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Ãëàâà 1.
ÏÐÅÎÁÐÀÇÎÂÀÍÈß ÕÐÎÌÎÑÎÌ Â ÕÎÄÅ ÌÅÉÎÇÀ

Êëåòêè äåëÿòñÿ ïóòåì ìåéîçà îäèí ðàç â æèçíåííîì öèêëå ëþáîãî ýóêàðèîòè-
÷åñêîãî îðãàíèçìà. Ðåçóëüòàòû ìåéîçà ñëîæíåå, ÷åì ðåçóëüòàòû ìèòîçà, èáî â õîäå
ìåéîçà ðåïëèöèðîâàííûå õðîìîñîìû íå òîëüêî ïåðåäàþòñÿ èç ìàòåðèíñêèõ êëå-
òîê â äî÷åðíèå, íî åùå è ÷èñëî èõ óìåíüøàåòñÿ âäâîå, è îíè ðàçäåëÿþòñÿ òî÷íî íà
äâà ãàïëîèäíûõ ãåíîìà. Ïðè ýòîì â õîäå äåëåíèÿ ïðîèñõîäèò ðåêîìáèíàöèÿ ñåã-
ìåíòîâ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì: ãåíåòè÷åñêèé îáìåí âíóòðè ãðóïï ñöåïëåíèÿ ãå-
íîâ. Âñå ýòè ñåðüåçíûå îòëè÷èÿ ìåéîçà îò ìèòîçà ñëóæàò äîñòàòî÷íîé ïðè÷èíîé
äëÿ òîãî, ÷òîáû ñòðóêòóðà õðîìîñîì â ìåéîçå îòëè÷àëàñü îò èõ ñòðóêòóðû â ìèòî-
çå, è îíà äåéñòâèòåëüíî îòëè÷àåòñÿ. Ìîæíî äîáàâèòü, ÷òî òàê íàçûâàåìûé àõðî-
ìàòè÷åñêèé àïïàðàò êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ â ìåéîçå (âåðåòåíî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ è
ïðèíöèï åãî ðàáîòû) ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àåòñÿ îò ýòîãî àïïàðàòà â ìèòîçå. Ñïå-
öèôèêà ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì â ìåéîçå — ðåäóêöèÿ èõ ÷èñëà — îïðåäåëÿåòñÿ íå
ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèåé âåðåòåíà äåëåíèÿ, à òåì, êàê êðåïÿòñÿ ê íåìó õðîìî-
ñîìû, ñïåöèôèêîé èõ êèíåòîõîðîâ â ìåéîçå è ñïåöèôè÷åñêèì ïîïàðíûì ñîåäèíå-
íèåì õðîìîñîì âíóòðè êëåòî÷íîãî âåðåòåíà. Ýòè ÿâëåíèÿ áóäóò îïèñàíû â òîì õðî-
íîëîãè÷åñêîì ïîðÿäêå, êàê îíè èäóò â õîäå ìåéîçà.

Êàê èçâåñòíî, ìåéîç ñîñòîèò èç äâóõ êëåòî÷íûõ äåëåíèé (1-å è 2-å äåëåíèÿ
ìåéîçà èëè ìåéîç I è ìåéîç II), ñëåäóþùèõ îäíî çà äðóãèì áåç òèïè÷íîé èíòåðôà-
çû ìåæäó íèìè, áåç ðåïëèêàöèè õðîìîñîì. Âìåñòî êëàññè÷åñêîé èíòåðôàçû èìå-
åò ìåñòî åå ðåäóöèðîâàííûé âàðèàíò — èíòåðêèíåç, òî åñòü ïðîìåæóòîê ìåæäó
äâóìÿ êèíåòè÷åñêèìè ôàçàìè ìåéîçà. Âî âðåìÿ èíòåðêèíåçà õðîìîñîìû ÷àñòè÷íî
äåêîíäåíñèðóþòñÿ è âñêîðå êîíäåíñèðóþòñÿ âíîâü, è íà÷èíàåòñÿ ïðîôàçà II.

Õðîìîñîìû â ïðåìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçå è ïðîôàçå I
Ïðåìåéîòè÷åñêàÿ èíòåðôàçà. Ïåðåä âñòóïëåíèåì â ìåéîç õðîìîñîìû ðåï-

ëèöèðóþòñÿ â õîäå ïðåìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçû. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýòîé èíòåð-
ôàçû ñóùåñòâåííî ïðåâûøàåò äëèòåëüíîñòü èíòåðôàçû âî âðåìÿ ìèòîòè÷åñêîãî
öèêëà ó òåõ æå îðãàíèçìîâ, â ÷àñòíîñòè, âî âðåìÿ ïðåäøåñòâóþùèõ ìåéîçó äåëå-
íèé (ìèòîçîâ) â ñïåðìàòîãîíèÿõ è îîãîíèÿõ ó æèâîòíûõ, è â ñïîðîãåííûõ (ïðå-
ìåéîòè÷åñêèõ) êëåòêàõ ðàñòåíèé (Ëÿïóíîâà, Áîãäàíîâ, 1975). Äëèòåëüíîñòü ïðå-
ìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçû ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåòñÿ çà ñ÷åò ïåðèîäà ðåïëèêà-

×ÀÑÒÜ I.
ÎÁÙÈÅ ÑÂÅÄÅÍÈß Î ÑÈÍÀÏÒÎÍÅÌÍÎÌ
ÊÎÌÏËÅÊÑÅ
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öèè õðîìîñîì (S-ïåðèîäà), Ýòî âûçâàíî òåì, ÷òî ôóíêöèîíèðóåò ìåíüøåå ÷èñëî
òî÷åê èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè, ðàçìåð ðåïëèêîíîâ óâåëè÷èâàåòñÿ è äëÿ ïîëíîé ðåï-
ëèêàöèè õðîìîñîì òðåáóåòñÿ áîëüøåå âðåìÿ (Liapunova, 1996).

Â èíòåðôàçå ëþáîãî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, â òîì ÷èñëå â ïðåìåéîòè÷åñêîé èí-
òåðôàçå, ïàðû ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì çàíèìàþò â îáúåìå ÿäðà îáùóþ òåððèòî-
ðèþ. Ýòî áëàãîïðèÿòíî äëÿ èõ ñáëèæåíèÿ è êîíúþãàöèè äàæå â ñîìàòè÷åñêèõ êëåò-
êàõ (Zickler, 2006). Ïîñëå ðåïëèêàöèè ÄÍÊ êàæäàÿ õðîìîñîìà ñîñòîèò èç äâóõ
ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, ñîäåðæàùèõ ïî îäíîé (ñåñòðèíñêîé) ìîëåêóëå ÄÍÊ. Â õîäå
ïðîôàçû I ìåéîçà âçàèìîäåéñòâóþò, â ÷àñòíîñòè âñòóïàþò â êðîññèíãîâåð, ïî îä-
íîé õðîìàòèäå èç êàæäîé ãîìîëîãè÷íîé õðîìîñîìû.

Ïðîôàçà I ìåéîçà ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà ñòàäèè íà îñíîâå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðå-
îáðàçîâàíèé õðîìîñîì, êîòîðûå ìîæíî íàáëþäàòü â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå (ðèñ. 1.1).

(1) Ïåðâàÿ èç ýòèõ ñòàäèé — ëåïòîòåíà (ëåïòîíåìà) íà÷èíàåòñÿ ñ ïîÿâëåíèÿ
òîíêèõ è äëèííûõ èíäèâèäóàëüíûõ õðîìîñîì. Ó íåêîòîðûõ îáúåêòîâ îíè íåñóò
ìåëü÷àéøèå, èçÿùíûå õðîìîìåðû (íàïðèìåð, ó íàñåêîìûõ: ïðÿìîêðûëûõ è ñòðå-
êîç). Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ ïîçâîëèëà âûÿâèòü âíóòðè ëåïòîòåííûõ õðîìî-
ñîì òîíêèå îñè (axial cores), îíè æå — îñåâûå ýëåìåíòû õðîìîñîì (axial elements,
AEs). Â ðàííåé ëåïòîòåíå îñåâûå ýëåìåíòû ìîãóò áûòü ïðåðûâèñòûìè, íî ê êîíöó
ýòîé ñòàäèè îíè ñòàíîâÿòñÿ íåïðåðûâíûìè. Ïî îáå ñòîðîíû îò îñåâîãî ýëåìåíòà
õðîìîñîìû óæå íà ñòàäèè ëåïòîòåíû ðàñïîëàãàþòñÿ ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû —
ýëåìåíòàðíûå ôèáðèëëû õðîìàòèíà, óëîæåííûå â ñòðóêòóðó âûñøåãî ïîðÿäêà.

Õðîìîñîìíûå îñè (îñåâûå ýëåìåíòû) ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì ñîñòîÿò èç áåë-
êîâ êîãåçèíîâ, êîòîðûå â öèêëå ìèòîçà ñîåäèíÿþò ïàðàëëåëüíî ëåæàùèå ñåñòðèí-
ñêèå õðîìàòèäû. Âî âðåìÿ ïðåìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçû è ïðîôàçû I ê íèì äîáàâ-
ëÿþòñÿ ìåéîç-ñïåöèôè÷íûå êîãåçèíû — Rec8 è äðóãèå (ñì. ãë. 2), à ïî õîäó ðàí-
íåé ïðîôàçû I ê êîãåçèíàì äîáàâëÿþòñÿ ìàæîðíûå (ãëàâíûå) ìåéîç-ñïåöèôè÷åñ-
êèå áåëêè õðîìîñîì, èç êîòîðûõ ôîðìèðóþòñÿ ëàòåðàëüíûå ýëåìåíòû ñèíàïòî-
íåìíûç êîìïëåêñîâ (ðèñ. 1.2, ñì. òàêæå ãë. 2). Âñëåäñòâèå ìàññèâíîãî íàñûùåíèÿ
áåëêàìè, õðîìîñîìíûå îñè â ïðîôàçå I ìåéîçà ñòàíîâÿòñÿ âèäèìûìè â èíòàêòíûõ
õðîìîñîìàõ ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà, íàïðèìåð, íà óëüòðàòîíêèõ ñðå-
çàõ ïðè ùàäÿùèõ ìåòîäàõ ôèêñàöèè (îáçîðû: Áîãäàíîâ, 1975, 2003; Áîñòîê,è Ñàìì-
íåð, 1981; Zickler, Kleckner, 1998; Ïåíêèíà è äð., 2002)

Â ðàííåé ëåïòîòåíå, ïîä äåéñòâèåì ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ ìåéîçà ýíäîíóêëåàç
(ãëàâíûì îáðàçîì Spo11), âîçíèêàþò ìíîæåñòâåííûå äâóõíèòåâûå ðàçðûâû ìîëå-
êóë ÄÍÊ (double-strand breaks, DSBs). Îäíîâðåìåííî ïðîèñõîëèò âçàèìíîå óçíà-
âàíèå îòäåëüíûõ ëîêóñîâ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì è èõ ïîïàðíîå ñîåäèíåíèå
(pairing). Ôîðìèðîâàíèå DSBs — ýòî ïåðâûé øàã ìíîãîýòàïíîãî ïðîöåññà ãåíåòè-
÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè, êîòîðàÿ çàâåðøàåòñÿ ëèøü ê êîíöó ñòàäèè ïàõèòåíû.

Âî âðåìÿ ëåïòîòåíû îêîí÷àòåëüíî èñ÷åçàåò ðàñïîëîæåíèå õðîìîñîì â ÿäðå,
õàðàêòåðíîå äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, âîçíèêàåò èõ íîâîå ðàñïîëîæåíèå, õàðàê-
òåðíîå äëÿ ìåéîçà. Ïîñëå ìèòîçà â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ, â òîì ÷èñëå ïîñëå ìèòî-
çîâ â ïðåìåéîòè÷åñêèõ êëåòêàõ (íàïðèìåð, â ñïåðìàòîãîíèÿõ ó æèâîòíûõ è àðõåñ-
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Ðèñ. 1.1. Ïðîôàçà I ìåéîçà â ñïåðìàòîöèòàõ êóçíå÷èêà Chorthippus parallelus, òàì ãäå ýòî âîç-
ìîæíî, áèâàëåíòû õðîìîñîì ïðîíóìåðîâàíû â çàâèñèìîñòè îò èõ äëèíû, Õ — óíèâàëåíòíàÿ
ïîëîâàÿ õðîìîñîìà (Õ0-ñèñòåìà îïðåäåëåíèÿ ïîëà): à — ëåïòîòåíà; á — çèãîòåíà, êëàñòðèðîâà-
íèå òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ÿäåðíîé ìåìáðàíå, íà÷àëî ôîðìèðîâàíèÿ ôèãóðû «áóêå-
òà»; â — ðàííÿÿ ïàõèòåíà, «áóêåò» õðîìîñîì; ã — ïîçäíÿÿ ïàõèòåíà ðàñïàä áóêåòà; ä — äèïëî-
òåíà, âèäíû õèàçìû (5 õèàçì â áèâàëåíòå ¹ 1, ÷åòûðå â áèâàëåíòå ¹ 2, òðè â áèâàëåíòå ¹ 3, äâå
â áèâàëåíòå ¹ 4, ïî îäíîé êîíöåâîé õèàçìå â áèâàëåíòàõ ¹¹ 5–8); å — äèàêèíåç (ïî John, 1990
ñ èçìåíåíèÿìè).
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ïîðèàëüíûõ êëåòêàõ ó ðàñòåíèé), íàáëþäàåòñÿ ýôôåêò (ôèãóðà) Ðàáëÿ — êëàñòðè-
ðîâàíèå öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì âáëèçè ïîëþñà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ. Ïðè
ýòîì íåðåäêî íà ïðîòèâîïîëîæíîé ñòîðîíå ÿäðà íàáëþäàþòñÿ ëîïàñòè ÿäåðíîé
ìåìáðàíû, â êîòîðûõ ðàñïîëàãàþòñÿ êîíöû õðîìîñîì, ò.å. ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà êàê
áû îáòåêàåò òîð÷àùèå êîíöû õðîìîñîñîì. Íà÷èíàÿ ñ ïðåìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçû
è íà ïðîòÿæåíèè ëåïòîòåíû, ôèãóðà Ðàáëÿ ïîñòåïåííî ñìåíÿåòñÿ êëàñòðèðîâàíè-
åì òåëîìåð õðîìîñîì íà âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé ìåìáðàíû. Âîçíèêàåò
ôèãóðà «áóêåòà» äëèííûõ ñëàáî êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìîñîì, õàðàêòåðíàÿ äëÿ
ðàííåé ïðîôàçû ìåéîçà I (ðèñ.1.1). Ñðîêè ôîðìèðîâàíèÿ è çàâåðøåíèå ñóùåñòâî-
âàíèÿ «áóêåòà» âàðüèðóþò ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ (Mikhailova et al., 2001).

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ õðîìîñîì â âèäå «áóêåòà» ñïîñîáñòâóåò ñáëè-
æåíèþ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì ñ äàëüíèõ ðàññòîÿíèé äî ðàññòîÿíèé ïîðÿäêà 300-
400 íì. Âíóòðè áóêåòà ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû, ôèêñèðîâàííûå îáîèìè êîíöà-
ìè íà ÿäåðíîé ìåìáðàíå, âûñòðàèâàþòñÿ ïàðàëëåëüíî è âûðàâíèâàþòñÿ
(alignement). Ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè õðîìîñîìàìè âîçíèêàþò êîíòàêòû ñ ïîìî-
ùüþ íèòåé õðîìàòèíà. Îíè âèäíû ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì êàê ìåæõðîìî-
ñîìíûå õðîìàòèíîâûå âîëîêíà (ìîñòèêè), èìåþùèå ïðîòÿæåííîñòü îêîëî 400 íì
(Albini, Jones,1987; Tesse et al., 2003). Ýòè ìîñòèêè, êîòîðûå, âåðîÿòíî, ñîäåðæàò
ñàéòû ñâåæå-âîçíèêøèõ DSBs, ìíîãî÷èñëåííû (Franklin et al., 1999; Tarsounas et
al., 1999; Hunter, 2003). Ìàëàÿ ÷àñòü ëåïòîòåííûõ êîíòàêòîâ ïðåâðàùàåòñÿ â êîí-
òàêòû, íàçâàííûå àññîöàöèÿìè îñåâûõ ýëåìåíòîâ (AÎÝ) (Rockmill et al., 1995;
Kleckner, 2006).

Ñòàäèÿ çèãîòåíû. ÀÎÝ (ñì. âûøå) ïðåâðàùàþòñÿ â òî÷êè èíèöèàöèè ôîð-
ìèðîâàíèÿ ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ (ÑÊ). Îñåâûå ýëåìåíòû ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîì, ñîåäèíèâøèñü ïîïàðíî, ïðåâðàùàþòñÿ â äâà ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòà ÑÊ (ðèñ.
1.2 è 1.4). Èìåííî â ýòî âðåìÿ â ñîñòàâ îñåâûõ ýëåìåíòîâ èíêîðïîðèðóþòñÿ ìà-
æîðíûå áåëêè ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ÑÊ: áåëêè Hop1 è Red1 ó äðîææåé
Saccharomyces cerevisiae, SCP2, SCP3 — ó ìëåêîïèòàþùèõ è Lim15 — ó âûñøèõ
ðàñòåíèé (ñì. ãë. 2).

Ó ðàñòåíèé ÑÊ ôîðìèðóåòñÿ ïîëèëîêàëüíî, ïðè ýòîì ëîêóñû èíèàöèè ôîðìè-
ðîâàíèÿ ÑÊ áîëåå ãóñòî ñãðóïïèðîâàíû â ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì. Ó
ìíîãèõ âèäîâ æèâîòíûõ ôîðìèðîâàíèå ÑÊ ïðîèñõîäèò îäíîíàïðàâëåíî â êàæäîì
õðîìîñîìíîì ïëå÷å: îò òåëîìåðû ê öåíòðîìåðå.

Ôîðìèðîâàíèå ÑÊ èäåò «ðóêà îá ðóêó» ñ ïðîöåññèíãîì DSBs (â ÷àñòíîñòè ñ
ôîðìèðîâàíèåì ñòðóêòóð Õîëëèäåÿ (ðèñ 1.3, ñì. òàêæå ãë. 2) â êîòîðîì ó÷àñòâóþò
RecA-ïîäîáíûå áåëêè-ôåðìåíòû Rad51 è Dmc1 (ýïèñòàòè÷åñêàÿ ãðóïïà ãåíîâ
RAD52 ó S .cerevisiae). Ýòè áåëêè ëîêàëèçóþòñÿ â ñïåöèàëüíûõ êîìïàðòìåíòàõ
ÑÊ, òàê íàçûâàåìûõ ðàííèõ ìåéîòè÷åñêèõ óçåëêàõ. Åñëè ôóíêöèÿ ýòèõ ôåðìåí-
òîâ íàðóøåíà (íàïðèìåð, âñëåäñòâèå ìóòàöèè), òî ýëîíãàöèÿ ÑÊ ó S .cerevisiae
îñòàíàâëèâàåòñÿ. Ìîëåêóëÿðíûå ñîáûòèÿ ìåéîòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè ïðîèñõîäÿò
ïî ñõåìå îïèñàííîé Øîñòàêîì è äð. (Szostack et al., 1983), èìåíóþùåéñÿ «ìîäåëüþ
ðåïàðàöèè äâîéíûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ» (DSBR-model, cì. íèæå). Îäíàêî â ïîñëåäíèå
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Ðèñ. 1.2. Ñõåìà ýòàïîâ ôîðìèðîâàíèÿ è ðàñïàäà ÑÊ.

Ðèñ. 1.3. Ñõåìà, ñîïîñòàâëÿþùàÿ ýòàïû ðåêîìáèíàöèè ìîëåêóë ÄÍÊ ñ ýòàïàìè ôîðìèðîâàíèÿ è
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ. Óêàçàíû ñèìâîëû áåëêîâ-ïðîìîòîðîâ è ôåð-
ìåíòîâ ðåêîìáèíàöèè, ñòàäèè ïðîôàçû I ìåéîçà è ìîðôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû õðîìîñîì è ñè-
íàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà. Çíàêîì «+» óêàçàí ôîðìèðóþùèéñÿ öåíòðàëüíûé ýëåìåíò ñèíàïòî-
íåìíîãî êîìïëåêñà. ßÌ — ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà.
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ãîäû â ñõåìó âíåñåíû ïîïðàâêè (Page, Hawley 2004; Kleckner, 2006 è äð. ). Â ÷àñòíî-
ñòè óñòàíîâëåíî âàæíîå îáñòîÿòåëüñòâî: ìåòàáîëè÷åñêèå ïóòè êðîññèíãîâåðà è êîí-
âåðñèè ðàñõîäÿòñÿ ñðàçó ïîñëå íà÷àëà ïðîöåññèíãà DSBs íà ñòàäèè ëåïòîòåíû (ðèñ
1.3), à íå ïðè îñâîáîæäåíèè õðîìîñîì îò äâîéíûõ ñòðóêòóð Õîëëèäåÿ â õîäå ïàõè-
òåíû, êàê ñ÷èòàëîñü äî 2002 ã. (ñì. òàêæå ãë. 2, ðèñ. 2.2).

Íà ðèñ. 1.3 ñõåìàòè÷åñêè ñîïîñòàâëåíû âî âðåìåíè ñîáûòèÿ, ïðîèñõîäÿùèå ñ
ðåêîìáèíèðóþùèìè ìîëåêóëàìè ÄÍÊ, è öèòîëîãè÷åñêèå ÿâëåíèÿ,: ïðîèñõîäÿùèå
ñ õðîìîñîìàìè, ò.å. èõ ñáëèæåíèå, èíèöèàöèÿ ñèíàïñèñà è ïîñòðîåíèå ÑÊ. Ýòè
ÿâëåíèÿ âèäèìû ïîä ñâåòîâûì èëè ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïàìè.

(6) Ñòàäèÿ ïàõèòåíû íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî ìîìåíòà, êàê ÑÊ ïîñòðîåí ïî âñåé
äëèíå âñåõ áèâàëåíòîâ. Êàê èçâåñòíî ïàõèòåíà ýòî ñòàäèÿ «òîëñòûõ íèòåé», êîãäà
ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû äîñòèãëè ïîëíîãî ñèíàïñèñà — òåñíîãî âçàèìíîãî ïðè-
ëåãàíèÿ ïî âñåé èõ äëèíå è ïîä ìèêðîñêîïîì âèäíû áèâàëåíòû õðîìîñîì. Áèâà-
ëåíò ñîñòîèò èç äâóõ ïàð ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä (òî, ÷òî íàçûâàëîñü òåòðàäîé õðî-
ìàòèä î÷åíü ñòàðûõ àâòîðîâ íà÷àëà ÕÕ â.). Ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû (õðîìàòèäû
îäíîé õðîìîñîìû) ñîåäèíåíû ïîïàðíî ïî âñåé èõ äëèíå ñ ïîìîùüþ îñåâûõ ýëå-
ìåíòîâ, êîòîðûå, âêëþ÷èâøèñü â ñîñòàâ ÑÊ, íà÷èíàþò íàçûâàòüñÿ — ëàòåðàëüíû-

Ðèñ. 1.4. Óëüòðàòîíêèé ñðåç ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ â ñïåðìàòîöèòå ìûøè. Âèäíû äëèííûé
ïðîäîëüíûé ñðåç ÑÊ è ïðèêðåïëåíèå íèòåé (ïåòåëü)  õðîìàòèíà ê åãî ëàòåðàëüíûì ýëåìåíòàì.
Íàä ïðîäîëüíûì ñðåçîì ÑÊ âèäíû åùå äâà ñðåçà ÑÊ: ïîïåðå÷íûé ñðåç  ÑÊ ñ ïåòëÿìè õðîìàòè-
íà, ðàäèàëüíî îòõîäÿùèìè îò ñå÷åíèé åãî ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ, è, íàä íèì,  êîñî-ïîïåðå÷íûé
ñðåç, ñ åù¸ áîëåå âûðàæåííûìè ëàòåðàëüíûìè ïåòëÿìè õðîìàòèíà.  Öåíòðàëüíûå ýëåìåíòû âèäíû
ïëîõî. Ëàòåðàëüíûå ýëåìåíòû ïðîäîëüíî ñðåçàííîãî ÑÊ äåëàþò «òâèñòû» è â íåêîòîðûõ ìåñòàõ
ïîî÷åðåäíî íå ïîïàäàþò â ïëîñêîñòü ñðåçà;  ßÌ — îáðûâêè ÿäåðíîé ìåìáðàíû. Ìàñøòàáíàÿ
ëèíåéêà — 1 ìêì
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Ðèñ. 1.5. Õèàçìû â äèïëîòåííûõ áèâàëåíòàõ ó Chorthppus parallelus. Âèäíû îäíà (à–å), äâå (ç–
ê). òðè (ë, ì) è ÷åòûðå (í, î) õèàçìû. Íà ðèñ. æ ñôîòîãðàôèðîâàí áèâàëåíò, ó êîòîðîãî ãîìîëîãè
óæå ðàçîøëèñü ïîñëå ñîåäèíåíèÿ êîíöàìè áåç âèäèìîé õèàçìû. Ýòîò áèâàëåíò õðîìîñîìû 6.
Îí ñîîòâåòñòâóåò áèâàëåíòó 6 íà ðèñ 1.1. Î òàêèõ èñêëþ÷èòåëüíûõ ñëó÷àÿõ ñì. ãë. 3 (ïî: John,
1990).

ìè ýëåìåíòàìè ÑÊ. Äâà ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòà ñîåäèíåíû â êîíñòðóêöèþ ÑÊ ñ
ïîìîùüþ ïîïåðå÷íûõ ôèëàìåíòîâ — áåëêîâûõ ìîñòèêîâ (ðèñ. 1.2 è 1.4). Ó áîëü-
øèíñòâà îðãàíèçìîâ â ïðîñòðàíñòâå ìåæäó ëàòåðàëüíûìè ýëåìåíòàìè (öåíòðàëü-
íîå ïðîñòðàíñòâî ÑÊ) ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì âèäåí ïðîäîëüíûé öåíò-
ðàëüíûé ýëåìåíò. Îí ïàðàëëåëåí ëàòåðàëüíûì ýëåìåíòàì è ïîýòîìó ïåðâîíà÷àëü-
íî âñÿ ñòðóêòóðà ÑÊ ñðàâíèâàëàñü ñ òðåõïîëîñíîé (òðåõ÷ëåííîé) ëåíòîé (ñì.  Moses,
1968; Áîãäàíîâ, 1975).

Âî âðåìÿ ñòàäèè ïàõèòåíû ïðîèñõîäÿò çàêëþ÷èòåëüíûå ñîáûòèÿ ðåêîìáèíà-
öèè — ðåàëèçàöèÿ ðåêîìáèíàíòíûõ ñîáûïèé â âèäå êðîññèíãîâåðà èëè êîíâåð-
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ñèè ãåíîâ. Ýòè ñîáûòèÿ êîíòðîëèðóþòñÿ ñïåöèàëüíîé ãðóïïîé ãåíîâ. Ïðîäóêòû
ýòèõ ãåíîâ îáðàçóþò êîìïëåêñ áåëêîâ, êàòàëèçèðóþùèõ çàêëþ÷èòåëüíûå ýòàïû
ðåêîìáèíàöèè. Ýòîò êîìïëåêñ áåëêîâ ëîêàëèçóåòñÿ â òàê íàçûâàåìûõ ïîçäíèõ ðå-
êîìáèíàöèîííûõ óçåëêàõ, êîòîðûå âèäíû â öåíòðàëüíîì ïðîñòðàíñòâå ÑÊ êàê îê-
ðóãëûå èëè ýëëèïñîâèäíûå ñòðóêòóðû (ñì. íèæå).

(7) Íà ñòàäèè äèïëîòåíû ÑÊ ïîýòàïíî ðàçðóøàåòñÿ, èñ÷åçàåò êîíòàêò ãîìîëî-
ãè÷íûõ õðîìîñîì âî âñåõ ëîêóñàõ, êðîìå òåõ ëîêóñîâ, ãäå ïðîèçîøåë êðîññèíãî-
âåð è ñôîðìèðîâàëèñü õèàçìû — ôèçè÷åñêèå ïåðåêðåñòû íåñåñòðèíñêèõ õðîìà-
òèä, è õèàçìû ñòàíîâÿòñÿ âèäèìûìè â ìèêðîñêîï (ðèñ. 1.1 è 1.5).

Ïîäãîòîâêà ê ïîñòðîåíèþ áèâàëåíòîâ õðîìîñîì íà ýêâàòîðå âåðåòåíà êëåòî÷-
íîãî äåëåíèÿ íîñèò íàçâàíèå ñòàäèè äèàêèíåçà. Âî âðåìÿ äèàêèíåçà õðîìîñîìû
ïðåòåðïåâàþò ìàêñèìàëüíóþ êîíäåíñàöèþ, îñòàâàÿñü ñîåäèíåííûìè ïîïàðíî ïî-
ñðåäñòâîì õèàçì â ñîñòàâå áèâàëåíòîâ. Êîãäà íà÷èíàåòñÿ ïðèñîåäèíåíèå õðîìî-
ñîìíûõ íèòåé âåðåòåíà ê êèíåòîõîðàì õðîìîñîì, è õðîìîñîìû íà÷èíàþò äâèæå-
íèå äëÿ ïîñòðîåíèÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà (ýòó ñóáñòàäèþ èíîãäà íàçûâàþò ïðîìå-
òàôàçîé I), õðîìîñîìû îêàçûâàþòñÿ íåñêîëüíêî ìåíåå êîíäåíñèðîâàííûìè, ÷åì
âî âðåìÿ ñîáñòâåííî äèàêèíåçà.

Ðåçþìèðóÿ ýòî êðàòêîå îïèñàíèå îñíîâíûõ ïðåâðàùåíèé õðîìîñîì â ïðîôàçå
I ìåéîçà, íåîáõîäèìî ïî÷åðêíóòü äâà ïðèíöèïèàëüíûõ îáñòîÿòåëüñòâà.

1. Èíèöèàöèÿ ñèíàïñèñà ãîìîëîãîâ (ïîñòðîåíèå ÑÊ) è íà÷àëüíûå ýòàïû ðå-
êîìáèíàöèè òåñíî ñâÿçàíû â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè è îñòàíîâêà îäíîãî èç
ýòèõ ïðîöåññîâ ïðèâîäèò ê îñòàíîâêå äðóãîãî è íàîáîðîò.

2. Õèàçìû ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì êðîññèíãîâåðà è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òå ëîêó-
ñû õðîìîñîì, ãäå ïðîèçîøåë êðîññîâåðíûé îáìåí. Ýòîò îáìåí îáÿçàòåëüíî ñòàáè-
ëèçèðóåòñÿ áåëêàìè êîãåçèíàìè. Îá ýòèõ áåëêàõ áóäåò ñêàçàíî â ñëåäóþùåì ðàç-
äåëå è â ãë.2.

Ìåòàôàçà I è àíàôàçà I. Èõ îòëè÷èå îò ìåòàôàçû
è àíàôàçû ìèòîçà

Êàê èçâåñòíî, â ìèòîçå íà ýêâàòîðå âåðåòåíà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ âûñòðàèâà-
þòñÿ õðîìîñîìû, ñîñòîÿùèå èç äâóõ ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä (ÑÕ). Èõ óäåðæèâàþò
íà ýêâàòîðå âåðåòåíà äâå ñèëû: ñèëà íàòÿæåíèÿ õðîìîñîìíûõ íèòåé âåðåòåíà, òÿ-
íóùèõ ÑÕ ê ïîëþñàì, è ñöåïëåíèå (êîãåçèÿ) ÑÕ â îáëàñòè öåíòðîìåðû. Êèíåòî-
õîð âî âðåìÿ ìåòàôàçû óæå óäâîåí, íî êîãåçèíû ïðîäîëæàþò «ñêëåèâàòü äâà ñåñò-
ðèíñêèõ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíà, à êîãäà áåëîê êîãåçèí ãèäðîëèçóåòñÿ, ñöåïëåíèå
ÑÕ èñ÷åçàåò, è ìèêðîòðóáî÷êè âåðåòåíà äåëàþò ñâîþ ðàáîòó, ðàçâîäÿ ÑÕ ê ïîëþ-
ñàì (ðèñ. 1.6, à)

Â ìåòàôàçå I-ãî äåëåíèÿ ìåéîçà (ìåéîç I) êîãåçèÿ ÑÕ òîæå ñóùåñòâóåò è äàæå
óñèëèâàåòñÿ çà ñ÷åò ìåéîç-ñïåöèôè÷íûõ êîãåçèíîâ (ñì. ãë. 2). Íî åñòü åùå äâà
ôàêòîðà, ôîðìèðóþùèå ñïåöèôèêó ìåòàôàçû ìåéîçà I. Ýòî (1) õèàçìû, êîòîðûå
ñîåäèíÿþò ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû ïîïàðíî â âèäå áèâàëåíòîâ è (2) óíèïîëÿð-
íîñòü êèíåòîõîðîâ, îáóñëîâëåííàÿ òåì, ÷òî â ìåéîçå I íå ïðîèñõîäèò ãèäðîëèçà
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êîãåçèíîâ ñîåäèíÿþùèõ öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä. Êîãåçèíû
çàùèùåíû îò ãèäðîëèçà ñïåöèôè÷åñêèì äëÿ ìåéîçà I áåëêîì øóãîøèíîì è ÑÕ
îñòàþòñÿ ñîåäèíåííûìè â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ.

Òàêèì îáðàçîì, âî âðåìÿ ìåòàôàçû I ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû, ñîåäèíåííûå
õèàçìàìè, îðèåíòèðóþòñÿ ïî îòíîøåíèþ ê îáîèì ïîëþñàì (êîîðèåíòèðóþòñÿ) íà
ýêâàòîðå âåðåòåíà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, è â àíàôàçå I ìîãóò ðàçîéòèñü ê ïîëþñàì
òîëüêî ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû, ñîñòîÿùèå êàæäàÿ èç äâóõ ÑÕ (ðèñ. 1.6, á).

Êàê ñëåäóåò èç ïðåäûäóùåãî ðàçäåëà, êðîññèíãîâåð — ïðè÷èíà è ïðåäøåñòâåí-
íèê õèàçì — ñîâåðøàåòñÿ â ïðîôàçå I ìåéîçà, íî åãî ðåøàþùèå äëÿ ìåéîçà ïî-

Ðèñ. 1.6. Ñõåìû ïîâåäåíèÿ õðîìîñîì âî âðåìÿ êèíåòè÷åñêèõ ôàç ìèòîçà è ìåéîçà. Ðàìêîé 1
î÷åð÷åíà çîíà öåíòðîìåðíîãî ðàéîíà õðîìîñîìû, â êîòîðîì ãèäðîëèç êîãåçèíà, ñêðåïëÿþùåãî
ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû, çàáëîêèðîâàí äî íà÷àëà àíàôàçû II èç-çà ïðèñóòñòâèÿ ìåéîç-ñïåöèôè÷-
íîãî áåëêà øóãîøèíà (Sgo1). Â ìåéîçå II øóãîøèí íå àêòèâåí è öåíòðîìåðû ðàñõîäÿòñÿ. Ðàìêîé
2 î÷åð÷åíà çîíà õèàçìû. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ — â òåêñòå.

ÌÈÒÎÇ

ÌÈÒÎÇ I

ÌÈÒÎÇ II

ÌII

ÌII AII

AII

AIÌI

2

1
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ñëåäñòâèÿ ïðîÿâëÿþòñÿ â ìåòàôàçå I è àíàôàçå I. Ïî îäíîé õðîìàòèäå èç êàæäîé
õðîìîñîìû ïðåòåðïåâàþò â ðåçóëüòàòå êðîññèíãîâåðà îáìåí ñåãìåíòàìè. Ýòè ñåã-
ìåíòû (÷åðíûé è áåëûé íà ðèñ. 1.6, á), âñëåäñòâèå êðîññèíãîâåðà, îêàçûâàþòñÿ
ëèíåéíî ñâÿçàííûìè óæå íå ñî ñâîèìè, à ñ íåñåñòðèíñêèìè öåíòðîìåðàìè (è êè-
íåòîõîðàìè), íî ëàòåðàëüíî îñòàþòñÿ «ñêëååíûìè» ñ ïîìîùüþ êîãåçèíîâ ñî ñâî-
èìè ÑÕ. Õèàçìîé ÿâëÿåòñÿ èìåííî ýòà «êîíñòðóêöèÿ», ñîñòîÿùàÿ èç äâóõ êðîññî-
âåðíûõ íåñåñòèíñêèõ õðîìàòèä, êàæäàÿ, èç êîòîðûõ îñòà¸òñÿ ñîåäèíåíà áîê-î áîê
ñî ñâîåé ñåñòðèíñêîé õðîìàòèäîé (îáâåäåíî ðàìêîé 2 íà ðèñ. 1.6, á). Â ìåòàôàçå I
õèàçìû ïðîòèâîñòîÿò òÿíóùèì ñèëàì âåðåòåíà è âûíóæäàþò áèâàëåíòû îñòàâàòü-
ñÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà äî òåõ ïîð, ïîêà íå èñ÷åçíåò ìåéîç-ñïåöèôè÷íûé êîãåçèí,
ñêðåïëÿþùèé õðîìàòèäû â ðàéîíå õèàçìû. Ïðîöåññ ïðîòåîëèòè÷åñêîãî ãèäðîëè-
çà áåëêîâ-êîãåçèíîâ, ñêðåïëÿþùèõ õðîìàòèäû, è ãåííîãî êîíòðîëÿ ýòîãî ÿâëåíèÿ
â õîäå ìåéîçà äåòàëüíî èññëåäîâàí íà ïðèìåðå S.cerevisiae (Uhlmann et al., 1999;
Buonomo et al., 2000) è äðóãèõ îðãàíèçìîâ (ñì. ãë. 2).

Ïîïàðíîå ïîñòðîåíèå ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì íà ýêâàòîðå âåðåòåíà è âñå, ÷òî
ñêàçàíî âûøå î õèàçìàõ è êèíåòîõîðå, ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî â àíàôàçå ìåéîçà I
ìîãóò ðàçîéòèñü òîëüêî ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû (ðèñ. 1.6, á).

«Ñêëååííîå» ñîñòîÿíèå (íåðàñùåïëåíèå) ñåñòðèíñêèõ öåíòðîìåðíûõ ðàéî-
íîâ ó S.cerevisiae îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî ãåí CDC31, ïðîäóêò, êîòîðîãî íóæåí äëÿ
ãèäðîëèçà êîãåçèíîâ â ìèòîçå, â ìåéîçå I îêàçûàâàåòñÿ âðåìåííî ðåïðåññèðîâàí
ïðîäóêòîì äðóãîãî ñïåöèôè÷åñêîãî ãåíà ìåéîçà — ãåíà SGO1. Âî âòîðîì äåëå-
íèè ìåéîçà ãåí SGO1 íå ôóíêöèîíèðóåò, åãî áåëêîâûé ïðîäóêò — áåëîê øóãî-
øèí — îêàçûâàåòñÿ èçðàñõîäîâàííûì, «çàïðåò» íà äåéñòâèå ãåíà CDC31 ñíèìà-
åòñÿ è ñåñòðèíñêèå õîìàòèäû ïîëó÷àþò âîçìîæíîñòü ðàçîéòèñü ê ïîëþñàì, êàê
â ìèòîçå (Murray, Szostack, 1985 è äð.). Ó D. melanogaster â ìåòàôàçå ìåéîçà I
òàêóþ æå ðåïðåññèðóþùóþ ôóíêöèþ ïî îòíîøåíèþ ê öåíòðîìåðàì âûïîëíÿåò
ãåí mei-S332 (Kerrebrock et al., 1992; Page, Hawley, 2003, 2004), à ôóíêöèþ ñïå-
öèôè÷åñêîé äëÿ ìåéîçà êîãåçèè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä âûïîëíÿåò áåëêîâûé ïðî-
äóêò ãåíà Ord. (Bickel et al., 1997). Ãåí SGO1 äðîææåé íå èìååò ñòðóêòóðíîé
ãîìîëîãèè ñ ãåíîì mei-S332 äðîçîôèëû è âîîáùå íè ñ îäíèì èç ãåíîâ äðîçîôè-
ëû. Òàêèì îáðàçîì, ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ ãîìîëîãèåé ôåíîòèïà (ãîìîëîãè÷íîé ôóí-
êöèåé) ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ ìåéîçà (SGO1 è mei-S332) ó ÷ðåçâû÷àéíî äàëåêèõ
ãðóïï îðãàíèçìîâ — ñóì÷àòûõ ãðèáîâ (äðîææè) è íàñåêîìûõ (äðîçîôèëà). Ýòî
÷ðåçâû÷àéíî âàæíûé ïðèìåð êîíâåðãåíöèè ôóíäàìåíòàëüíîé êëåòî÷íîé ôóíê-
öèè íà îñíîâå ðàçíûõ ïî ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðå áåëêîâ, èìåþùèõ îäèíàêîâóþ
âíóòðèêëåòî÷íóþ ôóíêöèþ (Áîãäàíîâ, 2004).

Âî âðåìÿ àíàôàçû I ðàñõîäÿòñÿ ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû, à ïîëíàÿ ñåãðåãà-
öèÿ ðåêîìáèíèðîâàâøèõ (ðåöåññèâíûõ è äîìèíàíòíûõ) àëëåëåé ñîâåðøàåòñÿ òîëü-
êî â àíàôàçå II, êîãäà ðàñõîäÿòñÿ ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû. Íà ðèñ. 1.6, á ïîêàçàíî,
÷òî åñëè â õðîìîñîìíîì ïëå÷å ïðîèçîøåë òîëüêî îäèí êðîññèíãîâåð, òî ñåãìåíòû
ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, ðàñïîëîæåííûå äèñòàëüíåå òî÷êè êðîññîâåðíîãî îáìåíà
ñîäåðæàò ðàçíûå àëëåëè ðåêîìáèíèðîâàâøèõ ãåíîâ.
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Ðåçþìèðîâàòü ðàçëè÷èÿ ïîâåäåíèÿ õðîìîñîì â ìåéîçå è ìèòîçå ìîæíî òàê. Â
ìåéîçå ïðîèñõîäÿò ãåíåòè÷åñêè óïðàâëÿåìûå è íîâûå ïî ñðàâíåíèþ ñ ìèòîçîì ÿâ-
ëåíèÿ: 1) Ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû íà ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ ñîåäèíÿþòñÿ ïî-
ïàðíî ñ ïîìîùüþ ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ, è ìåæäó ãîìîëîãàìè ïðîèñõîäèò êðîñ-
ñèíãîâåð. Êðîññèíãîâåð ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ëîêàëüíîé ôèçè÷åñêîé ñâÿçè
õðîìîñîì — õèàçìû (ñâÿçûâàþùåé íåñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû). 2) Áëàãîäàðÿ õèàç-
ìàì, õðîìîñîìû âûñòðàèâàþòñÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà ìåéîçà I â âèäå ïàð — áèâà-
ëåíòîâ. 3) Ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû êàæäîé õðîìîñîìû îñòàþòñÿ ñêðåïëåííûìè â
îáëàñòè öåíòðîìåðû è èõ êèíåòîõîðû ïðèîáðåòàþò óíèïîëÿðíîñòü (ñâÿçü òîëüêî ñ
îäíèì ïîëþñîì âåðåòåíà äåëåíèÿ) âî âðåìÿ ìåòàôàçû I. 4) Â ðåçóëüòàòå, â àíàôàçå
ìåéîçà I ê ïîëþñàì êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ðàñõîäÿòñÿ íå ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû (êàê
â ìèòîçå) à ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû, êàæäàÿ èç êîòîðûõ ñîäåðæèò äâå ñåñòðèíñ-
êèå õðîìàòèäû. Ïðîèñõîäèò ðåäóêöè ÷èñëà õðîìîñîì.

Ïîñêîëüêó ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû â ïðîôàçå I ìåéîçà ïðåòåðïåëè êðîññèíãî-
âåð, òî âåñüìà îáùåå óòâåðæäåíèå î äâóõ ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèäàõ, îòõîäÿùèõ ê
îäíîìó ïîëþñó, íàäî óòî÷íèòü. Êàæäàÿ èç äâóõ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì, èäóùàÿ
ê ïîëþñó â àíàôàçå I, îáÿçàòåëüíî íåñåò öåíòðîìåðíûå ðàéîíû äâóõ ñåñòðèíñêèõ
õðîìàòèä è îáÿçàòåëüíî ñîäåðæèò õîòÿ áû ïî îäíîìó êðîññîâåðíîìó îáìåíó, òî
åñòü ñåãìåíò íåñåñòðèíñêîé õðîìàòèäû (÷åðíûå è áåëûå ñåãìåíòû íà ðèñ 1.6, á).
Ãëàâíîå óñëîâèå ïðàâèëüíîé ðåäóêöèè ÷èñëà õðîìîñîì ñîñòîèò â òîì, ÷òî âî âðå-
ìÿ ìåòàôàçû I ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû äîëæíû ñîåäèíÿòüñÿ õîòÿ áû îäíîé õè-
àçìîé.

Ñðàâíåíèå ëèíåéíûõ ïàðàìåòðîâ õðîìîñîì â ìèòîçå è ìåéîçå
Èòàê, îðãàíèçàöèÿ ìåéîòè÷åñêèõ è ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì ðàçëè÷àåòñÿ íà-

ñòîëüêî, íàñêîëüêî ýòî íóæíî äëÿ îáåñïå÷åíèÿ âðåìåííîé àññîöèàöèè (ñèíàïñèñà
è êðîññèíãîâåðà) ãîìîëîãîâ è èõ ñåãðåãàöèè — ðàçúåäèíåíèÿ è ðàñõîæäåíèÿ â
äî÷åðíèå êëåòêè â ìåéîçå I.

Ïîìèìî îñîáåííîñòåé ñòðóêòóðû, îáåñïå÷èâàþùèõ óêàçàííûå âûøå ÿâëåíèÿ,
áðîñàþòñÿ â ãëàçà ðàçëè÷èÿ ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ è ñòåïåíè êîíäåíñàöèè õðîìîñîì
â ìèòîçå è ìåéîçå. Ìàêñèìàëüíàÿ äëèíà ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì (â ëåïòîòåíå)
«çàäàåòñÿ» äëèíîé îñåâûõ ýëåìåíòîâ õðîìîñîì (êîòîðûõ íåò â ïðîôàçå ìèòîçà).
Îñåâûå ýëåìåíòû íå äàþò õðîìîñîìå óêîðîòèòüñÿ. Âîçìîæíî, èìåííî ïîýòîìó
ëåïòîòåííûå õðîìîñîìû äëèííåå, ÷åì õðîìîñîìû â ðàííåé ïðîôàçå ìèòîçà. Â
ìåòàôàçå I ìåéîçà õðîìîñîìû, íàïðîòèâ, ãîðàçäî êîðî÷å, ÷åì â ìåòàôàçå ìèòîçà.
Òàê, íàïðèìåð, ñîãëàñíî äàííûì Ñàêñà è Ñàêñ (Sax, Sax, 1935; öèò. ïî: Swanson,
1960), ñðåäíÿÿ äëèíà õðîìîñîì â ïðîôàçå I ìåéîçà ó Lilium regale ñîñòàâëÿåò 83
ìêì, à â ïðîôàçå ìèòîçà òîëüêî 35 ìêì. Âî âðåìÿ ìåòàôàçû èìååò ìåñòî èíîå
ñîîòíîøåíèå — â ìåòàôàçå I ìåéîçà ñðåäíÿÿ äëèíà õðîìîñîì ñîñòàâëÿåò 12 ìêì,
à â ìåòàôàçå ìèòîçà 22 ìêì. Òàêèì îáðàçîì, íåîáõîäèìî ïîíÿòü, ïî÷åìó äèàïàçîí
èçìåíåíèÿ äëèíû õðîìîñîì îò ðàííåé ïðîôàçû I äî ìåòàôàçû I â ìåéîçå (à èìåí-
íî óêîðî÷åíèå õðîìîñîì îò 83 äî 12 ìêì) â íåñêîëüêî ðàç áîëüøå, ÷åì â ìèòîçå
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(ãäå óêîðî÷åíèå ïðîèñõîäèò âñåãî îò 35 äî 22 ìêì). ×òî ëåæèò â îñíîâå ýòîãî
ÿâëåíèÿ, ïîêà íåÿñíî. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ âíèìàíèå êëåòî÷íûõ áèîëîãîâ, èññëåäó-
þùèõ ìåéîç, ïðèêîâàíî ê êîíäåíñèíàì — áåëêàì, îòâåòñòâåííûì çà óïàêîâêó ýëå-
ìåíòàðíûõ õðîìîñîìíûõ íèòåé â «òåëî» êîíäåíñèðîâàííîé õðîìîñîìû ïðè êëå-
òî÷íîì äåëåíèè. Óæå óñòàíîâëåíî, ÷òî â õîäå ìåéîçà ïîÿâëÿþòñÿ òêàíåñïåöèôè÷-
íûå êîíäåíñèíû — ïðîäóêòû ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ ìåéîçà (îáçîðû Baarends,
Grootegoed, 2003; Page, Hawley, 2004)

Áîëåå øèðîêèé, ÷åì â ìèòîçå äèàïàçîí êîíäåíñàöèè (è èçìåíåíèÿ îò ìàêñè-
ìàëüíîé äëèíû â ïðîôàçå I äî ìèíèìàëüíîé â ìåòàôàçå I) îïèñàí äëÿ íåñêîëüêèõ
âèäîâ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ (Swanson, 1960; Zickler, Kleckner, 1998, 1999) è ìîæåò
ñ÷èòàòüñÿ óíèâåðñàëüíûì ïðàâèëîì. Êîëè÷åñòâåííûì êðèòåðèåì êîìïàêòèçàöèè
õðîìîñîì ìîæåò ñëóæèòü ñðàâíåíèå èõ äëèíû ñ äëèíîé ÄÍÊ â ãåíîìå.

Ðåçóëüòàòû òàêîãî ñðàâíåíèÿ ïðèâåäåíû â òàáë. 1.1. Óêàçàíû äëèíà ãåíîìíîé
ÄÍÊ è ôàêòîð êîìïàêòèçàöèè ÄÍÊ â ïàõèòåííûõ áèâàëåíòàõ (èçìåðåííûõ íà îñ-
íîâå äëèíû CK). Ýòè ïîêàçàòåëè ñðàâíèâàþòñÿ ñ äëèíîé è ôàêòîðîì êîìïàêòèçà-
öèè ÄÍÊ â ìåòàôàçíûõ õðîìîñîìàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Âèäíî, ÷òî ïàõèòåííûå
áèâàëåíòû â 1,5 ðàçà äëèííåå ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì. Ýòî ñðàâíåíèå äàåò è äðó-
ãóþ èíôîðìàöèþ. Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ïðè óâåëè÷åíèè ðàçìåðà ãåíîìà (ëèíåéíîé
äëèíû ìîëåêóë ÄÍÊ) íà äâà ïîðÿäêà âåëè÷èí (îò 2,8 õ 103 ìêì ó äðîææåé äî 1,7 õ
105 ìêì ó øåëêîïðÿäà) ôàêòîð êîìïàêòèçàöèè ÄÍÊ â ïàõèòåííûõ õðîìîñîìàõ óâå-
ëè÷èâàåòñÿ â 8 ðàç, à ïðè äàëüíåéøåì óâåëè÷åíèè äëèíû ãåíîìà òîëüêî â 10 ðàç
(äî 1,9 õ 106 ìêì ó ñàðàí÷è) ïðîèñõîäèò ñêà÷êîîáðàçíîå óâåëè÷åíèå ñòåïåíè êîì-
ïàêòèçàöèè ÄÍÊ ñíîâà â 7–8 ðàç. Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå äëèíû ÄÍÊ â ãåíîìå äî
1,6–107 ìêì íå âûçûâàåò èçìåíåíèÿ ñòåïåíè êîìïàêòèçàöèè ÄÍÊ â ïàõèòåííûõ
áèâàëåíòàõ. Íåñìîòðÿ íà îãðàíè÷åííîå ÷èñëî äàííûõ â òàáëèöå, ìîæíî ïðåäïî-
ëàãàòü, ÷òî ïðè äëèíå ãåíîìà ïîðÿäêà 106 ìêì ïîÿâëÿåòñÿ íîâûé óðîâåíü îðãàíè-
çàöèè (êîìïàêòèçàöèè) ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ. Ïîñëå ñîñòàâëåíèÿ òàáëèöû ïîÿâè-
ëèñü äîïîëíèòåëüíûå äàííûå. Îíè ñîáðàííû â àíàëîãè÷íîé, íî áîëåå ñëîæíîé
òàáëèöå (Kleckner, 2006, Appendix). Ýòè äàííûå íå èçìåíÿþò êàðòèíó è ëèøü íà-
ñûùàþò åå íîâûìè ôàêòàìè.

Äëèíà ÑÊ çàäàåòñÿ äëèíîé åãî ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ. Çèêëåð è Êëåêíåð
àíàëèçèðîâàëè äàííûå î äëèíå õðîìîñîìíûõ îñåé (ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ÑÊ)
è ðàçìåðå ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü õðîìàòèíà íà ïðåïàðàòàõ ðàñïëàñòàííûõ ïàõè-
òåííûõ ÿäåð è ñðàâíèëè èõ ñ ðàçìåðàìè ãåíîìîâ ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ (Zickler,
Kleckner, 1999; Kleckner, 2006). Îíè ïðèøëè ê âûâîäó, ÷òî ïëîòíîñòü ðàñïîëî-
æåíèÿ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü âäîëü õðîìîñîìíûõ îñåé ïðèìåðíî îäèíàêîâà ó ðàç-
íûõ îðãàíèçìîâ è âàðüèðóåò âîêðóã öèôðû 20 ïåòåëü íà 1 ìèêðîí äëèíû îñè.
Êëåêíåð ïðåäïîëàãàåò ñóùåñòâîâàíèå íåêîãî áàçèñíîãî ìîäóëÿ â ñòðóêòóðå õðî-
ìîñîìû: ÀÒ-áîãàòûå òðåêè ÄÍÊ-ãèñòîíîâîé íèòè êðåïÿòñÿ ê áåëêàì êîãåçèíî-
âîãî êîìïëåêñà (ñòåðæíÿ õðîìîñîìíûõ îñåé è ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ÑÊ), à
ïðîòÿæåííûå ðàéîíû ÄÍÊ ìåæäó ýòèìè òðåêàìè îáðàçóþò ëàòåðàëüíóþ ïåòëþ
(ðèñ. 1.7). Íåçàâèñèìî îò òîãî, ñóùåñòâóþò ýòè ìîäóëè èëè íåò, ðàçìåðû è ïëîò-
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Òàáëèöà 1.1.
Ñðàâíåíèå ñóììàðíîé äëèíû õðîìîñîì â ìåòàôàçå ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, à òàêæå ñóì-
ìàðíîé äëèíû ïàõèòåííûõ õðîìîñîì, èçìåðåííîé ïî äëèíå ñïíàïòîíåìíûõ êîìïëåê-
ñîâ, ñ ñóììàðíîé äëèíîé ìîëåêóë ÄÍÊ â ãåíîìå (ãàïëîèäíûå íàáîðû).

à —  àâòîðû ðàáîò, â êîòîðûõ èçìåðåíû äëèíà ÄÍÊ (1) í äëèíà õðîìîñîì (2).
á — äëèíà ÑÊ ëèëèè  óêàçàíà äëÿ ñòàäèè çèãîòåíû.

 
 
 

Îáúåêò 
 
 
 

Ñóììàðíàÿ 
äëèíà 

ìîëåêóë 
ÄÍÊ 

 â ãåíîìå, 
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(À) 
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ñîì, 
ìêì 
(Â) 
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â %  
îò 
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Ôàêòîð 
êîìïàê- 
òèçàöèè 

(À/B) 

 
 
 

Àâòîðû  (à) 
 
 

Ì å ò à ô à ç à   ì è ò î ç à  

Homo sapiens 
 
 

0,9 õ106 
 
 

128 
 
 

0.014 
 
 

8000 
 
 

1. Huberman, Rigs, 1966 
2. Bak, Zeuthen, 1977 
 

Õîìÿ÷îê 
Cricetulus griseus 
 

1,1 õ 106 
 
 

90 
 
 

0.009 
 
 

12000 
 
 

1. Huberman, Rigs, 1966 
2. Îíè æå 
 

Ïàõèòåíà  ìåéîçà 
Äðîææè 
Saccharomyces 
cerevisiae 

2,8õ 103 
 
 

 28 
 
 

(?) 1 
 
 

100 
 
 

1. Byers, Goetsch, 1975 
2. Îíè æå 
 

Íåéðîñïîðà 
Neurospora crassa 
 

1,6 õ104 
 
 

50 
 
 

0.3 
 
 

330 
 
 

1. Gillies, 1972 
2. Îí æå 
 

Drosophila 
melanogaster 
 

5,4 õ104 
 
 

100 
 
 

0.2 
 
 

540 
 
 

1. Laird, 1973 
2. Carpenter, 1975b 
 

Àñêàðèäà 
Ascaris suum 
 

(?) 9 õ104 
 
 

137 
 
 

0.15 
 
 

660 
 
 

1. Moritz, Roth, 1976 
2. Goldstein, Moens, 1976 
 

Øåëêîïðÿä 
Bombyx mori 
 

1,7 õ 105 
 
 

212 
 
 

0.12 
 
 

800 
 
 

1. Rasmussen, 1976 
2. Îí æå 
 

Êóêóðóçà 
Zea mays 
 

2,6 õ 105 
 
 

353 
 
 

0.13 
 
 

740 
 
 

1. Gillies, 1973 
2. Îí æå 
 

Ñàðàí÷à 
Locusta migratoria 
 

1,9õ106 
 
 

314 
 
 

0.017 
 
 

6000 
 
 

1. Buss, Henderson, 1971 
2. Moens, 1973 
 

Õîìÿ÷îê 
Cricetulus griseus 
 

1,1-106 
 
 

130 
 
 

0.013 
 
 

7700 
 
 

1. Huberman, Rigs, 1966 
2. Moses et al., 1977 
 

Homo sapiens 
 

0,9õ106 
 

198 
 

0.022 
 

4500 
 

1. Heller, Clermon, 1963 
2. Moses et al., 1977 

Ëèëèÿ   (á) 
Lilium longiflorum 
 

1,6õ107 
 
 

3700 
 
 

0.023 
 
 

4300 
 
 

1. Taylor, McMaster, 1954 
2. Holm, 1977 
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íîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ïåòåëü õðîìàòèíà (ìîæíî ÷èòàòü — ìîäóëåé ) â õðîìîñîìå (è
îñîáåííî â ïàõèòåííûõ õðîìîñîìàõ, òåñíî àññîöèèðîâàíûõ ñ ïîìîùüþ ÑÊ) —
ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíû. Ñëåäñòâèå ýòîé çàêîíîìåðíîñòè ìîæíî îáíàðóæèòü
â òîì, ÷òî ó îðãàíèçìîâ ñ ðàçíûìè ðàçìåðàìè ãåíîìîâ íàáëþäàþòñÿ îäèíàêîâûå
ìåõàíèçìû ìåéîçà (îêàçûâàåòñÿ îäèíàêîâîé ñõåìà ñèíàïñèñà è «êîíñòðóêöèÿ»
ÑÊ). Ýòî, íàçîâåì åãî, ïðèñïîñîáëåíèå ê îïòèìàëüíîé äëÿ ìåéîçà êîíñòðóêöèè
õðîìîñîì, äîñòèãàåòñÿ ïóòåì èçìåíåíèÿ ðàçìåðà ïåòåëü, à íå ïóòåì èçìåíåíèé
ñàìîãî ïðèíöèïà îðãàíèçàöèè õðîìîñîì. Ýòîò ïðèíöèï — êîíñåðâàòèâåí: ïåò-
ëè õðîìàòèíà, ïðèêðåïëåíû ê õðîìîñîìíîé îñè è ðàñïîëîæåíû âäîëü ýòîé îñè ñ
ïîñòîÿííîé ïëîòíîñòüþ.

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî äëèíà õðîìîñîìíûõ îñåé (äëèíà ÑÊ) ìîæåò ñóùå-
ñòâåííî ìåíÿòüñÿ â ïðåäåëàõ îäíîãî áèîëîãè÷åñêîãî âèäà, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî
êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ãåíîìå — ïîñòîÿííî. Â ÷àñòíîñòè åñòü ðàçëè÷èÿ â äëèíå ÑÊ
ìåæäó ìóæñêèì è æåíñêèì ïîëîì ó ÷åëîâåêà (îáçîð: Kleckner et al., 2003). Åñëè
ïëîòíîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ïåòåëü õðîìàòèíà âäîëü ÑÊ âñåãäà ïîñòîÿííà, òî ðàçëè-
÷èÿ â äëèíå ÑÊ äîëæíû ñîïðîâîæäàòüñÿ èçìåíåíèåì äëèíû ïåòåëü. Ýòî ïðåäñêà-
çàíèå îïðàâäûâàåòñÿ. Ó æåíùèí ÑÊ â äâà ðàçà äëèííåå, ÷åì ó ìóæ÷èí, à äëèíà
ïåòåëü õðîìàòèíà — â äâà ðàçà êîðî÷å (Tease, Hulten, 2004). Ñ ïðåäñêàçàíèåì ñî-
âïàäàåò è äðóãîé ôàêò: ó ìóòàíòíûõ ìûøåé, ëèøåííûõ êëþ÷åâîãî áåëêà îñåâûõ
ýëåìåíòîâ SMC-beta (ñì. ãë. 2), äëèíà ÑÊ â äâà ðàçà ìåíüøå, à ðàçìåð ïåòåëü â äâà
ðàçà áîëüøå, ÷åì ó ìûøåé äèêîãî òèïà (Revenkova et al., 2006).

Ãåíû, óïðàâëÿþùèå ìåéîçîì
Ñõåìà ìåéîçà ó æèâîòíûõ, ãðèáîâ è ðàñòåíèé âåñüìà êîíñåðâàòèâíà, õîòÿ íåêî-

òîðûå å¸ äåòàëè âàðüèðóþò. ×åì îáåñïå÷èâàåòñÿ ýòîò êîíñåðâàòèçì? Â ïðåäûäóùèõ
ðàçäåëàõ ìû óæå óïîìÿíóëè ôàêò ïðèíöèïèàëüíîé âàæíîñòè äëÿ îòâåòà íà ýòîò âîï-
ðîñ: ìåéîç óïðàâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè ãåíàìè. Åñëè ñõåìà ìåéîçà ýâîëþöèîííî
êîíñåðâàòèâíà, òî íàïðàøèâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå î êîíñåðâàòèâíîñòè õîòÿ áû êëþ-
÷åâûõ ãåíîâ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ ýòîãî ïðîöåññà, ò.å. îòëè÷àþùèõ ìåéîç îò ìèòîçà. Â
íà÷àëå XXI â., ïîñëå òîãî êàê áûëè ñåêâåíèðîâàíû ãåíîìû ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ,
èñïîëüçóåìûõ äëÿ èçó÷åíèÿ ãåííîãî êîíòðîëÿ ìåéîçà: S.cerevisiae, çàòåì D. me-
lanogaster, Ñ.elegans è, íàêîíåö, ÷åëîâåêà, ïîÿâèëèñü ôàêòû, ïîçâîëÿþùèå ðàññìàò-
ðèâàòü ýòîò âîïðîñ (Áîãäàíîâ, 2003, 2004; Bogdanov et al., 2006).

Ñóùåñòâóþò ìóòàöèè, èçìåíÿþùèå õîä ìåéîçà. Ñðåäè íèõ åñòü ìóòàöèè ñïå-
öèôè÷åñêèõ ãåíîâ ìåéîçà. Ó ìîäåëüíûõ îðãàíèçìîâ — ïî÷êóþùèõñÿ äðîææåé è
äðîçîôèëû — èçâåñòíû ìíîãèå äåñÿòêè òàêèõ ãåíîâ. Ñóäÿ ïî íàèáîëåå èçó÷åííî-
ìó ìîäåëüíîìó îðãàíèçìó — äðîææàì Saccharomyces cerevisiae, — ìåéîç ó âñåõ
îðãàíèçìîâ äîëæåí óïðàâëÿòüñÿ ñîòíÿìè ãåíîâ. Ñðåäè íèõ åñòü ãåíû, îáùèå äëÿ
ìåéîçà è ìèòîçà (îáùèå ãåíû êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ), è ãåíû, ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ
êàæäîãî èç ýòèõ ïðîöåññîâ (Áîãäàíîâ, 2003). Ïðåäñòàâëåíèå î ÷èñëå óæå âûÿâëåí-
íûõ ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ ìåéîçà ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ äàåò òàáë. 1.2. Ìàëîå ÷èñ-
ëî ãåíîâ ìåéîçà, âûÿâëåííûõ ó êóêóðóçû è äðóãèõ ðàñòåíèé ïî ñðàâíåíèþ ñ äðîæ-
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Ðèñ. 1.7. Ìîäåëü ñáîðêè è îðãàíèçàöèè ïåòåëü õðîìàòèíà â âèäå  ëèíåéíîãî ÷åðåäîâàíèÿ «ìîäó-
ëåé» (à), íà êîòîðûõ ñòðîèòñÿ ÿ÷åèñòàÿ áåëêîâàÿ ñåòü – îñåâîé ýëåìåíò õðîìàòèäû â ìåéîòè÷åñ-
êîé õðîìîñîìå  è ñòðóêòóðà îäèíàêîâî îðèåíòèðîâàííûõ ïåòåëü äâóõ ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä (á),
ó êîòîðûõ «ìîäóëè» ñîåäèíÿþòñÿ ïîïàðíî íà îñíîâå ãîìîëîãèè  (ïî Kleckner, 2006).

Òàáëèöà 1.2.
×èñëî âûÿâëåííûõ ñïåöèôè÷åñêèõ ãåíîâ ìåéîçà ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ (ïî: Áîãäàíîâ,
2004 ñ èçìåíåíèÿìè).

à

á

æàìè è äðîçîôèëîé, îçíà÷àåò ëèøü, ÷òî ñòåïåíü èçó÷åííîñòè ó ãåíîìà ðàñòåíèé
ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì ó äðîææåé è äðîçîôèëû.

Ñðåäè ìóòàöèé ìåéîòè÷åñêèõ ãåíîâ íàáëþäàþòñÿ ôåíîòèïè÷åñêè îäèíàêîâûå
ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ. Íàêîïëåííûé â ëèòåðàòóðå ìàòåðèàë î ìîðôîëîãè÷åñêèõ
èçìåíåíèÿõ â êàðòèíå ìåéîçà, âûçâàííûõ ìóòàöèÿìè ýòèõ ãåíîâ, ïîçâîëÿåò ãîâî-
ðèòü î ãîìîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ èçìåí÷èâîñòè ïðèçíàêîâ ìåéîçà â øèðîêîì äèàïà-
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çîíå òàêñîíîâ (âïëîòü äî öàðñòâ) è â òîì ñìûñëå, êîòîðûé ïðèäàâàë ýòîìó ïîíÿ-
òèþ Í.È. Âàâèëîâ (Âàâèëîâ 1987), ïîäðîáíåå ýòîò âîïðîñ îáñóæäàåòñÿ â ñïåöè-
àëüíûõ ñòàòüÿõ Áîãäàíîâûì (2003, 2004). Âîçìîæíî, áîëåå ïðàâèëüíî ãîâîðèòü î
ãîìîìîðôíîñòè òàêèõ ïðèçíàêîâ (Áîãäàíîâ 2004; Bogdanov et al., 2006), èáî, êàê
óñòàíîâëåíî â îòíîøåíèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè ÑÊ, è íåêîòîðûõ äðóãèõ ãå-
íîâ ìåéîçà (ñì. ãë. 2), îíè íåãîìîëîãè÷íû ó ãðèáîâ è ìëåêîïèòàþùèõ, õîòÿ èõ
ïðîäóêòû — ñòðóêòóðíûå áåëêè ÑÊ è õðîìîñîì — âûïîëíÿþò îäèíàêîâûå ôóíê-
öèè. Ãîìîëîãèÿ ãåíîâ ñ÷èòàåòñÿ ñóùåñòâåííîé, êîãäà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïàð íóê-
ëåîòèäîâ ñîâïàäàåò íå ìåíåå ÷åì íà 80% (Rubin et al., 2000). Òàêàÿ ãîìîëîãèÿ õà-
ðàêòåðíà äëÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ôåðìåíòû, ò.å. ìåòàáîëèçì ìåéîòè÷åñêèõ êëå-
òîê, è ïðîñëåæèâàåòñÿ, êàê ïðàâèëî, â ïðåäåëàõ òàêñîíîìè÷åñêîãî êëàññà, íî åå
íåò ó ãåíîâ ñòðóêòóðíûõ áåëêîâ ÑÊ (Heyting, 1996; Áîãäàíîâ è äð., 2002á; Higgins
et al., 2005). Ìû âåðíåìñÿ ê ýòîìó âîïðîñó â ñëåäóþùåé ãëàâå.

Çàêëþ÷åíèå. Îáùèå çàêîíîìåðíîñòè îðãàíèçàöèè
ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì

Ñóùåñòâóþò âåñüìà îáîñíîâàííûå ìîäåëè îðãàíèçàöèè õðîìîñîì â ìèòîçå è
ìåéîçå (Stack, Anderson, 2001; Kleckner, 2006). Ýòè ìîäåëè êîíñòàòèðóþò, ÷òî ïðè
ìèòîçå è ìåéîçå åñòü îáùèé ïðèíöèï àðàíæèðîâêè ôèáðèëëû õðîìàòèíà â «òåëå»
õðîìîñîìû. Ýòîò ïðèíöèï — ïåòåëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ. Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî â öèê-
ëå ìèòîçà è ìåéîçà (Zickler, Kleckner, 1999; Kleckner, 2006) ïåòëè õðîìàòèíà êðå-
ïÿòñÿ ê êîãåçèíîâûì áåëêàì, êîòîðûå ïóíêòèðíîé (â ìèòîçå) èëè ñïëîøíîé (â
ìåéîçå) îñüþ ïðîõîäÿò âäîëü âñåé õðîìîñîìû. Ïðè ýòîì ïåòëè, ïðèíàäëåæàùèå
ñåñòðèíñêèì õðîìàòèäàì, ðàñïîëîæåíû ñóïðîòèâíî. Â ïðîôàçå ìåéîçà êîãåçèíî-
âûå îñè ñòàíîâÿòñÿ áîëåå ìàññèâíûìè è ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûìè âñëåä-
ñòâèå ïðèñîåäèíåíèÿ ê êîãåçèíàì ñïåöèôè÷åñêèõ áåëêîâ ìåéîçà — áåëêîâ, ôîð-
ìèðóþùèõ îñè ëåïòîòåííîé è çèãîòåííîé õðîìîñîìû è ëàòåðàëüíûå ýëåìåíòû
ÑÊ. Ýòè áåëêè îïèñàíû â ñëåäóþùåé ãëàâå. Íà îñíîâå ïîêà íåìíîãèõ, íî òîíêèõ
íàáëþäåíèé óëüòðàñòðóêòóðû è èììóííîöèòîõèìè÷åñêîé ñòðóêòóðû ëàòåðàëüíûõ
ýëåìåíòîâ ÑÊ Êëåêíåð (Kleckner, 2006) ïðîãíîçèðóåò, ÷òî áåëêè ëàòåðàëüíûõ ýëå-
ìåíòîâ îðãàíèçîâàíû â âèäå ñåò÷àòûõ ñëîåâ, îäåâàþùèõ òîíêóþ êîãåçèíîâóþ îñü.
Ïðè ýòîì â ñòðóêòóðå êàê ñàìèõ ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ, òàê è â ïðîñòðàíñòâå ìåæäó
íèìè (â öåíòðàëüíîì ïðîñòðàíñòâå ÑÊ) ðàñïîëàãàþòñÿ ñåãìåíòû ÄÍÊ äîâîëüíî
áîëüøîé ïðîòÿæåííîñòè. Ýòî ñîîòâåòñòâóåò äàííûì ïîëó÷åííûì â íàøåé ëàáîðà-
òîðèè, à èììåííî, êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ïðåïàðàòèâíî èçîëèðîâàííûõ ÑÊ ìûøè è
çîëîòèñòîãî õîìÿ÷êà äîñòèãàåò 0,5% îò êîëè÷åñòâà ãåíîìíîé ÄÍÊ (Êàðïîâà è äð,
1995). Ïðè ýòîì äëèíà ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ, ñîäåðæàùèõñÿ âî ôðàêöèè èçîëèðîâàí-
íûõ ÑÊ, ëåæèò â ïðåäåëàõ 200–500 ïàð íóêëåîòèäîâ. Òàêèå ñåãìåíòû íåïðåðûâ-
íîé ìîëåêóëû ÄÍÊ «ïðîäåòîé» êàê íèòêà ñïëîøíîãî øâà âäîëü ëàòåðàëüíûõ ýëå-
ìåíòîâ äîëæíû ïðèäàâàòü áåëêîâûì ëàòåðàëüíûì ýëåìåíòàì îïðåäåëåííóþ ýëàñ-
òè÷íîñòü â ñèëó ýëàñòè÷åñêèõ ñâîéñòâ äâîéíîé ñïèðàëè ÄÍÊ. Ýòè ôàêòû è ñîîá-
ðàæåíèÿ îáúÿñíÿþò ðåàëüíî ñóùåñòâóþùóþ ýëàñòè÷íîñòü íåñïàðåííûõ ëåïòîòåí-
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íûõ è çèãîòåííûõ îñåé õðîìîñîì (èõ êëóáêè â ëåïòîòåíå è ïåòëè «áóêåòà» â çèãî-
òåíå) è ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ÑÊ â ïàõèòåíå. Èçâåñòíî, ÷òî äëèíà îñåâûõ ýëå-
ìåíòîâ îò íà÷àëà ëåïòîòåíû äî çàâåðøåíèÿ çèãîòåíû ñèëüíî ñîêðàùàåòñÿ (Zickler,
Kleckner, 1998), à äëèíà ÑÊ ìåíÿåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè ïàõèòåíû. Â ðåçóëüòàòå îñíî-
âàíèÿ ïåòåëü õðîìàòèíà, êðåïÿùèõñÿ ê îñåâûì ýëåìåíòàì ñáëèæàþòñÿ è ýòî ñïî-
ñîáñòâóåò óâåëè÷åíèþ óäåëüíîé ìàññû îñåâûõ (ëàòåðàëüíûõ) ýëåìåíòîâ è óâåëè-
÷åíèþ ïëîòíîñòè õðîìàòèíà ïî áîêàì (âîêðóã) îñåé. Ñòîèò äîáàâèòü, ÷òî ÑÊ (ó
ðàçíûõ îðãàíèçìîâ ïî-ðàçíîìó è íà ðàçíûõ ñóáñòàäèÿõ ïàõèòåíû) îáðàçóþò «òâè-
ñòû» — ïîâîðîòû âîêðóã ïðîäîëüíîé îñè.

Ìîäåëü ìîäóëüíîé îðãàíèçàöèè îñåâûõ ýëåìåíòîâ õðîìîñîì â ìåéîçå ïðåä-
ñòàëåíà íà ðèñ. 1.7. Ñìûñë òàêîé îðãàíèçàöèè ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíà ìàêñèìàëü-
íî âûãîäíà äëÿ äâóõ ïðîöåññîâ: (1) ïîïàðíîãî óçíàâàíèÿ ãîìîëîãè÷íûõ ëîêóñîâ
(ïîêà òðóäíî ñêàçàòü çà ñ÷åò óçíàâàíèÿ ëîêóñîâ, ðàñïîëîæåííûõ â ëàòåðàëüíûõ
ïåòëÿõ õðîìîñîì èëè ëîêóñîâ èíâåðòèðîâàííûõ íà «âíóòðåíþþ» ïîâåðõíîñòü
îñåâûõ ýëåìåíòîâ) è (2) ïîñòðîåíèÿ ñïëîøíîé îñè, ïðåâðàùàþùåéñÿ â ëàòå-
ðàëüíûé ýëåìåíò ÑÊ. Âàæíî ÷òî îáå ýòè ôóíêöèè íåîáõîäèìû äëÿ ñîçäàíèÿ íà
îïðåäåëåííîå âðåìÿ (íà âðåìÿ ñòàäèè ïàõèòåíû) ñòàáèëüíîé «ðàìû» âíóòðè êî-
òîðîé ìîæåò ñîâåðøàòüñÿ ðàâíûé êðîññèíãîâåð. Ýòà æå ðàìà ñëóæèò êàðêàñîì,
íåñóùèì êîìïëåêñû áåëêîâ — ôåðìåíòîâ ðåêîìáèíàöèè. Ýòî òàê íàçûâàåìûå
ðåêîìáèíàöèîííûå óçåëêè êðåïÿùè-
åñÿ ê ýëåìåíòàì ÑÊ, ÷àùå âñåãî — ê
ïîïåðå÷íûì ôèëàìåíòà ÑÊ.

Èñõîäÿ èç íåñêîëüêî äðóãèõ çàäà÷,
÷åì Êëåêíåð, à èìåííî èññëåäóÿ ïåð-
âè÷íóþ ñòðóêòóðó ÄÍÊ â «ãîðÿ÷èõ»
òî÷êàõ ðåêîìáèíàöèè, Äàäàøåâ è äð.
(2005) ïðèøëè ê ïîñòðîåíèþ ìîäåëè
îðãàíèçàöèè õðîìîñîìû, êîòîðàÿ
âåñüìà áëèçêà ê ìîäóëüíîé ìîäåëè
Êëåêíåð (ðèñ. 1.8).

Èòàê, ñîçäàâ äëÿ ìåéîòè÷åñêîé
õðîìîñîìû áåëêîâûå îñè, ïðèðîäà ñî-
çäàëà ìåõàíèçì «çàñòåæêè ìîëíèè»,
÷åì îáåñïå÷èëà óñëîâèÿ äëÿ ðàâíîãî
êðîññèíãîâåðà ìàññèâíûõ ýóêàðèîòè-
÷åñêèõ õðîìîñîì è èõ ñåãðåãàöèè ïîñ-
ëå «ðàññòåãèâàíèÿ» ýòîé «çàñòåæêè».

Â ñëåäóþùèõ ãëàâàõ ñîäåðæèòñÿ
áîëåå ïîäðîáíîå îïèñàíèå ýòèõ ñòðóê-
òóð è ïðîöåññîâ (ãë. 2) è âîçìîæíûõ
ïóòåé èõ ýâîëþöèè (ãë. 3).

Ðèñ. 1.8. Óñëîâíîå èçîáðàæåíèå ìîäåëè îðãàíè-
çàöèè ñèíàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà (ÑÊ) è ïåòåëü
õðîìàòèíà íåñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä â ïàõèòåí-
íîì áèâàëåíòå. 1 — ÑÊ; 2 — ðàííèé ðåêîìáè-
íàöèîííûé óçåëîê â öåíòðàëüíîì ïðîñòðàíñòâå
ÑÊ; ÄÍÊ-áåëêîâûé êîìïëåêñ, ñîñòîÿùèé èç  Alu-
ïîâòîðîâ è áåëêîâ SMC è SCP2-SCP-3; ïîâòîðû
òèïà (ÃÒ/ÖÀ)n  â ëàòåðàëíûõ ïåòëÿõ õðîìàòèíà
(ïî Äàäàøåâó è äð., 2005).
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Ãëàâà 2.
ÑÈÍÀÏÒÎÍÅÌÍÛÉ ÊÎÌÏËÅÊÑ È ÅÃÎ ÔÓÍÊÖÈÈ

Ñèíàïòîíåìíûé êîìïëåêñ — ýòî ñïåöèôè÷íàÿ äëÿ ìåéîçà ñóáêëåòî÷íàÿ (ñóá-
õðîìîñîìíàÿ) ñòðóêòóðà. Íà ñòàäèè ïàõèòåíû ìåéîçà ÑÊ ñîåäèíÿåò ïàðàëëåëüíî
ðàñïîëîæåííûå â ÿäðå ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû. Ñóùåñòâîâàíèå ÑÊ — îäíî èç
íåîáõîäèìûõ óñëîâèé äëÿ ïîñëåäóþùåãî ôîðìèðîâàíèÿ õèàçì. Ïðèâû÷íûé äëÿ
ðóññêîé íàó÷íîé è ó÷åáíîé ëèòåðàòóðû òåðìèí «êîíúþãàöèÿ» õðîìîñîì â ìåæäó-
íàðîäíîé ëèòåðàòóðå óæå íå èñïîëüçóåòñÿ. Îí çàìåíåí òåðìèíîì «ñèíàïñèñ» (òåñ-
íîå ñîåäèíåíèå). Ýòîò òåðìèí èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îïèñàíèÿ ëàòåðàëüíîãî ñîåäèíå-
íèÿ õðîìîñîì ñ ïîìîùüþ ÑÊ. Èñïîëüçóåòñÿ òàêæå òåðìèí «ñïàðèâàíèå» (pairing).
Â óçêîì ñìûñëå «ñïàðèâàíèå» óïîòðåáëÿåòñÿ äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ëîêàëüíîãî ñîåäè-
íåíèÿ õðîìîñîì â ïðåìåéîòè÷åñêîé èíòåðôàçå è ëåïòîòåíå (ñì. ãë. 1). Èíîãäà òåð-
ìèí «ñïàðèâàíèå» èñïîëüçóåòñÿ â áîëåå øèðîêîì ñìûñëå, à èìåííî äëÿ îáîçíà÷å-
íèÿ ïîïàðíîãî ñîåäèíåíèÿ ãîìîëîãîâ è, â ÷àñòíîñòè, äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñîåäèíåíèÿ
ãîìîëîãîâ â âèäå áèâàëåíòîâ íà ñòàäèÿõ äèàêèíåçà è ìåòàôàçû I.

ÑÊ áûë îòêðûò â 50-å ãîäû, êîòîðûå ìîæíî íàçâàòü ïåðèîäîì âåëèêèõ îòêðû-
òèé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, è åãî ðîëü â ìåéîçå áûëà ïîäâåðãíóòà èíòåíñèâíî-
ìó èññëåäîâàíèþ (îáçîðû: Moses 1968, 1969; Áîãäàíîâ, 1971, 1975, 2003; von
Wettstein et al., 1984; Heyting, 1996; Zickler, Kleckner, 1998, 1999; Page, Hawley,
2004). ÑÊ ñóùåñòâóåò òîëüêî â ïðîöåññå ìåéîçà è òîëüêî êîðîòêîå âðåìÿ â æèçíè
ìåéîòè÷åñêîé êëåòêè. Îí íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ íà ñòàäèè çèãîòåíû ìåéîçà è
ïîñòåïåííî ðàçðóøàåòñÿ íà ñòàäèè äèïëîòåíû ïîñëå âûïîëíåíèÿ åãî ôóíêöèè
(Holm, 1986; Fedotova et al., 1989; Êîëîìèåö è äð., 2001).

Ôóíêöèè ñèíàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà
Óñòàíîâèëîñü ìíåíèå, ÷òî ÑÊ íåîáõîäèì äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ õèàçì. Âåñêèì îáî-

ñíîâàíèåì ýòîãî ñëóæèò òî, ÷òî ÑÊ íå ôîðìèðóåòñÿ ó òåõ âèäîâ íèçøèõ ýóêàðèîò,
íàïðèìåð ó S. pombe è Aspergillus nidulans, ó êîòîðûõ íåò õèàçì (Roeder, 1997; Zickler,
Kleckner, 1999). Äðóãàÿ ôóíêöèÿ ÑÊ — ñîçäàíèå èíòåðôåðåíöèè êðîññèíãîâåðà, òî
åñòü îáåñïå÷åíèå çàêîíîìåðíîãî îãðàíè÷åíèÿ â ðàñïðåäåëåíèè ñîáûòèé êðîññèíãî-
âåðà, à èìåííî, ýòè ñîáûòèÿ ìîãóò ïðîèñõîäèòü íå áëèæå îäíî îò äðóãîãî, îò òðåòüå-
ãî è ò.ä., ÷åì íà îïðåäåëåííîì ðàññòîÿíèè ãåíåòè÷åñêîé è ôèçè÷åñêîé êàðòû õðîìî-
ñîì. Èòåðôåðåíöèè êðîññèíãîâåðà íåò íè ó S. pombe, íè ó A. nidulans. Èíòåðôåðåí-
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öèÿ êðîññèíãîâåðà (íî íå ñàì êðîññèíãîâåð) èñ÷åçàåò ó ìóòàíòîâ zip1 S. cerevisiae, ó
êîòîðûõ íàðóøåíî ôîðìèðîâàíèå ÑÊ (Tung, Roeder, 1998). Èíòåðôåðåíöèÿ êðîñ-
ñèíãîâåðà è õèàçì ó ìûøè è êóêóðóçû ñíèæàåòñÿ è äàæå ïðåâðàùàåòñÿ â îòðèöà-
òåëüíóþ èíòåðôåðåíöèþ â îãðàíè÷åííîé îáëàñòè áèâàëåíòà, âáëèçè òî÷êè ðàçðûâà
îäíîãî èç ãîìîëîãîâ, ïðåòåðïåâøåãî èíâåðñèþ èëè òðàíñëîêàöèþ è èìåííî òàì, ãäå
ïðîèñõîäèò âûçâàííàÿ ïåðåñòðîéêîé ñìåíà ïàðòíåðîâ ñïàðèâàíèÿ è ñìåíà ëàòåðàëü-
íûõ ýëåìåíòîâ ÑÊ (Borodin åt al., 1991; Auger, Sheridan, 2001).

Ôîðìàëüíàÿ ïðè÷èíà, ïî êîòîðîé ÑÊ îïðåäåëÿåò èíòåðôåðåíöèþ êðîññèíãîâå-
ðà, ñîñòîèò â òîì, ÷òî îí íåñåò íà ñåáå (âíóòðè ñåáÿ) ðåêîìáèíàöèîííûå óçåëêè —
ñóáìèêðîñêîïè÷åñêèå ñòðóêòóðû, ñîäåðæàùèå êîìïëåêñû ôåðìåíòîâ ðåêîìáèíà-
öèè, è îíè ïî êàêîé-òî ïðè÷èíå íå ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ âäîëü ÑÊ áëèæå, ÷åì ðàñ-
ñòîÿíèå èíòåðôåðåíöèè. Ïîäðîáíåå îá ýòîì — â ñëåäóþùèõ ðàçäåëàõ ýòîé ãëàâû,
õîòÿ ïðè÷èíà «èíòåðôåðåíöèè» ðåêîìáèíàöèîííûõ óçåëêîâ îñòàåòñÿ ïîêà çàãàä-
êîé. Ôîðìèðîâàíèå è ñîõðàíèåíèå öèòîëîãè÷åñêè âèäèìûõ õèàçì äî íà÷àëà àíà-
ôàçû I ìåéîçà è ðåãóëÿöèþ ðàñïðåäåëåíèÿ õèàçì ïî õðîìîñîìå ìîæíî íàçâàòü
ãåíåòè÷åñêîé ôóíêöèåé ÑÊ. Äëÿ òîãî, ÷òîáû äàííàÿ ïàðà ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì
ïðàâèëüíî ñåãðåãèðîâàëà â ìåéîçå I, íåîáõîäèìî, ÷òîáû â íåé ñôîðìèðîâàëàñü è
ñîõðàíèëàñü äî íà÷àëà àíàôàçû I õîòÿ áû îäíà õèàçìà. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå ñ âûñî-
êîé âåðîÿòíîñòüþ âîçíèêàåò àíåóïëîèäèÿ ïî äàííîé õðîìîñîìå.

Ïîìèìî ãåíåòè÷åñêîé ôóíêöèè, ñóùåñòâóåò, î÷åâèäíî, äðóãàÿ, ñòðóêòóðíàÿ ðîëü
ÑÊ. Îí ó÷àñòâóåò â îðãàíèçàöèè ïðîôàçíîé ìåéîòè÷åñêîé õðîìîñîìû. Îñåâûå
ýëåìåíòû õðîìîñîì è ëàòåðàëüíûå ýëåìåíòû ÑÊ íà ñòàäèè ïàõèòåíû ñëóæàò èäå-
àëüíûìè îñÿìè (íà ñòàäèÿõ ëåïòîòåíû è çèãîòåíû) è êàðêàñîì (íà ñòàäèè ïàõèòå-
íû) ê êîòîðûì êðåïÿòñÿ ïåòëè õðîìàòèíà. Ïîñêîëüêó ÑÊ ðàñïîëàãàåòñÿ ïî îñè
ïàõèòåííîãî áèâàëåíòà, âîçíèêàåò áèëàòåðàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ áèâàëåíòà ãîìîëî-
ãè÷íûõ õðîìîñîì: ïåòëè õðîìàòèíà ðàñïîëàãàþòñÿ ïî îáå ñòîðîíû ÑÊ. Òàêàÿ îðãà-
íèçàöèÿ ïàðû õðîìîñîì — ýôôåêòèâíîå «èçîáðåòåíèå» ïðèðîäû, ïîçâîëèâøåå
òî÷íî ñîïîñòàâëÿòü îñíîâàíèÿ ïåòåëü õðîìàòèíà (ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîìåð) â òðåõ-
ìåðíîì ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîãî ÿäðà. Ïî-âèäèìîìó, ýòî ïðîñòåéøèé, åñëè íå
åäèíñòâåííûé, ñïîñîá âíåñòè ïîðÿäîê è òî÷íîñòü â ïðîöåññ ïîëîêóñíîãî âçàèìî-
äåéñòâèÿ (óçíàâàíèÿ) ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì è îáåñïå÷èòü äîñòàòî÷íóþ òî÷íîñòü
(ãîìîëîãèþ) ðåêîìáèíàöèè â ìåéîçå. Òàêóþ ðîëü ÑÊ â ìåõàíèçìå âçàèìíîãî «óç-
íàâàíèÿ» ãîìîëîãè÷íûõ ëîêóñîâ, èõ ñèíàïñèñà (òåñíîãî ëàòåðàëüíîãî êîíòàêòà) è
êðîññèíãîâåðà ïðèçíàþò àâòîðû âñåõ ñîâðåìåííûõ ìîäåëåé îðãàíèçàöèè ìåéîòè-
÷åñêîé õðîìîñîìû (Stack, Anderson, 2000; Äàäàøåâ è äð., 2005; Kleckner, 2006).

Ïîìèìî äîêàçàííîé ðîëè ÑÊ â îáåñïå÷åíèè èíòåðôåðåíöèè êðîññèíãîâåðà è
íåñîìíåííîé åãî ðîëè â òîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì, î êîòîðîé ñêàçàíî âûøå, ïî-
âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò è òðåòüÿ, ïîêà ãèïîòåòè÷åñêàÿ ôóíêöèÿ ÑÊ. Åñòü ïðåäïîëî-
æåíèå, ÷òî ÑÊ íóæåí äëÿ òîãî, ÷òîáû ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû ïðè ñïàðèâàíèè
íå ñîåäèíÿëèñü áû íåîáðàòèìî, êàê â ÿäðàõ êëåòîê ñëþííûõ æåëåç ó äðîçîôèëû,
íî ñîõðàíÿëè âîçìîæíîñòü ðàçîéòèñü â àíàôàçå I ìåéîçà (Áîãäàíîâ, 1975; Bogdanov,
1977). Ýòà ãèïîòåçà íå ïðîòèâîðå÷èò ïîëîæåíèþ î ðîëè ÑÊ â ñèíàïñèñå, êðîññèí-
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ãîâåðå è ôîðìèðîâàíèè õèàçì. Äëÿ ïðîâåðêè ãèïîòåçû íåîáõîäèì òàêîé ýêñïåðè-
ìåíò, ðåçóëüòàòû êîòîðîãî èëè ñòðîãî ïðåäñêàçàííûå ñëåäñòâèÿ ìîæíî áûëî áû
ïðîâåðèòü. Íà ñîâðåìåííîì óðîâíå çíàíèé ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â õîäå ýâî-
ëþöèîííîãî ñòàíîâëåíèÿ ìåéîçà îáðàòèìîñòü ñèíàïñèñà ìîãëà áûòü ïåðâè÷íîé
ôóíêöèåé ÑÊ, à åãî ðîëü â êðîññèíãîâåðå è õèàçìàîîáðàçîâàíèè ñòàëà ñëåäñòâè-
åì, íî ýòî íóæíî êàêèì-òî îáðàçîì äîêàçàòü. Áîëåå ïîäðîáíî ïðîáëåìà ýâîëþöèè
ìåéîçà îáñóæäàåòñÿ â ãëàâå 3.

Ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ
ÑÊ ôîðìèðóåòñÿ èç áåëêîâûõ îñåé (axial cores) ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì (ñì.

ðèñ. 1.2.). Ýòè îñè ñïåöèôè÷íû òîëüêî äëÿ ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì è òîëüêî íà ñòà-
äèè ðàííåé ïðîôàçû I ìåéîçà (Áîãäàíîâ, 1975; von Wettstein et al., 1984; Heyting,
1996; Zickler, Kleckner, 1998; Revenkova, Jessberger, 2006). Âïëîòü äî êîíà ÕÕ ïîÿâ-
ëÿëèñü ïóáëèêàöèè è óñòíûå âûñêàçûâàíèÿ ñ ñîìíåíèÿìè è äàæå ñ íåñîãëàñèåì ñ
òàêèì óòâåðæäåíèåì (íàïðèìåð: Ñåðàâèí, Ãóäêîâ, 1999). Ïðè ýòîì ññûëàëèñü íà
ñîîáùåíèå î òîì, ÷òî â óíèâàëåíòíûõ õðîìîñîìàõ â ïðåìåéîòè÷åñêèõ ãàïëîèäíûõ
ÿäðàõ ó ãðèáîâ-çèãîìèöåòîâ óæå íàáëþäàþòñÿ îñåâûå ýëåìåíòû õðîìîñîì, õàðàê-
òåðíûå äëÿ ñòàäèè ëåïòîòåíû ìåéîçà, è èíîãäà îíè ôîðìèðóþò ÑÊ ïóòåì èçãèáîâ
(ñêëàäîê) õðîìîñîì «íà ñåáÿ» (foldback) (Zickler, 1973). Îäíàêî òàêèå ñîìíåíèÿ ëåã-
êî ðàññåèâàþòñÿ, ïîñêîëüêó èçâåñòíî, ÷òî â ãàïëîèäíûõ ïðåìåéîòè÷åñêèõ ÿäðàõ ñóì-
÷àòûõ ãðèáîâ óæå íà÷èíàåò äåéñòâîâàòü ãåíåòè÷åñêàÿ ïðîãðàììà ìåéîçà (Roeder,
1997; Zickler, Kleckner, 1998; Zickler, 2006), à áåëêè îñåâûõ ýëåìåíòîâ õðîìîñîì ó
äðîææåé è ìëåêîïèòàþùèõ íà÷èíàþò ñèíòåçèðîâàòüñÿ åùå â ïðåìåéîòè÷åñêîé èí-
òåðôàçå (Eijpe et al., 2001; Revenkova, Jessberger, 2006).

Ïðåæäå, ÷åì îïèñûâàòü ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ îñåâûõ ýëåìåíòîâ ìåéîòè÷åñ-
êèõ õðîìîñîì èç ñïåöèôè÷íûõ äëÿ ìåéîçà áåëêîâ è ñîåäèíåíèå èõ â ÑÊ (÷òî áóäåò
ñäåëàíî ïîçæå), ñíà÷àëà íàäî îïèñàòü ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå ñ ìîëåêóëàìè ÄÍÊ —
ãîìîëîãè÷íûìè õðîìàòèäàìè. Äåëî â òîì, ÷òî, ïî êðàéíåé ìåðå ó S. cerevisiae,
ñàéòû èíèöèàöèè êðîññèíãîâåðà ñëóæàò ñàéòàìè èíèöèàöèè ñîåäèíåíèÿ îñåâûõ
ýëåìåíòîâ õðîìîñîì â ñèíàïòîíåìíûé êîìïëåêñ (ñíà÷àëà — èíèöèàöèÿ êðîññèí-
ãîâåðà, ïîòîì èíèöèàöèÿ ÑÊ), íî åñòü èñêëþ÷åíèÿ ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ.

Èíèöèàöèÿ ðåêîìáèíàöèè è åå âçàèìîîòíîøåíèå ñî ñïàðèâàíèåì
õðîìîñîì è ôîðìèðîâàíèåì ÑÊ

Â ãë. 1 ñîîáùàëîñü î òîì, ÷òî â öåïè ñîáûòèé íà ìîëåêóëÿðíîì óðîâíå âî
âðåìÿ ïðîôàçû I ïåðâûì ïðèíöèïèàëüíûì ñîáûòèåì ÿâëÿåòñÿ ãåíåòè÷åñêè ïðî-
ãðàììèðîâàííîå îáðàçîâàíèå ðàçðûâîâ äâîéíîé ñïèðàëè ÄÍÊ (double strand breaks,
cîêðàùåííî — DSB). Ñóäÿ ïî âñåìó, ñóùåñòâóþò DSB-çàâèñèìûå è DSB-íåçàâè-
ñèìûå ìåõàíèçìû óçíàâàíèÿ è ñèíàïñèñà õðîìîñîì, è, âîçìîæíî, ó ðàçíûõ îðãà-
íèçìîâ ýòè ìåõàíèçìû èñïîëüçóþòñÿ â ðàçíîé ñòåïåíè (Burgess, 2002). Ó äðîæ-
æåé S.cerevisiae ðàçðåçàíèå äâîéíîé ñïèðàëè ÄÍÊ ýíäîíóêëåàçîé Spo11 (ðèñ. 2.1)
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è íà÷àëî ìîëåêóëÿðíûõ ÿâëåíèé, ïðèâîäÿùèõ ê ðåêîìáèíàöèè, íåîáõîäèìû äëÿ
èíèöèàöèè ñèíàïñèñà ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì (Giroux et al., 1989, Keeney et al.,
1997). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî îäíîöåïî÷å÷íûå êîíöû ìîëåêóëû ÄÍÊ, âîçíèêøèå ïîñëå
ðàçðåçàíèÿ ÄÍÊ ýíäîíóêëåàçîé Spo11, èñïîëüçóþòñÿ äëÿ óçíàâàíèÿ è ïåðâè÷íîãî
êîíòàêòà ãîìîëîãè÷íûõ ñàéòîâ, è â ýòèõ ñàéòàõ èíèöèèðóåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ÑÊ
(ðèñ. 2.2). Òî æå ñàìîå îòíîñèòñÿ è ê äðóãèì îðãàíèçìàì (Lichten, 2001; Burges et
al., 2002). DSB-çàâèñèìûé ìåõàíèçì ñèíàïñèñà ëó÷øå âñåãî èçó÷åí ó äðîææåé S.
cerevisiae. Îäíàêî è ó íèõ åñòü çàïàñíîé ïóòü ñïàðèâàíèÿ áåç DSB. Çàïàñíîé âàðè-
àíò ðåàëèçóåòñÿ ó ìóòàíòîâ ïî ãåíàì ôåðìåíòîâ, îòâåòñòâåííûõ çà âîçíèêíîâåíèå
è ïðîöåññèíã DSB, ó êîòîðûúõ ýòè ôåðìåíòû îêàçûâàþòñÿ â äèôèöèòå (Burgess,
2002, People et al., 2002). Ó ãðèáà Coprinus cinereus çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü òî÷åê ñïà-
ðèâàíèÿ ãîìîëîãîâ âîçíèêàåò â îòñóòñòâèå DSBs, õîòÿ ïîñëåäíèå ñóùåñòâåííî óëó÷-
øàþò ïðàâèëüíûé ñèíàïñèñ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì (Celerin et al., 2000). Íàêî-

Ðèñ. 2.1. Ñõåìà ÿâëåíèé íà ìîëåêóëÿðíîì óðîâíå â õîäå êðîññèíãîâåðà. Îáîçíà÷åíû ìîëåêóëû
ÄÍÊ, ïðèíàäëåæàùèå òîëüêî äâóì íåñåñòðèíñêèì õðîìàòèäàì, òåì êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ïðî-
öåññå êðîññèíãîâåðà.




