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Б л а г о д а р я п о я в л е н и ю новых методов а н а л и з а о р г а н и з а ц и и гене
тического а п п а р а т а эукариот цитогенетика з н а ч и т е л ь н о п р о д в и н у л а с ь 
вперед . Это в полной мере относится и к одной из ее н е р е ш е н н ы х про
блем — п р о б л е м е структурной и ф у н к ц и о н а л ь н о й роли г е т е р о х р о м а 
тина в х р о м о с о м а х . Д л я того, чтобы понять природу г е т е р о х р о м а т и н а , 
необходимо ответить по крайней мере на с л е д у ю щ и е вопросы: 1. К а 
ковы критерии , п о з в о л я ю щ и е отличить эу- от г е т е р о х р о м а т и н а ? 2. К а 
ковы м о л е к у л я р н ы е особенности г е т е р о х р о м а т и н а ? 3. К а к о в а биологи
ческая з н а ч и м о с т ь гетерохроматина? В н а с т о я щ е й р а б о т е м ы попыта 
емся ответить на все эти вопросы, в основном п р и в л е к а я известный 
нам м а т е р и а л по D. melanogaster — единственному о р г а н и з м у , у ко
торого гетерохроматин изучали генетическими, б и о х и м и ч е с к и м и и ци
тологическими методами. Следует у к а з а т ь , что термин г е т е р о х р о м а т и н 
мы будем у п о т р е б л я т ь л и ш ь в значении конститутивного г е т е р о х р о м а 
тина [ 2 3 ] . 

Что ж е такое гетерохроматин? Р а с с м о т р и м к р а т к о к р и т е р и и , ко
торые обычно используют д л я определения г е т е р о х р о м а т и н а . И с т о р и 
чески первым о б н а р у ж е н н ы м свойством г е т е р о х р о м а т и н а б ы л а его 
аномальная конденсация в клеточном цикле . В н а с т о я щ е е в р е м я р а з 
л и ч а ю т : во-первых, относительно б о л ь ш у ю к о н д е н с а ц и ю г е т е р о х р о м а 
тина (к гсропикноз) по сравнению с э у х р о м а т и н о м почти на п р о т я ж е 
нии всего клеточного цикла (исключением м о ж е т быть конец 5 - ф а з ы , 
т. е. время, когда реплицируется г е т е р о х р о м а т и н ) ; во -вторых, суще
ствование особого никла конденсации — д е к о н д е н с а ц и и , р е з к о отлич
ного 01 пикта других районов хромосом ( а л л о ц и к л и ч н о с т ь ) . П р а к т и 
чески исследователя имеют дело либо с плотно у п а к о в а н н ы м и глыб-
камп интерф а э иого гетерохроматина , либо более с п и р а л и з о в а н н ы м и и 
выявляемыми методами д и ф ф е р е н ц и о н а л ь н о г о о к р а ш и в а н и я р а й о н а м и 
профазных • м е т а ф а з н ы х хромосом. 

Если исследованию гетерохроматина хромосом п о с в я щ е н о много 
работ , то спя и, его с и н т е р ф а з н ы м г е т е р о х р о м а т и н о м изучена в мень
шей с к и с н и . Так , например , найдена к о р р е л я ц и я м е ж д у числом ин
терфазных хромоцентров и числом С-сегментов на м е т а ф а з н ы х хромо
сомах у Anacyctys [56] и р ж и [ 1 2 ] , а у Lilium Jongiflorum т о л ь к о не
б о л ь ш а я часть конденсированного и н т е р ф а з н о г о х р о м а т и н а соответст
в у й конститутивному г етерохроматину [ 3 9 ] . У Drosophila melano-
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gaster во всех х р о м о с о м а х р а з л и ч н ы м и ц и т о х и м и ч е с к и м и м е т о д а м и 
выявлены одни и те ж е г е т е р о х р о м а т и в н ы е р а й о н ы . В м е с т е с т е м в 
интерфазе р а з н ы е а в т о р ы н а б л ю д а ю т р а з л и ч н о е число х р о м о ц е н т р о в . 
Существование ж е с в я з и м е ж д у м е т а ф а з н ы м и и н т е р ф а з н ы м г е т е р о -
хроматином п о к а з а н о т о л ь к о д л я У-хромосомы с п о м о щ ь ю д и ф ф е р е н 
циальной о к р а с к и х р о м о с о м [ 4 3 ] . 

Есть ли о с н о в а н и я с о м н е в а т ь с я в у н и в е р с а л ь н о с т и свойства кон
ститутивного г е т е р о х р о м а т и н а н а х о д и т ь с я в к о н д е н с и р о в а н н о м состоя 
нии в и н т е р ф а з е ? А н а л и з и р у я число х р о м о ц е н т р о в в н е й р о б л а с т а к 
D. melanogaster, Купер [38] с д е л а л в ы в о д об отсутствии к о н д е н с а ц и и 
гетерохроматина в части и н т е р ф а з ы . И с с л е д о в а н и я на Microtus agr-г-
stis п о к а з а л а , что в н е к о т о р ы х т к а н я х в и н т е р ф а з е г е т е р о х р о м а т и н не , 
образует х р о м о ц е н т р а [61] и м о ж е т н а х о д и т ь с я к а к в виде п л о т н о 
конденсированного х р о м о ц е н т р а , т а к и в виде д и с п е р г и р о в а н н ы х ни
тей [ 6 3 ] . 
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Конститутивный гетерохроматин в геноме D. melanogaster. 
Цифры под х р о м о с о м а м и — число д и с к о в от п р о ф а з ы д о м е т а ф а з ы м и т о з а . / — я р к о е окраши

вание; 2 — б л е д н о е о к р а ш и в а н и е . 

З а м е ч е н о , что ч и с л о и р а с п о л о ж е н и е х р о м о ц е н т р о в у э у к а р и о т о в 
может м е н я т ь с я в з а в и с и м о с т и от типа т к а н и или ф у н к ц и о н а л ь н о г о 
состояния одной и той ж е т к а н и [ 5 5 ] . П о - в и д и м о м у , в и н т е р ф а з н о м 
ядре могут п р о и с х о д и т ь в з а и м о д е й с т в и я г е т е р о х р о м а т и в н ы х р а й о н о в 
м е ж д у собой, в с л е д с т в и е чего число х р о м о ц е н т р о в в а р ь и р у е т . Т а к , н а м 
удалось п о к а з а т ь , и с п о л ь з у я щ а д я щ у ю м е т о д и к у п р и г о т о в л е н и я пре 
паратов х р о м о с о м из н е й р о б л а с т о в D. melanogaster, п р и с у т с т в и е в ин
т е р ф а з н ы х я д р а х от 1 до 5 я р к о ф л у о р е с ц и р у ю щ и х п о с л е о к р а с к и 
Хехстом 33258 х р о м о ц е н т р о в ( р и с у н о к ) . 

У н е к о т о р ы х э у к а р и о т о в , н а п р и м е р D. melanogaster [65] и а м ф и 
бий [ 1 8 ] , в р а н н е м э м б р и о г е н е з е г е т е р о х р о м а т и н не о б н а р у ж е н . Е с л и 
подобные н а б л ю д е н и я будут п о д т в е р ж д е н ы , то не и с к л ю ч е н о , что от
сутствие к о н д е н с а ц и и г е т е р о х р о м а т и н о в ы х р а й о н о в в р а н н е м э м б р и о 
генезе имеет к а к о е - т о б и о л о г и ч е с к о е з н а ч е н и е . 

Р а с с м о т р и м д р у г о е свойство г е т е р о х р о м а т и н а , его п о з д н ю ю р е п 
л и к а ц и ю . Эта о с о б е н н о с т ь г е т е р о х р о м а т и н а б ы л а о т к р ы т а в 1959 г. 
Л и м а де Ф а р и а с п о м о щ ь ю а в т о р а д и о г р а ф и и (см. [10, 8 ] ) . В п о с л е д 
ствии п о з д н я я р е п л и к а ц и я г е т е р о х р о м а т и н а б ы л а п о д т в е р ж д е н а с по
м о щ ь ю м е т о д а с л и я н и я д в у х я д е р , одно и з к о т о р ы х н а х о д и т с я в S - ф а -
зе, а д р у г о е — в м е т а ф а з е [ 6 4 ] , а т а к ж е путем з а м е н ы т и м и н а 5 -бром-
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юксиуридино I з репликационном пуле, с п о с л е д у ю щ е й окраской 
р е п л и ц и р о в а в ш и х с я хромосом к р а с и т е л е м Хехст 33258 [42] . 

Все"больше н а к а п л и в а е т с я ф а к т о в о д е к о н д е н с а ц и и гетерохрома-
а во время его р е п л и к а ц и и . В мейозе и митозе в 5 - ф а з е о б н а р у ж е 

но не менее IBVX этапов синтеза ДНК с соответствующим з а т у х а н и е м 
икикации в интервале м е ж д у ними [39, 19], причем г е т е р о х р о м а т и н 

реплицируется и деконденсируется в конце S - ф а з ы . Н е и с к л ю ч е н а воз
можность р е п л и к а ц и и гетерохроматина по частям при с о х р а н е н и и в 
целом конденсированного состояния [ 3 ] . 

Следует отметить, что поздно реплицируется не т о л ь к о конститу
тивный гетерохроматин, но и ф а к у л ь т а т и в н ы й гетерохроматин , а так
ж е районы хромосом (G-сегменты) , в ы я в л я е м ы е методом д и ф ф е р е н 
циального о к р а ш и в а н и я (см. т а б л и ц у ) . 

С р а в н и т е л ь н а я х а р а к т е р и с т и к а химических и ц и т о г е и е т и ч е с к и х 
свойств хроматина 

Свойство 
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Фа чультатпвнын 
ге 1 х'рохроматпн Эухромашн 
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перс тяж к и 

Время реплниа w ll 1 3 — 3/4 S 2/3—3/4 S 2/3—3/4 S 1/3—1/2 S 
1 ене1ическая а кi ио Мег э Мет Есть 

ность 
Конденсация н нн Есть ? Есть Нет 

i ерфазе 
Обра i п мосп. Нет \ Есть Есть 
По in М' >рфн • :! Eci ь Есть Есть — 

ДНК; 
фракция Л111 о i OKpai но Умеренно повт. Умеренно повт. Умеренно повт. 

нов г. и уникальная и уникальная н уникальная 
ыун МО 1 И 'МП.П 1 Ц, средняя но AT Средняя по Средняя по 

состаь геному, ЛТ геному геному 
'•'>• : И .и [' iii.iiii ые Г сть Есть Нет Нет" 

основания 
Особые белки Herистоиные Негистонные Гистоны — 

В качестве о д н о ю из м е х а н и з м о в возникновения п о л и м о р ф и з м а 
гетерохроматина у эукариотов п р е д п о л а г а е т с я и з б ы т о ч н а я т а н д е м н а я 
репликация (saltatory) определенных его районов [40, 16]. 

Таким о б р а з о м , ни относительно б о л ь ш а я к о н д е н с а ц и я конститу¬
тивного гетерохроматина в и н т е р ф а з е , ни его п о з д н я я р е п л и к а ц и я не 
могут р а с с м а т р и в а т ь с я к а к атрибут только конститутивного гетеро
х р о м а т и н а , и поэтому на основании только этих свойств н е л ь з я строго 
судить о п р и н а д л е ж н о с т и гетерохроматина к конститутивному . 

Рассмотрим другое свойство гетерохроматина — его относитель
ную обедненность генами. В 1927 г. р а б о т а м и Ш т е р н а б ы л о п о к а з а н о , 
что потеря I - х р о м о с о м ы о т р а ж а е т с я л и ш ь на п о д в и ж н о с т и спермиев . 

1932 . Меллер и Пайнтер о б н а р у ж и л и генетическую инертность 
прицентромерной области Х-хромосомы, к о т о р а я позднее б ы л а назва 
на Гением гетерохроматиновой. Это свойство г е т е р о х р о м а т и н а удиви
тельно, поскольку у D. melanogaster с е г м е н т н а я моиосомия б о л е е 3% 

альна [44] . И з сотен локусов , и д е н т и ф и ц и р о в а н н ы х в 
• •-.•.р., IJ. melanngaster, л и ш ь bb, su ( i ) и X a b o ' л о к а л и з о в а н ы в 
о к о л о п < - ! п р п м ( . ! Ш ( ) М гетерохроматине [50] . Н е и с к л ю ч е н о , что su(f) 

I смежном с гетерохроматином э у х р о м а т и н о в о м р а й о н е [23|. 
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Ь п р о к с и м а л ь н о м г е т е р о х р о м а т и н е 2-й х р о м о с о м ы о б н а р у ж е н о 13 л о к у -
сов (7 в 2L плече и 6 в 2 R ) , в к л ю ч а я известные гены (I t , R1) [ 3 4 ] . 
В полностью г е т е р о х р о м а т и н о в о й У-хромосоме н а й д е н о к р о м е NO 
(ядрышковый о р г а н и з а т о р ) 7 ф а к т о р о в ф е р т и л ь н о с т и (2 в к о р о т к о м 
плече и 5 в д л и н н о м п л е ч е ) , причем эти гены р а б о т а ю т т о л ь к о з 
с п е р м а т о ц и т а х (см. [ 4 ] ) . Гены k i и eg-2 по неуточненным д а н н ы м на
ходятся в о к о л о ц е н т р о в о м г е т е р о х р о м а т и н е 3-й х р о м о с о м ы , а гены ci 
„ bt в г е т е р о х р о м а т и н е 4-й х р о м о с о м ы [32, 6 2 ] . 

Т а к и м о б р а з о м , на г е т е р о х р о м а т и н , з а н и м а ю щ и й о к о л о ч е т в е р т и 
генома D. melanogaster, приходится всего н е с к о л ь к о д е с я т к о в генов 
из 1000 известных д л я д р о з о ф и л ы н е л е т а л ь н ы х генов. О б е д н е н н о с т ь 
гетерохроматина генами х о р о ш о с о г л а с у е т с я с д а н н ы м и по о т с у т с т в и ю 
транскрипционной активности в г е т е р о х р о м а т и н о в ы х р а й о н а х д р о з о 
филы [32] и в г е т е р о х р о м а т и н е д р у г и х э у к а р и о т о в . 

Е щ е одно свойство г е т е р о х р о м а т и н а , о котором п р и н я т о у п о м и 
нать, — н и з к а я ч а с т о т а р е к о м б и н а ц и и — н а и б о л е е полно изучено у 
D. melanogaster. О к а з а л о с ь , что д л я г е т е р о х р о м а т и н а х а р а к т е р н а низ
кая частота с п о н т а н н о г о мейотнческого к р о с с и н г о в е р а . С л е д с т в и е м 
этого я в л я е т с я несоответствие м е ж д у ф и з и ч е с к о й и р е к о м б и н а н и о н н о й 
длиной г е т е р о х р о м а т и н а . Н а п р и м е р , во 2-й х р о м о с о м е D. melanoga
ster ф и з и ч е с к а я д л и н а г е т е р о х р о м а т и н а с о с т а в л я е т о к о л о 25% всей 
длины х р о м о с о м ы , а его р е к о м б и н а ц и о н н а я д л и н а — всего л и ш ь 
0,1% [ 3 4 ] . Н а п р о т и в , и н д у ц и р о в а н н ы й кроссинговер у с а м ц о в D. me
lanogaster (iB н о р м е у с а м ц о в спонтанного к р о с с и н г о в е р а нет [ 6 8 ] ) 
больше в г е т е р о х р о м а т и н о в ы х у ч а с т к а х [5, 6 ] . 

Вместе с тем известно , что частота спонтанной м и т о т и ч е с к о й ре
комбинации в rtTepo- и э у х р о м а т и н о в ы х р а й о н а х о д и н а к о в а , а инду
цированная р е к о м б и н а ц и я б о л ь ш е в г е т е р о х р о м а т и н о в ы х о б л а с 
тях [ 2 0 ] . 

О б р а щ а е т на себя в н и м а н и е ф а к т в л и я н и я г е т е р о х р о м а т и н о в ы х 
районов на частоту ш р а с п р е д е л е н и е р е к о м б и н а ц и и в с м е ж н ы х эухро
матиновых р а й о н а х х р о м о с о м . О к а з а л о с ь , что у т р е х б л и з к и х в и д о в 
кузнечиков Atractomorpha, р а з л и ч а ю щ и х с я по к о л и ч е с т в у и м е с т о п о 
л о ж е н и ю г е т е р о х р о м а т и н а , частота и о б щ а я к а р т и н а л о к а л и з а ц и и 
хиазм с у щ е с т в е н н о и з м е н я л и с ь [ 4 1 , 4 8 ] . У D. melanogaster з а в и с и 
мость ч а с т о т ы и р а с п р е д е л е н и я к р о с с и н г о в е р а от л о к а л и з а ц и и гете
р о х р о м а т и н а и с о о т н о ш е н и я эу- и г е т е р о х р о м а т и н а в геноме б ы л а 
о б н а р у ж е н а с п о м о щ ь ю и н в е р с и й In ( I ) sc 8 / s c 8 и т р а н с л о к а ц и й Т ( Х , 4 ) 
(см. [ 4 6 ] ) . 

Особенно с и л ь н о в л и я н и е гетерохрохматина на р е к о м б и н а ц и ю в 
пограничных с ним о б л а с т я х . У с т а н о в л е н о , что частота м е й о т и ч е с к и х 
обменов в т а к и х р а й о н а х у м е н ь ш е н а [54, 3 1 ] . Они б о л е е ч у в с т в и т е л ь 
ны к ф а к т о р а м , м о д и ф и ц и р у ю щ и м частоту р е к о м б и н а ц и и . Ч а с т о т а се
стринских х р о м а т и д н ы х о б м е н о в в митозе в этих р а й о н а х у в е л и ч е н а , 
тогда к а к в г е т е р о х р о м а т и н е сестринские о б м е н ы п р а к т и ч е с к и не 
встречаются , а в э у х р о м а т п н е частота их п о я в л е н и я п р о п о р ц и о н а л ь н а 
количеству Д Н К [24, 38, 2 5 ] . 

Т а к и м о б р а з о м , не п р и х о д и т с я с о м н е в а т ь с я в с у щ е с т в о в а н и и к о р 
реляции м е ж д у л о к а л и з а ц и е й г е т е р о х р о м а т и н а и ч а с т о т о й и р а с п р е д е 
лением о б м е н о в . В м е с т е с тем это свойство г е т е р о х р о м а т и н а о ч е н ь 
трудно и с п о л ь з о в а т ь в к а ч е с т в е к р и т е р и я г е т е р о х р о м а т и н а , с одной 
стороны, в силу его н е д о с т а т о ч н о всесторонней и з у ч е н н о с т и , а с. д р у 
гой — в силу з а в и с и м о с т и его п р о я в л е н и я от п о л а , т и п а к л е т о к ( п о л о 
вые или с о м а т и ч е с к и е ) , вида о б м е н о в ( с е с т р и н с к и е или м е ж х р о м о 
сомные) и т. д . 
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В э у х р о м а т и н е , п р и б л и ж е н н о м к г е т е р о х р о м а т и н у в р е з у л ь т а т е 
хромосомных перестроек , н а б л ю д а е т с я изменение активности генов 
( э ф ф е к т п о л о ж е н и я ) . Э ф ф е к т п о л о ж е н и я был изучен у D. melano
gaster, D. virilis и мыши. М е х а н и з м этого я в л е н и я имеет много общего 
со способом о б р а з о в а н и я ф а к у л ь т а т и в н о г о г е т е р о х р о м а т и н а [ 1 ] . Вме
сте с тем способность г етерохроматина в ы з ы в а т ь э ф ф е к т п о л о ж е н и я 
трудно использовать в качестве к р и т е р и я г е т е р о х р о м а т и н а по ряду 
причин. Во-первых, существует о б р а т н ы й э ф ф е к т п о л о ж е н и я , т. е. из
менение проявления генов, в норме р а с п о л о ж е н н ы х в г е т е р о х р о м а т и 
не, после перемещения их в э у х р о м а т и н . Во-вторых, известен переска 
к и в а ю щ и й эффект , т. е. изменение активности д и с т а л ь н о г о к гетеро
х р о м а т и н у гена, а не проксимального . В-третыих, г е т е р о х р о м а т и н не 
однороден по способности в ы з ы в а т ь э ф ф е к т п о л о ж е н и я . Например , , 
известно, что гетерохроматин , р а с п о л о ж е н н ы й рядом с л о к у с о м bb,. 
о к а з ы в а е т большее влияние на ген w, чем гетерохроматин , прокси
м а л ь н ы й центромере [ 1 2 ] . И наконец , не с т а б иль но само проявление-
э ф ф е к т а п о л о ж е н и я . 

Н а к о п л е н о д о в о л ь н о много ф а к т о в в пользу того, что рентгеновы, 
лучи, митомицин-С, ф т о р д е з о к с и у р и д и н и др . о к а з ы в а ю т н а и б о л ь ш е е 
в л и я н и е именно на гетерохроматиновые р а й о н ы хромосом [32, 5 8 ] . 
О д н а к о есть основания не относить эту д и ф ф е р е н ц и а л ь н у ю чувстви
тельность х р о м а т и н а к р а з р я д у ф у н д а м е н т а л ь н ы х свойств гетерохро
м а т и н а и тем более использовать ее к а к критерий г е т е р о х р о м а т и н а . 
В л и т е р а т у р е известны ф а к т ы большей или такой же , к а к у гетеро
х р о м а т и н а , чувствительности эухроматина к г а м м а - л у ч а м [ 5 2 ] , рент
геновым л у ч а м [ 3 5 ] , у л ь т р а з в у к у [29], м и т о м и ц и н у - С [ 2 2 ] . Очевидно, , 
что д и ф ф е р е н ц и а л ь н а я конденсация эу- и г е т е р о х р о м а т и н а и о б ъ е д и 
нение гетерохроматиновых районов хромосом друг с д руг ом и г р а ю т в 
этом явлении в а ж н у ю роль . 

Способность гетерохроматиновых районов в з а и м о д е й с т в о в а т ь д р у г 
с другом часто р а с с м а т р и в а ю т как свойство г е т е р о х р о м а т и н а . П р и 
меров тому достаточно: это о б р а з о в а н и е хромоцентра у митотических 
и мейотических хромосом D. melanogaster [ 4 8 ] , а г р е г а ц и я г е т е р о х р о 
матиновых теломеров р ж и в лептотене [66] и с о м а т и ч е с к а я к о н ъ ю г а 
ция хромосом у м л е к о п и т а ю щ и х [ 5 5 ] . 

Конечно, мы 'имеем дело с биологически о б у с л о в л е н н ы м явлени
ем, поскольку накапливаются д а н н ы е об особой роли г е т е р о х р о м а т и 
новых районов хромосом в о р г а н и з а ц и и и н т е р ф а з н о г о я д р а [ 6 7 ] . Од
на! о это свойство гетерохроматина трудно и с п о л ь з о в а т ь в качестве 
критерия, так как, во-первых, существует специфичность в з а и м о д е й 
ствия к терохроматиновых районов , т. е. т о л ь к о вполне о п р е д е л е н н ы е 
гетерохроматиновые районы в з а и м о д е й с т в у ю т м е ж д у собой [ 4 5 ] ; во-
вторых, объединяться могут и эухроматиновые р а й о н ы , н а п р и м е р дис
ки па полнтенных хромосомах D. funebris, с о д е р ж а щ и е гены 5S 
Р Н К [ 2 6 ] . 

Иногда упоминается еще одно свойство г е т е р о х р о м а т и н а , заклю¬
чающееся в тесном прилегании друг к другу (apposition) гетерохро
матиновых районов сестринских х р о м а т и д до м е т а ф а з ы [ 5 5 ] . Э т о яв
ление хороню прослеживается на колхициновых п р о м е т а ф а з н ы х хро
мо 'Осло д и ф ф е р е н ц и а л ь н о й окраски Хехстом 33258 и Гимза . 
На га было показано, что у D. melanogaster это свойство гетерохрома
тина н< центромеры. О д н а к о пока п р е ж д е в р е м е н н о говорить об ис-
п о " i,M" ("(' к качестве универсального критерия г е т е р о х р о м а т и н а 
ввиду малоизучен иости. 

только п е л о установления всей совокупности основных его 
с в можно строго y i p r . n - , 0 п р и н а д л е ж н о с т и и з у ч а е м о г о хро-
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матина к гетерохроматгину. Эти свойства в п о р я д к е их з н а ч и м о с т и с л е 
дующие: 1) о б е д н е н н о с т ь г е н а м и , 2) к о н д е н с и р о в а н н о е с о с т о я н и е в 
интерфазе , 3) п о з д н я я р е п л и к а ц и я , 4) а н о м а л ь н о е р е к о м б и н а ц и о н н о е 
поведение г е т е р о х р о м а т и н а . 

П е р е й д е м т е п е р ь к р а с с м о т р е н и ю м о л е к у л я р н ы х особенностей ге
т е р о х р о м а т и н а . З а последние годы достигнут з н а ч и т е л ь н ы й п р о г р е с с 
в понимании м о л е к у л я р н о й п р и р о д ы г е т е р о х р о м а т и н а б л а г о д а р я по
явлению методов а н а л и з а степени повт оряе мос т и б л о к о в н у к л е о т и д о в 
Д Н К и д и ф ф е р е н ц и а л ь н о г о о к р а ш и в а н и я х р о м о с о м . Н е с о м н е н н о , с т р о 
го д о к а з а н н ы м ф а к т о м я в л я е т с я о б о г а щ а е м о с т ь г е т е р о х р о м а т и н а мно
гократно п о в т о р я ю щ е й с я Д Н К . Т а к , у D. melanogaster и звестно шесть 
ф р а к ц и й с а т е л л и т н о й Д Н К , три из которых р а с ш и ф р о в а н ы [ 3 0 ] . Все 
они р а с п о л о ж е н ы в г е т е р о х р о м а т и н о в ы х р а й о н а х х р о м о с о м . О д н а к о 
точная л о к а л и з а ц и я известна т о л ь к о д л я с а т е л л и т а I V , а и м е н н о 
центромерный г е т е р о х р о м а т и н 2-й х р о м о с о м ы и У-хромосома [ 5 7 ] . Во 
всех о с т а л ь н ы х р а б о т а х г и б р и д и з а ц и я с а т е л л и т н о й Д Н К о с у щ е с т в л я 
лась на п о л и т е н н ы х х р о м о с о м а х , у к о т о р ы х весь г е т е р о х р о м а т и н о б ъ 
единен в х р о м о ц е н т р . 

Э л е м е н т а р н о й с т р у к т у р н о й единицей эу- и г е т е р о х р о м а т и н а я в л я 
ется н у к л е о с о м а (—) [ 5 1 ] . О д н а к о н у к л е о с о м ы в г е т е р о х р о м а т и н е , по-
видимому, у п а к о в ы в а ю т с я иным о б р а з о м , н е ж е л и в э у х р о м а т и н е . И з 
вестно, что у D. melanogaster эу- и г е т е р о х р о м а т и н не о т л и ч а ю т с я ни 
по количеству , ни по степени м о д и ф и к а ц и и гистонов, к р о м е гистона 
Н З [ 3 6 ] . П о - в и д и м о м у , г е т е р о х р о м а т и н обеднен н е г и с т о н о в ы м и б е л 
ками и о б о г а щ е н м е т и л и р о в а н н ы м и о с н о в а н и я м и Д Н К [ 2 7 ] . С у щ е с т 
вуют п р е д п о с ы л к и о р а з л и ч и и в эу- и г е т е р о х р о м а т и н е к о л и ч е с т в а 
с в я з а н н ы х д в у х в а л е н т н ы х ионов м е т а л л о в [ 5 6 ] . Т а к и м о б р а з о м , пока 
неясно, за счет к а к и х в з а и м о д е й с т в и й и химических к о м п о н е н т о в ге
т е р о х р о м а т и н о с т а е т с я к о н д е н с и р о в а н н ы м на п р о т я ж е н и и б о л ь ш е й ча
сти клеточного ц и к л а . 

С у щ е с т в у е т д о в о л ь н о много п р е д п о л о ж е н и й о т н о с и т е л ь н о ф у н к 
циональной роли г е т е р о х р о м а т и н а [ 1 , 9, 13, 37, 50, 5 8 ] . Р а д и у д о б с т 
ва и з л о ж е н и я их м о ж н о р а з д е л и т ь на три г р у п п ы : 1. Г и п о т е з ы , при
п и с ы в а ю щ и е гетерохрО'Матину собственные с п е ц и ф и ч е с к и е ф у н к ц и и 
( р е г у л и р о в а н и е генов, в к р а п л е н н ы х в н е г о ) . 2. Г и п о т е з ы , по к о т о р ы м 
г е т е р о х р о м а т и н я в л я е т с я л и ш ь р е г у л я т о р о м генетических п р о ц е с с о в в 
эухроматине . 3. Г и п о т е з ы с м е ш а н н о г о типа , т. е. п р е д п о л а г а ю щ и е и 
1-е и 2-е с в о й с т в а г е т е р о х р о м а т и н а о д н о в р е м е н н о с у к л о н о м в ту или 
другую сторону . 

Гипотезы , о т н о с я щ и е с я к первой группе , н а и б о л е е у м о з р и т е л ь н ы 
и пока не и м е ю т веских п о д т в е р ж д е н и й , за и с к л ю ч е н и е м л о к у с а bb. 
Они б ы л и с ф о р м у л и р о в а н ы еще к л а с с и к а м и ц и т о г е н е т и к и (см. [ 7 ] ) . 
Н е д а в н о г е н е т и ч е с к и м и м е т о д а м и у д а л о с ь п о к а з а т ь в з а и м о д е й с т в и е 
м е ж д у г е н а м и abo и da во 2-й х р о м о с о м е D. melanogaster и о п р е д е 
ленным г е т е р о х р о м а т и н о в ы м р а й о н о м в ^ - х р о м о с о м е — л о к у с Х а Ь о 

[50 ] . А в т о р ы р а б о т ы в ы с к а з ы в а ю т п р е д п о л о ж е н и е о п р и с у т с т в и и в 
г е т е р о х р о м а т и н е J - х р о м о с о м ы генов, н а х о д я щ и х с я под к о н т р о л е м ге
нов второй х р о м о с о м ы и а к т и в н ы х т о л ь к о в я й ц е к л е т к е . П р о д у к т ы 
этих генов н е о б х о д и м ы в б о л ь ш и х к о л и ч е с т в а х . 

Гипотезы , о т н о с я щ и е с я ко второй и т р е т ь е й г р у п п а м , н а и б о л е е 
многочисленны. О д н а к о хотелось бы п о д ч е р к н у т ь , что все они в той 
или иной степени о т р а ж а ю т р е а л ь н ы е свойства г е т е р о х р о м а т и н а и 
л и ш н и й р а з п о д ч е р к и в а ю т его п о л и ф у н к ц и о н а л ь н о с т ь . 

П о я в л е н и е м е т о д о в д и ф ф е р е н ц и а л ь н о г о о к р а ш и в а н и я х р о м о с о м 
позволило в ы я в и т ь л а б и л ь н о с т ь г е т е р о х р о м а т и н а . Т а к , д л я р а с т е н и и 
м н о г о ч и с л е н н ы е р а б о т ы п о д т в е р ж д а ю т с у щ е с т в о в а н и е к о л и ч е с т в е н н ы х 
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•i качественных р а з л и ч и и сателлнтных Д Н К в г е т е р о х р о м а т и н е и рас 
пределение гетерохроматина у особей в популяциях , иибредных ли
н и я х и близкородственных видах [12, 47, 53] . У Anacyclus п р о с л е ж и 
вается т е н д е н ц и я к увеличению количества г е т е р о х р о м а т и н а при пе
реходе от многолетних в и д о в к однолетним [ 4 7 ] . Причем это увеличе
ние гетерохроматина происходит в и н т е р к а л я р н ы х и т е л о м е р н ы х рай
онах хромосом, а количество прпцентромериого г е т е р о х р о м а т и н а не 
изменяется . Э т и м и ж е а в т о р а м п было установлено , ч т о увеличение 
гетерохроматина у однолетних растении приводит к у с к о р е н и ю кле
точного пнкла и "развития. Многие структурные изменения хромосом 
растений рода Secate обусловлены с к а ч к о о б р а з н ы м изменением колм-
1ества прителомерного г етерохроматина [ 2 1 ] . В и д о в ы е отличия хро
мосом orchids обусловлены некоднрующей п о в т о р я ю щ е й с я Д Н К И ге
тер охромати ном [ 4 7 ] . 

Существует предположение , что растения т о л е р а н т н ы к хромосом
ному полиморфизму, а поэтому он эволюционно выгоден им, в то вре
мя к а к животным вреден и часто приводит к л е т а л ь н о с т и [ 5 9 ] . По -
видимому, это п р е д п о л о ж е н и е с п р а в е д л и в о . О д н а к о , что к а с а е т с я ге 
терохроматина, то 'именно его изменения меньше всего с к а з ы в а ю т с я 
па в ы ж и в а е м о с т и и у ж и в о т н ы х [9, 2, 331. 

Таким о б р а з о м , имеются убедительные д а н н ы е об участии гете
р о х р о м а т и н а в эволюции эукариотов . Б о л е е того, не исключено , что 
у эукариотов именно э тот способ эволюции геномов — в е д у щ и й по 
сравнению с мутированием отдельных генов. У м л е к о п и т а ю щ и х , о б л а 
д а ю щ и х высоким уровнем анатомической изменчивости по с р а в н е н и ю 
с амфибиями, относительно повышена и скорость х р о м о с о м н ы х изме
нений, 'Ю1 да к а к скорости появления спонтанных м у т а ц и й у этих 
групп видов близки [ 4 9 ] . Вероятно , у ядерных о р г а н и з м о в в ы р а б о т а л 
ся новый путь д о с т и ж е н и я изменчивости за счет перетасовки целых 
блоков генов, а именно подавление активности одних на ф о н е а к т и в и 
зации других генетических единиц. Т а к о й процесс н а п о м и н а е т ситуа
ц и ю , складывающуюся в онтогенезе при клеточной д и ф ф е р е н ц н р о в к е . 

П о ч е м у и м е н н о для гетерохроматиновых районов хромосом ха
рактерна роли активаторов изменчивости генотипа? В и д и м о потому, 
что гетерохроматиновые районы и м е ю т тенденцию к тесному синап-
сису и относительно генетически инертны. Все это способствует ча
стым перестройкам по гетерохроматиновым р а й о н а м хромосом . Н а 
генную активность гетерохроматин о к а з ы в а е т влияние через с п и р а л и -
з а н и ю эухроматиповых районов . 

И и т е р к а л я р н ы п гетерохроматин , р а з м е щ е н н ы й по всему геному и, 
вероятно, обогащенный п р о м е ж у т о ч н ы м и повторами , в о з м о ж н о , т о ж е 
выполняет функцию знаков пунктуации на хромосомном уровне , т. е. 
разбивает эухроматин на блоки, которые относительно с в о б о д н о мо
гут п е р е м е щ а т ь с я в геноме [ 1 1 ] . С л е д о в а т е л ь н о , если, к а к м ы писа
ли выше, конститутивный гетерохроматин ответствен за б ы с т р у ю 
а д а п т а ц и ю организмов, то накопление мутаций в умеренно повторяю
щейся ДНК (регуляторные зоны генов) приводит к д и в е р г е н ц и и ви
дов. 

И т а к , гетерохроматин играет р е ш а ю щ у ю рол;, в э в о л ю ц и и гене-
1пч. аппарата эукариотов, регуляции генной активности и обес
печении определенного взаимодействия генов. По меткому выражению 

!•;.'!, i ( герохроматип как раз и является орудием генной инже
нерии в природе, позволяющим высшим о р г а н и з м а м б ы с т р о приспо
сабливаться к изменениям окружающей среды. 
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Summary 

The present status of our knowledge of heterochromatin is reviewed. I t seems 
unavoidable to conclude that heterochromatin is the chromosome regions which have 
only a few genes, tightly packing in the cell cycle and replicate DNA in late S-period. 
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ЭВОЛЮЦИЯ МЕХАНИЗМОВ РЕКОМБИНАЦИИ 

Ю. И. ПАВЛОВ, В. С. МИХЕЕВ 

Кафедра генетики и селекции ЛГУ 

Р е к о м б и н а ц и я - процесс , в е д у щ п п к и з м е н е н и ю с ц е п л е н и я эле
ментов генома [60 |, что р е г и с т р и р у ю т генетически, ц и т о л о г и ч е с к и или 
физико-химически . О с н о в у этого процесса с о с т а в л я ю т р а з р ы в ы и сое
динения нитей Д Н К [ 5 1 ] . 

Р е к о м б и н а ц и я о б е с п е ч и в а е т з н а ч и т е л ь н у ю д о л ю генетической из
менчивости, поэтому с ч и т а е т с я необходимой д л я э в о л ю и р у ю щ е й по
пуляции [28, 6 9 ] . В этом многие генетики видят е д и н с т в е н н у ю при
чину у н и в е р с а л ь н о с т и р е к о м б и н а ц и и . М о ж н о п р е д п о л а г а т ь , что все 
элементы р е к о м б и н а ц и и в о з н и к а л и в связи с о п р е д е л е н н ы м и процес 
сами м е т а б о л и з м а Д Н К , и в этом с л у ч а е п о я в л е н и е рекомбинации—• 
побочный п р о д у к т э в о л ю ц и и этих процессов [15, 161. 

Н а н а ш в з г л я д , г л а в н а я причина у н и в е р с а л ь н о с т и р е к о м б и н а ц и и 
состоит в том, что р е к о м б и н а ц и я я в л я е т с я н е о б х о д и м ы м э л е м е н т о м 
ф у н к ц и о н а л ь н о й о р г а н и з а ц и и ж и в о г о , в о з н и к ш и м на с а м ы х р а н н и х 
стадиях э в о л ю ц и и , т. е. « с а м а о р г а н и з а ц и я генетической и н ф о р м а ц и и 
песет в себе н е о б х о д и м о с т ь р е к о м б и н а ц и и » [ 5 6 ] . 

В н а с т о я щ е е в р е м я в ы д е л я ю т 3 типа р е к о м б и н а ц и и [59, 6 0 ] : об
щую, что соответствует R e c A - з а в и е и м о й р е к о м б и н а ц и и м е ж д у гомо
логичными у ч а с т к а м и Д Н К у Escherichia coli; с а й т - с п е ц и ф и ч е с к у ю , 
что соответствует п р о ц е с с а м в к л ю ч е н и я и и с к л ю ч е н и я генома ф а г а /,; 
незаконную, т. е. р е к о м б и н а ц и ю м е ж д у д о с т а т о ч н о н е г о м о л о г и ч н ы м и 
р а й о н а м и Д Н К , не з а в и с и м у ю от RecA. П р и н я т о с ч и т а т ь , что м е х а 
низм о б щ е й р е к о м б и н а ц и и у к л а д ы в а е т с я в в и д о и з м е н е н н у ю м о д е л ь 
Холлидея [3, 4, 34, 38, 5 2 ] , с а й т - с п е ц и ф и ч е с к о й — с в я з а н с « л и п к и м и 
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