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ЦИТОГЕНЕТИК, ДОКТОР БИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК 
АНТОНИНА ИВАНОВНА ЩАПОВА: 
К 80-ЛЕТИЮ СО ДНЯ РОЖДЕНИЯ 

И К 60-ЛЕТИЮ НАЧАЛА ТРУДОВОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ

Доктор биологических наук Антонина 
Ивановна Щапова – известный специалист в 
области цитогенетики злаков.

Щапова (Негодяева) Антонина Ивановна 
родилась 1 ноября 1930 г. в селе Ново-Тырыш-
кино Колыванского района Новосибирской 
области. Ее отец Иван Андреевич родился в 
1907 г. в селе Ново-Тырышкино, куда его прадед 
Негодяев Порфирий Петрович приехал в 1890 г. 
из г. Грязи Липецкой области с пятью сыно-
вьями и одной дочерью. Порфирий Петрович 
прожил очень долгую жизнь – 114 лет. Выбор 
данного места жительства был обоснован тем, 
что через это село проходил Московский тракт 
на город Томск, а в 20 километрах от этого села 
находилось крупное купеческое село Колывань. 
Большинство первых поселенцев с. Ново-Ты-
рышкино были также из Липецкой области. 
Отец Антонины Ивановны вначале работал 
разнорабочим, а после окончания техникума 
механизации в с. Колывань был направлен 
заведующим мастерской на Ново-Тырышкин-

ской машино-тракторной станции (МТС). Мать 
Антонины Ивановны, Феоктиста Гавриловна, 
была домохозяйкой. В 1943 г. отец был при-
зван в армию и направлен на фронт. Он погиб, 
защищая город Киев. Его родной брат и многие 
сродные братья (внуки Порфирия Петровича) 
и два брата Феоктисты Гавриловны также не 
вернулись с фронта.

Больная, нетрудоспособная мать одна вос-
питывала Антонину и ее младшего брата Алек-
сандра. Материальной помощи было ждать не 
от кого. После окончания семилетней школы 
брат поступил учиться в железнодорожное 
училище г. Новосибирска, а Антонина – в Но-
восибирскую трехгодичную агрономическую 
школу в с. Колывань. После ее окончания в 
1951 г. она продолжила учиться в Новосибир-
ском сельскохозяйственном институте, в 1953 г. 
перешла на заочное отделение этого института 
и была направлена на работу в Кауракскую 
МТС Тогучинского района агрономом в одно 
из очень крупных хозяйств Новосибирской 
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области – колхоз «Гигант». В 1956 г. она окон-
чила институт и была направлена на работу в 
Барывскую МТС Новосибирского сельского 
района агрономом колхоза им. Свердлова. Со 
строительством новосибирского Академгородка 
земли этого хозяйства были отданы под застрой-
ку Сибирского отделения АН СССР. 

В 1958 г. Антонину Ивановну приняли на 
работу в Институт цитологии и генетики АН 
СССР в лабораторию экспериментального му-
тагенеза. Вначале она работала в должности 
рабочего, препаратора, младшего лаборанта. 
В 1965 г. Петр Климентьевич Шкварников, за-
ведующий лабораторией экспериментального 
мутагенеза ИЦиГ СО АН СССР, посоветовал 
ей поступить на очное отделение аспирантуры 

Института и согласился быть руководителем ее 
аспирантской работы, посвященной кариологии 
видов пшеницы. В 1966 г. П.К. Шкварников 
принимает приглашение Академии наук УССР 
и переезжает в Киев, и в этот же год из Москвы 
в Новосибирск переезжает Вера Вениаминовна 
Хвостова, которая по просьбе Петра Климен-
тьевича дает согласие быть научным руководи-
телем Антонины Ивановны. После окончания 
аспирантуры и защиты в 1969 г. кандидатской 
диссертации «Морфология хромосом некото-
рых видов пшеницы» Антонина Ивановна в 
1970 г. была принята на должность младшего 
научного сотрудника в лабораторию цитогене-
тики ИЦиГ СО АН СССР, которой руководила 
В.В. Хвостова.

Формировалось основное направление ис-
следований лаборатории цитогенетики: цито-
генетика отдаленных гибридов злаков с целью 
разработки новых, более перспективных, мето-
дов передачи генетической информации в геном 
гексаплоидной мягкой пшеницы от близкород-
ственных видов злаков. Антонине Ивановне 
было предложено изучить пшенично-ржаные 
гибриды для разработки метода замещения 
отдельных хромосом пшеницы хромосомами 
ржи. Для проведения исследования такого типа 
необходимо было разработать цитологический 
метод, позволяющий идентифицировать каж-
дую хромосому ржи. Известные в тот период 
методы дифференциального окрашивания, 
разработанные для идентификации хромосом 
человека и разных видов животных, были не 
пригодны для растений. А.И. Щаповой впервые 
был разработан С-метод дифференциального 
окрашивания хромосом злаков, позволяющий 
по рисунку линейной исчерченности иденти-

Родители А.И. Щаповой: мать Феоктиста Гавриловна, отец Иван Андреевич. Брат Александр Иванович.

Студенты агрошколы, с. Колывань, 1949 г. 

Слева направо: 1-й ряд – Негодяева (Щапова) Тоня, Руса-
кова Лена; 2-й ряд – Быковская Маша.
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фицировать хромосомы ржи. В последующие 
десятилетия многие сотрудники из разных науч-
ных организаций и вузов нашей страны прошли 
стажировку по освоению С-метода дифферен-
циального окрашивания хромосом растений 
у А.И. Щаповой. За разработку данного цито-
логического метода идентификации хромосом 
ржи и исследования с помощью его всех видов 
рода Secale L. в 1979 г. Антонине Ивановне было 

присвоено ученое звание старшего научного со-
трудника. Результаты этого исследования были 
также высоко оценены научной общественно-
стью и включены в материалы международного 
совещания по принятию единой номенклатуры 
хромосом ржи (Нидерланды, 1983 г.).

С помощью С-метода окрашивания А.И. Ща-
повой в соавторстве с сотрудниками руководи-
мой ею группы Л.А. Кравцовой, Т.А. Потаповой 
(Баутиной), О.Г. Силковой и аспиранткой З. За-
риповой был детально изучен процесс стабили-
зации кариотипов различных гибридных комби-
наций пшенично-ржаных и пшенично-пырейных 
гибридов. Результаты проведенных исследова-
ний позволили решить ряд принципиальных 
задач, связанных с разработкой теории селекции 
пшеницы при использовании методов хромосом-
ной инженерии, выяснить возможность более 
эффективного применения метода чужеродного 
замещения хромосом у важнейшей зерновой 
культуры – гексаплоидной мягкой пшеницы.

В процессе цитогенетических исследований 
были вскрыты закономерности становления ка-
риотипов межродовых полиплоидных гибридов 
злаков, представляющие интерес для выяснения 
путей эволюционных преобразований геномных 
структур высших растений. Было показано, что 
ключевым этапом, определяющим процесс ста-
билизации кариотипов межродовых гибридов 

Защита кандидатской диссертации в ИЦиГ СО АН 
СССР, 1969 г.

Визит профессора L. Kimber (Англия) в ИЦиГ СО АН СССР, 1971 г.

1-й ряд: В.В. Хвостова, проф. Kimber L., О.И. Майстренко, В.К. Шумный; 2-й ряд: Ф.М. Шкутина, И.И. Кикнадзе, 
А.И. Щапова, Е.Б. Будашкина.
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и характер межгеномного замещения их хро-
мосом, является формирование гамет гибридов 
F1. Было установлено, что на этот важнейший 
этап стабилизации кариотипов гибридов оказы-
вают существенное влияние структура генома 
исходного гибрида, а также тип деления и рас-
хождения унивалентных хромосом в первом 
делении мейоза. На основании полученных 
результатов А.И. Щаповой были предложены 
схемы возможных преобразований геномных 
структур полиплоидных межродовых гибридов 
и различные схемы получения форм с замещени-
ем отдельных хромосом пшеницы хромосомами 
ржи и пырея. Благодаря этим работам в ИЦиГ 
СО АН СССР была создана уникальная коллек-
ция пшенично-ржаных замещенных линий по 
разным хромосомам ржи и пшеницы.

Использование в цитогенетических иссле-
дованиях в качестве модельного объекта пше-
нично-ржаных замещенных линий позволило 
А.И. Щаповой в соавторстве с сотрудниками 
руководимой ею группы внести также суще-
ственный вклад в решение важной биологи-
ческой проблемы – преодоления стерильности 
у межродовых гибридов. Были получены экс-
периментальные доказательства генетической 
обусловленности мейотической реституции, 
в результате которой образуются жизнеспо-
собные гаметы с нередуцированным числом 
хромосом у полигаплоидов.

На основании полученных результатов 
Антониной Ивановной были сформулированы 
теоретические основы реконструкции генома 
пшеницы методом хромосомной инженерии, и 
в 1986 г. она защитила докторскую диссертацию 
«Закономерности межгеномного замещения 
хромосом пшенично-ржаных гибридов».

Пшенично-ржаные замещенные линии до 
сих пор широко и успешно используются в ис-
следованиях по выяснению роли индивидуаль-
ных хромосом ржи и пшеницы в генетическом 
контроле мейоза и других признаков. 

Следует отметить еще одно направление 
исследований А.И. Щаповой, которое внесло 
существенный вклад в решение проблемы про-
странственной организации клеточного ядра. 
Проблема изучения архитектоники клеточного 
ядра возникла еще в конце 19-го столетия. 
Литература по выяснению пространственной 
упорядоченности хромосом в ядре эукариот 

весьма обширна и противоречива; на протя-
жении многих десятилетий господствовало 
представление о беспорядочном расположении 
хромосом в ядре, несмотря на многочисленные 
экспериментальные доказательства в пользу 
упорядоченного их расположения.

При кариологическом изучении видов пшени-
цы, различающихся по числу хромосом и геном-
ной структуре, А.И. Щаповой было замечено, что 
суммарная длина коротких плеч по отношению 
к общей длине хромосом набора у всех исследо-
ванных ею видов одинакова и составляет около 
42 %. На основании этих данных ею было сде-
лано предположение о существовании фактора, 
с помощью которого поддерживается определен-
ное соотношение длин плеч хромосом в преде-
лах кариотипа. При более детальном анализе 5 
разных видов пшеницы ею было обнаружено, что 
разнообразие длин плеч хромосом гаплоидного 
набора этих видов представляет собой равно-
мерно убывающий ряд. Каждое последующее 
плечо отличается от предыдущего примерно на 
одну и ту же величину. Подобное разнообразие 
длин плеч хромосом было обнаружено ею и в 
кариотипах других видов злаков, которые так 
же, как и виды пшеницы, имеют только метацен-
трические и субметацентрические хромосомы 
с числом плеч хромосом гаплоидного генома, 
равным 14. Оказалось, что не только виды одного 
рода, но и виды разных родов злаков, содержа-
щих одинаковое число плеч хромосом, имеют 
сходные относительные размеры плеч. Кроме 
этого было замечено, что разнообразие длин плеч 
индивидуальных хромосом их гаплоидных на-
боров неслучайно. Среди проанализированных 
видов не встречались такие случаи, чтобы самое 
длинное и самое короткое плечи принадлежали 
одной хромосоме. 

Обнаруженные закономерности в разнообра-
зии длин плеч хромосом указывали на то, что 
эволюционные преобразования размеров плеч 
индивидуальных хромосом гаплоидного генома 
находятся под контролем всего генома. А.И. Ща-
повой впервые было сделано заключение, что 
одним из факторов, определяющих эволюцию 
размеров плеч хромосом, является упорядочен-
ное пространственное расположение их в ядре 
(Щапова, 1971). На основании имеющихся в 
то время результатов цитологических иссле-
дований пространственного расположения 
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хромосом в профазах митоза, а также обнару-
женных закономерностей в разнообразии длин 
плеч хромосом гаплоидных наборов А.И. Ща-
повой был выдвинут постулат о том, что основ-
ной единицей пространственной организации 
интерфазного ядра является гаплоидный набор 
хромосом с упорядоченным последовательным 
расположением плеч хромосом. Также предпо-
лагалось, что хромосомы каждого гаплоидного 
генома образуют отдельную цепь посредством 
ассоциации плеч хромосом «теломер к тело-
меру». Гомологичные цепи в диплоидном ядре 
расположены параллельно друг другу, гомо-
логичные хромосомы находятся рядом, «бок о 
бок». Хромосомы располагаются по внутренней 
оболочке ядра, центромеры всех хромосом 
локализованы на одном полюсе, а суммарная 
длина каждой пары рядом расположенных плеч 
хромосом одинакова. На примере диплоидного 
вида ржи Secale cereale L. была предложена схе-
ма последовательного расположения хромосом 
гаплоидного генома согласно комплементарно-
сти длин плеч.

В 1982 г. профессор M.D. Bennett (Plant 
Breeding Institute, Cambridge, England) в докладе 
«Нуклеотипическая основа пространственной 
упорядоченности хромосом эукариот и ее зна-
чение для эволюции генома и фенотипической 
изменчивости» на симпозиуме по эволюции 
генома изложил результаты А.И. Щаповой по 
пространственному расположению хромосом и 
предложенную ею схему по расположению хро-
мосом гаплоидного набора ржи, построенную 
согласно комплементарности плеч хромосом, а 
также результаты собственных исследований, 
полученных на основе компьютерной ранжи-
ровки хромосом по подобию длин плеч рядом 
расположенных хромосом в метафазах митоза 
ржи с использованием для идентификации С-ме-
тода дифференциального окрашивания. В осно-
ву компьютерной ранжировки первоначально 
была взята модель А.И. Щаповой. На основании 
полученных результатов M.D. Bennett пришел к 
заключению, что рядом расположенные плечи 
хромосом имеют сходную длину. Предложен-
ная им схема последовательного расположения 
хромосом гаплоидного набора ржи была состав-
лена по принципу подобия длин плеч. Обе эти 
схемы представлены на обложке книги «Genome 
Evolution», изданной в 1982 г., в которой опуб-

ликованы материалы Симпозиума по эволюции 
генома и которая была в 1986 г. переведена на 
русский язык (Эволюция генома. М.: Мир, 1986. 
С. 234–256). Удивительным оказалось то, что 
порядок расположения хромосом гаплоидного 
генома ржи на этих двух разных моделях оди-
наков. На основании полученных результатов 
M.D. Bennett экспериментально подтвердил, что, 
во-первых, расположение хромосом в клеточном 
ядре высоко упорядочено и, во-вторых, основ-
ной структурной единицей упорядоченного 
пространственного расположения хромосом в 
клеточном ядре у диплоидов является гаплоид-
ный геном, внутри которого индивидуальные 
хромосомы располагаются строго определен-
ным образом относительно друг друга. Он так-

Обложка перевода книги «Genome Evolution» (Ed. 
G.A. Dover, R.B. Flavell). Academic Press, 1982, из-
данной на русском языке (Москва: Мир, 1986 г.).

На обложке: семь хромосом гаплоидного генома S. cereale, 
сорт UC 90, расположенных в соответствии с моделью 
Щаповой (вверху) и с моделью Беннетта (внизу)
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же пришел к заключению, что предложенные 
модели с учетом длин плеч хромосом способны 
предсказывать архитектонику ядра. Эта история 
для Антонины Ивановны стала не только сви-
детельством признания приоритета ее модели в 
разработке пространственной упорядоченности 
хромосом, но и примером высокой научной 
этики профессора Беннета.

В дальнейшем благодаря применению С-ме-
тода дифференциальной окраски хромосом 
А.И. Щаповой было изучено пространственное 
расположение хромосом ржи у диплоидного 
вида Secale cereale L., тритикале, пшенично-
ржаных полигаплоидов, а также у пшенично-
ржаных замещенных и анеуплоидных форм. 
В результате этого цикла исследований были 
подтверждены ранее высказанные ею положе-
ния, что основной единицей пространствен-
ной организации хромосом в ядре является 
гаплоидный набор хромосом, гомологичные 
наборы хромосом разных гаплоидных наборов 
располагаются параллельно, центромеры всех 
хромосом у исследованных ею растений рас-
положены на одном полюсе ядра, а теломеры 
ориентированы к противоположному полюсу.

А.И. Щапова полагает, что дальнейшее 
более детальное изучение пространственного 
расположения индивидуальных хромосом в ин-
терфазном ядре у ржи и других видов растений 
позволит начать исследования по картографии и 

эффекту генов в трехмерном пространстве ядра. 
На основании полученных и суммированных ею 
данных она также полагает, что упорядоченное 
последовательное пространственное располо-
жение хромосом гаплоидных геномов является 
одним из существенных факторов не только в 
эволюционных преобразованиях размеров плеч 
хромосом, но и в стабилизации кариотипов 
отдаленных гибридов и эволюции гаплоидного 
числа хромосом.

Гаплоидный набор хромосом S. cereale (указаны основные С-полосы).

а − хромосомы расположены в соответствии с моделью Беннета; б − распределение основных сайтов для четырех 
семейств повторяющихся последовательностей ДНК (цит. по: Hutchinson et al., 1981). Цифры около плеч хромосом (а) 
представляют собой их относительные длины в условных единицах (цит. по: J.P. Gustafson, личное сообщение).

Схема расположения хромосом гаплоидного набо-
ра ржи Secale cereale L. в соответствии с моделью 
А.И. Щаповой.
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Под научным руководством Антонины 
Ивановны защищено 10 дипломных работ и 
4 кандидатские диссертации. По итогам Все-
союзного конкурса 1975–1976 учебного года за 
успешную подготовку дипломных работ студен-
тов НГУ Антонина Ивановна была награждена 
дипломом. С 1997 г. и по настоящее время она – 
член квалификационного совета по защите 
докторских диссертаций в ИЦиГ СО РАН.

В 1985 г. Антонине Ивановне присваивается 
звание «Заслуженный ветеран Сибирского от-
деления СО АН СССР» с вручением Почетного 
знака. За большой личный вклад в развитие на-
учно-технического потенциала Новосибирской 
области, многолетний плодотворный труд и в 
связи с 50-летием со дня образования ИЦиГ СО 
РАН в 2007 г. Антонина Ивановна награждена 
Почетной грамотой, а в 2003 г. – Памятным зна-

А.И. Щапова с учениками, 2000 г. 

Л.А. Кравцова, М.Ф. Санамьян (г. Ташкент), А.И. Щапова, М.Х. Коробейникова.

Коллектив сектора цитогенетики злаков, 2010 г.

А. И. Щапова (в центре), 2-й ряд: О.Г. Силкова, Н.М. Красилова, Г.Г. Силкина, Л.Г. Барсук, Л.И. Сумина
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ком в честь 110-летия со дня основания города 
Новосибирска. За большой вклад в развитие 
академической науки и производительных 
сил Сибири, достигнутые успехи в научной 
и производственной деятельности и в связи с 
50-летием Сибирского отделения РАН в 2007 г. 
она награждена Почетной грамотой Российской 
академии наук и Профсоюза работников РАН.

За достигнутые успехи в исследовании 
межродовых гибридов злаков А.И. Щапова на-
граждена серебряной медалью ВДНХ (1984 г.), 
а за создание солеустойчивой пшенично-ржа-
ной замещенной формы ею получен патент. Она 
автор и соавтор 112 научных работ, в том числе 
3 монографий. 

Антонина Ивановна и ее супруг, Николай 
Семенович Щапов, имеют сына Евгения и двух 
внучек – Марию и Ирину. Николай Семенович 
многие десятилетия работал в лаборатории 
экспериментального мутагенеза в Институте 
цитологии и генетики СО РАН – прошел путь от 
лаборанта до старшего научного сотрудника. В 
результате проведенных им селекционных работ 
и цитогенетических исследований была создана 
уникальная коллекция сортов облепихи.

В настоящее время Антонина Ивановна Ща-
пова работает в должности главного научного 
сотрудника-консультанта ИЦиГ СО РАН. Как 
всегда, она спокойна и доброжелательна, полна 
сил и энергии.

Избранные научные труды А.И. Щаповой

Щапова А.И. О структуре кариотипа и порядке 
расположения хромосом в интерфазном ядре // 
Цитология. 1971. Т. 13. № 9. С. 1157–1164.

Щапова А.И. Кариотипы пшеницы // Цитогенетика 
пшеницы и ее гибридов. М.: Наука, 1971. С. 30–56.

Щапова А.И. Дифференциальная окраска хромосом 
растений. I. Secale cereale // Цитология. 1974. 
Т. 16. № 3. С. 370–372.

Хвостова В.В., Щапова А.И. Дифференциальная ок-
раска хромосом ржи и ее значение в цитогенетике 
тритикале // Изв. СО АН СССР. Сер. биол. наук. 
1974. Вып. 3. № 15. С. 70–74.

Щапова А.И. Дифференциальная окраска хромосом 
по Гимза и перспективы использования этого 
метода в цитогенетике растений // Цитогенетика 
гибридов, мутаций и эволюция кариотипа. Ново-
сибирск: Наука, 1977. С. 213–231.

Зарипова З., Щапова А.И. Характеристика гибридов 
первого и второго поколений гексаплоидного три-
тикале с гексаплоидной пшеницей // Изв. СО АН 
СССР. Сер. биол. наук. 1979. Вып. 3. С. 40–44.

Щапова А.И., Кравцова Л.А. Создание пшенично-
ржаных замещенных линий с использованием 
метода дифференциальной окраски хромосом // 
Изв. Сиб. отд. АН СССР. Сер. биол. наук. 1981. 
Вып. 2. С. 82–87.

Shchapova A.I., Potapova T.A., Kravtsova L.A., Numero-
va O.M. Karyotype stabilization in intergenetic hybrids 
of the subtribe Triticinae. I. The effect of genome struc-
ture // Theor. Appl. Genet. 1984. № 68. P. 289–296.

Щапова А.И., Кравцова Л.А., Потапова Т.А. Законо-
мерности преобразований геномной структуры 

Семья. 1-й ряд: А.И. Щапова, Н.С. Щапов (муж); 2-й ряд: Ирина (внучка), Евгений (сын), Мария (внучка).
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пшенично-ржаных полигаплоидов ABDR // Ге-
нетика. 1987. Т. 23. № 2. С. 295–302.

Щапова А.И., Потапова Т.А., Кравцова Л.А. Генети-
ческая обусловленность нерасхождения хромо-
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// Генетика. 1987. Т. 23. № 3. С. 473–481.

Щапова А.И., Кравцова Л.А. Цитогенетика пше-
нично-ржаных гибридов. Новосибирск: Наука, 
1990. 162 с.
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В данной статье приведены результаты исследований, подтверждающие наличие в интерфазном 
ядре эукариот упорядоченной пространственной организации хромосом и особенностей ее у раз-
ных видов. Показано, что между видами растений и животных имеются различия по локализации 
центромер хромосом в пространстве клеточного ядра. Среди исследованных видов выявлено два 
разных типа: а) тип I – центромеры всех хромосом локализованы на одном полюсе ядра; б) тип II – 
центромеры хромосом рассредоточены в пространстве ядра. Установлена зависимость между про-
странственной локализацией центромер в интерфазном ядре и размерами хромосом. Установлено 
также, что родственные по происхождению виды имеют подобный тип структурной организации 
хромосом в клеточном ядре. Результаты проведенных исследований указывают на то, что эволюцион-
ные преобразования структуры хромосом и пространственной локализации их в клеточном ядре 
эукариот – взаимозависимые процессы. Наиболее консервативным из них является архитектоника 
ядра. Предполагается, что регуляция пространственного расположения хромосом в клеточном ядре 
направлена на поддержание не только упорядоченного их расположения относительно друг друга, 
но и определенной пространственной разобщенности их в ядре. 

Ключевые слова: архитектоника клеточного ядра, кариотип, хромосома, виды растений и 
животных.

Еще в конце 19-го столетия австрийским 
зоологом К. Раблем с помощью светового 
микроскопа была обнаружена полярность в 
расположении хромосом в ядрах саламандры 
(Глушакова, 1983). Показано, что в ранней 
профазе митоза центромеры сосредоточены на 
одном полюсе ядра, а теломеры – на другом. 
Данный тип ориентации хромосом в клеточ-
ном ядре вошел в литературу под термином 
«Rabl orientation». В дальнейшем в результате 
цитологических исследований были не только 
получены подтверждения полярности хромосом 
у ряда видов животных и растений, но и приве-
дены экспериментальные доказательства упо-
рядоченного пространственного расположения 
хромосом в трехмерной структуре клеточного 
ядра эукариот.

Более ранние исследования пространствен-
ного расположения хромосом проведены у ви-
дов растений, имеющих малое число хромосом: 

Crepis capillaries L. (2n = 6) (Wagenaar, 1969) и 
Ornithogalum virens Lind. (2n = 6) (Ashley, Wa-
genaar, 1972). В кариотипе вида C. capillaries L. 
все три пары гомологичных хромосом субме-
тацентрические, а средняя длина хромосомы 
равна 5,4 мкм. Из них две пары крупные и одна 
малого размера. На коротком плече одной из 
крупных пар локализован ядрышкообразующий 
район. Исследования пространственного распо-
ложения хромосом у данного вида проведены на 
давленых препаратах, приготовленных из кон-
чиков корешков без предварительной обработки 
колхицином и окрашенных по Фельгену. При 
анализе ядер, находящихся на стадии ранней 
профазы митоза меристематических клеток, 
была обнаружена ассоциация хромосом тело-
мерами (Wagenaar, 1969). В результате такой 
ассоциации хромосомы каждого гаплоидного 
набора образовывали цепь, в которой теломер 
короткого плеча самой крупной по размеру хро-
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мосомы ассоциировал с теломером короткого 
плеча самой малой по размеру хромосомы, а 
теломер длинного плеча этой же хромосомы – 
с теломером длинного плеча ядрышкообразу-
ющей. Гаплоидные цепи располагались в ядре 
параллельно напротив друг друга.

У вида Or. virens Lind. (2n = 6) изучено про-
странственное расположение хромосом в ядрах 
меристематических клеток на давленых пре-
паратах, окрашенных ацетокармином (Ashley, 
Wagenaar, 1972). В кариотипе этого вида все 
три гомологичные пары хромосом (A, B, C) 
крупные и акроцентрические. Средний размер 
хромосомы у этого вида равен 4,8 мкм. В ран-
ней профазе митоза также была обнаружена 
ассоциация хромосом теломерами. Хромосомы 
каждого гаплоидного генома образовывали 
цепь, в которой теломер короткого плеча хро-
мосомы A ассоциировал с теломером короткого 
плеча самой крупной хромосомы B, а теломером 
длинного плеча – с теломером длинного плеча 
самой малой хромосомы C. Гаплоидные цепи 
располагались параллельно. Показано также, 
что в профазе митоза пыльцы хромосомы гап-
лоидного набора этого вида растений ассоции-
руют теломерами в той же последовательности, 
что и в ранней профазе митоза меристематиче-
ских клеток. В дальнейшем порядок последова-
тельного расположения хромосом гаплоидного 
генома в профазе митоза пыльцы подтвержден 
с помощью С-метода дифференциального ок-
рашивания (Ashley, 1979).

В результате этих исследований установ-
лено, что у C. capillaries L. и Or. virens Lind. 
центромеры хромосом располагаются на одном 
полюсе ядра, а теломеры ориентированы к про-
тивоположному.

В дальнейшем центромерно-теломерная ори-
ентация хромосом относительно полюсов ядра 
была изучена у многих видов покрытосеменных 
растений. Исследования в основном проведены 
на ядрах меристематических клеток корешков и 
на разных стадиях мейотического деления. В ка-
честве красителей использовались окраски аце-
тоорсеин, ацетокармин и окраска по Фельгену. 
При исследовании отдельных видов применялся 
С-метод дифференциального окрашивания.

В результате исследования 33 видов, принад-
лежащих к 25 родам 8 разных семейств, были 
обнаружены существенные различия между ви-

дами по характеру локализации центромер хро-
мосом в пространстве ядра (Tanaka, 1981a, b). 
Показано, что у одних видов в интерфазном 
ядре центромеры располагаются на центро-
мерном полюсе (тип I), у других центромеры 
рассредоточены по периферии ядра (тип II). 
При этом автором было установлено, что виды с 
разным характером локализации центромер, су-
щественно различаются по размерам хромосом. 
Средняя длина хромосом у видов типа I оказа-
лась равной 7,2 мкм (3,1–15,4 ), у видов типа II – 
менее 2,6 мкм. Оказалось, что виды типа I 
имеют крупные хромосомы, а виды типа II – 
хромосомы небольшого размера.

В результате этих исследований обнаруже-
на зависимость между размерами хромосом и 
характером локализации их центромер в интер-
фазном ядре. Кроме этого было установлено, 
что увеличение плоидности у видов типа I не 
приводит к изменению архитектоники ядра, в 
то время как у видов типа II при увеличении 
уровня плоидности происходит значительное 
увеличение площади ядра, занимаемой цент-
ромерами.

С помощью флюоресцентной in situ гиб-
ридизации были изучены интерфазные ядра 
незрелых паренхимных клеток у Arabidopsis 
thaliana (Fransz et al., 2002). В результате этого 
исследования установлено, что хромосомы 
этого вида рассредоточены по периферии ядра 
и не имеют рабльского типа центромерно-тело-
мерной ориентации.

Центромерно-теломерная ориентация хро-
мосом относительно полюсов ядра была изу-
чена у диплоидного Triticum monococcum L. 
(2n = 14) и гексаплоидного Triticum aestivum L. 
(2n = 42) видов пшеницы (Щапова, 1971а, б; 
Щапова, Кравцова, 1990). Хромосомы этих 
видов пшеницы довольно крупные: мета- и 
субметацентрические. Средняя длина хромосом 
у диплоидного вида 5,2–7,1 мкм, а у гексапло-
идного 4,6–7,9 мкм (Левитский и др., 1939). В 
результате проведенных исследований установ-
лено, что в ранней профазе митоза меристема-
тических клеток центромеры всех хромосом у 
данных видов ориентированы к одному полюсу 
ядра, а теломеры – к противоположному (рис. 1). 
Плечи хромосом располагаются по периферии 
ядра, а теломеры большинства плеч достигают 
противоположного полюса.
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С помощью С-метода дифференциального 
окрашивания изучена локализация центромер 
в интерфазном ядре меристематических кле-
ток у Lathyrus tingitanus L. (2n = 14) (Щапова, 
Баутина, 1975). Все 7 пар хромосом у этого 
вида чины имеют очень крупные прицентро-
мерные блоки гетерохроматина (рис. 2, а, б). 
Установлено, что в интерфазном ядре гете-
рохроматиновые блоки прицентромерных 
районов всех 7 пар хромосом располагаются 
на одном полюсе ядра, ассоциируя друг с 
другом, они формируют кольцо (рис. 2, в, г). 
Результаты этого исследования показали, что 
хромосомы данного вида чины так же, как и у 
изученных видов пшеницы, имеют рабльский 
тип центромерно-теломерной ориентации в 
интерфазном ядре (тип I).

С помощью С-метода изучена структура ин-
терфазных ядер у диплоидного вида ржи Secale 
сereale L. RR (2n = 14), пшенично-ржаного гиб-
рида F1 ABDR (4x = 28), тритикале AABBRR 
(2n = 42) и пшенично-ржаных замещенных 
линий (Щапова, Кравцова, 1990). В кариотипе 
диплоидного вида ржи все 7 пар гомологичных 

Рис. 1. Центромерно-теломерная ориентация хромосом в профазе митоза двух видов пшеницы. 

а, б – Triticum monococcum L. (2n = 14); в, г – Triticum aestivum L. (2n = 42) (Щапова, Кравцова, 1990).

хромосом имеют крупные гетерохроматиновые 
блоки на теломерах коротких плеч и на теломерах 
длинных плеч трех гомологичных пар (рис. 3, а). 
В результате анализа дифференциально окра-
шенных интерфазных ядер было установлено, 
что теломерные блоки гетерохроматина локали-
зованы на одной половине ядра у ржи (рис. 3, б), а 
также у пшенично-ржаного гибрида и тритикале. 
Анализ ассоциаций теломерных блоков гетерох-
роматина показал, что у пшенично-ржаного гиб-
рида F1 ABDR, содержащего только гаплоидный 
набор хромосом ржи, размах изменчивости по 
количеству блоков варьировал в проанализиро-
ванных интерфазных ядрах от 7 до 10, а среднее 
их число было равно 8,48 (табл. 1). Оказалось, 
что в отдельных ядрах из 10 теломерных блоков 
ассоциировали друг с другом от 1 до 3 блоков, в 
среднем 1,52 на ядро. У диплоидного вида ржи 
размах изменчиво-сти по числу блоков составил 
10–20 (12,87 на ядро). Подобные результаты 
были получены при анализе интерфазных ядер 
гексаплоидного тритикале, у которого в среднем 
в ассоциацию вступало 6,06 блоков из 20 при 
размахе изменчивости 8–20.
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Рис. 2. С-окрашивание митоза вида чины Lathyrus tingitanus L. (2n = 14).

а – метафазные хромосомы; б – ядро на стадии профазы; в, г – ядро на стадии интерфазы (Щапова, Баутина, 1975).

Рис. 3. С-окрашивание митоза ржи Secale cereale L. (2n = 14). 

а – метафазные хромосомы; б – ядро на стадии интерфазы (Щапова, Кравцова, 1990).

Таблица 1
Ассоциация теломерных гетерохроматиновых блоков хромосом ржи 
в интерфазных ядрах тритикале и пшенично-ржаных гибридов F1

Наименование
Количество тело-
мерных блоков 
гетерохроматина

Изучено 
ядер

Среднее 
количество 

блоков на ядро

Размах 
изменчи-
вости

Secale cereale L. (RR) 20 54 12,87 ± 0,19 10–20
Тритикале (AABBRR) 20 283 13,94 ± 0,19 8–20
Пшенично-ржаные гибриды F1 ABDR 10 68 8,48 ± 0,14 7–10
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Анализ ассоциаций теломерных блоков гете-
рохроматина гомологичных плеч хромосом ржи 
в интерфазных ядрах пшенично-ржаных заме-
щенных линий показал, что ядра с ассоциацией 
теломерных блоков короткого плеча хромосомы 
ржи 1R встречались с частотой 20,97 %, а длин-
ного плеча – 38,71 % (табл. 2).

Таблица 2
Ассоциация теломерных блоков 

гетерохроматина гомологичных плеч 
хромосом ржи в интерфазных ядрах 
пшенично-ржаных замещенных линий
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 %

1R S 62 20,87
L 62 38,71

2R S 58 20,69
L 58 22,41

5R S 81 34,37
20,69–34,37

У замещенной линии по 2R количество ядер 
с ассоциациями теломерных блоков короткого и 
длинного плеч было одинаковым 20,69–22,41 %, 
а частота ассоциаций теломерных блоков ко-
роткого плеча 5R – 34,37 %. В итоге частота 
ассоциаций теломерных блоков гетерохрома-
тина коротких и длинных плеч гомологичных 
хромосом оказалась равной 20,69–34,37 %. У 
димоносомных пшенично-ржаных линий, по-
лученных от скрещивания замещенных линий, 
различающихся по хромосомам ржи 5R–6R, 
5R–2R и 5R–3R, ассоциаций их теломерных 
блоков не обнаружено.

В результате проведенного исследования 
было установлено, что в интерфазных ядрах 
меристематических клеток теломеры хромосом 
ржи у S. cereale L., тритикале и пшенично-ржа-
ных гибридов локализованы на противополож-
ной стороне ядра относительно центромерного 
полюса. Характер их пространственной локали-
зации в интерфазном ядре у пшенично-ржаных 

гибридов и тритикале подобен диплоидной ржи, 
т. е. они имеют рабльский тип ориентации хро-
мосом относительно полюсов ядра. Результаты 
проведенных исследований указывают также на 
то, что гаплоидные наборы хромосом в дипло-
идном ядре ржи и тритикале располагаются 
параллельно, гомологичные хромосомы рядом, 
а негомологичные в определенной последова-
тельности. 

Близкое расположение гомологичных хромо-
сом у ржи и пшеницы подтверждено результа-
тами других исследователей. Так, например, в 
результате использования in situ гибридизации 
GISH и FISH установлено, что у пшенично-
ржаной дополненной телоцентрической линии 
гомологи ржи 5RL на предмейотической стадии 
и в ранней профазе мейоза расположены рядом 
(Mikhailova et al., 1998; Maestra et al., 2002). 
Исследования характера локализации центро-
мер у гексаплоидной пшеницы T. aestivum L. с 
помощью in situ гибридизации FISH показали, 
что в ранней лептотене обнаруживается клас-
теризация 7 групп центромер (Martinez-Perez et 
al., 2003). Предполагается, что каждый кластер 
включает центромеры гомеологичных хромосом 
трех разных геномов гексаплоидной пшеницы. 
На примере телоцентрической линии ржи было 
показано, что два телоцентрических бивалента 
по короткому и длинному плечу одной и той же 
исходной хромосомы в MI мейоза располага-
ются рядом (Hoppe, Zeller, 1982; Yacobi et al., 
1982, 1983).

У межродовых ячменно-ржаных гибридов 
F1 Hordeum vulgare L. × Secale africanum L. в 
метафазах митоза было обнаружено разобщение 
хромосом разных геномов (Finch et al., 1981; 
Беннетт, 1986). Хромосомы ячменя распола-
гались в центре метафазной пластинки, а хро-
мосомы ржи – на периферии. Результаты этого 
исследования указывают не только на то, что 
гаплоидные наборы хромосом разных геномов у 
межродовых гибридов в ядре пространственно 
разобщены, но и на то, что хромосомы мате-
ринского генома располагаются ближе к центру 
метафазной пластинки, и что расположение 
хромосом разных геномов, возможно, опреде-
ляется направлением скрещивания.

Архитектоника ядра у насекомых наиболее 
детально изучена у Drosophila melanogaster и 
разных видов Anopheles. В результате цитоло-
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гического исследования политенных хромосом 
в ядрах слюнных желез D. melanogaster было 
установлено, что центромерные районы всех 
хромосом этого вида объединены в общий хро-
моцентр. Хромоцентральная структура у этого 
вида обнаружена и в мейозе, высказано предпо-
ложение о ее роли в поддержании неслучайного 
последовательного расположения в ней негомо-
логичных хромосом (Кожевников, 1939).

Кариотип D. melanogaster состоит из двух пар 
крупных метацентрических хромосом (2 и 3), 
одной равноплечей пары (4) и половых хромо-
сом X и Y. Пространственное расположение 
хромосом в ядре на разных стадиях клеточ-
ного цикла у данного вида детально изучено 
В.Л. Чубыкиным (1988, 2001а, б). Им приве-
дены экспериментальные доказательства роли 
хромоцентра в поддержании упорядоченного 
взаимного расположения хромосом, а также 
установлен не только порядок расположения 
хромосом гаплоидного генома в кольцевой 
структуре хромоцентра, но и упорядоченное 
расположение их плеч в пространстве ядра 
(= X = 2L.2R = 3L.3R = 4 =). Показано также, что 
хромоцентр имеет двухкольцевую структуру, 
сформированную связями гетероэктопической 
природы между каждым негомологом в аси-
наптированных околоцентромерных районах 
гаплоидного генома (Чубыкин, 1988, 2001б; 
Чубыкин, Омельянчук, 1989). Результатами 
этих исследований подтверждены наличие в 
ядре упорядоченного последовательного рас-
положения хромосом гаплоидного набора и 
роль центромерных районов в поддержании 
взаимного расположения хромосом, а обнару-
женная двухкольцевая структура хромоцентра 
указывает на разобщенность в ядре гаплоидных 
наборов хромосом.

В результате исследований архитектоники 
ядер у 7 разных видов Anopheles В.Н. Стегний 
(1993) показал, что пространственное распо-
ложение хромосом в ядрах слюнных желез у 
всех изученных видов сходно и характеризуется 
объединением центромер хромосом в единый 
центромерный узел, который локализуется по 
периферии ядра вблизи оболочки. Подобная 
пространственная организация политенных 
хромосом обнаружена им в клетках мальпиги-
евых сосудов. Однако в клетках трофоцитов у 
изученных видов хромоцентральная организа-

ция отсутствует. Кроме этого, в клетках трофо-
цитов выявлена видоспецифичная трехмерная 
организация хромосом, выраженная в наличии 
или отсутствии связей отдельных хромосом 
с ядерной оболочкой, а также участков при-
крепления их на мембране ядра. На основе 
полученных результатов высказано предполо-
жение, что в процессе видообразования может 
происходить пространственная реорганизация 
клеточного ядра.

Связь отдельных участков политенных хро-
мосом с ядерной оболочкой была обнаружена у 
Chironomus dorsalis (Груздев, Кикнадзе, 1970). 
Показано также, что политенные хромосомы 
D. melanogaster образуют связь не только с 
ядерной оболочкой, но и между отдельными 
участками негомологичных хромосом (Кулич-
ков, Жимулев, 1976).

В последние годы благодаря методу флю-
оресцентной in situ гибридизации (FISH) в 
комбинации с конфокальным микроскопом, 
позволяющим анализировать расположение 
индивидуальных хромосом или отдельных их 
локусов в пространстве ядра, получены дока-
зательства наличия упорядоченной простран-
ственной организации хромосом в интерфазном 
ядре различных видов млекопитающих и птиц. 
Показано, что каждая хромосома в ядре занима-
ет свою территорию (Cremer et al., 1988; Zink 
et al., 1988; Sun et al., 2000; Cremer et al., 2001, 
2003; Habеrmann et al., 2001; Tanabe et al., 2002; 
Alexandrova et al., 2003; Rens et al., 2003; Foster, 
Bridger, 2005; Schneider, Grosschedl, 2007). 

Наиболее детально изучена архитектоника 
клеточного ядра у человека, кариотип которого 
состоит из 23 пар хромосом: 22 пар аутосом и 
одной половой пары X и Y. Среди аутосом 12 пар 
макрохромосом (1–12) и 10 пар микрохромосом 
(13–22). Еще в ранних работах было замечено, 
что в метафазах митоза микрохромосомы зани-
мают центральное положение, а макрохромосо-
мы – периферическое. В результате применения 
различных вариантов in situ гибридизации 
(FISH) установлено, что в интерфазном ядре че-
ловека микрохромосомы занимают центральную 
позицию, а макрохромосомы локализованы на 
периферии (Cremer et al., 1988; Zink et al., 1988; 
Sun et al., 2000; Cremer et al., 2001).

В результате исследования пространствен-
ного расположения индивидуальных хромосом 
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в клеточном ядре лимфоцитов, фибробластов и 
нейробластов было обнаружено, что ранореп-
лицирующиеся микрохромосомы 17, 19 и 20 
располагаются в центре ядра, а позднорепли-
цирующиеся 18 и Y – на периферии (Croft et 
al., 1999; Boylе et al., 2001; Cremer et al., 2001, 
2003). При этом было установлено, что микро-
хромосомы 18 и 19, подобные по размеру, но 
различающиеся по плотности генов (по коли-
честву генов на длину хромосомы), занимают 
разные позиции в ядре (Croft et al., 1999; Boyle 
et al., 2001; Cremer et al., 2003). Хромосома 19, 
как gene-rich, занимала центральную позицию, а 
хромосома 18 (gene-poor) – периферическую.

Изучение локализации теломер длинных 
плеч 9 разных хромосом в интерфазных ядрах 
клеток фибробластов показало, что теломеры 
q плеч крупных хромосом занимают более 
периферическую позицию, чем теломеры q 
плеч микрохромосом (Sun et al., 2000). Иссле-
дование локализации p и q плеч хромосом в 
ядрах клеток лимфоцитов с помощью in situ 
гибридизации показало различия в их местопо-
ложении (Dietzel et al., 1998). Вариабильность 
позиций некоторых локусов была обнаружена 
в S-фазе ядер живых клеток (Zink et al., 1988). 
Вариабильность позиций гомологичных и 
негомологичных хромосом отмечена как в 
эллипсоидных ядрах клеток фибробластов, 
так и в сферических ядрах клеток лимфоцитов 
(Cremer et al., 2001). Показано также, что пере-
нос небольшого локуса от одной хромосомы на 
другую не изменяет их позиций в ядре (Croft et 
al., 1999; Mahy et al., 2002).

С помощью флюоресцентной in situ гибри-
дизации (FISH) и конфокального микроскопа 
изучено также пространственное расположение 
хромосом у 7 видов высших приматов: Pan 
troglodytes, Gorilla gorilla, Pongo pygmaeus, 
Hylobates lor, Saguinus vedipus, Callithrix jacehus 
и Saimiri sciurens (Tanabe et al., 2002). В резуль-
тате проведенных исследований установлено, 
что у этих видов приматов хромосомы, гомоло-
гичные 19-й хромосоме человека, расположены 
в центре ядра, а гомологичные хромосоме 18 – 
на периферии.

Исследования пространственного распо-
ложения хромосом у Gallus gallus domesticus 
(2n = 78) с помощью флюоресцентной гибриди-
зации (FISH) показали, что у данного вида птиц 

макро- и микрохромосомы в пространстве ядра 
разобщены, как и у человека (Habеrmann et al., 
2001). В кариотипе этого вида присутствуют 8 
пар макрохромосом, 30 пар микрохромосом и 
две половые хромосомы Z и W. В результате 
проведенных исследований установлено, что 
в ядрах клеток фибробластов и нейронов мик-
рохромосомы расположены в центре ядра, а 
макрохромосомы – на периферии. Радиальное 
расположение макро- и микрохромосом обна-
ружено и в метафазах митоза. В период репли-
кации расположение микро- и макрохромосом 
у птиц было подобно наблюдаемому у человека: 
ранореплицирующиеся хромосомы расположе-
ны в центре ядра, а позднореплицирующиеся – 
на периферии. Микрохромосомы птиц состав-
ляют 23 % генома и содержат около 50 % генов. 
Предполагают, что птицы и млекопитающие 
дивергировали от общего предка 300–350 млн 
лет назад (Foster, Bridger, 2005).

Анализ сегрегации меченых хроматид в 
ряде клеточных делений у Hydra, вида, принад-
лежащего к самым ранним ветвям эволюции, от-
делившимся от млекопитающих около 600 млн 
лет назад, показал наличие у этого вида высоко-
упорядоченной пространственной организации 
хроматина в клеточном ядре (Alexandrova et al., 
2003). Ранореплицирующиеся локусы хромосом 
локализованы у Hydra в центре ядра, а поздно-
реплицирующиеся – вблизи периферии. 

Заключение

Анализ результатов исследования простран-
ственного расположения хромосом в клеточном 
ядре эукариот показал наличие различий по ар-
хитектонике ядра между видами как растений, 
так и животных. Исследованные в настоящее 
время виды растений по локализации хромосом 
в интерфазном ядре характеризуются двумя 
разными типами (Tanaka, 1981a, b; Щапова, 
Кравцова, 1990); установлена определенная 
зависимость между пространственной орга-
низацией хромосом в интерфазном ядре, их 
размерами и уровнем плоидности. На приме-
ре видов пшеницы, ржи, пшенично-ржаных 
гибридов и замещенных линий показано, что 
родственные по происхождению виды имеют 
одинаковую архитектонику ядра (Щапова, 
Кравцова, 1990).
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У изученных видов животных по локали-
зации центромер в пространстве ядра также 
выявлены различия. Архитектоника ядра 
D. melanogaster и разных видов Anopheles, кари-
отипы которых содержат малое число хромосом, 
имеет рабльский тип центромерно-теломерной 
ориентации их относительно полюсов ядра. У 
плацентарных млекопитающих и птиц, карио-
типы которых содержат большое число макро- и 
микрохромосом, хромосомы, различающиеся 
по размерам, в пространстве ядра разобщены 
(Cremer et al., 1988; Zink et al., 1988; Habеrmann 
et al., 2001). Макрохромосомы у этих видов 
располагаются по периферии ядра, а микро-
хромосомы – в центре. Установлено также, что 
теломеры крупных хромосом занимают более 
периферическое положение в интерфазном 
ядре, чем теломеры хромосом меньшего раз-
мера (Sun et al., 2000). Центромеры хромосом 
у этих видов рассредоточены по ядру.

Среди плацентарных видов млекопитающих, 
дивергировавших от общего предка 30 млн лет 
назад (Tanabe et al., 2002), обнаружены сходство 
их архитектоник и определенная зависимость 
между структурой кариотипа и пространствен-
ной локализацией хромосом в ядре. Плацентар-
ные млекопитающие и птицы, дивергировавшие 
от общего предка 300–350 млн лет назад, но 
имеющие сходные кариотипы, также характе-
ризуются одинаковой пространственной орга-
низацией ядра (Habеrmann et al., 2001).

Исследования интерфазных ядер у D. mela-
nogaster и малохромосомных видов растений 
показали, что основной единицей простран-
ственной организации хромосом в интерфазном 
ядре является гаплоидный геном с упорядочен-
ным последовательным расположением него-
мологичных хромосом набора (Wagenaar, 1969; 
Ashley, Wagenaar, 1972; Чубыкин, 2001а, б). 
Характер последовательного упорядоченного 
расположения хромосом гаплоидных геномов 
с числом хромосом, равным 7 и более, остает-
ся пока не выясненным. В интерфазных ядрах 
разных клеток у изученных видов млекопита-
ющих и человека наблюдается вариабильность 
позиций гомологичных и негомологичных 
хромосом. 

Исследования, проведенные у видов насеко-
мых, показали, что в их интерфазных ядрах все 
хромосомы ассоциируют с ядерной мембраной 

не только центромерами и теломерами, но и 
многими другими участками хромосом, а также 
и межхромосомными связями (Груздев, Кикнад-
зе, 1970; Куличков, Жимулев, 1976; Стегний, 
1993). У изученных видов растений все хромо-
сомы набора располагаются в интерфазном ядре 
по периферии, ассоциируя с ядерной мембраной 
центромерами и теломерами, возможно, и мно-
гими другими участками хромосом. Исследо-
вания структуры интерфазных ядер у человека 
показали, что с ядерной мембраной в основном 
ассоциируют макрохромосомы и gene-poor 
микрохромосомы, содержащие значительное 
количество повторяющихся последовательно-
стей ДНК (Cremer et al., 2003). А хромосомы 
gene-rich и микрохромосомы ориентированы к 
центру ядра. Таким образом, обнаружена связь 
архитектоники ядра не только с размерами 
хромосом, но и со структурой индивидуальных 
хромосом.

Анализ пространственного расположения 
хромосом в клеточном ядре у разных видов рас-
тений и животных показал наличие определен-
ной зависимости между размерами хромосом 
и локализацией их центромер в пространстве 
ядра. Результаты этих исследований указывают 
на то, что эволюция структуры хромосом и упо-
рядоченного пространственного расположения 
их в клеточном ядра являются взаимозависи-
мыми процессами. Наиболее консервативным 
из этих двух важнейших процессов в эволюции 
ядра является его архитектоника. Результаты 
проведенных исследований указывают также на 
то, что регуляция пространственной организа-
ции ядра заключается в поддержании не только 
упорядоченного расположения хромосом, но и 
определенного уровня их разобщенности.

 
Работа выполнена при финансовой поддерж-

ке программы Президиума РАН «Интеграцион-
ные проекты» № 129.
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FEATURES OF SPATIAL ARRANGEMENT OF CHROMOSOMES 
IN EUKARYOTIC NUCLEI OF VARIOUS PLANT AND ANIMAL SPECIES

A.I. Shchapova

Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, 
e-mail: shchapov@bionet.nsc.ru

Summary

The reported results confi rm the presence of ordered spatial arrangement of chromosomes in eukaryotic 
interphase nuclei. This arrangement varies from species to species. Cells of plants and animals differ in the 
location of chromosome centromeres in the nucleus. Two arrangement types were found. In type I, centromeres 
of all chromosomes are located on one pole of the nucleus. In type II, chromosome centromeres are scattered 
over the nucleus. The location of centromeres in the interphase nucleus correlates with chromosome sizes. It was 
also found that related species had similar types of  chromosome arrangement in the nuclei. The results indicate 
that evolutionary transformations of chromosome structure and of chromosome arrangement in the nucleus are 
interdependent processes. Nuclear architecture is the most convservative. It is suggested that the regulation of 
chromosome arrangement in the nucleus supports not only their spatial order but also their separateness. 

Key words: cell nucleus architecture, chromosome set, karyotype, plant and animal species.
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ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ ЦЕНТРОМЕРНЫХ РАЙОНОВ 
ПОЛИТЕННЫХ ХРОМОСОМ ХИРОНОМИД 

(DIPTERA, CHIRONOMIDAE)

В.В. Голыгина1, 2, И.И. Кикнадзе1, А.Д. Брошков1, 2, Т.В. Карамышева1, Н.Б. Рубцов1 

1 Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики СО РАН, 
Новосибирск, Россия, e-mail: nika@bionet.nsc.ru, kiknadze@bionet.nsc.ru; 

kary@bionet.nsc.ru; rubt@bionet.nsc.ru;
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Для изучения молекулярной организации и закономерностей дивергенции последовательностей 
ДНК в центромерных районах хирономид было создано четыре ДНК-библиотеки центромерного 
района хромосомы III (EF) 3 видов-близнецов группы plumosus: C. entis, C. muratensis и C. agilis2, 
относящихся к цитокомплексу thummi, с комбинацией хромосомных плеч AB CD EF G. Кроме того, 
получено 6 ДНК-библиотек из С-положительных дисков политенных хромосом вида C. dorsalis, 
являющегося представителем цитокомплекса pseudothummi (комбинация плеч AE, CD, BF, G). Про-
ведено сравнение локализации полученных ДНК-проб на хромосомы шести видов группы plumosus: 
C. agilis, C. agilis2, C. borokensis, C. entis, C. muratensis, C. plumosus. Показано, что у большинства 
изученных видов группы C. plumosus все центромерные диски хромосом кариотипа имеют сходный 
состав, однако у двух видов, C. entis и C. muratensis, выявлены различия в составе ДНК метацент-
рических и телоцентрической хромосом. Кроме центромерных районов также обнаружена слабая 
гибридизация ДНК-пробы с отдельными дисками политенных хромосом. FISH ДНК-проб из цен-
тромерного района хромосомы II (CD) и четырех С-положительных дисков хромосом I (AE) и III 
(BF) С. dorsalis с политенными хромосомами показала, что у данного вида на хромосомах I (AE) и 
III (BF) все четыре крупных С-положительных диска содержат последовательности, гомологичные 
центромерной ДНК из хромосомы II (CD). Кроме гибридизации в центромерных районах выявле-
но большое число мест локализации ДНК-пробы в хромосомных плечах. Сравнение полученных 
результатов с данными по строению центромерных районов другого представителя хирономид, 
Propsilocerus akamusi (Ortocladiina), позволяет заключить, что разные виды из сем. Chironomidae 
значительно отличаются по молекулярной организации центромерной ДНК.

Ключевые слова: центромера, центромерная ДНК, Chironomus, политенные хромосомы, FISH, 
эволюция, дивергенция.

Введение

Центромеры являются одним из важней-
ших компонентов генома, играя ключевую 
роль в процессе расхождения хромосом. Хотя 
в настоящее время благодаря проведенному 
секвенированию последовательностей из 
центромерных районов хромосом нескольких 
видов животных и растений стали понятны 
общие принципы организации центромерных 
районов, детальное строение центромер ос-
тается недостаточно изученным. Еще меньше 
известно о путях дивергенции центромерной 

ДНК в ходе эволюции. В то же время сейчас 
уже совершенно очевидно, что центромерные 
районы являются одним из самых вариабельных 
и быстро эволюционирующих компонентов ге-
нома, поскольку наблюдаются различия в строе-
нии центромерной ДНК не только у разных, в 
том числе близкородственных, видов, но даже 
в разных хромосомах одного вида.

Хирономиды представляют собой уникаль-
ный объект для изучения  закономерностей 
эволюции центромерной ДНК. В политенных 
хромосомах хирономид отсутствует недореп-
ликация центромерного гетерохроматина, как 
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это происходит, например, у дрозофил, поэтому 
имеется возможность изучать локализацию от-
дельных центромерных последовательностей с 
высоким уровнем разрешения и выделять цент-
ромерные районы с помощью таких методов, 
как микродиссекция. Важно, что в этом се-
мействе имеется много групп видов-близнецов, 
кариотипы которых различаются в основном 
по размеру центромерного гетерохроматина, 
а также есть виды, у которых наблюдаются 
значительные внутри- и межпопуляционные 
вариации по размеру центромерного гетерохро-
матина. Многие виды хирономид обладают ог-
ромными ареалами, что позволяет изучать зако-
номерности дивергенции генома в популяциях с 
различной степенью географической изоляции 
даже на отдельных континентах. Кроме того, 
значительную роль в эволюции кариотипов 
видов рода Chironomus сыграли реципрокные 
транслокации целых хромосомных плеч, т. е. 
хромосомные перестройки, непосредственно 
затрагивающие центромерные районы и меня-
ющие комбинации групп сцепления генов.

Однако к настоящему времени имеются 
лишь отдельные данные о строении центро-
мерной ДНК у хирономид (Schmidt et al., 1980; 
Schmidt, Keyl, 1981; Schmidt, 1984; Hankeln et 
al., 1989; 1994; Rovira et al., 1993; He et al., 1998; 
Lopez, Edstrom, 1998; Rosen et al., 2002; Сиирин 
и др., 2003; Golygina et al., 2008). У несколь-
ких видов из рода Chironomus (подсемейство 
Chironominae) были выделены и отсеквениро-
ваны мономеры тандемных повторов, харак-
терных для центромерных районов этих видов, 
изучены их локализация и распространенность 
у близкородственных видов (Schmidt et al., 1980; 
Schmidt, Keyl, 1981; Schmidt, 1984; Rovira et al., 
1993; Hankeln et al., 1994; He et al., 1998). 

Исследования видов-близнецов группы 
plumosus (Hankeln et al., 1994; Сиирин и др., 
2003), в которой имеется несколько пар видов, 
отличающихся в основном по массе центро-
мерного гетерохроматина, показали, что в этой 
группе увеличение размера центромерного 
диска происходит в основном за счет амплифи-
кации одного типа тандемных повторов – Sau-
ДНК, причем этот повтор обнаруживался в цен-
тромерных районах всех хромосом кариотипа. 
Однако данный повтор был выявлен только у 6 
из 9 исследованных видов, т. е. у части видов 

группы C. plumosus произошли значительные 
изменения в составе повторов центромерной 
ДНК. Также остается неизвестной степень 
дивергенции Sau-ДНК у тех видов, у которых 
она присутствует.

Вместе с тем, мы показали, что в роде 
Propsilocerus (подсемейство Orthocladiina) со-
став ДНК центромерных районов различается 
не только у близких видов, но и в разных хро-
мосомах одного вида (Golygina et al., 2008).

Таким образом, хотя имеются отдельные 
сведения о структуре центромерной ДНК у 
хирономид, практически ничего не известно 
ни о закономерностях ее дивергенции в ходе 
видообразования, ни о детальном составе ДНК 
центромерных районов. В настоящей работе 
мы представляем первые результаты начатого 
нами исследования закономерностей дивер-
генции центромерной ДНК в роде Chironomus 
на примере видов из двух наиболее крупных 
цитокомлексов, thummi и pseudothummi, от-
личающихся реципрокными транслокациями 
хромосомных плеч. 

Материалы и методы

В работе использованы личинки 4-го ли-
чиночного возраста 7 видов рода Chironomus, 
собранные в палеарктических природных попу-
ляциях: C. borokensis (Россия, Новосибирская 
область, пруд в р-не г. Бердска; Кемеровская об-
ласть, пруд на р. Новоказанка), C. agilis (Россия, 
Новосибирская область, пруд на р. Тарсьма), 
C. sp. prope agilis (C. agilis2) (Казахстан, оз. Тун-
дык), C. entis (Россия, водоем в Новосибирской 
области), C. muratensis (Россия, Новосибирская 
область, пруд на р. Сокур), C. plumosus (Россия, 
Новосибирская область), C. dorsalis (Россия, 
г. Новосибирск, окрестности новосибирского 
Академгородка). У C. entis была изучена какже 
неарктическая популяция (США, Миннесота, 
оз. Кабетогама).

Личинок фиксировали по стандартной ме-
тодике (Кикнадзе и др., 1991) в смеси 96º-го 
этилового спирта и ледяной уксусной кисло-
ты в соотношении 3 : 1. Давленые препараты 
политенных хромосом слюнных желез для 
кариологического анализа готовили по стан-
дартной ацет-орсеиновой методике (Keyl H.G., 
Keyl I., 1959; Кикнадзе и др., 1991). Давленые 
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Рис. 1. Районы микродиссекции.

а – хромосома III (EF) вида C. agilis2; б – хромосома III 
(EF) вида C. ents; в – хромосома III (EF) вида C. muratensis; 
г – хромосома I (AE) вида C. dorsalis; д – хромосома II (CD) 
вида C. dorsalis; е – хромосома III (BF) вида C. dorsalis. 
Скобками указаны границы диссектированных районов.

препараты политенных хромосом для проведе-
ния микродиссекции и флюоресцентной in situ 
гибридизации (FISH) готовили по методике, 
описанной в работе Сиирин и соавт. (2003).

Получение микродиссекционных библи-
отек и приготовление ДНК-проб. Микродис-
секцию выбранных для исследования районов 
и создание ДНК-проб проводили так же, как 
описано в работе Сиирин и соавт. (2003). 

На первом этапе работы была проведена мик-
родиссекция центромерных дисков у трех видов 
рода Chironomus из цитокомплекса thummi 
(комбинация плеч AB CD EF G) и одного вида 
из цитокомплекса pseudothummi (комбинация 
плеч AE CD BF G). С помощью проведенного на 
выделенном материале DOP-ПЦР получены 4 
ДНК-библиотеки из центромерного района хро-
мосомы III (EF) для 3 видов-близнецов группы 
plumosus (цитокомплекс thummi): по одной для 
C. agilis2 и C. muratensis и 2 для C. entis (из не-
арктической и палеарктической популяции); 6 
микродиссекционных ДНК-библиотек для вида 
C. dorsalis (цитокомплекс pseudothummi): 2 из 
центромерного района хромосомы II (CD) и по 
одной из 4 С-положительных дисков хромосом 
I (AE) и III (BF) (рис. 1, табл. 1). Также была ис-
пользована полученная ранее ДНК-библиотека 
из центромерного района хромосомы III (EF) 
вида C. borokensis, входящего в группу plumosus 
(Сиирин и др., 2003).

Для получения ДНК-проб использовали мо-
дифицированные нуклеотиды биотин-11-dUTP 
или дигоксигенин-11-dUTP.

Флюоресцентная in situ гибридизация 
(FISH). Флюоресцентная in situ гибридизация 
проводилась согласно стандартному прото-
колу, описанному в работе М.Т. Сиирин и 
соавт. (2003). Визуализация ДНК-проб, моди-
фицированных биотином и дигоксигенином, 
проводилась с помощью антител, меченных 
флюорохромами AlexaFluor488 и Cy3 соот-
ветственно. Хромосомы были окрашены кра-
сителем DAPI (4,6-диамидино-2-фенилиндол 
дигидрохлорид). Анализ препаратов проводили 
на эпифлюоресцентном микроскопе Axioskop 2 
plus (Карл Цейс, Германия), оснащенном CCD 
камерой, набором фильтров CHROMA и паке-
том программ для обработки изображений ISIS4 
(MetaSystems-Group, Inc., USA).

Результаты и обсуждение

Локализация ДНК-проб из центромер-
ного района хромосомы III у видов группы 
C. plumosus. Гибридизация всех пяти ДНК-проб 
была проведена как на хромосомы видов, из 
которых были получены ДНК-пробы (гомо-
логичная гибридизация), так и на хромосомы 
других видов группы, изучаемых в данной ра-
боте (гетерологичная гибридизация): C. agilis, 
C. agilis2, C. borokensis, C. entis (из пале-
арктических и неарктических популяций), 
C. muratensis и C. plumosus.

Гомологичная гибридизация ДНК-проб. У 
вида C. borokensis при гибридизации ДНК-про-
бы cbcen (табл. 1) яркий сигнал наблюдался в 
центромерных районах всех четырех хромосом 
кариотипа. Очень слабая гибридизация также 
наблюдалась в нескольких дисках на разных 
хромосомах (рис. 2, а).
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Таблица 1 
Список использованных в исследовании микродиссекционных ДНК-библиотек

Обозначение 
библиотеки

Вид Хромосома Сайт микродиссекции Получена

cbcen C. borokensis III (EF) центромера Сиирин 
и соавторы, 2003

ag2-3 C. sp. prope agilis 
(C. agilis2) III (EF) центромера наст. работа

pent3 C. entis 
(Палеарктика) III (EF) центромера наст. работа

nent3 C. entis 
(Неарктика) III (EF) центромера наст. работа

mur3 C. muratensis III (EF) центромера наст. работа

dorI2 C. dorsalis I (AE) крупный С-положительный диск 
19ef, прилегающий к плечу A наст. работа

dorI3 C. dorsalis I (AE)
крупный С-положительный диск, 
предположительно центромерный, 

прилегающий к плечу E
наст. работа

dor2c2 C. dorsalis II (CD) центромера наст. работа
dor2c3 C. dorsalis II (CD) центромера наст. работа

dor3c C. dorsalis III (BF) крупный С-положительный диск, 
прилегающий к плечу F наст. работа

dor3-2 C. dorsalis III (BF)
тонкий C-положительный диск, 
находящийся между крупными 
С-положительными дисками

наст. работа

У вида C. agilis2 ДНК-проба ag2-3 (табл. 1) 
также гибридизовалась преимущественно в цен-
тромерных районах всех четырех хромосом.

Картина гибридизации зонда mur3 (табл. 1) 
на хромосомы C. muratensis оказалась иной: 
четкий сигнал обнаружен только в центромер-
ных районах трех больших хромосом кариоти-
па, тогда как центромерный район хромосомы 
IV (G) практически не метился.

У C. entis характер гибридизации ДНК-проб, 
полученных из палеарктических и неарктиче-
ских популяций, оказался различен. ДНК-проба 
nent3 (табл. 1), полученная из неарктической 
популяции C. entis, при гибридизации на хромо-
сомы C. entis из неарктической популяции дава-
ла яркий сигнал на всех центромерных районах 
хромосом кариотипа. В то же время ДНК-проба 
pent3, полученная из палеарктической популя-
ции C. entis, при гибридизации на хромосомы 
C. entis из палеарктической популяции давала 
четкий сигнал только в центромерных районах 
трех больших хромосом, в то время как в цен-

тромерном районе короткой хромосомы IV (G) 
гибридизация была очень слабой или отсут-
ствовала вовсе (рис. 2, б).

Таким образом, по характеру гибридизации 
ДНК-проб на кариотипы исходных видов их 
можно разбить на 2 группы: в первую попа-
дают C. borokensis, C. agilis2 и неарктический 
C. entis, у которых центромерные районы всех 
хромосом метятся одинаково ярко ДНК-пробой 
из хромосомы III (EF), что свидетельствует 
о высокой гомологии последовательностей 
во всех центромерных районах у каждого из 
этих видов; во 2-й группе оказываются пале-
арктический C. entis и C. muratensis, у которых 
гомологичные последовательности обнаружи-
ваются только в центромерных районах трех 
больших хромосом, а центромерный район 
хромосомы IV, по-видимому, содержит преиму-
щественно другие последовательности ДНК. 
Следует также особо отметить тот факт, что в 
палеарктических и неарктических популяциях 
C. entis обнаружены разные типы гибридизации, 
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поскольку это свидетельствует о значительном 
уровне дивергенции популяций этого вида с 
разных континентов, что хорошо согласуется 
с полученными ранее цитогенетическими дан-
ными (Kiknadze et al., 2000).

Гетерологичная гибридизация ДНК-проб 
(на хромосомы близкородственных видов). 
ДНК-проба cbcen гибридизовалась со всеми 
центромерными районами хромосом C. plu-
mosus с примерно одинаковой интенсивностью, 
кроме того, на препарате с В-хромосомами 
сигнал также был обнаружен в более плотных 
районах В-хромосом (рис. 2, в). При гибридиза-
ции с хромосомами C. entis из палеарктических 
популяций яркий сигнал наблюдался только в 
центромерном районе хромосомы IV (G), а в 
центромерных районах трех больших хромосом 
интенсивность гибридизации была слабой. В то 
же время в неарктической популяции C. entis 
сигнал практически отсутствовал во всех хро-
мосомах. У C. muratensis ДНК-проба cbcen гиб-
ридизовалась только с центромерным районом 
хромосомы IV (G). Также слабый сигнал наблю-
дался в центромерном и прилегающих к нему 
дисках хромосомы III (EF). У видов C. agilis и 
C. agilis2 сигналов выявлено не было.

ДНК-проба ag2-3 давала яркий сигнал в 
центромерных районах всех четырех хромосом 
C. agilis и очень слабый сигнал в центромерных 
районах C. borokensis и C. plumosus, причем у 
последнего гибридизация в хромосоме IV (G) 
была несколько ярче, чем в остальных хромо-
сомах. Гибридизации с хромосомами видов 
C. entis и C. muratensis выявлено не было.

При гибридизации ДНК-пробы pent3 с 
хромосомами изученных видов относительно 
яркий сигнал наблюдался только в центромер-
ных районах больших хромосом C. entis из 
неарктических популяций. Кроме того, очень 
яркий сигнал был обнаружен в одном из дисков 
хромосомы IV (G) C. agilis2, в то время как в 
центромерных районах этого вида гибридиза-
ция практически отсутствовала (рис. 2, г).

ДНК-проба nent3 гибридизовалась с цент-
ромерными районами всех четырех хромосом 
C. entis из палеарктической популяции, одна-
ко интенсивность гибридизации в хромосоме 
IV была значительно выше (рис. 2, д). Слабая 
гибридизация в центромерном и прилегающем 
к нему дисках обнаружена в хромосоме III (EF) 

у видов C. borokensis, C. agilis, C. muratensis, 
C. plumosus. Кроме того, у C. plumosus относи-
тельно яркий сигнал также наблюдался в цент-
ромерном районе хромосомы IV (G).

При гибридизации ДНК-пробы mur3 отно-
сительно интенсивная гибридизация была об-
наружена только в центромерных районах трех 
больших хромосом C. entis из палеарктических 
популяций. Кроме того, слабая гибридизация 
наблюдалась с центромерными районами всех 
хромосом C. plumosus и C. entis из неаркти-
ческой популяции. На хромосомах C. agilis, 
C. agilis2 и C. borokensis сигналов обнаружено 
не было.

Таким образом, из полученных данных мож-
но заключить, что среди изученных видов-близ-
нецов группы C. plumosus наибольшая степень 
гомологии между последовательностями ДНК 
центромерных районов наблюдается в парах 
видов C. borokensis–C.plumosus и C. agilis–
C. agilis2, у которых результаты гибридизации 
ДНК-проб cbcen и ag2-3 соответственно совпа-
дают при гомо- и гетерологичной гибридиза-
ции. У этих четырех видов также наблюдается 
наибольшее сходство между центромерными 
районами всех хромосом кариотипа. Все это 
хорошо согласуется с полученными ранее дан-
ными (Hankeln et al., 1994).

Большая степень дивергенции центромерных 
районов наблюдается между палеарктическими 
и неарктическими популяциями вида C. entis, а 
также между C. entis и C. muratensis, поскольку 
интенсивность сигналов при гетерологичной 
гибридизации была значительно ниже, чем в 
экспериментах с гомологичной гибридизацией 
ДНК-проб, причем не все центромерные райо-
ны метились с одинаковой интенсивностью. 
Более значительные различия в составе ДНК 
центромерных районов обнаружены между 
C. entis и видами C. plumosus и C. borokensis, 
так как при гетерологичной гибридизации ДНК-
проб заметный сигнал наблюдался, в основном, 
только в центромерных районах хромосомы IV 
(G). Еще более глубокая дивергенция в составе 
центромерной ДНК, по-видимому, произошла 
между видами C. agilis и C. agilis2, с одной 
стороны, и C. plumosus и C. borokensis, с другой, 
так как интенсивность гетерологичной гиб-
ридизации ДНК-проб у этих пар видов очень 
незначительна в центромерных районах всех 
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хромосом. Наконец, гомология между центро-
мерными районами видов C. agilis и C. agilis2, 
с одной стороны, и C. muratensis и C. entis (как 
палеарктического, так и неарктического), с 
другой, по-видимому, практически отсутствует. 
Полученные данные хорошо согласуются с от-
носительным положением изученных видов на 
филогенетическом дереве (Golygina et al., 2007), 
где пары видов C. borokensis–C. plumosus и 
C. agilis–C. agilis2 являются наиболее близкими, 
а C. entis и C. muratensis наиболее удалены от 
C. agilis и C. agilis2. 

В то же время следует отметить, что Sau-ДНК, 
выделенная из генома C. plumosus (Hankeln 
et al., 1994), интенсивно гибридизовалась не 
только с центромерными районами C. plumosus 
и C. borokensis, но также и с центромерными 
районами C. entis, C. agilis и C. agilis2, тогда как 
в наших экспериментах ДНК-пробы, получен-
ные из ДНК-библиотек C. agilis2, C. borokensis 
и C. entis, показывают намного более низкую 
степень межвидовой гомологии. Поскольку Sau-
ДНК представлена только одним тандемным 
повтором, в то время как микродиссекцион-
ные ДНК-библиотеки, как правило, содержат 
большое количество различных последователь-
ностей ДНК, можно предположить, что хотя у 
видов C. entis, C. agilis и C. agilis2 в центромер-
ных районах присутствуют последовательности 
ДНК, гомологичные Sau-ДНК, в целом состав 
центромерной ДНК значительно отличается от 
такового у C. plumosus и C. borokensis. 

Также нужно отметить, что в большинстве 
экспериментов по межвидовой гибридизации 
сигнал в хромосоме III (EF) наблюдался не 
только в самом центромерном районе, но также 
и в нескольких расположенных рядом дисках по 
обе стороны от центромерного (рис. 2, е), при 
этом в остальных хромосомах в прицентромер-
ной области сигналов обнаружено не было. В 
экспериментах по гомологичной гибридизации 
ДНК-проб подобной особенности локализации 
зондов в хромосоме III также не обнаружено – 
гибридизация наблюдалась только в центромер-
ном диске. В то же время практически во всех 
проведенных экспериментах наблюдалось лишь 
незначительное количество слабых сигналов в 
остальных районах хромосом, т. е. все полу-
ченные ДНК-библиотеки обладают высокой 
специфичностью к центромерным районам.

Локализация ДНК-проб из центромер-
ного района хромосомы II (CD) и С-поло-
жительных дисков из хромосом I (AE) и III 
(BF) у вида C. dorsalis. Кариотип C. dorsalis 
характеризуется очень необычной для рода 
Chironomus морфологией хромосом: в хромо-
сомах I (AE) и III (BF) в районах, где должны 
быть расположены центромеры, вместо одного 
С-положительного диска (центромерного), как 
у всех остальных исследованных видов рода, 
выявляется по 2 крупных С-положительных 
диска, между которыми расположены еще по 
2–3 тонких C-положительных диска (Kiknadze 
et al., 2008). Таким образом, ни цитологиче-
ское картирование, ни С-окрашивание не дают 
ответа на вопрос, какой из дисков является 
истинно центромерным. Этот вопрос тем более 
интересен, что эти две хромосомы отличаются 
в цитокомплексах thummi и pseudothummi реци-
прокными транслокациями хромосомных плеч 
(AB и EF у видов цитокомплекса thummi, AE и 
BF у видов цитокомплекса pseudothummi), т. е. 
возможно, что в случае с C. dorsalis имеет место 
возникновение неоцентромер.

Для изучения данного вопроса с помощью 
микродиссекции были вырезаны ДНК-библио-
теки из центромерного района хромосомы II 
(CD), в которой локализация центромеры не вы-
зывает сомнений (один С-положительный диск, 
порядок дисков в районе центромеры в точности 
совпадает с порядком дисков в этом районе у ос-
тальных видов рода), и С-положительные диски 
из хромосом I (AE) и III (BF): два больших диска 
из хромосомы I (диск, являющийся центромер-
ным, согласно цитогенетическому картирова-
нию, и диск 19ef), один большой (прилегающий 
к плечу F диск, являющийся центромерным, 
согласно цитогенетическому картированию) и 
один тонкий C-положительный диск из хромо-
сомы III (BF) (рис. 1, г–е, табл. 1).

Все полученные ДНК-пробы были гибриди-
зованы на хромосомы C. dorsalis. Оказалось, что 
ДНК-пробы dor2c2 и dor2c3 из центромерного 
района хромосомы II (CD) наиболее интенсивно 
гибридизуются с центромерными районами 
хромосом II (CD) и VI (G),  двумя крупными 
С-положительными дисками хромосом I (AE) 
и двумя крупными С-положительными дисками 
хромосомы III (BF). Кроме того, имеется много 
сайтов локализации данных проб в отдельных 
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дисках на хромосомных плечах, хотя интенсив-
ность гибридизации в этих сайтах ниже, чем 
в центромерных и С-положительных дисках 
(рис. 2, ж).

ДНК-проба dorI3 из С-положительного диска 
хромосомы I – центромерного, согласно цито-
генетическому картированию, – также давала 
похожую картину гибридизации. В то же время 
ДНК-проба dorI2 из второго крупного С-поло-
жительного диска хромосомы I (район 19ef) 
наиболее интенсивно гибридизовалась только 
на сайт, из которого была получена, а интен-
сивность гибридизации в остальных С-поло-
жительных и центромерных дисках была ниже 
и сравнима с уровнем гибридизации в других 
дисках в плечах хромосом. Сходная картина 
наблюдалась при гибридизации пробы dor3c. 

Проба dor3-2, полученная из тонкого С-поло-
жительного диска хромосомы III, расположен-
ного между двумя крупными C-положитель-
ными дисками, давала наиболее интенсивный 
сигнал в этом же диске; также довольно интен-
сивная гибридизация обнаружена в центромер-
ных и крупных С-положительных дисках всех 
хромосом, но не в тонких С-положительных 
дисках хромосомы I (AE) (рис. 2, з). Кроме того, 
относительно слабые сигналы обнаружены во 
многих дисках на хромосомных плечах.

Также была проведена гибридизация ДНК-
пробы dor2c3 с хромосомами C. riparius (цито-
комплекс thummi) и C. melanescens (цитоком-
плекс pseudothummi), однако на хромосомах 
этих видов сигналов не выявлено.

Таким образом, можно заключить, что в со-
ставе всех четырех крупных С-положительных 
дисков на хромосомах I (AE) и III (BF) C. dorsalis 
имеются последовательности, гомологичные 
тем, что присутствуют в центромерном диске 
хромосомы II (CD), т. е. помимо центромерных 
дисков последовательности ДНК, характерные 
для центромерного района хромосомы II (CD), 
присутствуют также в дисках 19ef плеча A и 
28de плеча B. Следует также отметить тот факт, 
что все ДНК-пробы C. dorsalis имели много 
сайтов локализации вне центромерных или 
С-положительных районов, что, по-видимо-
му, свидетельствует о наличии значительного 
числа повторов в геноме C. dorsalis, как это 
наблюдается, например, у C. riparius, у которого 
сайты локализации центромерного повтора Cla 

обнаружены не только в центромерных дисках, 
но и во многих других дисках на хромосомных 
плечах (Schmidt, 1984).

Обобщая полученные результаты, можно 
отметить, что изученные нами виды из двух 
цитокомплексов рода Chironomus имеют как 
общие, так и отличительные черты в характере 
гибридизации ДНК-проб из центромерных 
районов. Характерной особенностью всех изу-
ченных видов является то, что последователь-
ности ДНК, представленные в центромерном 
районе одной хромосомы, также присутствуют 
в центромерных районах остальных хромосом, 
хотя степень их представленности в других 
хромосомах может быть различной. В то же 
время виды могут различаться по степени 
распространенности последовательности ДНК 
из центромерных районов в остальной части 
генома. Однако к настоящему времени изучено 
слишком мало видов, чтобы можно было оце-
нить, имеются ли отличия по этому признаку 
между видами из разных цитокомплексов.

Сравнение распределения последователь-
ностей центромерной ДНК по хромосомам 
у видов рода Chironomus, принадлежащих к 
подроду Chironomus, в который входят все виды, 
изученные в данной работе, и видов  подрода 
Camptochironomus из этого же рода, для кото-
рых имеются подобные сведения, показало, что 
строение центромерных районов у них сходно 
(Rovira et al., 1993; Lopez, Edstrom, 1998). В то 
же время в роде Propsilocerus, который отно-
сится к подсемейству Orthocladiinae, степень 
дивергенции центромерных районов как между 
видами, так и между хромосомами одного вида 
значительно выше, поскольку у изученного вида 
P. akamusi ДНК-пробы из центромерного района 
одной хромосомы показывали лишь слабую 
гомологию с центромерными районами дру-
гих хромосом, а гибридизация с хромосомами 
вида-близнеца, P. jacuticus, цитогенетическая 
дивергенция которого от P. akamusi не превы-
шает ту, что наблюдается между видами группы 
C. plumosus, вовсе отсутствовала (Golygina et 
al., 2007). Таким образом, можно заключить, 
что организация и степень дивергенции цен-
тромерной ДНК в разных таксонах семейства 
Chironomidae может значительно отличаться, 
причем эти отличия увеличиваются по мере 
увеличения ранга сравниваемых таксонов. 
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STRUCTURAL FEATURES OF CENTROMERES 
IN POLETENE CHROMOSOMES OF CHIRONOMIDAE 

(DIPTERA) SPECIES
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Summary

The goal of this study was to investigate the molecular organization and divergence features of DNA sequences 
in centromeric regions of Chironomidae. For this purpose, four DNA libraries of chromosome III centromeres were 
created for three sibling species of the plumosus group: C. entis, C. muratensis, and C. agilis2, belonging to the 
cytocomplex thummi with arm combinations AB, CD, EF, G. In addition, six DNA libraries were obtained from 
centromeric and C-positive bands of polytene chromosomes of C. dorsalis, which belongs to the pseudothummi 
cytocomplex and has a centromere structure unusual for the genus Chironomus. All DNA libraries were localized 
on polytene chromosomes of the corresponding species. It was found that all centromere disks in most species of 
the plumosus group considered in this study had similar compositions, but two species displayed differences in 
DNA composition in the metacentric and telocentric chromosomes. In addition to the centromeric regions, weak 
hybridization of DNA probes was recorded in some disks on chromosome arms. Fluorescence in situ hybridization 
of DNA probes from the centromeric region of chromosome II (CD) and C-positive bands of chromosomes I (AE) 
and III (BF) of C. dorsalis to polytene chromosomes showed that all of the four major C-positive bands of this 
species on chromosomes I (AE) and III (EF) contained sites homologous to the centromeric DNA of chromosome 
II (CD), and many hybridization sites were observed outside the centromeres. Comparison of our results with data 
on the centromere structure of another Chironomidae species, Propsilocerus akamusi (Ortocladiina), indicates that 
Chironomidae species broadly vary in the molecular organization of centromeric DNA. 

Key words: centromere, centromeric DNA, Chironomus, polytene chromosomes, FISH, evolution, divergence.
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ОСОБЕННОСТИ ХОЗЯЙСТВЕННО ЦЕННЫХ ПРИЗНАКОВ 
ЛИНИЙ СОРТА ЯРОВОЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ ОМСКАЯ 37, 

НЕСУЩИХ ПШЕНИЧНО-РЖАНУЮ ТРАНСЛОКАЦИЮ 1RS.1BL 

И.А. Белан1, Л.П. Россеева1, Н.В. Трубачеева2, Т.С. Осадчая2, О.В. Дорогина3, 
Е.В. Жмудь3, Ю.В. Колмаков1, Н.П. Блохина1, Л.А. Кравцова2, Л.А. Першина2, 4 
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Сибирского отделения РАСХН, Омск, Россия; 
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Новосибирск, Россия

Изучены особенности линий сорта яровой мягкой пшеницы Омская 37, у которых на основе геномной 
in situ гибридизации выявлено присутствие пшенично-ржаной транслокации 1RS.1BL. Эта трансло-
кация передана сорту Омская 37 от сорта пшеницы Кавказ. В полевых условиях проведена оценка 
урожайности, качества зерна и устойчивости к листовым патогенам выделенных линий по сравнению 
с сортом Омская 37. Все линии характеризовались высокой устойчивостью к бурой ржавчине. Из 20 
изученных линий выделено 5 линий, характеризующихся комплексной устойчивостью к листовым 
патогенам, урожайностью и высоким качеством зерна. Эти линии рассматриваются как наиболее 
перспективные для дальнейшего использования в селекции. Проведено сравнительное изучение 
содержания активного ингибитора трипсина в зерне линий сортов Омская 37, Омская 29 и Омская 
38, несущих пшенично-ржаную транслокацию, и линий яровой мягкой пшеницы, полученных с 
участием сорта пшеницы Кавказ, но не имеющих пшенично-ржаной транслокации. Показано, что 
присутствие пшенично-ржаной транслокации в кариотипе изученных линий яровой мягкой пшеницы 
не оказывает влияния на увеличение содержания активного ингибитора трипсина в зерне. Таким 
образом, короткое плечо хромосомы ржи 1RS сорта Petkus, входящее в состав пшенично-ржаной 
транслокации, не снижает питательной ценности зерна, охарактеризованной по показателю содер-
жания активного ингибитора трипсина. 

Ключевые слова: мягкая пшеница, GISH, пшенично-ржаная транслокация, хозяйственно ценные 
признаки.

Введение

Один из подходов к увеличению генетиче-
ского разнообразия мягкой пшеницы основан 
на интрогрессивной гибридизации, обеспечи-
вающей перенос новых генов в геном пшени-
цы от ее дикорастущих сородичей или других 
культурных видов Triticeae (Jiang et al., 1994). В 
этом отношении интерес представляет рожь по-
севная Secale cereale L., которая, являясь ценной 
продовольственной культурой (Попов, 2009), 
используется в скрещиваниях с пшеницей для 
создания как тритикале, так и пшенично-ржа-

ных замещенных и транслоцированных линий 
(Lukaszewski et al., 1982; Щапова, Кравцова, 
1990). К настоящему времени широкое распро-
странение получили сорта мягкой пшеницы, 
несущие пшенично-ржаную транслокацию 
1RS.1BL и в меньшей степени транслокацию 
1RS.1AL и пшенично-ржаное замещение 1R(1B) 
(Lukaszewski, 1990; Rabinovich, 1998; Landjeva 
et al., 2006; Shlegel, 2010). 

Компенсационная способность хромосомы 
ржи 1R по отношению к гомеологичным хро-
мосомам мягкой пшеницы обусловлена тем, что 
в процессе эволюции эта хромосома в отличие 
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от большинства других хромосом S. cereale не 
была вовлечена в межхромосомные перестрой-
ки (Naranjo, Fernandez-Rueda, 1991; Devos et 
al., 1993). В результате таких гомеологичных 
замещений целой хромосомы пшеницы или ее 
короткого плеча происходит образование цито-
логически стабильных и фертильных растений 
(Friebe et al., 1996). 

Кроме того, селекционная ценность сор-
тов мягкой пшеницы, несущих транслокации 
1RS.1BL и 1RS.1AL, обусловлена устойчи-
востью растений к биотическим стрессам, 
что определяется влиянием короткого плеча 
хромосомы ржи 1RS (McIntosh et al., 1993). 
Плечо хромосомы ржи в составе транслока-
ции 1RS.1BL, распространенной в более чем 
650 сортах мягкой пшеницы, привнесено от 
ржи сорта Petkus (Schlegel, Korzun, 1997), а в 
транслокации 1RS.1AL, присутствующей в ее 
исходном источнике, американском сорте пше-
ницы Amigo, – от ржи сорта Insave (Graybosch et 
al., 1999). Из отечественных сортов пшеницы, 
несущих пшенично-ржаную транслокацию 
1RS.1BL, наиболее известны сорта Кавказ и 
Аврора, поскольку они использованы в каче-
стве родительских форм при создании большого 
числа сортов пшеницы в разных регионах мира 
(Rabinovich, 1998; Shlegel, 2010). Короткое 
плечо хромосомы ржи 1RS, входящее в состав 
транслокации 1RS.1BL, содержит гены, конт-
ролирующие устойчивость растений к грибным 
патогенам: бурой ржавчине (Lr26), стеблевой 
ржавчине (Sr31), желтой ржавчине (Yr9) и муч-
нистой росе (Pm8) (Singh et al., 1990; McIntosh 
et al., 1993). 

Накоплено достаточно доказательств тому, 
что экспрессия генов, локализованных на ко-
ротком плече хромосомы ржи 1RS, зависит от 
генотипической среды сортов пшеницы (Kim et 
al., 2004; Zhou et al., 2007). Так, в разных регио-
нах с неодинаковой частотой распространены 
сорта мягкой пшеницы, у которых хромосома 
7D несет доминантный ген, супрессирующий 
экспрессию гена Pm8 (Hanusova et al., 1996; 
Zeller, Hsam, 1996; McIntosh et al., 2003). Кроме 
того, в зависимости от генотипической среды 
сортов мягкой пшеницы, несущих пшенично-
ржаную транслокацию, у растений проявляется 
засухоустойчивость (Zhou et al., 2007; Hoffmann, 
2008), высокая урожайность и повышенное со-

держание белка в зерне (McKendry et al., 2001; 
Kim et al., 2004). 

Вместе с тем известно, что рожь не только 
является источником ценных качеств, но харак-
теризуется с точки зрения ее хозяйственного 
использования и негативными свойствами. 
Так, в зерне ржи накапливаются антиметабо-
литы, снижающие его питательную ценность 
и отрицательно влияющие на метаболизм жи-
вотных организмов (Попов, 2009). Среди таких 
веществ – ингибиторы трипсина, содержание 
которых в зерне ржи значительно превосходит 
содержание этих веществ у пшеницы (Мадл, 
Цен, 1978; Tanner, Reinbergs, 1982). При этом 
в зерне тритикале (Tanner, Reinbergs, 1982) и у 
сортов пшеницы, несущих пшенично-ржаную 
транслокацию 1RS.1BL, содержание активных 
ингибиторов трипсина относительно пшени-
цы может быть повышено (Литвиненко и др., 
2002), что связывают с влиянием хромосом ржи. 
Кроме того, эти результаты привели авторов к 
заключению, что по активности ингибиторов 
трипсина в эндосперме зерна можно судить о 
наличии чужеродного генетического материала 
в геноме пшеницы (Литвиненко и др., 2002). 

Исходя из рассмотренных данных, следует 
отметить, что потенциал пшенично-ржаной 
транслокации, в том числе и 1RS.1BL, для созда-
ния новых сортов не исчерпан, поскольку его 
проявление во многом определяется геноти-
пической средой сорта пшеницы. Между тем 
недостаточно ясно, насколько сильно может 
оказывать влияние короткое плечо хромосомы 
1R ржи посевной на питательную ценность 
зерна, определяемую по содержанию активного 
ингибитора трипсина в зерне. 

Ранее при изучении сортов яровой мягкой 
пшеницы, созданных в Западной Сибири 
(СИБНИИСХ, г. Омск) с участием пшеницы 
сорта Кавказ, были выявлены сорта, несущие 
пшенично-ржаную транслокацию 1RS.1BL 
(Трубачеева и др., 2011). Некоторые из этих сор-
тов характеризуются проявлением комплекса 
хозяйственно ценных и адаптивных признаков, 
которые могут определяться и присутствием 
пшенично-ржаной транслокации. Такие сорта 
представляют интерес для дальнейшего исполь-
зования в селекционном процессе в качестве до-
норов ценных признаков. Однако ввиду своего 
происхождения эти сорта характеризует поли-
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морфизм по проявлению ряда морфологиче-
ских признаков. В связи с этим представляется 
актуальным выделить из них отдельные линии 
и в результате их оценки определить наиболее 
перспективные для селекции. 

Настоящая работа посвящена изучению осо-
бенностей линий сорта яровой мягкой пшеницы 
Омская 37, у которых обнаружено присутствие 
пшенично-ржаной транслокации 1RS.1BL, по 
проявлению ряда хозяйственно ценных при-
знаков, в том числе и по содержанию активного 
ингибитора трипсина в зерне. 

Материалы и методы

На разных этапах выполнения в работу были 
включены линии, выделенные из сортов яро-
вой мягкой пшеницы Омская 20, Омская 30, Ом-
ская 33, Омская 35, Омская 29, Омская 37, Ом-
ская 38 и Казанская юбилейная, в родословной 
которых участвовал сорт пшеницы Кавказ, несу-
щий пшенично-ржаную транслокацию 1RS.1BL. 
В работу была также включена линия сорта 
яровой мягкой пшеницы Омская 9, созданного 
без участия сорта пшеницы Кавказ. В процессе 
работы на основании результатов проведенной 
геномной in situ гибридизации (GISH) линии 
были охарактеризованы на наличие или отсут-
ствие пшенично-ржаной транслокации. GISH-
анализ выполнен согласно ранее опубликованной 
методике (Mukai, Gill, 1991). В качестве зонда 
для геномной in situ гибридизации использовали 
меченную биотином тотальную ДНК, выделен-
ную из растений ржи посевной S. cereale. Для 
каждой линии яровой мягкой пшеницы было 
проанализировано от 3 до 10 растений. 

При изучении особенностей линий, выделен-
ных из сорта яровой мягкой пшеницы Омская 37, 
растения выращивали на полях СибНИИСХ 
(южная лесостепь) в 2008–2009 гг. согласно 
рекомендациям (Методика …, 1985). Площадь 
делянок 10 м2, повторность четырехкратная. 
На естественном фоне изучена устойчивость 
линий к бурой ржавчине (Puccinia recondite f. sp. 
tritici) и мучнистой росе (Blumeria graminis f. sp. 
tritici) в соответствии с ранее опубликованными 
методами (Захаренко и др., 2000). Проведена 
оценка урожайности, массы 1000 зерен, со-
держания белка и сырой клейковины в зерне, 
силы муки и объема хлеба (Колмаков, 2007). В 

качестве контроля при оценке всех показателей 
у линий использовали исходный сорт яровой 
мягкой пшеницы Омская 37. 

Для определения содержания активного 
ингибитора трипсина и белка в зерне линии, 
выделенные из всех сортов яровой мягкой 
пшеницы, включенных в работу, выращивали в 
гидропонной теплице в трехкратной повторно-
сти. Содержание активного ингибитора трипси-
на определяли по методу, при котором в качестве 
субстрата использовали БАПА (Na-бензоил-DL-
аргинин-п-нитроанилид) (Гофман, Вайсблай, 
1975; Методы …, 1987), а белка в зерне по 
методу Колмакова (2007). Полученные данные 
обработаны статистически (Доспехов, 1985).

Результаты и их обсуждение

Выделение линий из сорта яровой мягкой 
пшеницы Омская 37. Сорт Омская 37 (селек-
ционный номер Лютесценс 242/97-2) включен 
в Государственный реестр селекционных до-
стижений Российской Федерации в 2009 г. Его 
коммерческая ценность определяется высокой 
и стабильной урожайностью, устойчивостью 
к бурой ржавчине и мучнистой росе, высоким 
качеством зерна (Бойко и др., 2009). Благодаря 
этим свойствам сорт может быть использован 
в качестве донора хозяйственно ценных и адап-
тивных признаков в селекционных программах 
при создании новых сортов пшеницы. 

Однако для сорта Омская 37 характерен по-
лиморфизм по проявлению ряда признаков, в 
том числе высоте растения, времени колошения, 
окраске листьев, устойчивости к патогенам. 
Это может быть обусловлено высоким уровнем 
межсортовой рекомбинации генома, поскольку 
сорт Омская 37 получен в результате ступенча-
той гибридизации с привлечением экологически 
отдаленных родительских форм разного проис-
хождения. Так, в родословную сорта Омская 37 
входят отечественные сорта пшеницы – озимый 
сорт Кавказ, яровые сорта Грекум 114, Венец, 
Омская 20, Омская 24, а также сорта мягкой 
пшеницы Бургас и Тайфун из Западной Европы. 
Наличие различных биотипов в сорте Омская 37 
предполагает как необходимость, так и воз-
можность выделения из него отдельных линий, 
характеризующихся комплексом хозяйственно 
ценных и адаптивных признаков. 
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Первоначально в результате индивидуального 
отбора по ряду признаков, определяющих про-
дуктивность растений (форме и длине колоса, 
числу колосков и зерен в колосе, массе 1000 зе-
рен), из исходного сорта Омская 37 в 2004 г. было 
выделено свыше 500 линий, включенных в даль-
нейший селекционный процесс. Среди них на 
основании результатов изучения продуктивности 
колоса отобрано 320 линий, из которых было 
выделено 22 линии, включенные в настоящую 
работу. По данным предварительной оценки эти 
линии близки по проявлению морфологических 
признаков и характеризуются устойчивостью к 
бурой ржавчине и мучнистой росе. 

Для проверки наличия в кариотипе линий 
пшенично-ржаной транслокации, выявленной 
в исходном сорте Омская 37 (Трубачеева и др., 
2011), был выполнен GISH-анализ. Установле-
но, что короткое плечо хромосомы ржи посев-
ной присутствует в составе пары транслоциро-
ванных хромосом (рис. 1) у 20 из 22 изученных 
линий. В кариотипе 2 линий наличия хромосом 
ржи или их сегментов не обнаружено. Возмож-
но, одна из причин гетерогенности сорта мягкой 
пшеницы Омская 37 связана с наличием в его 
составе отдельных биотипов, у которых пше-
нично-ржаная транслокация отсутствует. 

Характеристика линий сорта яровой мяг-
кой пшеницы Омская 37. В табл. 1 представ-
лены результаты изучения линий, выращенных 

в полевых условиях 2008 и 2009 гг. По ряду по-
казателей между изученными линиями и исход-
ным сортом пшеницы Омская 37 обнаружены 
различия. Так, линию Лютесценс 10 (Лют. 10), 
несущую пшенично-ржаную транслокацию, 
характеризовала более высокая и стабильная 
урожайность по сравнению с сортом Омская 37. 
Средний показатель урожайности у этой линии 
был достоверно выше, чем у исходного сорта, 
на 0,35 т/га. Урожайность у линий с пшенично-
ржаной транслокацией (Лют. 2, Лют. 9, Лют. 13, 
Лют. 23, Лют. 34 и Лют. 42) была ниже по срав-
нению с сортом Омская 37. У остальных линий 
независимо от наличия пшенично-ржаной 
транслокации или ее отсутствия урожайность 
была на уровне исходного сорта Омская 37. 

Анализ качества зерна, проведенный по 
полной схеме технологического анализа, также 
выявил ряд линий, которые по некоторым пока-
зателям отличались от исходного сорта мягкой 
пшеницы Омская 37, характеризующегося вы-
соким качеством зерна (Колмаков, 2007). 

Например, среднее значение массы 1000 
зерен у линии Лют. 16, имеющей пшенично-
ржаную транслокацию, достоверно ниже, чем 
у исходного сорта, и составило 32,2 г по срав-
нению с 37,6 г у сорта Омская 37. Остальные 
линии имели значения этого показателя на 
уровне сорта Омская 37. Варьирование массы 
1000 зерен у этих линий – от 33,1 г (Лют. 33) 
до 38,8 г (Лют. 10). 

Линия Лют. 16 по сравнению с сортом Ом-
ская 37 имела более низкое содержание белка 
(15,53 %) и сырой клейковины (30,2 %) в зерне. 
У сорта Омская 37 значения этих показателей 
зерна были 17,21 % и 33,7 % соответственно. 
Линия Лют. 27, несущая пшенично-ржаную 
транслокацию, напротив, характеризовалась 
достоверно более высоким по сравнению с 
сортом Омская 37 содержанием белка в зерне 
(18,48 %) и несколько более высоким содер-
жанием сырой клейковины в зерне (35,7 %). У 
остальных линий независимо от наличия или 
отсутствия пшенично-ржаной транслокации 
содержание белка и сырой клейковины в зерне 
достоверно не отличалось от соответствующих 
значений этих показателей качества зерна у 
сорта Омская 37 (табл. 1). 

При сравнении средних значений силы 
муки и объема хлеба достоверных разли-

Рис. 1. Пример геномной in situ гибридизации для 
линии Лютесценс 10, выделенной из сорта яровой 
мягкой пшеницы Омская 37. 

Стрелками указана пшенично-ржаная транслокация.
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Таблица 1
Характеристика линий, выделенных из сорта яровой мягкой пшеницы Омская 37, 

по урожайности, качеству зерна и устойчивости к листовым патогенам (2008, 2009 гг.)

Сорт, 
линия

Урожай-
ность, 
т/га

Устойчивость, балл Масса 
1000 

зерен, г

Содержание в зерне, % Сила 
муки, 
е.а.

Объем 
хлеба, 
см3

к бурой 
ржавчине

к мучнистой 
росе белка сырой 

клейковины
Омская 37 3,31 9 6 37,6 17,21 33,7 519 1020
Лют. 1 3,14 9 7 35,5 16,31 31,4 470 828
Лют. 2 3,00 9 8 34,6 17,13 32,55 495 935
Лют. 9 2,89 9 7 33,8 16,28 31,4 435 800
Лют. 10 3,66 9 8 38,8 16,90 32,1 578 1035
Лют. 13 2,94 9 6 36,0 17,68 34,75 416 1040
Лют. 16 3,05 9 7 32,2 15,53 30,2 416 945
Лют. 8 3,28 8 6 34,1 17,02 32,6 450 835
Лют. 21 3,07 8 7 35,3 16,91 32,65 616 955
Лют. 22 3,08 8 8 33,5 16,32 32,35 572 1000
Лют. 23 2,76 9 8 34,9 17,36 33,5 610 865
Лют. 27 3,37 9 8 37,1 18,48 35,7 635 1005
Лют. 31 3,29 8 9 34,9 17,17 32,65 557 985
Лют. 32 3,17 9 8 37,1 17,77 33,05 621 960
Лют. 33 3,15 9 9 33,1 16,38 34,35 451 950
Лют. 34 3,02 9 7 36,0 16,67 32,2 469 870
Лют. 35 3,21 9 8 35,2 17,21 34,75 504 1030
Лют. 40 3,33 9 8 34,6 17,25 34,45 412 908
Лют. 42 2,78 9 8 33,3 18,13 35,65 605 1013
Лют. 44 3,16 9 8 36,0 17,68 35,7 533 935
Лют. 45 3,49 9 7 33,2 17,26 33 607 1045
Лют. 41* 3,16 9 6 36,2 16,57 33,15 468 985
Лют. 43* 3,13 9 5 38,5 16,62 33,15 530 975
НСР05 0,27       4,6 1,03   3,07 177 224

Примечание. * Линии, у которых пшенично-ржаная транслокация не выявлена. Соответствие баллов по устойчивости 
к бурой ржавчине: 9 – иммунные (очень высокая устойчивость); 8 – высокоустойчивые. Соответствие баллов по ус-
тойчивости к мучнистой росе: (9–8) – устойчивые; (7–6) – среднеустойчивые, 5 – средневосприимчивые.

чий между сортом пшеницы Омская 37 и 
выделенными из него линиями обнаружено 
не было (табл. 1). Вместе с тем следует от-
метить, что если у сорта пшеницы Омская 
37 значение силы муки составило 519 е.а., 
то у 6 линий, имеющих пшенично-ржаную 
транслокацию (Лют. 23, Лют. 27, Лют. 32, 
Лют. 42 и Лют. 45), сила муки была более 600 е.а. 
Объем хлеба у 7 линий с пшенично-ржаной транс-
локацией (Лют. 10, Лют. 13, Лют. 22, Лют. 27, 
Лют. 35, Лют. 42 и Лют. 45) был, как и у исход-
ного сорта, выше 1000 см3. 

Проведенная оценка растений на устой-
чивость к листовым патогенам показала, что 
все изученные линии, в том числе и линии без 
пшенично-ржаной транслокации (Лют. 41 и 
Лют. 43), характеризовались высокой полевой 
устойчивостью к бурой ржавчине (оценка 8 или 
9 баллов). 

По устойчивости к мучнистой росе большая 
часть линий превосходила исходный сорт пше-
ницы Омская 37, который проявил среднюю ус-
тойчивость (6 баллов). Так, 12 линий, несущих 
пшенично-ржаную транслокацию, характери-
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зовались высокой устойчивостью к этому пато-
гену (8 и 9 баллов). Это линии Лют. 2, Лют. 10, 
Лют. 22, Лют. 23, Лют. 27, Лют. 31, Лют. 32, Лют. 33, 
Лют. 35, Лют. 40, Лют. 42 и Лют. 44. Остальные 
8 линий, имеющие пшенично-ржаную трансло-
кацию, оказались среднеустойчивыми к муч-
нистой росе (6 и 7 баллов). Что касается линий, 
у которых пшенично-ржаная транслокация не 
выявлена, то у одной из них, линии Лют. 41, 
проявилась средняя устойчивость к мучнистой 
росе, а другая линия, Лют. 43, оказалась сред-
невосприимчивой (5 баллов). 

Обобщая полученные данные по оценке изу-
ченных линий по устойчивости к листовым па-
тогенам, урожайности и качеству зерна, можно 
выделить как наиболее перспективные для даль-
нейшего селекционного процесса в качестве 
ценного исходного материала линии, несущие 
пшенично-ржаную транслокацию, – Лют. 10, 
Лют. 27, Лют. 32, Лют. 35 и Лют. 45. 

Таким образом, изучение линий с пше-
нично-ржаной транслокацией показало, что и 
после проведенного отбора их разнообразие по 
проявлению ряда признаков еще сохраняется, 
что предполагает различие их генотипической 
среды. И, как уже подчеркивалось выше, осо-
бенности проявления хозяйственно ценных 
признаков (McKendry et al., 2001; Kim et al., 
2004), как и устойчивость к мучнистой росе 
(Zeller, Hsam, 1996), у сортов мягкой пшеницы, 
имеющих пшенично-ржаную транслокацию 
1RS.1BL, в сильной степени зависит от влияния 
генотипической среды сортов. 

Наличие разных биотипов у сорта пшени-
цы Омская 37, обусловливающих его гетеро-
генность, может быть не только результатом 
межсортовой рекомбинации геномов, но и 
следствием интрогрессивной гибридизации. 
Так, сорт яровой мягкой пшеницы Грекум 114, 
входящий в родословную сорта Омская 37, 
создавался с привлечением дикого сородича 
пшеницы – Agropyron glaucum (Desf) (Маха-
лин, 1992). При создании сорта Омская 37 
источником генетического материала ржи по-
севной, помимо сорта Кавказ, мог быть и сорт 
мягкой пшеницы Бургас. Это предположение 
основано на том, что отдельные сорта из серии 
сортов Бургас имеют в кариотипе или целую 
хромосому ржи 1R в замещении 1R(1B) или 
ее короткое плечо в составе пшенично-ржаной 

транслокации 1RS.1BL, как и у сорта пшени-
цы Кавказ (Schlegel, 2010). Кроме того, сорт 
мягкой пшеницы Тайфун, присутствующий в 
родословной сорта Омская 37, относят к сортам, 
устойчивость которых к мучнистой росе опре-
деляется локусами, интрогрессированными от 
T. timopheevii (Sharma, Gill, 1983). 

Очевидно, что для сортов мягкой пшеницы, 
характеризующихся высоким уровнем реком-
бинации генов и несущих чужеродный генети-
ческий материал, к которым относится и сорт 
Омская 37, необходимо использовать методы 
ускоренного создания гомозиготных линий, 
основанные на культивировании пыльников 
(Muranty et al., 2002) или скрещивании с гапло-
продюсерами (Inagaki, Mujeeb-Kazi, 1998). 

Содержание активного ингибитора трип-
сина в зерне линий яровой мягкой пшеницы. 
При выполнении данного раздела исследования 
проведено изучение трех линий, выделенных из 
сорта яровой мягкой пшеницы Омская 37 (Лют. 10, 
Лют. 16, Лют. 27), и по одной линии сортов 
пшеницы Омская 9 (Л-9-1), Омская 20 (Л-20-1), 
Омская 29 (Л-29-1), Омская 30 (Л-30-1), Ом-
ская 33 (Л-33-1) Омская 35(Л-35-1), Омская 38 
(Л-38-1) и Казанская юбилейная (Л-КЮ-1). По 
данным GISH-анализа, линии Л-29-1, Л-38-1, 
как и линии Лют. 10, Лют. 16, Лют. 27, содер-
жали в своем кариотипе пшенично-ржаную 
транслокацию 1RS.1BL. 

В табл. 2 приведены данные изучения со-
держания активного ингибитора трипсина и 
белка в зерне. Как следует из этих данных, 
содержание активного ингибитора трипсина у 
всех изученных линий мягкой пшеницы было 
одного порядка и варьировало от 0,1 ± 0,01 у 
линии Лют. 242/97-2-16, несущей пшенично-
ржаную транслокацию, до 0,23 ± 0,02 линии, 
выделенной из сорта пшеницы Казанская 
Юбилейная и характеризующейся отсутствием 
пшенично-ржаной транслокации. 

Сравнение средних значений содержания 
активного ингибитора трипсина в зерне показы-
вает, что присутствие пшенично-ржаной транс-
локации в геноме мягкой пшеницы не приводит 
к повышению активного ингибитора трипсина в 
зерне изученных линий по сравнению с линия-
ми без пшенично-ржаной транслокации. 

Таким образом, полученные в нашей ра-
боте результаты не согласуются с данными 
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других авторов, обнаруживших более высокие 
значения содержания ингибиторов трипсина 
в зерне генотипов мягкой пшеницы, несущих 
пшенично-ржаную транслокацию 1RS.1BL, по 
сравнению с генотипами мягкой пшеницы без 
транслокации (Литвиненко и др., 2002). Кроме 
того, в нашей работе не обнаружено корреляции 
между содержанием белка и содержанием инги-
биторов трипсина в зерне (r = – 0,04), что проти-
воречит данным одних авторов (Литвиненко и 
др., 1999, 2002), но согласуется с результатами 
других авторов, также не обнаруживших тесной 
связи между этими признаками (Tanner, 1982). 

Известно, что среди культурных растений 
наибольшим содержанием ингибиторов трипси-
на в семенах характеризуются бобовые (Соловь-
ева, 2003). В связи с этим в селекцию в качестве 
исходного материала вовлекают генотипы с 
относительно низкой активностью ингибиторов 
трипсина в семенах. Например, у распростра-
ненного сорта гороха посевного Орловчанин, 
допущенного к использованию в ряде регионов 
Российской Федерации и Украины, содержание 
активного ингибитора трипсина составляет 
1,45 м/г (Амелин и др., 2007). В тех же случа-

ях, когда содержание ингибиторов трипсина 
в семенах на порядок выше, как, например, 
у многих сортов сои, продукты переработки 
семян подвергают специальной обработке для 
снижения активности ингибиторов трипсина. 
При этом подчеркивается, что допустимый 
уровень содержания активного ингибитора 
трипсина в готовых к употреблению пищевых 
продуктах для детского и диетического питания 
не должен превышать 5,0 г/кг активного инги-
битора трипсина (Соловьева, 2003). 

Таким образом, из полученных в нашей 
работе данных следует, что короткое плечо 
хромосомы 1R ржи посевной не оказывает от-
рицательного влияния на питательную ценность 
зерна мягкой пшеницы, определяемую по содер-
жанию активного ингибитора трипсина. 

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке РФФИ (проект № 08-00-00598), Комп-
лексного интеграционного проекта СО РАН 
(№ 28), Программы Президиума РАН «Био-
разнообразие и динамика генофондов», гран-
том Министерства образования и науки РФ 
(г/к 02.740.11.0277). 

Таблица 2
Средние значения содержания активного ингибитора трипсина и белка 

в зерне линий яровых сортов мягкой пшеницы, 
несущих пшенично-ржаную транслокацию 1RS.1BL, 

и сортов мягкой пшеницы без пшенично-ржаной транслокации

Сорта пшеницы Линии
Содержание активного 
ингибитора трипсина, 

мг/г веса воздушносухой муки

Содержание белка 
в зерне, %

Омская 29 Л - 29 - 1* 0,18 ± 0,02 18,75
Омская 37 Лют. 10* 0,15 ± 0,02 18,04

Лют. 16* 0,10 ± 0,01 17,16
Лют. 27* 0,12 ± 0,01 19,04

Омская 38 Л - 38 - 1* 0,18 ± 0,02 19,40
Омская 9 Л - 9 - 1 0,18 ± 0,02 16,76
Омская 20 Л - 20 - 1 0,18 ± 0,02 18,38
Омская 30 Л - 30 - 1 0,12 ± 0,01 19,55
Омская 33 Л - 33 - 1 0,17 ± 0,02 16,36
Омская 35 Л -35 - 1 0,13 ± 0,01 17,16
Казанская юбилейная Л - КЮ - 1 0,23 ± 0,02 17,56

Примечание. * Линии, несущие пшенично-ржаную транслокацию 1RS.1BL. 
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SOME AGRONOMIC IMPORTANT FEATURES OF SPRING WHEAT CULTIVAR 
OMSKAYA 37 LINES CONTAINING WHEAT-RYE TRANSLOCATION 1RS.1BL 

I.A. Belan1, L.P. Rosseeva1, N.V. Trubacheeva2, T.S. Osadchaya2, O.V. Dorogina3, E.V. Zhmud1, 
Y.V. Kolmakov1, N.P. Blokhina1, L.A. Kravtsova2, L.A. Pershina2, 4

1 Siberian Agricultural Research Institute, SB RAAS, Omsk, Russia; 
2 Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, e-mail: pershina@bionet.nsc.ru; 

3 Central Siberian Botanical Garden, SB RAS, Novosibirsk, Russia; 
4 Novosibirsk State University, Cytology and Genetics Department, Novosibirsk, Russia

Summary

Lines of spring common wheat Omskaya 37 were studied and wheat-rye translocations were detected by 
genomic in situ hybridization. This translocation had been transferred to Omskaya 37 from wheat cultivar Kavkaz. 
The assessment of productivity, grain quality, and resistance to leaf pathogens in these lines was carried out in 
comparison with cv. Omskaya 37. All lines were highly resistant to leaf rust. Five lines of twenty demonstrate 
multiple resistance to leaf pathogens, productivity, and high grain quality. These lines are considered to be the most 
promising for further use in breeding. Comparative study of active trypsin inhibitor content in grain was carried out 
in lines of cvs. Omskaya 37, Omskaya 29, and Omskaya 38, which contain wheat-rye translocation, and in spring 
common wheat lines without wheat-rye translocations. It was shown that the presence of the wheat-rye translocation 
in the karyotypes of the lines under study did not infl uence the increase of active trypsin inhibitor content in grain. 
Thus, the short arm of rye chromosome 1RS of cv. Petkus, which is a part of the wheat-rye translocation, does not 
impair the nutritive quality of grain assessed from active trypsin content.

Key words: common wheat, GISH, wheat-rye translocation, commercially valuable traits.



641Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

СОДЕРЖАНИЕ И КАЧЕСТВО КЛЕЙКОВИНЫ 
У РЕКОМБИНАНТНЫХ ЛИНИЙ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ 

С ТРАНСЛОКАЦИЕЙ Lr19(7D) ОТ AGROPYRON ELONGATUM Host. 
И 6Agi(6D)-ХРОМОСОМОЙ ОТ AGROPYRON INTERMEDIUM Host.

О.В. Крупнова, А.Е. Дружин, С.А. Воронина, В.А. Крупнов

ГНУ Научно-исследовательский институт сельского хозяйства Юго-Востока, 
Саратов, Россия, е-mail: raiser_saratov@mail.ru

В сеялочных посевах по черному пару в течение 6 лет изучались рекомбинантные инбредные линии 
яровой мягкой пшеницы (Triticum aestivum), отобранные из популяций от скрещивания генотипов, 
содержащих Lr19(7D)-транслокацию от Agropyron elongatum и 6Agi(6D)-хромосому от Agropyron 
intermedium. Установлено, что эти линии по показателям ИДК-1 и SDS-объему существенно не 
отличаются от родительских генотипов. Однако у двух из четырех линий проявилась тенденция к 
снижению содержания сырой клейковины. 

Ключевые слова: мягкая пшеница, почти изогенные линии, рекомбинантные инбредные линии, 
транслокации, содержание клейковины в муке, показатель прибора ИДК-1, SDS-объем. 

Введение

Ценность пшеничного зерна в значительной 
степени определяется наличием в нем белков, 
которые называются клейковинными белками. 
Почти три века продолжается изучение соста-
ва клейковины, ее физических и химических 
свойств, влияния на нее различных факторов. 
В начале 20-го века было установлено, что в 
семенах некоторых дикорастущих злаков клей-
ковины больше, чем в пшенице. Так, у пырея 
промежуточного (Agropyron intermedium Host.) 
содержание клейковины достигает 52,5 %, а пы-
рея удлиненного (Agropyron elongatum Host.) – 
68,8 % (Козьмина, Кретович, 1950), и оба они 
используются в качестве доноров для расшире-
ния генетической изменчивости в зародышевой 
плазме мягкой пшеницы (Triticum aestivum) 
по устойчивости к бурой листовой ржавчине, 
мучнистой росе и другим патогенам, а также по 
содержанию белка в зерне и другим признакам 
качества (Sharma, Knott, 1966; Синиговец, 1988; 
Крупнов, Сибикеев, 2005; Cao et al., 2007; Garg 
et al., 2009; Zhang et al., 2009). 

В настоящее время широкое распростране-
ние получили сорта мягкой пшеницы, содержа-

щие 1BL.1RS-транслокацию от озимой ржи, а 
также Lr19-транслокацию от пырея удлиненно-
го. В целях защиты от паразитов и повышения 
адаптивности к непрерывно изменяющимся 
условиям внешней среды создаются принци-
пиально новые генотипы мягкой пшеницы, 
которые содержат транслокации не от одного, 
а от двух разных видов сородичей. В связи с 
этим большое теоретическое и практическое 
значение имеет изучение эффектов воздействий 
этих транслокаций на самые различные призна-
ки мягкой пшеницы, включая качество зерна. 
Ранее нами были опубликованы результаты 
изучения влияния взаимодействия Lr19-транс-
локации (в хромосоме 7D) от пырея удлиненно-
го (Agropyron elongatum Host.) и 6Agi(6D)-хро-
мосомы от пырея промежуточного (Agropyron 
intermedium Host. Elymus tsukushiensis Honda) 
на урожайность зерна и содержание в нем бел-
ка у мягкой пшеницы (Крупнов и др., 2010). 
Учитывая, что гены, кодирующие клейковин-
ные белки, локализованы в гомеологичных 
хромосомах группы 1 (в 1A, 1B, 1D – глиадины 
и глютенины) и в хромосомах группы 6 (в 6A, 
6B, 6D – глиадины) (McIntosh et al., 2008), ин-
тересно изучить эффекты названных пырейных 
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транслокаций в отдельности и в сочетании на 
содержание клейковины и качество зерна яро-
вой мягкой пшеницы. 

В нашей стране требованиями ГОСТ пре-
дусматривается обязательная оценка зерна по 
содержанию клейковины и ее упруго-вязким 
свойствам на приборе ИДК-1, параметры этих 
признаков являются одними из главных кри-
териев цены на зерно пшеницы (Мелешкина, 
2009). 

В настоящей работе сообщаются результа-
ты изучения эффектов взаимодействия Lr19-
транслокации от Agropyron elongatum Host. и 
6Agi(6D)-хромосомы от Agropyron intermedium 
Host. на содержание клейковины и ее качество 
у яровой мягкой пшеницы.

Материал и методы

Материал включает 10 генотипов (табл. 1). 
Линии Л1089 и Л2032 содержат Lr19-транс-
локацию от Ag. elongatum (в хромосоме 7D). 
Л359S и Л359R – почти изогенные линии, раз-
личающиеся по Lr19-транслокации, а Л400S и 
Л400R – почти изогенные линии, различающи-
еся по 6Agi(6D)-хромосоме от Ag. intermedium. 
Л204 и Л205 происходят от скрещивания линий 
Л400R/Л1089. Линии Л204 и Л205 – почти изо-
генные линии, различающиеся по окраске зерна, 
у первой оно красное, у второй – белое, обе они 
содержат Lr19-транслокацию от Ag. elongatum и 
6Agi(6D)-хромосому от Ag. intermedium. Л204 и 
Л205 устойчивы к местной популяции листовой 
ржавчины (Puccinia triticina Eriksson (прежнее 
название Puccinia recondita f. sp. tritici). Устой-
чивость к этому патогену они унаследовали от 
линии Л400R. Мука у Л204 и Л205 так же, как 
и у Л1089, желтая (результат сцепления гена Yf 
с геном Lr19). Рекомбинантные линии Л396 и 
Л108 происходят от скрещивания Л2032/Л400R 
и содержат 6Agi(6D)-хромосому от Ag. inter-
medium. Мука у Л396 и Л108 так же, как у 
Л400R, белая. Обе они также устойчивы к са-
ратовской популяции листовой ржавчины, тогда 
как Л1089, Л2032 и Л400S – восприимчивы 
(Сибикеев, Крупнов, 2007).

Материал высевали сеялкой ССФК-7, делян-
ки семирядковые, площадь 7 м2. Повторность 
четырехкратная. Норма высева семян из рас-
чета 400 шт. на 1 м2. Уход за посевом включал 

опрыскивание растений гербицидами против 
сорняков и рыхление дорожек между делянка-
ми. Предшественник яровой мягкой пшеницы – 
черный пар, позволяющий без внесения удоб-
рений обеспечивать получение относительно 
высокого уровня содержания белка в зерне.

Содержание сырой клейковины определяли 
в соответствии с руководством (Методические 
рекомендации …, 1977). Определение качества 
сырой клейковины производили на приборе 
ИДК-1, анализ SDS-объема – в модификации 
по методике Бебякина и Бунтиной (1991). 

Условия произрастания яровой мягкой 
пшеницы отражены в публикации (Крупнов 
и др., 2010). Для формирования урожая зерна 
наиболее благоприятным был 2003 год. В 2004 г. 
засушливой была первая половина вегетации 
(до колошения), а в 2005 г., наоборот, вторая 
половина вегетации, тем не менее, в оба се-
зона восприимчивые генотипы пострадали от 
эпифитотии листовой ржавчины. 2006 год ха-
рактеризуется как среднезасушливый, в период 
от колошения до созревания температурный 
режим был повышенным, в отдельные дни тем-
пература достигала 30 °C. В 2007 г. сумма тем-
ператур была выше, а количество осадков ниже 
многолетней нормы. В 2008 г. первая половина 
вегетации протекала в условиях сильной засу-
хи, и у многих растений кущение практически 
отсутствовало. В начале колошения (23 июня) 
выпало осадков 50,3 мм, что выше нормы, в 
результате создались условия для образования 
новых продуктивных побегов. Таким образом, 
годы исследований являются контрастными 
как по водному и температурному режимам, 
так и по влиянию биострессоров, прежде всего, 
листовой ржавчины. 

Полученные данные подвергли дисперсион-
ному анализу с последующим множественным 
сравнением по тесту Дункана с использованием 
программы «AGROS-10,2».

Результаты

Ранее нами (Крупнов и др., 2010) было по-
казано значимое влияние Lr-транслокаций и их 
сочетаний на урожайность зерна, содержание 
белка в муке и валовой сбор белка с единицы 
площади у вышеперечисленных линий. При 
этом было установлено, что у рекомбинантов 
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Таблица 1 
Содержание сырой клейковины, показатель ИДК-1 и SDS-объем 

у линий яровой мягкой пшеницы в период 2003–2008 гг.

Линия
Годы

2003 2004 2005 2006 2007 2008 Среднее
Содержание сырой клейковины, %

Л359S
Л359R Lr19
Л400S
Л400R, 6Agi(6D)
Л2032, Lr19
Л1089, Lr19
Л204, Lr19+ 6Agi(6D)
Л205, Lr19+ 6Agi(6D)
Л396, 6Agi(6D)
Л108, 6Agi(6D)

37
38
34
36
35
38
30
35
34
34

37
38
35
36
36
36
40
37
36
38

36
38
34
40
36
38
38
37
37
35

41
41
41
41
41
42
42
42
41
36

50
44
47
49
45
50
51
52
41
39

43
46
38
39
48
45
37
38
39
35

40,67b
40,83b

  38,17ab
40,17b
40,17b
41,50b
39,67b
40,17b

  38,00ab
36,17a

Fфакт.
НСР05

1,76*
3,37

3,12*
2,54

18,08*
1,38

1,90
NS

3,00*
4,03

11,48*
3,5

2,148*
3,14

Показатель ИДК-1, ед. п.
Л359S
Л359R Lr19
Л400S
Л400R, 6Agi(6D)
Л2032, Lr19
Л1089, Lr19
Л204, Lr19+ 6Agi(6D)
Л205, Lr19+ 6Agi(6D)
Л396, 6Agi(6D)
Л108, 6Agi(6D)

82
81
83
83
81
68
73
77
86
80

76
72
81
74
70
69
79
72
79
65

79
75
79
76
60
68
68
64
75
80

77
77
82
80
74
74
83
82
85
83

90
83
89
87
81
85
95
93
78
80

103
97

101
97
92
91
84
85
88
95

84,50cd
80,83abcd
85,83d
82,83bcd
76,33ab
75,83a
80,33abcd
78,83abc
81,83abcd
80,50abcd

Fфакт.
НСР05

4,89*
3,9

3,45*
6,5

10,9*
3,6

3,69*
5,9

5,17*
5,1

3,85*
7,30

2,381*
5,91

SDS-объем, мл
Л359S
Л359R Lr19
Л400S
Л400R, 6Agi(6D)
Л2032, Lr19
Л1089, Lr19
Л204, Lr19+ 6Agi(6D)
Л205, Lr19+ 6Agi(6D)
Л396, 6Agi(6D)
Л108, 6Agi(6D)

89
89
88
93
93
92
88
90
67
93

83
90
84
90
90
92
92
90
90
90

92
90
87
94
80
90
90
90
90
88

94
94
93
93
90
89
88
88
78
80

84
86
77
87
82
90
84
80
80
90

79
83
77
77
92
89
75
75
71
71

86,83b
88,67b

  84,33ab
89,00b
87,83b
90,33b
86,17b

  85,50ab
79,33a

  85,33ab
Fфакт.
НСР05

2,78*
8,02

6,76*
6,69

8,62*
4,83

6,43*
7,68

26,21*
4,09

2,83*
10,12

 2,25*
5,84

* Цифры в колонке, сопровождаемые разными буквами, значимо различаются при вероятности 95 % множественных 
сравнений по тесту Дункана.
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в среднем за 5 лет содержание белка в муке 
значимо ниже, чем у родительских генотипов, 
без значимого снижения урожая белка (Крупнов 
и др., 2010).

Результаты изучения содержания клейко-
вины и ее качества у этих линий приведены 
в табл. 1. Данные табл.1 свидетельствуют о до-
стоверном влиянии как генотипа, так и года на 
величины всех трех признаков качества зерна.

Содержание клейковины. В среднем по на-
бору генотипов во все годы исследований 
оно отвечало самым высоким требованиям 
российского рынка. Этот показатель в 2007 г. 
находился на первом месте, в 2006 и 2008 гг. 
– на втором и 2004, 2005 и 2003 гг. – на третьем. 
В среднем за 6 лет самое высокое содержание 
клейковины показали линии Л1089, Л400R и 
Л2032, а самое низкое – линии Л396 и Л108. 
У Л204 и Л205, полученных от скрещивания 
Л400R/Л1089, содержание клейковины было 
выше, чем у Л396 и Л108, выделенных из попу-
ляции от скрещивания Л2032/Л400R. Следует 
отметить, что линии Л204 и Л205 выделяются 
также среди других генотипов по варьированию 
содержания клейковины по годам. В конечном 
результате по содержанию клейковины в сред-
нем за 6 лет линия Л108 достоверно уступила 
своим родителям, а у Л396 проявилась тенден-
ция к этому. В условиях эпифитотии листо-
вой ржавчины в 2004 и 2005 гг. сезоны линии 
Л359R и Л400R, содержащие Lr-транслокации, 
значимо превысили своих почти изогенных 
сибов. Однако сочетание Lr19-транслокации и 
6Agi(6D)-хромосомы в линиях Л204 и Л205 не 
показало значимого аддитивного эффекта на 
содержание клейковины. Еще слабее эффект 
Lr6Agi(6D)-хромосомы проявился в линиях 
Л396 и Л108 по сравнению с линией Л400R. 

Показатели качества клейковины, полу-
ченные с использованием прибора ИДК-1. 
Прежде чем оценивать качества клейковины по 
данным прибора ИДК-1 и SDS-анализа, необ-
ходимо отметить следующее. По современным 
рекомендациям ГНУ ВНИИЗ, оптимальным 
качеством клейковины для хлебопечения 
считается показатель 70–90 единиц (прибор 
ИДК-1) (Мелешкина, 2009). Как видно из табл. 
1 во все годы исследований за исключением 
2008 г. все сорта и линии отвечали этому требо-
ванию (табл. 1). Однако наилучшие показатели 

по упругости клейковины наблюдались в 2004 
и 2005 гг., затем в 2003 и 2006 гг., а самые низ-
кие показатели упругости – в 2007 и 2008 гг. В 
2008 г. лишь у двух генотипов Л359S и Л400S, 
показатели качества клейковины (прибор 
ИДК-1) значимо превысили 100 ед. Таким об-
разом, изучение реологических свойств зерна 
с помощью прибора ИДК-1 свидетельствует о 
том, что сочетание в генофоне яровой мягкой 
пшеницы Lr19-транслокации от пырея удлинен-
ного и 6Agi(6D)-хромосомы от пырея промежу-
точного не оказывает отрицательного влияния 
на такой признак, как упругость теста.

SDS-объем. В отличие от показателей каче-
ства клейковины, определяемого прибором 
ИДК-1, в методе SDS-седиментации лучшими 
считаются самые высокие показатели, т. е. чем 
выше SDS-объем, тем выше качество зерна для 
хлебопечения и изготовления лапши, макарон 
и других продуктов. По величине седимента-
ционного осадка наивысшие показатели наблю-
дались у изучаемых линий в 2003, 2004, 2005, 
2006 гг., а наименьшие – в 2008 г. Все линии 
имели высокие показатели SDS-объема и могут 
быть охарактеризованы как высококачественные 
по этому признаку. Самое высокое варьирование 
признака по годам наблюдается у линии Л396, а 
самое низкое – у Л2032 и Л1089. В среднем за 6 
лет самый высокий SDS-объем отмечен у линии 
Л1089, а самый низкий – у Л396, все остальные 
линии занимают промежуточное положение. 

Обсуждение

В литературе нам не удалось найти инфор-
мации о влиянии сочетания пырейных трансло-
каций на содержание клейковины и ее реологи-
че-ские свойства, хотя известно, что различные 
виды пырея являются донорами новых аллелей 
глютенина, значимо влияющих на качество зерна 
пшеницы (Cao et al., 2007; Garg et al., 2009) и что 
пырейные транслокации могут влиять на фрак-
ционный состав запасных белков (Филатова и др., 
2010). Наши данные по «эффекту года» и Lr-транс-
локаций от Agropyron intermedium в генофон-
де яровой мягкой пшеницы на SDS-объем согла-
суются с результатами, полученными в Самар-
ском НИИСХ, где, как и в Саратове, в 2004 г. 
SDS-объем был выше, чем в 2008 г. (Филатова 
и др., 2010).



645Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

Известно, что в большинстве случаев про-
слеживается отрицательная корреляция между 
показателями прибора ИДК-1 и взятым в анализ 
SDS-объемом (Бебякин, Бунтина, 1991; Крупно-
ва, 1997; Бебякин и др., 2005). Аналогичная 
картина наблюдается и у использованного нами 
набора из 10 генотипов, что особенно четко 
проявилось в 2004, 2005 и 2008 гг. Эти данные 
указывают на то, что в совокупности эти два 
метода (анализ ИДК-1 и SDS-объема) с разных 
сторон характеризуют реологические свойства 
клейковины. Установлено, что SDS-объем кор-
релирует с содержанием высокомолекулярных 
глютенинов, в особенности с 5-й и 10-й субъеди-
ницами в локусе Glu-D1 (Yahata et al., 2006).

Заключение

Изучены в сеялочных посевах по черному 
пару в течение 6 лет почти изогенные линии и 
рекомбинантные инбредные линии яровой мяг-
кой пшеницы, отобранные из популяций от скре-
щивания генотипов, содержащих Lr19-транс-
локацию от Agropyron elongatum и 6Agi(6D)-
хромосому от Agropyron intermedium. Установ-
лено, что эти линии по показателям ИДК-1 и 
SDS-объему существенно не отличаются от 
родительских генотипов. Однако у 2 из 4 ре-
комбинантных линий проявилась тенденция к 
снижению содержания клейковины. 
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GLUTEN CONTENT AND QUALITY IN COMMON WHEAT 
WITH TRANSLOCATIONS FROM AGROPYRON ELONGATUM HOST.

AND AGROPYRON INTERMEDIUM HOST.

O.V. Krupnova, A.E. Druzhin, S.A. Voronina, V.A. Krupnov  

Agricultural Research Institute for South-East Regions, Saratov, Russia, 
e-mail: raiser_saratov@mail.ru

Summary

Recombinant inbred lines of common wheat (Triticum aestivum) selected from crosses between genotypes 
carrying Lr19-translocation from Agropyron elongatum and 6Agi(6D)-chromosome from Agropyron intermedium 
were studied in drill sowing on black fallow for 6 years. It was found that these lines did not differ signifi cantly 
from the parental genotypes in  gluten deformation index or SDS-volume. However, gluten content tended to 
decrease in two of four lines. 

Key worlds: common wheat, near-isolines, recombinant inbred lines, translocation, gluten content, gluten 
deformation index, SDS-volume.
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ИНТРОДУКЦИЯ КАРИОТИПИЧЕСКОГО ПОЛИМОРФИЗМА 
(2n = 36, 37, 38) В ГЕНОМ ДОМАШНИХ СВИНЕЙ 

SUS SCROFA DOMESTICA

В.Н. Тихонов1, 2, М.Л. Кочнева2, В.Е. Бобович1

1 Учреждение Российской академии наук, Институт цитологии и генетики СО РАН, 
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На начальной стадии (40 лет назад) выведения миниатюрных лабораторных сибирских свиней (ми-
нисибс) методами отдаленной гибридизации домашних ландрасских и вьетнамских пород с дикими 
среднеазиатскими кабанами (Sus scrofa nigripes) были получены животные с кариотипом 2n = 36, не 
встречающимся ни в одной породе домашних свиней. Изменения по числу хромосом в популяции 
минисибсов явились результатом ассоциации хромосом 16 и 17 в робертсоновскую транслокацию 
Rb 16; 17. 
В настоящее время после 20 поколений разведения лабораторных минисибсов устойчиво сохраня-
ется интродуцированная «дикая» транслокация. Таким образом, популяция минисибсов характе-
ризуется кариотипическим полиморфизмом, не известным у пород домашних свиней, что может 
быть использовано как генетический маркер для изучения функциональной значимости отдельных 
структурных локусов.

Ключевые слова: свиньи домашние и дикие, кариотипический полиморфизм, робертсоновская 
транслокация, микросибсы.

Робертсоновская транслокация Rb 16; 17 в 
кариотипе свиней была впервые обнаружена в 
начале 1970-х гг. при выведении лабораторных 
свиней (минисибс) в результате скрещивания 
кабана среднеазиатского подвида Sus scrofa 
nigripes со свиньями пород шведский ландрас 
и вьетнамская масковая (рис. 1). Тогда же были 
изучены и описаны нами цитогенетические 
особенности этой транслокации (Тихонов и 
др., 1972, 1975). В дальнейшем были установ-
лены отсутствие негативных последствий этой 
транслокации для репродуктивности свиней 
(Тихонов, Трошина, 1977) и возможность од-
новременного присутствия этой транслокации 
в другой сходной структурной перестройке Rb 
15; 17, которая была обнаружена и изучена позд-
нее (Тikhonov, Тroshina, 1978). Транслокация 
Rb 16; 17 была обнаружена также в популяции 
скороспелой мясной породы СМ-1, куда она 
попала при выведении ландрас-кабаньих гиб-
ридов (Тихонов, Жучаев, 2008). Транслокация 

Rb 16; 17 была обнаружена и в популяции 
лабораторных отечественных свиней, называ-
емых «светлогорские», создание которых было 
достигнуто на основе племенной группы ми-
нисибсов, переданных из ИЦиГ СО АН СССР 
в АМН СССР в 1972 г. (Капанадзе, Юшкова, 
2009; Тихонов, 2010).

В настоящее время лабораторные свиньи с 
маркерной транслокацией Rb 16; 17 составляют 
значительную группу племенных животных, 
разводимых на территории России. В 2010 г. 
после 20-летнего перерыва при цитогенетиче-
ском изучении было обнаружено большое число 
животных с этой транслокацией в питомнике 
ИЦиГ СО РАН. 

Кариотипические особенности диких пред-
ковых форм лабораторных мини-свиней, как и 
всех других домашних свиней, изучены недо-
статочно. В наиболее авторитетном учебном по-
собии для университетов России В.Е. Соколова 
«Систематика млекопитающих» (1979) указыва-
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ется только, что «диплоидное число хромосом 
у кабана 36» (С. 340). В монографии «Свиные» 
А.А. Данилкина (2002) приводится очень 
сомнительная, заведомо завышенная, числен-
ность 36-хромосомных кабанов Белоруссии – 
66,6 % и одновременно утверждается, что у 
«среднеазиатских кабанов (в Киргизии) карио-
тип 2n = 38 не найден» (С. 41). При этом автор 
цитирует несколько работ (Тихонов, Трошина, 
1971, 1972, 1974, 1978), где показано, что у 
подавляющего большинства кабанов кариотип 
одинаков и по характеру дифференциальной 
окраски полностью соответствует кариотипу 
домашних свиней (2n = 38). В действительности 
же только у очень редких кабанов полиморфизм 
обусловлен робертсоновским слиянием акро-
центрических хромосом 15-й и 17-й – у евро-
пейских и 16-й и 17-й – у азиатских форм.

Гибридологическое исследование диких и до-
машних свиней позволило впервые обнаружить 
и изучить наследование робертсоновской транс-
локации хромосомы Rb 16; 17 (рис. 2). Она была 
найдена у S. s. nigripes и изучена разными мето-
дами окрашивания при участии А.И. Трошиной 
(Тихонов и др., 1972; Tikhnov,  Troshina, 1978), а 
в дальнейшем – и совместно с И. Густавссоном 
(Troshina et al., 1985). Оказалось, что найденная 
аберрантная субметацентрическая хромосома 

является функциональным генетическим ана-
логом двух акроцентрических хромосом диких 
и домашних свиней: 16-й и 17-й. При этом было 
установлено, что найденная ранее у европей-
ского кабана робертсоновская транслокация в 
действительности является Rb l5; 17, т. е. образо-
валась центрическим слиянием акроцентричес-
ких хромосом 15 и 17, с которыми она является 
генетическим и функциональным гомологом. 

Путем межподвидовой гибридизации впер-
вые при разведении сельскохозяйственных 
животных были целенаправленно изменены 
обычно жестко стабилизированные параметры 
кариотипа по числу и форме хромосом. В карио-
типе новых лабораторных свиней оказалось 
по 36 хромосом, в том числе 4 пары акроцен-
трических, тогда как у всех домашних свиней 
диплоидное число составляет 38 хромосом, 
включая 6 пар акроцентрических. 

Некоторые трудности в получении жиз-
неспособного потомства наблюдали только в 
первых поколениях. Всего в первых 8 поколе-
ниях были изучены более 2 тыс. гибридов до-
машних свиней с дикими кабанами, имеющими 
транслоцированные мутантные хромосомы. 
Цитогенетически было исследовано более 1,5 
тыс. потомков, полученных при гибридизации 
среднеазиатского и центральноевропейского 

Рис. 1. Кабан среднеазиатского подвида Sus scrofa nigripes, использованный в качестве одной из родитель-
ских форм минисибсов и микросибсов для укрепления конституции и интродукции кариотипического 
полиморфизма по транслокации Rb 16; 17 (фото В.Н. Тихонова).
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кабана с домашними свиньями европейского и 
азиатского происхождения. Жизнеспособность 
в пренатальный период была высокой: в сред-
нем от каждой матки родилось 12,4 поросенка, 
в том числе 0,8 мертворожденных. Однако пост-
натальная жизнеспособность помесей F1 с ка-
риотипом 2n = 37 (матки породы ландрас) резко 
снизилась: 77 % гибридов погибли в первые два 
месяца жизни. При возвратном скрещивании 
гибридных хряков F1 и F2, имеющих кариотип 
2n = 37, с матками этой же породы наблюдалась 
нормальная жизнеспособность гибридов F1в 
и F2в как в пренатальный период, так и после 

Рис. 2. Генеалогическая схема выведения первых поколений минисибсов с хромосомным полиморфизмом 
(Rb 15; 17 и Rb 16; 17). 

Обозначения: белые квадрат и кружок обозначают соответственно хряков и маток с обычным кариотипом 2n = 38; гори-
зонтальной штриховкой обозначены животные с робертсоновской транслокацией Rb 16; 17 (из генома Sus scrofa nigripes – 
среднеазиатский кабан); вертикальной штриховкой – Rb 15; 17 (из генома Sus scrofa scrofa – центральноевропейский кабан). 
Квадраты и кружки, заштрихованные наполовину, обозначают гетерозиготность по соответствующей транслокации. Чер-
ные квадраты и кружки – исходные вьетнамская порода и дикие кабаны; три цифры под номером животного, показанные 
дробью, обозначают долю (в процентах) генома предков: вьетнамской и ландрасской пород и диких кабанов.

рождения, независимо от того, имели ли они 38 
или 37 хромосом.

При разведении «в себе» свиней с кариотипом 
2n = 37 были получены гибриды с 2n = 38, 37 и 
36, которые фактически имели одинаковую жиз-
неспособность. В дальнейшем при получении 
гибридов F2–F8 от последовательного скрещива-
ния домашних свиней с двумя подвидами кабана 
и этих гибридов между собой было получено 
большое число животных, имевших одновремен-
но два вида транслоцированных хромосом.

Цитологическое изучение мейоза у гибридов 
показало, что конъюгация хромосом протекает 
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нормально благодаря образованию тривалента 
из субметацентрической хромосомы Rb 16; 17 
кабана и двух акроцентрических хромосом 16 
или Rb 15; 17 домашних свиней. 

Процедуру замещения хромосом у свиней 
проводили следующим образом. Для замеще-
ния хромосом 16 и 17 сначала скрещивали 
домашних свиней со среднеазиатским каба-
ном, гомозиготным по хромосомам Rb 16; 17, 
которые являются генетическим эквивалентом 
указанных двух хромосом (рис. 3). Затем воз-
вратным скрещиванием «адаптировали» донор-
скую хромосому к экологическому фону генома 
реципиента. После этого полностью вытесняли 
оставшиеся гомологи хромосом 16 и 17 из ге-
нома реципиента. Полное замещение этих двух 
пар хромосом донорскими хромосомами Rb 16; 
17 осуществляли путем скрещивания гетеро-
зиготных по соответствующим транслокациям 
гибридов между собой. Присутствие донорской 
транслоцированной хромосомы в кариотипе 
реципиента легко распознается цитологически 
даже без дифференциальной окраски по чис-
лу хромосом (2n = 37 или 36). Реципиенты с 
кариотипом 2n = 36 оказываются носителями 
одной гомологичной пары новых для них субме-
тацентрических хромосом, заменяющих сразу 
4 хромосомы.

В цитогенетическом аспекте кариотипиче-
ский полиморфизм по диплоидному числу хро-
мосом у минисибсов, обусловленный роберт-
соновскими транслокациями, – это уникальная 
особенность, которая отличает их не только от 

всех других лабораторных мини-свиней, но и 
от всех других породных популяций. В разных 
странах мира сейчас разводят более 500 куль-
турных и аборигенных популяций, у которых 
независимо от породной принадлежности 
диплоидное число хромосом 2n = 38. Однако у 
минисибсов спустя 35 лет после их выведения 
в результате особенностей их происхождения и 
селекции на первом этапе их выведения, кото-
рый проводили под цитогенетическим монито-
рингом, возник кариотипический полиморфизм, 
и число хромосом варьирует от 38 до 36 (табл. 1). 
Подобный внутривидовой кариотипический 
полиморфизм по числу хромосом остается 
малоизученным и очень редким явлением у 
сельскохозяйственных животных.

Относительное число животных с аномаль-
ными кариотипами 2n = 37 и 2n = 36 к началу 
разведения популяции минисибсов «в себе» зна-
чительно увеличилось и достигло соответствен-
но 48 и 31 %. При этом следует учитывать то, 
что уменьшение числа хромосом в кариотипе 
мини-свиней обусловлено двумя центрически-
ми робертсоновскими транслокациями: слия-
нием в одних случаях 17-й хромосомы с 15-й, 
а в других – с 16-й хромосомой. А у некоторых 
животных с кариотипом 2n = 36 оказалось од-
новременное присутствие обеих транслокаций 
(Rb I5; I7 и Rb 16; 17).

Описанная цитогенетическая особенность 
позволила начать разработку на минисибсах 
методов селекции с учетом маркерных хромо-
сом, в частности направленных на получение 

Рис. 3. Метафазные хромосомы и 
кариотип гибридного хряка мини-
сибса, гомозиготного по хромосоме 
Rb 16; 17 (в отличие от домашних 
свиней он имеет не 38, а 36 хро-
мосом).

Стрелками указана робертсоновская 
транслокация (слияние хромосом Rb 
16 и Rb 17).
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Таблица 1
Наследование числа хромосом при разных типах скрещивания в популяции минисибсов

Тип скрещивания
(кариотипы 

отца × матери)
n

Количество потомков с числом хромосом:
2n = 38 2n = 37 2n = 36

абс. % абс. % абс. %
38 × 38 64 64 100 – – – –
38 × 37 243 130 53,5 113 46,5 – –
38 × 36 344 – – 344 100 – –
37 × 37 67 20 29,8 30 44,8 17 25,6
37 × 36 57 – – 31 54,4 26 45,6
36 × 36 119 – – – – 119 100

моноспецифических антител, а также ди- и 
полихромосомного гетерозиса. Кроме того, 
это дает возможность изучить генетическую 
функцию идентифицированных отдельных 
хромосом в формировании животных реци-
пиентов с теми или другими полезными при-
знаками. Все основные племенные самцы к 
концу первого десятилетия после выведения 
уже имели кариотип 2n = 36, а большинство 
маток – кариотипы 2n = 37 и 2n = 36. Следует 
отметить, что, несмотря на интродукцию и 
поддержание кариотипического полиморфиз-
ма многоплодие животных не понизилось, а 
постепенно повышалось. Кариотипический 
полиморфизм позволил провести первые карти-
рования идентифицированных локусов на 15-й 
и 17-й хромосомах свиней и начать разработку 

Рис. 4. Микросибс № 19 с 36-хромосомным гомозиготным кариотипом по транслокации Rb 16; 17. Родился 
от хряка № 143 и матки № 212. Живая масса в возрасте 7 мес. – 10 кг, в 12 мес. – 28 кг.

селекционных методов с использованием хро-
мосомных маркеров. 

При изучении хромосомного полиморфизма 
популяции минисибсов спустя 30 лет после 
начала их выведения и селекции, когда было 
исследовано 512 животных, число животных с 
кариотипом 2n = 38 было только 104 (20,4 %), 
с кариотипом 2n = 36 – 160 голов (31,2 %), а 
гетерозиготных с кариотипом 2n = 37 почти 
половина: 248 голов (48,4 %). При переходе к 
разведению нового поколения микросибсов в 
июле 2010 г. число животных с робертсоновской 
транслокацией во всех 4 линиях в популяции 
сохраняется на этом же уровне, т. е. значитель-
но превышает число особей с нормальным для 
обычных домашних свиней кариотипом 2n = 38 
(рис. 4, 5). 
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INTRODUCTION OF KARYOTYPE POLYMORPHISM (2n = 36; 37; 38) 
INTO THE GENOME OF DOMESTIC PIGS SUS SCROFA DOMESTICA 
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Summary

At the initial stage (40 years ago) of the origination of Siberian laboratory pigs (Minisibs) by distant hybridization 
of Landraces and Vietnamese pigs with wild Mid-Asian pigs (Sus scrofa nigripes) animals with the 2n = 36 
karyotype not known in any Sus scrofa domestica variety were obtained. The change in the number of chromosomes 
in this pigs population resulted from the association of two pairs of the chromosomes 16 and 17 involved into 
translocation rob(16; 17). 

At present, stable maintenance of the introduced «wild pig» translocation has been observed since Minisibs 
generation 20. The Minisibs population is characterized by karyotypic polymorphism unknown in domestic pigs. 
About half of the miniature pig population (48,4 % and 31,2 %) possess the «wild» translocation (2n = 37 and 36, 
respectively), and the rest of the population (20,4 %) are «domestic» homozygous animals (2n = 38). The animals 
possessing the introduced translocation are similar to those with the normal karyotype in reproductive indices. 
The karyotypic polymorphism can be a genetic marker. It can also be used in studies of the functional roles of 
particular loci. 

Key words: domestic and wild pigs, karyotypic polymorphism, Rob translocation, Minisibs.
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ЛОКАЛИЗАЦИЯ И ЧАСТОТЫ ИНВЕРСИОННЫХ РАЗРЫВОВ 
В ГЕНОМАХ ВИДОВ CHIRONOMUS (DIPTERA, CHIRONOMIDAE)

А.Д. Брошков1, 2, Л.А. Мирошниченко3, И.И. Кикнадзе1, В.Д. Гусев3
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3 Учреждение Российской академии наук Институт математики 

Сибирского отделения РАН, Новосибирск, Россия

Проведена оценка локализации и частот инверсионных разрывов в геномах 115 видов рода Chironomus 
из двух цитокомплексов (pseudothummi и thummi), отличающихся наличием реципрокных транслока-
ций целых плеч в двух хромосомах (AE CD BF G и AB CD EF G соответственно). Определены частоты 
и общее количество инверсионных разрывов, накопленных в геномах видов этих цитокомплексов за 
всю историю их цитогенетической эволюции. Всего выявлено 288 точек инверсионных разрывов: 
55 в плече A, 34 в плече E, 61 в плече F, 55 в плече C, 83 в плече D. Выявлены четыре категории 
точек разрывов по частоте их встречаемости: 1) 15 точек с максимальной частотой, отражающих 
локализацию границ наиболее древних космополитных инверсий; 2) многочисленные общие для 
обоих цитокомплексов точки разрывов; 3) специфические для каждого из цитокомплексов точки 
разрывов; 4) консервативные участки, в которых не выявляются инверсионные разрывы. Показано, 
что различные комбинации хромосомных плеч в двух транслоцированных хромосомах влияют на 
распределение точек инверсионных разрывов во всем геноме.

Ключевые слова: Chironomus, политенные хромосомы, последовательности дисков, инверсионные 
разрывы, хромосомная эволюция.

Введение

Итоги сравнительной геномики животных, 
основывавшейся на молекулярном анализе 
геномов и протеомов, свидетельствуют о том, 
что дивергенция геномов в процессе видообра-
зования происходит в основном за счет хромо-
сомных перестроек, менявших порядок генов 
в группах сцепления. Оказалось, что геномы 
таких эволюционно далеких видов, как человек, 
мышь, дрозофила, малярийный комар, различа-
ются прежде всего молекулярными инверсиями, 
дупликациями, перемещением и др., а не числом 
и спектром генов (Kumar et al., 2001; Zdobnov 
et al., 2002; Marques-Bonet et al., 2004; Severson 
et al., 2004; Ayala, Coluzzi, 2005; Bhutkar et al., 
2008; Kirkpatrick, 2010). Сходные заключения 
были сделаны и цитогенетиками, изучающими 
хромосомную эволюцию (Dobzhansky, 1970; 
White, 1977; King, 1993; Eichler, Sankoff, 2003; 

Kiknadze et al., 2003, 2008; Navarro, Barton, 2003; 
Severson et al., 2004; Гундерина и др., 2005в). 
Ими было продемонстрировано, что диверген-
ция кариотипов животных обусловлена такими 
перестройками, как пара- и перицентрические 
инверсии, изменяющие порядки генов. Визуаль-
но изменение порядка генов в хромосомах при 
видообразовании можно проследить у видов 
двукрылых насекомых, обладающих политен-
ными хромосомами с четкими последователь-
ностями дисков, специфическими для каждого 
вида (Bridges, 1935; Muller, 1936; Beermann, 
1972). Эти диски могут быть использованы как 
структурные маркеры порядков генов в хромо-
сомах двукрылых насекомых.

Ранее мы провели сравнительный анализ 
последовательностей дисков политенных 
хромосом у видов рода Chironomus и оценили 
степень их видовой дивергенции на основании 
определения числа инверсионных точек разры-
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вов (Kiknadze et al., 2003, 2008). Для этого был 
специально модифицирован разработанный 
нами метод попарного сравнения последова-
тельностей дисков (Гусев и др., 2001; Kiknadze 
et al., 2003). На основании оценки числа точек 
инверсионных разрывов в кариотипах хироно-
мид были построены филогенетические деревья 
и реконструирована хромосомная эволюция 
рода Chironomus (Kiknadze et al., 2003; Гунде-
рина и др., 2005а, б; Кикнадзе и др., 2007).

Поскольку эволюция кариотипов в роде 
Chironomus была связана прежде всего с ре-
ципрокными транслокациями целых хромо-
сомных плеч, было важно выяснить, влияет ли 
объединение разных плеч (групп сцепления 
генов) в одну хромосому на процесс хромо-
сомных перестроек (частоту разрывов и точки 
разрывов) в эволюции. Для этой цели в данной 
работе было проведено детальное сравнение 
инверсионных разрывов в двух крупнейших 
цитокомплексах pseudothummi и thummi. Эти 
цитокомплексы различаются разной комбина-
цией хромосомных плеч (рис. 1). В цитокомп-
лексе pseudothummi комбинация плеч AE CD 
BF G, тогда как в цитокомплексе thummi она 
другая – AB CD EF G.

В настоящей работе проведена оценка ло-
кализации и частот инверсионных разрывов 
по длине пяти хромосомных плеч в геноме 
видов Chironomus из двух цитокомплексов 
(pseudothummi и thummi). Были определены 
частоты и общее количество инверсионных 
разрывов, накопленных в геномах видов за всю 
историю их цитогенетической эволюции. Также 
были оценены размеры консервативных участ-
ков, в которых не выявляются инверсионные 
разрывы.

Материалы и методы

Для анализа использовались последова-
тельности дисков политенных хромосом 54 
видов pода Chironomus из цитокомплекса 
pseudothummi и 61 вида из цитокомплекса 
thummi (табл. 1). Последовательности хромосом 
остальных видов взяты нами из работ других 
исследователей (Martin, 1971; Wulker et al., 
1989; Шобанов, Зотов, 2001).

Необходимо отметить, что к настоящему 
времени удалось получить сведения о последо-

Рис. 1. Транслокационные различия в цитокомплек-
сах pseudothummi и thummi (по: Keyl, 1962).

вательностях дисков у одних видов только для 
3 хромосомных плеч (A, E, F), у других – для 5 
хромосомных плеч (A, C, D, E, F). Для компью-
терного анализа в данной работе были исполь-
зованы лишь основные видоспецифические 
последовательности дисков для каждого вида, 
так как эти последовательности сформирова-
ны фиксированными в эволюции инверсиями 
(Kiknadze et al., 2003, 2004; Кикнадзе и др., 
2007). Альтернативные, редкие и уникальные 
последовательности не были включены в ана-
лиз, поскольку они чаще всего встречаются в 
гетерозиготе и являются флуктуирующими.

В работе использован быстрый метод выяв-
ления взаимосвязей в подборках функционально 
и/или эволюционно близких биологических тес-
тов (Гусев и др., 2001; Kiknadze et al., 2003).

Результаты

Анализ локализации и частот инверсионных 
разрывов лучше всего рассматривать на приме-
ре каждого из изученных хромосомных плеч.

Плечо А. Выявлено 55 сайтов локализации 
точек инверсионных разрывов (рис. 2). Среди 
них четко выявляются по максимальной час-
тоте (около 90 %) 4 сайта. Частоты разрывов 
в этих сайтах практически одинаковы в обоих 
цитокомплексах. Указанные сайты выявляются 
как точки разрывов в космополитных базовых 
последовательностях дисков, наиболее древних 
в роде Chironomus, обнаруженных ранее на 4–5 
континентах (Кикнадзе и др., 2007).

Помимо того, встречаются сайты инверсион-
ных точек разрывов, одинаковые для обоих ци-
токомплексов, но различающиеся по частоте.

Кроме того, важно отметить, что в плече 
А найдены сайты, специфические либо для 
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Таблица 1
Список исследованных видов рода Chironomus*

Цитокомплекс pseudothummi Цитокомплекс thummi
C. acidophilus, C. alluaudi, C. analis, C. anonymus, 
C. aprilinus, C. australis, C. calipterus, C. cloacalis, 
C. circumdatus, C. crassiforceps, C. crassimanus, 
C. sp. CA3, C. sp. CoyoteCreek, C. dorsalis, 
C. duplex, C. februaris, C. forsythi, C. sp. Gali, 
C. holomelas, C. incertipenis, C. jacksoni, C. luridus, 
C. sp.LasBrisas, C. maddeni, C. melanescence, 
C. sp. MeerenbergA, C. sp. MeerenbergB, 
C. nepeanensis, C. sp. NZ1, C. sp. NZ5, 
C. sp. NZ6, C. sp. NZ8, C. occidentalis, 
C. oppositus, C. pankratovae, C. plumatisetigerus, 
C. pseudooppositus, C. pseudothummi, 
C. sp. RiodeJaneiroA, C. sp. RiodeJaneiroB, 
C. samoensis, C. saxatilis, C. striatipennis, 
C. sp. SS, C. tepperi, C. timmsi, C. transvaalensis, 
C. uliginosus, C. uliginosus2, C. yoshimatsui, 
C. sp. VillaPaz, C. sp. WOC, C. sp. X, C. zealandicus

C. aberratus, C. acutiventris, C. agilis, C. agilis2, 
C. albimaculatus, C. annularius, C. anthracinus, 
C. sp. AppleValley, C. arcustylus, C. atrella, 
C. behningi, C. beljaninae, C. bifurcatus, 
C. blaylocki, C. bonus, C. borokensis, C. cingulatus, 
C. commutatus, C. crassicaudatus, C. cucini, 
C. entis, C. esai, C. fraternus, C. frequentatus, 
C. fundatus, C. harpi, C. heterodentatus, 
C. heteropilicornis, C. hyperboreus, C. sp. Is, 
C. jonmartini, C. sp. J, C. longistylus, C. sp .Le, 
C. melanotus, C. mozleyi, C. muratensis, C. nigrifrons, 
C. novosibiricus, C. nuditarsis, C. nudiventris, 
C. obtusidens, C. pilicornis, C. piger, C. plumosus, 
C. riihimakiensis, C. riparius, C. salinarius, C. sinicus, 
C. sokolovae, C. sororius, C. staegeri, C. stigmaterus, 
C. suwai, C. tenuistylus, C. trabicola, C. tuvanicus, 
C. utahensis, C. whitseli, C. sp. W, C. winnelli

* Выделены виды, последовательности которых изучены в секторе эволюционной геномики хирономид ИЦиГ СО РАН.

Рис. 2. Локализация и частоты разрывов в плече А.

цитокомплекса pseudothummi, либо для ци-
токомплекса thummi. Причем частота таких 
точек разрывов варьирует от умеренной (30 %) 
до низкой (2 %), их можно рассматривать как 
уникальные для цитокомплексов районы.

Участки, не затронутые инверсионными 
разрывами (консервативные районы) в плече 
А, довольно малы: разрывы распределены 
равномерно по хромосоме, при этом остаются 
свободными от 2 до 4 дисков. Единственными 
областями, почти не затронутыми инверсиями, 
являются районы 18 и 19. В цитокомплексе 
pseudothummi на границе 18-го и 19-го районов 

находится одна точка разрыва с малой частотой, 
а в цитокомплексе thummi на границе 17-го и 
18-го районов обнаружены две точки разрыва.

Плечо Е. Для плеча Е выявлены 34 сайта 
локализации точек инверсионных разрывов 
(рис. 3). Характерной особенностью этого плеча 
является наличие только двух космополитных 
базовых точек разрывов с максимальной час-
тотой в обоих цитокомплексах (3e–f и 10b–c). 
Кроме того, имеется один сайт в районе 4h–5a, 
где максимальная частота обнаружена только в 
цитокомплексе thummi (85 %), в цитокомплексе 
pseudothummi частота разрывов едва достигает 



657Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

20 %. Остальные точки инверсионных разрывов 
встречаются с очень малой частотой.

Общими для обоих цитокомплексов яв-
ляются 9 точек инверсионных разрывов, они 
незначительно различаются по частоте между 
цитокомплексами и, как уже говорилось, встре-
чаются с очень малой частотой.

Специфическими для цитокомплекса pseudo-
thummi являются 11 сайтов инверсионных 
разрывов, для цитокомплекса thummi также 
найдено 11 сайтов.

Консервативные районы в плече Е малы (2–4 
диска), за исключением в центральной части 
плеча и в районе 13 у центромеры.

Плечо F.  В данном плече найден 61 сайт лока-
лизации точек инверсионных разрывов (рис. 4). 
Из них наибольший интерес представляют три 
района: 10d–11a – район разрыва, встречаю-
щегося в базовой последовательности с мак-
симальной частотой в обоих цитокомплексах, 
2a–b – район с максимальной частотой для 
цитокомплекса pseudothummi и 17d–18a – район 
с максимальной частотой для цитокомплекса 
thummi. В этом плече присутствуют общие 
точки разрывов, одинаковые для обоих цито-
комплексов, но различающиеся по частоте.

Кроме того, встречается и несколько специ-
фических для каждого из цитокомплексов точек 
инверсионных разрывов: 15 для цитокомплекса 
pseudothummi и 26 для цитокомплекса thummi.

Консервативные участки плеча в основном 
малы (2–4 диска), но в отличие от остальных 
плеч в плече F есть большой участок, не затро-
нутый инверсионными разрывами, – прицетро-
мерный район 20c–23f.

Плечо С. Так же, как и в других плечах, 
точки инверсионных разрывов равномерно 
распределены по всей длине плеча С (рис. 5). 
Насчитывается 55 сайтов локализации инвер-
сионных разрывов. Базовыми точками с мак-
симальной частотой в обоих цитокомплексах 
являются три сайта в районах 6h–7a, 15e–16a, 
17a–b. Кроме того, для цитокомплекса thummi 
выявлены дополнительные сайты с максималь-
ной частотой разрывов 6b–c, 6f–g, 7d–8a, 11c–d. 
В цитокомплексе pseudothummi в этих районах 
также встречены разрывы, но с гораздо мень-
шей частотой.

Так же, как и для других плеч, в плече С 
присутствуют точки разрывов, одинаковые 
для обоих цитокомплексов, однако они очень 
сильно различаются по частоте.

Специфическими для каждого из цито-
комплексов точками являются 10 сайтов для 
цитокомплекса pseudothummi и 30 сайтов для 
цитокомплекса thummi.

В данном плече участки, не затронутые инвер-
сиями, также малы (2–5 дисков), исключение – 
прицентромерный район 19–22 с единичными 
сайтами разрывов.

Рис. 3. Локализация и частоты разрывов в плече E.
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Плечо D. Для данного плеча характерно 
наибольшее число сайтов локализации точек 
инверсионных разрывов – 83 (рис. 6). Особен-
ностью данного плеча можно назвать отсут-
ствие базовых точек с максимальной частотой, 
идентичной в обоих цитокомплексах. Однако в 
каждом из цитокомплексов найдены сайты с до-
вольно высокой частотой встречаемости: 2h–3a 
для цитокомплекса pseudothummi и 3g–4a, 7g–8a, 
10e–11a, 18de для цитокомплекса thummi.

Так же, как и в плече С, в данном плече 
сходные точки разрывов очень отличаются по 
частоте у разных цитокомплексов.

Сайты 2h–3a и 18d–e являются специфи-
ческими для цитокомплексов pseudothummi и 
thummi соответственно. В общей сложности 
найден 21 сайт локализации уникальных точек 
разрывов для цитокомплекса pseudothummi и 
37 сайтов, характерных только для цитоком-
плекса thummi.

Для плеча D характерно отсутствие целых 
районов плеча без точек инверсионных разры-
вов, консервативные участки малы (2–4 диска).

Обсуждение

Анализ локализации и частот инверсионных 
разрывов у 115 видов рода Chironomus показал, 
что общая картина хромосомных разрывов в 
процессе видообразования оказывается в основ-
ном сходной во всех изученных хромосомных 
плечах (A, E, F, C и D).

Многочисленные сайты инверсионных раз-
рывов, накопленные за всю цитогенетическую 
историю цитокомплексов, были обнаружены во 
всех изученных хромосомных плечах. Они рас-
пределены практически по всей длине плеч.

В каждом из плеч четко выявляются не-
сколько сайтов (2–4) с максимальной частотой 
разрывов (70–90 %). Их локализация идентична 
у обоих цитокомплексов. Нами было выявлено, 
что данные точки разрывов являются границами 
инверсий в космополитных базовых последова-
тельностях дисков в роде Chironomus. Данные 
последовательности – наиболее примитивные, 
древние, они встречаются на 4–5 континентах 
во всех плечах (Кикнадзе и др., 2007).

Точки разрывов с меньшей частотой встре-
чаются в базовых последовательностях, най-
денных на 2–3 континентах.

Обнаруженные нами разрывы с малой час-
тотой являются границами инверсий в после-
довательностях, встречающихся на отдельных 
континентах.

Консервативные участки, как правило, очень 
малы (2–4 диска). Исключение составляют 
лишь прицентромерные районы плеч, где плот-
ность разрывов мала, а консервативные участки 
крупнее (до 20 дисков).

Кроме вышесказанного, в ходе анализа были 
установлены и различия между отдельными пле-
чами (табл. 2). Наиболее изменчивым оказалось 
плечо D, наименее – плечо Е. Различными ока-
зались число и частота базовых точек разрывов. 
Наиболее четко общая картина локализации и 
частот выражена в плечах A, E и F, наименее чет-
ко это прослеживается в плечах C и D. Последнее 
связано с тем, что эти плечи очень изменчивы, 
особенно плечо D. Немаловажно и то, что плечи 
C и D изучены у меньшего числа видов.

Несмотря на то что основное число точек 
инверсионных разрывов является сходным в 
гомологичных плечах обоих цитокомплексов, 
в них обнаруживаются и четкие различия 
по локализации и частотам отдельных точек 
(табл. 2). Во-первых, обнаружено различное 
количество космополитных точек разрывов в 
изученных цитокомплексах. Во-вторых, выяв-
лено наличие большого числа специфических 
для каждого из цитокомплексов точек разрывов, 
что свидетельствует о разных путях диверген-
ции этих цитокомплексов после их разделения. 
В-третьих, в изученных цитокомплексах наи-
большие различия затрагивают плечи A, E и F, 
что связано с тем, что эти плечи участвуют в 
реципрокных транслокациях. Однако наличие 
подобных специфичных различий в плечах C и 
D (не вовлеченных в транслокационные изме-
нения) говорит о влиянии сочетания различных 
плеч на распределение точек инверсионных 
разрывов во всем геноме.

Полученные нами результаты вполне согла-
суются с имеющимися в литературе данными о 
высокой частоте точек инверсионных разрывов 
в геномах большинства изученных видов. Ко-
нечно, молекулярный анализ позволяет обнару-
жить значительно большее число инвертирован-
ных участков в геномах, чем цитогенетический 
анализ (Kirkpatrick, 2010), однако оба подхода 
представляют взаимодополняющий материал 
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для развития инверсионной геномики. Сочета-
ние обоих подходов было продемонстрировано 
при анализе инверсионных перестроек у 12 
видов Drosophila (Bhutkar, 2008), показавшем, 
что изучение инверсий позволяет достаточно 
точно восстановить цитогенетическую историю 
видов.
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LOCATIONS AND FREQUENCY OF INVERSION BREAKPOINTS 
IN CHIRONOMUS GENOMES (DIPTERA, CHIRONOMIDAE)

A.D. Broshkov1, 2, L.A. Miroshnichenko3, I.I. Kiknadze1, V.D. Gusev3
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2 Novosibirsk State University, Novosibirsk, Russia; 
3 Institute of Mathematics, SB RAS, Novosibirsk, Russia

Summary

The locations and frequency of inversion breaks were analyzed in the genomes of 115 Chironomus species 
of two cytocomplexes (pseudothummi and thummi), differing in reciprocal translocations of whole chromosome 
arms in two chromosomes (AE CD BF G and AB CD EF G, respectively). The frequencies and total number of 
inversion breaks accumulated in the genomes of these cytocomplex in the history of their cytogenetic evolution 
were determined. A total of 288 inversion breakpoints were found: 55 on arm A, 34 on arm E, 61 on arm F, 55 on 
arm C, 83 on arm D. Four types of inversion breakpoints were identifi ed by their frequencies: 1) 15 points with 
a maximum frequency, refl ecting the locations of boundaries of the oldest cosmopolitan inversions; 2) numerous 
breakpoints common to both cytocomplexes; 3) breakpoints specifi c for each of cytocomplex; and 4) conservative 
sites, where inversion breakpoints were not detected. It is shown that various combinations of chromosome arms 
in the two translocated chromosomes affect the distribution of breakpoints and the frequency of inversion breaks 
throughout the genome.

Key words: Chironomus, polytene chromosomes, banding sequences, inversion breakpoints, chromosomal 
evolution.
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ИНГИБИРОВАНИЕ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ, 
КОДИРУЮЩИХ БЕЛКИ POM152 И POM34 

ЯДЕРНЫХ ПОР ДРОЖЖЕЙ, НАРУШАЕТ ПРОЦЕСС 
СБОРКИ ПОР И УВЕЛИЧИВАЕТ ИХ ВНУТРЕННИЙ ДИАМЕТР

А.А. Струнов1, Е.А. Онищенко2, Е.В. Киселева1

1 Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики Сибирского 
отделения РАН, Новосибирск, Россия, e-mail: strunov@bionet.nsc.ru; elena_kiseleva@ngs.ru;

2 Лаборатория молекулярной и клеточной биологии, Калифорнийский университет, 
Беркли, Калифорния, США 

Центральный компартмент ядерной поры, обеспечивающей ядерно-цитоплазматический транс-
порт молекул, содержит в своем составе трансмембранные белки, закрепляющие пору в ядерной 
оболочке. В работе проведены морфологический и морфометрический анализы организации 
ядерных поровых комплексов в ядерной оболочке дрожжей Saccharomyces cerevisiae, мутантных 
по трансмембранным белкам Pom152 и Pom34. Показано, что при подавлении экспрессии генов 
POM152 или POM34 происходит нарушение процесса сборки ядерных пор, что ведет к уменьше-
нию их количества в ядерной оболочке. Согласно данным электронно-микроскопического анализа, 
нарушение экспрессии гена POM152 сопровождается также увеличением внутреннего диаметра 
ЯПК, чего не наблюдается в клетках, мутантных по белку Pom34. Обсуждается взаимодействие 
трансмембранных белков с другими белками ядерной поры, а также их роль в обновлении пор в 
процессе деления дрожжевой клетки.

Ключевые слова: Saccharomyces cerevisiae, электронная микроскопия, ядерные поры, нуклеопо-
рины, ультраструктура.

Введение

Отличительной чертой эукариотической 
клетки является ядро, ограниченное оболоч-
кой, состоящей из наружной и внутренней 
мембран (Adelberg, 1971; Губанова, Киселева, 
2007; Hetzer, 2010). Обмен макромолекулами 
между ядром и цитоплазмой происходит через 
специальные транспортные каналы – ядерные 
поровые комплексы (ЯПК), представляющие 
собой сложную, состоящую из множества бел-
ков структуру (Kiseleva et al., 2004; Губанова и 
др., 2006). ЯПК встроены в ядерную оболочку 
в участках слияния внутренней и внешней 
мембран и представляют собой один из самых 
больших комплексов в эукариотических клетках 
с молекулярной массой > 50 МДа (Hetzer et al., 
2005; Tran, Wente, 2006). Высшие и низшие эу-
кариоты имеют сходные по строению ядерные 

поры, однако внешний диаметр пор у низших, 
например дрожжей, меньше (~ 100 нм), чем у 
высших эукариот (~ 120 нм) (Kiseleva et al., 
2004). Кроме того, ядерная оболочка у низших 
эукариот не имеет ламины, закрепляющей поры 
в оболочке ядра, поэтому ядерные поры у этих 
организмов могут перемещаться вдоль ядерной 
оболочки (Belgareh, Doye, 1997). ЯПК имеют 
симметричную октагональную организацию 
во фронтальной плоскости и содержат три 
основных компартмента: центральный и два 
асимметричных периферических – цитоплаз-
матический и внутриядерный. 

Ядерная пора имеет в своей структуре око-
ло 1 тыс. белков у высших и около 500 белков 
у низших эукариот (Alber et al., 2002). В их 
состав как у высших, так и у низших эукариот 
входят 30 отличающихся друг от друга белков – 
нуклеопоринов (nuclear proteins – Nups). Нуклео-
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порины представлены 8, 16 или 32 копиями на 
каждую пору (рис. 1) (Rout et al., 2000; Cronshaw 
et al., 2002; Alber et al., 2007a, b). 

Цитоплазматический компартмент поры 
находится немного над и непосредственно в 
плоскости наружной ядерной мембраны. В нем 
различают тонкое и звездчатое горизонтальные 
кольца, а также 8 цитоплазматических фибрилл, 
которые прикреплены к субъединицам, располо-
женным на тонком кольце (рис. 2). Центральный 
компартмент является самой массивной частью 
ЯПК, состоящей из кольца спиц, внутреннего 
и трансмембранного колец, и пронизывает 
ядерную оболочку в том ее участке, где со-
единяются наружная и внутренняя мембраны. 
Внутриядерный компартмент расположен под и 
непосредственно в плоскости внутренней мем-

Рис. 1. Расположение белков-нуклеопоринов в разных участках ядерных пор у высших (слева) и низших 
(справа) эукариот. 

1 – цитоплазматический компартмент поры, 2 – центральный компартмент поры, 3 – внутриядерный компартмент поры 
(модифицировано из: Rout et al., 2000).

браны ядра и включает в себя внутриядерное 
кольцо с 8 отходящими филаментами, которые 
формируют баскет-структуру (рис. 2).

Сборка ядерных поровых комплексов в клет-
ках эукариот регистрируется на двух стадиях 
клеточного цикла. Во-первых, она происходит 
в период восстановления ядерной оболочки в 
конце открытого митоза, когда с деконденси-
рующимся хроматином контактируют пузырь-
ки гладкого и шероховатого ЭПР, в составе 
мембран которых присутствуют субкомплексы 
нуклеопоринов (Kiseleva et al., 2001; Antonin et 
al., 2008). На начальном этапе с хроматином свя-
зываются мембраны, содержащие субкомплекс 
белков Nup107-160. Затем идет присоединение 
к хроматину мембранных пузырьков, содержа-
щих трансмембранные нуклеопорины Pom121 и 
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Рис. 2. Схема структурной организации индивидуальных компартментов ядерной поры (модифицировано 
из: Allen et al., 2000).

Ndc1, которые, в свою очередь, объединяются с 
белками Nup155 и Nup53. После этого последо-
вательно собираются центральные, затем пери-
ферические компартменты и, наконец, форми-
руется функционально активная пора (Goldberg 
et al., 1997; Kiseleva et al., 2001; Antonin et al., 
2008). Помимо митоза сборка ядерных пор 
происходит также в период интерфазы, когда до-
черние ядра растут, их оболочка увеличивается 
в размере. При этом дополнительные ядерные 
поры должны собираться в новых фрагментах 
оболочки ядра и закрепляться в ней (D’Angelo, 
Hetzer, 2006). До сих пор не ясно, каким образом 
и в какой последовательности индивидуальные 
компоненты ЯПК при этом формируются в 
ядерной оболочке. Многие одноклеточные, в 
том числе и дрожжи, делятся путем закрытого 
митоза без разрушения оболочки ядра. Пред-
полагается, что сборка новых ядерных пор в 
этих клетках должна происходить так же, как 
и в растущих интерфазных ядрах, хотя прямых 
доказательств этого пока не получено.

Трансмембранные белки и белки центрально-
го канала поры играют большую роль в закреп-
лении поры в ядерной оболочке и транспорте 
молекул через ЯПК (Antonin et al., 2008). В 
дрожжевых клетках три трансмембранных белка 
(Ndc1, Pom152 и Pom34) и четыре нуклеопори-
на центрального канала поры (Nup59, Nup53, 
Nup157 и Nup170) входят в состав центрального 
компартмента ЯПК дрожжей (рис. 1) (Alber, 
2007a). Белки Pom152 и Pom34 взаимодействуют 
с другими нуклеопоринами центрального канала 
поры через белок Ndc1 (Onischenko et al., 2009). 
Ndc1 является жизненно важным белком, бла-
годаря которому происходит правильная сборка 
ядерных пор в процессе их обновления (Stavru 
et al., 2006). Этот белок трижды пересекает 
ядерную мембрану, образуя три белковых петли, 
лежащие в перинуклеарном пространстве, и две 
петли, выходящие в цитозоль. Шесть трансмем-
бранных сегментов позволяют Ndc1 формиро-
вать множество контактов с другими нуклео-
поринами (Stavru et al., 2006). Белки Pom152 и 
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Pom34 взаимодействуют с другими нуклеопо-
ринами центрального канала поры через белок 
Ndc1 (Onischenko et al., 2009). Белок Pom152 
расположен в основном в перинуклеарном 
пространстве, за исключением единственного 
трансмембранного сегмента, закрепляющего 
белок в ядерной оболочке (Tcheperegine et al., 
1999). Именно этим сегментом Pom152 напря-
мую связан с Ndc1. У белка Pom34 N- и C-концы 
направлены в цитозоль, что способствует его 
взаимодействию с белками центрального канала 
поры (Miao et al., 2006), а трансмембранные сег-
менты Pom34 обеспечивают его связь с Pom152 
и через него с Ndc1. Высказано предположение, 
что Pom152 и Pom34 отвечают за поддержание 
нормальной структуры ЯПК и функционирова-
ние поры при транспорте молекул между ядром 
и цитоплазмой (Miao et al., 2006). Теми же ав-
торами показано, что одиночные делеции генов 
POM152 и POM34, а также делеция их обоих не 
приводят к снижению жизнеспособности клеток 
дрожжей и не сказываются на структуре ЯПК.

Несмотря на то что к настоящему времени 
получена детальная информация о составе 
белков ядерных пор эукариот, функциональная 
значимость многих из них, в частности белков 
центрального компартмента ЯПК, для сборки 
новых пор, особенно на стадии интерфазы, пока 
не выяснена. Одним из подходов к изучению дан-
ного вопроса является исследование морфологии 
и динамики ядерных пор в клетках дрожжей, му-
тантных по генам, кодирующим эти белки. Элект-
ронная микроскопия позволяет фиксировать раз-
личные нарушения в структурной организации 
ядерных пор, происходящие при ингибирова-
нии экспрессии генов, кодирующих белки ЯПК 
(Madrid et al., 2006), что обеспечивает получение 
новых данных о функциональной роли этих 
белков. Ранее было показано, что сокращение 
количества растворимых белков ЯПК Nup53 и 
Nup59 не вызывает изменения морфологии ядер-
ных пор у дрожжей и не влияет на выживаемость 
дрожжей. При полном отсутствии белка Nup59 
происходит расширение внутреннего диаметра 
пор и наблюдаются большие разрывы в оболочке 
ядра. Отсутствие белка Nup53 никак не сказыва-
ется на жизнеспособности клеток (Onischenko et 
al., 2009). В то же время уменьшение количества 
трансмембранных белков Pom152 или Pom34 в 
клетках дрожжей, несущих делеции по генам 

NUP53 и NUP59, приводило к снижению жиз-
неспособности дрожжевых клеток (Onischenko 
et al., 2009). Таким образом, совместный вклад 
трансмембранных белков Pom152 и Pom34 и 
белка центрального канала поры Nup59 имеет 
большое значение для организации структуры 
и сборки ЯПК. 

Целью настоящей работы было исследовать 
функциональную роль трансмембранных бел-
ков Pom152 и Pom34 в организации центрально-
го компартмента ЯПК. Для этого был проведен 
сравнительный электронно-микроскопический 
анализ структурной организации и динамики 
ядерных пор до и после подавления экспрессии 
генов, кодирующих эти белки, в клетках двух 
мутантных линий S. cerevisiae с делецией генов 
NUP53 и NUP59.

Материалы и методы

В качестве объекта исследования были ис-
пользованы мутантные линии дрожжей Saccha-
romyces cerevisiae kw2 (nup53Δ nup59Δ GAL-
pom152) и kw4 (nup53Δ nup59Δ GAL-pom34) из 
коллекции Калифорнийского университета, Бер-
кли, США (схемы получения этих мутантных 
линий описаны в статье А.С. Мадрид с соавт. 
(Madrid et al., 2006)). В обеих линиях полностью 
отсутствовали белки Nup53 и Nup59 централь-
ного канала поры и под контролем галактозного 
промотора осуществлялась экспрессия генов, 
кодирующих трансмембранные белки Pom152 
(линия kw2) и Pom34 (линия kw4). На селек-
тивной среде с галактозой эти гены экспресси-
ровались, в то время как на среде без галактозы 
происходило подавление их экспрессии.

Клетки дрожжей культивировали и наращи-
вали в жидкой стандартной среде с использо-
ванием агара и дрожжевого экстракта. После 
вакуумной фильтрации через фильтр Milipore 
клетки дрожжей переносили в специальные 
камеры и резко замораживали под высоким 
давлением (устройство EM PACT2, Leica, 
Австрия). Затем замороженные образцы по-
мещали в жидкий азот и переносили в камеру 
для замораживания–замещения (устройство 
AFS2, Leica, Австрия), где их фиксировали 
смесью 0,2 %-го тетраоксида осмия (OsO4) и 
0,05 %-го уранилацетата. После этого образцы 
пропитывали и заливали в смолу (Epon812). 
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Ультратонкие срезы 60 нм толщиной получали 
на ультратоме Leica Ultracut (Австрия). Затем 
срезы помещали на сеточки с формварной 
пленкой и контрастировали цитратом свинца по 
Рейнольдсу (Reynolds, 1963). Объект исследо-
вали на электронном микроскопе JEM 100-SX 
(Jeol, Япония) при напряжении 60 кВ. 

Для каждой линии клеток, содержащихся 
при пермиссивных (на среде с галактозой) или 
непермиссивных условиях, было проанализи-
ровано по 50 ядерных пор (всего исследовано 
200 ЯПК), у которых измерялся внутренний 
диаметр поры (расстояние между мембранами 
ядерной оболочки). Для электронно-микро-
скопического исследования выбирались срезы 
клеток, имеющие достоверно не отличающуюся 
длину ядерной оболочки, составляющую около 
5 мкм, что позволяло более точно проводить 
морфологический анализ. Обработку получен-
ных данных проводили с помощью стандартных 
статистических методов (Васильева, 2007).

Результаты

Для электронно-микроскопического анализа 
было выбрано два критерия, по которым оце-
нивалась морфология ядерных пор в оболочке 
ядра исследуемых мутантных линий: размер 
(линейный диаметр) внутреннего диаметра 
ЯПК и их количество на срезе ядерной обо-
лочки, проходящем через середину ядра (см. 
Материалы и методы). 

В наших предыдущих публикациях, а также 
работах других авторов было показано, что 
внешний диаметр ядерной поры дрожжей в 
нормальных клетках составляет около 100 нм, 
а внутренний диаметр – 60 нм (Rout, 2000; 
Kiseleva et al., 2004). В настоящей работе ис-
следована ультраструктура ядерных пор в двух 
мутантных линиях, kw2 и kw4, в которых инги-
бируется экспрессия генов POM152 и POM34 
соответ-ственно. Параллельно подсчитывали 
количество пор в ядерной оболочке. Прове-
денный электронно-микроскопический анализ 
срезов ядерной оболочки в клетках мутантной 
линии kw2 при ее содержании на селективной 
среде с галактозой (нормальная экспрессия гена 
POM152 – контроль) показал, что в среднем 
внутренний диаметр поры в оболочке ядра 
составляет 59,3 ± 0,9 нм, что согласуется с раз-

мером пор нормальных линий дрожжей. При 
инкубации клеток на неселективной среде без 
галактозы (эксперимент) происходило увели-
чение размера ядерных пор, среднее значение 
которых составило 90,4 ± 2,3 нм (рис. 3, а, б; 
рис. 4, а). Количество ЯПК на срез ядерной 
оболочки клеток дрожжей, содержащихся на 
среде с галактозой, составило 2,9 ± 0,2, а при 
инкубации клеток на среде без галактозы их 
количество уменьшилось более чем в два раза 
и составило 1,2 ± 0,1 (рис. 5, а). 

Для мутантной линии kw4 при содержании 
ее на селективной среде с галактозой (контроль, 
нормальная экспрессия гена POM34) внутренний 
диаметр пор в среднем составил 67,7 ± 2,0 нм. 
При содержании клеток в отсутствии галактозы 
было выявлено лишь небольшое увеличение 
размеров ядерных пор, среднее значение кото-

Рис. 3. Ультраструктурная организация ядерной 
оболочки и ядерных пор Saccharomyces cerevisiae до 
и после ингибирования экспрессии POM152. 

а, б – ядро дрожжевой клетки до ингибирования экспрес-
сии POM152 (а) и после него (б). Стрелками обозначены 
ядерные поровые комплексы. Масштаб: 100 нм. 
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рых составило 71,3 ± 2,2 нм, что достоверно 
не отличалось от контроля (рис. 4, б; 6, а, б). 
Следует отметить, что так же, как и для линии 
kw2, в клетках линии kw4 было зарегистриро-
вано двукратное уменьшение количества ЯПК 
на срез ядерной оболочки при выращивании 
дрожжей в отсутствии галактозы в среде. У 
клеток, выращенных на селективной среде, это 
значение составило 3,8 ± 0,3, а на неселективной 
среде оно имело значение 1,4 ± 0,1 (рис. 5, б). 
Таким образом, в обеих линиях существенное 
сокращение количества одного из исследуемых 
трансмембранных белков приводило к уменьше-
нию количества ЯПК в оболочке ядра, однако 
только в линии kw2 наблюдалось увеличение 
размера пор в ядерной оболочке. 

Рис. 4. Частота встречаемости ядерных пор с разным внутренним диаметром в ядерной оболочке на срезах 
дрожжевых клеток с разной экспрессией генов, кодирующих трансмембранные белки. 

а – частота встречаемости ЯПК в оболочке ядра линии kw2a (клетки с нормальной экспрессией POM152) и kw2b (клетки 
с подавленной экспрессией POM152); б – частота встречаемости ЯПК в оболочке ядра линии kw4a (контрольная линия 
с нормальной экспрессией POM34) и kw4b (линия с подавленной экспрессией POM34).

Обсуждение

Согласно результатам наших исследований 
было установлено, что трансмембранные бел-
ки Pom152 и Pom34, несмотря на структурное 
сходство, имеют разную значимость для органи-
зации ядерной поры. Ранее было показано, что 
вместе с белками центрального канала поры, 
Nup53 и Nup59, они напрямую связаны с Ndc1 
и отвечают за его взаимодействие с другими 
белками ЯПК и закрепление в поре (Onischenko 
et al., 2009). Комплекс, образованный этими 
пятью белками, формирует трансмембран-
ный слой ЯПК и прилегающий к нему слой, 
окружающий центральный канал поры, через 
который осуществляется ядерно-цитоплазма-
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Рис. 5. Количество пор в ядерной оболочке на срезах 
дрожжевых клеток из линий с разной экспрессией 
генов, кодирующих трансмембранные белки. 

а – количество пор в оболочке ядра на срезе клеток 
дрожжей линии kw2a (контрольная линия с нормальной 
экспрессией POM152) и kw2b (линия с подавленной 
экспрессией POM152); б – количество пор в оболочке 
ядра на срезе клеток дрожжей линии kw4a (контрольная 
линия с нормальной экспрессией POM34) и kw4b (линия 
с подавленной экспрессией POM34).

Рис. 6. Ультраструктурная организация ядерной 
оболочки и ядерных пор Saccharomyces cerevisiae до 
и после ингибирования экспрессии POM34. 

а, б – ядро дрожжевой клетки до (а) и после (б) ингибиро-
вания экспрессии POM34. Стрелками обозначены ядерные 
поровые комплексы. Масштаб: 100 нм.

тический транспорт молекул. Таким образом, 
трансмембранные белки Pom152 и Pom34 в 
комплексе с белками центрального канала, 
Nup59 и Nup53, выполняют жизненно важные 
функции, связанные с обеспечением корректной 
структурной организации ЯПК. В исследуемых 
нами линиях kw2 и kw4 полностью отсутство-
вали белки Nup53 и Nup59, и на неселективной 
среде без галактозы значительно ингибирова-
лась экспрессия либо гена POM152, либо гена 
POM34. Ранее было показано, что при делеции 
генов NUP53, NUP59 и одного из генов, коди-
рующих трансмембранные белки Pom152 или 
Pom34, локализация Ndc1 нарушается (Miao et 
al., 2006). Белок Ndc1 распределяется на мемб-
ранных структурах вне ядерной оболочки, что, 
вероятно, приводит к гибели клеток. Белки цен-
трального канала поры, Nup59 и Nup53, очень 
схожи между собой по биохимическим и физи-
ческим параметрам, но функционально имеют 
большое различие (Onischenko et al., 2009). 
Nup59 вместе с трансмембранными белками 
отвечает за закрепление Ndc1 в ЯПК, а Nup53 
при этом, вероятно, никаких жизненно важных 
функций не несет (Miao et al., 2006). Теми же 
авторами установлено, что выживаемость кле-
ток дрожжей, несущих делеции по генам NUP53 

и NUP59, при существенном сокращении 
количества трансмембранных белков Pom152 
или Pom34 резко снижается, но не происходит 
гибели клеток. Согласно результатам наших 
исследований, ингибирование экспрессии генов 
POM152 или POM34 в исследуемых мутантных 
линиях вызывало уменьшение количества ЯПК 
на срез ядерной оболочки, но только в линии 
kw2 наблюдалось увеличение диаметра поры. 
Можно предполагать, что уменьшение коли-
чества ЯПК в ядерной оболочке происходит в 
результате разрушения вышеописанного комп-
лекса из 5 белков, необходимого для правильной 
сборки ядерных пор. Поскольку Nup53 и Nup59 
в этих линиях полностью отсутствовали, а один 
из трансмембранных белков был представлен 
лишь в малом количестве, корректного свя-
зывания нуклеопоринов и трансмембранных 



670 Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

белков с Ndc1 в образующихся de novo ЯПК не 
происходило. Наши исследования согласуются с 
аналогичными данными, полученными с помо-
щью флуоресцентной микроскопии (Onischenko 
et al., 2009). В этой же работе было установлено, 
что новосинтезированные белки перифериче-
ского компартмента поры не способны встро-
иться в ЯПК и остаются в цитоплазме, т. е. 
процесс сборки ядерных пор de novo при по-
давлении экспрессии POM34 не может быть 
запущен, что и приводит к сокращению их 
количества. 

Сходная ситуация наблюдалась нами при 
подавлении экспрессии POM152, однако в этом 
случае происходило увеличение диаметра пор. 
Ранее было показано, что трансмембранные 
белки Pom152 и Pom34 образуют между собой 
очень прочное кольцеобразное соединение, 
которое через короткий трансмембранный 
домен нуклеопорина Pom152 связано с Ndc1 
(Alber et al., 2007b). Можно предполагать, что 
при подавлении экспрессии POM152 проис-
ходит существенное изменение локализации 
Ndc1, поскольку домен, обеспечивающий 
контакт трансмембранных белков с Ndc1, 
отсутствует. Потеря связи трансмембранных 
белков с Ndc1 приводит, вероятно, к потере 
белков центрального компартмента ядерной 
поры, что способствует расширению диаметра 
формирующихся ядерных пор. При анализе 
ЯПК на срезах клеток линии kw2 в электрон-
ном микроскопе было отмечено, что все поры 
не имеют электронно-плотного материала в 
центре (рис. 3, а), что свидетельствует об от-
сутствии белков центрального канала поры. 
Следует отметить, что это было характерно для 
линии с делецией по генам NUP53 и NUP59 с 
нормальной экспрессией POM152 и с подав-
ленной экспрессией этого гена. Измеренный 
диаметр поры клеток дрожжей, выращенных 
на селективной среде с галактозой, составлял 
59,3 ± 0,9 нм и увеличивался до 90,4 ± 2,3 нм 
при сокращении количества белка Pom152 при 
содержании клеток на среде без галактозы. Мы 
предполагаем, что в данном случае помимо 
нарушения взаимодействий между белками 
центрального компартмента ядерной поры 
изменялось расположение Ndc1 в мембране 
ядерной оболочки, что, по-видимому, вызывало 
увеличение диаметра пор.

Исследованная линия kw4 также содержала 
делеции по генам NUP53 и NUP59, поэтому 
при ее анализе в электронном микроскопе, как 
и в линии kw2, мы наблюдали исчезновение 
электронно-плотного материала на месте цент-
рального канала. Размер поры составлял при 
этом 67,7 ± 2,0 нм. При подавлении экспрессии 
POM34 нами не было отмечено увеличение 
размера пор, поскольку Pom152 присутствовал 
при этом в нормальном количестве и сохраня-
лась взаимосвязь с белком Ndc1. Небольшую 
долю расширенных пор можно объяснить тем, 
что при подавлении экспрессии POM34 проис-
ходило частичное ослабление взаимодействия 
Pom152 с Ndc1, что приводило к изменению 
расположения Ndc1 и увеличению диаметра 
ЯПК (Onischenko et al., 2009). Необходимо 
отметить, что диаметр центрального канала 
поры, включая внешний слой формирующих 
его белков, составляет около 60 нм (рис. 4) (Rout 
et al., 2000; Alber et al., 2007a), что сходно с 
диаметром ЯПК в клетках, в которых Pom152 и 
Pom34 присутствуют в достаточном количестве. 
Трансмембранный слой белков имеет размер 
около 20 нм, и при ингибировании экспрессии 
POM152 происходит увеличение внутреннего 
диаметра ЯПК на 20–30 нм (рис. 7). Наши мор-
фометрические данные полностью согласуются 
с данными, приведенными в статьях других 
авторов (Rout et al., 2000; Alber et al., 2007a). 

Заключение

Проведенные нами морфологические и мор-
фометрические исследования структурной ор-
ганизации и количества ядерных пор в оболочке 
ядра двух мутантных линий дрожжей показали, 
что трансмембранные белки ЯПК, Pom152 и 
Pom34, выполняют как сходные, так и отлича-
ющиеся друг от друга функции в клетке. Оба 
белка отвечают за поддержание нормальной 
структуры ЯПК и за их правильную сборку в 
процессе деления дрожжевой клетки. Согласно 
ранее проведенным исследованиям, полное 
отсутствие синтеза одного из этих белков и 
делеция по гену NUP59 блокируют формирова-
ние новых ЯПК, и клетки, как правило, гибнут 
(Marelli et al., 1998; Miao et al., 2006). При сни-
жении количества белков Pom152 или Pom34, 
что имело место в наших исследованиях, проис-
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ходит сокращение числа образованных ЯПК бо-
лее чем в два раза. Pom152 играет очень важную 
роль в связывании и закреплении основного 
трансмембранного белка Ndc1 в центральном 
компартменте ЯПК, поскольку взаимодействие 
нуклеопоринов с Ndc1 осуществляется по-
средством короткого трансмембранного домена 
Pom152. Белок Pom34 при этом можно рассмат-
ривать в качестве «усиливающего» это взаи-
модействие фактора, подавление экспрессии 
которого не оказывает существенного влияния 
на жизнедеятельность клеток дрожжей. Таким 
образом, трансмембранные белки, формирую-

щие внешний слой центрального компартмента 
ядерной поры дрожжей, выполняют разную 
функциональную роль в закреплении белков, 
которые организуют внутренний центральный 
канал, выполняющий жизненно важную функ-
цию ядерно-цитоплазматического транспорта в 
клетке. Кроме того, эти белки необходимы для 
формирования ядерных пор de novo при деле-
нии дрожжевой клетки. Увеличение размеров 
пор связано с делецией двух генов, POM152 и 
NUP59, что согласуется с данными, полученны-
ми ранее в работе Onischenko с соавт. (2009). В 
то же время выяснение вопроса о взаимодей-

Рис. 7. Схема изменений внутреннего диаметра ЯПК при подавлении экспрессии генов, кодирующих белки 
центрального компартмента поры.
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ствии этих белков и механизме их участия в про-
цессе формирования функционально активной 
поры требует дальнейшего исследования.

Работа выполнена при финансовой поддержке 
гранта РФФИ 10-04-01426 и гранта МКБ РАН.
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INHIBITION OF POM152 AND POM34 EXPRESSION IN BUDDING YEAST 
ARRESTS THE ASSEMBLY OF THE NUCLEAR PORE COMPLEX 

AND INCREASES ITS INNER DIAMETER
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Summary

The central compartment of the nuclear pore complex (NPC), allowing the nuclear-cytoplasmic transport of 
molecules, consists of transmembrane proteins, which anchor the pore in the nuclear envelope. Morphological and 
morphometric analyses of nuclear pore organization in Saccharomyces cerevisiae with mutations in the POM152 
and POM34 genes have been performed. The absence of Pom152 or Pom34 initiates the disruption of nuclear pore 
complex assembly. As a result, their quantity in the nuclear envelope decreases. Electron microscopic examination 
shows that the inhibition of POM152 expression is also accompanied by an increase in NPC inner diameter, not 
observed in mutant cells with Pom34 depletion. Interactions of transmembrane proteins with the other nucleoporins 
and their role in pore reconstruction during cell division are discussed. 

Key words: Saccharomyces cerevisiae, electron microscopy, nuclear pores, nucleoporins, ultrastructure.
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ИССЛЕДОВАНИЕ ПРОДУКТОВ ПЕРЕКИСНОГО 
ОКИСЛЕНИЯ ЛИПИДОВ, НЕФЕРМЕНТАТИВНОЙ 

И ФЕРМЕНТАТИВНОЙ АНТИОКСИДАНТНОЙ СИСТЕМЫ 
В ВОЗРАСТНОЙ ДИНАМИКЕ САМЦОВ КРОЛИКОВ

Д.Д. Аджиев

Российский государственный аграрный университет МСХА им. К.А. Тимирязева, 
Москва, Россия;

Учреждение Российской академии медицинских наук Гематологический научный центр РАМН, 
e-mail: adjiev-dd@mail.ru

Исследовали состояние перекисного окисления липидов по содержанию малонового диальдегида 
и диеновых конъюгатов в плазме крови самцов кроликов разных возрастных групп, состояние не-
ферментной антиоксидантной защиты: по содержанию токоферола и ретинола, а также ферментов 
эритроцитов (супероксиддисмутаза, каталаза, глутатионпероксидаза и глутатионредуктаза). Показа-
но, что многие из исследованных параметров имеют уникальную возрастную динамику. Выявлена 
способность синтетических антиоксидантных препаратов в определенных дозах влиять на баланс 
в системе антиоксидантной защиты и минимизировать окислительный стресс. Приводится анализ 
полученных данных в связи с биологическими особенностями окислительного метаболизма живот-
ных, адаптационными возможностями и их продуктивностью.

Ключевые слова: кролики, перекисное окисление липидов, антиоксидантная система, малоновый 
диальдегид, диеновые конъюгаты, супероксиддисмутаза, каталаза, глутатионпероксидаза, глутати-
онредуктаза.

Введение

Одним из важных механизмов нормально-
го развития организма является поддержание 
баланса процессов свободнорадикального и 
перекисного окисления различных субстратов 
и состояния антиоксидантной защиты (АОЗ).

Сравнительно мало изучены возрастные и 
половые особенности состояния антиоксидант-
ной системы кроликов. Ранее были представ-
лены данные, полученные на самках кроликов 
разного возраста при воздействии различных 
дозировок синтетических антиоксидантов. 
Были выявлены многочисленные особенности, 
в частности снижение содержания некоторых 
продуктов перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) при одновременном увеличении актив-
ности некоторых ферментов антиоксидантной 
защиты в эритроцитах. Сделано предположе-
ние, что это, по всей видимости, коррелирует 

со снижением скорости окислительного метабо-
лизма при переходе к более зрелому возрасту.

Целый ряд различных факторов и в первую 
очередь качественный и количественный состав 
кормового рациона, обеспечивающий организм 
веществами и витаминами, необходимыми для 
формирования структуры и функционирования 
антиоксидантной системы (АОС), в значитель-
ной степени определяет состояние  процессов 
ПОЛ и АОЗ.

Установлено также, что наряду с актива-
цией ферментного звена значительную роль 
в становлении антиоксидантогенеза играют 
неферментные незаменимые факторы, одними 
из которых являются витамины с антиоксидант-
ными свойствами – токоферолы и ретинолы.

В последние годы стало ясно, что одним из 
ведущих факторов, негативно влияющих на 
состояние здоровья молодняка кроликов, стали 
недостаточно полноценные рационы питания 
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с дефицитом микроэлементов, витаминов и 
других веществ, необходимых для нормального 
физиологического функционирования организ-
ма и качества получаемой от него продукции. 
Кроме того, до сих пор в кролиководстве не 
разработано существенных способов коррекции 
антиоксидантной недостаточности с учетом 
пола и возраста животных. 

Целью работы явилось сравнительное иссле-
дование возрастных особенностей процессов 
свободно-радикального и перекисного окис-
ления липидов и антиоксидантной системы у 
самцов кроликов.

Материалы и методы

Исследование проведено на 40 кроликах 
породы советская шиншилла, находящихся на 
стандартном рационе лаборатории эксперимен-
тальных животных, которым дополнительно к 
основному рациону вводились различные дозы 
антиоксидантных препаратов. Формирование 
групп животных проводилось по принципу ана-
логов с учетом возраста, пола и живой массы. Из 
подобранных по полу животных было сформиро-
вано 4 группы по 10 голов в каждой. Подопытные 
животные находились в одинаковых условиях 
содержания и были клинически здоровы.

В I (контрольную) группу вошли 10 кроликов, 
которые получали основной рацион (ОР) в виде 
гранулированного комбикорма К-122. Живот-
ные II и III и IV опытных групп дополнительно 
к основному рациону получали препарат агидол 
кормовой в дозах 250, 350 и 450 мг/кг комбикор-
ма. Основной рацион животных во всех группах 
соответствовал нормам кормления кроликов, 
разработанным НИИПЗК (2006 г.), и состоял из 
полнорационного гранулированного комбикор-
ма. Общая питательность рационов животных 
подопытных групп была одинаковой. Опыт, в 
который были отобраны крольчата в 60-днев-
ном возрасте со средней живой массой 1,5 кг, 
продолжался 120 дней и был разбит на три этапа 
(начало – возраст 60 дней, середина – возраст 
120 дней и конец – возраст 180 дней).

Подготовка биологического материала. 
Образцы гепаринизированной крови цент-
рифугировали на стандартной лабораторной 
центрифуге при 3000 об/мин 15 мин. Плазму 
отделяли от осадка эритроцитов. Гемолизаты 

готовили разведением эритроцитарной смеси 
дистиллированной водой (1 : 1, v/v), после чего 
замораживали при 10–15 °С.

Методы определения. Физиологическое 
состояние животных определяли по биохими-
ческим и морфологическим показателям крови. 
Кровь брали из краевой ушной вены у кроликов 
обоих полов всех возрастных групп.

Интенсивность перекисного окисления ли-
пидов определяли по накоплению продуктов 
перекисного окисления полиненасыщенных 
жирных кислот (ПНЖК) – диеновых конъюга-
тов (ДК) и малонового диальдегида (МДА) в 
плазме крови. В качестве основных показа-
телей антиоксидантной защиты определяли 
активности каталазы, супероксиддисмутазы, 
глутатионпероксидазы и глутатионредуктазы 
эритроцитов.

Содержание диеновых конъюгатов (ДК) в 
плазме оценивали на основе классического ме-
тода Z. Placer (1968) в модификации В.Б. Гаври-
лова, М.И. Мишкорудной (1983). При этом 0,2 мл 
плазмы вносили в пробирки с плотной крышкой 
и добавляли 2 мл чистоперегнанной смеси изо-
пропанола гептан (1 : 1, v/v). Смесь встряхивали 
в течение 1 часа, после чего добавляли 0,5 мл 
НСl (рН = 2) и еще раз встряхивали 2 мин, за-
тем добавляли 1 мл чистоперегнанного гептана 
и встряхивали еще 15 мин. Примерно через 1 
час верхнюю фазу фотометрировали при 232 
нм против контрольной пробы. Использовали 
коэффициент экстинции – 2,2 × 105 см–1 М–1. 

Содержание ТБК-продуктов (малоновый 
диальдегид) в плазме оценивали по методу 
М. Mihara с соавт. (1980). 0,2 мл плазмы кро-
ви смешивали с 2 мл 1,4 %-й ортофосфорной 
кислоты и 1 мл 0,5 %-й тиобарбитуровой кис-
лоты. Смесь инкубировали в кипящей бане 45 
мин, после чего охлаждали и добавляли 2 мл 
н-бутанола. Пробирки тщательно встряхивали 
и центрифугировали при 4000 g в течение 20 
мин. Верхнюю фазу фотометрировали против 
контрольной пробы при 532–570 нм. Расчеты 
проводили с коэффициентом экстинции 1,56 × 
105 см–1 М–1.

Определение активности глутатионредук-
тазы эритроцитов проводили на основе метода 
J.A. Tilbotsen, H. Sauberlich (1971) в адаптации 
для фотометра ФП-901 Г.Ю. Мальцева, Л.А. Ор-
ловой (1993). Параметры измерения: время 
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задержки – 15 с, время измерения – 120 с, ки-
нетический режим: 37 °С, λ = 340 нм, ε = 5,66 
(для ФП).

Определение активности глутатионперокси-
дазы эритроцитов проводили на основе метода 
G. Mille (1959) в модификации для ФП-901 
(Мальцев, Тышко, 2002). Параметры измерения: 
время задержки – 20 с, время измерения – 120 с, 
кинетический режим: 37 °С, λ = 340 нм, ε = 5,66 
(для ФП). При этом каталазная компонента была 
блокирована добавлением азида натрия.

Определение активности каталазы эритро-
цитов проводили на основе метода N. Oshino 
c соавт. (1973) в модификации Г.Ю. Мальцева, 
А.В. Васильева (1994) с использованием ал-
когольдегидрогеназной ловушки. Параметры 
измерения: время задержки – 20 с, время из-
мерения – 120 с, кинетический режим: 37 °С, 
λ = 340 нм, ε  = 5,66 (для ФП).

Определение активности супероксиддисму-
тазы эритроцитов проводили на основе метода 
M. Niashikimi с соавт. (1972) в модификации 
для ФП-901 (Мальцев, Васильев, 1994). Режи-
мы измерения: время задержки – 10 с, время 
измерения – 180 с, кинетический режим: 25 °С, 
λ = 540 нм, параллельный режим для опытной 
и фоновой пробы.

Анализ показателей периферической крови 
проводили на полностью автоматизирован-
ном гематологическом анализаторе «Abacus 
junior vet».

Биохимические исследования крови прово-
дили на автоматическом анализаторе открыто-
го типа Labio 200 с программным обеспече-
нием Master Labio 200. Принцип работы – фо-
тометрия.

Концентрацию ретинола и α-токоферола в 
плазме крови определяли методом высокоэф-
фективной жидкостной хроматографии с ис-
пользованием концентрирующих патронов.

Математическую обработку полученных ре-
зультатов проводили общепринятыми методами 
вариационной статистики с использованием 
программы Statistica 6,0.

Работа выполнена на кафедре кормления и 
кафедре морфологии и физиологии животных 
Российского государственного аграрного уни-
верситета МСХА имени К.А. Тимирязева и в 
Государственном учреждении Гематологический 
научный центр РАМН в 2008–2010 гг.

Результаты исследований

Экспериментальные исследования различ-
ных показателей антиоксидантного статуса 
организма кроликов самцов показали значи-
тельные изменения как по возрастной дина-
мике, так и при применении синтетических 
антиоксидантов (группы II–IV).

Основным параметром оценки наличия 
окислительного стресса является накопление 
первичных и вторичных продуктов свободно-
радикального окисления. В силу стабильности 
продукты перекисного окисления полинена-
сыщенных жирных кислот (ПНЖК), включая 
диеновые конъюгаты ПНЖК (ДК) и основной 
продукт реакции с тиобарбитуровой кислотой – 
малоновый диальдегид (МДА) являются наибо-
лее информативными показателями наличия 
окислительного стресса.

В табл. 1 представлены результаты измере-
ний содержания продуктов перекисного окис-
ления липидов (ПОЛ) в различные периоды 
онтогенеза кроликов-самцов при добавлении 
синтетических антиоксидантов. 

По содержанию диеновых конъюгатов в 
плазме крови в контрольной группе животных 
с возрастом отмечаются значительные измене-
ния. Наблюдается достоверная (до 18,2 % – в 
120 дней и до 13,7 % – в 180 дней) тенденция 
к уменьшению. В то же время в отношении 
содержания малонового диальдегида следует 
отметить менее значительное по мере взрос-
ления (на 180-й день), но достоверное умень-
шение его содержания примерно на 17,9 % 
(р < 0,05). В сравнении с полученными дан-
ными на самках следует отметить аналогию в 
тенденции с той лишь разницей, что в отличие 
от самцов снижение содержания продуктов 
ПОЛ на самках по мере взросления шло почти в 
2 раза интенсивнее.

В экспериментальных группах (группы II–
IV) в возрастном аспекте имеются аналогичные 
и достоверные тенденции к снижению диеновых 
конъюгатов: на 29,3 % в середине опыта и на 
32,2 % в конце опыта в группе II, на 24,8 % и 
26,7 % – в группе III и на 24,1 % и 26,1 % – в IV 
группе соответственно. Что касается данных по 
отношению к контрольной группе, то имеется 
значительное достоверное снижение содержа-
ния ДК в середине эксперимента в группах II и 
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Таблица 1
Содержание продуктов перекисного окисления липидов в плазме крови самцов кроликов

Возраст, дни
Группа

I (контроль) II III IV
Диеновые конъюгаты, нмоль/мл

60 2,04 ± 0,07 2,05 ± 0,09 2,06 ± 0,19 2,03 ± 0,16
120 1,67 ± 0,02 1,45 ± 0,04* 1,55 ± 0,14 1,54 ± 0,02*

180 1,76 ± 0,05 1,39 ± 0,06* 1,51 ± 0,13 1,50 ± 0,15
Малоновый диальдегид, нмоль/мл

60 1,23 ± 0,09 1,21 ± 0,08 1,22 ± 0,07 1,21 ± 0,07
120 1,01 ± 0,11 0,74 ± 0,07 0,76 ± 0,05 0,85 ± 0,04
180 1,01 ± 0,04 0,68 ± 0,06* 0,68 ± 0,07* 0,74 ± 0,05*

* p < 0,05 по отношению к контрольной группе I.

IV на 13,2 % и 7,8 % соответственно (р < 0,05). В 
III группе достоверных изменений не отмечает-
ся. Имеется значительное достоверное снижение 
содержания ДК к концу эксперимента в группе 
II на 21 % (р < 0,05). Во II и III опытной группе 
содержание продуктов ПОЛ в плазме крови сам-
цов кроликов по отношению к контролю умень-
шилось на 14,2 % и 14,8 % соответственно, но 
эти отличия недостоверны (табл. 1).

Выявлено значительное уменьшение уровня 
малонового диальдегида в эритроцитах самцов 
кроликов опытных групп в возрастной динами-
ке по отношению к началу опыта. Так, в середи-
не опыта содержание малонового диальдегида 
снизилось во всех опытных группах, однако 
наиболее существенное понижение уровня 
содержания продукта ПОЛ по отношению к 
началу отмечено во II и III опытных группах на 
38,8 % и 37,7 % соответственно. В конце опыта 
(возраст 180 дней) содержание МДА снизилось 
еще больше во всех опытных группах животных 
(на 43,8 % – во II, на 44,3 % – в III и на 29,7 % – 
в IV группе) по отношению к началу экспери-
мента. По отношению к контролю содержание 
МДА в середине опыта недостоверно снизилось 
во II опытной группе на 26,7 %, в III – на 24,7 % 
и в IV группе – на 15,8 % соответственно. В 
конце опыта по отношению к контрольным 
значениям достоверное снижение составило: 
во II, III – на 32,7 и в IV опытных группах – на 
26,7 % (p < 0,05) (табл. 1).

Таким образом, действие синтетических 
антиоксидантов у самцов кроликов на про-

дукты ПОЛ практически повторяет их эффект 
у самок с разницей по амплитуде снижения. 
Можно предположить, что эти различия обус-
ловлены большей склонностью к образованию 
свободных радикалов у самок более зрелого 
возраста.

Среди низкомолекулярных антиоксидантов, 
представляющих неферментативное звено 
антиоксидантной системы, значительная роль 
принадлежит витамину Е (α-токоферолу) и ви-
тамину А (ретинолу). Предотвращая окисление 
ненасыщенных жирных кислот – важнейших 
компонентов клеточных мембран и органелл, 
токоферол поддерживает структурную це-
лостность клеток (Зенков, 2001). Кроме того, 
витамин Е, который в организме кроликов не 
синтезируется, известен как витамин плодови-
тости, или фактор размножения. Известно, что 
отсутствие токоферола в пище животных ведет к 
бесплодию: у самцов прекращается образование 
спермы, у самок наблюдается резорбция яйце-
клеток. Установлено, что потребность самцов в 
витамине Е в 1,5 раза выше, чем у самок.

Антиоксидантную систему защиты организ-
ма условно можно разделить на неферментатив-
ные и ферментативные звенья, причем первые в 
большей степени выполняют функцию быстрой 
инактивации свободных радикалов кислорода и 
азота, в то время как ферментативные относятся 
к терминальным системам длительной защиты 
организма.

Витамины с антиоксидантными свойствами – 
токоферол (Е) и ретинол (А) – относятся к числу 
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важнейших неферментативных антиоксидан-
тов, реализующих свое действие в мембранной 
и липопротеиновой фазах. Содержание вита-
минов А (ретинола) и Е (токоферола) в плазме 
крови было исследовано в данных эксперимен-
тальных условиях. В табл. 2 приведены данные, 
полученные на самцах кроликов в различных 
возрастных группах в динамике использования 
синтетических антиоксидантов.

Исследование содержания альфа-токоферола 
и ретинола в плазме крови самцов кроликов 
позволяет выявить возрастную закономерность, 
заключающуюся в достоверном увеличении 
содержания токоферола на 21 % и на 25,7 % на 
сроках 120 и 180 дней по отношению к началь-
ным значениям (в 60 дней), в то время как для 
ретинола таких изменений не отмечается. Эта 
возрастная динамика характерна и для самок.

Использование синтетических антиоксидан-
тов в опытных группах (группы II–IV) привело к 
достоверному увеличению содержания токофе-
рола на 180-й день во всех группах относительно 
начальных значений: во II группе – на 41,3 %, в 
III группе – на 28,5 % и в IV группе – на 37,2 % по 
отношению к начальным значениям. Однако, что 
касается достоверных различий с контрольной 
группой, то достоверное увеличение при p < 0,05 
отмечается для II группы – на 14,7 % (табл. 2).

Содержание витамина А во всех опытных 
группах самцов кроликов в середине опыта 
достоверно не изменилось, однако тенденция 
к более существенному повышению по сравне-

Таблица 2
Содержание витаминов Е (альфа-токоферола) и А (ретинола) 

в плазме крови самцов кроликов

Возраст, дни
Группа

I (контроль) II III IV
Альфа-токоферол, мкг/мл

60 1,52 ± 0,02 1,55 ± 0,04 1,54 ± 0,03 1,53 ± 0,03
120 1,84 ± 0,06 1,90 ± 0,07 1,86 ± 0,03 1,87 ± 0,05
180 1,91 ± 0,08 2,19 ± 0,08* 1,98 ± 0,08 2,01 ± 0,11

Ретинол, мкг/мл
60 0,21 ± 0,05 0,23 ± 0,05 0,21 ± 0,07 0,23 ± 0,03
120 0,25 ± 0,10 0,28 ± 0,09 0,26 ± 0,06 0,26 ± 0,06
180 0,22 ± 0,05 0,40 ± 0,06* 0,34 ± 0,07 0,33 ± 0,10

* p < 0,05 по отношению к контрольной группе I.

нию с начальным этапом опыта наблюдается в 
опытных группах животных на 21,7 %, 23,8 % 
и на 13 % соответственно во II–IV группах 
на сроке 180 дней (различия по отношению к 
начальному периоду недостоверны). В то же 
время по отношению к контролю увеличение 
содержания ретинола во II опытной группе на 
81,8 % можно считать достоверным (p < 0,05). 
Но в других опытных группах (III–IV) значи-
тельное увеличение (в III группе – на 54,5 % и 
в IV группе – на 50 %) не является достоверным 
из-за высокой дисперсии данных (табл. 2).

Таким образом, характер изменения токофе-
ролов плазмы крови у самцов и самок кроликов 
почти идентичен, однако в отношении содержа-
ния ретинола имеются значительные половые 
различия неясной природы. 

Ферментативная система антиоксидантной 
защиты на уровне целого организма представле-
на эритроцитарной системой ферментов, вклю-
чая супероксиддисмутазу и каталазу в качестве 
начального звена защиты от супероксид-анион 
радикалов и перекиси водорода и конечного 
глютатионового звена – глютатионпероксидазы 
и глютатионредуктазы в качестве защиты от 
органических гидроперекисей.

В табл. 3 представлены данные об актив-
ности супероксиддисмутазы и каталазы этих 
ферментов в эритроцитах самцов кролика при 
воздействии синтетических антиоксидантов.

Анализ возрастной динамики активности 
супероксиддисмутазы и каталазы показыва-
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Таблица 3
Активность супероксиддисмутазы (СОД) и каталазы эритроцитов самцов кроликов

Возраст, дни
Группа

I (контроль) II III IV
СОД, усл. ед./мл

60 1312 ± 61 1311 ± 38 1313 ± 53 1312 ± 47
120 1218 ± 57 1229 ± 68 1222 ± 44 1222 ± 59
180 1083 ± 26 1216 ± 29* 1216 ± 27* 1201 ± 37

Каталаза, кU/мл
60 368 ± 23 369 ± 25 371 ± 19 370 ± 18
120 345 ± 7 356 ± 20 354 ± 22 354 ± 25
180 317 ± 4 344 ± 5* 348 ± 4* 333 ± 8

* p < 0,05 по отношению к контрольной группе I.

ет достоверное снижение активности обоих 
ферментов на 17,4 % и на 13,9 % по мере 
взросления животных. Эти данные, отчетливо 
проявляющиеся как у самок, так и у самцов, 
свидетельствуют о наличии параллелизма меж-
ду оксидантными процессами и окислительным 
метаболизмом в расчете на единицу массы тела, 
которые, как известно, являются максимальны-
ми в юном возрасте.

В отличие от контрольной группы введение 
синтетических антиоксидантов самцам кро-
ликов приводило к увеличению активности 
супероксиддисмутазы. Если в возрастной ди-
намике отмечается лишь тенденция к умень-
шению активности примерно на 6,2–7,2 % в 
различных группах, то по отношению к конт-
рольным уровням активность фермента во всех 
опытных группах в середине опыта несколько 
выше (аналогичные параметры в активности 
супероксиддисмутазы наблюдаются и у самок 
кроликов). В конце эксперимента это увеличе-
ние достоверно (при p < 0,05) выше на 12,3 % во 
II, III и недостоверно – на 10,9 % – в IV опытных 
группах соответственно (табл. 3).

Если по мере взросления активность ката-
лазы во всех изучаемых группах животных к 
концу опыта несколько уменьшается по срав-
нению с начальным этапом исследований, то 
по отношению к контрольным значениям ак-
тивность фермента увеличивается в опытных 
группах в середине (возраст 120 дней) и в конце 
опыта (возраст 180 дней). Так, по отношению 
к контрольным уровням активность каталазы в 

конце опыта достоверно (при p < 0,05) возросла 
во II и в III опытных группах на 8,5 % и 9,8 %, 
а в IV – недостоверно на 5 % соответственно. 
Такое значительное увеличение каталазной 
активности в группах II и III отличается по 
амплитуде от более умеренного увеличения 
активности у самок (табл. 3).

Важнейшей системой инактивации свобод-
ных радикалов, а точнее продуктов взаимодей-
ствия кислородных радикалов с органическими 
субстратами, преимущественно ненасыщенны-
ми жирными кислотами и образованием гид-
роперекисей, является комплекс ферментов – 
глютатионпероксидазы и глютатионредуктазы. 
С помощью глютатиона глутатионпероксидаза 
катализирует реакцию восстановления гидро-
перекисей. 

В табл. 4 представлены данные об актив-
ности указанных ферментов в возрастной 
динамике и при воздействии синтетических 
антиоксидантов.

В контрольной группе животных актив-
ность глютатионпероксидазы с возрастом по-
нижается на 34,8 % (на грани достоверности 
различий) в возрасте 120 дней и достоверно 
(при p < 0,05) на 41,7 % – в возрасте 180 дней. 
Глютатионредуктазная активность также име-
ет тенденцию к уменьшению на 24,7 % к концу 
опыта (на грани достоверности различий). 
Скорее всего, эти ферменты, как и супероксид-
дисмутаза и каталаза, отражают снижение 
удельного окислительного метаболизма с 
возрастом.
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Таблица 4
Активность глютатионпероксидазы и глютатионредуктазы эритроцитов самцов кроликов

Возраст, дни
Группа

I (контроль) II III IV
Глутатионпероксидаза, мкмоль/мин мл

60 24,7 ± 2,7 24,5 ± 2,7 24,7 ± 2,4 24,3 ± 2,9
120 16,1 ± 1,6 19,4 ± 1,3 19,3 ± 1,4 19,2 ± 1,4
180 14,4 ± 0,8 18,3 ± 0,8* 17,4 ± 0,8 17,4 ± 0,7

Глутатионредуктаза, мкмоль/мин мл
60 2,5 ± 0,2 2,5 ± 0,2 2,5 ± 0,2 2,5 ± 0,2
120 2,3 ± 0,3 2,4 ± 0,3 2,4 ± 0,3 2,4 ± 0,3
180 1,9 ± 0,05 2,1 ± 0,03* 2,04 ± 0,05 2,0 ± 0,06

* p < 0,05 по отношению к контрольной группе I.

Анализ динамики активности глутатионпе-
роксидазы в опытных группах показывает, что 
к концу экспериментального периода актив-
ность фермента последовательно возрастает по 
отношению к начальным значениям. К концу 
эксперимента (возраст 180 дней) активность 
глутатионпероксидазы уменьшается (на грани 
достоверности различий) во II, III и IV опытных 
группах на 25,3 %, 29,5 % и 28,4 % по отноше-
нию к началу эксперимента. По отношению 
к контролю увеличение активности во всех 
опытных группах (II–IV) в середине опыта 
составляет 20,5 %, 19,9 % и 19,3 %, а уже к 
концу становится еще выше (во II достоверно 
при p < 0,05 на 27,1 %, и в III и IV – на 20,8 % 
соответственно) (табл. 4).

Активность глутатионредуктазы в середине 
эксперимента незначительно отличалась от 
контрольных показателей, но в конце актив-
ность фермента достоверно (при p < 0,05) 
увеличилась во II опытной группе на 10,8 % 
и в III и IV опытных группах на 9,7 % и 7,5 % 
соответственно.

По отношению к началу эксперимента в 
опытных группах (II–IV) активность глутати-
онредуктазы уменьшилась на 19,3 %, 17,1 % и 
16,6 % соответственно (табл. 4).

Результаты исследований активностей фер-
ментов начального и конечного звеньев ан-
тиоксидантной системы показывают, что 
применение синтетических антиоксидантов в 
той или иной степени индуцирует синхронное 
образование ферментов для поддержания новых 

стационарных условий, связанных со снижени-
ем уровня продуктов свободнорадикального и 
перекисного окисления. 

Для того чтобы оценить биологическое дейс-
твие полученных изменений, целесообразно 
сопоставить их с некоторыми биологическими 
параметрами, в частности с показателями при-
роста живой массы (в табл. 5 представлены 
результаты этих исследований).

Данные показывают, что к концу опытно-
го периода (возраст 180 дней) живая масса в 
опытной группе II была достоверно (p < 0,05) 
выше на 4,4 %, чем в контроле. Показатель аб-
солютного прироста в этой группе был наиболее 
выражен и за весь период опыта превысил ана-
логичный показатель в I (контрольной) группе 
на 7,4 % (табл. 5).

Таким образом, можно считать установлен-
ным наличие связи между приростом живой 
массы и состоянием антиоксидантной защиты 
в различные периоды онтогенеза.

Мясная продуктивность 
молодняка самцов кроликов

В конце эксперимента был проведен кон-
трольный убой с 12-часовой голодной выдерж-
кой. Было отобрано по 3 животных из каждой 
группы. Убойные качества самцов кроликов 
представлены в табл. 6.

Наибольшая живая масса и масса тушки 
наблюдались у самцов кроликов II опытной 
группы, которым вводили в рационы антиок-
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Таблица 5
Динамика живой массы молодняка самцов кроликов (кг)

Возраст, дни
Группа

I (контроль) II III IV
Глутатионпероксидаза, мкмоль/мин мл

60 1,54 ± 0,02 1,54 ± 0,01 1,55 ± 0,02 1,53 ± 0,04
120 3,15 ± 0,05 3,19 ± 0,04 3,16 ± 0,03 3,17 ± 0,02
180 3,83 ± 0,02 4,00 ± 0,03* 3,89 ± 0,04 3,91 ± 0,04

Абсолютный прирост, кг
2,29 ± 0,04 2,46 ± 0,01* 2,34 ± 0,06 2,38 ± 0,06

В процентах к контрольной группе
100 107,4 102,2 103,9

* p < 0,05 по отношению к контрольной группе I.

Таблица 6
Убойные качества самцов кроликов

Группа Живая 
масса, кг

Убойный 
выход, %

Масса, кг

тушки головы внутренних 
органов печени

I (контроль) 3,83 ± 0,03 58,0 2,22 ± 0,03 0,333 ± 0,02 0,651 ± 0,02 0,165 ± 0,08
II 4,00 ± 0,03* 59,3 2,37 ± 0,06 0,348 ± 0,09 0,680 ± 0,03 0,171 ± 0,06
III 3,89 ± 0,01 58,2 2,26 ± 0,02 0,338 ± 0,09 0,661 ± 0,03 0,168 ± 0,05
IV 3,91 ± 0,03 58,3 2,28 ± 0,04 0,340 ± 0,01 0,665 ± 0,04 0,167 ± 0,08

сидантные препараты в дозах 250 мг/кг. Масса 
тушки у кроликов II опытной группы была 
достоверно на 6,8 % выше, чем у кроликов 
контрольной группы (различия достоверны при 
р < 0,05) и на 4,9 и 3,9 % выше, чем у кроликов 
III и IV опытных групп.

Убойный выход в контрольной группе был на 
1,3 % ниже, чем у кроликов II опытной группы. 
По сравнению с II и III опытными группами 
различия незначительные.

Как показала дегустационная оценка мяса 
(мышцы бедра и длиннейшая) и бульона, наи-
лучшие вкусовые качества отмечены у кроликов 
II опытной группы. Несколько хуже вкусовые 
качества мяса и бульона самцов кроликов I 
(контрольной), III и IV опытных групп.

В сравнении с кроликами I (контрольной), III 
и IV опытных групп шкурки самцов кроликов 
II опытной группы имели на единицу площади 

более толстую мездру и соответственно наи-
большую массу. Животные II опытной группы 
по длине волос, массе шкурок и толщине мез-
дры превосходят животных I (контрольной), III 
и IV опытных групп. 

Классность самцов кроликов

Итоговая оценка животных по различным при-
знакам позволяет устанавливать классную при-
надлежность. Самцы кроликов всех изучаемых 
групп имели классность не ниже I. Животные II 
опытной группы по телосложению и густоте во-
лосяного покрова оказались лучшими. По живой 
массе и воспроизводительной способности сам-
цы кроликов всех исследуемых опытных групп от-
несены к I классу. Конвенциональные условия со-
держания самцов кроликов в биоклинике суще-
ственного влияния на классность не оказали.
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Экономическая эффективность 
использования антиоксидантных 
препаратов (самцы кроликов) 

В период проведения опыта поедаемость 
комбикорма была хорошей и в целом равномер-
ной. Животные I, II, III и IV групп потребили за 
первый период (60–120 дней) опыта 82,6, 85,1, 
81,8 и 82,2 кг комбикорма и во второй период 
(120–180 дней) – 106,9, 104,5, 102,7 и 102,2 кг 
соответственно. За весь опытный период 
(60–180 дней) потреблено 189,4; 189,6; 184,5 и 
184,4 кг комбикорма соответственно (табл. 7).

За период с 60- до 180-дневного возраста 
наименьшая величина затрат корма на 1 кг 
прироста живой массы была у животных II, III и 
IV опытных групп (7,71; 7,88 и 7,76 кг). В срав-
нении с контрольной группой молодняк самцов 
кроликов II, III и IV опытных групп в период 
выращивания с 60- до 180-дневного возраста 
затрачивал кормов на 1 кг прироста меньше на 
6,8, 4,7 и 6,2 % соответственно (табл. 8).

Таблица 7
Потребление корма (самцы кроликов)

Показатель
Группа

I (контроль) II III IV
Возраст, дни 60–120
Кормодни 600 600 600 600
Потреблено корма, кг 82,6 85,1 81,8 82,2
Потреблено корма, кг к. ед*. 76,6 78,9 75,9 76,2
Потреблено корма, г/гол./сут 137,6 141,9 136,4 137,0
Потреблено корма, к. ед./гол./сут 127,6 131,6 126,5 127,1
Возраст, дни 120–180
Кормодни 600 600 600 600
Потреблено корма, кг 106,9 104,5 102,6 102,2
Потреблено корма, кг к. ед*. 99,1 96,9 95,2 94,8
Потреблено корма, г/гол./сут 178,1 174,1 171,1 170,4
Потреблено корма, к. ед./гол./сут 165,2 161,5 158,7 158,0
Возраст, дни 60–180
Кормодни 1200 1200 1200 1200
Потреблено корма, кг 189,4 189,6 184,5 184,4
Потреблено корма, кг к. ед*. 175,7 175,8 171,1 171,0
Потреблено корма, г/гол./сут 157,9 158,0 153,7 153,7
Потреблено корма, к. ед./гол./сут 146,4 146,5 142,5 142,5

Примечание. Здесь и далее в таблицах в 100 г комбикорма содержится 92,74 к. ед.*

Экономическая эффективность рассчитыва-
лась в ценах 2010 г. с учетом показателей сред-
несуточного прироста, сохранности поголовья 
и общих затрат корма за весь период опыта. 
Анализ результатов показал, что по сравнению 
с контрольной группой стоимость прироста во 
II, III и IV группах была ниже на 10,52; 7,27 
и 9,59 руб. соответственно. Наиболее низкая 
стоимость прироста отмечена во II опытной 
группе самцов кроликов.

Обсуждение

Как известно, у растущих животных имеет 
место высокая скорость окислительного или 
энергетического метаболизма, что в принципе 
сопровождается побочным дополнительным 
образованием активных форм кислорода и азота 
(АФК, АФА).

Известно, что основной функцией АОС яв-
ляется поддержание на стационарном уровне 
концентрации АФК, участвующих в таких про-
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Таблица 8
Затраты корма на 1 кг прироста самцов кроликов

Возраст, 
дни

Группа
I (контроль) II III IV

Затраты 
корма, кг

Затраты 
корма, 
кг к. ед.

Затраты 
корма, кг

Затраты 
корма, 
кг к. ед.

Затраты 
корма, кг

Затраты 
корма, 
кг к. ед.

Затраты 
корма, кг

Затраты 
корма, 
кг к. ед.

  60–120 5,13 4,76  5,16 4,79 5,09 4,72 5,02 4,66
120–180 15,76 14,62 12,90 11,96 14,03 13,01 13,85 12,85
  60–180 8,27 7,66  7,71 7,15 7,88 7,31 7,76 7,20

цессах жизнедеятельности клетки, как диффе-
ренцировка, пролиферация и др. (Меньщикова 
и др., 2006). Для сохранения гомеостаза при 
действии на организм разнообразных факторов 
среды необходим баланс между системами 
генерации и тушения АФК (Хавинсон и др., 
2003). Функциональная роль антиоксидантной 
системы эритроцитов связана не только с каска-
дом ферментов, включая супероксиддисмутазу, 
каталазу, глутатионпероксидазу и глутатионре-
дуктазу, но и с высокими диффузионными пара-
метрами контакта с плазмой крови, содержащей 
продукты перекисного окисления, активные 
формы кислорода и др.

Эта система может представлять информа-
тивное значение благодаря относительному 
(например 68 суток у кроликов) долгожитель-
ству эритроцита.

В нормальных физиологических условиях 
деструктивное действие АКМ сдерживается 
многоуровневой системой антиоксидантной 
защиты. В случае недостатка антиоксидантов в 
организме развиваются процессы окислитель-
ного стресса, сопровождающиеся нарушением 
баланса в системе прооксидант–антиоксиданты. 
Организм находится в состоянии окислитель-
ного стресса, если суммарные отклонения от 
контрольных значений в процессе накопления 
основных продуктов перекисного окисления 
липидов превышают активность основного 
ферментативного звена, если наоборот, то в 
состоянии активированной компенсации. При 
этом необходимо учитывать, что свободные 
радикалы играют также и положительную 
роль в организме, в частности в образовании 
простагландинов, в системе антибактериальной 
защиты и др.

Исследование контрольной группы животных 
(самцов кроликов) позволяет выявить некоторые 
особенности формирования антиоксидантного 
статуса организма. Все это сопровождается 
снижением стационарных уровней продуктов 
свободнорадикального и перекисного окис-
ления эндогенных органических соединений 
при одновременном увеличении активности 
неферментной и ферментной систем защиты. 
Оптимальная оценка антиоксидантного стату-
са организма может быть обеспечена оценкой 
баланса между отклонениями от контрольных 
значений в суммарном накоплении продуктов 
ПОЛ и активностью основных ферментных и 
неферментных антиоксидантных систем. К числу 
таких показателей можно отнести содержание 
продуктов перекисного окисления липидов – ди-
еновых конъюгатов ПНЖК (ДК) и малонового 
диальдегида (МДА) в плазме крови и активность 
антиокислительных ферментов эритроцитов – 
глютатионпероксидазы (ГП), супероксиддисму-
тазы (СОД), глютатионредуктазы и каталазы. 

Полученные результаты свидетельствуют о 
том, что введение синтетических антиоксидан-
тов способствует поддержанию высокой актив-
ности ферментной антиоксидантной системы 
эритроцитов самцов кроликов, что приводит 
к снижению стационарного уровня продуктов 
свободнорадикального и перекисного окисления 
эндогенных соединений. Эти данные наиболее 
важно рассматривать в сочетании с традицион-
ными биологическими признаками, включая 
пол, прирост массы, продуктивность и др.

Определение активности основных антиок-
сидантных ферментов и количества продуктов 
перекисного окисления липидов в возрастной 
динамике может представлять определенный 
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практический интерес для кролиководов и 
биологов в понимании функционирования 
антиоксидантной системы защиты организма. 
Так, оценка баланса между уровнем накопления 
продуктов перекисного окисления липидов 
и активностью антиоксидантных ферментов 
(системы АОС-ПОЛ) может быть использована, 
в частности, в кормлении животных разных 
возрастных групп и пола для получения макси-
мально возможной продуктивности.
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Summary

The following parameters essential for antioxidant protection were studied in blood plasma of rabbits of various 
ages: level of lipid peroxidation, judged from the contents of malondialdehyde and diene conjugates; the state of 
nonenzymatic antioxidant system, from the contents of tocopherol and retinol; and contents of erythrocyte enzymes 
(syperoxide dismutase, catalase, glutathione peroxidase, and glutathione reductase). Many of the parameters 
studied showed unique age dynamics patterns, different from those previously studied in females. Certain doses 
of synthetic antioxidants proved to control the balance in the antioxidant protection system and reduce oxidative 
stress. The data are analyzed in the context of biologic features of oxidative metabolism in animals, adaptive 
capacity and productivity. 

Key words: rabbits, lipid peroxidation, antioxidant system, malondialdehyde, diene conjugates, superoxide 
dismutase, catalase, glutathione peroxidase, glutathione reductase.
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АНАЛИЗ РЕЗУЛЬТАТОВ ЭКСПЕРИМЕНТА 
ПО МАССОВОЙ ИММУНОПРЕЦИПИТАЦИИ ХРОМАТИНА 

С ПОМОЩЬЮ МЕТОДОВ РАСПОЗНАВАНИЯ 
САЙТОВ СВЯЗЫВАНИЯ ТРАНСКРИПЦИОННЫХ ФАКТОРОВ

В.Г. Левицкий, Г.В. Васильев, Д.Ю. Ощепков, Н.И. Ершов, Т.И. Меркулова

Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики 
Сибирского отделения РАН, Новосибирск, Россия, e-mail: levitsky@bionet.nsc.ru

Метод иммунопреципитации хроматина с последующим секвенированием всего пула выделенных 
фрагментов (ChIP-Seq) широко используется для получения картины полногеномного распределения 
сайтов связывания различных транскрипционных факторов. В настоящей работе проведен анализ 
структуры профилей локусов ChIP-Seq, полученных в экспериментах по иммунопреципитации 
хроматина печени мыши с использованием антител к транскрипционному фактору FoxA2 (Wederell 
et al., 2008), с помощью разработанных нами методов распознавания сайтов связывания белков се-
мейства FoxA. По результатам анализа предложена следующая классификация профилей локусов: 
1) унимодальные локусы (локусы, в профиле которых имеется единственный пик) длиной до 600 нт; 
эти локусы, вероятно, образованы одним сайтом связывания FoxA и 2) мультимодальные локусы 
(локусы, в профиле которых можно выделить два и более отдельно стоящих пика) длиной до 600 нт 
и все локусы большей длины; локусы этой группы, по-видимому, сформированы множеством от-
дельных сайтов. 

Ключевые слова: транскрипционные факторы FoxA, сайты связывания, компьютерные методы 
распознавания, данные иммунопреципитации хроматина.

Введение

Среди методов, позволяющих изучать свя-
зывание транскрипционных факторов (ТФ) 
с ДНК, особое место занимает метод имму-
нопреципитации хроматина (ChIP, Farnham, 
2009). Метод состоит в обработке живых 
клеток формальдегидом, вызывающей обра-
зование ковалентных сшивок между ДНК и 
близкорасположенными участками белков, а 
также белок-белковых сшивок. Затем хроматин 
дробится и с помощью иммунопреципитации 
со специфическими антителами выделяются 
районы ДНК, с которыми связываются инте-
ресующие исследователя белки (Dedon et al., 
1991). Принципиальными преимуществами 
перед другими вариантами метода обладает 
иммунопреципитация хроматина с последую-
щим секвенированием всего пула выделенных 
фрагментов (ChIP-Seq) на приборах массового 

параллельного секвенирования ДНК (Illumina 
или SOLiD). Во-первых, результатом ChIP-Seq 
является картина полногеномного распреде-
ления сайтов связывания транскрипционных 
факторов (ССТФ). Во-вторых, полученный ре-
зультат свободен от предварительной селекции 
исходных данных, которые могут существенно 
искажать конечный результат, что неизбежно в 
случае анализа заранее выбранных последова-
тельностей. В-третьих, результатом ChIP-Seq 
являются не относительные уровни сигнала, 
как в случае ряда других вариантов ChIP, а 
конкретные районы последовательностей 
ДНК, что дает несравненно больше возмож-
ностей для теоретического анализа результатов 
эксперимента. После первичной обработки 
результат ChIP-Seq эксперимента оказывается 
представленным в виде наложенной на геном-
ную последовательность совокупности пиков, 
соответствующих районам концентрации от-
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дельных коротких фрагментов – чтений (reads), 
каждый из которых является результатом еди-
ничного акта связывания. В идеальном случае 
пик должен иметь форму, близкую к форме 
кривой нормального распределения, и важной 
характеристикой пика является высота – число 
чтений, перекрывающихся на одном нуклеоти-
де (Robertson et al., 2007). Поэтому большую 
высоту пика принято интерпретировать либо 
как более высокое сродство ТФ к соответству-
ющему сайту, либо как наличие нескольких 
близкорасположенных сайтов в данном районе 
(Jothi et al., 2008). Однако важно отметить, что 
обычно значительная часть пиков ChIP-Seq 
имеет форму, существенно отличающуюся 
от теоретически ожидаемой. Например, пик 
может иметь несколько вершин вместо одной, 
иметь значительную длину (несколько т.п.н.) 
и т. д., что допускает несколько различных 
объяснений. Во-первых, это может быть резуль-
татом статистических флуктуаций, вызванных 
недостаточной глубиной чтения. Во-вторых, к 
аналогичному эффекту может приводить клас-
тер близко расположенных ССТФ. В-третьих, 
на особенности позиционирования ТФ на ДНК 
существенное влияние могут оказывать струк-
тура хроматина и взаимодей-ствие данного ТФ 
с ТФ-партнерами и другими компонентами 
хроматина. Одним из подходов, позволяющих 
приблизиться к решению этих вопросов, явля-
ются надежные биоинформатические методы 
распознавания ССТФ в последовательностях 
ДНК подпиковых областей.

Целью данной работы были исследование 
формы пиков ChIP-Seq, полученных в экспе-
риментах по иммунопреципитации хроматина 
печени мыши с использованием антител к ТФ 
FoxA2 (Wederell et al., 2008), и определение 
плотности и локализации потенциальных FoxA 
сайтов в подпиковых районах локусов разной 
формы профиля.

Материалы и методы

Разработка критериев сортировки 
профилей локусов ChIP-Seq эксперимента

Данные ChIP-Seq эксперимента по выявле-
нию мишеней FoxA2 взяты из работы (Wederell 
et al., 2008, http://www.bcgsc.ca/data/ChIP-Seq). 

Они представлены в виде: 1) профиля ChIP-Seq 
эксперимента, который содержит целые значе-
ния ≥ 1 и показывает, сколько раз происходило 
наложение секвенированных участков ДНК на 
соответствующий район геномной последо-
вательности; 2) таблицы хромосомных лока-
лизаций 11475 районов геномной ДНК мыши 
(локусов), для которых максимум профиля 
ChIP-Seq был равен или превышал значение 10. 
Авторы полагают, что именно это значение 
позволяет надежно выявить районы, потенци-
ально содержащие мишени ТФ FoxA. Поэтому 
далее аннотированным пиком мы будем считать 
область локуса с высотой профиля ChIP-Seq не 
менее 10. Максимальная высота пика по всем 
локусам составляет 251.

Профиль считается унимодальным, если в 
нем есть одна неразрывная область максималь-
ных значений (единственный пик), в мультимо-
дальном профиле можно выделить два и более 
отдельно стоящих пика. Для определения, явля-
ется ли профиль локуса уни- или мультимодаль-
ным, нами применен следующий подход. Пусть 
профиль длины L нт представляется значениями 
{Hn}, 1 ≤ n ≤ L. Выберем некоторое значение 
ширины ∆ нт для расчетов локальных максиму-
мов профиля {Mn}. Если ∆ < L, то при условии 

∆/2 > n > L – ∆/2 + 1 , а в случа-

ях n < ∆/2 или n > L – ∆/2 + 1 соответственно 
Mn = M∆/2 или Mn = ML – ∆/2 + 1. Если ∆ ≥ L, то 

для любой позиции профиля:  . 

Расчет профиля локальных максимумов {Mn} и 
выбор порога отсечения T (0 < T < 1) позволяют 
разделить все L позиций профиля на высокие 
«холмы» и низкие «ямы». Если значение про-
филя Hn удовлетворяет условию Hn ≥ T × Mn, то 
эта n-я позиция определялась нами как «холм», 
в противном случае – как «яма». При заданных 
параметрах ∆ и T унимодальным считается 
локус, имеющий один непрерывный холм, в 
противном случае локус считается мультимо-
дальным. В анализе мы использовали одно 
значение интервала ∆ = 500 нт и два значения 
порога отсечения {T1, T2} = {0,5, 0,8}. Выборки 
уни- и мультимодальных локусов составля-
лись на основе критерия сохранения уни- или 
мультимодальности локуса при двух порогах 
отсечения T1 и T2. 
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Выборки уни- и мультимодальных 
локусов, использованные в анализе

По исходной выборке 11475 локусов (Wederell 
et al., 2008) с применением описанного выше 
подхода составлены выборки всех унимодаль-
ных и мультимодальных локусов объемов 4941 
и 2909 соответственно. Наряду с этими двумя 
классами в исходной выборке выделяются два 
смешанных класса: 1) 1977 локусов, которые 
при пороге отсечения 0,5 классифицирова-
лись как унимодальные, а при пороге 0,8 как 
мультимодальные; 2) 1648 локусов, каждый из 
которых при этих же порогах являлся мульти- и 
унимодальным соответственно. Далее смешан-
ные классы мы не рассматривали.

Для анализа обогащения потенциальных 
ССТФ в локусах (а) вблизи пиков; (б) с различ-
ной максимальной высотой пика и (в) сравнения 
уни- и мультимодальных локусов нами были 
составлены следующие выборки: районы «хол-
мов» уни- и мультимодальных локусов, макси-
мальная высота пика для которых не превышала 
10, 14 и 20. Для унимодальных локусов, по их 
определению, один «холм» соответствует одно-
му локусу, в случае мультимодальных из каждо-
го локуса в выборку включался единственный 
«холм» с самой большой высотой пика, в случае 
равенства высот двух «холмов» выбирался 
один, более протяженный. Всего составлено 
12 выборок: по 3 уни- и мультимодальных типа 
для двух порогов отсечения 0,8 и 0,5. В табл. 1 
дано описание составленных выборок уни- и 
мультимодальных локусов.

Таблица 1 
Выборки районов «холмов» уни- и мультимодальных локусов, 
полученные при двух порогах отсечения T профилей ChIP-Seq

Тип выборки Высота пика Объем выборки
Медиана по длинам последовательностей в 

выборке (нт) при пороге отсечения T
T = 0,8 T = 0,5

Унимодальные
≥ 10 4941 137 242
≥ 14 2329 139 243
≥ 20 1129 144 245

Мультимодальные
≥ 10 2909 130 245
≥ 14 1312 133 243
≥ 20 530 140 242

Выборки всех уни- и мультимодальных 
локусов с высотой пика  ≥ 10 были разбиты со-
ответственно на 6 и 5 классов согласно распре-
делению длин последовательностей (табл. 2). 
В каждую из выборок входили только после-
довательности, длины которых удовлетворяют 
определенным условиям (1-я колонка табл. 2).

Разработка метода 
распознавания FoxA сайтов

Для составления обучающих выборок 
ССТФ подсемейства FoxA была использована 
выборка последовательностей 81 экспери-
ментально подтвержденного сайта. Часть из 
них, 37 последовательностей, была взята из 
базы данных SAMPLES (http://srs6.bionet.nsc.
ru/srs6bin/cgi-bin/wgetz?-page+LibInfo+-newId+-
lib+SAMPLES) (Kolchanov et al., 2002), а ос-
тальные 44 последовательности были собраны 
по литературным данным. 

Для выявления наиболее представительных 
вырожденных олигонуклеотидных мотивов – 
коротких слов фиксированной длины, записан-
ных в 15-буквенном IUPAC коде, в обучающей 
выборке использовался метод генетического 
алгоритма (ГА) (Levitsky, 2010). Мы произвели 
поиск набора мотивов длины не менее 12 нт, при 
этом допускалось описание одного сайта сразу 
несколькими мотивами. Затем на основе выяв-
ленных мотивов были составлены две выравнен-
ных обучающих выборки ССТФ FoxA. Выборки 
были использованы для построения методов 
распознавания ССТФ FoxA на основе подхода 
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Таблица 2 
Выборки уни- и мультимодальных локусов, 
соответствующие сходным диапазонам 
длин локусов L (для всех выборок 

высота пика ≥ 10)

Диапазон длины, 
L (нт)

Уни-
модальные

Мульти-
модальные

L ≤ 400 1291
400 < L ≤ 600 1933 183
600 < L ≤ 800 1239 395
800 < L ≤ 1000 397 744
1000 < L ≤ 1200 75 689
L > 1200 6 898
∑ 4941 2909

оптимизированных весовых матриц (PWM, 
Position Weight Matrix) (Levitsky et al., 2007). 
Ранее установлено, что повышению точности 
распознавания способствуют (1) привлечение 
фланкирующих последовательностей и (2) рас-
смотрение динуклеотидной статистики (Zhang, 
Marr, 1993; Gershenzon et al., 2005; Levitsky et 
al., 2007). Поэтому в каждой из выборок длина 
последовательностей, включающих мотив в 
центральном положении, составляла 32 нт, а 
для расчета весов матриц мы использовали ди-
нуклеотидные частоты. Для анализа результатов 
ChIP-Seq эксперимента (Wederell et al., 2008) с 
помощью 1-й и 2-й матриц были выбраны по-
роги 0,68 и 0,685 соответственно. Эти пороги 
установлены методом оценки точности распо-
знавания со скользящим контролем (jack-knife), 
они соответствуют ошибке недопредсказания 
50 % и ошибкам перепредсказания 3,8E–04 и 
5,1E–04 (Левицкий и соавт., в печати).

Результаты и обсуждение

Построение методов распознавания 
ССТФ FoxA на основе поиска мотивов

Проведенный ранее предварительный ана-
лиз последовательностей ССТФ FoxA выявил 
большую их вариабельность. Так, например, 
в выборке из 81 экспериментально подтверж-
денного ССТФ FoxA с помощью выявленного 
ранее консенсуса сайта FoxA VAWTRTTKRTY 

(Welsheimer, Newbold, 1996) удалось обнару-
жить лишь 18 последовательностей с не более 
чем одним несовпадением, что составило около 
22 % от всей выборки. В связи с этим состав-
ление стандартными методами выравнивания 
качественной выборки, включающей все сайты 
(81), было невозможным. Очевидно, требова-
лось выделение подвыборок сходных сайтов 
из исходной выборки. Эта задача была решена 
путем поиска вырожденных олигонуклеотид-
ных мотивов. В качестве наиболее представ-
ленных мотивов было найдено два: TRTTTRYH 
и YRTTKDYYYD (R=A/G, Y=T/C, H=A/T/C, 
K=T/G, D=A/T/C). Мотив TRTTTRYH встре-
тился в 53 последовательностях выборки (более 
65 % от всего объема). Мотив YRTTKDYYYD 
встретился в другом (частично пересекаю-
щемся с первым) наборе из 48 последователь-
ностей (более 59 %). Мотивы TRTTTRYH и 
YRTTKDYYYD вместе или отдельно содер-
жатся в 64 последовательностях выборки из 81 
ССТФ FoxA (79 %) и, следовательно, существен-
но лучше для описания выборки, чем консенсус 
VAWTRTTKRTY (Welsheimer, Newbold, 1996), 
описывающий лишь 22 % выборки. При этом 
оценка частот встреч по случайным причинам 
мотива VAWTRTTKRTY с не более чем одним 
несовпадением составляет 1/1021 нт, а для мо-
тивов TRTTTRYH и YRTTKDYYYD эти оценки 
составляют 1/1183 и 1/813 нт соответственно. 
Таким образом, при значительно лучшем описа-
нии выборки парой выявленных нами мотивов 
по сравнению с принятым консенсусом вероят-
ность наблюдения каждого из рассматриваемых 
мотивов по случайным причинам оказывается 
сопоставимой. На основании найденных мо-
тивов было сформировано две выравненных 
подвыборки ССТФ FoxA, которые легли в ос-
нову построения методов распознавания этих 
факторов и были обозначены как «метод D» и 
«метод E», использованные для анализа данных 
ChIP-Seq эксперимента. 

Общий анализ выборок ChIP-Seq локусов 

Для изучения обогащения потенциальными 
сайтами FoxA как всего набора локусов ChIP-
Seq, так и последовательностей, классифициро-
ванных нами как «холмы» в уни- и мультимо-
дальных локусах при двух порогах отсечения 
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T = 0,5 и 0,8, было проведено распознавание 
сайтов FoxA с помощью метода D (табл. 3). Для 
оценки обогащения мы сравнивали плотность 
потенциальных сайтов в локусах с плотностью 
потенциальных FoxA в геноме мыши и в случай-
ных последовательностях, полученных путем 
случайного многократного перемешивания букв 
в последовательностях локусов. Аналогичные 
результаты были получены с использованием 
метода E.

Как видно из табл. 3, в целом геном обогащен 
потенциальными сайтами FoxA по сравнению 
со случайными последовательностями. Как 
ожидалось, в холмах как уни-, так и мультимо-
дальных локусов плотность потенциальных 
сайтов существенно выше, чем в полноразрных 
локусах. В свою очередь, плотность потенци-
альных сайтов в полноразмерных локусах за-
метно выше, чем в полном геноме и случайных 
последовательностях. Также важно отметить, 

Таблица 3 
Оценка обогащения потенциальными сайтами FoxA (метод D) последовательностей ChIP-Seq 
по сравнению с ожиданием по полному геному мыши и по случайным последовательностям

Выборки Background Частота 
встреч

Отношение частоты встреч по отношению:
к случайным 

последовательностям
к геномным 

последовательностям
Случайные 1/3512 1 0,34
Геном (все хромосомы мыши) 1/1178 2,98 1

Выборки ChIP-Seq Высота 
пика

Вся длина
Все локусы

≥ 10
1/765   4,59 1,54

Все унимодальные 1/711   4,94 1,66
Все мультимодальные 1/834   4,21 1,41

Холмы, 
T = 0,8

Унимодальные
≥ 10 1/302 11,64 3,90
≥ 14 1/247 14,20 4,76
≥ 20 1/226 15,51 5,20

Мультимодальные
≥ 10 1/305 11,51 3,86
≥ 14 1/288 12,19 4,09
≥ 20 1/275 12,78 4,29

Холмы, 
T = 0,5

Унимодальные
≥ 10 1/469   7,48 2,51
≥ 14 1/406   8,64 2,90
≥ 20 1/369   9,50 3,19

Мультимодальные
≥ 10 1/499   7,03 2,36
≥ 14 1/480   7,32 2,45
≥ 20 1/466   7,54 2,53

что чем жестче порог отсечения (T = 0,8 по срав-
нению с T = 0,5), тем плотность сайтов выше, 
что говорит в целом о том, что потенциальные 
сайты предпочтительно располагаются ближе 
к максимуму пика.

Доля локусов, содержащих потенциальные 
FoxA сайты, и анализ отклонений 
позиций потенциальных сайтов 

от аннотированных пиков

Учитывая, что в ходе эксперимента ChIP-Seq 
для проведения массового секвенирования ге-
номная ДНК разрезается на фрагменты средней 
длины 200 нт (Wederell et al., 2008), то возможно 
смещение пиков относительно сайтов FoxA на 
расстояние до 200 нт. Именно поэтому мы мо-
жем принять отклонение 200 нт как допустимое 
смещение потенциальных сайтов от пиков про-
филя ChIP-Seq. Напомним, что аннотированным 
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пиком мы считаем область локуса с высотой 
профиля ChIP-Seq не менее 10. Таким образом, 
нами были приняты следующие критерии для 
подтверждения достоверности распознавания 
предсказанных методом PWM потенциальных 
сайтов на основе данных профилей ChIP-Seq: 
1) каждое предсказание должно иметь значе-
ние профиля PWM больше заданного порога; 
2) отклонение позиции потенциального сайта от 
позиции профиля со значением большим либо 
равным 10 должно быть не более 200 нт. 

Проанализированы выборки полноразмер-
ных локусов, для которых максимальная высота 
пика не превосходит заданное значение Hm ≥ H, 
(10 ≤ H ≤ 50). Для каждой выборки определены: 
1) отношение числа локусов, в которых есть 
хотя бы один потенциальный сайт, к числу всех 
локусов; 2) отношение числа локусов, в которых 
есть хотя бы один потенциальный сайт с откло-
нением не более 200 нт от ближайшей позиции 
локуса с высотой ≥ 10, к числу всех локусов. 
Результаты расчетов представлены на рис. 1 и 2. 
Данные расчеты проводились для методов D, E, 
а также для метода, построенного на основе их 
объединения, т. е. в этом случае учитывались 
сайты, распознанные любой из двух матриц. 

Как видно из рис. 1, 2, методы D и E описы-
вают меньшее количество сайтов в локусах с 
большой высотой пика по сравнению с локусами 
со средней высотой пика. Максимальную долю 
локусов методы D и E описывают в диапазоне 
высот пиков от 25 до 30. Из сравнения рис. 1 и 2 
можно показать, что в 7 % локусов с максималь-
ной высотой пика не менее 10 потенциальный 
сайт отклоняется от аннотированного пика более 
чем на 200 нт. При возрастании высоты пика до 
25–30 это значение падает до 4 %, снижаясь до 
2 % на больших высотах пика (около 50).

Анализ отклонений позиций 
потенциальных сайтов 

от аннотированных пиков 
для уни- и мультимодальных локусов

Рассмотрим две выборки локусов, уни- и 
мультимодальных, и проведем расчет отклоне-
ний потенциальных сайтов от аннотированных 
пиков. Затем по каждой из этих выборок мы 
рассчитаем долю потенциальных сайтов, для ко-
торых отклонение от аннотированного пика бу-
дет меньше заданного значения (10, 20 нт и т. д.). 
Результаты расчетов для метода D представлены 

Рис. 1. Анализ выборок локусов, характеризуемых разной максимальной высотой пиков. 

Каждая точка графика соответствует расчетам для выборки, в которую входили только локусы с максимальной высо-
той пика не менее заданного значения (ось X). По оси Y отложена доля локусов, имеющих потенциальные сайты, по 
отношению к числу всех локусов для заданной выборки.
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Рис. 2. Анализ выборок локусов, характеризуемых разной максимальной высотой пиков. 

Каждая точка графика соответствует расчетам для выборки, в которую входили только локусы с максимальной высо-
той пика не менее заданного значения (ось X). Ось Y – отношение числа локусов, имеющих потенциальные сайты с 
отклонением менее 200 нт от пика с высотой не менее 10, к числу всех локусов с заданной максимальной высотой.

Рис. 3. Доли потенциальных сайтов в унимодальных и мультимодальных локусах с отклонением не более 
заданного от аннотированных пиков. 

Сайты предсказаны с помощью матрицы D.
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на рис. 3. Так, видно, что 74,6 % всех потенци-
альных сайтов в унимодальных локусах имеют 
отклонение либо меньшее, либо равное 100 нт, 
тогда как для мультимодальных локусов соот-
ветствующая доля составляет 59,9 % (рис. 3).

Для сравнения степени обогащения потен-
циальными сайтами районов вблизи пиков в 
унимодальных и мультимодальных локусах 
или, другими словами, для выявления досто-
верности связи между нахождением потенци-
ального сайта не далее чем на расстоянии R нт 
от аннотированного пика и типом локуса нами 
был применен следующий подход. Для каждого 
значения максимального отклонения составля-

Таблица 4 
Таблица сопряженности 2 × 2 для проверки достоверности связи 

между нахождением потенциального сайта вблизи пика и типом локуса

Тип локуса
Число сайтов Число всех сайтов 

в соответствующем 
типе локуса

с отклонением ≤ R 
от аннотированного пика

с отклонением > R 
от аннотированного пика

Унимодальные X1 X3 X1 + X3

Мультимодальные X2 X4 X2 + X4

Всего X1 + X2 X3 + X4

лась таблица сопряженности (табл. 4). На осно-
вании этой таблицы рассчитывался критерий 
χ2, который позволяет оценить достоверность 
гипотезы о том, что в унимодальных локусах 
чаще, чем в мультимодальных, потенциальные 
сайты расположены не далее чем на расстоянии 
R нт от аннотированного пика.

Оценки значимости критерия χ2, рассчитан-
ные для значений отклонений от 0 до 350 нт 
между аннотированными пиками и сайтами, 
предсказанными методами D и E, приведены 
на рис. 4. Заметно, что для обоих методов су-
ществует обширный диапазон значений макси-
мального отклонения, где критерий значим. 

Рис. 4. Значимость по критерию χ2 гипотезы о том, что в унимодальных локусах чаще, чем в мультимодаль-
ных, потенциальные сайты расположены не далее чем на расстоянии R нт от аннотированного пика. 

Ось X – уровень значимости согласно критерию χ2 для таблиц сопряженности 2 × 2. Ось Y – верхний порог отклоне-
ния R (нт). Сайты предсказаны с помощью методов D и E. Пунктиром указан уровень, соответствующий критической 
значимости p = 0,05.
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Практически для любых расстояний районы 
вблизи пиков в унимодальных локусах обога-
щены потенциальными сайтами по сравнению с 
районами мультимодальных локусов. Наиболее 
значимым критерий оказывается для диапазона 
отклонений от 200 до 300 нт.

Из рис. 4 видно, что пик значимости для мат-
риц D и E достигается для отклонения, равного 
210 нт (p < 5E–57 и p < 2E–37 соответственно). 
Представим в виде гистограммы значения в 
ячейках матрицы сопряженности, рассчитанной 
так же, как было описано выше по отклонениям 
не более 210 нт для метода D (рис. 5).

Из рис. 5 хорошо видно, насколько чаще 
потенциальные сайты встречаются вблизи (не 
далее 210 нт) унимодальных пиков по срав-
нению с мультимодальными. Таким образом, 
можно с уверенностью утверждать, что районы 
вблизи аннотированных пиков в унимодальных 
локусах обогащены потенциальными сайтами 
по сравнению с районами вблизи пиков в муль-
тимодальных локусах. Однако при этом иссле-
довании нами до сих пор никак не учитывалась 
длина локуса. В то же время этот показатель 
весьма важен: в случае присутствия единствен-
ного сайта по способу построения профилей 
локус не должен значительно превышать длину 
400 нт. Исходя из этих соображений анализ 
более протяженных локусов представляет 
существенный интерес. Поэтому следующим 
шагом мы провели анализ отклонений позиций 
потенциальных сайтов от аннотированных пи-
ков, принимая во внимание длины локусов.

Анализ отклонений позиций 
потенциальных сайтов от аннотированных 

пиков для уни- и мультимодальных 
локусов сходной длины

Был проведен расчет отклонений потенци-
альных сайтов от аннотированных пиков в вы-
борках уни- и мультимодальных локусов, клас-
сифицированных нами по их длинам (табл. 2). 
Затем для каждой из выборок локусов мы 
рассчитали долю потенциальных сайтов, для 
которых отклонение от аннотированного пика 
было меньше заданного значения (10, 20 нт, 
и т. д.). На рис. 6 представлены результаты 
расчетов для сайтов, предсказанных методом 
D в выборках унимодальных локусов длиной 

до 400 нт, а также для уни- и мультимодаль-
ных локусов с длиной от 400 до 600 нт, от 600 
до 800 нт и свыше 800 нт. Так, видно, что в 
выборках унимодальных локусов длиной до 
400 нт отклонение 100 % сайтов, выявленных 
в этих локусах, не превышает 180 п.н. Этот 
результат ожидаем из чисто теоретических 
соображений: поскольку унимодальные пики 
имеют форму, близкую к симметричной, от-
клонение не должно превышать 400/2 = 200 нт 
(рис. 6). При сравнении унимодальных и муль-
тимодальных локусов длиной от 400 до 600 нт 
можно отметить, что районы вблизи анноти-
рованных пиков в унимодальных локусах этой 
длины обогащены потенциальными сайтами 
по сравнению с районами вблизи пиков в муль-
тимодальных локусах, и этот эффект заметен 
в случае небольших отклонений (до 110 нт). 
Однако при сравнении унимодальных и муль-
тимодальных локусов длиной более 800 нт мы 
не наблюдаем подобного значимого обогаще-
ния. Дальнейшие расчеты (рис. 7) показали, что 
значимое обогащение наблюдается только при 
отклонениях менее 50 нт и более 150 нт. Таким 
образом, можно с уверенностью утверждать, 
что выявленная нами связь между нахождением 
потенциального сайта на расстоянии не далее 
чем 200 нт от аннотированного пика и типом 
локуса в значительной степени зависит от дли-
ны самого локуса.

Рис. 5. Количество потенциальных сайтов, классифи-
цированных согласно признакам: отклонение сайта 
от пика ≤ 210 нт или > 210 нт; тип локуса – уни- или 
мультимодальный.
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Рис. 6. Доли потенциальных сайтов в унимодальных и мультимодальных локусах различных диапазонов 
длин с отклонением не более заданного от аннотированных пиков. 

Сайты предсказаны с помощью матрицы D.

Рис. 7. Значимость по критерию χ2 гипотезы о том, что в унимодальных локусах определенной длины чаще, 
чем в соответствующих мультимодальных, потенциальные сайты расположены с меньшим отклонением 
от аннотированных пиков. 

Ось X – уровень значимости согласно критерию χ2 для таблиц сопряженности 2 × 2. Ось Y – верхний порог откло-
нения R (нт). Сайты предсказаны с помощью метода D. Пунктиром указан уровень, соответствующий критической 
значимости p = 0,05.
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Для проверки значимости выявляемого обо-
гащения мы сравнивали между собой попарно 
выборки уни- и мультимодальных локусов сход-
ной длины, описанные в табл. 2. Значимость 
оценивалась с помощью критерия χ2 согласно 
описанной в предыдущем разделе методике с 
составлением таблиц сопряженности, анало-
гичных табл. 4. На основании этой таблицы 
рассчитывались значения критерия χ2, которые 
позволяют оценить достоверность гипотезы о 
том, что в унимодальных локусах чаще, чем в 
мультимодальных, потенциальные сайты распо-
ложены с отклонением не более R нт от анноти-
рованного пика. Оценки значимости критерия 
χ2, рассчитанные для значений отклонений от 
0 до 350 нт между аннотированными пиками и 
сайтами, предсказанными методом D для трех 
пар выборок уни- и мультимодальных локусов 
разной длины, приведены на рис. 7. 

Из рис. 7, в частности, видно, что для откло-
нений от 10 до 130 нт районы вблизи пиков в 
унимодальных локусах длиной от 400 до 600 нт 
значимо обогащены потенциальными сайтами 
по сравнению с районами мультимодальных 
локусов того же диапазона длин. Этот результат 
подтверждает наблюдение, которое мы сделали 
по результатам анализа распределений, пред-
ставленных на рис. 6.

Для локусов длиной от 600 до 800 нт фе-
номен обогащения все также присутствует, но 
он незначительно ослабевает. Так, согласно 
представленным на рис. 7 данным, значимое 
обогащение наблюдается в диапазонах откло-
нений менее 110 нт. Для локусов длиной более 
800 нт значимое обогащение районов вблизи 
пиков в унимодальных локусах по сравнению 
с мультимодальными обнаружено только при 
значениях отклонения менее 50 нт и более 
150 нт (рис. 7), при остальных отклонениях 
значимости не выявлено. Таким образом, мы 
наблюдаем заметное ослабление феномена обо-
гащения, с ростом длин локусов свыше 800 нт 
он ослабевает или вообще не наблюдается. 
Анализ результатов, полученных с помощью 
распознавания потенциальных сайтов методом 
E, приводит к аналогичным выводам. 

Гистограммы количества потенциальных 
сайтов, выявленных в выборках локусов различ-
ных диапазонов длин и классифицированных 
согласно признакам отклонения сайта от пика 
≤ 80 нт или > 80 нт и типа локуса, представле-
ны на рис. 8, а, б. Эти гистограммы наглядно 
демонстрируют наличие и исчезновение фено-
мена соответственно. 

В целом проведенная дополнительная клас-
сификация уни- и мультимодальных локусов 

Рис. 8. Количество потенциальных сайтов, выявленных в выборках локусов диапазонов длин от 400 до 600 
нт (а) и более 800 нт (б) и классифицированных согласно признакам: отклонение сайта от пика ≤ 80 нт или 
> 80 нт; тип локуса – уни- или мультимодальный.
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по длине (табл. 2) и последующие расчеты 
плотностей близлежащих потенциальных 
сайтов позволяют более аккуратно интерпре-
тировать обнаруженный нами ранее (рис. 3) 
эффект обогащения потенциальными сайта-
ми районов вблизи пиков в унимодальных 
локусах по сравнению с мультимодальными 
локусами без учета длин локусов. Для этого 
следует учесть, что при расчете значимостей 
обогащения (рис. 4) в общую выборку унимо-
дальных локусов входила выборка локусов 
длиной до 400 нт, для которых мы установили, 
что отклонение от пиков 100 % сайтов, выяв-
ленных в этих локусах, не превышает 180 нт. 
Мы предполагаем, что вследствие своего зна-
чительного объема именно эта группа дает 
наиболее заметный вклад в общую значимость, 
рассчитанную без учета длин локусов (рис. 3). 
Также ощутимый вклад в эту значимость дают 
различия пары выборок длиной от 400 до 600 нт 
и от 600 до 800 нт. Проведенный анализ пока-
зывает, что при длинах локусов свыше 800 нт 
нет ярко выраженного обогащения районов 
вблизи аннотированных пиков в унимодальных 
локусах по сравнению с мультимодальными 
(рис. 6). Учитывая эти соображения, а также 
принимая во внимание, что в случае присут-
ствия единичного сайта по способу построения 
профилей локус не должен значительно пре-
вышать длину порядка 400 нт, можно предпо-
ложить, что при длине свыше 600 нт локусы, 
определенные согласно нашей классификации 
как унимодальные, получены вследствие на-
личия не одного, а двух и более сайтов. Это 
позволяет заключить, что более корректной 
является следующая классификация локусов по 
форме пиков: 1) унимодальные локусы длиной 
до 600 нт, образованные предположительно 
одним сайтом связывания FoxA, и 2) мультимо-
дальные локусы от 400 до 600 нт и все локусы 
большей длины, сформированные множеством 
отдельных сайтов. При этом мы считаем, что 
форма пика, на которой был основан наш спо-
соб классификации локусов, в случае длины 
локуса свыше 600 нт и наличия двух и более 
сайтов имеет стохастическую природу. Эта 
природа, в частности, зависит: 1) от расстояния 
между сайтами и 2) от аффинности каждого 
сайта, которая в ходе эксперимента ChIP-Seq 
интерпретируется как соответствующая вы-

сота пика. Поэтому локусы, отнесенные нами 
к первой группе, легче поддаются аннотации, 
более пригодны для использования методами, 
основанными на выявлении сходных контек-
стных мотивов для выявления сайтов связыва-
ния из данных ChIP-Seq. Локусы, отнесенные 
нами ко второй группе, предположительно, 
являются источниками неточностей при обра-
ботке данных ChIP-Seq, поскольку множество 
близко расположенных ССТФ создают более 
сложный паттерн покрытия, что может приво-
дить к неточности локализации сайтов. Таким 
образом, настоящее исследование показывает, 
что при аннотации и обработке данных, полу-
ченных по технологии ChIP-Seq, необходимо 
принимать во внимание не только высоту пика 
профиля, но также его форму и протяженность 
локуса, что поможет устранить ряд неточностей 
при обработке этих данных.

Необходимо заметить, что в ходе данного 
исследования мы не ставили целью проведение 
строгой классификации локусов на два подмно-
жества. Это связано также с тем, что есть опре-
деленный произвол в интерпретации конечных 
данных эксперимента ChIP-Seq. Например, 
а) варьирует длина фрагментов, на которые в 
ходе эксперимента разрезается геномная ДНК; 
б) выбранный нами согласно Е. Wederell с соавт. 
(2008) порог максимальной высоты пика (10) 
влияет на анализ плотности сайтов с малым 
отклонением от пиков. Поэтому определенные 
нами здесь приблизительные границы подмно-
жеств локусов применимы только к данным 
этого эксперимента ChIP-Seq (Wederell et al., 
2008). Однако наличие такой классификации 
локусов может помочь в процедуре аннотации 
данных других ChIP-Seq экспериментов. 

Работа выполнена при финансовой под-
держке: Российского фонда фундаментальных 
исследований (грант № 09-04-00562-а); про-
граммы РАН 22.8 «Молекулярная и клеточная 
биология»; междисциплинарного интеграци-
онного проекта СО РАН 119 «Постгеномная 
биоинформатика: компьютерный анализ и 
моделирование молекулярно-генетических 
систем»; госконтракта с ФАО П721 «Разработка 
программно-информационного комплекса для 
исследования механизмов регуляции экспрес-
сии генов эукариот».
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ANALYSIS OF DATA OF LARGE-SCALE CHROMATIN 
IMMUNOPRECIPITATION BY METHODS OF PERCEPTION 

OF TRANSCRIPTION FACTOR BINDING SITES

V.G. Levitsky, G.V. Vasil’ev, D.Yu. Oshchepkov, N.I. Ershov, T.I. Merkulova

Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, 
e-mail: levitsky@bionet.nsc.ru 

Summary

Chromatin immunoprecipitation followed by massive parallel sequencing of the precipitated fragments 
(ChIP-Seq) is broadly used for detailed investigation of the distribution of various transcription factor binding 
sites over the whole-genome. The ChIP-Seq profi les obtained by immunoprecipitation of mouse liver chromatin 
with antibodies against the FoxA2 transcription factor (Wederell et al., 2008) were analyzed by our methods of 
recognition of FoxA binding sites. The following classifi cation of locus profi les is proposed: (1) Unimodal loci 
(possessing a single peak) of lengths below 600 bp. These loci are likely to be formed by a single FoxA binding 
site. (2) Multimodal loci (possessing two or more distinct peaks) of lengths over 600 bp and all longer loci. Each 
locus of this group is likely to involve several sites. 

Key words: FoxA transcription factors, binding sites, computer perception methods, chromatin immunopre-
cipitation data.
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ВЛИЯНИЕ ПОЛИМОРФИЗМОВ ТАТА-БОКСА 
ПРОМОТОРА ГЕНА β-ГЛОБИНА ЧЕЛОВЕКА, 
АССОЦИИРОВАННЫХ С β-ТАЛАССЕМИЕЙ, 

НА ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ТАТА-СВЯЗЫВАЮЩЕГО БЕЛКА

И.А. Драчкова, Т.В. Аршинова, П.М. Пономаренко, Т.И. Меркулова, 
Н.А. Колчанов, Л.К. Савинкова 

Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики 
Сибирского отделения РАН, Новосибирск, Россия, e-mail: savinkl@mail.ru

Однонуклеотидные полиморфизмы (SNPs – single nucleotide polymorphisms) представляют наибо-
лее распространенный тип вариабельности генома человека. Наследственные нарушения синтеза 
гемоглобина, вызываемые SNPs в ТАТА-боксе промотора гена β-глобина человека, ассоциируются 
с β-талассемией различной тяжести. ТАТА-связывающий белок (ТВР) – первый базальный фактор 
транскрипции, который узнает и связывает ТАТА-боксы на ТАТА-содержащих промоторах и ини-
циирует сборку транскрипционного комплекса РНК-полимеразы II. В работе впервые получены 
количественные характеристики (Кd) взаимодействия ТВР человека с ТАТА-боксами промотора гена 
β-глобина, несущими SNPs, которые согласуются c литературными данными о снижении синтеза 
РНК нормального β-глобина у больных β-талассемией.

Ключевые слова: β-талассемия, ген β-глобина, SNP, ТАТА-связывающий белок, ТАТА-бокс, 
сродство. 

Введение

Наследственные нарушения синтеза гемо-
глобина являются причиной моногенных забо-
леваний наиболее распространенного класса в 
мире – различной тяжести α-, β- и δ-талассемий 
(Traeger-Synodinos et al., 2008). Они вызывают-
ся повреждениями (однонуклеотидные замены, 
вставки, делеции) в cтруктурной части и в 
регуляторных районах α-, β- и δ-глобиновых 
генов. Симптомы β-талассемии встречаются 
в среднем у 1 человека на 100 тыс. и гораздо 
чаще у 5–30 % отдельных этнических групп 
в Средиземноморье, Африке и Южной Азии 
(Muncie, Campbell, 2009; Galanello, Origo, 
2010). β-талассемии, вызываемые SNPs (single 
nucleotide polymorphisms – SNPs) в ТАТА-боксе 
промотора гена β-глобина, очень редки. SNPs 
в ТАТА-боксах – это наследственные нару-
шения, приводящие к синтезу недостаточного 
количества цепей нормального β-глобина или 
полному его отсутствию, в результате чего 

возникают избыток свободных цепей α-глобина 
(α2β2 – основная структурная единица гемо-
глобина взрослого человека, Hb A), нарушение 
эритропоэза и низкий выход (или полное его 
отсутствие) гемоглобина взрослого человека 
(Schechter, 2008).

Описаны три основные формы β-талассемии 
(Muncie, Campbell, 2009; Galanello, Origо, 2010). 
Если человек является носителем двух дефект-
ных копий генов, унаследованных от обоих 
родителей (гомозиготен по дефектному гену 
β-глобина), с сильно пониженным или полным 
отсутствием синтеза нормального β-глобина, 
то это большая (major) β0-талассемия (или 
анемия Кули), которая сопровождается такими 
серьезными нарушениями, как гемолитиче-
ская анемия, нарушения в развитии скелета, 
задержка роста, поражение внутренних орга-
нов, желтуха и трансфузионная зависимость 
(необходимость переливания эритроцитарной 
массы) c 6-месячного возраста и т. д. (Muncie, 
Campbell, 2009). Больные обычно умирают в 
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возрасте до 20–30 лет, а без лечения – в первые 
два года жизни. Больные – носители одного 
мутантного аллеля, а другого – нормального 
β-глобина (гетерозиготы) со средним и выше 
среднего уровнем синтеза цепей нормального 
β-глобина – это малая (minor или trait) β+-талас-
семия. Они имеют умеренно выраженную ане-
мию или бессимптомную анемию с нормальным 
качеством жизни. Для промежуточной формы 
(intermedia) β-талассемии, больные которой яв-
ляются также гетерозиготами – β+-талассемия, 
но только с остаточным синтезом нормального 
β-глобина (~ 10 % и выше), характерны умерен-
но выраженные симптомы заболевания, иногда 
с эпизодической трансфузионной зависимостью 
(Muncie, Campbell, 2009). β-талассемии отно-
сятся в основном к заболеваниям аутосомно-
доминантного типа (Thein, 2008). При этом 
типе наследования действие мутантного гена 
проявляется в гетерозиготном состоянии.

Семейство генов β-глобинов (семейство 
ε-, γ-, β- и δ-генов) человека располагается на 
коротком плече 11-й хромосомы (Schechter, 
2008) и занимает участок в 60–65 т.п.н. Все 
гены глобинов имеют похожую организацию: 
каждый из них состоит из трех экзонов и двух 
интронов (Mears et al., 1978). Порядок располо-
жения генов совпадает с порядком их экспрес-
сии в процессе онтогенеза: сначала в кластере 
β-глобинов расположен ген эмбриональной 
ε-цепи, за ним два гена фетальных γ-цепей и 
затем гены δ- и β-цепей взрослого организма 
(Schechter, 2008). Программа регуляции транс-
крипции этого семейства генов, ведущая к их 
стадиеспецифической экспрессии в онтогенезе, 
осуществляется через проксимальные и дис-
тальные регуляторные элементы ДНК (Levings 
et al., 2002). Один из наиболее важных дисталь-
ных регуляторных элементов – это LCR (locus 
control region), расположенный на расстоянии 
от 6 до 22 т.п.н. выше ε-глобинового гена. Взаи-
модействие ткане- и стадиеспецифичных транс-
крипционных факторов с LCR и промоторами 
генов β-глобинового локуса включает их экс-
прессию на нужной стадии развития (Levings 
et al., 2002). Накапливаются также данные о 
факторах транскрипции, взаимодействующих 
с индивидуальными промоторами генов β-гло-
бинового кластера на разных стадиях развития 
организма (Tallack et al., 2010).

Начинается транскрипция каждого гена, и 
β-глобина в частности, на стадии взаимодейст-
вия базального фактора транскрипции TFIID 
c кор-промотором гена, в состав которого наи-
более часто входят ТАТА-бокс, Inr-элемент, 
нижний промоторный элемент (DPE) и эле-
мент, узнаваемый TFIIB (BRF) (Aso et al., 1994; 
Colgan, Manley, 1995; Butler, Kadonaga, 2002). 
ТАТА-бокс расположен на расстоянии при-
мерно 30 п.н. от старта транскрипции (Struhl, 
1987; Smale, Kadonaga, 2003; Breathnach et 
al., 1981). Каноническая последовательность 
ТАТА-бокса – ТАТАААА – встречается редко, 
ее вариабельность является фактором регуля-
ции транскрипции генов. В состав TFIID входит 
ТВP (TATA binding protein) вместе с многочис-
ленными TAFs (TBP-associated factors). ТВР 
может функционировать и как самостоятель-
ная субъединица (Smale, Kadonaga, 2003). На 
ТАТА-содержащих промоторах взаимодействие 
ТВР с ТАТА-боксом инициирует сборку транс-
крипционного комплекса РНК-полимеразы II и 
транскрипцию генов. 

SNPs составляют наиболее распространен-
ный тип генетической вариабельности человека 
(Cotton et al., 2009). В ряде работ показаны 
влияние SNPs в ТАТА-боксах промоторов на 
активность промоторов и на предрасположен-
ность к наследственным заболеваниям человека 
(Савинкова и др., 2009), чувствительность к 
регуляторным сигналам, восприимчивость к 
лекарствам и т. д. (Miller, Kwok, 2001). В ТАТА-
боксе гена β-глобина разных людей обнаруже-
ны SNPs, являющиеся причиной различной 
тяжести заболевания крови, β-талассемии. В 
большинстве работ наряду с выявлением му-
тантных ТАТА-боксов промоторов генов боль-
ных β-талассемией получены относительные 
характеристики содержания РНК нормальных 
цепей β-глобинов. 

В данной работе представлены характери-
стики взаимодействия hТВР с SNP-содержа-
щими ТАТА-боксами больных β-талассемией – 
начального этапа сборки транскрипционного 
комплекса, предшествующего синтезу РНК. В 
максимально стандартизированных условиях 
экспериментов получены равновесные констан-
ты диссоциации (Кd) комплексов ТВР с ТАТА-
боксами при β–талассемии, свидетельствующие 
о снижении сродства ТВР к SNP-содержащим 
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ТАТА-боксам, которое, по литературным дан-
ным, согласуется с уменьшением синтеза РНК 
нормального β-глобина in vivo, в cos-клетках 
и HeLa.

Материалы и методы

Получение рекомбинантного ТВР

В работе использовали рекомбинантный ТВР 
человека (hTBP), экспрессированный в клетках 
E. coli BL21(DE3) с плазмиды pAR3038-hTBP 
(любезно предоставлена проф. B. Puhg, Center 
for Gene Regulation, Department of Biochemistry 
and Molecular Biology, The Pennsylvania State 
University, University Park, Pennsilvania, USA). 
Трансформацию E. coli BL21(DE3) проводили 
согласно M.G. Peterson (1990). Экспрессию 
и очистку ТВР делали по B.F. Pugh (1995) за 
исключением концентрации ИПТГ (1 mM 
вместо 0,1 mM) и времени индукции (3 часа 
вместо 1,5 часа). 

Получение меченых 
32Р олигодезоксирибонуклеотидов

В работе использовали олигодезоксирибо-
нуклеотиды (ODN), синтезированные и допол-
нительно очищенные электрофорезом в ПААГ 
(Biosset, Novosibirsk). Для получения меченых 
двуцепочечных ODN обе цепи метили 32P-ATP 
(Biosan, Novosibirsk) с помощью Т4-полинук-
леотидкиназы (SibEnzime, Novosibirsk), отжи-
гали при 95 °C (в эквимолярном соотношении) 
и медленно (не менее 3 час) охлаждали до 
комнатной температуры. Дуплексы выделяли 
и анализировали в 15 %-м ПААГ (1x TBE) в 
неденатурирующих условиях (Драчкова и др., 
2005). Немеченые дуплексы получали так же 
и использовали без дополнительной очистки 
в ПААГ.

Определение равновесных 
констант диссоциации комплексов

Для определения равновесных констант 
диссоциации комплексов (Кd) hТВР с ТАТА-
содержащими олигонуклеотидами, соответ-
ствующими «нормальным» и SNP-содержащим 
вариантам ТАТА-боксов, использовали тра-

диционный подход, включающий титрование 
hТВР в фиксированной концентрации (не 
менее 0,3 nM и не более 1 nM) ТАТА-содер-
жащим ODN в возрастающей концентрации в 
сочетании с методом изотопного разбавления. 
Предварительно определяли время установле-
ния равновесного состояния, снимая кинетику 
ассоциации hТВР с каждым ODN. Для опре-
деления значения каждой Кd проводилось не 
менее 8 экспериментов.

Эксперименты по связыванию (hТВР с ODN 
проводили при 25 ºC в буфере следующего со-
става: 20 mM Hepes-KOH (pH 7,6), 5 mM MgCl2, 
50 mM KCl, 1 mM DTT, 100 μg /ml BSA, 0,01 % 
NP-40, 5 % глицерин до установления равнове-
сия. Для отделения комплексов «hТВР-ODN» от 
несвязавшегося ODN использовали метод «за-
держки в геле» (EMSA). Электрофорез прово-
дили в 5 %-м ПААГ на трис-глициновом буфере 
(рН 8,3) при температуре 10 ºС и напряженности 
поля 25 В/см в течение 40 мин (рис. 1).

Все пробы наносили на гель одновременно 
при напряженности поля 10 В/см. Гели высуши-
вали и экспонировали с экраном Imaging Screen-
K (Kodak) для фосфоимиджера Molecular Imager 
PharosFX Plus (Bio-Rad). Затем экран сканиро-
вали на фосфоимиджере и осуществляли коли-

Рис. 1. Отделение комплексов «hТВР-ODN» от 
несвязавшегося ODN с помощью EMSA на при-
мере ODN N1 гена β-глобина здорового человека. 
Суммарная концентрация ODN N1 изменялась от 
5 nM до 165 nM (концентрация 32Р-ODN N1= 5 nM), 
концентрация hТВР = 0,6 nM.
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чественный анализ радиоавтографов с помощью 
программы Quantity One – 4.5.0 (Bio-Rad). 

Для расчета равновесных констант диссо-
циации комплексов «ТВР-ODN» использовали 
программу OriginPro 8 (рис. 2).

Результаты и обсуждение

В табл. 1 представлены результаты экспери-
ментов по определению влияния SNPs ТАТА-
боксов, идентичных ТАТА-боксам больных 
β-талассемией, на взаимодействие с hTBP – 
равновесные константы диссоциации (Кd) ком-
плексов «hТВР-ODN». Из табл. 1 видно, что 
ТАТА-бокс гена β-глобина здорового человека 
не совершенен: САТАААА вместо каноничес-
кого ТАТАААА, его иногда называют АТА-бокс. 
АТА-бокс характерен для генов домашнего 
хозяйства с достаточно постоянным уровнем 
экспрессии (Fei et al., 1988). С использованием 
ТВР дрожжей Saccharomyces cerevisiae (yТВР) 
в работе (Stewart et al., 2006) показано, что по-
следовательности ТАТАААА и САТАААА 

Рис. 2. Пример определения равновесной Кd комп-
лексов «hТВР-ODN N1» с помощью OriginPro 8.

Таблица 1 
Сродство hТВР к ТАТА-боксам промоторов гена β-глобина человека, 

несущим SNPs, ассоциированные с β-талассемией

Влияние SNPs на уровень мРНК β-глобина 
(литературные данные) Последовательности 

oлигонуклеотидов (5′–3′ нити)

Kd 
«ТВР-ODN» 

nMODN
N

SNP Уровень мРНК β-глобина

1 β-глобин (норма) 
(Fei et al., 1988) Норма cagggctgggCATAAAAgtcagggca 21 ± 3

2 -31A > G 
(Takihara et al., 1986)

В cos-клетках – в 2 раза 
меньше мРНК cagggctgggCGTAAAAgtcagggca 120 ± 20

3 -30T > A 
(Fei et al., 1988) In vivo – 8–13 % мРНК cagggctgggCAAAAAAgtcagggca 92 ± 17

4 -30T>C 
(Cai et al., 1989) Нет данных cagggctgggCACAAAAgtcagggca 113 ± 17

5 -29A > G 
(Antonarakis et al., 1984)

HeLa и in vivo – 
25 % мРНК cagggctgggCATGAAAgtcagggca 530 ± 40

6 -28A > C 
(Poncz et al., 1982)

In vivo – частичное или 
полное отсутствие мРНК cagggctgggCATACAAgtcagggca 330 ± 50

7 -28A > G 
(Orkin et al., 1983)

In vivo – в 10 раз, в HeLa –
в 3–5 раз меньше мРНК cagggctgggCATAGAAgtcagggca 60 ± 14

8 -27A > T 
(Badens et al., 1999)

HeLa – ~ в 5 раз меньше 
мРНК cagggctgggCATAATAgtcagggca 63 ± 15

Данные по содержанию мРНК β-глобина взяты из оригинальных работ авторов, открывших соответствующий SNP.

почти не отличаются при связывании. Было по-
казано (Stewart, Stargell, 2001), что ТАТА-бокс с 
последовательностью САТАААА более чем в 40 
раз менее эффективен в индуцированной транс-
крипции in vivo по сравнению с ТАТАААА.

C использованием очищенных из дрожжей 
базальных факторов транскрипции и матрицы 
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с промотором CYC1 (Bjornsdottir, Myers, 2008) 
показали, что замена ТАТАААА → САТАААА 
снижала транскрипцию до 40 % от нормы. Дру-
гие авторы (Wobbe, Strahl, 1990) показали, что 
транскрипция в HeLa снижается в 3 раза при за-
мене в ТАТА-боксе первого Т на С (ТАТАААА →
САТАААА). Из этих примеров видно, что заме-
на Т на С в первой позиции ТАТА-бокса оказы-
вает разное влияние на транскрипцию, вероятно, 
в силу использования авторами разных экспери-
ментальных условий. Вклад в различие данных 
делают и последовательности фланков ТАТА-
боксов, которые отличаются по содержанию 
АТ-пар в цитируемых работах. В работах (Faiger 
et al., 2006; Драчкова и др., 2007) показано, что 
сродство ТВР к олигонуклеотидам, имеющим 
разное содержание АТ-пар во фланкирующих 
ТАТА-бокс последовательностях, может отли-
чаться в 25–30 раз. Определенное нами сродство 
hТВР к ТАТА-боксу гена β-глобина (ODN1) 
здорового человека – Кd = 21 nM.

В работе (Takihara et al., 1986) выявили SNP 
–31 A > G (ODN N2) (табл. 1) у больной проме-
жуточной β+-талассемией японки, гетерозигот-
ной по гену β-глобина. Пациентка не зависела от 
переливания эритроцитарной массы. Этот SNP 
при экспрессии гена в клетках COS приводил 
к снижению содержания РНК нормального 
гемоглобина в 2 раза. Отношение β- и α-цепей 
равнялось 0,34 в эритроидных клетках пациент-
ки (вместо 0,5). Определенное нами сродство 
hТВР к этому ODN – Кd = 120 nM уменьшилось 
почти в 6 раз относительно нормы.

У югослава и турка с промежуточной формой 
β+-талассемии обнаружили SNP –30 Т > А (Fei et 
al., 1988) c уровнем синтеза РНК нормального 
β-глобина от 8 до 13 %. Сродство hТВР к ODN 
с таким SNP снижалось более чем в 4 раза – 
Кd = 92 nM (ODN N3).

При установлении прогноза рождения здо-
рового ребенка для пары, имеющей одного 
ребенка с β-талассемией, обнаружили у отца 
мутацию –30 Т > С, промежуточная β+-талас-
семия (Cai et al., 1989). Эта мутация приводит к 
снижению сродства hТВР до 113 nM – ODN N4. 
В работе (Strahs et al., 2003) приведен пример 
влияния замены Т на С в третьей позиции в 
промоторе AdML – (TATA → TACA) – эффек-
тивность транскрипции снижалась до 20 % по 
отношению к «дикому» типу, что согласуется 

с нашей характеристикой (снижение сродства 
в ~5,3 раза). 

Молекулярный анализ мутаций (Antonarakis 
et al., 1984) выявил SNP –29 A > G с фенотипом 
промежуточной β+-талассемии, носители кото-
рого не зависели от переливания эритроцитар-
ной массы. Полученная нами характеристика 
взаимодействия hТВР с ТАТА-боксом, который 
содержит такой SNP (ODN N 5) – Кd = 530 nM. 
В работе Antoniou с соавт. (1995) показано, что 
влияние аналогичной замены в β-глобиновом 
промоторе (САТА → CATG) приводило к сни-
жению связывания ТВР до 8–13 % относительно 
нормы, а синтез РНК в клетках MEL достигал 
38,5 %. Такая же замена в лучшем варианте 
ТАТА-бокса (ТАТАААА → ТАТGAAA) при-
водила к снижению транскрипции в HeLa до 
нерегистрируемого уровня (Wobbe et al., 1990), 
а in vitro c выделенными из дрожжей базальны-
ми факторами транскрипции (Bjornsdottir et al., 
2008) – до 8 % и ниже, что согласуется с нашей 
характеристикой сродства hТВР к этому ODN. 
Однако в работе авторов, открывших этот SNP 
(Antonarakis et al., 1984), показано, что с SNP-
содержащего ТАТА-бокса промотора в HeLa 
и in vivo транскрибировалось до 25 % РНК 
β-глобина. При сравнении этих данных можно 
заключить, что они являются наглядным приме-
ром возможностей компенсаторной регуляции 
экспрессии генов в организме, а также результа-
том использования разных экспериментальных 
систем и условий in vitro.

В работе (Poncz et al., 1982) впервые со-
общили о SNP –28 А > C, обнаруженном у 
двух братьев (курдские евреи) полутора лет с 
большой (β0) талассемией – оба зависели от 
переливания эритроцитарной массы. Анализ 
показал частичное или полное отсутствие мРНК 
глобина. Использование ODN с аналогичной 
мутацией (ТАТАААА → ТАТАСAA) в HeLa 
приводило к снижению транскрипции в 20 раз 
от нормального уровня (Wobbe et al., 1990), что 
хорошо согласуется с полученной нами харак-
теристикой взаимодействия hТВР с этим ODN 
(N6) – Кd = 330 nM – снижение сродства в 16 
раз по сравнению с нормой.

В результате анализа ДНК 14-месячного 
китайца обнаружили SNP –28 А > G (Orkin et 
al., 1983). Больной оказался гомозиготен по 
этому аллелю с умеренно тяжелой формой 
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большой β0-талассемии. Вскоре возникла не-
обходимость в переливании эритроцитарной 
массы из-за задержки роста и анемии (Orkin et 
al., 1983). Авторы показали, что в HeLa синтез 
нормального β-глобина снижался в 3–5 раз, а 
in vivo РНК нормального β-глобина было в 
10 раз меньше относительно нормы. Авторы 
отмечают хорошее совпадение результатов, 
полученных ими in vivo и в HeLa. Транскрипция 
в HeLa (ТАТАААА → ТАТАGAA) снижалась 
до 5 % от нормы (Wobbe et al., 1990) с промото-
ра, содержащего такой SNP. Полученная нами 
характеристика – Кd = 60 nM – наблюдается 
снижение в 3 раза.

SNP –27 А > Т (ODN N8) обнаружен у не-
скольких членов семьи с острова Корсика с 
малой (β+) талассемией (Badens et al., 1999). 
Из использованных нами ODN с SNPs в ТАТА-
боксах этот SNP (ODN N8) привел к уменьше-
нию сродства «hТВР-ODN» не более чем в 3 
раза (Кd = 63 nM). В HeLa (Wobbe et al., 1990) 
такой SNP (ТАТАААА → ТАТААТAA) приво-
дил к снижению транскрипции примерно в 5 
раз относительно нормы – результаты вполне 
сравнимые. 

Заключение

Взаимодействие ТВР с ТАТА-боксом промо-
тора гена является одной из скорость-лимитиру-
ющих стадий инициации транскрипции. Связь 
между взаимодействием ТВР с промотором и 
уровнем транскрипции гена очень важна для по-
нимания механизмов активации и ингибирова-
ния транскрипции и экспрессии генов, но такие 
данные, особенно для генов человека, практи-
чески отсутствуют. Для дрожжей Saccharomyces 
cerevisiae показана корреляция (за небольшим 
исключением) между распределением ТВР на 
промоторах (но не связыванием) и уровнем 
транскрипции генов, считываемых РНК-поли-
меразой II in vivo (Kim, Iyer, 2004). 

В данной работе мы определили в макси-
мально стандартизированных эксперименталь-
ных условиях изменение взаимодействия hТВР 
с ТАТА-боксами промоторов генов больных 
β-талассемией и сравнили его с имеющимися 
литературными данными по изменению коли-
чества cинтезированной РНК β-глобина генов, 
регулируемых этими промоторами. Видно, что 

в основном наблюдается соответствие между 
изменением сродства hТВР к SNP-содержащим 
ТАТА-боксам и изменением уровня синтеза 
РНК. Соответствие наблюдается, несмотря на 
то что в клетке с комплексом ТВР-ТАТА взаимо-
действуют TAFs и транскрипционные факторы, 
регулирующие это взаимодействие и транс-
крипцию в зависимости от последовательности 
ТАТА-бокса и его фланков, физиологического 
состояния и внешних сигналов (Pugh, 2000; 
Basehoar et al., 2004). Как можно видеть из табл. 1, 
Кd, характеризующие взаимодействие hТВР с 
ТАТА-боксами при заболеваниях β-талассемией 
различной тяжести, по нашим данным, более 
чем в 70 % случаев отличаются от Кd здорового 
человека в 3–6 раз (ODN N2–4, 7 и 8).

Итак, нами впервые получены количествен-
ные данные влияния SNPs на взаимодействие 
hТВР с ТАТА-боксами промоторов генов боль-
ных β-талассемией, показывающие диапазон 
наиболее характерных изменений Кd, в основ-
ном согласующихся с известным из литературы 
уменьшением содержания мРНК β-глобина in 
vivo и in vitro.

Работа выполнена при поддержке РФФИ, 
гранты № 10-04-00462 и № 08-04-01048; про-
ект 119 СО РАН; проект 23.29 «Биологическое 
разнообразие» РАН. 
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EFFECT OF TATA BOX POLYMORPHISMS 
IN THE HUMAN β-GLOBIN GENE PROMOTER 

ASSOCIATED WITH β-THALASSEMIA ON THE INTERACTION 
OF THE TATA-BINDING PROTEIN

A. Drachkova, T.V. Arshinova, P.M. Ponomarenko, T.I. Merkulova, 
N.A. Kolchanov, L.K. Savinkova

Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, 
e-mail: savinkl@mail.ru

Summary

Single nucleotide polymorphisms (SNPs) are the most common type of genetic variability in humans. Hereditary 
disorders of the hemoglobin synthesis caused by SNPs in human β-globin gene TATA boxes are associated with 
β-thalassemia. The TATA-binding protein (TBP) is the fi rst basal factor that recognizes and binds the TATA box in 
TATA-box-containing promoters and nucleates the assemblage of RNA polymerase II transcription complexes. This 
report is the fi rst to present quantitative parameters (Kd) of human ТВР interaction with β-globin gene promoter 
TATA boxes possessing SNPs. These data are in agreement with data from the literature on a decrease in normal 
β-globin RNA production in patients with β-thalassemia. 

Key words: β-thalassemia, β-globin gene, TATA-binding protein, TATA box, affi nity.



706 Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

ОСТЕОПОРОЗ КАК ПРОЯВЛЕНИЕ 
ГЕНЕТИЧЕСКИ ДЕТЕРМИНИРОВАННОГО СИНДРОМА 

ПРЕЖДЕВРЕМЕННОГО СТАРЕНИЯ У КРЫС OXYS

Н.А. Муралева1, А.А. Макеев2, Н.Г. Колосова1

1 Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики 
Сибирского отделения РАН, Новосибирск, Россия, е-mail: kolosova@bionet.nsc.ru;

2 Новосибирский государственный педагогический университет, Новосибирск, Россия

Остеопороз – системное заболевание скелета, приводящее к снижению костной массы, нарушению 
структуры костной ткани и росту риска переломов. Его патогенез связан с возрастными нарушениями 
процесса ремоделирования костной ткани, но до конца не ясен. Показано, что крысы OXYS – пер-
спективная модель для исследования патогенеза остеопороза. В настоящей работе проведено сравнение 
процессов ремоделирования у преждевременно стареющих крыс OXYS и крыс Вистар (контроль) в 
возрасте от 10 дней до 24 месяцев. Оценивали содержание паратиреоидного гормона (ПТГ) и маркера 
костеобразования остеокальцина (ОК) в крови и маркеров резорбции: метаболитов коллагена – пири-
динолина (PYD) и дезоксипиридинолина (DYD) в моче и С-концевых телопептидов α-цепи коллагена 
I типа (С-TN) в сыворотке крови. Не выявлено межлинейных различий в уровне маркеров костного 
обмена в возрасте 10 дней. В 3 месяца у крыс OXYS С-TN в крови, PYD и DYD в моче были повышены, 
в 12 месяцев на фоне дальнейшего роста маркеров резорбции был снижен ОК, в 17 месяцев – ПТГ. 
Таким образом, доминирование резорбции над остеосинтезом происходит у крыс OXYS уже в моло-
дом возрасте. Но, как показали гистологические исследования, в отличие от сенильного остеопороза 
усиленную резорбцию костной ткани обеспечивают в большей степени остеоциты, а не остеокласты. 
Следствием усиления резорбции становится нарушение структуры костной ткани: объем губчатой ткани 
и ширина трабекул в позвонках крыс OXYS в 21 месяц на 74 и 39 % меньше, чем у крыс Вистар.

Ключевые слова: остеопороз, патогенез, модели, преждевременно стареющие крысы OXYS. 

Остеопороз – системное заболевание ске-
лета, приводящее к снижению костной массы, 
нарушению микроархитектоники костной ткани 
и повышению риска переломов, вероятность 
развития которого с возрастом увеличивается. 
Это полиэтиологическое заболевание, основной 
причиной развития которого могут быть как ге-
нетическая предрасположенность, так и факто-
ры внешней среды, но, как правило, имеет место 
их сложное взаимодействие. Наиболее весомым 
наследуемым предиктом остеопороза считается 
низкая пиковая масса костной ткани, значения 
которой определяются большим количеством 
генов (Ferrari, 2008; Giroux et al., 2010). Небла-
гоприятные воздействия окружающей среды и 
качество жизни – экологическая обстановка, 
характер питания, гиподинамия – способствуют 
распространению заболевания. В основе пато-

генеза остеопороза лежит нарушение процесса 
ремоделирования костной ткани – баланса меж-
ду остеосинтезом и резорбцией (Duque, Troen, 
2008). Его смещение в направлении резорбции 
характерно для старения, но не всегда приводит 
к развитию заболевания. Механизмы, запуска-
ющие переход обычных возрастных изменений 
в патологический процесс, остаются неясными, 
что связано с невозможностью проведения 
исследований на ранних стадиях заболевания, 
протекающих у людей бессимптомно. Про-
дуктивным подходом к выяснению этиологии 
и патогенеза заболеваний, разработке новых 
способов их лечения и профилактики является 
создание биологических моделей.

Ранее мы показали, что перспективной мо-
делью остеопороза могут стать крысы линии 
OXYS, у которых он становится одним из про-
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явлений преждевременного старения. Основной 
диагностический признак остеопороза – низкие 
значения минеральной плотности костной 
ткани (МПКТ) – у крыс OXYS регистрируется 
уже в возрасте 6 мес. (Муралева и др., 2010). О 
нарушении минерализации у полугодовалых 
крыс OXYS свидетельствуют повышение в 
костной ткани доли железа, фосфора и сни-
жение кальций-фосфорного потенциала. На 
раннее завершение формирования скелета ука-
зывает сниженное содержание органического 
компонента в костной ткани полугодовалых 
крыс OXYS (Колосова и др., 2002) на фоне 
изменения количественного и качественного 
состава протеогликанов костного матрикса, 
играющих важную роль в процессах мине-
рализации (Ершов и др., 2009). Косвенно на 
нарушение ремоделирования костной ткани у 
крыс OXYS указывает увеличение активности 
в ней катепсина К (Venediktova et al., 2009), 
однако специальных исследований его состо-
яния ранее не проводилось. Целью настоящей 
работы явилось исследование состояния про-
цессов ремоделирования костной ткани у крыс 
OXYS в период раннего онтогенеза и на разных 
стадиях развития остеопороза. Эффективность 
ремоделирования оценивали гистологически и 
по уровню традиционных маркеров костного 
метаболизма (Singer, Eyre, 2008): остеокальци-
на (ОК) как маркера костеобразования, пара-
тиреоидного гормона (ПТГ), регулирующего 
обмен Са – основного элемента костной ткани, 
а также метаболитов коллагена – пиридинолина 
(PYD) и дезоксипиридинолина (DYD) в моче и 
С-концевого телопептида в сыворотке крови как 
маркеров резорбции.

Материалы и методы

Животные. Работа выполнена на 120 кры-
сах-самцах OXYS и Вистар (контроль) в воз-
расте 10 дней, 3, 6, 12, 17 и 24 мес. на базе 
Центра коллективного пользования ИЦиГ СО 
РАН «Генофонды экспериментальных живот-
ных». Количество животных в группах – от 8 
до 15. Животных содержали при естественном 
освещении. Они получали стандартный гра-
нулированный корм «Чара» (ЗАО «Ассорти-
мент-Агро», Россия) и воду без ограничений. 
Животных выводили из опыта в соответствии 

с международными нормами (Council of the 
European Communities Directive 86/609/EES). 
Забранные образцы сыворотки крови и мочи 
до проведения исследования хранили при тем-
пературе –20 °С.

Биохимические методы исследования. 
Активность щелочной фосфатазы (ЩФ) опре-
деляли кинетическим методом с остановкой 
реакции (DGKC) на автоматическом биохи-
мическом анализаторе «Сапфир-400» (Tokyo 
Boeki Medical System, Япония), используя набор 
реактивов «Вектор-Бест» (Россия). Концент-
рацию остеокальцина в сыворотке определяли 
с помощью набора реактивов «Rat Gla-OC 
Competitive EIA Kit Manual» (Takara Bio Inc., 
Japan) на аппарате иммуноферментного анализа 
TEKAN (GmbH Austria). Уровень пиридиноли-
на и дезоксипиридинолина в моче определяли 
набором реактивов «Rit Pyridinium-Crosslinks» 
(Immunodiagnostik, Germany) согласно про-
токолу. ПТГ в сыворотке крови определяли с 
помощью набора реактивов «PTH (Intact, Rat) 
ELISA» (ALPCO Immunoassays, USA) согласно 
протоколу. С-концевые телопептиды α-цепи 
коллагена I типа в сыворотке крови определяли, 
используя набор реактивов «RatLapsTM EIA» 
(Immunodiagnostic Systems, UK).

Гистологическое исследование. Гистологи-
ческое исследование препаратов костной ткани 
методом световой микроскопии выполнено с 
использованием микроскопа Axioskop 40 (Carl 
Zeiss, Германия). Морфометрическую обработ-
ку данных проводили с использованием про-
граммы AxioVision. Фрагменты тел позвонков 
поясничного отдела крыс фиксировали в 10 %-м 
растворе нейтрального формалина и в 4 %-м 
растворе параформа, приготовленного на рас-
творе Хенкса. Образцы костной ткани декаль-
цинировали в забуференном растворе ЭДТА, 
обезвоживали в растворах этилового спирта 
возрастающей концентрации, просветляли в 
ксилоле и заливали в целлоидин-парафин. На 
санном микротоме готовили серийные срезы 
толщиной 3–5 мкм. Срезы окрашивали гемато-
ксилином Бемера и эозином. Реакцию на сум-
марные кислые гликозаминогликаны (ГАГ) ста-
вили с альциановым синим по С. Стидмену. 

Статистический анализ результатов. 
Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием пакета программ Statis-
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ticа 6.0 для Windows, применяя однофакторный 
и дисперсионный факторный ANOVA анализы 
с последующими post hoc сравнениями средних 
групповых величин (Newman Keul test). Как не-
зависимые рассматривали факторы «генотип» и 
«возраст» животных. Результаты представлены 
как М ± SЕ, их считали статистически значи-
мыми при р < 0,05.

Результаты исследования

Содержание метаболитов коллагена PYD и 
DYD (маркеры костной резорбции) определяли 
в моче крыс Вистар и OXYS в возрасте от 3 до 
24 мес. Как показал дисперсионный анализ, 
на уровень PYD влияли возраст (F4,64 = 51; 
p < 0,000) и генотип (F1,64 = 28,1; p < 0,000) 
животных, при этом факторы взаимодейство-
вали (F4,120 = 2,1; p < 0,030). Направленность 
возрастных изменений этого показателя сходна 
у крыс Вистар и OXYS, но их темпы отличались 
(рис. 1, а). Максимальный уровень PYD у крыс 
обеих линий выявлен в возрасте 3 мес., когда 
его содержание у крыс OXYS было несколько 
выше, чем у Вистар (p < 0,052). К возрасту 6 мес. 
содержание PYD в моче крыс Вистар снижалось 
на 50 % (p < 0,000), у OXYS – на 35 % (p < 0,000), 
что привело к нарастанию межлинейных раз-
личий (p < 0,000). В возрасте 6, 12 и 17 мес. 
уровень PYD в моче крыс Вистар был ниже, чем 
у OXYS (p < 0,000; p < 0,032 и p < 0,050 соответ-
ственно). К возрасту 24 мес. показатель вырос 
у крыс Вистар на 46 % (p < 0,000), у OXYS – 
на 38 % (p < 0,000) и межлинейные различия 
нивелировались (рис. 1, а).

Содержание в моче DYD также менялось 
с возрастом (F4,64 = 28,6; p < 0,000), и на него 
влиял генотип (F1,64 = 48,1; p < 0,000). Динами-
ка возрастных изменений DYD у крыс обеих 
линий была аналогичной динамике изменений 
PYD (рис. 1): в возрасте 3 мес. выявлен макси-
мальный уровень DYD у крыс обеих линий и 
несколько более высокие его значения у крыс 
OXYS (p < 0,06). К возрасту 6 мес. уровень DYD 
снижался: у крыс Вистар на 49 % (p < 0,000), 
у крыс OXYS – на 36 % (p < 0,000) и у крыс 
Вистар в возрасте 12–17 мес. оставался на том 
же уровне, в то время как у крыс OXYS продол-
жал снижаться. В результате в возрасте 6, 12 и 
17 мес. этот показатель был выше в моче крыс 

Рис. 1. Изменения содержания метаболитов коллаге-
на в моче крыс Вистар и OXYS с возрастом. 

а – пиридинолин (PYD); б – дезоксипиридинолин (DYD) 
(M ± SЕ). Различия достоверны: ̂  между одновозрастными 
крысами Вистар и OXYS (p < 0,05), * по сравнению с пре-
дыдущим возрастом животных одной линии (p < 0,05).

OXYS (p < 0,000; p < 0,028 и p < 0,042 соот-
ветственно). С возраста 17 мес. до 24 мес. DYD 
повышался вдвое у крыс Вистар (p < 0,000) 
и в 1,6 раза (p < 0,000) – у OXYS, при этом 
межлинейные различия исчезали (рис. 1, б). В 
соответствии с литературными данными у жи-
вотных всех исследованных групп содержание 
DYD было в 4 раза ниже содержания PYD.

С-концевые телопептиды являются специ-
фичными продуктами деградации коллагена 
1 типа, уровень которых возрастает в крови 
пациентов с повышенной костной резорбцией. 
Они специфичны для костной ткани и не подвер-
гаются дальнейшему катаболизму. Содержание 
С-концевых телопептидов было исследовано в 
сыворотке крови животных в возрасте 10 дней, 
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3 и 12 мес. Оно было выше у крыс OXYS (F1,40 = 
12,0; p < 0,001) и изменялось с возрастом (F3,64 = 
90,9; p < 0,000). Максимальные значения по-
казателя зарегистрированы у 10-дневных крыс 
обеих линий (рис. 2). К возрасту 3 мес. уровень 
С-концевых телопептидов в сыворотке крови 
резко снижался и в возрасте 3 мес. и 12 мес. у 
крыс OXYS был достоверно выше, чем у крыс 
Вистар (p < 0,023 и p < 0,035 соответственно).

Важную роль в регуляции костного мета-
болизма играет ПТГ, повышение которого в 
сыворотке крови стимулирует резорбцию кост-
ной ткани. Уровень ПТГ в сыворотке крови 
значительно изменялся с возрастом (F5,40 = 28,2; 
p < 0,000) и на него влиял генотип (F1,80 = 7,9; 
p < 0,006). Однако в возрасте 10 дней межлиней-
ные различия в содержании ПТГ отсутствовали 
(рис. 3). К возрасту 3 мес. содержание ПТГ у 
крыс Вистар и OXYS снижалось на 56 и 58 % со-
ответственно, и показатель становился несколь-
ко выше у крыс OXYS (p < 0,06). У крыс Вистар 
уровень ПТГ в сыворотке крови постепенно 
снижался до возраста 17 мес. У крыс OXYS 
практически не менялся до года, но к возрасту 
17 мес. достоверно вырос и стал выше, чем у 
крыс Вистар (p < 0,02). Однако к возрасту 24 мес. 
и по этому показателю межлинейные различия 
нивелировались.

Рис. 2. Уровень С-концевого телопептида в сыво-
ротке крови крыс Вистар и OXYS разного возраста 
(M ± SЕ). 

Различия достоверны: ̂  между одновозрастными крысами 
Вистар и OXYS (p < 0,05), * по сравнению с предыдущим 
возрастом животных одной линии (p < 0,05).

Рис. 3. Уровень ПТГ в сыворотке крови крыс Вистар 
и OXYS разного возраста (M ± SЕ). 

Различия достоверны: ̂  между одновозрастными крысами 
Вистар и OXYS (p < 0,05), * по сравнению с предыдущим 
возрастом животных одной линии (p < 0,05).

Содержание маркера костеобразования 
остеокальцина также менялось с возрастом 
(F2,48 = 50; p < 0,000) и зависело от генотипа 
животных (F2,48 = 7,7; p < 0,009). Его минималь-
ные значения выявлены у 10-дневных животных 
(рис. 4), к возрасту 3 мес. остеокальцин у крыс 
Вистар вырос в 2,1 (p < 0,000), у крыс OXYS – в 
2,7 раза. Только в возрасте 12 мес., очевидно, 
за счет некоторого снижения показателя у крыс 
OXYS межлинейные различия в содержании ос-
теокальцина были достоверными (p < 0,015).

Рис. 4. Изменение уровня остеокальцина в сыворотке 
крови крыс Вистар и OXYS с возрастом (M ± SЕ). 

Различия достоверны: ̂  между одновозрастными крысами 
Вистар и OXYS (p < 0,05), * по сравнению с предыдущим 
возрастом животных одной линии (p < 0,05).
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Гистохимическое исследование структурно-
функциональной организации костной ткани 
тел позвонков показало, что в возрасте 6 мес. у 
крыс обеих линий резорбция матрикса костной 
ткани преимущественно затрагивает верти-
кальные трабекулы губчатого слоя (рис. 5, а, б). 
Закономерно, что за счет остеолиза костного 
матрикса вертикальных трабекул как наименее 
нагружаемых компартментов тела позвонков 
поддерживается минеральный гомеостаз. От-
личительная особенность костной ткани крыс 
OXYS – отсутствие гаушиптовых лакун на 
поверхности костных балок. Интенсивность 
остеолиза костных трабекул у крыс OXYS в 
возрасте 6 мес. более выражена, чем у крыс 
Вистар. Однако присутствие в поле зрения 
лишь единичных малоактивных остеокластов 
указывает на отсутствие доминирования остео-
кластического типа резорбции костной ткани 
крыс OXYS. Ведущим механизмом резорбции 
матрикса костной ткани у крыс OXYS является 
периканаликулярный с локализацией процесса 
вокруг сосудов эндоста и периоста.

В возрасте 21 месяца различия в структурной 
организации костной ткани тел позвонков крыс 
OXYS и Вистар ярко выражены. На обзорных 

Рис. 5. Тела позвонков крыс OXYS (а) и Вистар (б) в возрасте 6 месяцев. 

Черной стрелкой обозначены костные балки; двойной черной – дорсальная кортикальная пластинка; двойной белой – 
вентральная кортикальная пластинка. Ув. 40 ×.

препаратах у крыс OXYS выявляются истонче-
ние и лизис вертикальных трабекул губчатого 
слоя компактной костной ткани. Результаты 
морфометрического анализа показали, что объем 
губчатой костной ткани и ширина трабекул у 
крыс OXYS меньше, чем у крыс Вистар на 74 и 
39 % соответственно (p < 0,05). Согласно данным 
гистохимического анализа основными механиз-
мами остеолиза и в этом возрасте у крыс OXYS 
остается гладкая резорбция, которая реализуется 
без участия остеокластов и обеспечивает аутолиз 
костных структур в области расположения кро-
веносных сосудов периоста (рис. 6, а) и пробо-
дающих каналов компактного слоя пластинчатой 
костной ткани. Гистохимическое исследование  
выявило у крыс OXYS отчетливое расширение 
лакун остеоцитов и локальные участки костного 
матрикса с демаскированным коллагеном, что 
является морфологическим проявлением остео-
цитарного остеолиза. Считается, что данный 
механизм резорбции является длительным и 
медленно протекающим во времени. 

У крыс Вистар архитектоника губчатой кост-
ной ткани в возрасте 21 мес. сохраняет типич-
ное ячеистое строение. Характерное для этого 
возраста усиление резорбции костной ткани 
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обеспечивается за счет повышенной активности 
остеокластов. Поверхность дорсальной корти-
кальной пластинки на всем ее протяжении имеет 
неровные контуры (рис. 6, б). На поверхности 
кортикальной кости среди клеток внутреннего 
слоя периоста идентифицируются функцио-
нально активные остеобласты и остеокласты, 
расположенные в гаушиптовых лакунах.

Обсуждение

Полученные в настоящем исследовании 
данные существенно дополнили картину раз-
вития остеопороза у крыс OXYS. Ранее мы 
показали (Муралева и др., 2010), что у крыс 
OXYS формирование скелета завершается рань-
ше, а пиковые значения МПКТ существенно 
ниже, чем у крыс Вистар. Такие особенности 
формирования скелета в условиях отсутствия 
средовых влияний в соответствии с современ-
ными представлениями об этиологии и пато-
генезе заболевания могут рассматриваться как 
генетически детерминированные предпосылки 
развития остеопороза.

Ключевую роль в патогенезе остеопороза 
играют нарушение ремоделирования костной 
ткани, нарастающее с возрастом преобладание 

Рис. 6. Кортикальная пластинка тел позвонков крыс OXYS (а) и Вистар (б) в возрасте 21 мес. (со стороны 
дорсальной поверхности). 

а – стрелкой обозначена резорбция костного матрикса на периферии кровеносного сосуда; б – черная стрелка – гаушип-
товы лакуны, белая стрелка – остеокласт. Ув. 400 ×. 

процессов резорбции над процессами остеосин-
теза. Результаты настоящего исследования и по-
лученные ранее данные показали, что в возрасте 
10 дней по ряду ключевых маркеров костного 
метаболизма крысы OXYS не отличаются от 
крыс Вистар. Так, содержание остеокальцина 
и С-концевых телопептидов α-цепи коллагена 
1-го типа одинаковы, а активность щелочной 
фосфатазы (относительного показателя актив-
ности процессов остеосинтеза) даже несколько 
повышена у крыс OXYS (Муралева и др., 2010). 
Однако уже в возрасте 3 мес., когда у крыс 
OXYS еще отсутствует основной признак остео-
пороза – снижение МПКТ, процессы резорбции 
протекают уже интенсивнее, чем у крыс Вистар. 
Об этом свидетельствуют повышенный уровень 
в крови С-концевых телопептидов, а также не-
которое увеличение экскреции с мочой PYD – 
конечных продуктов распада коллагена.

Пиковые значения костной массы у крыс 
OXYS достигаются к возрасту 6 мес., и в этом 
же возрасте появляются значимые отличия от 
крыс Вистар в МПКТ (Муралева и др., 2010). 
По времени это совпадает с усилением дисба-
ланса в процессах костного ремоделирования: 
нарастанием экскреции продуктов распада 
коллагена с мочой (PYD и DYD) и снижением 
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по сравнению с крысами Вистар уровня остео-
кальцина в крови, что косвенно указывает на 
уменьшение количества активных остеобластов 
(Singer, Eyre, 2008). 

С возрастом дисбаланс процессов ремодели-
рования у крыс OXYS продолжает нарастать: на 
фоне сохраняющихся повышенными значений 
маркеров резорбции (PYD, DYD и С-концевого 
телопептида) костной ткани происходит сниже-
ние маркера костеобразования остеокальцина. 
К возрасту 24 мес. межлинейные различия по 
этим параметрам нивелируются, но структур-
ные изменения костной ткани крыс OXYS уже 
носят необратимый характер. Следует отметить, 
что межлинейные различия уровня ПТГ в сыво-
ротке крови были выявлены только в возрасте 
17 мес. Повышение этого показателя у крыс 
OXYS предшествовало появлению необрати-
мых изменений в костной ткани. 

Присутствие структурно-функциональных 
нарушений в костной ткани крыс OXYS уже 
в возрасте 6 мес. – снижение количества и ак-
тивности остеобластов и остеокластов – проде-
монстрировали гистологические исследования. 
К возрасту 21 мес. деструктивные изменения 
костной ткани крыс OXYS усиливаются и при-
обретают ярко выраженный характер. Принци-
пиально важно, что остеолиз матрикса костной 
ткани у них не осуществляется по механизму 
классической резорбции за счет повышенной 
активности резидентных макрофагов костной 
ткани остеокластов. В резорбции костной 
ткани крыс OXYS и в возрасте 6 мес., и еще в 
большей степени в возрасте 21 мес. активное 
участие принимают остеоциты. При этом оча-
ги резорбции локализуются преимущественно 
периканаликулярно – вокруг сосудов эндоста и 
периоста. К возрасту 21 мес. процессы резорб-
ции закономерно усиливаются и у крыс Вистар, 
однако происходит это за счет остеокластов. 
Такой механизм лежит как в основе возрастных 
изменений костной ткани при «физиологи-
ческом старении», так и в основе патогенеза 
сенильного остеопороза.

Таким образом, развитие остеопороза у крыс 
OXYS тесно связано с нарушениями процессов 
костного ремоделирования. Доминирование 
резорбции над остеосинтезом происходит у 
них уже в молодом возрасте, но в отличие от 
сенильного остеопороза усиленную резорбцию 

костной ткани обеспечивают в большей степени 
остеоциты, а не остеокласты. Такие результаты 
не позволяют рассматривать, как это делалось 
ранее, линию крыс OXYS как модель сениль-
ного остеопороза (Фаламеева и др., 2006). 
Мы определяем его как идеопатический, т. е. 
остеопороз неясной этиологии, которую еще 
предстоит выяснить. 
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OSTEOPOROSIS AS A MANIFESTATION OF GENETICALLY DETERMINED 
SYNDROME OF SENESCENCE ACCELERATION IN OXYS RATS

N.A. Muraleva1, A.A. Makeev2, N.G. Kolosova1

1 Institute of Cytology and Genetics, SB RAS, Novosibirsk, Russia, 
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Summary

Osteoporosis is a systemic disease of bones. It involves decrease in bone mineral density, abnormal bone 
tissue structure, and high risk of fracture. Its development is associated with age-related anomalies of bone 
tissue remodeling; however, it is not clearly understood. OXYS rats are considered to be a convenient model for 
osteoporosis studies. In this study, bone tissue remodeling processes are compared between senescence accelerated 
OXYS rats and control standard Wistar rats in the age range from 10 days to 24 months. Parathyroid hormone 
(PTH) and the marker of bone formation osteocalcin (OC) were assayed in blood. The following resorption markers 
were assayed: collagen metabolites (pyridinoline, PYD, and deoxypyridinoline, DYD) in urine and C-terminal 
telopeptides of type I collagen α chain (C-TN) in serum. No difference between the rat strains in the contents of 
bone metabolism markers was found at the age of 10 days. The contents of C-TN in blood and PYD and DYD in 
the urine of OXYS rats were elevated at the age of 3 months. The content of OC in 12-month old OXYS rats was 
lower than in Wistar, the resorption marker levels continuing to increase. An elevated PTH content was recorded 
in OXYS rats at the age of 17 months. Thus, resorption dominated over bone formation in OXYS rats even in the 
youth. However, histological examination showed that, in contrast to cases of senile osteoporosis, the elevated 
bone tissue resorption was determined mainly by osteocytes rather than osteoblasts. Elevated resorption caused 
abnormal bone tissue structure. At the age of 21 months, the volume of spongy tissue and trabecula width in the 
vertebrae of OXYS rats were less than in Wistar by 74 and 39 %, respectively. 

Key words: osteoporosis, pathogenesis, models, senescence accelerated OXYS rats.
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НАСЛЕДОВАНИЕ ПРИЗНАКА 
«УСТОЙЧИВОСТЬ К ВЫСОКИМ ТЕМПЕРАТУРАМ» У РИСА

Ю.К. Гончарова

Всероссийский научно-исследовательский институт риса, Краснодар, п. Белозерный, Россия, 
е-mail: serggontchar@mail.ru

На 25 сортах российской селекции изучена сортовая специфика устойчивости к высоким температу-
рам. Установили, что с увеличением температуры (до 35 °C) у большинства исследованных образцов 
возрастает количество пустых колосков (в среднем на 35,8 %). У отдельных образцов это количество 
возрастает более чем на 80 %. Повышение пустозерности сопровождается снижением массы 1000 
зерен, которое в среднем составило 20,6 % (в зависимости от сорта от 2 % до 48 %). Масса зерна 
главной метелки у всех сортов снизилась по сравнению с контролем в среднем на 62,1 % (в зави-
симости от сорта от 16 % до 98 %). Для одних сортов была характерна устойчивость к фактору по 
всем изучаемым признакам, другие сорта характеризовались как устойчивые только по отдельным 
признакам. Изучено влияние цитоплазматической ДНК на наследование признака «устойчивость к 
высоким температурам».

Ключевые слова: рис, устойчивость, генетика, высокие температуры, материнский эффект.

Погодно-климатические аномалии не толь-
ко сопровождаются ощутимыми потерями 
сельскохозяйственной продукции во многих 
районах земного шара, но и имеют тенденцию 
возрастать (Пташкин, 1970; Мусиенко, 1985). 
К середине следующего столетия изменение 
климата приведет к повышению средних темпе-
ратур приблизительно на 2 °C, кроме того, чаще 
будут отмечаться кратковременные повышения 
и понижения температуры, не характерные для 
регионов (Atkin, Tjoelker, 2003). 

Выявленные тенденции в изменении ос-
новных агроклиматических показателей от-
рицательно сказываются на продуктивности 
зерновых культур и увеличивают межгодовую 
вариабельность урожаев. Для яровой пшеницы 
установлено, что увеличение средней за период 
вегетации температуры воздуха на 1 °С выше 
нормы вызывает снижение урожайности яровой 
пшеницы на 30 % (1,5–2,0 ц/га) (Левицкая и 
др., 2004). Генетический анализ устойчивости 
пшениц к абиотическим факторам показал, что 
увеличение температуры воздуха в период веге-
тации по сравнению со среднемноголетним зна-
чением на 1 °С приводит к снижению урожай-
ности в среднем на 10 % (количество колосков 

снижается на 5 %, масса 1000 зерен в среднем 
на 4,8 %) (Крупнов, Германцев, 2001).

По наследованию признака «устойчивость 
к высоким температурам» у риса работы носят 
фрагментарный характер. Так, в фитотроне 
IRRI были проведены исследования сортовой 
специфики устойчивости к повышенным тем-
пературам, которые показали значительные 
сортовые различия по изучаемому признаку 
среди коллекционных образцов. Все образцы 
были поделены на устойчивые (фертильность 
более 84 % при 35 °С) и чувствительные (фер-
тильность менее 10 %). Были также проведены 
экологические испытания изученных по дан-
ному признаку образцов в нескольких странах 
(Саудовская Аравия, Ирак, Пакистан, США). 
В основном полевые испытания подтвердили 
данные, полученные в фитотроне (Mackill et 
al., 1982). В испытания также были включены 
сорта, устойчивые к холоду, однако все они 
оказались чувствительны к высоким температу-
рам, что показывает независимое наследование 
данных признаков. Наиболее устойчивыми к 
высоким температурам среди изученных сортов 
оказались сорта IR 8, IR 20, IR 36, IR 50 селек-
ции Международного института риса.
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Изучение специфической и общей комби-
национной способности по устойчивости к 
высоким температурам в диаллельном скрещи-
вании 6 сортов в фазу цветения показало, что 
оба эффекта как специфической, так и общей 
комбинационной способности были высоко 
значимы. В вышеприведенном эксперименте 
также была рассмотрена наследуемость данно-
го признака в широком смысле (76 %) и узком 
смысле (71 %), это показывает возможность 
эффективного отбора по данному признаку 
при соответствующих условиях среды (De 
Costa, 2000). 

Другие исследования данной проблемы 
затронули вопросы, связанные с вариабельно-
стью количества пыльцевых зерен на рыльце 
у чувствительных и устойчивых форм. Было 
отмечено большее количество пыльцевых зе-
рен у устойчивых форм как при обычных, так 
и повышенных температурах. Коэффициент 
корреляции между числом пыльцевых зерен на 
рыльце при температуре 29–21 и 38–27 и уров-
нем колосковой фертильности при 38–27 °С был 
0,94 и 0, 98 соответственно (Satake, Yoshida, 
1978). Эти генотипические различия связаны, 
прежде всего, с расположением пыльников 
относительно цветковых чешуй и уровнем их 
раскрытия. Следовательно, при селекции на 
устойчивость к повышенным температурам 
можно отбирать растения с высоким числом 
пыльцевых зерен на рыльце в обычных усло-
виях. Авторы также отметили важное значение 
раннего открытия цветков для повышения 
устойчивости к высоким температурам. Было 
отмечено, что даже всего на один час более 
раннее открытие цветков значительно влияет 
на процент стерильных колосков, так как при 
раннем цветении опыление происходит до того, 
как температура достигает критической отмет-
ки. Они также показали, что образцы, подверг-
шиеся в период цветения температурам более 
35 °C (в течение пяти дней), были полностью 
стерильны вследствие нераскрытия пыльников, 
пересыхания рылец. 

Высокие температуры приводят к наруше-
нию процесса опыления, наиболее значитель-
ные потери отмечены при воздействии их в 
период начала мейоза, озерненность метелки 
снижается уже при температуре 30 °C. Развитие 
пыльцы, ее перемещение на рыльце, прораста-

ние зерна пыльцы и рост пыльцевых трубок, 
оплодотворение и развитие зиготы – стадии, 
успешное прохождение которых обеспечивает 
высокую озерненность метелки, чувствительны 
к температуре, высокие температуры могут 
вызывать мужское и женское бесплодие (Saini, 
Aspinall, 1982). Время цветения образца (в 
течении суток), высокая жизнеспособность 
пыльцевых зерен, пелликулы рылец, скорость 
роста пыльцевых трубок, размеры стилодия 
оказывают значительное влияние на процесс. 
Высокая температура выше 31 °C снижает 
эффективность фотосинтеза, индекс стабиль-
ности хлорофилла, стабильность мембраны 
клетки, число выполненных зерен и их массу. 
Продуктивность растения снижалась на 78 %, 
количество выполненных зерен на 63 % и масса 
1000 зерен на 29 % при температурах 35–20,8 °C 
по сравнению с 20–20,8 °C при воздействии 
высокой температуры за 10 дней до цветения и 
созревания (Tashiro, Wardlaw, 1990). Температу-
ра выше 36 °C в период раскрытия пыльников 
приводит к стерильности пыльцы. Фазы цве-
тения, оплодотворение, трубкование – самые 
восприимчивые к температуре у риса. Реакция 
растений значительно варьирует в зависимости 
от времени и продолжительности воздействия 
фактора (Matsunaga et al., 1986).

Долгое время влиянию высоких темпера-
тур на продуктивность риса в нашей стране 
не уделялось должного внимания, поскольку 
считалось, что культура ранее выращивалась 
в более жарком климате, и этот фактор значи-
тельно снижать ее продуктивность не может. 
Анализ урожайности риса в период с 1961 
по 2000 гг., проведенный В.Д. Агарковым и 
А.И. Касьяновым (2002), показал связь темпера-
туры воздуха во второй–третьей декадах июня 
(время формирования конуса нарастания у боль-
шей части посевов риса) с величиной урожая. 
Было отмечено, что превышение температуры 
воздуха в этот период на 1,4–2,2 °С приводит 
к снижению урожая. Изучение межсортовой 
вариабельности по устойчивости к высоким 
температурам, проведенное на 30 сортах оте-
чественной селекции, показало, что большая их 
часть достоверно снижает продуктивность при 
воздействии высоких температур (Гончарова и 
др., 2006). При постоянной дневной температу-
ре 35 °С в фазу цветения (ночные температуры – 
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20–22 °С) продуктивность практически всех 
изучаемых образцов снизилась. Однако реак-
ция сортов на изменение температуры была 
различной. В среднем пустозерность сортов по-
высилась на 35,8 %. У 7 сортов она была выше 
90 %. Повышение пустозерности сопровожда-
лось снижением массы 1000 зерен. В среднем 
снижение массы 1000 зерен при повышении 
температуры составило 20,6 % (в зависимости 
от сорта от 2 до 48 %). Масса зерна главной 
метелки у всех сортов снизилась по сравнению 
с контролем в среднем на 62,1 % (в зависимости 
от сорта от 98 % до 16 %). Несколько сортов 
снизили продуктивность главной метелки менее 
чем на 50 % (Гончарова, 2006). 

Как показали исследования, время воз-
действия стресса значительно изменяет не 
только интенсивность, но и направление его 
воздействия. Так, при действии стресса в фазы 
«кущение–выметывание», «выметывание–со-
зревание» продуктивность растения снижалась, 
причем в фазу цветения воздействие было 
максимальным. При возрастании температуры 
с 25 °С до 35 °С в фазу кущения снизились 
масса главной метелки, ее длина, количество 
заложенных колосков, количество выполнен-
ных колосков. Однако основное влияние изуча-
емый фактор оказал на признак «продуктивное 
кущение», а вместе с тем и на «массу зерна с 
растения». Так, количество продуктивных стеб-
лей возросло от 1,71 ± 0,04 шт. при температуре 
35 °С до 2,4 ± 0,04 шт. при температуре 20 °С. 
Влияние стресса в начальные фазы роста оказы-
вало «закаливающее» воздействие на образцы 
(Гончарова, 2007).

Материалы и методы

Наследование устойчивости к признаку 
изучали в 2005–2008 гг. на четырех сортах 
риса (Oryza sativa L.) отечественной селекции 
(Хазар, Лиман, Снежинка, Изумруд), а также в 
первом поколении пяти гибридных комбинаци-
ях между ними. Растения выращивали на веге-
тационной площадке до фазы «выметывание», 
в сосудах по 10 растений на сосуд, 20 растений 
на вариант опыта. В изучаемую фазу сосуды 
заносили в камеры искусственного климата с 
температурами 25 и 35 °С, ночные температуры 
в обеих камерах совпадали: 20–22 °С. В анализ 

брали только метелки главного побега, которые 
до начала опыта помечались ленточками. 

Результаты исследования

Изучение внутрисортовой вариабельности 
позволило выделить несколько растений в 
популяциях сортов риса, различающихся по 
устойчивости к высоким температурам. В фазу 
цветения устойчивые и неустойчивые линии 
помещались в камеру на 10 дней, дозревание ли-
ний происходило на вегетационной площадке. 
Биометрический анализ данных устойчивых и 
неустойчивых линий сортов показал их досто-
верные различия по реакции на воздействие 
стрессового фактора. Для выделенных по ус-
тойчивости к фактору линий показано сохра-
нение признака в последующих поколениях 
(табл. 1). Средняя пустозерность линий, выде-
ленных в сорте Лиман, составила у устойчивых 
61,9 ± 7,2 , у неустойчивых – 86,4 ± 3,1; у линий, 
выделенных в сорте Изумруд, составила у устой-
чивых 53,8 ± 6,5, у неустойчивых 80,8 ± 5,9; 
у линий, выделенных в сорте Хазар, состави-
ла у устойчивых 57,3 ± 3,8, у неустойчивых 
80,9 ± 7,6. Гибридизация более устойчивых ли-
ний сорта приводит к получению более устой-
чивого гибрида (табл. 2 и 3). Так, при скрещивании 
устойчивых родительских форм в комбинации 
Хазар/Изумруд средняя пустозерность гибри-
дов F1 составила 47,4 ± 5,9, у неустойчивых – 
86,3 ± 4,7; у устойчивых родительских форм в 

Таблица 1 
Различия по признаку 

«высокая или низкая пустозерность» 
при воздействии высоких температур 

(среднее значение признака по линиям сорта)

Образец
Характеристика 
родительских 

форм

Средняя 
пусто-
зерность 
линии

Ошибка 
средней

Лиман неустойчивые 86,4 3,1
Лиман устойчивые 61,9 7,2
Изумруд неустойчивые 80,8 5,9
Изумруд устойчивые 53,8 6,5
Хазар неустойчивые 80,9 7,6
Хазар устойчивые 57,3 3,8
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Таблица 2 
Различия по признаку 

«высокая или низкая пустозерность» 
при воздействии высоких температур 

в гибридных комбинациях 
с использованием устойчивых 

и неустойчивых родительских форм 
(среднее значение признака 
по гибридной комбинации)

Гибридная 
комбинация

Характеристика 
родительских 

форм

С
ре
дн
яя

 п
ус
то

-
зе
рн
ос
ть

 л
ин
ии

О
ш
иб
ка

 
ср
ед
не
й

Хазар/Изумруд неустойчивые 86,3 4,7
Хазар/Изумруд устойчивые 47,4 5,9
Изумруд/Хазар устойчивые 50,1 5,9
Изумруд/Хазар неустойчивые 78,2 4,6
Снежинка/Хазар устойчивые 54,9 4,5
Снежинка/Хазар неустойчивые 85,5 7,3

Таблица 3 
Варьирование признака 

«высокая или низкая пустозерность» 
при воздействии высоких температур 

в гибридных комбинациях 
при использовании устойчивых 

и неустойчивых родительских форм

Гибридная 
комбинация

Характеристика 
родительских 

форм

С
ре
дн
яя

 п
ус
то

-
зе
рн
ос
ть

 л
ин
ии

О
ш
иб
ка

 
ср
ед
не
й

Хазар/Изумруд устойчивые 38,4 5,1
Хазар/Изумруд устойчивые 44,2 3,9
Хазар/Изумруд устойчивые 59,7 8,6
Хазар/Изумруд неустойчивые 84,1 4,5
Хазар/Изумруд неустойчивые 83,9 5,9
Хазар/Изумруд неустойчивые 91,0 3,8
Изумруд/Хазар устойчивые 51,0 4,2
Изумруд/Хазар устойчивые 49,0 7,6
Изумруд/Хазар неустойчивые 62,8 5,8
Изумруд/Хазар неустойчивые 93,2 3,3
Снежинка/Хазар устойчивые 54,9 4,5
Снежинка/Хазар неустойчивые 86,6 8,9
Снежинка/Хазар неустойчивые 86,6 7,3
Снежинка/Хазар неустойчивые 83,2 5,8
Изумруд/Лиман неустойчивые 74,9 3,6
Изумруд/Лиман устойчивые 59,7 5,4

комбинации Изумруд/Хазар средняя пустозер-
ность гибридов составила 50,1 ± 5,9, у неустой-
чивых 78,2 ± 4,6; у устойчивых родительских 
форм в комбинации Снежинка/Хазар средняя 
пустозерность гибридов составила 54,9 ± 4,5, 
у неустойчивых 85,5 ± 7,3; при скрещивании 
устойчивых родительских форм в комбинации 
Изумруд/Лиман средняя пустозерность гиб-
ридов составила 59,7 ± 5,4 , у неустойчивых 
74,9 ± 3,6.

Установлено влияние материнского эффекта 
на устойчивость гибрида к воздействию высо-
кой температуры (табл. 4). 

При гибридизации более устойчивого сорта 
Лиман (в качестве материнской формы) при 
опылении его менее устойчивым сортом Ха-
зар полученные гибриды более устойчивы к 
стрессовому фактору: средняя пустозерность 
гибридов составила 39,9 ± 8,1; в обратной ком-
бинации при гибридизации менее устойчивого 
сорта Хазар (в качестве материнской формы) 
при опылении его более устойчивым сортом 
получены гибриды, средняя пустозерность ко-
торых составила 74,5 ± 10,1. Следовательно, в 
качестве материнской формы при гибридизации 
необходимо брать более устойчивый образец. 

Выводы

1. Выявлен межсортовой и внутрисортовой 
полиморфизм по признаку «устойчивость к 
высоким температурам».

2. Анализ по признаку «высокая или низкая 
пустозерность» при воздействии высоких тем-
ператур в последующих поколениях (среднее 
значение признака по линиям сорта) показал 
сохранение признака. 

3. Гибридизация более устойчивых линий 
сорта приводит к получению более устойчивого 
гибрида.

4. Установлено влияние материнского эф-
фекта на устойчивость гибрида к воздействию 
высокой температуры.
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Таблица 4 
Влияние материнского эффекта 

на устойчивость гибрида 
к воздействию высокой температуры
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О
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 с
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Н/Н Хазар/Лиман 77,1 5,7
Н/У Хазар/Лиман 72,4 8,6
У/У Хазар/Лиман 31,6 5,3
У/Н Хазар/Лиман 74,5 10,1

Среднее значение 63,9 7,4
Н/Н Лиман/Хазар 46,5 6,1
Н/У Лиман/Хазар 42,0 8,4
У/Н Лиман/Хазар 41,2 8,7
У/У Лиман/Хазар 29,7 9,2

Среднее значение 39,9 8,1

* Н – неустойчивая; У – устойчивая.
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INHERITANCE OF HEAT RESISTANCE IN RICE

Y.K. Goncharova 

All-Russian Rice Research Institute (ARRRI), Belozernoe Village, Krasnodar, Russia, 
e-mail: serggontchar@mail.ru

Summary

Studies of 25 Russian rice varieties have shown that the percentage of sterile spikelets increases at an elevated 
temperature (35 °C) to 35,8 % on the average, reaching 80 % in some samples. The spikelet sterility is accompanied 
by decrease in 1000 grains weight 20,6 % on the average. This decrease varied among rice varieties from 2 to 48 %. 
The grain weight in the main panicle of all varieties decreased as compared to control by 62,1 % on the average: 16 
to 98 %. Some varieties were heat-tolerant with regard to all traits under study, whereas only few traits were heat-
insensitive in others. The effect of cytoplasmic DNA on the inheritance of heat tolerance has been investigated. 

Key word: rice, tolerance, genetics, heat, cytoplasmic factors.
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ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ ФОРМИРОВАНИЯ 
ОКРАСКИ КОРНЕПЛОДА У КОРМОВОЙ СВЕКЛЫ

А.В. Мглинец, З.А. Осипова

Учреждение Российской академии наук Институт цитологии и генетики 
Сибирского отделения РАН, Новосибирск, Россия, е-mail: mglin@bionet.nsc.ru

Изучены формирование и наследование желтой (желто-оранжевой) окраски корнеплода кормовой 
свеклы. Показано, что данный тип окраски определяется одним ядерным фактором, находящимся на 
расстоянии 4,26 ± 2,08 % единиц рекомбинации от гена R, определяющего красный цвет гипокотиля. 
На основании полученных данных делается предположение, что данный тип окраски корнеплода 
определяется аллелем гена Y, который ранее не был описан в литературе и который предлагается 
обозначить Y e. Полученные результаты позволяют предположить, что ген Y отвечает за распределе-
ние пигментов окраски в тканях корнеплода, а ген R определяет их качественный и количественный 
состав.

Ключевые слова: Beta vulgaris, свекла кормовая, окраска корнеплода, генетический контроль, 
беталаины.

Введение

Первые исследования генетики окраски 
корня у культурной свеклы были выполнены 
Б. Каянусом в начале ХХ в. (Kajanus, 1917). Он 
использовал гибридизацию кормовой свеклы 
(Баррес и Эккендорфская) с сахарной и выделял 
три окраски корнеплода: белую, желтую и крас-
ную. На основании полученных данных Каянус 
предположил, что желтая окраска корнеплода, 
характерная для кормовой свеклы, определяется 
доминантным фактором, который он обозна-
чил G (от Gelb), а красная окраска корнеплода 
определяется комбинацией данного фактора 
и дополнительного, который он обозначил R 
(от red). По мнению Каянуса, эти два фактора 
наследуются независимо. 

Следующим шагом в изучении окраски у 
культурной свеклы можно считать работу В. Кел-
лера, опубликованную в 1936 г. (Keller, 1936). 
Он выделял 9 типов окраски : учитывалась не 
только окраска корнеплода, но и окраска гипо-
котиля. В качестве окрашенной формы Келлер 
использовал столовую свеклу сорта Детройт 
темно-красный, а в качестве формы без окраски – 
свеклу сахарную. Данные генетического анализа 

демонстрировали, что окраска, характерная для 
столовой свеклы (окраска кожицы корнеплода, 
мякоти и надземной части), определяется взаи-
модействием всего двух генов, расположенных 
в одной группе сцепления. Значение коэффици-
ента рекомбинации, рассчитанное на основании 
суммарных данных, составило около 7,5 %. Эти 
гены были обозначены как R (red) и Y (yellow), а 
их аллели как R и r, Y и y соответственно. Обо-
значение генов, которое использовал Келлер, 
соответствует обозначению, предложенному 
ранее Каянусом. Ген R Келлера соответствует 
гену R, предложенному Каянусом, а ген Y соот-
ветствует гену G. 

Согласно Келлеру, растения генотипа r/r y/y 
имеют зеленый или бледно-желтый гипокотиль 
(в зависимости от условий выращивания), кор-
неплод и надземную часть без всяких призна-
ков окраски. Растения генотипа R/_ y/y имеют 
красный (или розовый) гипокотиль, корнеплод 
без окраски, однако его головка может быть 
окрашена в розовый цвет. Растения генотипа 
r/r Y/_ имеют желтые гипокотиль и мякоть 
корнеплода. Растения генотипа R/_ Y/_ имеют 
красный (малиновый) гипокотиль, корнеплод 
(мякоть и кожицу), окрашенный в красно-фи-
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олетовый цвет, и такого же цвета надземную 
часть.

Кроме того, Келлер изучил наследование 
красно-полосатой окраски корнеплода и пока-
зал, что она также определяется парой ядерных 
генов, коэффициент рекомбинации между кото-
рыми составляет около 7,5 %. Отсюда он сделал 
вывод, что данный тип окраски определяется 
генами R и Y, но с другими аллелями – R t и Y r. 
Позднее было показано, что аллель R доминирует 
над R t, который, в свою очередь, доминирует 
над r (Wolyn, Gabelman, 1989). Наличием серии 
аллелей по генам R и Y можно объяснить боль-
шое разнообразие окрасок корнеплода и ботвы у 
столовой свеклы. Позднее данные Келлера были 
подтверждены другими исследователями (Wolyn, 
Gabelman, 1989; Goldman, Austin, 2000). 

Изучение генетического контроля окраски 
корнеплода было выполнено и на листовой 
свекле (Linde-Laursen, 1972). Полученные в 
этом исследовании данные не укладывались 
в дигенную схему, предложенную Келлером, 
поэтому был сделан вывод, что существует еще 
один ген, влияющий на окраску корня.

Окраска растения свеклы (гипокотиль, кор-
неплод, мякоть корнеплода, кожица корнеплода 
и т. д.) определяется пигментами, принадлежа-
щими к классу беталаинов. Беталаины делятся 
на две группы: фиолетовые (красно-фиоле-
товые, фиолетово-красные, пурпурные) – бе-
тацианины и желтые – бетаксантины (Wyler, 
Dreiding, 1961; Mabry, Dreiding, 1968). Различие 
в цвете обусловлено различиями в их химиче-
ской структуре. По этой причине они достаточ-
но четко различаются не только спектрофото-
метрически, но и визуально. 

Американские исследователи Д. Волин и 
В. Габельман, изучая отношение бетацианинов 
к бетаксантинам у растений второго гибридно-
го поколения, полученного с использованием 
столовой свеклы, пришли к выводу, что ген 
R определяет синтез бетацианинов, а ген Y – 
бетаксантинов, при этом доминантные алле-
ли гена R подавляют синтез бетаксантинов 
(Wolyn, Gabelman, 1989). Однако некоторые 
экспериментальные данные не подтверждают 
данное предположение. В частности, на про-
дольном срезе культуры «бородатого корня», 
полученной на основе свеклы желтого цвета 
сорта «Golden Beet», под микроскопом видно, 

что клетки эпидермиса имеют разную окраску. 
Наружный слой клеток имеет красно-фиолето-
вую, что говорит о том, что в них идет синтез 
бетацианинов. Далее идут клетки, окрашенные 
в оранжевый цвет, что свидетельствует о том, 
что их окраска определяется бетацианинами 
и бетаксантинами. И внутренний слой имеет 
желтый цвет, что обусловлено бетаксантинами 
(Strack et al., 2003). 

Поэтому целью данной работы было про-
ведение наблюдений за формированием жел-
той (желто-оранжевой) окраски корнеплода у 
кормовой свеклы в ходе онтогенеза, а также 
выяснение ее генетического контроля. 

Материалы и методы

Семена кормовой свеклы сортов Голиат ад 
урсус и Эккендорфская желтая были куплены 
в магазине. Растения кормовой свеклы, ис-
пользованные в генетическом анализе, имели 
бледно-желтый гипокотиль и желтую окраску 
кожицы корня. Методика получения гибридного 
поколения F1 путем контролируемых скре-
щиваний подробно описана ранее (Мглинец, 
Осипова, 2005). При получении гибридного 
поколения F2 путем принудительного самоопы-
ления растений F1 использовали пергаментные 
изоляторы.

В качестве образца, имеющего красный 
гипокотиль и корнеплод без признаков окрас-
ки, генотип которого можно записать как R/R 
y/y, были использованы дикорастущая свекла 
(Beta vulgaris ssp. maritimа), полученная из 
Всероссийского НИИ сахарной свеклы и сахара 
(ВНИИСС, г. Рамонь, Россия), и образец ИЦГ-1 
(к-3680 коллекции ВИР, г. Санкт-Петербург, 
Россия). Данный образец был получен в ре-
зультате гибридизации дикорастущей свеклы, 
полученной из ВНИИСС, и свеклы сахарной, а 
также последующих нескольких циклов отбора 
по ряду маркерных признаков, характерных для 
дикорастущей свеклы (тип развития, окраска 
гипокотиля, окраска стебля). Поскольку гены, 
контролирующие эти признаки, находятся в од-
ной группе сцепления и расположены достаточ-
но близко друг от друга, то можно считать, что 
эти два образца имеют одинаковый аллельный 
состав по генам X и Y, определяющим окраску 
корня (Мглинец, Осипова, 2006).
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Для выполнения анализирующего скрещи-
вания была использована мужскостерильная 
форма (sp 85320-01) сахарной свеклы, имеющая 
зеленый гипокотиль, корнеплод и ботву без 
признаков окраски. Генотип данной формы по 
генам, определяющим окраску корня, можно 
записать как r/r y/y.

Растение с желтым гипокотилем и желтой 
мякотью корнеплода было получено следующим 
образом. Одно растение столовой свеклы сорта 
Бордо было скрещено с линией SLC 03, которая 
по генам, определяющим окраску корнеплода, 
имеет генотип r/r y/y. Во втором гибридном по-
колении было отобрано одно растение с желтым 
гипокотилем, которое и было использовано для 
получения гибридов, гетерозиготных по генам 
X и Y. Данное растение также было самоопы-
лено, а его потомство было использовано для 
наблюдения за развитием окраски корнеплода 
в ходе онтогенеза. 

Выращивание растений проводили в усло-
виях тепличного комплекса – при естественном 
освещении в светлое время суток и искусствен-
ном – в темное, в качестве питательного раство-
ра использовали однократный раствор Кноппа; 
в полевых условиях растения выращивались в 
почве при естественном освещении (ИЦиГ СО 
РАН, Новосибирск, Россия).

Для сравнения соответствия эксперимен-
тальных и теоретически ожидаемых данных 
использовался статистический критерий χ2. 
Для расчета коэффициента рекомбинации и его 
ошибки был использован метод максимально-
го правдоподобия, предложенный Фишером 
(Fisher, Balmukand, 1928).

Результаты

Формирование окраски корнеплода у кор-
мовой свеклы. Наши наблюдения показали, что 
у проростков сорта Голиад ад урсус гипокотиль 
имеет розовую окраску. У только что появив-
шихся всходов часть гипокотиля, находящаяся 
в грунте, имеет бледно-розовый цвет. Через 
несколько дней после появления всходов данная 
окраска исчезает. Окраска же надземной части 
гипокотиля зависит от условий выращивания.

При выращивании в гидропонной теплице 
при искусственном освещении в отсутствии 
прямого солнечного света всходы сорта Го-

лиат ад урсус имеют практически зеленый 
гипокотиль. У одних растений цвет надземной 
части подсемядольного колена начиная со 
второй–третьей пары настоящих листьев при-
обретает желтоватый цвет. У других растений 
эта часть гипокотиля продолжает оставаться 
зеленоватой. Однако через 2–2,5 месяца желтая 
или желто-зеленая окраска надземной части 
корнеплодов присутствует у всех растений. 
Окраска подземной части корнеплода колеблет-
ся от бледно-желтой до желтой. Мякоть корня 
окраски не имеет.

При выращивании в гидропонной теплице на 
прямом солнечном освещении у всходов сорта 
Голиат ад урсус цвет гипокотиля колеблется 
от зеленого–желто-зеленого до почти желтого. 
Через несколько дней после появления всходов 
желтый цвет гипокотиля начинает усиливаться. 
Через 2–2,5 месяца у большинства растений 
надземная и подземная части корнеплода имеют 
хорошо выраженный желтый или желто-оран-
жевый цвет. 

В полевых условиях у всходов сорта Голиат 
ад урсус цвет гипокотиля колеблется от зеленого 
до оранжевого. На стадии 2–3-й пары настоя-
щих листьев у всех растений цвет гипокотиля 
желтый. У взрослых растений верхняя часть 
корнеплода имеет зеленый (зелено-желтый) 
цвет, а нижняя часть (в том числе и находящаяся 
в почве) – ярко-оранжевый. Мякоть корнеплода 
окраски не имеет.

Наши наблюдения показали, что у про-
ростков сорта Эккендорфская желтая, как и 
у сорта Голиад ад урсус, гипокотиль имеет 
розовую окраску. Через несколько дней после 
появления всходов розовая окраска подземной 
части гипокотиля исчезает. У всходов окраска 
надземной части гипокотиля зависит от условий 
выращивания.

При выращивании в гидропонной теплице 
на искусственном освещении и в отсутствии 
прямого солнечного света всходы и растения 
сорта Эккендорфская желтая имеют такую же 
окраску, как и у сорта Голиат ад урсус. При 
выращивании в гидропонной теплице при 
наличии прямого солнечного света у всходов 
цвет надземной части гипокотиля колеблется от 
зеленого до бледно-розового. Через несколько 
дней после появления всходов надземная часть 
гипокотиля приобретает желтый цвет. 
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В полевых условиях у всходов сорта Эккен-
дорфская желтая цвет гипокотиля варьирует 
от бледно-желтого до бледно-розового. Через 
несколько дней цвет гипокотиля у всех расте-
ний становится желтым (от бледно-желтого до 
ярко-желтого). Через 2,5–3 месяца у растений 
верхняя часть корнеплода имеет зеленый (зеле-
но-желтый) цвет, а нижняя часть (в том числе 
и находящаяся в почве) – желтый. Мякоть кор-
неплода окраски не имеет.

Формирование окраски у растений с жел-
тым гипокотилем и желтой мякотью. Наши 
наблюдения показали, что на стадии проростков 
у таких растений гипокотиль имеет желтый 
цвет. У всходов часть гипокотиля, находящаяся 
в грунте, также имеет желтую окраску, которая 
исчезает через несколько дней. Надземная 
часть гипокотиля имеет бледно-желтый или 
ярко-желтый цвет в зависимости от условий 
выращивания. Бледно-желтая окраска наблюда-
ется при отсутствии прямого солнечного цвета, 
а ярко-желтая – при его наличии. Взрослые 
растения имеют желтую мякоть корнеплода и 
оранжевый цвет кожицы. 

Генетический анализ. Растение с желтым 
гипокотилем и желтой мякотью корнеплода 
было скрещено с дикорастущей свеклой (Beta 
vulgaris ssp. maritimа), имеющей генотип R/R y/y 
по генам, определяющим окраску корнеплода. В 
первом гибридном поколении было получено 7 
растений. Все они имели красный гипокотиль. 
В условиях открытого грунта 5 растений имели 
красно-фиолетовую окраску мякоти и кожицы, 
у остальных 2 растений корнеплод не имел 
никаких признаков окраски. Эти наблюдения 
указывают на то, что растение, взятое в скрещи-
вание, было гетерозиготно по гену Y. А генотип 
гибридов первого поколения с красно-фиоле-
товой окраской мякоти и кожицы корнеплода 
можно записать как R/r Y/y/ (рис. 1). 

Гибрид первого поколения между растением 
кормовой свеклы сорта Голиат ад урсус и расте-
ниями образца ИЦГ-1 был получен с помощью 
контролируемого скрещивания. Наблюдения 
показали, что все всходы имеют красный ги-
покотиль. В условиях открытого грунта и при 
естественном освещении у данных растений 
местами на жилках листа появилась красная 
окраска, листовая пластинка других признаков 
окраски не имела.

Рис. 1. Распределение окраски на поперечном разрезе 
корнеплода у растения, гетерозиготного по генам 
R и Y (слева), и гибрида Голиат ад урсус × ИЦГ-1 
(справа).

Стрелкой показано наличие малиновой окраски в базаль-
ной части корнеплода гибрида.

Если сравнить распределение окраски мякоти 
корнеплода у гибридов первого поколения Голи-
ат ад урсус × ИЦГ-1 и растений генотипа R/r Y/y, 
то видна существенная разница (рис. 1). Растения 
генотипа R/r Y/y имеют темно-малиновую окрас-
ку кожицы корнеплода. Мякоть корнеплода так-
же вся окрашена, но не столь равномерно, как 
у обычной столовой свеклы. Гибриды первого 
поколения (Голиат ад урсус × ИЦГ-1) имеют 
малиновую окраску кожицы. Мякоть корнеплода 
имеет малиновую окраску только в базальной 
части, а в остальной части окраски нет.

Одно растение из F1 гибридной комбинации 
Голиат ад урсус × ИЦГ-1 было использовано для 
получения гибридов второго поколения. При 
выращивании в грунте при естественном осве-
щении всходы по цвету гипокотиля отчетливо 
разделились на две группы: с желтым (желто-
оранжевым) и красным (от бледно-розового 
до ярко-красного) гипокотилем (табл. 1). В 
дальнейшем все растения с желтым гипокоти-
лем приобрели желтую или желто-оранжевую 
кожицу корнеплода. Наблюдаемое число таких 
растений составило 15 шт. Растения с крас-
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ным гипокотилем разделились на две группы: 
1) растения, которые не имели окраски корня, 
окраски жилок листа. По данным признакам они 
соответствовали родительской форме ИЦГ-1. 
Число таких растений составило 27 шт. (табл. 1); 
2) растения, которые имели малиновую окраску 
корнеплода и наличие окраски на жилках листа, 
по фенотипу данные растения напоминали гиб-
риды первого поколения. Число таких растений 
составило 27 шт. Однако появилось 5 растений, 
которые имели бледно-розовую окраску кожи-
цы корня, малиновую окраску мякоти корня и 
красную окраску жилок листа, как гибриды 
F1. Поэтому данные растения по совокупности 
признаков были отнесены в класс растений с 
малиновой окраской корня. Статистический 
анализ полученных данных показывает, что 
они не противоречат гипотезе моногенной 
кодоминантной схемы наследования окраски 
кожицы корня. Рассчитанное значение критерия 
χ2 (5,42) меньше табличного значения (5,99) для 
5 %-го уровня значимости при двух степенях 
свободы. 

Генетический контроль окраски корнеплода у 
растений сорта Эккендорфская желтая выяснял-
ся по следующей схеме: были получены гибриды 
первого поколения, затем второго, а также было 
выполнено анализирующее скрещивание. При 

Таблица 1
Распределение растений по классам 

окраски гипокотиля и кожицы корнеплода 
в родительских и гибридных поколениях
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P1 1
P2 8

F1 (P1 × P2) 4
F2 27 32 15 5,42

P1 – растение сорта Голиат ад урсус; P2 – растения ИЦГ-1; 
χ2

0,05 (d.f. = 2) = 5,99.

проведении гибридизации между сортом Эк-
кендорфская желтая и дикорастущей свеклой 
(B. vulgaris ssp. maritimа) были высажены по 
одному растению каждой формы на изолиро-
ванном участке для свободного переопыления. 
Семена были убраны индивидуально с каждого 
растения. Выращивание гибридов первого поко-
ления проводили в открытом грунте при естест-
венном освещении. Наблюдение за потомством 
растения сорта Эккендорфская желтая показало, 
что 16 растений являются гибридами первого 
поколения: всходы имеют красный гипокотиль, 
малиновую окраску кожицы корня, окраску мя-
коти корнеплода в базальной части (табл. 2). При 
этом окраска жилок листа у некоторых растений 
отсутствовала. 5 растений имели все признаки, 
характерные для кормовой свеклы, что говорит 
об их негибридном происхождении (поэтому 
они не были включены в табл. 2). Потомство 
дикорастущей свеклы было представлено только 
растениями, имеющими признаки, характерные 
для гибридов первого поколения (табл. 2).

Для получения следующего гибридного 
поколения 3 растения из гибридной комбина-
ции, в которой дикорастущая свекла выступала 
в качестве матери, были переопылены друг 
с другом. Для получения анализирующего 
скрещивания эти растения свободно опыляли 
одно мужскостерильное. Семена были убраны 
индивидуально с каждого растения. Следует 
подчеркнуть, что цветение растений не было 
одновременным. Только окончание цветения 
растения № 1 совпало с цветением других рас-
тений. Цветение растений № 2 и 3 в основном 
совпало. Время цветения стерильной формы 
частично пришлось на конец цветения растения 
№ 1 и отчасти на цветение растений № 2 и 3. 

Семена были убраны индивидуально с каж-
дого растения и высеяны в грунт при естест-
венном освещении. Растения, представляющие 
собой результат анализирующего скрещивания, 
четко разделились на два класса: растения 
с красным гипокотилем и растения с жел-
тым–желто-оранжевым гипокотилем (табл. 2). 
Растения с красным гипокотилем четко раз-
делились на две группы: 3 растения, имею-
щие малиновый корнеплод, и 44 растения, не 
имеющие никакой окраски корня. 5 растений 
имели бледно-розовую окраску корня, однако 
мякоть корня была не окрашена. Поэтому они 



725Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

Таблица 2
Распределение растений по классам окраски гипокотиля и корнеплода 

у родительских форм в первом гибридном поколении и анализирующем скрещивании

Поколение

Число растений

χ2 (1 : 1)
гипокотиль
(красный : 
желтый)

χ2 (1 : 1 : 1 : 1)
Коэффициент 

реком-
бинации, %

с красным 
гипокотилем

с желтым 
гипокотилем

с мали-
новым 
корне-
плодом

с неокра-
шенным 
корне-
плодом

с желтым, 
оранже-
вым кор-
неплодом

с неокра-
шенным 
корне-
плодом

Р1 1
Р2 1

F1 (P2 × P1) 16
F1 (P1 × P2) 20

St × F1(P1 × P2) 3 49 41 1 1,06383* 80,1** 4,26 ± 2,08

* Экспериментальные данные не отличаются от теоретически ожидаемых при 5 %-м уровне значимости; 
** экспериментально полученные данные отличаются от теоретически ожидаемых при 1 %-м уровне значимости.
χ2

0,05 (d.f. = 1) = 3,84; χ2
0,01 (d.f. = 3) = 11,34; Р1 – B. vulgaris ssp maritimа; Р2 – растение сорта Эккендорфская желтая.

были отнесены в группу растений, не имеющих 
окраски корня. Растения с желтым–желто-оран-
жевым гипокотилем разделились на две группы: 
растения без всяких признаков окраски (1 рас-
тение) и растения с желтой окраской корня. В 
последнюю группу были отнесены 41 растение, 
которые имели желтый или желто-оранжевый 
корнеплод (табл. 2). Статистический анализ 
полученных результатов показывает, что на-
блюдаемое число растений с красным и желтым 
гипокотилем очень хорошо соответствует соот-
ношению 1 : 1. Рассчитанное значение критерия 
χ2 меньше табличного для 5 %-го уровня значи-
мости и одной степени свободы. В то же время 
распределение растений по классам: красный 
гипокотиль–малиновый корнеплод; красный 
гипокотиль–корнеплод без окраски; желтый 
гипокотиль–желтый корнеплод; желтый гипо-
котиль–корнеплод без окраски статистически 
значимо отличается от соотношения 1 : 1 : 1 : 1. 
Полученные данные могут быть объяснены ги-
потезой дигенного контроля окраски корнеплода, 
когда эти гены сцеплены. На основании полу-
ченных данных можно оценить коэффициент 
рекомбинации между этими генами. Полученное 
значение составляет 4,26 ± 2,08 %. Среднее зна-
чение коэффициента рекомбинации для генов R и 
Y, определяющих окраску корнеплода у столовой 
свеклы, составляет 7,5 % по одним данным и 

7,4 ± 1,7 % по другим (Keller, 1936; Goldman, 
Austin, 2000). Как видим, коэффициент реком-
бинации, рассчитанный на основании наших 
данных, близок к приводимому в литературе.

Помимо анализирующего скрещивания был 
проведен анализ расщепления по окраске гипо-
котиля и корнеплода у гибридов второго поко-
ления. Растения F2 выращивались в грунте при 
естественном освещении. Во втором гибридном 
поколении по окраске гипокотиля наблюдалось 
распределение растений на два класса: растения 
с красным и желтым гипокотилем. Поскольку 
растения генотипа yy rr и Y_ rr не всегда возмож-
но различить по цвету гипокотиля, то их следует 
объединить в один класс. Поэтому ожидаемое 
соотношение растений с красным гипокотилем 
к растениям с желтым гипокотилем должно быть 
3 : 1. Использование критерия χ2 показывает, что 
в двух потомствах растений, цветение которых в 
основном совпало, наблюдается хорошее соот-
ветствие экспериментальных данных и теорети-
чески ожидаемых (табл. 3). 

Растения с красным гипокотилем, в свою 
очередь, разделились на две группы: растения 
с малиновым корнем и неокрашенным. Кроме 
того, появились растения с бледно-розовой 
окраской кожицы корня. В потомстве растения 
№ 1 их насчитывалось 10 шт.: 5 из них не имели 
окраски мякоти в базальной части корнеплода, 
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Таблица 3
Распределение растений по классам окраски гипокотиля 

и корнеплода во втором гибридном поколении

Потомство 
растения

Число растений
χ2 (3 : 1) 

гипокотиль 
(красный : 
желтый)

χ2 
для сцепленного 
наследования 
генов R и Y, 

r = 4 %

с красным гипокотилем с желтым гипокотилем
с неокра-
шенным 

корнеплодом

с малиновым 
корнеплодом

с желтым, 
оранжевым 
корнеплодом

с неокра-
шенным 

корнеплодом
1   42 130   77 4,66** 10,41*
2   32   85   43 0,3*   2,18*
3   40   97   48 0,09*   1,18*

Сумма 114 312 168 3,41* 11,52***

* Экспериментально полученные данные не отличаются от теоретически ожидаемых при 5 %-м уровне значимости; 
** экспериментально полученные данные отличаются от теоретически ожидаемых при 5 %-м, но не отличаются при 
1 %-м уровне значимости; *** экспериментально полученные данные отличаются от теоретически ожидаемых при 
1 %-м уровне значимости. χ2

0,05 (d.f. = 1) = 3,84; χ2
0,01 (d.f. = 1) = 6,63; χ2

0,05 (d.f. = 3) = 7,81; χ2
0,01 (d.f. = 3) = 11,3.

поэтому были отнесены в группу растений с не-
окрашенным корнем, а 5 имели окраску мякоти, 
поэтому были отнесены в группу с малиновым 
корнем. В потомстве растения № 2 было обна-
ружено 8 растений с бледно-розовой окраской 
кожицы. Все они не имели окраски мякоти кор-
неплода в базальной части и были отнесены в 
группу растений с неокрашенным корнеплодом. 
В потомстве растения № 3 насчитывалось 15 
растений с бледно-розовой кожицей корня, 4 из 
них не имели окраски мякоти и были отнесены в 
группу растений с неокрашенным корнеплодом, 
а 11 имели окраску мякоти в базальной части, 
поэтому были отнесены в группу с малиновым 
корнеплодом. Все растения с желтым гипоко-
тилем имели желтую или оранжевую кожицу 
корнеплода, но не имели окраски мякоти. 

Полученные нами данные о расщеплении 
по фенотипическим классам в анализирующем 
скрещивании соответствуют модели насле-
дования, предложенной Келлером. Значение 
коэффициента рекомбинации, рассчитанное 
на основании наших данных, равно 4,26 %. 
Поэтому для второго гибридного поколения 
можно сравнить экспериментально полученные 
данные с теоретически ожидаемыми при дан-
ном коэффициенте рекомбинации. Как видно 
из табл. 3, для потомств, в которых расщеп-
ление по окраске гипокотиля соответствовало 
теоретически ожидаемому, также наблюдается 

соответствие экспериментальных данных и 
теоретически ожидаемых. 

На основании полученных данных можно 
предположить, что за развитие окраски кожицы 
корня кормовой свеклы отвечает ген Y. Только он 
представлен аллелем, который определяет раз-
витие окраски кожицы и не влияет на развитие 
окраски мякоти. Этот аллель предлагается обо-
значить Y e (Yellow – Eckendorf). Поскольку гипо-
котиль у проростков, а также его нижняя часть, 
находящаяся в грунте, у всходов имеет бледно-
розовую окраску, можно предположить, что у 
кормовой свеклы ген R так же, как и ген Y, пред-
ставлен аллелем, не описанным в литературе. 

Обсуждение

При изучении генетического контроля окрас-
ки корнеплода в качестве исходного материала 
использовались все возможные формы свеклы: 
кормовая, сахарная, столовая и листовая (или 
мангольд). Однако основные результаты были 
получены при использовании свеклы столо-
вой и сахарной. Повторные эксперименты по 
изучению генетического контроля окраски 
корнеплода у столовой свеклы полностью под-
твердили вывод, что окраска корнеплода у нее 
определяется всего двумя генами R и Y.

В настоящее время известно, что все многооб-
разие окрасок культурной свеклы определяется 
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пигментами, принадлежащими к классу бетала-
инов, ранее они назывались азотсодержащими 
антоцианами. Беталаины в зависимости от хи-
мической структуры делятся на бетацианины, 
цвет которых варьирует от красного до почти 
фиолетового, и желтые – бетаксантины. Сейчас 
известно, что в синтезе бетаксантинов принима-
ют участие три фермента, а в синтезе бетаксанти-
нов – только два. Потому представляет интерес, 
как соотносятся генетический контроль окраски 
корнеплода у свеклы и процесс синтеза бетациа-
нинов и бетаксантинов. Д. Волин и В. Габельман 
высказали предположение, что ген R определяет 
синтез бетацианинов, а ген Y – бетаксантинов, 
при этом доминантные аллели гена R подавляют 
синтез бетаксантинов (Wolyn, Gabelman, 1989). 

Полученные нами экспериментальные дан-
ные в основном совпадают с данными литера-
туры. Так, вывод о дигенном контроле окраски 
корнеплода у кормовой свеклы полностью 
совпадает со схемой наследования окраски 
корнеплода у столовой свеклы. Совпадает даже 
значение коэффициента рекомбинации, рас-
считанное на основании наших данных. Если 
посмотреть на распределение желтой окраски 
корнеплода у кормовой свеклы и на окраску 
тех же частей корнеплода у гибридов первого 
и второго поколений, то создается впечатление, 
что наши данные подтверждают предположение 
Волина и Габельмана о том, что доминантный 
аллель гена R определяет синтез бетацианинов 
и подавляет синтез бетаксантинов, синтез кото-
рых определяется геном Y. 

Однако другая часть наших данных – фор-
мирование окраски у проростков всходов и 
молодых растений кормовой свеклы – проти-
воречит предположению о роли генов R и Y в 
синтезе бетацианинов и бетаксантинов. Нами 
установлено, что у кормовой свеклы на стадии 
проростков гипокотиль имеет розовую окраску, 
а такой цвет может быть получен только при 
наличии бетацианинов. Но у всходов и моло-
дых растений гипокотиль имеет желтый цвет, а 
это возможно только при наличии бетаксанти-
нов. Химический анализ гипокотиля 23-днев-
ных проростков кормовой свеклы показал, 
что у них цвет гипокотиля обусловлен только 
бетацианинами (Schliemann et al., 1999). На-
лицо изменения биосинтеза пигментов в ходе 
онтогенеза.

На основании наших наблюдений мы пред-
лагаем иную схему участия генов R и Y в синтезе 
бетацианинов и бетаксантинов. По нашему мне-
нию, ген Y – это ген-распределитель окраски. Он 
определяет, как окраска будет распределена в 
корнеплоде и представлен серией доминантных 
аллелей. Рецессивный аллель данного гена бло-
кирует любое проявление окраски в корнеплоде, 
а доминантные аллели определяют характер 
распределения окраски в тканях корнеплода. 
Ген R отвечает собственно за развитие окраски 
или, другими словами, за синтез пигментов в 
растении, в частности, в корнеплоде. Рецес-
сивный аллель данного гена определяет синтез 
бетаксантинов, а серия доминатных аллелей 
определяет различное соотношение бетациа-
нинов и бетаксантинов. Другими словами, за 
синтез беталаинов отвечает ген R. Для экспе-
риментальной проверки наших предположений 
относительно того, что определяют гены R и Y, 
необходимы дополнительные исследования с 
использованием форм свеклы, имеющей кор-
неплоды разной окраски. 
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Summary

The formation and inheritance of yellow (yellow-orange) root color was studied in fodder beet. It was shown 
that this type of root color was determined by a single nuclear locus. This locus proved to be 4,26 ± 2,08 map units 
apart from the R gene, determining the red color of the hypocotyl. Our results suggest that this type of root color is 
defi ned by an allele of the gene, not described in the literature so far. We propose that this allele be denoted as Y e. 
The results are interpreted in the context of the conjectured biochemical pathway of betalain pigments. We suggest 
that the Y gene is responsible for the distribution of pigments in the root tissue, whereas the R gene determines 
their range and quantities.
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ФОТОПЕРИОДИЧЕСКИЙ СИГНАЛ КАК КЛЮЧЕВОЙ ФАКТОР 
ВО ВЗАИМООТНОШЕНИЯХ ГЕНОТИП–СРЕДА
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Рассматривается поиск критических периодов в чувствительности гипоталамо-гипофизарно-го-
надной системы американских норок на фотопериодическое воздействие. Рассматривается модель 
трехступенчатого типа фотопериодической чувствительности.

Ключевые слова: американская норка, фотопериод, сигнал, размножение, плодовитость, гено-
тип–среда.

Исторический экскурс

Огромно влияние фотопериодизма 
на жизненно важные функции живот-
ных организмов. У всех филогенетиче-
ских групп отмечено, что свет высту-
пает в качестве сигнального фактора, 
информирующего организм о состоянии 
внешней среды и сигнализирующего о 
предстоящих в ней изменениях. Вполне 
вероятно, что именно свет среди других 
факторов среды оказался в процессе эво-
люции жизни на Земле сигналом такого 
ключевого значения; ведь он повторяет-
ся в течение веков эволюции, в течение 
геологических периодов жизни на Земле 
в совершенно определенной и матема-
тически точной последовательности, он 
не подвержен таким колебаниям, каким 
подвержены, например, температура 
или обеспеченность кормами.

Д.К. Беляев 

Фотопериодизм (греч. photos – свет и perio-
dos – определенный круг времени) – ответная 
реакция организмов на продолжительность 
периодов света и темноты в суточном ритме. 
Способность живых организмов реагировать на 
длину дня получила название фотопериодиче-
ской реакции. Фотопериодизм был открыт в 1920 г. 
В. Гарнером и Х. Аллардом во время селекцион-
ной работы с табаком (Garner, Allard, 1920). Они 
обнаружили, что один из сортов, который цвел 
весной и осенью в теплице, не зацветает летом 
в открытом грунте. В связи с тем что летние ус-

ловия практически не отличались от тепличных, 
за исключением периода освещенности, было 
сделано предположение, что цветению препят-
ствует длинный летний день. Предположение 
подтвердилось, когда удалось получить цветение 
табака летом при искусственно укороченном дне. 
В дальнейшем было установлено, что фотопе-
риодическая реакция свойственна растениям 
разных таксономических групп.

Способность воспринимать и реагировать на 
длину дня широко распространена и в животном 
мире. Фотопериодические реакции животных 
контролируют наступление и прекращение пе-
риода размножения, эмбриональное развитие 
(активное или с диапаузой), плодовитость, осен-
ние и весенние линьки, переход к зимней спячке, 
чередование обоеполых и партеногенетических 
поколений, миграции (яркий пример – перелеты 
птиц). Физиологические и биохимические осно-
вы фотопериодизма у животных во многом до 
конца неясны. Предполагают, что фотопериоди-
ческие реакции осуществляются путем сложной 
цепи нервно-рефлекторных и гормональных 
процессов, контролируемых у позвоночных 
гипоталамо-гипофизарной системой.

Другие факторы, например, температура воз-
духа, как сигнал используются в меньшей мере, 
поскольку она изменяется не с такой строгой 
закономерностью, как фотопериод, и способна 
только запускать наступление у организмов тех 
или иных фаз или явлений преждевременно или 
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с запозданием. Это всего лишь «шум», который 
модулирует действие фотопериода.

С 1925 г., когда W. Rowan показал факты фо-
топериодического влияния на физиологические 
функции птиц, в промышленном птицеводстве 
была разработана целая индустрия фотоперио-
дических технологий по оптимизации яйценос-
кости и мясной продуктивности (Rowan, 1925; 
Пигарев, 1965, 1990). Универсальность влияния 
фотопериодических условий на репродуктивную 
функцию, рост и развитие стала широко исполь-
зоваться в работах на овцах, лошадях, крупном 
рогатом скоте (Линтварева, 1955; Цимборович, 
1959; Эмме, 1960; Tucker et al., 1984; Zinn et al., 
1986; Poulton, Robinson, 1987; Dahl et al., 2000).

Начало фотопериодическим работам на пуш-
ных зверях положил в 1932 г. T.H. Bissonnette, 
добившийся изменения половых функций 
хорьков под влиянием дополнительного осве-
щения в осенне-зимний период (Bissonnette, 
1932, 1935).

Вскоре фотопериодические эффекты на пуш-
ных зверях стали прорабатываться и в нашей 
стране в Центральной научно-исследовательской 
лаборатории (ЦНИЛ) пушного звероводства при 
Министерстве внешней торговли СССР, рас-
полагавшейся на территории поселка Раисино 
(позже в 1950-х годах ЦНИЛ слилась с НИИ 
кролиководства и звероводства). Опытной базой 
этого научного звероводческого центра стала 
1-я Московская зооферма (будущий зверосов-
хоз «Пушкинский»), а учебным центром – 2-я 
Московская зооферма (будущий зверосовхоз 
«Салтыковский») (Милованов, 2001. С. 10–13).

Следует сказать, что в стране в ту предвоен-
ную пору были предприняты мобилизационные 
меры по развитию звероводства, поскольку эта 
отрасль обеспечивала поставки в страну конвер-
тируемой валюты («нефтедоллары» появятся 
гораздо позже). Вся система звероводства пол-
ностью подчинялась Наркомвнешторгу СССР – 
необходимо было выполнять государственный 
план поставки на экспорт шкурок серебристо-
черных лисиц клеточного разведения. Именно 
этот вид экспортной пушнины перед войной 
котировался очень высоко – одна шкурка лисы – 
пулемет! Поэтому к началу ВОВ Наркомвнеш-
торг собрал в свое централизованное управле-
ние все специализированные звероводческие 
хозяйства и научные коллективы.

В 1939 г. в ЦНИЛ пушного звероводства, 
которой заведовал известный генетик-селекцио-
нер Борис Николаевич Васин, после окончания 
Ивановского сельскохозяйственного института 
в качестве лаборанта пришел Дмитрий Кон-
стантинович Беляев. Начало его научной работы 
будет связано с изучением влияния отбора на 
интенсивность серебристости окраски меха 
у серебристо-черных лисиц в подмосковных 
звероводческих хозяйствах и в зверосовхозе 
«Тобольский» Тюменской области. Уже тогда 
намечались планы проведения первых фотопе-
риодических экспериментов, но все прервала на 
долгие пять лет война. В конце 1945 г. по теле-
грамме-запросу министра внешней торговли 
А.И. Микояна Д.К. Беляев вернется в родную 
лабораторию. Послевоенное звероводство раз-
вивалось быстрыми темпами, Минвнешторг 
собирал кадры – звероводство давало стране 
такую нужную валюту.

Параллельно с проработкой вопросов част-
ной генетики пушных зверей Д.К. Беляев 
начинает работы по анализу фотопериодиче-
ских механизмов регуляции продуктивности 
серебристо-черных лисиц и соболей. Вместе с 
Н.Ш. Перельдиком и Н.Т. Портновой Д.К. Бе-
ляеву удалось изменением фотопериодических 
условий («подсвечиванием», как он говорил) 
сократить сроки беременности у соболей. С 
наступлением темноты в соболиных шедах на 
несколько часов включали электрическое осве-
щение для изучения влияния световой добавки 
на протекание беременности у самок. Если в 
обычных условиях беременность у соболей 
длится около 9 месяцев, то в опытной группе 
(она была названа «группой продленного дня) 
самки начали щениться уже через 6 (!) месяцев 
(Беляев и др., 1951). При этом потомство было 
совершенно нормальным (фото 1).

В результате проделанных экспериментов 
были четко показано влияние фотопериодизма 
не только на перестройку сезонности раз-
множения, но и на такие сезонные функции, 
как весенняя линька и осенняя смена летнего 
мехового покрова на зимний. В 1949–1950 гг. 
полученные экспериментальные материалы 
публикуются в отраслевом журнале «Каракуле-
водство и звероводство» в соавторстве с Л.Г. Ут-
киным и Н.Т. Портновой (Беляев, Уткин, 1949; 
Беляев, Портнова, 1950). В 1950 г. Д.К. Беляев 
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Фото 1. Раисино. 1948 г. Центральная научно-ис-
следовательская лаборатория пушного звероводства 
(ЦНИЛ). Гистологические исследования влияния 
фотопериодизма на протекание беременности у 
самок соболей. 

Слева направо: Д.К. Беляев, Е.В. Клецкина, Л.Г. Уткин, 
И.Г. Повецкий.

обобщает эти исследования в «Журнале общей 
биологии» в статье «Роль света в управлении 
биологическими ритмами млекопитающих» 
(Беляев, 1950). Это были первые опублико-
ванные в нашей стране работы по регуляции 
функции размножения и формирования зимнего 
мехового покрова у пушных зверей с помощью 
искусственных фоторежимов. Именно эти ра-
боты Д.К. Беляева по фотопериодизму зададут 
импульс поиска и другим исследователям, кото-
рые поставят вопрос: возможно ли изменением 
суточного соотношения света и темноты полу-
чать от пушных зверей два приплода в течение 
одного календарного года (Кузнецов, 1952а, б). 
В эксперименте 1963 г. были получены два 
приплода от серебристо-черных лисиц (Кузне-
цов, 1963; Беляев, 1976; Кузнецов и др., 1977). 
Фотопериодические работы на соболях на базе 
зверосовхоза «Пушкинский» продолжались 
и после отъезда Д.К. Беляева в Новосибирск, 
вплоть до 1960 гг. (Беляев, Уткин, 1960а, б; 
Беляев и др., 1964).

После переезда в новосибирский Академ-
городок по приглашению директора Института 
цитологии и генетики СО АН СССР члена-кор-
респондента АН СССР Н.П. Дубинина Д.К. Бе-
ляев сразу же продолжает начатые в Пушкин-
ском зверосовхозе работы по изучению влияния 
фотопериодических условий на плодовитость, но 
уже не на соболях и лисах, а на другом важном 

объекте клеточного пушного звероводства – 
американских норках разных генотипов. Ведь в 
1960-х гг. зверосовхозы превращаются в насто-
ящие фабрики пушнины; так, по выходу шкурок 
норки СССР в 1965 г. занимает второе место в 
мире после США, значительно опередив скан-
динавские страны. Именно в эти годы особенно 
интенсивно ведутся исследования по воздейст-
вию световых условий на воспроизводительную 
функцию у норок (Беляев и др., 1962, 1963).

Новосибирский научный центр еще только 
создавал материальную базу, но Д.К. Беляев уже 
организовывает фотопериодические экспери-
менты в зверосовхозе «Белоярский» Мошков-
ского района Новосибирской области. Зверо-
совхоз располагался в 60 км от Новосибирска 
на берегу р. Оби. Причем от районного центра 
Мошково до села Белоярка (35 км) зимой нужно 
было добираться целый день на тракторных са-
нях по огромным сугробам. Следует сказать, что 
руководство, специалисты и рядовые звероводы 
«Белоярского» зверосовхоза с энтузиазмом 
восприняли идею фотопериодизма и создали 
для той поры неплохие технические условия 
в проведении экспериментальной работы по 
дополнительному освещению норок. Удлинение 
светового дня в марте привело к стимулирова-
нию половой функции норок и увеличению их 
плодовитости. Проведение этих экспериментов 
по времени совпадало с аналогичными иссле-
дованиями американских ученых (Holcomb 
et al., 1962a, b). По этой причине полученные 
результаты нужно было срочно публиковать – 
приоритет есть приоритет (Беляев и др., 1962; 
Клочков, 2002).

В 1962 г. при активном содействии и участии 
экономиста-зверовода М.Н. Жукова (фото 2), 
имевшего опыт строительства крупного зверо-
совхоза «Северинский», завершилось строи-
тельство экспериментальной зверофермы 
ИЦиГ, на которой и были развернуты основные 
фотопериодические опыты не только на норках, 
но и на лисах.

Именно на этой звероферме (фото 3) было 
показано, что изменением соотношения света 
и темноты в течение суток можно добиться 
снижения эмбриональной смертности и даже 
преодоления ее, как было с видимыми мута-
циями с летальным рецессивным действием – 
белой грузинской (W G/W G) мутацией у лисиц 
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Фото 2. Справа налево: М.Н. Жуков – имея опыт 
строительства крупного зверосовхоза «Северин-
ский» Краснодарского края, принимал самое актив-
ное участие в строительстве экспериментальной 
зверофермы Института цитологии и генетики СО 
АН СССР; Д.К. Беляев – директор ИЦиГ СО АН 
СССР; М.Д. Абрамов – автор первого вышедшего 
в 1957 г. практического пособия по генетическим 
основам цветного норководства (НИИПЗК); Н.Ш. Пе-
рельдик – основатель школы кормления пушных 
зверей в нашей стране (НИИПЗК). 1975 г.

и Shadow (S H/S H) у норок (Беляев и др., 1962, 
1963; Беляев, Клочков, 1965; Беляев и др., 1973; 
Belyaev et al., 1975).

Особо впечатляющие результаты были 
получены при отработке метода ускоренного 
созревания меха у норок. На эксперименталь-
ной звероферме ИЦиГ СО АН СССР в летне-
осенний период испытывались 12 различных 
фотопериодических световых режимов, из 
которых впоследствии выбрали два наиболее 
перспективных. Прошло немного времени и 
при обсуждении результатов этой работы с 
директором зверосовхоза «Магистральный» 
Д.Г. Ковешниковым была принята программа 
производственных испытаний метода ускорен-
ного созревания меха норок на базе зверосов-
хоза. Результат был убедительным – меховой 
покров у норок созревал на месяц раньше 
обычных контрольных сроков.

Следует сказать, что одновременно и незави-
симо от фотопериодического метода, созданно-
го в ИЦиГ СО АН СССР, был разработан более 
экономичный и более технологичный прием в 
ускорении созревания опушения – использова-
ние «фотопериодического гормона» мелатонина 
(коммерческое название – мелакрил). Однако 
следует сделать оговорку: при использовании 

Фото 3. На экспериментальной звероферме Инсти-
тута цитологии и генетики СО АН СССР. 1976 г. 

Слева направо: В.И. Евсиков (исследуя генетико-селекци-
онные аспекты моногибридного гетерозиса в норковод-
стве, осуществил вместе с Д.К. Беляевым первый в нашей 
стране генетический синтез трехрецессивных жемчужных 
норок, но не по американскому, k/k a/a p/p, а по шведскому 
паломино – t p/t p a/a p/p; в настоящее время разрабатывает 
генетико-эволюционные вопросы гомеостаза плодовито-
сти млекопитающих); Д.К. Беляев; В.М. Гукин (работал 
главным зоотехником Белоярского зверосовхоза, с 1962 
по 1981 гг. заведовал экспериментальной зверофермой 
ИЦиГ СО АН СССР); Л.П. Зверева (научный сотрудник 
ИЦиГ СО АН СССР, провела обширные исследования 
по генетико-гистологическим вопросам меланогенеза у 
мутантных форм американской норки).

фотопериодического метода, созданного в 
ИЦиГ СО РАН, качество меха было гораздо 
выше, чем при использовании мелакрила. Это 
было подтверждено независимой экспертизой 
во Всесоюзном НИИ меховой промышленно-
сти, что и было доложено на состоявшемся в ок-
тябре 1982 г. в зверосовхозе «Магистральный» 
семинаре по фотопериодизму (фото 4).

Испытание разных фотопериодических 
режимов позволило Д.К. Беляеву сделать вы-
вод: свет – это регулятор, способный изменить 
гормональный статус организма. При этом 
наиболее значимы так называемые управля-
ющие гормоны, которые вырабатываются в 
гипоталамо-гипофизарной системе мозга. Ги-
поталамо-гипофизарная система – объединение 
структур гипофиза (мозгового придатка в форме 
округлого образования) и гипоталамуса (отдела 
головного мозга) – выполняет важнейшие для 
организма функции. И эта система – самое за-
щищенное место организма! Гипофиз надежно 
спрятан в костном углублении и имеет связь с 
остальными органами и системами только через 
узенький канал. Гипофиз выделяет гормоны, 
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Фото 4. Участники семинара по проблемам фотопериодизма в клеточном пушном звероводстве в зверо-
совхозе «Магистральный» Алтайского края. 1982 г.

Первый ряд: в центре Д.К. Беляев, справа от него – директор зверосовхоза Д.Г. Ковешников, слева – начальник Главного 
управления звероводства РСФСР М.И. Казаков. 

управляющие работой почти всей эндокринной 
системы, к примеру, гормон роста соматотропин 
или гормоны, которые регулируют деятельность 
половых желез. С помощью гормонов можно 
усилить или ослабить любой процесс, через 
гормоны можно влиять на активность генов.

Вдова Д.К. Беляева, Светлана Владимировна 
Аргутинская в своих воспоминаниях писала: 
«Подводя итоги своих исследований, Д.К. Бе-
ляев подчеркивал: “Генетики и селекционеры 
животных не имеют в своих руках таких мощных 
формообразующих факторов, как радиационные 
воздействия и химические мутагены, поэтому 
надо всемерно использовать световой фактор, 
эффекты которого далеко еще не исчерпаны”». 
Эти представления о связи световых влияний с 
нейрогормональной системой возникли у Д.К. Бе-
ляева еще в 1950-х гг. и были тогда абсолютно 
новыми. Именно в опытах по фотопериодизму 
он обнаружил сильнейшее действие смены ре-
жима освещения на строго стабилизированные 
сезонные функции пушных зверей. Обдумывая 
результаты экспериментов, Беляев пришел к по-
ниманию ключевой роли отбора по поведению в 
процессе одомашнивания диких животных. Он 
предположил, что отбор по поведению, затронув 

нейрогормональные компоненты фотопериоди-
ческих механизмов регуляции, может вызвать 
реорганизацию сезонных функций животных, в 
частности, изменить моноэстричность, характер-
ную для диких животных, на полиэстричность, 
отличающую домашних животных. 

Свою идею о ведущей роли отбора по пове-
дению и роли нейрогормональной регуляции в 
наследственной перестройке в процессе доме-
стикации Д.К. Беляев изложил в ряде докладов 
в 1951–1952 гг. Это была чистая идея без экс-
периментального подтверждения, помимо того 
что новая, еще и сложная для восприятия.

На заседании производственно-технического 
совета в Главзверопроме с участием ученых 
его выступление было встречено молчанием 
непонимания. С.В. Аргутинская вспоминала: 
«Прозвучало несколько вопросов. ДК [Беля-
ев] еще раз разъяснил свои представления и 
предложил модель эксперимента. Все-таки ре-
шили согласиться на проведение опытов, дали 
“добро” и даже определили зверосовхоз. После 
окончания совещания, уходя, я с горечью и поч-
ти с вызовом сказала во всеуслышание: “Один 
Павел Александрович кое-что понял!” Это о 
П.А. Петряеве – он был выдающейся лично-
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стью, говорили, что он бывший гвардейский 
офицер царской армии. Осваивал азы зверо-
водства на практике, отбывая срок на Соловках. 
Впоследствии П.А. Петряев был директором 
Пушкинского зверосовхоза и какое-то время ди-
ректором Московского зоопарка. Он воспринял 
мои слова как комплимент и позже на заседании 
МОИП перед научной аудиторией, когда ДК 
уже более основательно рассказал о своей идее, 
после обсуждения прислал мне записку: “Ну 
как, я кое-что понимаю?”

Профессор Московской ветеринарной акаде-
мии Г.И. Азимов во время сдачи мной кандидат-
ского экзамена по физиологии после ответа по 
билету с пристрастием расспрашивал меня об 
этой идее ДК и в 1954 г. написал в своей книге со 
ссылкой на Д.К. Беляева: “Нужно полагать, что 
домашние животные потеряли строгую сезон-
ность размножения… главным образом в связи с 
изменением их высшей нервной деятельности”. 
Это и было первым упоминанием о работе, ко-
торая, развиваясь и расширяясь, продолжается 
уже около 50 лет.» (цит. по: Аргутинская, 2002. 
С. 25–28).

Поиск критических периодов 
в чувствительности гипоталамо-

гипофизарно-гонадной системы животных 
на фотопериодическое воздействие. 

Американская норка 
клеточного разведения как модель

В литературе по фотопериодизму явление 
стадийности в чувствительности организма к фо-
топериодическому сигналу из среды осталось до 
конца не раскрытым, что приводит иногда к не-
правильной интерпретации экспериментальных 
результатов даже опытными исследователями. 

Так, еще в 1982  г.  Z. Boissen-Agasse выносит 
в оглавление своей статьи, опубликованной в 
журнале «Biology Reproduction», категорическое 
заключение: «норка – животное короткого дня» 
(… the mink a short day mammal) (Boissen-Agasse 
et al., 1982). Но многолетние работы по фотопе-
риодизму, проведенные в Институте цитологии 
и генетики СО РАН, указывают на необоснован-
ность и поспешность такого заключения.

Фотопериодизм и репродуктивные 
процессы у американской норки 

клеточного разведения

Чувствительность норок клеточного разведе-
ния к фотопериодическим воздействиям оцени-
валась по функциональному состоянию гонад, 
гаметогенезу, сезонному уровню половых 
гормонов, характеру эстральной цикличности, 
плодовитости и половому поведению. Для 
оценки поэтапных сдвигов физиолого-морфоло-
гических процессов в гонадах использовались 
варианты световых режимов, представленных 
на графике.

Влияние фотопериодических условий 
на функцию гонад у американской норки

Для выяснения вопроса о влиянии световых 
условий на фолликулогенез были проведены 
опыты с применением постоянного освещения: 
1) вне сезона размножения (октябрь–ноябрь); 
2) в сезон размножения (февраль–март). Резуль-
таты опытов приводятся в табл. 1.

На фоне существенного увеличения массы 
яичников в марте (160 мг) по сравнению с 
ноябрем (100 мг) различий по массе гонад 
между группами не обнаружено. Однако благо-

График. Варианты световых режимов.

Режимы освещения и номер экспериментальных групп
1-я серия опытов 2-я серия опытов

1 2 3 4 1 2 3 4 5 6 7
Июль ☼
Август ☼
Сентябрь ☼

          – сокращенный световой день (8 часов: с 9:30 до 17:30);   ☼      – постоянное освещение;
          – естественные условия освещения
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даря гистологическому анализу были выявлены 
различия в сезонной реактивности на световые 
воздействия. Так, постоянное освещение вне 
сезона размножения (октябрь–ноябрь) привело 
к снижению числа примордиальных и созрева-
ющих фолликулов типа ≥ 4С и резкому (в 8 раз) 
увеличению числа фолликулов с хорошо разви-
той полостью. И все же этот фотостимулирущий 
эффект не приводил к созреванию зрелых гра-
афовых фолликулов. Вместе с этим отмечалось 
значительное увеличение числа атретических 
фолликулов поздних стадий (А3 – 171,5 ± 35,7, 
А4 – 477,7 ± 69,4 против А3 – 83,9 ± 3,6, А4 – 
169,4 ± 44,1 в контроле).

В марте на фоне общих как для контроль-
ных, так и для подопытных самок процессов 
снижения числа примордиальных растущих 
фолликулов типа 3С и ≥ 4С и увеличения числа 
созревающих фолликулов у подопытных самок 
по сравнению с контролем отмечается уменьше-
ние числа созревающих фолликулов на ранних 
стадиях развития типа ПП с увеличением числа 
фолликулов типа РП и ГП (табл. 1).

Последствия варьирующих 
фотопериодических воздействий 

на фолликулогенез

Для выяснения влияния вариаций фотопе-
риодических воздействий в летне-осенний пе-
риод на фолликулогенез, а также в дальнейшем 
на функциональное состояние яичников в се-
зоне размножения также были испытаны I и II 
световые режимы с применением постоянного 
освещения: 1) вне сезона размножения (октябрь–
ноябрь); 2) в сезон размножения (февраль–март). 
Результаты опытов приводятся в табл. 2.

В нормальных фотопериодических условиях 
у контрольных стандартных норок в ноябре 
количество примордиальных фолликулов ко-
леблется около 1000 (табл. 2). Фотопериоди-
ческие воздействия вызвали увеличение числа 
примордиальных фолликулов: при первом фо-
топериодическом режиме до 2591 (р < 0,001), 
при втором – до 2210 (р < 0,01). По количеству 
растущих фолликулов разница между конт-
рольной и подопытными группами меньшая. 
В 1-й группе отмечена тенденция к большему 
числу фолликулов типа 3С и ≥ 4С. В 1-й группе 
число растущих фолликулов существенно не 

отличалось от контроля. Во 2-й группе фотопе-
риодические воздействия вызвали трехкратное 
увеличение числа зрелых граафовых пузырьков. 
Возможно, что за счет этого число созревающих 
фолликулов на более ранних стадиях развития 
(типа ПП и РП) у них незначительно снижено. 
2-я группа по числу созревающих фолликулов 
не отличалась от контроля.

Изменение фотопериодических условий 
содержания норок в летне-осенний период 
отразилось на картине фолликулогенеза в се-
зоне размножения (март). У самок 1-й группы 
это выразилось в трехкратном снижении чис-
ла примордиальных фолликулов, более чем 
двухкратном снижении растущих фолликулов 
типа 1С (р < 0,01), тенденции к снижению 
числа растущих фолликулов типа 2С, 3С, ≥ 4С 
и созревающих фолликулов типа ПП и РП и 
незначительному повышению числа зрелых 
фолликулов по сравнению с контролем. В 1-й 
группе это выразилось в общей однозначной 
тенденции к снижению числа всех растущих и 
созревающих фолликулов.

Влияние фотопериодических воздействий 
в летне-осенний период на уровень 
эстрадиола в крови у самок норок

Изменение светового режима приводит к 
изменению содержания эстрадиола в крови 
стандартных самок (рис. 1).

После постоянного освещения у норок 1-й 
группы в июле отмечалось снижение уровня 
эстрадиола по сравнению с контролем (р < 0,01). 
В период сокращенных световых дней (август, 
сентябрь) содержание гормона у самок 1-й груп-
пы было выше, чем в контроле (соответственно 
р < 0,05; р < 0,01). У норок 2-й группы повыше-
ние уровня эстрадиола зарегистрировано только 
в августе. После окончания световых воздей-
ствий на фоне естественного освещения у самок 
1-й и 2-й групп в октябре наблюдается более 
низкий уровень эстрадиола, чем в контроле 
(р < 0,05, р < 0,01 соответственно). Затем в янва-
ре–феврале у самок 1-й группы уровень гормона 
повышался (р < 0,01, р < 0,05 соответственно), 
тогда как у самок 2-й группы концентрация 
эстрадиола в крови не отличалась от контроля. 
В марте уровень эстрадиола в подопытных 
группах не отличался от контроля.
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Рис. 1. Влияние световых режимов на уровень эст-
радиола в крови самок норок стандартного генотипа 
в постнатальном онтогенезе (Гулевич, Клочков, 
1988).

* р < 0,05 – различия между 1-й группой и контролем; 
** р < 0,01 – различия между 1-й группой и контролем; 
## р < 0,01 – различия между 2-й группой и контролем.

Влияние постоянного освещения 
в разные сезоны на сперматогенез

Постоянное освещение в ноябре не оказало 
влияния на массу тела животных: у подопыт-
ных и контрольных самцов она составила в 
среднем 1750 г. В то же время постоянное осве-
щение привело к снижению массы семенников: 
0,95 ± 0,08 г в опыте и 1,41 ± 0,11 г в контроле 
(р < 0,01).

Гистологическая картина выявила уменьше-
ние под воздействием постоянного освещения 
диаметра семенных канальцев: 72,9 ± 1,4 мкм в 
опыте и 96,4 ± 4,2 мкм в контроле (р < 0,01).

Таблица 3
Частота встречаемости семенных канальцев разного типа 

в зависимости от светового режима (ноябрь)

Группа n
Соотношение семенных канальцев разных типов 

в зависимости от светового режима, %
I II III IV

Постоянное освещение 8 50,5 ± 10,7 4,2 ± 1,2   0,0 ± 5,7     25,3 ± 9,1
Контроль 8 29,5 ±   9,3 5,2 ± 1,6 24,3 ± 4,3 41,0 ± 10,0

Анализ процентного соотношения канальцев 
разного типа показал характерную тенденцию 
преобладания у подопытных животных каналь-
цев I типа и снижения числа канальцев IV типа, 
что можно расценить как торможение процесса 
сперматогенеза (табл. 3).

На это же указывают и результаты подсче-
та клеточных элементов в канальцах III типа 
(табл. 4). У подопытных животных насчитыва-
ется больше сперматогоний типа А, но меньше 
сперматоцитов в стадии зигонемы по сравне-
нию с контролем.

Постоянное освещение в марте не привело к 
изменению массы тела самцов – в среднем она со-
ставила 2,0 кг. Тогда как масса семенников вес-
ной увеличилась по сравнению с осенью. Хотя 
масса семенников у подопытных зверей соста-
вила 6,2 ± 0,3 г против 7,6 ± 0,4 г у контрольных 
(р < 0,05), диаметр семенных канальцев у под-
опытных животных (225,5 ± 2,4 мкм) был больше, 
чем у контрольных (210,0 ± 1,9 мкм, р < 0,001). 
Просвет канальца придатка был заполнен зрелы-
ми спермиями. На II стадии ЦСЭ помимо клеток 
Сертоли встречаются сперматогонии типа А и Б, 
сперматоциты первого порядка двух поколений 
в прелептонеме и пахинеме и 2 генерации спер-
матид 6-го и 17-го этапов сперматогенеза.

Результаты подсчета сперматогенных клеток 
на VI стадии ЦСЭ показали: число спермато-
цитов в стадии пахинемы у подопытных жи-
вотных составило 23,0 ± 0,5 против 18,6 ± 0,4 
в контроле (р < 0,001). Подопытные звери по 
числу сперматид (116,2 ± 2,9) превосходили 
контроль (79,3 ± 1,6; р < 0,001).

Итак, количественный анализ сперматоген-
ного эпителия позволил установить стимули-
рующее действие постоянного освещения на 
сперматогенез самцов норок весной и тормо-
зящее – осенью.
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Таблица 4
Число сперматогенных клеток 

на разных стадиях дифференцировки 
в семенных канальцах III типа 

при различных световых режимах. 
Среднее число клеток 

на поперечном срезе канальца (ноябрь)

Тип клеток Постоянное 
освещение Контроль

Сперматогонии типа А 1,16 ± 0,09** 0,66 ± 0,05
Промежуточные 0,01 ± 0,01 0,02 ± 0,01
Сперматогонии типа В 0,02 ± 0,01 0,01 ± 0,01
Сперматоциты 3,83 ± 0,25* 4,75 ± 0,30

* р < 0,05 (по сравнению с контролем); ** р < 0,01.

Влияние фотопериодических воздействий 
в летне-осенний период на сперматогенез

Фотопериодические воздействия в ноябре 
повлияли на массу гонад стандартных сам-
цов. Максимальная масса гонад отмечена в 1-й 
группе в условиях сокращенного светового дня 
в течение 3 месяцев, несколько меньшей была 
она в 3-й группе – сокращенный день в течение 
2 месяцев (август и сентябрь). Такая же экспо-
зиция в более ранние сроки во 2-й группе (июль 
и август) не оказала существенного влияния на 
массу гонад (табл. 5).

Между массой семенников и диаметром 
канальцев наблюдается четкая связь.

Гистологический анализ семенников у конт-
рольных самцов показывает, что у них преоб-
ладали канальцы I типа (76,1 %), содержавшие 
клетки Сертоли и сперматогонии (табл. 6). 
Значительно меньше (19,1 %) было канальцев 
II типа и еще меньше (4,7 %) – III типа. В 1-й 
серии опытов при 3-месячном содержании в 
условиях сокращенного 8-часового дня в семен-
никах наблюдалось сильное увеличение числа 
канальцев I типа, увеличение числа канальцев 
III типа и появление канальцев IV типа (сперма-
тоциты в пахинеме) и V типа (сперматоциты II 
порядка и сперматиды). У самцов 3-й группы по 
сравнению с контрольными животными умень-
шилось число канальцев I типа (но на меньшую 
величину, чем в 1-й группе) и возросло число 
канальцев III и IV типов. Во 2-й группе при 
двухмесячном сокращенном дне, но в более 

Таблица 5
Масса гонад и диаметр семенных канальцев 
у самцов норок при разных световых режимах

Группа n Масса гонад Диаметр семенных 
канальцев (мкм)

1-я серия опытов
1 18 2,04 ± 0,14*** 99,50 ± 4,95***

2 8 0,82 ± 0,06 68,89 ± 4,03
3 8 1,68 ± 0,16** 90,34 ± 4,60**

4 8 0,91 ± 0,04 76,6 ± 1,33
2-я серия опытов

1 8 0,77 ± 0,07 75,22 ± 1,95
2 8 0,93 ± 0,06 84,69 ± 2,08**

3 8 1,03 ± 0,06 84,71 ± 2,04**

4 8 0,97 ± 0,06 73,85 ± 1,83
5 8 0,96 ± 0,06 79,57 ± 1,50
6 8 0,90 ± 0,03 76,69 ± 2,87
7 8 0,91 ± 0,04 76,60 ± 1,33

** р < 0,01 по сравнению с контролем; *** р < 0,001.

ранние сроки (июль и август) отмечалось еще 
меньшее снижение числа канальцев I типа (по 
сравнению с 1-й и 3-й группами), но и меньшее 
увеличение числа канальцев III типа.

Фотопериодические воздействия влияют 
не только на распределение канальцев, но и на 
динамику пролиферативных процессов. Так, 
гистологический анализ канальцев III типа 
выявил различия в соотношении сперматого-
ний и сперматоцитов в зависимости от режима 
освещения животных (табл. 7). Наибольшие 
сдвиги в процессе сперматогенеза отмечены при 
содержании норок в условиях сокращенного 
дня в течение 3 месяцев (1-я группа) и 2 месяцев 
(3-я группа). Характерно более чем 4-кратное 
увеличение числа серматоцитов 1-го порядка 
в стадии зигонемы по сравнению с контролем. 
Воздействие 2-месячным сокращенным днем 
в более ранние сроки оказалось не столь эф-
фективным.

Результаты вышеперечисленных опытов 
стимулировали постановку более детальных 
экспериментов с 1-месячными воздействиями 
в летне-осенний период как с постоянным 
освещением так и с сокращенным световым 
днем в июле, августе и сентябре соответ-
ственно (график). Содержание в этих условиях 
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Таблица 6
Частота встречаемости семенных канальцев разного типа 

в зависимости от светового режима

Группа n
Тип канальцев

I II III IV V

1-я серия опытов

1 18      4,1  ± 1,9*** 20,0 ± 7,4 14,2 ± 3,1** 49,6 ±   7,3*** 12,0 ± 5,1*

2 8  4,17 ± 1,3** 17,5 ± 4,2 20,1 ± 4,9** 20,6 ±   6,3*** –
3 8   19,6  ± 9,9*** 15,8 ± 2,4 17,8 ± 2,5** 46,7 ± 11,3*** –

2-я серия опытов

1 8 55,7 ± 11,7 31,5 ± 8,9   7,0 ± 1,8   5,7 ± 2,5* –
2 8 48,8 ± 12,4   8,2 ± 4,0* 24,4 ± 8,1* 18,5 ± 8,1* –
3 8 57,7 ±   9,4 19,5 ± 4,2 19,8 ± 3,6**   3,0 ± 3,0 –
4 8 79,6 ±   8,2 11,2 ± 5,1   8,2 ± 2,8   0,9 ± 0,6 –
5 8 63,2 ± 10,7 16,9 ± 3,7 19,9 ± 6,2* – –
6 8 96,9 ±   2,1   1,6 ± 1,1*   1,5 ± 1,0* – –

Контроль 8 76,1 ±   4,8 19,1 ± 4,2   4,7 ± 1,0 – –

* р < 0,05 (по сравнению с контролем); ** р < 0,01; *** р < 0,001.

Таблица 7
Число сперматогенных клеток 

на разных стадиях дифференцировки 
в семенных канальцах III типа 

при различных световых режимах 
(среднее число клеток 

на поперечном срезе канальца)

Группа n Cперматогонии Сперматоциты

1-я серия опытов

1 18 1,66 ± 0,06*** 31,86 ± 1,04***

2 8 3,12 ± 0,12*** 12,42 ± 0,47***

3 8 2,15 ± 0,07*** 30,55 ± 1,12***

4 8 4,49 ± 0,13   7,72 ± 0,30
2-я серия опытов

1 8 2,89 ± 0,13*** 15,78 ± 0,80***

2 8 4,18 ± 0,14 11,44 ± 0,42***

3 8 3,51 ± 0,13** 14,69 ± 0,54***

4 8 3,09 ± 0,14   9,94 ± 0,37**

5 8 5,28 ± 0,16** 11,05 ± 0,39**

6 8 2,18 ± 0,18***   6,24 ± 0,45
7 8 4,49 ± 0,13   7,72 ± 0,30

** р < 0,01 по сравнению с контролем; *** р < 0,001.

не оказало существенного влияния на массу 
семенников, но гистологическое исследование 
показало, что диаметр семенных канальцев при 
сокращенном дне в августе и сентябре увели-
чивался, а при других вариантах светового воз-
действия он оставался без изменения (табл. 5). 
Более детальный гистологический анализ со-
стояния семенных канальцев вскрыл большую 
чувствительность животных к контрастным 
световым воздействиям в отдельные периоды 
года. Так, в целом в эти 3 месяца гонады самцов 
более чувствительны к действию сокращенного 
дня. Активизация сперматогенеза приводит к 
увеличению количества канальцев III типа и к 
появлению канальцев IV типа.

Максимальная количественная реакция при 
сокращенном дне зарегистрирована в августе 
(табл. 6). Постоянное освещение в сентябре 
характеризуется ингибирующим действием, ре-
гистрируется незначительное число канальцев II 
и III типов. При постоянном освещении в июле 
только в одиночных случаях регистрируются 
канальцы IV типа, а постоянное освещение в 
августе, возможно, приводит к более активному 
сперматогенезу, если учитывать высокую долю 
канальцев II типа.
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Эта картина подтверждается в целом анали-
зом пролиферативных процессов в канальцах 
III типа. При сокращенном дне во все летние 
месяцы наблюдается активизация трансформа-
ции сперматогониев I порядка в сперматоциты, 
в результате чего при снижении числа сперма-
тогоний I порядка существенно увеличивается 
число сперматоцитов (р < 0,001). При постоян-
ном освещении в сентябре ярко проявляется 
ингибирующее действие света, выражающееся 
в резком (в 2 раза) снижении числа сперматого-
ниев I порядка на фоне стимулирующего дей-
ствия на сперматогенез постоянного освещения 
в июле и августе (табл. 7).

Усиление стимулирующего эффекта 
при резком переходе 

от постоянного освещения 
к сокращенному световому дню

Эксперименты с 1-месячным содержанием 
самцов норок в условиях сокращенного дня и 
постоянного освещения стимулировали даль-
нейшие исследования влияния комбинирован-
ных световых режимов на морфофизиологиче-
ские процессы в гонадах.

Для этого были сформированы три группы 
животных: 1-я группа: комбинация резкого 
перехода от постоянного освещения (20 июня–
20 июля) к сокращенному 7-часовому световому 
дню (21 июля–10 октября). 2-я группа: сокра-
щенный день (21 июля–10 октября). 3-я группа – 
контрольная, содержавшаяся в условиях есте-
ственного фотопериода.

В каждой группе животных 5–10 октября 
и 1–5 марта был проведен гистологический 
анализ семенников. Масса гонад контрольных 
норок в октябре составила 0,91 ± 0,04 г, в то 
время как в 1-й группе их масса увеличилась 
до 2,22 ± 0,22 г (р < 0,001), а во 2-й группе – на 
меньшую величину 1,68 ± 0,16 г (р < 0,01).

Установлено, что масса гонад коррелирова-
ла с гистологической структурой семенников. 
Диаметр семенных канальцев в октябре у конт-
рольных самцов был равен 76,6 ± 1,3 мкм, в 1-й 
группе зафиксировано увеличение диаметра до 
105,1 ± 5,1 мкм (р < 0,001) и до 90,3 ± 4,6 мкм 
(р < 0,01) во 2-й группе. Диаметр семенных ка-
нальцев связан с прогрессивными пролифератив-
ными процессами. У самцов обеих подопытных 
групп наблюдается значительное увеличение 
числа канальцев II и III типов за счет снижения 
числа канальцев I типа. У самцов 1-й группы 
регистрируется появление канальцев IV типа со 
сперматоцитами в стадии пахинемы (табл. 8).

В сезоне же размножения, в марте, дли-
тельное последствие светового летне-осеннего 
воздействия проявилось, по-видимому, в более 
раннем снижении активности морфофизиоло-
гических процессов в гонадах. У подопытных 
животных отмечалось снижение массы гонад. 
Так, при массе гонад 7,1 ± 0,5 г в контроле 
в 1-й группе она снизилась до 5,5 ± 0,6 г 
(р < 0,05), во 2-й группе – до 4,6 ± 1,0 г (р < 0,05).
Одновременно у контрольных животных реги-
стрировался максимальный диаметр семенных 
канальцев: 198,8 ± 3,8 мкм, что было значитель-
но выше показателей 1-й группы: 139,1 ± 9,5 мкм 

Таблица 8
Частота встречаемости семенных канальцев разного типа 

в зависимости от светового режима

Месяц Группа n
Типы семенных канальцев, %

I II III IV V

Октябрь
Контроль 8 76,2 ± 4,8 23,8 ± 4,0 – – –

1 8 13,6 ± 8,1*** 23,3 ± 4,0 40,0 ±   8,8*** 23,1 ± 8,4** –
2 8 19,7 ± 9,9 33,6 ± 2,4* 46,7 ± 11,3** – –

Март
Контроль 8 – –   1,0 ±   1,0 48,0 ± 2,2 51,0 ± 2,2

1 8 2,3 ± 2,3 14,6 ±   9,9 34,7 ±   5,7** 34,3 ± 5,3** 14,1 ± 5,2***

2 8 5,2 ± 2,9 50,0 ± 16,9** 21,7 ±   7,4** 18,3 ± 9,7**   4,8 ± 3,2

* р < 0,05 по сравнению с контролем; ** р < 0,01; *** р < 0,001.
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(р < 0,001) и 2-й группы: 112,3 ± 13,4 мкм 
(р < 0,001). Гистологическая картина семенни-
ков свидетельствовала об усилении деструк-
тивных процессов в семенниках подопытных 
самцов (табл. 8).

Анализ уровня тестостерона в крови по ме-
сяцам исследования подтвердил коллинеарность 
содержания в крови тестостерона с пролифера-
тивными процессами в семенниках (рис. 2).

Под воздействием установленных фото-
периодических режимов повышался уровень 
тестостерона в октябре и январе, особенно у 
самцов 1-й группы, что коррелировало с гис-
тологической картиной сперматогенеза. Однако 
такая ранняя активация сперматогенеза привела 
к более быстрому его угасанию, что просле-
живается и по уровню тестостерона. В это же 
время у подопытных самок уровень эстрадиола 
в период половой активности не отличался от 
контрольного уровня (рис. 1). Гистологический 
анализ функционального состояния яичников 
также свидетельствовал об отсутствии в нем 
более ранних деструктивных процессов.

Влияние фотопериодических условий 
на процесс беременности и плодовитость 

у норок разных генотипов

Первые исследования, проведенные в зве-
росовхозе «Белоярский» Новосибирской обла-
сти, показали, что дополнительное освещение 
(2 ч 30 мин) в вечернее время самок норок в 

Таблица 9
Влияние дополнительного освещения на плодовитость самок норок разных генотипов 

в зверосовхозах «Белоярский», «Черепановский» (Новосибирская область), 
«Лесной» (Алтайский край) и «Северинский» (Краснодарский край)

Генотип
Число самок Родилось 

щенков
Разность 
опыт–

контроль

Зарегистрировано 
на 5-й день

Разность 
опыт–

контрольопыт контроль опыт контроль опыт контроль
Стандартные (+/+) 380 380 6,5 6,1 +0,4* 6,1 5,9 +0,2
Белые-хедлюнд (h/h) 105 105 6,4 5,3 +1,1*** 5,7 4,5 +1,2***

Сапфировые (a/a p/p) 193 193 5,9 5,4 +0,5* 5,0 4,6 +0,4*

Cеребристо-голубые (p/p) 368 368 6,2 5,7 +0,5* 5,8 5,3 +0,5*

Шведское паломино (t s/t s) 101 101 5,5 5,1 +0,4* 5,4 4,9 +0,5*

Примечание. Учитывалась плодовитость подопытных и контрольных норок с учетом даты спаривания. * р < 0,05 
(по сравнению с контролем); *** р < 0,001.

Рис. 2. Влияние световых режимов на уровень тесто-
стерона в крови самцов норок стандартного генотипа 
в постнатальном онтогенезе (Gulevitch at al., 1995).
* р < 0,05 различия между 1-й группой и контролем; 
# р < 0,05 различия между 2-й группой и контролем.

течение беременности увеличивало их плодо-
витость. Широкомасштабные исследования, 
проведенные более чем на 3 тыс. самок норок 
в зверосовхозах «Черепановский» (Новосибир-
ская область), «Северинский» (Краснодарский 
край) и «Лесной» (Алтайский край), показали, 
что дополнительное освещение самок в период 
беременности привело к увеличению их плодо-
витости (табл. 9). Анализ материалов показал, 
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Рис. 3. Изменение плодовитости и продолжитель-
ности беременности норок в зависимости от интер-
вала между датой последнего спаривания и началом 
дополнительного освещения (Беляев, Клочков, 1965; 
Клочков, 1991).

что эффект повышения плодовитости зависит 
от длительности интервала между последним 
спариванием норок и началом их дополнитель-
ного освещения. Чем меньше этот интервал, тем 
выше эффект светового воздействия на сокра-
щение длительности беременности (рис. 3). Но 
при этом обнаружилось, что наиболее чувст-
вительными к фотопериодическому сигналу 
оказались норки, гомозиготные по рецессивным 
мутациям, затрагивающим окраску волосяного 
покрова (!) – именно по ним оказалось наиболее 
выгодно применять данную технологию.

Дополнительное освещение самок в сезо-
не спаривания вызвало увеличение не только 
плодовитости, но и массы тела новорожденных 
норчат. Так, живая масса сотен новорожденных 
щенков от освещаемых дополнительно самок 
колебалась по исследованным группам от 
10,0 ± 0,1 г (стандарт +/+) до 10,8 ± 0,1 г (пастель 
b/b), а в контрольных группах она колебалась 
соответственно от 8,7 ± 0,1 г до 9,7 ± 0,2. Имея 
бóльшую массу тела при рождении, норчата 
от подопытных самок и в 1-месячном возрасте 
сохраняли значительное превосходство по 
массе по сравнению с контрольными. Так, по 
стандартным самкам это превосходство соста-
вило 15,5 % (168,4 ± 2,8 г против 145,8 ± 2,3 г 
в контроле), а по самцам 16,0 % (190,0 ± 3,5 г 
против 163,8 ± 2,3 г в контроле).

Эффект фотопериодических воздействий 
на размножение в последующие 

сезоны размножения

Анализ результатов размножения в 2 после-
довательных годах (подопытные самки в первый 

Таблица 10
Влияние дополнительного освещения на репродукцию норок в следующем году

Группа n
Плодовитость Зарегистрировано щенков

1-й год 2-й год 1-й год 2-й год
Подопытные
1-й год (ДО)
2-й год (ЕО)

25 7,3 ± 0,6 6,8 ± 0,5 6,9 ± 0,6 6,2 ± 0,5

Контроль 25 6,7 ± 0,6 5,1 ± 0,4 6,4 ± 0,5 4,8 ± 0,4
Разность опыт–контроль +0,6 +1,7 +0,5 +1,4
Достоверность различий р > 0,05 р > 0,05 р > 0,05 р > 0,05

Примечание. ДО – дополнительное освещение, ЕО – естественное освещение.

год находились в условиях дополнительного 
освещения, а в последующий – в естественных 
фотопериодических условиях) зафиксировал 
«последействие» дополнительного освещения, 
заключающегося в повышенной плодовитости 
самок в следующем после светового воздей-
ствия году (табл. 10). Это явление заслуживает 
особого внимания, учитывая тот факт, что на раз-
множение в следующем году отбираются самки с 
высокими репродуктивными показателями.

Заключение

Норки – моноэстричные сезонно размножа-
ющиеся животные. Вне зависимости от вре-
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мени спаривания концентрация прогестерона 
у самок норок увеличивается к 15–30 марта, 
достигая пика – 40–160 нг/мл и снижаясь к 
концу беременности (Allais, Martinet, 1978). 
Для самок характерна различная продолжи-
тельность беременности за счет эмбриональной 
диапаузы, контролируемой весенним увеличе-
нием продолжительности дня (Hansson, 1947; 
Абрамов, 1974). Исследованиями установлена 
зависимость лютеотропной фазы репродук-
ции норок от световых условий в сезоне года. 
Изучение этого процесса (Martinet et al., 1980, 
1981) позволило авторам сделать следующие 
заключения: 1) основным лютеотропным гор-
моном у норок является пролактин. Ежедневные 
инъекции пролактина вызывают повышение 
уровня секреции прогестерона, более раннюю 
имплантацию бластоцист и сокращение продол-
жительности беременности; 2) искусственное 
удлинение или сокращение продолжительности 
светового дня оказывало стимулирующее или 
тормозящее влияние на секрецию прогестеро-
на; 3) процесс спаривания также регулирует 
продолжительность беременности – у самок, 
спаренных по двум периодам с интервалом 
7–10 дней, продолжительность беременности 
меньше, чем у спаренных по одному периоду.

Лютеотропное действие пролактина отмече-
но также в ряде других исследований (Murphy et 
al., 1980; Papke et al., 1980). Хотя роль эпифиза 
в этом процессе не ясна, обнаружена связь 
секреции пролактина с мелатонином (Martinet 
et al., 1981). Показано, что прогестерон игра-
ет важную роль в имплантации и регуляции 
продолжительности эмбриональной диапаузы 
и что определенное количество функциониру-
ющих желтых тел необходимо для поддержания 
оптимального числа эмбрионов (Murphy et al., 
1983).

В наших исследованиях удлинение светового 
дня во время сезона размножения активировало 
наступление эструса, но в то же время вызывало 
более быстрое его окончание.

Анализ массового материала, полученного 
на норках, содержавшихся в условиях допол-
нительного освещения, указывает на общий 
гормональный фактор, вызывающий сокраще-
ние продолжительности беременности с уве-
личением уровня плодовитости. На основании 
работ B.D. Murphy с соавт. (1983) одним из этих 

факторов может быть пролактин. И в работах 
американских и канадских исследователей было 
показано, что дополнительное освещение во 
время беременности увеличивало плодовитость 
норок (Holcomb et al., 1962а; Aulerich et al., 
1963; Bowness, 1970, 1972).

Стимулирующее действие света продемон-
стрировано и в опытах с экспериментальной 
регуляцией жизнеспособности лисиц и норок 
(Беляев и др., 1973; Беляев, Железова, 1976). 
Было показано, что летальность гомозигот по 
некоторым мутациям, приводящим к гибели 
эмбрионов на доимплантационных стадиях 
развития, может быть преодолена или смещена 
во времени путем дополнительного освещения 
матерей во время беременности.

Явление «последействия» световых воздей-
ствий, отмеченное в опытах по фотопериоди-
ческой стимуляции плодовитости норок, осно-
вано на свойстве норок иметь «долгосрочную 
фотопериодическую программу», контролиру-
ющую развитие и становление репродуктивных 
функций. У норок, выращенных в модифициро-
ванных фотопериодических условиях, по срав-
нению с контролем изменялось время половой 
активации в сезоне размножения, сокращалась 
продолжительность беременности.

В первых экспериментах с увеличением 
продолжительности дня во время половой 
активности были показаны более ранние спа-
ривания, но в то же время и более быстрое их 
окончание. Модификации фотопериодических 
условий в летне-осенний период выявили диф-
ференциальную чувствительность к коротким и 
длинным дням по месяцам воздействий.

Фотопериодический сигнал оказывает 
влияние на функцию гонад, в особенности на 
сперматогенез у самцов норок.

В этом отношении следует отметить опре-
деленные различия в чувствительности к 
фотопериодическому сигналу самок и самцов – 
более четкие и дифференцированные реакции 
характерны для самцов. Август для самцов – 
критический переходный период в чувствитель-
ности к длительности дня. Причем, если в июле 
четко регистрируются положительная реакция 
на постоянное освещение и отрицательная на 
сокращенный день, то в сентябре напротив 
положительная – на сокращенный день и отри-
цательная – на постоянное освещение. Осенью 
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постоянное освещение самцов вызывало резкое 
торможение сперматогенеза, весной в сезоне 
размножения наоборот стимулировало его. У са-
мок же постоянное освещение как осенью, так и 
весной стимулировало активность яичников.

Фотопериодический сигнал действует в 
качестве специфического фактора в механизме 
сезонной регуляции половой функции. С одной 
стороны, он может действовать как стресс-фак-
тор, приводя адренокортикальную функцию в 
состояние напряжения, и резко тормозить спер-
матогенез у неполовозрелых животных (Ramaley, 
1974), с другой – дозированное воздействие 
фотопериодическим сигналом способно сти-
мулировать половую функцию у половозрелых 
самцов норок (Bowness, 1970, 1972).

Эксперименты показывают, что оптико-ги-
поталамо-гипофизарная система норок реаги-
рует как на короткие, так и на длинные дни, но 
отношение к ним в различные периоды года 
разное. В период осеннего равноденствия (22 
сентября) короткие дни обладают стимулиру-
ющим действием, напротив, в период, предше-
ствующий весеннему равноденствию (22 марта), 
стимулирующим действием обладают длинные 
дни. В свете этих данных разделение животных 
по их реактивности на фотопериодический сиг-
нал на «короткодневных» и «длиннодневных» 
в определенной степени условно.

Результаты экспериментов с применением 
месячной экспозиции (сокращенный день 
или постоянное освещение) в летне-осенний 
сезон дают основание говорить о наличии 
критических периодов в реактивности гипота-
ламо-гипофизарно-гонадной системы норок, 
контролирующей сперматогенез. Сокращенный 
день оказался мало эффективным в июле, но в 
августе и сентябре его действенность возраста-
ла. Напротив, постоянное освещение оказывало 
стимулирующее действие в июле и тормозило 
сперматогенез в сентябре.

Учет такой стадийности дает возможность 
создания композиционных синтетических 
фотопериодов (постоянное освещение + со-
кращенный день), способных увеличить эф-
фективность фотопериодических воздействий 
на норок.

В процессе эволюции у животных возникли 
сложные связи с фотопериодическими усло-
виями среды. На примере норок видно, что в 

комбинациях фотопериодических режимов, 
в которых месячное постоянное освещение 
сопровождалось резким переходом к сокращен-
ному световому дню, отчетливо видно исполь-
зование животными и условий удлиненного 
светового дня и последующего сокращенного 
дня для активизации гипоталамо-гипофизарно-
гонадного комплекса. В этом отношении умест-
но провести аналогию реагирования гипота-
ламо-гипофизарно-гонадной системы норок с 
двухступенчатой системой фотопериодической 
реактивности насекомых (Заславский, 1975; 
Фоменко, Заславский, 1978), заключающейся 
в том, что некоторые виды насекомых (напри-
мер божья коровка) для прохождения диапаузы 
нуждаются в ступенчатом воздействии опреде-
ленных периодов длинных и коротких дней. По 
наблюдениям этих авторов, резкий переход от 
длинного к короткодневному фотопериоду, – 
основа фотопериодической реактивности у 
насекомых (Тыщенко, 1973).

Оценивая фотопериодическую реактивность 
норок в плане ступенчатой фотореактивности, 
следует отметить, что в целом эволюция фото-
периодической чувствительности норок пошла 
дальше. Можно говорить о наличии трехступен-
чатого типа фотопериодической реактивности, 
состоящей из: 1) стадии реактивности на макси-
мальные по длительности дни лета; 2) стадии, 
учитывающей короткие дни осени и зимы, и 
3) стадии, идущей при максимальном напря-
жении функциональных систем, – реакции на 
возрастающие по длительности весенние дни 
при подготовке к сезону размножения.
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PHOTOPERIODIC SIGNALING AS A KEY FACTOR 
IN GENOTYPE–ENVIRONMENT INTERACTION

D.V. Klochkov, R.G. Gulevich, O.V. Trapezov
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Summary

Critical periods have been sought in the sensitivity of the hypothalamic-pituitary-gonadal axis to photoperiod 
in American minks. A three-step model of photoperiod sensitivity is presented.

Key words: American mink, sensitivity to photoperiod, reproduction, genotype-environment interaction.
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КОНФЕРЕНЦИЯ «СОВРЕМЕННЫЕ ПРОБЛЕМЫ ГЕНЕТИКИ, 
РАДИОБИОЛОГИИ, РАДИОЭКОЛОГИИ И ЭВОЛЮЦИИ», 
ПОСВЯЩЕННАЯ ПАМЯТИ ВЫДАЮЩИХСЯ ГЕНЕТИКОВ 
И РАДИОБИОЛОГОВ Н.В. ТИМОФЕЕВА-РЕСОВСКОГО, 

В.И. КОРОГОДИНА, В.А. ШЕВЧЕНКО 

Традиция проведения этой международной 
конференции была заложена в 2000 г. (г. Дубна) 
в связи со столетием со дня рождения Н.В. Ти-
мофеева-Ресовского, ученика великих русских 
генетиков Н.К. Кольцова и С.С. Четверикова. 
Следующее за ним поколение ученых, непо-
средственно испытавшее влияние неординар-
ной личности Николая Владимировича, тогда 
еще было с нами. На их счету – «надежность» 
и «непостоянство» генома, переход «от теории 
мутаций к теории мутационного процесса», 
изучение эффектов малых радиационных воз-
действий, исследование последствий Черно-
быльской аварии. Этим темам была посвящена 
Вторая «Тимофеевская» конференция (Ереван, 
2005 г.), на которой уже не было многих из уче-
ных второй половины прошлого века.

Наши итальянские коллеги проф. М. Дуранте 
(M. Durante) и проф. А. Чинья (A. Cigna) обра-
тились в научное общество «Биосфера и чело-
вечество» имени Н.В. Тимофеева-Ресовского с 
предложением увековечить память о Владимире 
Ивановиче Корогодине и Владимире Андрееви-
че Шевченко. Российские биологи поддержали 
итальянцев, и появились медали «Феномен 
жизни» памяти В.И. Корогодина и «За успехи в 
радиационной генетике» памяти В.А. Шевченко. 
Третья Тимофеевская конференция (Алушта, 
9–14 октября 2010 г.) уже включала направления 
исследований В.И. Корогодина и В.А. Шевченко. 
Области научных интересов этих ученых орга-
нично дополнили  программу конференции, что 
позволило рассмотреть вопросы взаимосвязи 
адаптационных и эволюционных изменений на 
разных уровнях организации – генетическом, 
популяционном, биоценотическом, биосферном. 
Такое сочетание программных направлений 
конференции расширяет научное мировоззрение 

и создает основу для размышлений по сакра-
ментальному вопросу Тимофеева-Ресовского 
«почему сие важно, в-пятых?».

В секции генетики, руководители С.Г. Инге-
Вечтомов, Д.В. Дрейк (J.W. Drake), основными 
темами лекций и сообщений являлись: гене-
тические механизмы, мутационный процесс; 
белковая передача наследственности, эпиге-
нетика. О механизмах индукции и репарации 
повреждений ДНК доложили М.А. Резник 
(M. Resnick, USA, NIEHS) и В.Г. Королев (Рос-
сия, СПб ИЯФ РАН). Американские генетики 
Д.В. Дрейк (J. Drake, USA, NIEHS), С. Розенберг 
(S. Rosenberg, USA, Baylor College of Medicine), 
Д.А. Горденин (USA, NIEHS, ранее СПбГУ) 
рассказали о своих последних исследованиях 
генетических механизмов мутационного про-
цесса, гипермутагенеза. Эпигенетику представил 
С.Г. Инге-Вечтомов (Россия, СПбГУ), этой 
модной в последние годы темой кафедра гене-
тики СПбГУ занимается уже много лет и имеет 
приоритет во многих открытиях. В секции 
прозвучало много докладов из новосибирской 
школы генетиков по регуляции генов растений, 
дрозофилы, геному человека и математическому 
моделированию. Традиционно коллеги из Герма-
нии (Helmholtz Centers) представили исследова-
ния по медицинской генетике (М. Bader, MDC, 
Berlin Buh; М. Rosemann, GRC, Munich).

Программа радиобиологической секции, 
основной руководитель К. Матерсил (C. Mother-
sill), была очень насыщенной. Основными тема-
ми радиобиологов были немишенные эффекты 
на разных уровнях организации и хромосомная 
нестабильность. Базисной явилась лекция К. Ма-
терсил (C. Mothersill, Canada, McMaster Univer-
sity) об индуцированных малыми радиационны-
ми воздействиями немишенных эффектах. Раз-
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ным сторонам этого феномена были посвящены 
сообщения К. Сеймура (C. Seymour, Canada, 
McMaster University), Э. Аззама (E. Azzam, 
USA, New Jersey Medical School Cancer Center), 
И.Б. Моссэ (Беларусь, ИГиЦ НАН Беларуси), 
Н.А. Зюзикова (UK, University of Dundee, ра-
нее ОИЯИ). Особый интерес вызвали доклады 
О. Ковальчук (O. Kovalchuk, Canada, University 
of Lethbridge) по эпигенетике радиационно-
индуцированной геномной нестабильности и 
Ю.Е. Дуброва (UK, University of Leicester) о 
передаче геномной нестабильности в поколе-
ниях. Наши соотечественники Б.П. Суринов 
(МРНЦ РАМН, Обнинск) и Е.В. Даев (Россия, 
Спб ГУ) рассказали об исследованиях эффекта 
свидетеля между облученными и необлученны-
ми организмами. Большой доклад о биофизике 
тяжелых ионов был сделан М. Дуранте (M. Du-
rante, Germany, GSI). Анализ эпидемиологи-
ческих данных был представлен российскими 
учеными В.Л. Корогодиной, А. Корсаковым. 
Радиационные генетики из Института общей 
генетики РАН (Москва, бывшая лаборатория 
В.А. Шевченко) сообщили о своих исследовани-
ях радиочувствительности индивидуумов при 
радиационных воздействиях (А.В. Рубанович, 
Л.Е. Сальникова и Н.С. Кузьмина).

Стержневыми вопросами на секции радио-
экологии (основной руководитель – Р.М. Алек-
сахин) стали: чувствительность популяций к 
радиационным и сочетанным воздействиям, 
эффективность контрмер на загрязненных 
территориях, миграция радионуклидов в эко-
системах. Обзорный доклад по эффективности 
контрмер после Чернобыльской катастрофы 
по снижению накопленной дозы растениями 
сделал Р.М. Алексахин (Россия, ВНИИ СХРАЭ 
РАСХН; Бельгия, МСЭ). Экс-президент Меж-
дународного союза радиоэкологии А.А. Чинья 
(A. Cigna, Italy) рассказал о своем видении 
будущего радиоэкологии. Институт биологии 
южных морей НАН Украины представил итого-
вый доклад «Уроки радиоэкологического ответа 
Черного моря на Чернобыльскую катастрофу» 
(В.Н. Егоров, Г.Г. Поликарпов и С.Б. Гулин). 
Действие радиации на морскую и наземную 
биоту было проанализировано в докладах 
Т. Хинтона (T. Hinton, France, IRSN), С.А. Герась-
кина (Россия, ВНИИ СХРАЭ РАСХН), Д.И. Гуд-
кова (Украина, Институт гидробиологии), 

Н.И. Рябоконь (Беларусь, ИЦиГ НАН Белару-
си), В.Н. Позолотиной (Россия, ИЭРиЖ УрО 
РАН). Исследования миграции радионуклидов 
в экосистемах рек и наземных биоценозах были 
представлены в сообщениях ученых Красно-
ярска, Обнинска и других.

Особый интерес представляла секция «Эво-
люция» (основной руководитель М.Д. Голубов-
ский). В первом докладе А.В. Марков (Россия, 
ИП РАН) продемонстрировал параллелизм 
эволюционных преобразований, направляемый 
экологическими, морфофизиологическими и 
генетическими ограничениями. О значении 
мобильных элементов в эволюции генома 
рассказала К. Виера (C. Viera, France, Lyon 
University). Лекция М.Д. Голубовского (USA, 
Berkeley University, ранее Россия) была по-
священа принципу факультативности, обоб-
щенной концепции генома и наследственной 
изменчивости. Прекрасный доклад был сделан 
А.А. Буздиным (Россия, ИБОХ РАН) о роли 
транспозонов в современном функциональном 
преобразовании генома человека. О значении 
симбиоза в эволюции и влиянии климатических 
условий на эволюцию генома сообщили ученые 
из Новосибирска Ю.Ю. Илинский и Л.П. Оси-
пова (Россия, ИЦиГ СО РАН). Значение по-
лиморфизма популяции для ее адаптации в 
среде обитания было подчеркнуто в сообщении 
И.М. Хохуткина (Россия, ИЭРиЖ УрО РАН). 
Во время дискуссии В.Л. Корогодина (Россия, 
ОИЯИ) рассказала о представлениях В.И. Коро-
година об информации как феномене жизни. 

В мемориальный день конференции были 
заслушаны доклады о Н.В. Тимофееве-Ресов-
ском Ю.Ф. Богданова (Россия, ИОГен РАН), 
И.В. Молчановой (Россия, ИЭРиЖ  УрО РАН) 
и Г. Эрцгребер (G. Erzgraeber, Germany, MDC). 
Н.Г. Горбушин (Россия, Обнинск) обратил вни-
мание на сформулированные в работах Николая 
Владимировича идеи, связанные с термодина-
микой живых систем. А.В. Рубанович (Россия, 
ИОГен РАН) рассказал о В.А. Шевченко, а 
В.Л. Корогодина – о научном наследии В.И. Ко-
рогодина (Россия, ОИЯИ). Медалями памя-
ти этих ученых были награждены ученые 
за выдающийся вклад в науку: С. Розенберг 
(S. Rosenberg, USA), М. Дуранте (M. Durante, 
Germany), В.Д. Жестянников (Россия), М. Рез-
ник (M. Resnick, USA), Т. Хинтон (T. Hinton, 
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France). Молодые ученые были награждены ме-
далями и другими наградами, которые они, без-
условно, заслужили: многие из них выступили 
на этом международном симпозиуме впервые 
и сумели отстоять свои позиции в дискуссиях 
с западными маститыми коллегами. 

Приятным сюрпризом было объявление 
Р.М. Алексахиным о том, что Общественный 
совет Государственной корпорации по атом-
ной энергии «Росатом» и Международный 
союз радиоэкологии также учредили премии 
и медали памяти Н.В. Тимофеева-Ресовского, 
В.И. Корогодина и В.А. Шевченко, которыми 
были награждены как профессора, так и моло-
дые ученые.

По просьбе экологов Крыма в рамках кон-
ференции был организован круглый стол «Про-
блемы экологии Крыма». К участникам кон-
ференции присоединились крымские ученые 
Таврического университета, Экологического 
центра, Карадагского заповедника, Никитского 
ботанического сада, Института биологии юж-
ных морей, представители Правительства АР 
Крым и общественных организаций по охране 
природы. Заслушаны доклады о проблемах эко-
логии Крыма профессора В.А. Бокова, директо-
ра Карадагского заповедника А.Л. Морозовой 
и др. Участниками конференции и круглого 
стола было принято решение рекомендовать 
НАН Украины и комиссии «The Man and the 
Biosphere» ЮНЕСКО выдвинуть Карадагский 
природный заповедник НАН Украины для 
внесения в Список всемирного природного 
наследия ЮНЕСКО. Непосредственное участие 

в обсуждении документов принял В.Н. Больша-
ков (Россия, ИЭРиЖ УрО РАН). Участники кон-
ференции поддержали также инновационный 
проект «Создание музея ноосферного развития 
(Universum)», представленный коллективом 
Таврического национального университета; 
соответствующая рекомендация поступит в 
Правительство АР Крым.

Конференция закончилась замечательными 
экскурсиями в Карадагский природный запо-
ведник и Никитский ботанический сад.

Остается поблагодарить Российский фонд 
фундаментальных исследований и Научную 
программу НАТО, которые оказывают нам пос-
тоянное содействие. Наших молодых ученых 
поддерживают издательства и редакции ведущих 
отечественных журналов РАН: «Генетика»; «Ра-
диационная биология, Радиоэкология»; «Эко-
логия»; «Информационный вестник ВОГиС»; 
научная электронная библиотека elibrary. 
Спонсировал молодых ученых из Никитского 
ботанического сада и Карадагского природного 
заповедника пансионат Объединенного инсти-
тута ядерных исследований «Дубна» в Алуште. 
Проявили личную заботу о конференции: акад. 
РАСХН Р.М. Алексахин, акад. РАН В.Н. Боль-
шаков, акад. РАЕН Е.Б. Бурлакова, акад. РАН 
А.И. Григорьев, проф. Д.В. Дрейк, проф. И.К. За-
харов, акад. РАН С.Г. Инге-Вечтомов, проф. 
М.Г. Иткис, акад. НАНУ Г.Г. Поликарпов, акад. 
РАМН А.Ф. Цыб, проф. Г. Эрцгребер, помогла 
дирекция Новосибирского Института цитологии 
и генетики СО РАН акад. Н.А. Колчанов и акад. 
В.К. Шумный. 
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НАГРАЖДЕНИЕ ИЗВЕСТНЫХ И МОЛОДЫХ УЧЕНЫХ

Конференция «Современные проблемы генетики, радиобиологии, 
радиоэкологии и эволюции», посвященная памяти выдающихся 

генетиков и радиобиологов Н.В. Тимофеева-Ресовского, 
В.И. Корогодина, В.А. Шевченко 
Алушта, 9–14 октября 2010 г.

Научное общество «Биосфера и человече-
ство» и ученый совет Медицинского радио-
логического научного центра РАМН награди-
ли известных ученых за их существенный 
вклад в биологию и молодых ученых за их 
талант и блестящее начало научных иссле-
дований медалями и дипломами памяти Н.В. 
Тимофеева-Ресовского, В.И. Корогодина и 
В.А. Шевченко.

Общественный совет Государственной 
корпорации по атомной энергии «Росатом» и 
Международный союз радиоэкологии учредили 
премии и медали в честь этих русских ученых-
радиоэкологов. Как известные, так и молодые 
ученые получили награды на конференции.

Молодые ученые были награждены Россий-
ской академией наук, научными обществами, 
редакционными коллегиями и издательствами 
грамотами и дипломами, подписками на веду-
щие научные журналы.

Вавиловское общество генетиков и се-
лекционеров (ВОГиС) наградило Никитский 
ботанический сад (Ялта, Крым) и Карадагский 
природный заповедник (Феодосия, Крым) под-
пиской на журнал «Информационный вестник 
ВОГиС».

НАГРАЖДЕНИЯ И МЕДАЛИ
Научное общество «Биосфера и человечество 
им. Н.В. Тимофеева-Ресовского»,
Ученый совет медицинского радиологи-
ческого научного центра РАМН:

Диплом и медаль «Биосфера и человечество» 
памяти Н.В. Тимофеева-Ресовского

S. Rosenberg, Baylor College of Medicine, 
Houston, USA,

M. Durante, GSI, Darmstadt, Germany,

G. Erzgraeber, Max-Delbrück Center, Berlin 
Buh, Germany.

Диплом и серебряная медаль «Феномен 
жизни» памяти В.И. Корогодина:

В.Д. Жестянников, Институт цитологии 
РАН, Санкт-Петербург, Россия,

M.A. Resnick, National Institute of Environ-
mental Health Sciences, USA.

Премия, диплом и медаль 
«Феномен жизни» памяти В.И. Корогодина 

для молодых ученых:
П.М. Морозик, Институт генетики и цито-

логии НАН Беларуси, г. Минск, Республика 
Беларусь.

Диплом и серебряная медаль 
«За успехи в радиационной генетике» 

памяти В.А. Шевченко: 
Th. Hinton, Institute of Radioprotection and 

Nuclear Safety, Cadarache, France.

Премия, диплом и медаль 
«За успехи в радиационной генетике» 

памяти В.А. Шевченко для молодых ученых:
Н.С. Кузьмина, лаборатория экологиче-

ской генетики, Институт общей генетики РАН 
им. Н.И. Вавилова, г. Москва, Россия.

ДИПЛОМЫ И МЕДАЛИ 
Общественный  совет  госкорпорации 
по атомной энергии «Росатом», 
Международный союз радиоэкологии:

Памяти Н.В. Тимофеева-Ресовского:
A.A. Cigna, International Union of Radio-

ecology, Turin, Italy,
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Th. Hinton, Institute of Radioprotection and 
Nuclear Safety, St-Paul-lez-Durance Cedex, France,

С.А. Гераськин, Всероссийский институт 
сельскохозяйственной радиологии и агроэко-
логии РАСХН, Обнинск, Россия,

Е.М. Мозолин, Всероссийский институт 
сельскохозяйственной радиологии и агроэко-
логии РАСХН, Обнинск, Россия.

Памяти В.И. Корогодина:
C. Mothersill, McMaster University, Hamilton, 

Canada,
В.Л. Корогодина, Объединенный институт 

ядерных исследований, Дубна, Россия,
В.Г. Королев, Институт ядерной физики РАН, 

Санкт-Петербург, Россия, 
Е. Плюснина, Институт биологии, Научный 

центр Коми УрО РАН, Сыктывкар, Россия.

Памяти В.А. Шевченко:
S.G. Chankova, Central Laboratory of General 

Ecology, Bulg. Acad. Sci., Sofi a, Bulgaria,
А.В. Рубанович, Институт общей генетики 

РАН им. Н.И. Вавилова, г. Москва, Россия,
А.А. Удалова, Всероссийский институт сель-

скохозяйственной радиологии и агроэкологии 
РАСХН, Обнинск, Россия,

А.В. Дикарев, Всероссийский институт сель-
скохозяйственной радиологии и агроэкологии 
РАСХН, Обнинск, Россия. 

ГРАМОТА 
РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК

О.Ю. Терещенко, Институт цитологии и 
генетики СО РАН, г. Новосибирск, Россия,

С.С. Сорокина, Институт теоретической и 
экспериментальной биофизики РАН, г. Пущино, 
Россия,

А.В. Еремеев, Центр репродуктивной меди-
цины человека, г. Красноярск, Россия.

ДИПЛОМЫ И ПОДПИСКИ НА ЖУРНАЛЫ 
Научные общества, редакции и издательства

Диплом и электронная подписка (2011), 
журнал «Genetics», 

Общество «Genetic Society of America»:
Е. Александрова, Институт биоорганиче-

ской химии им. академиков М.М. Шемякина и 
Ю.А. Овчинникова РАН, Москва, Россия, 

А. Жук, кафедра генетики и селекции Санкт-
Петербургского университета, г. Санкт-Петер-
бург, Россия,

Е. Клименко, группа радиационного канце-
рогенеза, Институт радиационной биологии, 
Гельмгольц центр, Мюнхен, Германия.

Диплом и электронная подписка (2011), 
журнал «Генетика», редакция журнала 

«Генетика», издательство elibrary:
Ю. Сошкина, кафедра генетики и селекции 

Санкт-Петербургского университета, г. Санкт-
Петербург, Россия,

Л. Намолован, лаборатория ядерных про-
блем, Объединенный институт ядерных иссле-
дований, Дубна, Россия,

П. Морозик, Институт генетики и цитологии 
НАН Беларуси, г. Минск, Белорусь.

Диплом и электронная подписка (2011), 
журнал «Радиационная биология. 
Радиоэкология», редакция журнала 

«Радиационная биология. Радиоэкология», 
издательство elibrary:

А. Дюкина, Государственный университет 
г. Пущино, Россия,

В. Харламов, Государственный технический 
университет г. Обнинска, Россия,

Е. Плюснина, Институт биологии, Научный 
центр Республики Коми, УрО РАН, Сыктывкар, 
Россия.

Диплом и подписка (2011), 
журнал «Экология», 

редакция журнала «Экология»:
А. Ловинская, Казахский национальный уни-

верситет им. аль-Фараби, г. Алматы, Казахстан,
И. Прокопьев, Институт биологических про-

блем криолитозоны СО РАН, Якутск, Якутия.

Диплом и подписка (2011), журнал 
«Информационный вестник ВОГиС» 
Вавиловское общество генетиков и 
селекционеров, редакция журнала 

«Информационный вестник ВОГиС»:

Н.В. Зотова, Центр репродуктивной медици-
ны, г. Красноярск, Россия, 

К.П. Афанасьева, Лаборатория ядерных 
проблем, Объединенный институт ядерных 
исследований, г. Дубна, Россия,
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С.С. Сорокина, Институт теоретической и 
экспериментальной биофизики РАН, г. Пущино, 
Россия.

Подписка (2011), журнал «Информационный 
вестник ВОГиС» Вавиловское общество 
генетиков и селекционеров, редакция 

журнала «Информационный 
вестник ВОГиС»:

Карадагский природный заповедник НАН 
Украины, г. Феодосия, Украина,

Никитский ботанический сад НАН Украины, 
г. Ялта, Украина. 

Диплом и подписка (2011), журнал 
«Радиационная биология. Радиоэкология», 
Экспертный комитет конкурса молодых 

ученых конференции:

А. Корсаков, Государственный технический 
университет, г. Брянск, Россия. 

В.Л. Корогодина, 
ученый секретарь конференции, Дубна 
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ФЕНОМЕН ЖИЗНИ. 
АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ БИОЛОГИИ 

В НАУЧНОМ НАСЛЕДИИ В.И. КОРОГОДИНА

В.Л. Корогодина

Владимир Иванович Корогодин обладал одним волшебным свойством. Это свойство можно описать так: 
мы входим в темную комнату, где нам надо что-то найти. Ничего не видно, можно продвигаться только 
ощупью…. Тут кто-то приходит и зажигает свет. Проступают в полутьме места, где надо искать.
Исследования Владимира Ивановича показали, «где копать». Его статьи и доклады всегда возбуж-
дали интерес, они до сих пор заставляют думать и ставят вопросы. Сам же Владимир Иванович 
всегда был занят увлекательным изучением свойств живого. Его последняя книга по теоретической 
биологии «Информация как основа жизни» суммирует его пионерские труды в области радиобиоло-
гии, генетики, радиоэкологии, проблем эволюции. Подчеркивая нескончаемость научного процесса, 
он предварил свои публикации цитатой Г. Мелвилла из «Моби Дика»: «Ничего законченного я не 
обещаю, потому что дело рук человеческих, объявленное законченным, тем самым уже является 
делом гиблым».

Годы учебы

В.И. Корогодин родился 4 января 1929 г. в 
г. Донецке. После школы он поступил на фи-
зический факультет МГУ (там представлялось 
общежитие), а через год смог перевестись на 
биолого-почвенный факультет, который закон-
чил по кафедре генетики в 1952 г. Затем он год 
работал зоотехником-оленеводом на Крайнем 
Севере.

Пострадиационное восстановление клеток

В 1953 г. В.И. Корогодин вернулся в Моск-
ву и поступил работать старшим лаборантом 
на кафедру биофизики биолого-почвенного 
факультета МГУ, организованную в то время 
Борисом Николаевичем Тарусовым. Тарусов 
дал ему научную тему – действие радиации на 
клетки живых организмов. В качестве объекта 
В.И. Корогодин выбрал клетки дрожжей.

К началу научных исследований Корогодина 
были известны отдельные факты отдаленной 
гибели клеток, а также «выздоровления» пос-
ле радиационного воздействия, полученные 
Г.А. Надсоном, Ф. Хольвеком, А. Лакассанем. 
В то время Д.Е. Ли, Н.В. Тимофеев-Ресовский 
и К.Г. Циммер уже создали теорию мишени, 

которая объясняла ограниченный круг явлений: 
инактивацию вирусов и некоторых бактерий, а 
также генетический эффект. Владимир Ивано-
вич разработал методики для наблюдения ди-
намики развития действия радиации на клетки 
и в своей первой статье количественно описал 
эффект последействия для сохраняющих жиз-
неспособность клеток методом макроколоний 

На летней практике в Звенигороде (в руках – жаво-
ронок). 1949 г.
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(Корогодин, 1957). Он заметил, что инактивация 
наступает после нескольких циклов размноже-
ния и стал выдерживать клетки после облучения 
в простой водопроводной воде для задержки 
их деления. Позже (1972 г.) за доказательство 
реальности пострадиационного восстановления 
клеток В.И. Корогодину был выдан диплом на 
открытие (№ 115) с приоритетом от марта 1957 г., 
определенным по дате публикации его самой 
первой статьи (Корогодин, 1957).

В 1956 г. В.И. Корогодин познакомился с 
Н.В. Тимофеевым-Ресовским, который после 
долгого перерыва приехал в Москву и прочи-
тал лекцию в МГУ. Впечатление было столь 
глубоким, что Владимир Иванович тогда решил 
связать свою научную жизнь с Тимофеевым-
Ресовским. Через год он поехал в отпуск в лет-
нюю школу Николая Владимировича на озере 
Большое Миассово, где выступил с докладом о 
своей работе. Его хорошо приняли в тимофеев-
ском окружении.

В конце 1961 г. Корогодин перешел на работу 
в Институт медицинской радиологии РАМН в 
Обнинске, где создал лабораторию радиобиоло-
гии клеток и тканей. Вскоре по приглашению 
академика Г.А. Зедгенидзе в Обнинск переехал 
Н.В. Тимофеев-Ресовский с сотрудниками 
своей миассовской лаборатории. В 1960-х гг. 

вокруг Тимофеева-Ресовского сформировалась 
обнинская школа радиобиологов. 

В Обнинске Владимир Иванович с К.М. Близ-
ник, Ю.Г. Капульцевичем, В.Г. Петиным и дру-
гими сотрудниками лаборатории продолжил 
изучение пострадиационного восстановления. 
Они показали зависимость восстановления 
клеток от плоидности (пострадиационное вос-
становление наблюдалось у диплоидов и прак-
тически отсутствовало у гаплоидов) (Корого-
дин, 1963); радиочувствительности (Korogodin 
et al., 1968); качества излучения (Корогодин, 

Летняя школа на берегу озера Большое Миассово. 

Слева направо: В.И. Корогодин, Л.С. Царапкин, Н.А. Порядкова, Н.В. Лучник, О.В. Малиновский. 1961 г.

Институт медицинской радиологии РАМН, Обнинск. 
1963 г.
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Карабаев, 1962; Корогодин и др., 1963); усло-
вий культивирования (Корогодин, Карабаев, 
1962; Капульцевич и др., 1972а). Тогда же они 
установили, что потомки облученных клеток 
несут разное число повреждений (Капульцевич 
и др., 1972б). Эти наблюдения не могли быть 
объяснены классической детерминистской 
моделью. В.И. Корогодиным и его коллегами 
было проведено статистическое моделирование 
(Капульцевич и др., 1972а–в), и Ю.Г. Капульце-
вичем была построена вероятностная модель 
(Капульцевич, 1978), которая сочетала принцип 
попадания и мишени и стохастический подход к 
восстановлению клеток от повреждений. 

Каскадный мутагенез

 Как-то раз чашки с колониями облученных 
клеток дрожжей были забыты на несколько 
недель. Владимир Иванович взялся их рассмат-
ривать и был поражен появлением новых ранее 
не учтенных колоний и разнообразием их форм 
(рис. 1). Хорошо зная работы Г.А. Надсона и 
Г.С. Филиппова (1932), он понял, что это «саль-
танты», описанные этими исследователями еще 
в 1920–1930-х гг.; Владимир Иванович вместе с 
К.М. Близник начал изучать явление лучевого 
расообразования и нестабильности радиорас у 
дрожжей, которое наблюдалось ими на протяже-
нии сотен клеточных генераций. Это явление он 
назвал «каскадным мутагенезом», подчеркивая 
фенотипические различия отдаленных потомков 
облученных клеток. Серию статей по расообра-
зованию он посвятил светлой памяти академика 
Г.А. Надсона. Процесс нестабильности изучали 
в конце 1930-х гг. Б. Мак Клинток и в 1960-х 
годах А.А. Прокофьева-Бельговская.

Корогодин и его коллеги впервые подробно 
описали феномен нестабильности, включая 
расообразование, связь нестабильности с ле-
тальными повреждениями (Близник и др., 1974); 
связь с нарушением деления клетки (Корогодин 
и др., 1977), образование большей части саль-
тантов в области «плеча» кривой выживания 
(Капульцевич и др., 1972в) или в контроле при 
неоптимальных условиях культивирования 
(Близник и др., 1974). Они отметили различие 
между первичным радиационным поражением, 
возникающим случайно, и формирующимися 
повреждениями, появляющимися в основном в 

гибнущей, чувствительной к неоптимальным ус-
ловиям части популяции (Близник и др., 1974).

Владимир Иванович пришел к выводу, что 
расообразование связано с хромосомными 
перестройками и заключил, что хромосомные 
аберрации могут суммироваться в клетке (Ко-
рогодин и др., 1977). Он считал каскадный му-
тагенез проявлением «в мире микроорганизмов 
закона гомологических рядов наследственной 
изменчивости, сформулированного Вавило-
вым» (Корогодин, 1982). 

Надежность генома

Представления о надежности как фундамен-
тальном свойстве биологических объектов фор-
мировались давно. И.И. Шмальгаузен отмечал 
связь прогрессивной эволюции с повышением 
надежности генетических процессов (Шмаль-
гаузен, 1982). В 1970-х гг. была опубликована 
монография C. Оно, в которой было показано, 
что прогрессивная эволюция связана с повыше-
нием количества ДНК в геноме (Ohno, 1970). 
Разные группы ученых, среди которых H.S. Kap-
lan, A.H. Sparrow, H. Dertinger, А.В. Савич, 
М.И. Шальнов проанализировали зависимость 
радиобиологической характеристики генома D0 
(число попаданий, необходимое для уменьше-
ния выживаемости в е раз) от содержания ДНК 

Рис. 1. Колонии дрожжей, относящиеся к радиора-
сам разных морфологических групп (Корогодин, 
Близник, 1972).
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на клетку (С) и выявили разбиение на «радио-
таксоны» (термин Спэрроу). С увеличением со-
держания ДНК на клетку происходит переход от 
одноклеточных организмов к многоклеточным; 
в пределах же каждого радиотаксона значения 
D0 уменьшаются. Снижение характеристики 
надежности генома D0 с увеличением размера 
генома С в пределах радиотаксона можно было 
объяснить с точки зрения принципа попадания 
и мишени. Не был понятен механизм перехода 
из радиотаксона более низкого в более высокий 
(рис. 2).

В.И. Корогодиным проблема надежности 
генома была впервые сформулирована в докла-
де «Некоторые генетические аспекты надежно-
сти клеток» на ученом совете Объединенного 
института ядерных исследований (г. Дубна), 
после которого в дирекции был подписан 
приказ об организации под его руководством 
(1.04.1977) в ОИЯИ сектора биологических 
исследований.

Пользуясь методологией радиационной гене-
тики, В.И. Корогодин ввел понятие удельной на-
дежности генома как количества поглощенной 
энергии в ДНК, необходимого и достаточного 
для вызывания одного элементарного повреж-
дения (Корогодин, 1982). Из этого следовало 
деление всех организмов на группы («карио-
таксоны») примерно с одинаковыми удельными 
надежностями генома, которые соответствовали 
их структурной организации. Самый большой 
скачок надежности генома наблюдался при 
переходе от гаплоидных клеток к диплоидным, 
который можно было объяснить возникновени-
ем диплоид-специфической репарации (рис. 3). 
Корогодиным была сформулирована гипотеза о 
преобразовании набора ферментов гаплонтов, 
использующих во время диплофазы двойной 
набор хромосом для репарации ДНК, в систему 
диплоид-специфической репарации, активной 
во время вегетативной фазы одноклеточных эу-
кариот. Возникновение диплоидов имело двой-
ное значение: повышалась надежность генома и 
увеличивалась частота жизнеспособных хромо-
сомных мутаций. Он ввел в биологию античный 
принцип поризма: ведущая роль в эволюции 
принадлежит изменениям, имеющим характер 
идиоадаптаций, а затем выявляющим систем-
ные свойства, обеспечивающие осуществ-
ление ароморфозов.

Владимир Иванович сделал вывод, что 
структура генома определяет надежность гене-
тического аппарата, которая по мере накопле-
ния в клетках ДНК приобретает все большую 
селективную ценность. Он заключил, что 
переход из одной таксономической группы в 
другую возможен только в результате струк-
турных перестроек генома. В.И. Корогодин 

Рис. 2. Зависимость надежности генома (D0) от 
содержания ДНК на клетку (С) для разных биоло-
гических объектов (Корогодин, 1982). 

Рис. 3. Выход первичных повреждений ДНК на ге-
ном при облучении клеток в дозе D0  для организмов, 
относящихся к разным кариотаксонам (Корогодин, 
1982).
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сделал важный вывод о том, что роль мутации 
в эволюции зависит от ее типа (Корогодин, 
1985). Хромосомные аберрации могут служить 
материалом для прогрессивной эволюции, а 
генные мутации – только для «пришлифовки» 
организма к экологической нише. Важную роль 
в эволюции Корогодин отвел феномену неста-
бильности генома.

Гипотеза зависимости мутагенеза 
от функциональной активности гена

 
Для В.И. Корогодина был очень интересен 

вопрос: регулируется ли мутационный процесс 
или он полностью случаен? На этот счет уже 
существовали гипотезы. В конце 1940-х гг. 
М.Е. Лобашев предложил физиологическую 
(паранекротическую) гипотезу, которая связы-
вала появление мутаций с ошибками процесса 
репарации и условиями среды обитания орга-
низмов (Лобашев, 1947). Изучение механизмов 
репликации показало, что источником мутаций 
могут быть ошибки копирования, связанные 
с различного рода дисбалансами в синтезе 
ДНК или метаболизме предшественников. 
Среди этих исследований следует упомянуть 
работы С.С. Коэна, С.Е. Бреслера, Р. Хейнса 
(1970–1980-е гг.).

Владимир Иванович поставил опыты на 
аденин-зависимых клетках дрожжей. Опыты 
показали, что на среде с дефицитом аденина 

происходит более активная транскрипция 
аденинового гена, а частота мутирования 
повышается на 2–3 порядка, в то время как в 
генах-супрессорах она повышается, но не столь 
значительно (рис. 4) (Ильина и др., 1987). Эти 
эксперименты дали основания для вывода, что 
мутирование генов зависит от их транскрипци-
онной активности. Через год такую же гипотезу 
высказал Кэрнс (Cairns et al., 1988).

В 1970 г. Корогодиным была сформулиро-
вана гипотеза о влиянии функциональной ак-
тивности гена на мутабильность (Korogodin et 
al., 1990). Он указал на несколько важных след-
ствий из этой гипотезы. Во всех случаях, когда 
изменение условий среды сопровождается из-
менением активности генов, может наблюдаться 
«генная специфичность» мутагенеза. Поэтому 
частоту мутирования генов следует задавать 
не одной величиной, а распределением на 
пространстве режимов; эти эффекты играют су-
щественную роль в эволюции и в дифференци-
ровке тканей в онтогенезе и иммунной системе. 
В.И. Корогодин сформулировал функциональ-
ную концепцию мутагенеза: мутационный 
процесс зависит от структурной организации 
генома и функционального состояния генов, 
которое изменяется во внешней среде (Корого-
дин и др., 1990).

Рис. 4. Частота возникновения мутаций в гене, 
контролирующем синтез аденина (L) и в генах-
cyпpeccopax (S) у аденин-зависимых штаммов 
дрожжей-сахаромицетов. 

Внизу – частота мутаций генов при избытке аденина в 
среде, вверху – при его отсутствии.
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Радиоемкость экосистем

Радиоэкологические исследования не зани-
мали большого места в исследованиях Влади-
мира Ивановича, но играли важную роль в его 
мировоззрении. В отличие от лабораторных 
опытов в изучении экосистем следует обращать 
внимание не только на отдельные свойства 
клеток и организмов, но и на их системные 
функции.

С радиоэкологией он впервые познакомил-
ся, когда работал на кафедре биофизики МГУ 
(1956 г.), и его вместе с другими сотрудника-
ми кафедры послали на оз. Карачай оценить 
последствия сброса в озеро радиоактивных 
отходов. Корогодин знал короткий жизненный 
цикл микроорганизмов, их большую долю в 
биоте водоема. Ему стали ясными и понятны-
ми направленность и механизм естественного 
самоочищения этого непроточного водоема, 
и он предложил механизм его естественного 
самоочищения (Агре, Корогодин, 1960): вода – 
микроорганизмы – донные отложения, что было 
описано формулой:

А = С S (H + K h),
где А – общая радиоактивная загрязненность 
водоема; С – удельная загрязненность воды; 
Н – площадь поверхности и S – средняя глубина 
водоема, K – коэффициент накопления радио-
нуклидов в грунте; h – толщина сорбирующего 
слоя грунта. Тогда же он ввел фундаментальное 
понятие радиоемкости – количества радионук-
лидов, которое может поглотить экосистема без 
нарушения ее функционирования. 

Это понятие было положено в основу мето-
дологии оценок радиоемкости, разработанных 
Ю.А. Кутлахмедовым, Г.Г. Поликарповым и 
В.И. Корогодиным для каскада Днепровских 
водохранилищ сразу после катастрофы в 
Чернобыле (Кутлахмедов, 1988). В то время 
В.И. Корогодин активно работал в составе 
Научной комиссии по радиационной защите 
России, Международного союза радиоэкологии, 
Международного союза экоэтики, участвовал 
в разработке контрмер на загрязненных тер-
риториях. Основными правилами, которыми 
он считал необходимым руководствоваться в 
разработке контрмер на больших загрязненных 
территориях, являются сохранение существу-
ющих биогеоценозов; определение доз радиа-

ции, которые могут вызвать необратимые изме-
нения в экосистемах; стимуляция медицинского 
обследования населения и принятие мер для 
снижения коллективных доз в регионах.

Информация, целенаправленное действие 
и феномен жизни

В.И. Корогодин рассмотрел в своих иссле-
дованиях свойства живого и элементы про-
грессивной эволюции. Оставался вопрос: чем 
отличается живое от неживого? 

Доминировала точка зрения, что отличие ор-
ганизма от кристалла состоит только в количе-
стве информации. М.М. Волькенштейн отмечал, 
что термодинамические подходы к рассмотре-
нию биологических процессов, оперирующие 
лишь количеством информации,  не эффектив-
ны, так как биологические объекты являются не 
статистическими, а динамическими объектами. 
Телеология была известна еще до Аристотеля, 
но к ХХ в. о ней все забыли. В конце 1970-х – 
начале 1980х гг. Корогодин пришел к выводу, 
что живое – это совокупность объектов, спо-
собных совершать целенаправленные действия, 
конечная цель которых – самовоспроизведение. 
В основе целенаправленного действия, повыша-
ющего вероятность его осуществления, лежит 
информация – «руководство к действию». Та-
ким образом, он объединил в живых организмах 
информационный и динамический компоненты 
(Корогодин, 1983).

Корогодин описал целенаправленное дейст-
вие формулой: 

  
где s – «исходная ситуация» или пространство 
режимов, в котором могут происходить различ-
ные события; Z – событие «цели»; R – ресурсы, 
содержащиеся в s и идущие на осуществление 
действия; Q – «механизм», или оператор, приме-
нение которого в условиях s приводит к желае-
мому результату; I – информация, на основании 
которой этот оператор построен и w – события, 
неизбежно сопутствующие осуществлению Z, 
или «побочные продукты» достижения цели.

В последующие годы Корогодин показал, 
что можно различать три типа биологической 
информации: генетическую, поведенческую 
и логическую (Корогодин, Корогодина, 2000). 
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Поведенческая информация передается непо-
средственным обучением в сообществе у жи-
вотных, птиц. Логическая информация (знания) 
свойственна только человеческому сообществу 
и может быть распространена с помощью книг, 
интернета и другими способами.

В.И. Корогодин рассмотрел автогенез ин-
формации, основанный на присущей целена-
правленному действию компоненте – событиях, 
неизбежно сопутствующих достижению цели 
(«побочных продуктах»). Именно они изменяют 
среду обитания, повышают размерность новых 
экологических ниш и создают «ярусы» жизни. 

В этом кратком обзоре упомянуты исследова-
ния, составляющие основу видения В.И. Корого-
диным феномена жизни. Медаль его имени так и 
называется «Феномен жизни», на ее оборотной 
стороне представлены мотивы из публикаций 
Корогодина по восстановлению клеток, мутаге-
незу, надежности генома, радиоемкости экосис-
тем, информации как феномена жизни.
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творческой деятельности им было уделено развитию идей Н.И. Вавилова о происхождении и рас-
пространении земледелия. Освещены вопросы эволюционных процессов у травянистых растений, 
впервые изученные Джеком Харланом.

Ключевые слова: центры происхождения, нецентры, компиловиды, агрокультура, цитогенетика 
гибридов.

В 2010 г. и в 2011 г. генетики и селекционеры 
растений отмечают несколько дат, связанных 
с именем выдающегося американского иссле-
дователя Джека Родни Харлана. Все они при-
урочены к выходу работ, расширивших идеи 
Н.И. Вавилова о центрах происхождения расте-
ний и развитии земледелия на нашей планете. 
(Список этих работ приведен в конце публи-
кации). Рабочее название данной статьи было 
«Американский Вавилов», но оказалось, что 
именно с таким титулом вышли две публикации 
в США о нем. Повторение могло воспринимать-
ся как заимствование. Однако хотелось, чтобы 
эти два имени были связаны в заголовке данного 
сообщения. Поэтому, основываясь на мнении 
Дж. Харлана, написавшем о Н.И. Вавилове: 
«… он был гигантом среди исследователей 
происхождения и доместикации культурных 
растений. Все, кто интересуется этой пробле-
мой, являются его учениками», было решено 
дать вышеприведенное название. 

Будущий почетный профессор и выдающийся 
исследователь культурных растений Джек Хар-
лан родился 7 июня 1917 г. в семье Гарри Хар-
лана и его жены Аугусты и был младшим из их 

двух сыновей. Его профессиональные устрем-
ления определились еще в юном возрасте под 
влиянием профессиональной активности отца 
Г. Харлана, известного агронома и генетика, 
специалиста по селекции ячменя и коллекциони-
рованию диких сородичей. В детстве он провел 
несколько лет во Франции, где Харлан-старший 
помогал восстановлению хозяйства страны 
после первой мировой войны. С 1920 по 1944 гг. 
его отец был лидером исследований по ячменю 
в системе Министерства сельского хозяйства 
США, равно как и открывателем новых форм 
культурных растений. В летние месяцы отец 
брал сыновей на станцию в Абердин (Айдахо) и в 
Сакатон (Аризона), где наряду с работой по куль-
турным растениям они занимались археологи-
ческими раскопками остатков древнеиндейской 
культуры. Возможно, в таких экспедициях и за-
родилась тяга к палеонтологическим исследова-
ниям, столь блестяще осуществленным позднее 
Дж. Харланом. В 1932 г. в период прохожде-
ния VI генетического конгресса в Вашингтоне 
15-летний Джек познакомился с выдающимся 
ученым из СССР Н.И. Вавиловым, который был 
принят в доме его родителей. Совсем юный, он 
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с огромным вниманием следил за дискуссиями 
отца с советским путешественником и собирате-
лем растений. Память об этой встрече, одном из 
самых ярких событий своей жизни, он хранил до 
конца своих дней. В 1996 г. при нашей встрече 
в Вудварде он сказал мне, что наибольшее в 
жизни впечатление как личность произвел на 
него Николай Вавилов. После окончания шко-
лы Дж. Харлан поступил в университет Дж. Ва-
шингтона (Вашингтон), где в 1938 г. получил 
степень бакалавра. Он собирался продолжить 
учебу в аспирантуре у Н.И. Вавилова и даже 
изучал русский язык. Но этим надеждам не суж-
дено было сбыться. Как он сам пишет в своей 
последней книге «The Living Fields» (1995), не-
удача с работой в СССР связана с трудностями 
в карьере Николая Ивановича, закончившимися 
его арестом и гибелью. Его отец постоянно об-
менивался письмами с Н.И. Вавиловым, и у них 
было условлено, что если письмо начинается со 
слов «My dear Dr. Harlan…», то в жизни Вавило-
ва имеются какие-то проблемы. Если же письмо 
начинается «Dear Dr. Harlan…», то все более 
менее нормально. Когда Гарри Харлан написал 
Вавилову о возможной учебе сына в Ленингра-
де, то немедленно получил ответ: «My dear Dr 
Harlan, what you said about Chinese barley is very 

interesting…». Поскольку отец ничего не писал 
о китайском ячмене, стало ясно, что у Вавилова 
какие-то проблемы и Джек не может поехать 
в СССР. Поэтому он поступил в аспирантуру 
Калифорнийского университета в Беркли, где 
получил степень доктора по генетике в 1942 г. 
Его руководителем был выдающийся ботаник и 
эволюционист Дж.Л. Стеббинс. В августе 1938 г. 
Дж. Харлан женился на Джин Йокум, и они 
прожили вместе 43 года, до ее смерти в 1982 г. 
У них было четверо детей: Су, Гарри, Шерри и 
Ричард. Получив докторскую степень, Дж. Хар-
лан очень короткое время работал в железно-
дорожной компании в Гондурасе в качестве 
ассистента-исследователя. Позднее он получил 
постоянное место работы в качестве генетика в 
министерстве сельского хозяйства на исследова-
тельской станции в Вудварде, где проработал с 
1942 по 1951 гг., возглавляя программу по паст-
бищным растениям для Южных равнин. В 1951 г. 
Дж. Харлан перешел на другую исследователь-
скую станцию при Университете штата Оклахома 
в Стиллвотере и по совместительству занял долж-
ность профессора генетики. В 1961 г. он ушел 
из системы Министерства сельского хозяйства 
и стал полным профессором. В Университете 
Дж. Харлан читал курс «Классической эволюции 

Слева направо: В.А. Соколов, Дж. Харлан, Ч. Дивальд – бывший дипломник Дж. Харлана. В Университете 
штата Оклахома. Июнь, 1996 г. Снимок сделан в Вудварде, куда Дж. Харлан прибыл в составе комиссии 
по проверке деятельности Станции южных равнин, где он работал с 1942 по 1951 гг.
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и эволюционной механики». Именно здесь у 
него зародилась идея коэволюции культурных 
растений и цивилизации. В Вудварде и позднее в 
Стиллвотере Дж. Харлан создал и внедрил много 
сортов фуражных культур, таких, как бородач 
«Вудвард», костер безостый «Саузленд», просо 
«Каддо», овес «Коронадо» и др. В Стиллвотере 
он организовал лабораторию биосистематики 
для изучения трех родов растений Bothriochloa, 
Dichantium, Capillidium. Результаты этих иссле-
дований привели к пересмотру таксономических 
отношений между ними и была обоснована 
концепция «compilospecies» («компиловидов»). 
Эти три рода формируют полиплоидные агам-
ные комплексы. Особый интерес вызывал вид 
B. intermedia. Оказалось, что он достаточно 
легко гибридизуется с другими растениями 
трибы Andropogoneae (в Северной Австра-
лии с Capillipedium parvifl orum и Bothriochloa 
ewartiana, на северо-западе Пакистана и в Индии 
с Dichanthium annulatum, Bothriochloa grahamii, 
и обычным евроазиатским В. ischaemum и т. д.). 
Вид В. grahamii сам оказался продуктом гиб-
ридизации Dichanthium annulatum с расой 
Bothriochloa intermedia из долины р. Ганг. Почти 
все остальные виды этого сложного комплекса, 
как было экспериментально воспроизведено, 
также содержали либо значительную, либо 
небольшую часть генотипа В. intermedia. Более 
того, Харлан пришел к заключению, что в этом 
виде «генетически растворился» его предшест-
венник. В коллекции Харлана имелось свыше 
200 образцов этого вида из Южной и Восточной 
Африки, Южной и Юго-Восточной Азии, Индо-
незии, Новой Гвинеи и Австралии, но ни один 
из них не может быть с уверенностью назван его 
основной формой. Безусловно, что первооснова 
этого вида тетраплоидная. Рассматриваемый вид 
может служить моделью «compilospecies», т. е. 
вида брутального в генетико-эволюционном 
отношении (захватывающего у родственных 
форм при скрещиваниях ценные признаки и даже 
способного вполне ассимилировать некоторые 
из них). Такое поглощение может приводить 
к полному исчезновению ассимилированного 
вида и в то же время укреплять брутальный вид. 
Компиловиды, таким образом, выступают как 
агрессивные генетические грабители, вбира-
ющие наследственный материал родственных 
видов и способные расширять свои адаптивные 

ресурсы. Полиморфность, широкая норма реак-
ции, высочайшая пластичность и приспособляе-
мость компиловидов, по-видимому, делает этот 
путь видообразования очень перспективным. 
Мягкая пшеница, сахарный тростник, мятлик 
Р. рratensis могут служить классическими при-
мерами брутальных компиловидов. Возможно, 
что апомиктические формы, входящие в агам-
ные комплексы таких видов, могут играть роль 
шлюзов, впускающих потоки геномов от других 
видов и удерживающих их продолжительное 
время. Такое сосуществование может сопровож-
даться реконструкцией объединенного генома и 
формированием нового вида.

Здесь же, в лаборатории систематики, Дж. Хар-
лан и его коллеги провели таксономический 
анализ родов Cynodon и Sorghum. В результа-
те этих исследований они предложили новую 
классификацию входящих в эти роды видов. 
Она основывалась на морфологии, географи-
ческом распространении, полевых наблюде-
ниях, изучении коллекций и цитогенетики. В 
случае рода Cynodon Харлан принял сторону 
таксономистов-«расщепленцев». Например, вид 
C. dactylon был разделен на 6 разновидностей. 
С другой стороны, культивируемое сорго было 
объединено им в одном виде, представленном 
несколькими базовыми расами: bicolor, guinea, 
caudatum, kafr, durra.

В 1966 г., отказавшись подписывать клятву 
на лояльность факультету, составленную ад-
министрацией, и продемонстрировав привер-
женность принципам академической свободы, 
Дж. Харлан ушел из Университета Оклахомы. Он 
перешел в Иллинойский университет в качестве 
профессора генетики растений на факультете 
агрономии. Годом позже он со своим коллегой 
Д. де Ветом (de Wet) основал лабораторию эво-
люции культурных растений. Лаборатория была 
космополитическим местом, в ней выполняли 
работы студенты-дипломники и аспиранты, ста-
жировались ученые-визитеры со всего света. В 
начале 1983 г. Д. де Вет и Т. Химовитц подсчи-
тали, что в лаборатории говорили на 19 языках. 
В Университете Иллинойса Дж. Харлан создал и 
читал уникальный курс «Культурные растения и 
человек». Позднее эти лекции составили основу 
всемирно известной книги с одноименным на-
званием. Он был великолепным лектором, по-
скольку обладал хорошим английским языком и 
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был наделен тонким чувством юмора. Например, 
одна из его последних лекций в Иллинойсе на-
зывалась «Салат и сикаморы: секс и романтика 
в древнем Египте». Конечно, на лекцию с таким 
интригующим названием пришло огромное ко-
личество слушателей.

Представления, сформулированные А. де 
Кандоллом в 19-м веке по поводу происхож-
дения культурных растений, позднее были 
существенно модернизированы. В 20-м веке 
мышление в этом направлении находилось 
под сильным влиянием идей Н.И. Вавилова. 
Он предложил концепцию центров проис-
хождения. Для этого им были осуществлены 
глобальные исследования, хотя в некоторых 
районах они были неполны. Так, в Африке он 
описал эфиопский очаг происхождения, но им 
не были исследованы районы, прилегающие 
к Сахаре, где были доместицированы многие 
ценные растения. Он исследовал высокогорья 
Южной Америки, но оставил без внимания 
равнины, имеющие иной набор культурных 
форм. Н.И. Вавилов указал на 8 мировых цент-
ров происхождения большинства культурных 
растений. Дж. Харлан уточнил и обновил эту 
концепцию, включив представления о про-
странстве, времени и разнообразии. Он считал, 
что теория Вавилова не является абсолютом 
и, отдавая должное его точному определению 
трех центров происхождения (Перу, Мексика и 
Палестина), уточнил неопределенности, имев-
шие место в пяти других, указанных Николаем 
Ивановичем. Так, в частности, Джек Харлан 
указал на то, что район, прилегающий к Са-
харе, также является независимым центром 
происхождения культурных растений. Он очень 
внимательно прочел работы Н.И. Вавилова, но 
по мере изучения  культурных растений и их 
сородичей обнаружил, как и некоторые другие 
исследователи, что центры происхождения, 
описанные Николаем Ивановичем, являются и 
центрами разнообразия. Кроме того, они же – 
и центры сельскохозяйственной деятельности, 
которые могут быть местами эволюции куль-
турной флоры, или центры доместикации. Он 
синтезировал свои наблюдения в ставшем клас-
сическим труде «Agricultural Origin: Centers and 
Noncenters», вышедшем в 1971 г. В этой работе 
было обосновано понятие о «нецентрах» как 
дополнение к идее Вавилова о центрах проис-

хождения и разнообразия культурных растений. 
«Я предполагаю, что агрокультура возникла 
независимо в трех различных регионах и в 
каждом из них наряду с центрами существовали 
нецентры, где доместикационная активность 
простиралась на 5–10 тыс. километров. Одна 
из таких систем включала центр на Ближнем 
Востоке и нецентр в Африке; другая центр в 
Северном Китае и нецентр в Юго-Восточной 
Азии; и третий центр включал Центральную 
Америку и североамериканский нецентр. 
Культурные растения не обязательно происхо-
дили из центра». Дж. Харлан переработал эти 
представления спустя 25 лет и изложил в книге 
«The Living Fields», вышедшей в 1995 г. В ней 
он много размышлял над возникновением фено-
мена культурного растениеводства. Он считал, 
что не следует и невозможно указать время или 
место, где возникло земледелие, потому что оно 
произошло неодномоментно. Земледелие – не 
результат счастливого случая, идеи, открытия, 
божьего провидения или дара. По всей види-
мости, это результат длительной коэволюции 
между растениями и человеком. Животных во 
внимание не берем, так как 90 % пищи мы по-
лучаем от растений. Коэволюция имела место 
многие тысячелетия на огромных территориях. 
Происходило много независимых событий во 
многих местах, которые, сливаясь во време-
ни, дали эффективные системы производства 
пищевых продуктов. Таким образом, можно 
заключить, что происхождение агрокультур 
размыто во времени и пространстве». Отсюда 
видно, что идея пространственной разобщен-
ности и многократного окультуривания расте-
ний, впервые сформулированная им в 1951 г. в 
работе «Анатомия генных центров» и развитая 
в статье «Происхождение агрокультуры: центры 
и нецентры», на протяжении десятилетий была 
в поле внимания Дж. Харлана. Он подчеркивает, 
что история – это не набор фактов и дат, а то, 
что определяет наше настоящее и будущее. В 
этой работе Дж. Харлан высказал свои взгляды 
на историю развития производства раститель-
ной продукции в мире. Он весьма обоснованно 
описал, кто, когда, где, почему и как в мире 
начал и развил возделывание агрокультур. Он 
также указал на уязвимость будущих проблем 
с производством пищи. Почему, как и где на-
чалось производство растительной продукции 



765Вестник ВОГиС,  2010,  Том 14,  № 4

не известно до сих пор. И почему некоторые 
племена остаются охотниками-собирателями – 
это их выбор или необходимость? Долго счита-
лось, что это вынужденная необходимость. Но 
бушмены и австралийские аборигены только 
около половины недели проводят в поисках 
пищи. Как писал Дж. Харлан, оценка энер-
гетической ценности их пищи подтвердила 
библейскую версию о том, что агрокультура – 
это проклятие, а не благословение, и его нужно 
по возможности избежать. Ближний и Дальний 
Восток, Африка и Латинская Америка, каждый 
их этих регионов внес свой вклад в совре-
менное аграрное производство. Дальнейшие 
главы содержат материалы о необыкновенных 
моментах доместикации и распространения 
традиционной технологии возделывания рас-
тений, а также поддержания паров, орошения 
и хранения урожая. И если кто-либо полагает, 
что мы сильно обязаны Плодородному Полуме-
сяцу или Азии как главным источникам ранней 
агрокультуры, то Дж. Харлан считает, что все 
инноваторы из аборигенов Америки заслужи-
вают особой похвалы. Они доместицировали 
наиболее важные пищевые растения, широко 
известные в мире: кукурузу, картофель, мани-
ок, батат, бобы, арахис, тыкву, перец, томаты, 
хлопок, многие фрукты, некоторые виды аро-
матических растений и орехи. Они отобрали 
прекрасные декоративные цветы и были масте-
рами в биохимии, экспертами по детоксикации 
и экстракции психоактивных соединений и 
восстановительной медицине.

Но происхождение культурных растений – 
это не то же самое, что возникновение сельского 
хозяйства, хотя конечно они родственны. Сель-
ское хозяйство должно иметь соответствующие 
центры происхождения растений, равно как и 
географические точки его начала. Большинство 
исследований, детализированных археологи-
ческими и историческими данными, указывают 
на Ближний Восток. В основном это пшеница 
и ячмень, хотя показано использование гороха, 
корнеплодов и других. Но основные растения – 
пшеница и ячмень, которые в дальнейшем 
распространялись на запад вдоль побережья 
Средиземного моря, по побережьям Африки 
и Европы, а далее через Балканы в Западную 
Европу, на Британские острова, в Скандинавию 
и Россию. Они распространились на Эфиопское 

плато и далее в Индию. В Индии они возделы-
вались в горных условиях и в зимний сезон на 
равнинах. Они дополняли рис, сорго, и просо – 
летние злаки. Пшеница и ячмень стали важ-
нейшими культурами в Китае и Японии, но не 
нашли достойной ниши в Юго-Восточной Азии, 
где рис остался доминирующей культурой.

Вместе с тем, независимое сельское хозяй-
ство возникло в Африке. Здесь около Сахары 
были доместицированы некоторые растения 
вне очевидных центров, но активно распро-
страненные от Атлантики до Индийского океана 
(сорго, жемчужное просо и чина, африканский 
рис и др.). Эфиопия дала небольшой набор 
растений, некоторые из которых растут до сих 
пор. Сюда входят полевичка, гвизотия, или не-
гритянские семена, и бананы, кроме того, там 
встречаются некоторые виды капусты. Эфиопия 
имеет признаки центра, а районы около Саха-
ры – таковых не имеют. Возможно, агрокультура 
была привнесена туда с Ближнего Востока.

В северном Китае развитая агрокультура 
датируется 8,5 тыс. лет до рождества Хри-
стова. Многие ранние участки возделывания 
расположены на лессовых террасах вдоль 
Желтой реки. Наиболее ранними культурами 
были просо и чумиза. Этот регион сельского 
хозяйства характеризуется множеством видов 
овощей, как листовых, так и корнеплодных. 
Рис возделывался на равнинах в долине дельты 
р. Янцзы. Отсюда он распространился в Индию 
и на юг до Индонезии. 

В Новом Свете – это Южная Мексика и при-
легающие районы, агрокультура базировалась 
на кукурузе. Далее она распространилась до 
Канады и вниз в Южную Америку. Конечно, 
возделывались и другие растения, но кукуруза 
была доминирующей. В Южной Америке агро-
культурой для высокогорий были клубневые, 
в частности картофель, который стал важной 
культурой для Северной Америки и других 
географических районов с умеренным клима-
том. Для равнин главной культурой был адап-
тированный к влажному тропическому климату 
маниок, очень важный источник крахмала.

Работа Дж. Харлана по вовлечению новых 
видов растений легендарна по собранному числу 
образцов (около 12 тыс.) и их разнообразию. 
Эта коллекция является его вкладом в генные 
банки по всему свету и особенно в США. Она 
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включает виды пшеницы, ячменя, кукурузы, 
кормовых бобовых и трав, крупносемянных бо-
бовых, лесных деревьев и декоративных форм. 
Дж. Харлан быстро осознал огромное значение 
диких сородичей как ресурса генов для селек-
ции. Хотя эта концепция не была новой, он вмес-
те с Д. де Ветом формализовал ее в концепцию 
пула генов для селекционного использования, 
которая изложена в работе «К рациональной 
классификации культивируемых растений». Они 
понимали, что, с одной стороны, формальный 
метод, используемый в таксономии, не совсем 
точен при классификации культурных растений. 
С другой стороны, селекционеры приняли свою 
собственную неформальную систему группи-
рования растений по родству. Харлан и де Вет 
решили примирить эти два подхода путем со-
здания унифицированной классификации. Они 
распределили общий пул генов культивируемых 
растений и близких родственников по трем уров-
ням – первичному, вторичному и третичному. 
К первичному уровню были отнесены пулы 
генов (GP-1) культурных растений и их диких 
сородичей того же вида. Внутри представителей 
этого пула гибридизация осуществляется без 
проблем и получаются плодовитые гибриды, 
поскольку хромосомы нормально конъюги-
руют. К вторичному пулу (GP-2) относятся 
формы, которые могут обмениваться генами с 
доместицированными растениями (поскольку 
близкородственны). Внутри этого пула перенос 
генов весьма затруднен, но возможен. Гибриды 
между растениями этого пула в значительной 
степени стерильны, а хромосомы либо вообще 
не конъюгируют, либо конъюгируют слабо. И, 
наконец, третичный пул (GP-3) включает расте-
ния родственных видов, к которым принадлежат 
и культурные растения. Гибридизация диких 
представителей с культурными формами воз-
можна, но получаемое потомство, как правило, 
летально или полностью стерильно. Перенос 
генов возможен только с использованием спе-
циальной техники (культура эмбрионов, удво-
ение хромосом или использование видов-мос-
тов). Потенциальная польза от коллекционных 
образцов не всегда может быть понята в поле 
при обнаружении растений. Это хорошо ил-
люстрируется пшеницей (PI 178383), которая 
была найдена в 1948 г. в Восточной Турции. Она 
имеет тонкий высокий стебель, сильно полегает, 

поражается листовой ржавчиной, не зимостой-
ка и плохо яровизируется, а также не годится 
для приготовления хлеба. По этим причинам 
на нее никто не обращал внимания более 15 
лет. Неожиданно штриховатая ржавчина стала 
серьезной проблемой в северо-западных штатах 
США, и выяснилось, что образец PI 178383 
устойчив к четырем расам этого заболевания, 
35 расам общей головни, 10 расам карликовой 
головни, достаточно устойчив к стеблевой 
головне и снежной плесени. Использование в 
качестве донора устойчивости этой линии поз-
волило сберегать миллионы долларов ежегодно. 
В своих экспедициях по сбору диких сородичей 
культурных растений Дж. Харлан был глубоко 
впечатлен тесной ассоциацией сорняков и куль-
турных растений: на Среднем Востоке это были 
пшеница и определенные диплоидные сорняки; 
в Африке в местах культивирования сорго – его 
дикие расы; в Азии – как культурный, так и сор-
ный рис; в Центральной Америке и Мексике – 
кукуруза и теосинте. Харлан пришел к выводу, 
что такие сорняки являются естественным 
банком генов, используемых как источник 
устойчивости против болезней и насекомых и 
расширяющих норму реакции к внешним усло-
виям. После «зеленой революции» и массового 
распространения в мире близкородственных 
сортов короткостебельной пшеницы в статье 
«Genetic Disaster» (1972) Дж. Харланом была 
поднята и заострена проблема опасности уни-
фикации. В ней он сформулировал концепции о 
генетической уязвимости и генетической опас-
ности. Эта работа напоминала о необходимости 
поддержания коллекций не только в местах оби-
тания, но и в специальных резервациях (ex situ), 
что важно с практической точки зрения, как 
было показано в статье «Evolution of cultivated 
plants» (1970). Он считал, что ради будущих 
поколений мы должны собирать и изучать 
диких и сорных сородичей культивируемых 
растений также тщательно, как и уже домести-
цированные разновидности. Этими ресурсами 
в прошлом неосмотрительно пренебрегали, но 
будущее не должно быть к этому безразлично. 
В завтрашних селекционных программах мы 
не должны игнорировать ни одного источника 
полезных генов.

Его точка зрения на подходы по сбору и под-
держанию генетических коллекций была рас-
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крыта в нескольких статьях после 1960–1970 гг., 
однако вначале она не получила должного вни-
мания. Тем не менее Дж. Харлан продолжал 
действовать в направлении современных под-
ходов в деле охраны растительных ресурсов как 
системе сбора коллекций, документирования, 
оценки и сохранения ex situ. Международная 
комиссия по генетике растений совместно с 
Международным институтом генетических 
ресурсов растений для этой цели создали меж-
дународную консультативную группу. Это было 
сделано специально для организации таких 
междисциплинарных исследований в мире.

Дж. Харлана весьма беспокоило то, что ци-
вилизация неумолимо разрушает материаль-
ную и духовную культуру аборигенов или, 
как он говорил, то что прошлое уничтожается 
настоящим. При этом теряются и генетические 
ресурсы в связи с переходом племен на новую 
систему земледелия. Он заострил этические 
проблемы сбора, коллекционирования и ис-
пользования собранных материалов. Ничто не 
должно быть украдено. Никакого «воровства» – 
аналоги образцов обязательно должны оста-
ваться в местах их сбора.

Дж. Харлан получил широкое мировое при-
знание и был избран в Национальную академию 
наук США в 1972 г. и в Американскую академию 
наук и искусств в 1975 г. и В 1965–1966 гг. он 
был президентом американского общества наук 
о культурных растениях «Crop Science Society 
of America». В 1948 г. он предпринял поездки 
в Турцию, Сирию, Ливан и Ирак. В 1960 г. при 
поддержке Министерства сельского хозяйства 
США он провел экспедиции в Иран, Афганистан 
(об этом путешествии он отснял прекрасный 
фильм), Пакистан, Индию и Эфиопию. Он был 
консультантом ФАО в 1970–1979 гг. В 1974 г. 
Дж. Харлан был выбран в первую делегацию 
ученых агрономов, посетивших КНР. Дж. Хар-
лан был участником многих археологических 
раскопок. Так, с 1963 г. он был участником 
Иранского доисторического проекта и Турецкого 
проекта 1964 г., а также участником Археологи-
ческого проекта по Мертвому морю в 1977, 1979 
и 1983 гг. В знак признания его заслуг в деле изу-
чения растений в 1997 г. в Сирии был проведен 
международный симпозиум в его честь.

Ранее уже отмечались принципиальность и 
высокие этические качества Дж. Харлана как 

ученого и человека. Но еще хотелось подчерк-
нуть его активное отстаивание нравственных 
позиций. Это ярко проявилось во время Ге-
нетического конгресса в США в 1973 г. Когда 
советская делегация генетиков предложила сле-
дующий конгресс провести в СССР, то многие 
делегаты отказались поддержать это предложе-
ние. Причиной этих возражений были сомнения 
в возможности беспрепятственного получения 
делегатами въездных виз, в частности, Ф. Добр-
жанским. Провести же конгресс в СССР было 
необходимо, прежде всего, как выполнение 
долга перед предвоенным поколением совет-
ских генетиков. Дело в том, что конгресс, запла-
нированный на 1937 г. в Москве, был отменен, 
а некоторые члены оргкомитета расстреляны. 
По этой причине советская делегация во главе 
с академиком Д.К. Беляевым предпринимала 
все усилия для получения права проведения 
конгресса в Москве. У Дмитрия Константино-
вича, кроме прочего, были и личные причины 
бороться за проведение его в СССР, поскольку 
старший брат – Николай Константинович Бе-
ляев, известный генетик, тоже был арестован 
и погиб в 1937 г. Решение о месте проведения 
конгресса принимается голосованием делегатов 
от национальных генетических организаций. 
Поскольку все происходило вскоре после ввода 
войск Варшавского договора в Чехословакию, 
то результаты могли быть неблагоприятными, 
что нашло отражение в дискуссии о возможно-
сти проведения конгресса в Москве. В част-
ности, активно отрицательную позицию занял 
известный югославский генетик и селекцио-
нер Славко Бороевич. Тем не менее благодаря 
последовательной поддержке и авторитету 
Дж. Харлана удалось провести решение о про-
ведении конгресса 1978 г. в Москве, где он и 
состоялся.

В 1984 г. Дж. Харлан перебрался в Новый 
Орлеан поближе к сыновьям и до своей кончины 
в августе 1998 г. работал адъюнкт-профессо-
ром в Университете Тулейна. Дж. Харлан был 
разносторонним человеком и интересовался 
музыкой, иностранными языками, птицами, 
музеями, книгами и плаванием под парусом. 
Он считал, что образование настоящего ученого 
не заканчивается на получении PhD, а должно 
носить непрерывный характер в течение всей 
жизни. 
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Summary

The article is dedicated to the prominent American botanist, geneticist, and collector of plants Jack Harlan. 
He made the choice of his occupation in his childhood and devoted his life to practical studies of crops and their 
relatives. He contributed much to the development of N.I. Vavilov’s ideas on agriculture origin and spread. Problems 
of evolutionary processes in herbs fi rst studied by Jack Harlan are considered. 
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ФЕНОТИПИЧЕСКОЕ И ГЕНОТИПИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
LATHYRUS SATIVUS L. ИЗ КОЛЛЕКЦИИ ВИР

М.О. Бурляева, М.А.Вишнякова

ГНУ ВИР Россельхозакадемии, Санкт-Петербург, Россия, e-mail: m.burlyaeva@vir.nw.ru

Изучены образцы введенного в культуру вида Lathyrus sativus L. из коллекции ВИР по комплексу 
морфологических и фенологических признаков и посредством RAPD-маркирования. По результатам 
канонического и дискриминантного анализов в качестве значимых морфологических признаков 
(из 30 изученных) для классификации внутривидового разнообразия выделены тип куста, окраска 
семенной кожуры, диаметр и ширина крыльев стебля, толщина боба и высота семени. При этом 
обнаружена их взаимосвязь с происхождением образца. Группирование образцов на основе RAPD-
анализа отразило наличие двух подвидов и нескольких экологических типов почти в соответствии 
с имеющейся внутривидовой классификацией. В целом данные молекулярного анализа отражают 
эколого-географическую дифференциацию изученных образцов и их филогению. По степени ге-
нетической оригинальности – частоте встречаемости аллелей – выявлены образцы с уникальными 
аллелями, которые могут оказаться полезными для селекции. 

Ключевые слова: Lathyrus sativus, чина посевная, фенотипическое и генетическое разнообразие, 
RAPD-анализ, коэффициент генетической оригинальности.

Введение

Lathyrus sativus L. (чина посевная) – однолет-
няя бобовая культура, имеющая обширный аре-
ал (рис. 1). Основные районы ее возделывания – 
страны с засушливым и полузасушливым кли-
матом. В диком или одичавшем виде встреча-
ется крайне редко: в степях около Каспийского 
моря, в окрестностях г. Ленкорань, в северных 
районах Индии и как сорное растение – среди 
злаковых и бобовых культур в западном Среди-
земноморье и в горных районах Юго-Западной 
Азии (Памир). 

В коллекции Всероссийского НИИ растение-
водства им. Н.И. Вавилова (ВИР) вид представ-
лен 950 образцами практически из всех частей 
ареала. Он имеет важное экономическое значе-
ние в качестве кормовой и отчасти продоволь-
ственной и технической культуры. Выявление 
внутривидового полиморфизма культуры – важ-
ная составляющая процесса изучения коллекции. 
Познание эволюции вида, его географии, путей 
расселения и истории доместикации важно для 
селекционного улучшения культуры. 

Существует несколько внутривидовых 
классификаций чины посевной, из которых 
наиболее информативной мы считаем класси-
фикацию, созданную в ВИР монографом вида 
Ф.Л. Залкинд (1937, 1953). В ее основе – эко-
лого-географическая дифференциация вида, 
выявляющаяся по комплексу морфологических 
и хозяйственно-биологических признаков. 
Географическая обособленность ареалов рас-
тений с темноокра-шенными и светлоокрашен-
ными семенами и цветками дала основание 
для выделения двух подвидов (климатипов): 
ssp. asiaticus и ssp. europaeus. Впоследствии 
эти подвиды были узаконены Т.Н. Смекаловой 
(1991) в соответствии с современными тре-
бованиями ботанической номенклатуры как 
ssp. sativus и ssp. albus Smekal.

Ф.Л. Залкинд (1937) выделила 30 разновид-
ностей, объединенных в 7 групп – географиче-
ских ветвей или экологических типов (рис. 2). 
Она отметила, что разновидности не имеют 
строго ограниченных ареалов, хотя имеют 
некоторую определенность и закономерности 
в распределении. 
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Первичным центром формообразования 
вида считается Северная Индия и прилегающие 
к ней районы – там до настоящего времени со-
хранились эндемичные наиболее примитивные 
формы. Средиземноморье – район вторичного 

Рис. 1. Ареал L. sativus (по: Ф.Л. Залкинд, 1937).

Рис. 2. Географическое распространение групп разновидностей L. sativus (по: Залкинд Ф.Л., неопубл. 
данные).

формообразования культурного типа чины, при 
этом прибрежные и горные экотипы сильно 
различаются. Чины из горных районов Испа-
нии и Эфиопии по своим морфологическим 
признакам сходны с азиатскими (индийскими) 
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чинами, что говорит о связи между ними и о 
том, что ранее ареал азиатских чин был более 
обширным и охватывал все древнее Средизем-
номорье (Залкинд, 1937).

Судя по классификации Ф.Л. Залкинд (1937, 
1953) и последующим исследованиям, чина 
посевная отличается значительным внутриви-
довым полиморфизмом (Przybylska et al., 1998; 
Tadesse, Bekele, 2003; Polignato et al., 2005; 
Hanbury et al., 2006; Sammour et al., 2007 и др.). 
Это подтверждено на уровне белковых и моле-
кулярных маркеров (Croft et al., 1999; Costa et al., 
2007 и др.). Данные, полученные на основе ана-
лиза изоферментов, свидетельствуют о большом 
полиморфизме мирового разнообразия чины 
посевной, обнаруживая наличие генетического 
сходства образцов из различных географических 
точек земного шара и нередко – отсутствие ге-
нетической близости образцов одного географи-
ческого происхождения (Gutierrez-Marcos et al., 
2006). Высокая изменчивость белковых фракций 
у образцов одного географического происхож-
дения была показана и другими исследователя-
ми (Roy et al., 2001). AFLP-маркеры выявили 
значительное разнообразие даже у популяций, 
растущих в сравнительно небольшом районе 
Центральной Италии, при этом принципиаль-
ное генетическое различие выявилось между 
мелко- и крупносемянными формами (Tavoletti, 
Iommarini, 2007). 

Начато картирование генома чины посевной 
с целью определения маркеров хозяйственно 
ценных признаков. Определено несколько групп 
сцепления RAPD-маркеров, окраски цветка и 
двух изоферментов (Сhoudhury, Slinkard, 1999). 
На образцах, устойчивых и восприимчивых 
к Mycosphaerella pinodes (Berk. and Blox.) 
Vestergren, показана перспективность PCR-RFLP-
маркеров для маркирования генов устойчивости 
к этой болезни (Skiba et al., 2003).

Целью нашего исследования было изучение 
внутривидового разнообразия чины посевной из 
коллекции ВИР на основе анализа фенотипиче-
ских признаков, а также поиск RAPD-маркеров, 
выявляющих внутривидовую дифференциацию 
генофонда. Кроме того, в наши задачи входило 
определение частоты встречаемости редких 
аллелей с помощью коэффициента генетиче-
ской оригинальности (КГО) у представителей 
разных эколого-географических групп.

Материал и методы

Растительный материал. Исследовали 
35 образцов L. sativus, отобранных из коллек-
ции ВИР, принадлежащих по классификации 
Ф.Л. Залкинд (1937, 1953) к различным эколого-
географическим группам: (средиземноморской – 
страны Средиземноморья; среднеевропейской – 
Средняя Европа и европейская часть России, За-
кавказье (светлосемянные формы); кипрской – 
о-ва Кипр и Крит; анатолийской (псевдоази-
атская) – Малая Азия, Закавказье (темносе-
мянные формы), горная Кабилия; иранской – 
Афганистан, Иран, Средняя Азия; абиссин-
ской – Эфиопия, Египет; индийской – Индия) 
и одного представителя вида чина красная 
L. cicera L. (табл. 1). Изученные образцы явля-
ются типовыми для вышеперечисленных групп 
чины посевной. 

Фенотипическое изучение образцов прово-
дили на Екатерининской опытной станции ВИР 
(Тамбовская область) и в Пушкинском филиале 
ВИР (г. Пушкин) в 2005 и 2007 гг. Анализи-
ровали по 10 растений каждого образца по 30 
признакам: высота растения (см), тип куста, 
число ветвей первого и второго порядка, высота 
до прикрепления первого боба (см), диаметр 
стебля (мм), длина среднего междоузлия (см), 
длина листа (см), ширина листа (мм), длина 
листочка (см), ширина листочка (см), длина 
цветоноса (см), длина чашечки (мм), длина вен-
чика (мм), окраска венчика (балл), число бобов 
на растении (шт.), длина боба (мм), ширина 
боба (мм), толщина боба (мм), число семян в 
бобе (шт.), масса 1000 семян (г), длина семе-
ни (мм), ширина семени (мм), высота семени 
(мм), окраска семенной кожуры (балл), окраска 
рубчика (балл), продолжительность периодов: 
всходы–начало цветения, всходы–налив бобов, 
всходы–созревание (дни). Всего было проана-
лизировано 1440 растений.

Выделение ДНК. Выделение ДНК осуществ-
ляли по методике S. Edwards с соавт. (1991) из 
10–14-дневных проростков индивидуальных 
растений каждого образца, а также смеси из 
5–10 проростков одного образца. Для полиме-
разной цепной реакции использовали наборы 
реактивов производства «Диалат ЛТД». Реак-
ционная смесь для проведения полимеразной 
цепной реакции (ПЦР) объемом 25 мкл содер-
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Таблица 1
Список изученных образцов

Каталог ВИР Происхождение Эколого-географическая группа Примечание
704(1) Италия средиземноморская
704(2) Италия средиземноморская

705 Эфиопия средиземноморская
773 Испания средиземноморская
775 Испания средиземноморская
390 Кипр кипрская
393 Кипр кипрская
401 Восточный Кипр кипрская
407 Кипр кипрская
408 Кипр кипрская
772 Испания (Севилья) анатолийская

800(1) Малая Азия анатолийская Крупные семена
800(2) Малая Азия анатолийская Мелкие семена
801(1) Малая Азия анатолийская Крупные семена
801(2) Малая Азия анатолийская Мелкие семена

413 Алжир анатолийская
415 Алжир анатолийская
416 Алжир анатолийская
592 Эфиопия абиссинская
701 Эфиопия абиссинская
964 Грузия среднеевропейская

965(1) Грузия среднеевропейская Белые семена
965(2) Грузия среднеевропейская Бурые семена

240 Германия среднеевропейская
936 Аргентина среднеевропейская
1218 Украина среднеевропейская
1246 Россия среднеевропейская
13 Иран иранская
841 Памир иранская
998 Памир иранская

22(1) Индия индийская Мелкие семена
22(2) Индия индийская Крупные семена

583(1) Индия индийская Низкорослые растения
583(2) Индия индийская Высокорослые растения
1684 Сирия L. cicera

жала 50 нг геномной ДНК, 10 мМ TAG буфера 
pH 8,6 25м Mg2+, 0,2 мM каждого dNTPs, 1 мкМ 
праймера, 0,2 ед. Taq-полимеразы. 

RAPD-анализ. Использовали 14 стандарт-
ных десятинуклеотидных праймеров серии 

OPA, OPH, OPK, OPС (Operon Technologies, 
USA): OPA10, OPA11, OPA14, OPA16, OPA19, 
OPH2, OPH3, OPH4, OPH6, OPH9, OPK4, OPK8, 
OPK9 и OPK10 (Operon Technologies, USA). ПЦР 
проводили в амплификаторе Techе (США) в 
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следующих условиях: предденатурация – 5 мин 
при 94 °C; 38 циклов: денатурация – 30 сек при 
94 °C, отжиг праймера – 45 сек при 37 °C и син-
тез – 50 сек при 72 °C; элонгация – 10 мин при 
72 °C. Продукты реакции разделяли электрофо-
резом в 1,8 %-м агарозном геле в 1 × ТАЕ буфере 
с добавлением этидиум бромида и фотографи-
ровали с помощью Transilluminator UVP Bio 
Doc-ItTM Imaging System, модель М-20. Размеры 
амплифицированных фрагменов определяли 
относительно маркера 1 kb SmartLader 1700-02. 
RAPD-анализ всех образцов проводили в 2–3 
повторностях, и только в случае воспроизводи-
мости фрагменты включались в анализ.

Статистический анализ данных. Стати-
стическую обработку данных проводили с ис-
пользованием пакетов программ STATISTICA 
6.0, NTSYSpc 2.02, TREECON и WINCLADA-
NONA. 

Статистический анализ включал составле-
ние бинарных матриц по каждому из прайме-
ров, в которых отмечалось «присутствие» (1) 
или «отсутствие» (0) фрагменов с одинаковой 
молекулярной массой на электрофореграмме. 
Каждый RAPD-фрагмент рассматривался как 
отдельный генетический локус. На основании 
суммарной матрицы RAPD-спектров с помо-
щью компьютерного программного пакета 
NTSYSpc 2.02 были определены генетические 
дистанции между исследуемыми образцами. 
Для построения кладограммы, отражающей 
генетическое сходство образцов или фило-
генетическую близость таксонов, применяли 
метод невзвешенного парногруппового клас-
терного анализа с арифметическим усредне-
нием (UPGMA) с использованием программы 
TREECON. Для построения наиболее опти-
мального дерева (критерий оптимальности – 
максимальная парсимония) использовали про-
грамму WINCLADA-NONA.

Изучение образцов по встречаемости у 
них редких аллелей проводили при помощи 
коэффициента генетической оригинальности 
(КГО) в Excel из пакета Microsoft Offi ce 2003 и 
в пакете программ STATISTICA 6.0 (Потокина, 
Александрова, 2008). 

Анализ морфометрических признаков осу-
ществляли с помощью дискриминантного и 
канонического анализа с использованием про-
граммы STATISTICA 6.0. 

Результаты и обсуждение

Для выявления из изученного нами комплек-
са 30 морфологических и фенологических при-
знаков, значимых для внутривидовой классифи-
кации чины посевной, был проведен пошаговый 
дискриминантный анализ с последовательным 
исключением признаков. Это позволяет произ-
вести перегруппировку данных и вычислить 
значения дискриминантной функции, которая 
отличается минимально возможной транс-
грессией своих распределений в исследуемых 
совокупностях (группах). Использование полу-
ченной дискриминантной функции позволяет 
отнести отдельно взятое наблюдение (образец) 
к одной из этих совокупностей. Достоверные 
различия образцов по группам были получены 
по 7 признакам: тип куста, окраска семенной ко-
журы, диаметр стебля, ширина листа и крыльев 
стебля, толщина боба и высота семени. Число 
переменных в дискриминантной функции (мо-
дели) было равно 7, значения лямбды Уилкса 
равнялось 0,014, т. е. мощность дискриминации 
была близка к 1.

При анализе расположения образцов по 
группам в классификационной матрице диск-
риминации (табл. 2.) было отмечено, что ряд 
образцов, первоначально отнесенных по клас-
сификации Ф.Л. Залкинд (1937) к определенной 
эколого-географических группе, находятся в 
других группах. При рассмотрении квадратов 
расстояний Махалонобиса для данных случаев 
было обнаружено, что эти образцы находятся 
примерно на одинаковом расстоянии от разных 
групп. Например, образцы из Грузии, относя-
щиеся к среднеевропейской группе, располага-
ются примерно на равных расстояниях как от 
средиземноморской, так и от иранской групп, 
более тяготея к первой. Подобная картина в рас-
пределении образцов наблюдалась и для К-800 
и К-801 из Малой Азии, которые были близки 
и к анатолийской, и среднеевропейской груп-
пе. Такое положение данных образцов можно 
объяснить отсутствием значительных различий 
по изученным нами признакам между вышепе-
речисленными группами. Возможно также, что 
образцы из Грузии являются гибридами образ-
цов из иранской и средиземноморских групп. 
О возможности естественной гибридизации 
(ауткроссинга) и низком проценте самоопыле-
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ния у европейского климатипа упоминается и в 
исследовании Ф.Л. Залкинд (1937). Степень аут-
кроссинга у вида L. sativus, по оценкам разных 
авторов, может варьировать от 17 % (Дорофеев 
и др., 1990) до 36 % (Сhoudhury, Slinkard, 1999). 
В целом распределение образцов в полученной 
нами классификационной матрице практически 
совпадает с их внутривидовой классификацией, 
данной Ф.Л. Залкинд (1937), которой мы пользу-
емся при систематизации коллекции (табл. 1).

Интересно отметить, что включенный в 
исследование близкий к чине посевной вид 
чина красная (L. cicera L.), характеризующийся 
широкой амплитудой изменчивости признаков 
(Залкинд, 1937) и по классификациям некото-
рых исследователей относящийся к L. sativus, 
не занимал обособленного положения на гра-
фике и располагался примерно на одинаковом 
расстоянии от анатолийской и иранской групп 
и в классификационной матрице оказался в 
иранской группе. 

Для выяснения закономерностей межгруп-
повой вариации признаков был проведен кано-
нический анализ. В результате были выделены 
две основные канонические оси. С первой ка-
нонической осью (R1) были связаны признаки: 
тип куста, окраска семенной кожуры, диаметр 
стебля, ширина листа и крыльев стебля, толщи-
на боба, а со второй (R2) – число семян в бобе 
и высота семени. 

Таким образом, и канонический, и дискри-
минантный анализы выявили, что значимыми 
признаками при классификации внутривидово-
го разнообразия образцов являются тип куста, 

Таблица 2
 Классификационная матрица

Группы Корректное 
определение (%)

Группы (по результатам классификации)
1 2 3 4 5 6 7

1 – средиземноморская   57,2 4 0 3 0 0 0 0
2 – абиссинская 100,0 0 2 0 0 0 0 0
3 – среднеевропейская   71,4 0 0 5 2 0 0 0
4 – анатолийская   83,3 0 0 0 5 0 0 1
5 – кипрская 100,0 0 0 0 0 5 0 0
6 – индийская 100,0 0 0 0 0 0 5 0
7 – иранская 100,0 0 0 0 0 0 0 4
Всего   85,7 4 2 8 7 5 5 5

окраска семенной кожуры, диаметр стебля и 
ширина крыльев стебля, ширина листа, тол-
щина боба и высота семени. При этом в ходе 
проведенного статистического анализа всех 
изученных признаков была выявлена их четкая 
взаимосвязь с происхождением образца. По 
своим морфометрическим признакам образцы 
объединились в несколько групп (рис. 3).

Образцы из Италии, Кипра, Испании и обра-
зец из Алжира обладают максимальной высотой 
растений, сильной ветвистостью, самыми ши-
рокими крыльями стебля, светлыми семенами, 
средней высотой семян и бобов (средиземно-
морская, анатолийская группы). Образцы из 
Сирии, Ирана, Памира и Индии отличаются 
низкорослостью, слабой ветвистостью, узкими 
крыльями стебля, темными семенами и средней 
высотой семян и бобов (индийская, иранская 
группы). В левой части графика находятся 
местные сорта из Алжира, Эфиопии, Украи-
ны, Германии, России, Аргентины, имеющие 
средние показатели по параметрам: высота 
растения, ветвистость, ширина крыльев стебля 
и окраска семенной кожуры, плоские бобы и 
семена (анатолийская, абиссинская, среднеев-
ропейская группы). Образцы из Грузии (средне-
европейская группа), имеющие схожий габитус 
растений и относящиеся к среднеевропейской 
группе, отличаются от последних максимальной 
высотой семян и толщиной бобов. 

Таким образом, по совокупности морфо-
метрических признаков четко дифференциро-
ванными оказались 4 группы образцов: 1) из 
Западного и Среднего Средиземноморья (Испа-
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Рис. 3. Распределение образцов L. sativus разного географического происхождения и образца L. cicera 
в пространстве двух канонических осей по результатам морфометрической оценки.

ния, Италия, Кипр); 2) из Грузии; 3) из Средней, 
Центральной, Юго-Западной и Южной Азии; 
4) из Северной Африки, Средней и Восточной 
Европы и Малой Азии (условно Восточного 
Средиземноморья). Образец из Аргентины, 
попавший в группу образцов из Германии, Укра-
ины и России, является селекционным сортом и, 
видимо, имеет европейское происхождение. Та-
кое распределение образцов не полностью сов-
падает с экологическими типами, выделяемыми 
по Ф.Л. Залкинд (1937). Оно выявляет более 
крупные группировки, но в целом не вступает 
в противоречие с ее классификацией. В нашем 
исследовании объединились образцы из близких 
средиземноморской и кипрской групп; сравни-
тельно смешанную группу сформировали мест-
ные сорта из географически близких иранской 
и индийской групп, а образцы из анатолийской, 
абиссинской и среднеевропейской групп образо-
вали ассоциации с не очень строго определенной 
спецификой и значительной трансгрессией, 
что характерно для форм с промежуточными 
или перекрывающимися признаками и вполне 

согласуется с пограничным положением их 
ареала. Как переходную между азиатским и 
европейским типами анатолийскую (псевдоази-
атскую) группу характеризует и Ф.Л. Залкинд 
(1937). Образцы из Грузии отличались от других 
представителей среднеевропейской группы, к 
которой они относятся, и проявляли некоторые 
признаки иранской (азиатской) группы. 

Безусловным результатом в выполненном 
нами анализе фенотипического разнообразия 
чины посевной оказалось деление вида на две 
основные группы (климатипы, или подвиды), 
признаваемые всеми систематиками культуры: 
европейскую и азиатскую (ssp. albus и ssp. 
sativus). При этом очевидно, что с окраской 
семян и цветков – основными признаками, ко-
торые наряду с географическим обособлением 
определяют это деление, связан еще ряд при-
знаков: размеры семян, бобов, крыльев стебля, 
диаметр стебля, тип ветвления и др. 

Проведенное с помощью RAPD-анализа 
молекулярно-генетическое маркирование изу-
ченных образцов выявило значительное внутри-
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видовое разнообразие генома чины посевной 
(рис. 4). Большинство образцов имели свой 
определенный спектр амплифицированных 
RAPD-продуктов, отличающийся от других 
числом фрагментов, их размером и степенью 
выраженности (интенсивностью). Основная зона 
разделения компонентов находилась в пределах 
150–2500 п.н. Девять праймеров выявили нали-
чие 28 мономорфных фрагментов у всех исследу-
емых образцов. Данные мономорфные фрагмен-
ты могут считаться RAPD-маркерами для всех 
представителей L. sativus. Один праймер показал 
наличие фрагментов, характерных для группы 
образцов азиатского происхождения, – Пами-
ра, Индии, Малой Азии (OPA-16–1300 п.н.) – 
азиатского типа или подвида. 

На основе идентифицированных индиви-
дуальных RAPD-спектров были составлены 
базы данных амплифицированных фрагментов 
ДНК. С помощью статистических программ 
определен уровень внутривидового полимор-
физма изученных образцов и построена кладо-
грамма UPGMA (рис. 5).

Обособленное положение на кладограмме 
заняли образцы из Индии, Памира, имеющие 
невысокий рост, тонкие стебли, мелкие темно-
окрашенные семена, относящиеся к подвиду 
sativus (индийская, иранская и 1 образец из 
анатолийской (псевдоазиатской) групп разно-
видностей). 

Большинство исследуемых образцов объ-
единились в большую кладу, в которую вошли 
образцы из подвида albus и анатолийской груп-
пы подвида sativus. Эта клада, в свою очередь, 
разделилась на две субклады. 

В одной из них расположились типичные 
средиземноморские чины из Италии и Кипра 
(высокорослые, с толстыми, ширококрылаты-
ми стеблями и крупными светлоокрашенными 
семенами) – средиземноморская группа разно-
видностей. Образец из Ирана (среднерослый, 
тонкостебельный, с узкими крыльями стебля, 
со средними темноокрашенными семенами) – 
иранской группы разновидностей – оказался 
близким к образцам из Испании (высокорослые, 
со стеблями средней толщины и крупными 
светлоокрашенными семенами) – средиземно-
морской группы. 

Во второй субкладе оказались образцы из 
Грузии и Алжира (высокорослые, со стеблями 

Рис. 4. Электрофоретические спектры RAPD-фраг-
ментов 31 образца L. sativus (1–31) разного проис-
хождения и 2 образцов Pisum sativum L. (32, 33), 
2 образцов Vicia faba L. (34, 35), 1 образца Lens 
culinaris Medik. (36) и 1 образца Vicia ervilia Willd. 
(37), полученные с помощью праймера OPК 09. 

М – маркер молекулярной массы SmartLader 1700-02; 
1 – к-704 (1) (Италия); 2 – к-704 (2) (Италия); 3 – к-705 
(Италия), 4 – к-773 (Испания); 5 – к-775 (Испания); 
6 – к-240 (Германия); 7 – к-390 (Кипр); 8 – к-393 (Кипр); 
9 – к-401 (Кипр); 10 – к-407 (Кипр); 11 – к-408 (Кипр); 
12 – к-772 (Испания); 13 – к-800 (Малая Азия); 14 – к-801 
(Малая Азия); 15 – к-592 (Эфиопия); 16 – к-701 (Эфио-
пия); 17 – к-413 (Алжир); 18 – к-415 (Алжир); 19 – к-416 
(Алжир); 20 – к-965(1) (Грузия); 21 – к-965(2) (Грузия); 
22 – к-1684 (Сирия), 23 – к-13 (Иран), 24 – к-841 (Памир), 
25 – к-998 (Памир), 26 – к-22(1) (Индия), 27 – к-22(2) 
(Индия), 28 – к к-583 (Индия), 29 – к-936 (Аргентина), 
30 – к-1218 (Украина), 31 – к-1246 (Россия). 

средней толщины и темноокрашенными сред-
ними по величине семенами), а также L. cicera. 
В эту же субкладу попали образцы из Германии 
и Кипра (среднерослые, толстостебельные, со 
средними светлоокрашенными семенами) – 
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типичные представители среднеевропейской и 
кипрской групп и естественные гибриды пер-
вого поколения индийских образцов (низкорос-
лые, со стеблями средней толщины и крупными 
темными семенами). Кроме того, во вторую 
группу вошли сорта из Украины и Аргентины 
(среднерослые, со стеблями средней толщины 
и средними светлоокрашенными семенами), 
что по большинству черт характерно для рас-
тений из среднеевропейской группы, которые, 
очевидно, и послужили исходным материалом 
для данных сортов.

Также в одной из ветвей этой субклады 
объединились образцы анатолийской группы 
из Алжира и Малой Азии (высокорослые, со 
стеблями средней толщины и крупными тем-
ноокрашенными семенами). 

Таким образом, RAPD-анализ выявил, во-
первых, разделение изученных образцов на два 
подвида, один из которых представлен более 
примитивными азиатскими формами, а второй – 
более эволюционно продвинутыми европей-
скими, и, во-вторых, промежуточные черты 
анатолийской (псевдоазиатской) группы. Четкая 
дифференциация на два подвида выявилась и 
при анализе полиморфизма ITS1-5.8S-ITS2 рибо-
сомного оперона L.sativus, предпринятом ранее 
с участием одного из наших авторов (Рыжова и 

Рис. 5. Кладограмма UPGMA, полу-
ченная на основе сравнительного ана-
лиза 185 полиморфных амплифициро-
ванных RAPD-фрагментов образцов 
L. sativus (из разных эколого-геогра-
фических групп) и L. cicera. («+» – 
естественные гибриды F1 указанных 
образцов с образцами европейского 
подвида). 

1 – средиземноморская группа – страны 
Средиземноморья; 2 – среднеевропей-
ская – Средняя Европа и европейская 
часть России; 3 – кипрская – о-ва Кипр 
и Крит; 4 – анатолийская – Малая Азия, 
Закавказье, горная Кабилия; 5 – иранская – 
Афганистан, Иран, Сирия, Средняя Азия; 
6 – абиссинская – Эфиопия, Египет; 
7 – индийская – Индия.

др., 2009). Отличное от ожидаемого положение 
некоторых образцов не является, на наш взгляд, 
артефактом, во-первых, в силу возможной гиб-
ридизации, а, во-вторых, в силу известного поло-
жения об отсутствии у некоторых экологических 
типов строгой приуроченности к определенным 
районам (рис. 2) (Залкинд, 1937) и согласуется с 
данными о наличии генетического сходства об-
разцов из различных географических точек зем-
ного шара (Gutierrez-Marcos et al., 2006). Имея 
ряд фенотипических отличий (окраска цветков и 
семян) от типичного для данного региона экоти-
па, такие образцы (экотипы) могут островками 
встречаться в регионах с соответствующими 
экологическими условиями. В целом при сопо-
ставлении топологии кладограмм, полученных 
на основе RAPD-анализа, с совокупностью 
морфологических признаков, учитываемых при 
эколого-географической классификации, было 
отмечено, что большинство образцов распреде-
лилось по группам, соответствующим географи-
ческим ветвям или экологическим типам. Исходя 
из этого можно утверждать, что RAPD-анализ 
может быть использован для выявления образцов 
со сходной экотипической организацией. 

Для реконструкции эволюционных отно-
шений между группами образцов нами было 
построено оптимальное дерево согласия, где в 
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качестве критерия оптимальности использовали 
максимальную парсимонию. 

Образец из Индии к-22(1), произрастающий 
в районе предковых диких форм и имеющий 
наибольшее число плезиоморфных признаков, 
резко отличающих его от культурных форм: 
мелкие интенсивно-синие цветки, мелкие се-
мена, сильно выраженная антоциановая окраска 
на всем растении, растрескивающиеся бобы 
и осыпающиеся семена – признаки «дикого» 
типа, взяли в качестве внешней группы. Доля 
гомоплазии от общего числа изменений призна-
ков была равна СI = 28, число синапоморфий на 
кладограмме RI = 48 (рис. 6). 

Полученная схема, на наш взгляд, отобра-
жает филогенетические отношения между 
изученными образцами. Наиболее близкими к 
укорененному каталогу оказались образцы из 
Памира (иранская группа) и к-772 (анатолийская 
группа). Близка к ним ветвь с образцами из Ита-
лии (средиземноморская группа), Алжира (ана-
толийская группа) и к-583 из Индии (естествен-
ный гибрид). Затем дерево образует две равно-
ценные ветви. В одной из них группируются 
образцы из средиземноморской, кипрской 
и анатолийской групп, в другой – из Грузии 
(среднеевропейской группы) и Ирана. Вид 

Рис. 6. Дерево согласия, построенное 
на основе сравнительного анализа 185 
полиморфных амплифицированных 
RAPD-фрагментов образцов L. sativus 
(из разных эколого-географических 
групп) и L. cicera. Критерий оптималь-
ности – максимальная парсимония.

Обозначения 1–7 см. на рис. 5.

L. cicera оказался близок к образцам из Грузии. 
По Ф.Л. Залкинд (1937), вхождение в культуру 
чины посевной шло от индийских тонкосте-
бельных темно- и мелкосемянных образцов, 
причем либо сразу в нескольких направлениях 
в сторону Закавказья, Средиземноморья и в 
Африку (к высокорослым растениям с темными 
семенами средних и крупных размеров), либо 
сначала только в средиземноморские страны, 
где в горных условиях растения остались тон-
костебельными, темно- и мелкосемянными, а 
в равнинных районах в силу мутаций и окуль-
туривания появились растения с толстыми 
стеблями и крупными светлоокрашенными се-
менами. В дальнейшем в результате естествен-
ных скрещиваний между индийскими (или 
горными эфиопскими) и средиземноморскими 
образцами возникли группы образцов Закавка-
зья, Малой Азии, Африки, Европы. Характер 
кладограммы позволяет предположить, что 
более вероятным был первый вариант. Однако 
при этом прослеживается особая роль Кавказа 
как промежуточного этапа пути при расселе-
нии вида из Южной Азии в Средиземноморье. 
Об этом свидетельствует близость иранских 
и грузинских образцов, а также генетическое 
сходство последних с европейскими формами. 
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Сходная закономерность, а именно примерно 
одинаковый уровень генетического родства 
образцов Кавказа с европейскими и азиатскими 
формами, отмечена и для пшеницы (Митрофа-
нова и др., 2004). Авторы объясняют это проме-
жуточным положением Кавказа при распростра-
нении пшеницы из Азии в Европу.

Для формирования коллекций и их рацио-
нального (эффективного) использования необхо-
димо знание не только о генетическом сходстве 
образцов, но и о наличии у них редких и широко 
встречающихся аллелей. Данная классификация 
внутривидового полиморфизма по результатам 
молекулярного маркирования основана на прин-
ципе «взвешивания» признаков в зависимости от 
частоты их встречаемости (Смирнов, 1964). Этот 
метод был разработан Е.С. Смирновым (1964) 
для оценки родства таксонов во внутривидовых 
классификациях. Автор считал, что наиболее 
значимыми для таксономии являются редко 
встречающиеся признаки, наличие сходства по 
ним у родственных групп более информативно, 
чем по часто встречающимся характеристикам. 
Он предложил рассчитывать «коэффициент от-
ношения» таксонов как усредненное значение 
весов всех признаков. Коэффициент отношения 
признаков тем выше, чем больше совпадающих 
редких признаков. На основе этого подхода 
был разработан метод расчета коэффициента 
генетической оригинальности образцов (КГО) 
коллекций генбанков, который был успешно 
применен для классификации коллекции вики 
посевной (Vicia sativa L.), проанализированной 
с применением AFLP-маркеров (Потокина, 
Александрова, 2008).

Для чины посевной данный метод исполь-
зован нами впервые. Изученные образцы были 
«взвешены» исходя из частоты встречаемости 
RAPD-фрагментов у проанализированных 
нами представителей чины посевной. Матри-
ца присутствия–отсутствия фрагментов была 
преобразована в матрицу с соответствующими 
«весовыми» значениями. Веса всех RAPD-
фрагментов были суммированы для каждого 
образца (табл. 3). Сумма разделена на общее 
число изученных фрагментов. В итоге каждому 
образцу был присвоен индекс, соответствующий 
КГО. Рассчитанные значения КГО подчинялись 
логнормальному распределению. В соответ-
ствии со свойствами нормального распределения 

значения КГО, которые группируются около 
средней арифметической, характерны для образ-
цов с часто встречающимися аллелями, высокие 
значения КГО типичны для образцов с редкими 
аллелями. У образцов с небольшими значениями 
КГО редкие аллели не встречаются. С помощью 
параметров дисперсии наблюдений (минимум, 
максимум, 5-й, 25-й, 75-й, 95-й процентили) вы-
борка значений КГО на основании распределе-
ния их логарифмов была разделена на несколько 
интервалов, демонстрирующих увеличение доли 
редких аллелей в образцах. В первом интервале 
минимумом является 5-й процентиль, второй 
интервал равен 5–25-му процентилям, третий – 
25–75-му процентилям, четвертый – 75–95-му 
процентилям и пятый – 95-му процентилю – 
максимум. Абсолютные значения КГО были 
преобразованы в 5-балльную шкалу. По данной 
шкале образцы первого интервала не содержат 
редких аллелей и представлены типичными для 
культуры генотипами, а образцы, вошедшие 
в последний интервал, напротив, отличаются 
наибольшим числом редких аллелей.

В результате расчета КГО для выявленных 
полиморфных RAPD-фрагментов были обнару-
жены образцы с разным уровнем содержания 
редких аллелей и не имеющие их (см. табл. 3). 
Наименьшим количеством редких аллелей 
отличались образцы к-413 (Алжир) и к-1246 
(Куйбышевская область), наибольшим – к-408 
(остров Кипр) и к-415 (Алжир). Определение 
КГО позволило выявить уникальные образцы 
чины посевной, содержащие редко встречаю-
щиеся аллели (OPA101250, OPK041120, OPK091900 
и др.). Кроме того, было выявлено, что частота 
встречаемости аллелей в разных растениях, 
относящихся к одному местному сорту, не всег-
да одинакова. Изучение образцов к-22 и к-704 
показало существенную разницу по КГО между 
индивидуальными растениями. В результате 
дисперсионного анализа было установлено, что 
наличие редких аллелей у образцов не имеет 
связи с их принадлежностью к определенному 
экологическому типу. 

Таким образом, наше исследование выявило 
значительный внутривидовой полиморфизм 
чины посевной как по фенотипу, так и по ге-
нотипам. Использование RAPD-анализа поз-
волило классифицировать изученные образцы 
на внутривидовые группы L. sativus, соответ-
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Таблица 3 
Коэффициенты генетической оригинальности образцов чины посевной 
разного эколого-географического происхождения из коллекции ВИР

Каталог ВИР Происхождение образца ∑ 1 КГО=∑/n 2 Log КГО 3 КГО по шкале 4

704(1) Италия 37,42 0,80 –0,33 3
704(2) Италия 39,05 0,83 –0,27 3
705 Италия 42,54 0,91 –0,14 3
773 Испания 27,07 0,58 –0,80 2
775 Испания 39,05 0,83 –0,27 3
240 Германия 43,42 0,92 –0,11 3
390 Кипр 30,19 0,64 –0,64 2
393 Кипр 40,95 0,87 –0,20 3
401 Кипр 74,66 1,59   0,67 4
407 Кипр 20,46 0,44 –1,20 2
408 Кипр 76,29 1,62   0,70 5
772 Испания 37,44 0,80 –0,33 3
801 Малая Азия 18,59 0,40 –1,34 2
592 Эфиопия 26,53 0,56 –0,82 2
701 Эфиопия 44,95 0,96 –0,06 3
413 Алжир 17,85 0,38 –1,40 1
415 Алжир 127,62 2,72   1,44 5
416 Алжир 47,11 1,00   0,00 3
964 Германия 67,44 1,43   0,52 4
965 Грузия 54,15 1,15   0,20 3
1684 Сирия 71,77 1,53   0,61 4
13 Иран 46,04 0,98 –0,03 3
841 Памир 31,95 0,68 –0,56 2
998 Памир 53,66 1,14   0,19 3
22(1) Индия 41,58 0,88 –0,18 3
22(2) Индия 73,44 1,56   0,64 4
583 Индия 70,35 1,50   0,58 4
936 Аргентина 43,08 0,92 –0,13 3
1218 Украина 40,17 0,85 –0,23 3
1246 Россия 14,74 0,31 –1,67 1

1 Взвешенные значения присутствия–отсутствия RAPD-фрагментов для каждого образца, рассчитанные на основе 
частоты их встречаемости в выборке; 2 КГО – коэффициент генетической оригинальности; 3 Log КГО – логарифм КГО 
по основанию 2; 4 значения КГО по 5-балльной шкале.

ствующие эколого-географической дифферен-
циации вида и его эволюции как культуры. На 
примере данной работы можно заключить, что 
RAPD-маркирование может быть полезным для 
выявления сходных экотипов.

Определение коэффициента генетической 
оригинальности образцов показало, что на-

ряду с наличием в коллекции генотипов со 
стандартным для культуры набором аллелей 
существуют образцы с редко встречающимися 
аллелями, которые могут оказаться полезными 
для селекции. 

Работа выполнена при поддержке грантов 
РФФИ 06-04-488-а, 09-04-00574-a. 
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PHENOTYPIC AND GENOTYPIC DIVERSITY OF LATHYRUS SATIVUS L. 
(FABACEAE) FROM THE VAVILOV INSTITUTE COLLECTION

M.O. Burlyaeva, M.A. Vishnyakova  

N.I. Vavilov Research Institute of Plant Industry, Russian Academy of Agricultural Sciences, 
St.-Petersburg, Russia, e-mail: m.burlyaeva@vir.nw.ru

Summary

Lathyrus sativus accessions from VIR collection were studied with regard to a set of 30 morphological and 
phenological characters and RAPD markers. The results of the canonical and discriminant analysis revealed seven 
signifi cant traits for classifi cation of intraspecifi c diversity: the type of bush, color of seed coat, diameter and 
width of stem wings, seed thickness, and seed length. The complex of these traits correlated with the origin of the 
accessions. RAPD analysis refl ected the existence of two subspecies and some ecotypes close to the ecogeographical 
classifi cation developed hitherto. In general, the molecular data refl ect the ecogeographical differentiation and 
phylogeny of the species. Consideration of the degree of genetic originality (allele prevalences) revealed accessions 
with unique alleles, promising for breeding.

Key words: Lathyrus sativus, chickling vetch, phenotypic and genetic diversity, RAPD analysis, genetic 
originality.
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