
ГЕНЕТИКА, 2021, том 57, № 5, с. 491–507

491

ЭВОЛЮЦИЯ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ О БИОЛОГИЧЕСКОМ ЗНАЧЕНИИ 
ФЕНОМЕНА ХРОМОСОМ ТИПА ЛАМПОВЫХ ЩЁТОК

© 2021 г.   А. Ф. Сайфитдинова1, 2, *, С. А. Галкина3, Е. Р. Гагинская3

1Российский государственный педагогический университет им. А.И. Герцена, Санкт-Петербург, 191186 Россия
2Международный центр репродуктивной медицины, Санкт-Петербург, 197350 Россия

3Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, 199034 Россия
*e-mail: saifitdinova@mail.ru

Поступила в редакцию 02.06.2020 г.
После доработки 11.08.2020 г.

Принята к публикации 10.09.2020 г.

Обзор посвящен развитию представлений о значении одного из наиболее загадочных феноменов
биологии развития – преобразования хромосом в так называемые ламповые щётки (ЛЩ). Эукари-
отические хромосомы в фазе ЛЩ характеризуются низкой степенью конденсации и дискретной
структурой, образованной множеством линейно расположенных компактных хромомеров, из кото-
рых вытянуты боковые петли, покрытые транскриптами. Линейная длина ЛЩ превосходит длину
соответствующей митотической хромосомы более чем в 30 раз, благодаря чему ЛЩ представляют
собой ценный модельный объект для анализа строения и функционирования хромосом и структур-
но-функциональной организации генома в целом методами молекулярной цитогенетики и геноми-
ки с очень высоким разрешением. Широкое распространение этого феномена в природе подчерки-
вает его функциональную значимость, однако, несмотря на многократные попытки объяснить
смысл преобразования хромосом в ЛЩ, у исследователей все еще остается много вопросов. В обзо-
ре критически рассмотрены все основные гипотезы, предложенные для объяснения функциональ-
ного значения ЛЩ.
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Few other chromosomes so insistently demand a functional
interpretation as the lampbrush chromosomes of oocytes

Joseph G. Gall

Этот загадочный научный термин – “лампо-
вые щётки” (ЛЩ), принадлежащий немецкому
ученому Иоганнесу Рюккерту [1], поначалу вы-
зывает удивление и недоумение у неспециалиста
или начинающего исследователя. Но дело в том,
что в ооцитах многих животных на стадии дипло-
тены первого деления мейоза хромосомы сильно
деконденсируются и действительно приобретают
вид, напоминающий eршики для мытья посуды,
использовавшиеся в прошлом для мытья стeкол
керосиновых ламп. Сходство обусловлено тем,
что хромосомы в этот период покрыты множе-
ством боковых петель. Это мейотические бива-
ленты, в которых материал каждой гомологичной
хромосомы состоит из располагающихся вдоль
оси компактных хромомеров и отходящих от них
боковых петель (рис. 1). В фазе цитоплазматиче-
ского роста ооцита размер хромосом, преобразу-
ющихся в ЛЩ, максимально увеличивается: на-
пример, линейная длина макрохромосом-ЛЩ в

ооцитах птиц на фиксированных препаратах пре-
восходит длину соответствующих митотических
хромосом более чем в 30 раз [2–5], а микрохромо-
сом-ЛЩ – в 13–14 раз [6]. В период вителлогенеза
их размер постепенно сокращается по мере того,
как ооцит приближается к созреванию [7].

Длительная стадия ЛЩ описана в оогенезе ря-
да беспозвоночных (щетинкочелюстные, равно-
ногие и десятиногие раки, моллюски, насекомые,
некоторые иглокожие) и позвоночных (рыбы,
амфибии, рептилии, птицы) животных [7, 8]. Но
бóльшая часть сведений об организации ЛЩ по-
лучена при исследовании ооцитов амфибий и
птиц. Эти данные обобщены в ряде монографий
[7–10] и серии обзорных статей [11–24]. История
изучения ЛЩ насчитывает около 140 лет. Впер-
вые они были описаны Вальтером Флеммингом,
который наблюдал их в ооцитах аксолотля [25].
Позднее М. Холл описал “бородатые обрезки” в
ядрах ооцитов курицы [26], но в научной литера-
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туре закрепилось название, предложенное Рюк-
кертом [1]. Эпоха активного изучения ЛЩ нача-
лась в середине прошлого столетия и была ини-
циирована работами Вильяма Дьюри [27, 28]. Он
показал, что выделенные вручную из ядра ооцита
хромосомы сохраняют свой вид, если их поме-
стить в 0.1 М раствор NаСl в отсутствие ионов
кальция. Предложенная им методика была вско-
ре усовершенствована для выделения и исследо-
вания ЛЩ амфибий [7, 29] и в дальнейшем адап-
тирована для выделения ЛЩ из растущих ооци-
тов птиц [30–34] и рептилий [34, 35]. История
открытия и изучения ЛЩ подробно описана [7,
15, 36]. Благодаря деятельности профессора Гер-
берта Макгрегора (1933–2018) информация об ис-
следованиях ЛЩ и публикациях, им посвящен-
ных, аккумулирована на специальном сайте и до-
ступна широкой публике [37].

С самого начала описания характерных “лох-
матых структур” в растущих ядрах ооцитов иссле-
дователи ассоциировали их с хромосомами. Сна-
чала – по отдаленному внешнему сходству с по-
литенными хромосомами из слюнных желез
комаров-звонцов [25], позднее – по специфиче-
скому окрашиванию, сходному с окрашиванием
основными красителями более компактных ми-
тотических хромосом. Иоганнес Рюккерт пред-
полагал связь ЛЩ с передачей наследственной
информации [1], он же впервые описал структуру
бивалентов, соединенных в местах хиазм. Важ-
ным фактом в понимании природы и функций
ЛЩ было выявление сходства организации бива-
лентов в сперматоцитах и ооцитах [38]. Еще в
1905 г. Н.К. Кольцов [39], основываясь на описа-
ниях обратимых изменений морфологии ЛЩ в
ооцитах амфибий и акул (“набухание”–исчезно-
вение–появление заново), сделанных предше-
ственниками, ставит вопросы об укладке хрома-
тина, отчасти актуальные и по сей день: всегда ли
хроматин сворачивается одинаковым образом и

сохраняется ли “невидимый скелет” при его де-
конденсации? Исследование ЛЩ в ооцитах три-
тона, курицы и голубя способствовало созданию
Н.К. Кольцовым модели передачи наследствен-
ности по матричному принципу [40]. Несмотря
на ошибочность многих его предположений и в
первую очередь непонимание роли ДНК, факт
участия ЛЩ в накоплении и передаче потомству
наследственной информации полностью под-
твердился, хотя Н.К. Кольцов не мог правильно
объяснить природу боковых петель ЛЩ и сам фе-
номен преобразования хромосом в ЛЩ.

Уже после открытия роли ДНК в хранении и
передаче генетической информации [41], именно
при исследовании ЛЩ были получены лучшие
доказательства того, что вдоль хроматиды прохо-
дит одна непрерывная молекула ДНК [42]. Ана-
лиз структуры “двойных мостов” – растянутых
участков ЛЩ [43], исследование кинетики фер-
ментативного расщепления ЛЩ ДНКазой [42], из-
мерение толщины осевых нитей ДНП [44–46] – ре-
зультаты всех этих работ доказывали, что ось каждо-
го гомолога в биваленте (полубивалента) содержит
две нити ДНК – по одной в каждой хроматиде.

За последние 30 лет, параллельно с развитием
методов геномных исследований и микроскопии
высокого разрешения, достигнут существенный
прогресс в понимании структуры ЛЩ и природы
самого этого феномена. Признан вклад ЛЩ в ис-
следование проблем геномики, биологии развития,
молекулярной и эволюционной цитогенетики. Но,
несмотря на многократные попытки объяснить
биологический смысл преобразования хромосом
в растущих ооцитах в гигантские ЛЩ, значение
этого феномена до сего времени не имеет исчер-
пывающего объяснения. Ниже мы даем краткую
характеристику строения и особенностей органи-
зации ЛЩ, показываем, как варьировали пред-
ставления исследователей хромосом этого типа
об их функциональном значении.

Рис. 1. Микрофотография ЛЩ Ambystoma mexicanum, изолированной из ядра ооцита в солевой раствор и не подвергав-
шейся никаким дополнительным воздействиям, включая фиксацию и центрифугирование.

0.1 мм
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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ХРОМОСОМ
В ФАЗЕ ЛАМПОВЫХ ЩЁТОК

Как уже было отмечено выше, ЛЩ представ-
ляют специфическую форму организации эука-
риотической хромосомы. Это мейотические би-
валенты, в которых гомологичные хромосомы, не
окончательно разошедшиеся после конъюгации
и генетической рекомбинации в пахитене, оста-
ются связанными в местах хиазм (рис. 2). Каждый
гомолог (полубивалент) состоит из двух хрома-
тид, скрепленных с помощью белков когезиново-
го комплекса [47, 48]. ЛЩ имеют характерную
хромомерно-петлевую организацию: вдоль оси
хромосомы чередуются компактные хромомеры с
попарно отходящими от них, видимыми в свето-
вой микроскоп боковыми петлями [7]. Интенсив-
ное окрашивание хромомеров ДНК-связываю-
щими красителями, выявление белка НР1β, мо-
дифицированных гистонов H3K9me3, H3K27me3
[21, 49] и метилированного цитозина 5mC в их со-
ставе [50] предполагают присутствие компактного
хроматина. В то же время электронно-микроскопи-
ческие данные [30, 51], а также выявление в хромо-
мерах гистоновых модификаций H4K5/8/12/16(Ac)
[21, 50, 52] и 5-гидроксиметилцитозина 5hmC [50]
подтверждают присутствие в них транскрипци-
онной активности. Приведенные данные и обна-
ружение в хромомерах ЛЩ Xenopus laevis конден-
синового комплекса XCAP–D2 [53] представляют
веские свидетельства в пользу гипотезы о том, что
хромомер ЛЩ организован как розетка, образо-
ванная петлями хроматина, как инертными, так и
транскрипционно активными [17, 30, 51], скреп-
ленными в основании белками конденсинового
комплекса [10, 21]. Микродиссекция индивиду-
альных хромомеров хромосомы 4 в стадии ЛЩ и
последующее секвенирование содержащейся в
них ДНК показали, что у домашней курицы хро-
момеры ЛЩ отличаются по упаковке от сомати-
ческих клеток [54].

Размеры ЛЩ коррелируют с содержанием
ДНК в гаплоидном геноме вида [7, 11]. Например,
кариотипы всех американских саламандр рода
Plethodon содержат по 14 хромосом, но виды раз-
личаются по содержанию ДНК в гаплоидном ге-
номе (величина С) и, соответственно, по длине
ЛЩ в ооцитах. У P. cinereus С = 20 пг, длина всех
14 ЛЩ – 8 мм, тогда как у P. dunni С = 36.8 пг и об-
щая длина ЛЩ – 20 мм [55]. У рептилии Bipes bi-
porus C = 2 пг, а общая длина ЛЩ в ядре ооцита –
3 мм [56]. Подобная корреляция описана и для
размеров простых боковых петель, которые пред-
ставляют транскрипционно активные участки хро-
матид, вытянутые из хромомеров и покрытые рибо-
нуклеопротеиновым (РНП) матриксом. Н. Анжелье
с соавт. [18] приводят следующие данные по ам-
фибиям: у протея Necturus maculosus при С = 78 пг
боковые петли ЛЩ имеют длины порядка 100 мкм, у

шпорцевой лягушки X. laevis C = 3 пг и средняя
длина петель 5 мкм. У птиц размер генома варьи-
рует в пределах 1.0–1.5 пг [57], и большинство ви-
димых в световом микроскопе боковых петель в
ЛЩ имеют длину в пределах 7–15 мкм [4, 30, 31,
58], что соответствует, как минимум, 20–44 тпн
ДНК (1 пн = 0.34 нм [59]). Чем именно определя-
ется эта корреляция, до сих пор не установлено.
Однако изящные эксперименты Дж. Голла по пе-
ресадке содержимого сперматозоидов ксенопуса
в ядро ооцита (зародышевый пузырек – ЗП) три-
тона и наоборот показали, что факторы, влияю-
щие на размер петель ЛЩ, по всей видимости,
находятся в ооците вида-реципиента [60]. Наряду
с преобладающими по количеству простыми бо-
ковыми петлями в ЛЩ практически у всех изу-
ченных организмов присутствуют немногочис-
ленные значительно более длинные петли и так
называемые “сложные” петли, которые, несмот-
ря на то, что их функциональная роль неизвестна,
служат важными цитологическими маркерами
специфических районов хромосом [2, 7, 18, 19, 32,
33, 61–66]. Помимо видимых в световой микроскоп
петель, как упоминалось выше, многие хромомеры

Рис. 2. Схема организации бивалента на стадии ЛЩ.
Каждая хромосома (полубивалент) представлена дву-
мя хроматидами, идущими параллельно. Гомологи
связаны в местах хиазм за счет произошедшей в пахи-
тене рекомбинации. Толщина линии соответствует
разной степени упаковки хроматина. На рисунке на-
меренно не показаны рибонуклеопротеиновый мат-
рикс и когезиновые комплексы для демонстрации
организации ДНК хроматид.

Хиазма

Хиазма

Центромера
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имеют микропетли (менее 1.0 мкм), которые можно
обнаружить только с помощью электронного мик-
роскопа [18, 21]. Таким образом, хромомеры ЛЩ,
по-видимому, следует рассматривать как слож-
ные домены, представляющие собой комплексы
конденсированных и транскрипционно актив-
ных петель ДНК, соотношение тех и других ва-
рьирует в зависимости от генетического содержа-
ния домена и стадии развития ооцита.

Простые петли содержат одну или несколько
поляризованных (асимметричных) единиц мат-
рикса РНП, которые соответствуют единицам
транскрипции ДНК и которые могут быть ориенти-
рованы вдоль петли в одном или противоположных
направлениях [7, 16, 67, 68]. Каждая единица тран-
скрипции плотно загружена комплексами РНК-по-
лимеразы II (РНКполII) – 13–20 комплексов на
1 мкм ДНК петли [69–71]. Такая плотность отли-
чает транскрипцию на ЛЩ от транскрипции в
интерфазе митоза и приводит к тому, что петля
становится видимой даже при небольшом увели-
чении микроскопа. Заметим также, что при, как
правило, одинаковом хромомерно-петлевом ри-
сунке гомологичных хромосом, боковые петли,
выходящие из одного хромомера, всегда парные и
представляют собой комплементарные участки
сестринских хроматид в составе ЛЩ.

Важным в исследовании ЛЩ было выявление
изменений в их химическом составе. Так, еще
И. Рюккерт [1] наблюдал, что по мере декомпак-
тизации хромосом в ранней диплотене в них по-
является базофильная составляющая (как мы те-
перь знаем – это РНП), которая исчезает по мере
конденсации хромосом. В 1950 г. В. Дьюри [28]
предположил, что образующаяся на ЛЩ РНК не-
обходима для поддержания и регуляции ранних
стадий эмбрионального развития. Хотя функцио-
нальная значимость многих транскрибирующих-
ся в оогенезе РНК до сих пор не ясна, в целом это
предположение не опровергнуто.

Следует подчеркнуть, что ЛЩ являются уни-
кальным модельным объектом для цито-молеку-
лярного анализа транскрипции и ко-транскрип-
ционного созревания синтезированной РНК [7,
9, 19, 21]. Многочисленные эксперименты по
включению меченого уридина, разработка техни-
ки распластывания транскрипционно активных
участков хромосом, гибридизация in situ со спе-
цифичными зондами, иммуноцитохимическое
выявление компонентов транскрипции и процес-
синга позволили исследовать эти процессы на
цито-молекулярном уровне с удивительно высо-
ким разрешением [7, 13, 18, 19]. Применение ми-
нерального масла в качестве среды для выделения
зародышевого пузырька (ЗП) из ооцита амфибий
позволило использовать все преимущества этих
гигантских хромосом для изучения транскрип-
ции и преобразований РНК в условиях, прибли-

женных к прижизненным [23, 72, 73]. В этом на-
правлении особенно значимой представляется
работа Гарри Моргана [23], способствующая раз-
витию нашего понимания принципов формиро-
вания и пространственной организации высоко-
активной в транскрипции и стабильной боковой
петли на ЛЩ. Исследуя динамику взаимодей-
ствия многофункционального РНК-связываю-
щего фактора CELF1 с вновь синтезированными
транскриптами в интактных ЗП из ооцитов X. lae-
vis, автор впервые проследил в реальном времени
изменения структуры транскрипционных единиц
в петле и представил экспериментальные свиде-
тельства ключевой роли динамического обмена
белка между РНП петли и нуклеоплазмой. В ито-
ге Г. Морган пришел к заключению, что взаимо-
действие синтезированных транскриптов с бел-
ками формирует самоорганизующуюся динами-
ческую структуру РНП-матрикса на длинной
транскрипционной единице, так что петля ЛЩ
представляет собой пример внутриядерных ком-
партментов, физическое существование которых
определяется физикой фазовых переходов (phase
separation) в нуклеоплазме [23]. Представления
Г. Моргана находят подтверждение в исследова-
нии И.В. Соловей с коллегами [74], которые убе-
дительно показали, что относительно длинные и
интенсивно транскрибирующиеся гены формиру-
ют в интерфазном ядре петли, жесткость которых
определяется динамически модулирующимися
РНП. Привлекая к обсуждению данные об особой
организации ЛЩ, авторы приходят к заключению,
что формирование петель – универсальный прин-
цип экспрессии генов эукариот [74].

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
ХРОМОСОМ В ФАЗЕ ЛАМПОВЫХ ЩЁТОК

Вопрос о том, какие именно нуклеотидные по-
следовательности транскрибируются на петлях
ЛЩ, представляется ключевым для понимания
самого феномена преобразования хромосом в
ЛЩ и его значения для биологии развития. Этот
вопрос давно и интенсивно исследуется, но до
сих пор не имеет окончательного ответа. Основ-
ная часть транскриптов синтезируется на ЛЩ с
матриц некодирующей белки повторяющейся
ДНК (табл. 1). На примере гистоновых генов и ге-
нов 5S рРНК показана транскрипция повторов
структурных генов на ЛЩ в ооцитах амфибий [16,
75, 76]. И лишь малая доля РНК, транскрибируе-
мой на ЛЩ, по данным, полученным ранее моле-
кулярными и биохимическими методами, стано-
вится мРНК [9, 99, 100]. Однако гибридизация
in situ с зондами для выявления РНК, комплемен-
тарной уникальным белок-кодирующим генам,
либо вообще не давала сигнала на ЛЩ, либо ре-
зультаты ее были неоднозначны. Так, например,
Т. Вебер с соавт. [84] использовали кДНК-зонды
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для выявления транскриптов уникальных генов
нуклеофозмина и цитокератина на боковых пет-
лях ЛЩ X. laevis. Они обнаружили мечеными не-
сколько транскрипционных единиц на разных
хромосомах, что трудно было интерпретировать
как адекватный результат. Серьезную попытку
определить транскрипцию уникальных генов на
ЛЩ с использованием гибридизации in situ пред-
приняли Н. Анжелье с коллегами [18], но досто-
верно на ЛЩ тритона Pleurodeles waltl они смогли
показать только транскрипцию гена шаперонов
Нsр70, присутствующих в геноме во множестве
копий. Таким образом, вопрос о транскрипции
на ЛЩ уникальных последовательностей непо-
средственного подтверждения пока не имеет.

В то же время полученные разными авторами
данные на основе анализа РНК, выделенной из
ядра и цитоплазмы ооцита, свидетельствуют о со-
держании и накоплении в ооците коротко- и дол-
гоживущих материнских РНК, необходимых для
созревания ооцита, оплодотворения яйцеклетки
и осуществления первых этапов эмбрионального
развития [9, 101–104]. По данным Б. Ольшанской
[102, 105], у японского перепела и домашней ку-
рицы в зрелом ооците содержится примерно 5 мкг
материнских поли(А+) РНК, из которых 1–2 мкг
относительно стабильной РНК наследуются за-
родышем и используются для синтеза белка во
время раннего развития, до начала экспрессии
зиготического генома. Содержание запасенной
поли(А+) РНК в зрелом ооците X. laevis примерно
такое же [9]. Однако активация синтеза зиготиче-
ской мРНК в самом зародыше происходит в раз-
ное время: у X. laevis – перед гаструляцией [106], в
зародышах G. g. domesticus – на стадии средней
бластулы [101]. Показано, что пул материнских
РНК в цитоплазме ооцитов амфибий и птиц со-
держит транскрипты многих уникальных, в том
числе специфичных для высокодифференциро-
ванных тканей, генов [102–104]. В то же время
источник этих мРНК достоверно определить
трудно. По заключению польских исследовате-
лей, в яйце перепела материнская РНК накапли-
вается в ооците после завершения стадии лампо-
вых щёток и поступает в него из фолликулярных
клеток [102]; по данным Э. Дэвидсона и коллег, у
ксенопуса запасающаяся в яйцеклетке РНК син-
тезируется на ранних стадиях роста ооцита и пул
ее постоянно обновляется [9]. Дж. Гёрден и кол-
леги [104] получили экспериментальные данные
о том, что разнообразные тканеспецифичные
мРНК на стадии ЛЩ синтезируются самим ооци-
том, однако идет ли этот синтез на боковых пет-
лях или же он происходит на мелких петлях внут-
ри хромомеров, а также значение этих специали-
зированных транскриптов для созревания ооцита
и ранних стадий эмбриогенеза остаeтся непонят-
ным. Интересные и пока не нашедшие объясне-
ния данные были получены также в лаборатории

Дж. Голла [103, 107]: при анализе транскриптома
из тщательно отмытых ядер ооцитов X. tropicalis
на стадии ЛЩ были обнаружены только РНК,
комплементарные интронам транскрибируемых
генов, тогда как сплайсированные мРНК выявля-
ли лишь в ооплазме. Эти внутриядерные интрон-
ные РНК были стабильны и сохранялись в заро-
дыше по крайней мере до стадии бластулы, когда
у X. tropicalis начинается синтез собственных РНК
[22, 103]. Авторы отнесли их к особому классу ста-
бильных интронных РНК – sisРНК (stable intronic
sequence RNA) [22, 103]. Происхождение этих
sisРНК остается неясным, как и механизм их по-
падания в ЗП.

На протяжении многолетней истории изуче-
ния особенностей строения и функционирова-
ния этих удивительных хромосом попытки объ-
яснить их особые организацию и функциониро-
вание предпринимались неоднократно, но в
большинстве своем объяснения отвергались и пе-
ресматривались на основании вновь получаемых
фактов. Тем не менее помимо исторического зна-
чения каждая из предложенных гипотез была ос-
нована на фактах, и в настоящее время не теряю-
щих своей актуальности. Мы рассматриваем ос-
новные гипотезы, относящиеся к хромосомам
типа ламповых щёток, в исторической последо-
вательности, независимо от того, объясняли они
конкретные свойства этих хромосом или биоло-
гическую значимость самого феномена ЛЩ.

ГИПОТЕЗА ДВИЖУЩЕЙСЯ
ОСИ (ХРОМАТИДЫ)

Одна из первых попыток объяснить, как функ-
ционируют ЛЩ, возникла на основе тщательного
изучения морфологии ЛЩ [108] и наблюдений за
включением 3H-уридина в состав РНП-матрикса
гигантских гранулярных петель на ЛЩXII у Trit-
urus cristatus [109]. Авторы интерпретировали по-
следовательное распространение радиоактивной
метки вдоль петли от тонкого ее конца до полного
мечения всей петли в течение 14 дней как свиде-
тельство движения оси ДНК. В результате была
сформулирована гипотеза “движущейся оси”
(“the moving axis hypothesis”), согласно которой
хроматида непрерывно вытягивается из хромоме-
ра в области основания петли и, проходя через
РНП-матрикс, втягивается в хромомер в области
ее толстого конца [108–110]. Эта гипотеза впо-
следствии была резонно отвергнута самими авто-
рами и стала представлять чисто исторический
интерес [7, 36]. Действительно, помимо несоот-
ветствия современным представлениям о моле-
кулярных механизмах транскрипции и доменно-
петлевой организации хроматина в хромосомах,
эта гипотеза предполагала непостоянство морфо-
логии хромосомы на протяжении периода функ-
ционирования ЛЩ. Но именно стабильность
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Таблица 1. Известные последовательности, транскрипция которых выявлена на петлях ЛЩ методом гибридиза-
ции in situ

Мишень Объект Комментарии

АМФИБИИ Гены 18S и 28S 
рРНК

Triturus carnifex [12, 77, 
78]

Показана транскрипция РНКполII минорных сай-
тов в гетероморфных районах ЛЩ1. ЯОР на ЛЩ9 не 
транскрибируется

Гены 5S рРНК Notophthalmus 
viridescens [79, 80]; 
Xenopus laevis [81]

Меченые боковые петли обнаруживались лишь в 
некоторых случаях, предполагается “случайная” 
транскрипция РНКполII

Гены гистонов T. carnifex [82];
N. viridescens [16, 75, 
76, 83]

У T. carnifex показана транскрипция минорного 
сайта только в одной петле на ЛЩ1. У N. viridescens 
мощная транскрипция выявлена на ЛЩ 2 и 6 в рай-
онах, маркированных сферами

Гены нуклеофоз-
мина NO38/B23 и 
цитокератина 8

X. laevis [84] Выявлено несколько транскрипционных единиц на 
разных хромосомах, что может соответствовать дуп-
лицированным копиям или псевдогенам

Гены hsp70, c-myc, 
Eg1

Pleurodeles waltl
[18, 85]

Для гибридизации были использованы РНК-зонды, 
комплементарные мРНК c-myc, Eg1 X. laevis, и 
кДНК-зонд hsp70 P. waltl

Сателлит 1 N. viridescens
[75, 76, 83, 86]

Тандемный повтор с повторяющейся единицей 222 пн; 
располагается между кластерами генов гистонов

Сателлит 2 N. viridescens
[87, 88]

Тандемный повтор с повторяющейся единицей 330 пн; 
показана транскрипция с обеих нитей на стадии 
ЛЩ; гомологичен стабильным нитеспецифичным 
транскриптам в цитоплазме клеток из разных тка-
ней; in vitro транскрипты катализируют саморазре-
зание

Сателлит G Lissotriton vulgaris [89] Тандемный повтор с повторяющейся единицей 310 пн; 
перицентромерные кластеры не транскрибируются, 
минорные кластеры в других локусах транскрибиру-
ются

Сателлит TkS1 Triturus karelinii
и T. cristatus [90]

Тандемный повтор с повторяющейся единицей 33 пн; 
показана редкая транскрипция копий повтора, 
фланкирующего центромерные районы

Сателлит TсS1 T. carnifex [78] Тандемный повтор с повторяющейся единицей 330 пн; 
20–40 петель на ЛЩ1 (длинные плечи гомологов)

Повторы из клонов 
X-132A, X1-741, 
X-132C

X. laevis [91] Тандемные повторы из клонов X-132A с повторяю-
щейся единицей 77–79 пн (~105 копий на геном) и 
X1-741 с повторяющейся единицей 741 пн (1% в 
геноме). Транскрипты рассеянного повтора из 
клона X-132C (~1000 копий в геноме) выявлены на 
большом числе петель

Сателлит I Lithobates
catesbeianus [92]

Тандемный повтор с повторяющейся единицей
360 пн
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хромомерно-петлевого рисунка и его видоспеци-
фичный характер лежат в основе всех работ, по-
священных созданию цитологических карт ЛЩ
[2, 4–6, 111–121]. При этом следует отметить, что
объективно картина вытягивания и обратного со-
кращения боковых петель ЛЩ существует благо-
даря регулированию их активации. Подобные из-
менения морфологии хромосом наблюдаются
при формировании ЛЩ и затем при их регрессии,
обусловленной прекращением функции, как в
естественных условиях, так и при воздействии
стресса, преждевременной активации яйцеклет-
ки или искусственном подавлении синтеза РНК в
ооците с помощью, например, актиномицина Д
или альфа-аманитина [7]. Важно, что при этом не
происходит перемещения петли относительно ее
положения на хромосоме. Границы петель, по-
видимому, определяются структурно-функцио-
нальной организацией хроматина с участием по-
следовательности ДНК. В связи с этим обсужда-
ется вопрос о роли в поддержании петлевой
структуры хроматина ЛЩ инсуляторного белка

CTCF (CCCTC-Binding factor) [54], которому в
настоящее время отводится основная роль в
маркировании границ топологически-ассоции-
рованных доменов хроматина в интерфазном яд-
ре [122].

ГИПОТЕЗА “ГЕНА-ХОЗЯИНА”
И “ГЕНОВ-РАБОВ”

Представления о движущейся оси ДНК при
формировании боковой петли ЛЩ дали основа-
ния Г. Кэллану [108, 123] для создания интерес-
ной, хотя и чисто умозрительной, гипотезы “хо-
зяев и рабов” (“master – slave hypothesis”). Эта ги-
потеза представляла попытку объяснить не
только различия в количестве ДНК у разных ви-
дов, в том числе и у родственных, но главное –
значение самого феномена хромосом типа ЛЩ
для сохранения наследственной информации в
геноме [108, 123, 124]. Суть гипотезы состояла в
предположении того, что в эукариотической
клетке каждый ген (“хозяин” по терминологии

ПТИЦЫ Z-макросателлит Gallus gallus domesticus 
[93]

Показана транскрипция на ЛЩZ и ЛЩ1,2,3,4 (кон-
цевые петли)

Район MHM (male 
hypermethylation)

G. g. domesticus [94] Тандемный повтор с повторяющейся единицей
2.2 тпн, включает ~210 повторов; располагается в 
коротком плече Z-хромосомы у курицы, где и 
транскрибируется на ЛЩ

Тандемный повтор 
CNM

G. g. domesticus [95, 96] Видоспецифичный повтор с повторяющейся едини-
цей 41 пн; показана транскрипция с обеих нитей на 
стадии ЛЩ

Тандемный повтор 
LL2R (lumpy loop 2 
repeat)

G. g. domesticus [97] Видоспецифичный повтор с повторяющейся едини-
цей ∼440 пн, транскрипты локализуются в составе 
маркерных петель LL2 на ЛЩ2 курицы

Перицентромер-
ный тандемный 
повтор PO41

G. g. domesticus,
Coturnix japonica [96]

Повторяющаяся единица 41 пн, повтор специфичен 
для Galliformes; показана транскрипция с обеих 
нитей на стадии ЛЩ

Перицентромер-
ный тандемный 
повтор BglII

C. japonica [96] Видоспецифичный повтор с повторяющейся едини-
цей 41 пн; показана транскрипция G-богатой нити 
на стадии ЛЩ

Серия тандемных 
повторов Cjap

C. japonica [98] Видоспецифичные повторы длиной 16–858 пн; 
транскрибируются перицентромерные кластеры

Теломерная после-
довательность 
(TTAGGG)n

G. g. domesticus,
Meleagris gallopavo [62]

Показана транскрипция С-богатой нити

Центромерный 
повтор PR1

Columba livia 
и C. palumbus [63]

Тандемный повтор с повторяющейся единицей 
~900 пн; показана транскрипция на коротких пет-
лях в центромерных районах всех ЛЩ C. palumbus. У 
C. livia показана транскрипция только на ЛЩ 2

Мишень Объект Комментарии

Таблица 1. Окончание
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автора) имеет несколько копий (“рабов”), распо-
ложенных линейно. Ген-“хозяин” является носи-
телем генетической информации и участвует в
рекомбинации во время мейоза. В ходе преобра-
зования хромосом в ЛЩ гены-“рабы” продвига-
ются вдоль гена-“хозяина”, который находится в
хромомере, происходит выравнивание, проверка
и корректировка нуклеотидного состава копий
(“рабов”) относительно эталонной последова-
тельности “хозяина”, они вытягиваются из хро-
момера и образуют боковую петлю ДНК на ЛЩ
[108, 123]. Такое заключение было сделано на ос-
нове данных о включении предшественников в
состав ДНК в основании петель, это наблюдение
осталось недооцененным и заслуживает в буду-
щем отдельного внимания. Кроме того, гипотеза
“хозяев и рабов” впервые обратила внимание на
связь формирования латеральных петель с повто-
ряющимися элементами в геноме. В то же время
сама по себе она была полностью спекулятивной
и ее несостоятельность вскоре стала очевидной
самим авторам [7, 36].

“КЛАССИЧЕСКАЯ” ГИПОТЕЗА

Наибольшее распространение получила
“классическая” гипотеза, как ее определили
Г. Макгрегор [11–13] и Г. Кэллан [7, 125], посвя-
щенная проблеме биологического значения пре-
образования хромосом в ЛЩ. Эта гипотеза пред-
полагает, что повышенная транскрипционная
активность ЛЩ имеет целью формирование раз-
нообразных материнских РНК, необходимых
для реализации ранних этапов эмбриогенеза [7,
9, 13, 18, 102, 126]. Идею об информационном
значении для раннего эмбриогенеза РНК, синте-
зировавшихся на ЛЩ, первоначально выдвинул
В. Дьюри [28], ее поддержал Дж. Голл [127], а экс-
периментально обосновал и окончательно сфор-
мулировал Э. Дэвидсон [9, 128, 129]. Однако ис-
следования Дэвидсона и коллег главным образом
базировались на анализе и осмыслении судьбы
гетерогенных РНК, а также поли(А+) РНК, со-
держащих интерсперсные повторяющиеся после-
довательности и синтезирующихся в растущих
ооцитах морского ежа [99, 130–132]. При этом в
отличие от амфибий в ооцитах морских ежей хро-
мосомы не принимают форму ЛЩ. Обширные и
глубокие исследования Дэвидсона с коллегами,
обобщенные им в неоднократно переиздавав-
шейся монографии, посвященной дифференци-
альной активности генов в про- и раннем эм-
бриогенезе [9, 129, 133], дали основание автору
еще в 1960–70-е гг. экстраполировать синтез на
ЛЩ, объединить его с запасанием в ооците также
регуляторных РНК, необходимых для ранних
этапов развития [133]. К настоящему времени на-
коплена серия экспериментальных данных, обос-
новывающих синтез на ЛЩ некодирующих (оче-

видно, регуляторных) РНК, считывающихся с
обеих нитей тандемных повторов ДНК [21, 134].
Стабильные интронные РНК (sisRNA), выявлен-
ные в ЗП из ооцитов [103], а также в форме свое-
образных лассо обнаруженные в ооплазме у
X. tropicalis [107], по данным авторов наследуются
зародышем и предположительно играют регуля-
торную роль в эмбриональной трансляции. По-
ложения классической гипотезы о роли гиперак-
тивной транскрипции хромосом на стадии ЛЩ в
индивидуальном развитии животных нашли от-
ражение в монографиях отечественных исследо-
вателей [135–137] и закрепились в учебниках по
эмбриологии и биологии развития [138]. В целом
классическая гипотеза заложила основы совре-
менного представления о функциях ЛЩ, однако
ее нельзя признать справедливой, так как она да-
леко не исчерпывает всех аспектов биологиче-
ской значимости этих хромосом. Так, например,
классическая гипотеза не дает объяснения тому
факту, что у многих видов, в частности у предста-
вителей амниот, хромосомы поддерживаются в
форме ЛЩ на протяжении длительного периода,
который может начинаться задолго до полового
созревания особи [139]. Она не объясняет, почему
все типы запасающихся РНК синтезируются в
необходимых количествах на ранних этапах роста
ооцита, задолго до полного развития и макси-
мального функционирования ЛЩ, а затем мед-
ленно обновляются, сохраняясь в равновесном
состоянии до созревания яйцеклетки [9], а также
почему в период большого роста и максимальной
потребности ооцита в РНК ЛЩ уже перестают су-
ществовать. Иными словами, она не объясняет,
почему активный синтез РНК на ЛЩ происходит
на протяжении значительно более длительного
периода, чем это требуется для полного обеспече-
ния ооцита, и прекращается задолго до возникно-
вения реальной потребности в этой РНК.

ГИПОТЕЗА СКВОЗНОГО СЧИТЫВАНИЯ 
МНОГИХ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЕЙ 

(“READ-THROUGH” HYPOTHESIS)

С развитием техники молекулярного клониро-
вания и гибридизации нуклеиновых кислот in situ, к
началу 1980-х гг. стало очевидным, что многие
повторяющиеся последовательности в петлях ЛЩ
считываются в составе одной длинной тран-
скрипционной единицы вместе с другими после-
довательностями ДНК [78, 140, 141]. Дж. Голл с
коллегами провели детальное исследование та-
кой сквозной транскрипции в ЛЩ на модели ги-
стоновых генов у N. viridescens [8, 16, 75, 76]. У это-
го вида гистоновые гены повторены в геноме
600–800 раз и сгруппированы в двух сайтах на
хромосомах 2 и 6 [86]. Каждый повтор содержит
один кластер из пяти гистоновых генов (Н1–Н3–
Н2В–Н2А–Н4) длиной 9 тпн, причем ген Н2В
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находится в комплементарной остальным четы-
рем генам нити ДНК (рис. 3).

Кластеры гистоновых генов разделены длин-
ными последовательностями (50 тпн) сателлит-
ной ДНК (сателлит 1), состоящей из повторов с
длиной мономера 222 пн (табл. 1). Анализ резуль-
татов РНК-гибридизации ЛЩ с радиоактивными
зондами, комплементарными всем структурным
генам и фрагментам обеих нитей сателлита 1, по-
казал, что транскрипция сателлита 1 происходит
в единой транскрипционной единице с гистоно-
выми генами и в обоих направлениях запускает-
ся, по всей видимости, с промоторов структурных
генов [75, 76].

На основании этих результатов Дж. Голлом
[16] была сформулирована так называемая “гипо-
теза сквозного считывания” (“read-through” hy-
pothesis), которая определяла следующие законо-
мерности транскрипции хромосом на стадии ЛЩ:
а) транскрипция начинается с промотора, распо-
ложенного на 5'-конце любого структурного гена;
б) РНК-полимеразы проскакивают сигнал тер-
минации на 3'-конце структурного гена и в тран-
скрипционные единицы вовлекаются некодиру-
ющие последовательности, следующие за смыс-
ловыми; в) транскрипция останавливается в одном
из трех мест: там, где встречаются две транскрипци-
онные единицы противоположного направления
считывания; там, где уже началась транскрипция
следующей транскрипционной единицы в том же
направлении считывания; там, где петля входит в
хромомер. Сегодня мы знаем, что из перечислен-
ных ограничений реально транскрипция должна
останавливаться только в месте наличия терми-
натора или конца петли, остальные факторы не
являются в норме физическим ограничением для
транскрипции, только если сама транскрипция
не имеет каких-то особенностей и задач. Иссле-
дование транскрипции повторов на ЛЩ бесхво-
стых амфибий подтверждало, что сплошное счи-
тывание разнообразных последовательностей в
одной транскрипционной единице – характерная
специфическая особенность функционирования
хромосом типа ЛЩ [91, 92].

Появление гипотезы “сквозного считывания”
явилось ярким этапом в истории изучения ЛЩ.
Практически сразу же эта гипотеза была принята
и поддержана сообществом исследователей ЛЩ,
поскольку она объясняла известные многочис-

ленные факты транскрипции на ЛЩ рассеянных
и тандемных повторов [7, 12, 13, 29].

Позднее автором этой гипотезы было сделано
допущение, что инициация транскрипции в ЛЩ
может осуществляться необязательно в промо-
торной части структурного гена, поскольку ока-
залось, что на ЛЩ N. viridescens в РНК-тран-
скриптах гистоновых генов могут присутствовать
последовательности, расположенные выше про-
мотора первого гистонового гена в кластере [142].
Это наблюдение не противоречит гипотезе
Дж. Голла, но расширяет ее положение о возмож-
ных сайтах инициации сквозного считывания.
Подтверждение тому мы находим на примере
транскрипции в ЛЩ домашней курицы и япон-
ского перепела тандемных повторов CNM и
PO41. Анализ последовательностей, примыкаю-
щих к сайтам локализации этих повторов в гено-
ме курицы, выявил последовательности длинных
концевых повторов (LTR) эндогенных ретрови-
русов ERV [96]. Поскольку в геномах курицы и
японского перепела последовательности LTR со-
держат полнофункциональные промоторы, авто-
ры предположили, что транскрипция тандемных
повторов может начинаться с них [96, 134]. В за-
ключение следует отметить, что гипотеза “сквоз-
ного считывания” не концентрируется напрямую
на проблеме значения преобразования хромосом
в ЛЩ, но вскрывает некоторые закономерности
их функционирования.

“ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ” ГИПОТЕЗЫ
В своей публикации, посвященной парадоксу

избыточности генома (“C-value paradox”), Томас
Кавалье-Смит выдвинул неожиданную гипотезу
“о скелетной функции ДНК” [143]. Он предполо-
жил, что синтез большого количества молекул
разнообразных РНК на специализированных
(“скелетных”) фрагментах ДНК в сочетании со
специфическими белками, происходящий на ста-
дии ЛЩ, необходим для механического растяги-
вания оболочки при увеличении объема ядра в
растущем ооците, а сами ЛЩ служат своего рода
каркасом. Несостоятельность этой гипотезы дав-
но стала очевидна. Хромосомы в фазе ЛЩ вообще
не контактируют с ядерной оболочкой, в то же
время физическое поддержание морфологии ла-
теральных петель РНП-комплексами трудно от-
рицать.

Рис. 3. Транскрипция кластера гистоновых генов на ЛЩ N. viridescense [16].
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САЙФИТДИНОВА и др.

В 1975 г. Педро Леон [144] предложил гипотезу
“репрограммирования хроматина для развития”.
Автор предположил, что для подготовки хромо-
сом к работе в процессе развития в боковых пет-
лях ЛЩ происходит изменение структуры ДНП,
включающее ферментативную модификацию ре-
гуляторных молекул или их обмен. По мнению
автора транскрипция на ЛЩ нужна для поддер-
жания хроматина в расправленном состоянии,
чтобы обеспечить доступ нуклеоплазмы к ДНК, а
массивные комплексы РНП служат для того, что-
бы предотвратить коллапс петель. При этом тезис о
том, что ЛЩ участвуют в производстве и запасании
мРНК для ранних этапов эмбриогенеза, оставался и
в этой гипотезе справедливым [144]. К этой гипоте-
зе, по нашему мнению, стоит обратиться с при-
стальным вниманием с учетом данных о том, ка-
кие именно последовательности транскрибиру-
ются на ЛЩ.

Действительно, во время гаметогенеза (равно
как и в первых делениях дробления) происходит
репрограммирование генома, суть которого со-
стоит в удалении из хроматина старых эпигенети-
ческих меток, таких как метилирование ДНК,
специфические модификации гистонов, и уста-
новлении новых меток, соответствующих данно-
му этапу онтогенеза [145]. Эпигенетическое ре-
программирование характерно для гаметогенеза
всех многоклеточных и сопровождается как пас-
сивной потерей меток в ходе быстрых последова-
тельных делений клеток линии зародышевого пу-
ти, так и активной модификацией метилцитозина
в ядрах гониев путем промежуточного окисления
до гидроксиметилцитозина или с участием моди-
фицирующих ферментов и системы репарации
[146]. У представителей разных групп позвоноч-
ных в ходе дифференцировки первично половых
клеток и раннего развития эти изменения проис-
ходят с некоторыми отличиями. Если у рыб в зре-
лых ооцитах происходит практически полное
удаление эпигенетических меток и метилирова-
ние в клетках нарастает уже после оплодотворе-
ния [147], то у человека деметилирование хрома-
тина минимально в завершивших дробление бла-
стомерах. Оно повышается в ходе гаструляции и
ранних этапов морфогенеза, но после определе-
ния судьбы первично половых клеток и миграции
их в гонады с 5–6-й недели эмбрионального раз-
вития в ядрах оогониев начинается новый раунд
удаления меток и продолжается в ооцитах, всту-
пивших в мейоз до 7–10-й недели развития, а за-
тем начинается длительный период постепенного
восстановления метилирования, который проис-
ходит на протяжении всего времени роста ооци-
тов вплоть до созревания и уровень метилирова-
ния в них на момент оплодотворения достаточно
высок [148]. Можно предположить, что формирова-
ние ЛЩ непосредственно связано с репрограмми-
рованием генома в гаметогенезе. Как уже упомина-

лось выше, способность содержимого ооцитов ам-
фибий вызывать репрограммирование хроматина
не является видоспецифичной, поэтому экстрак-
ты, полученные из ооцитов и яиц X. laevis, могут
перепрограммировать геномы других, даже весь-
ма далеких, видов. Здесь уместно вспомнить уди-
вительные опыты Дж. Голла по реципрокным
инъекциям головок спермиев в ЗП ооцитов меж-
ду X. laevis и N. viridescens, когда гаплоидные хро-
мосомы донора принимали форму ламповых щё-
ток реципиента [59]. Более того, хромосомы зре-
лых сперматозоидов млекопитающих принимали
форму типичных ЛЩ после инъекции в ооцит
X. laevis [148]. Инъецированные в ооцит ядра кле-
ток других типов становятся транскрипционно
активными в течение нескольких часов, что поз-
воляет использовать этот подход для изучения
кинетики и молекулярных механизмов репро-
граммирования геномов, хотя они и не формиру-
ют характерных для ЛЩ петель [103, 149–151].

С гипотезой П. Леона перекликается и более
современная гипотеза “заблокированной тран-
скрипции”, предложенная одним из авторов на-
стоящего обзора [152]. Автор гипотезы обращает
внимание на то, что в составе боковых петель ЛЩ
обнаруживаются тандемно повторяющиеся по-
следовательности и рассеянные повторы [62, 63,
78, 87–98, 153], зачастую транспозонного проис-
хождения. В дифференцированных клетках тран-
скрипция этих последовательностей ограничена
метилированием ДНК и обусловливающими ре-
прессию хроматина модификациями гистонов. Де-
метилирование и удаление репрессивных гистоно-
вых меток при репрограммировании в ходе гамето-
генеза приводят к активации транскрипции в том
числе мобильных элементов, увеличивая тем самым
вероятность их перемещения по геному. Гипотеза
“заблокированной транскрипции” предполагает,
что в течение длительного периода профазы пер-
вого деления мейоза в ядре ооцита активируется
защитный механизм, останавливающий нежела-
тельную транскрипцию деметилированных по-
следовательностей, что приводит к накоплению
транскриптов и формированию характерных для
ЛЩ латеральных петель. Формирование харак-
терных транскрипционных единиц с плотно рас-
положенными вдоль оси матричной нити ДНК
полимеразными комплексами обеспечивает лег-
кий доступ модифицирующих ферментов к сво-
бодной цепи ДНК. С другой стороны, запускае-
мые гормональной регуляцией оогенеза процессы
дают сигнал к переходу к фазе вителлогенеза, со-
провождающейся втягиванием петель, которое
происходит в результате разблокировки тран-
скрипции. Образовавшиеся РНП могут сохра-
няться в ооците до оплодотворения и участвовать
в эпигенетической маркировке хроматина зиготы,
отмечая районы конститутивного гетерохроматина
и мест скопления транспозонов. Несмотря на по-
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тенциальный вред экспрессии и возможной реин-
теграции мобильных элементов, транскрипция не-
которых из них, по-видимому, необходима во вре-
мя эмбриогенеза и гаметогенеза [154].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Завершая настоящий обзор, мы должны при-
знать, что, несмотря на почти полуторавековую
историю изучения ЛЩ и огромное число посвя-
щенных им экспериментальных исследований с
применением передовых для своего времени ме-
тодов, а также большой вклад, внесенный изуче-
нием этих хромосом в понимание общих законо-
мерностей функциональной организации и регу-
ляции эукариотического генома, многократные
попытки объяснить значение феномена преобра-
зования хромосом в эти удивительные образова-
ния по-прежнему остаются тщетными.

Принято считать, что хромосомы преобразу-
ются в ЛЩ у организмов с крупными ооцитами,
но на самом деле неизвестно, насколько широко
распространено это явление. ЛЩ изучаются пре-
имущественно на примере ооцитов амфибий и
птиц, но это объясняется скорее удобством рабо-
ты с ними, а не ограничениями распространения.
Хорошо изучена роль материнских РНК для ран-
него эмбриогенеза, однако нет убедительных дан-
ных о синтезе их именно на ЛЩ, практически не-
известно, какие РНК транскрибируются на ЛЩ и
есть ли среди них мРНК. Не без оснований пред-
полагается регуляторная роль транскриптов тан-
демных и рассеянных повторов, но механизмы их
участия в регуляции работы эмбрионального ге-
нома только начинают открываться.

Мы уверены, что применение современных
методов геномики и клеточной биологии, напри-
мер таких как высокопроизводительное секвени-
рование нового поколения, методы изучения на-
следственной информации единичных клеток и
геномного редактирования, прижизненные на-
блюдения динамических процессов, а также усо-
вершенствование методов биоинформатики, в
ближайшем будущем приведет к прояснению
многих аспектов феномена ЛЩ и его фундамен-
тальной значимости для реализации программы
развития и эволюции.

Нам кажется уместным в заключение привести
слова одного из основоположников науки о хро-
мосомах типа ЛЩ, профессора Герберта Макгре-
гора, написанные им ровно 40 лет тому назад и
справедливые по настоящее время: “I would have
wished to end the article by offering some new and
conclusive explanation of the lampbrush phenome-
non, but it is perhaps just as well that I cannot do so,
for lampbrushes are truly amazing objects and it would
be a pity if they lost their challenge, so depriving young

cytologists of the pleasure of handling and working
with them in years to come” [11].

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ в рамках научного проекта № 19-14-50096.
При написании обзора была использована ин-
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Biological Significance of Lampbrush Chromosomes: the Evolution of Approaches
A. F. Saifitdinovaa, b, *, S. A. Galkinac, and E. R. Gaginskayac
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The progress in understanding of one of the most mysterious phenomena in developmental biology – trans-
formation of chromosomes into so-called lampbrush chromosomes (LBCs) – has been reviewed. Eukaryotic
chromosomes in the LBC phase feature a low degree of condensation and a discrete, recognizable structure
consisting of numerous linearly arranged compact chromomeres from which lateral loops coated with tran-
scripts are extended. LBC size exceeds that of the corresponding mitotic chromosomes at least 30 fold. All of
the above makes LBCs a valuable model for analyzing chromosome and genome structure and functioning.
The widespread occurrence of LBCs in the nature underlines their functional significance. However, despite
numerous attempts to explain the importance and value of chromosome transformation in LBCs, researchers
still have many open questions. This review critically examines all major hypotheses related to the biological
significance of the LBCs.

Keywords: meiosis, diplotene, chromatin, transcription, genome organisation.
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