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Âïåðâûå ïðîâåäåí ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç ïðèçíàêà «òèï ñïàðèâàíèÿ» (ÒÑ) ó íèçøåé èíôóçîðèè
Dileptus anser. Äëÿ ñêðåùèâàíèé èñïîëüçîâàíû âûäåëåííûå èç ïðèðîäíûõ âîäîåìîâ êëîíû (èñõîäíî íå-
èçâåñòíîãî ãåíîòèïà) òðåõ òèïîâ ñïàðèâàíèÿ (ÒÑ I, ÒÑ II è ÒÑ III), îáíàðóæåííûõ ó ýòîãî âèäà (Òàâðîâ-
ñêàÿ, 1974). Âñå ïðîâåäåííûå ñêðåùèâàíèÿ â çàâèñèìîñòè îò èõ ðåçóëüòàòîâ ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå
îñíîâíûå ãðóïïû. Ïðè ñêðåùèâàíèè îäíèõ êëîíîâ íàáëþäàëè ñèíêëîíàëüíîå íàñëåäîâàíèå (ò. å. îáà ýê-
ñêîíúþãàíòíûõ êëîíà, ïðîèñõîäÿùèõ îò îäíîé ïàðû êîíúþãàíòîâ, èìåëè îäèíàêîâûé ÒÑ) è òèïè÷íîå
ìåíäåëèðîâàíèå ÒÑ â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ, ÷òî ïîçâîëÿåò âûñêàçàòü ñëåäóþùåå ïðåäïîëîæåíèå î ãåíå-
òè÷åñêîì êîíòðîëå ÒÑ ó D. anser: ýòîò ïðèçíàê êîíòðîëèðóåòñÿ îäíèì ëîêóñîì mat; âûÿâëåííûå â íåì
òðè àëëåëè îáíàðóæèâàþò ñåðèéíîå äîìèíèðîâàíèå (mat1 > mat2 > mat3). Òàêèì îáðàçîì, êëåòêè ãåíîòè-
ïà mat1/mat1, mat1/mat2 è mat1/mat3 èìåþò ÒÑ I, êëåòêè mat2/mat2 è mat2/mat3 — ÒÑ II, à êëåòêè
mat3/mat3 — ÒÑ III. Ïîñëå ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ ñîîòâåòñòâóþùèé ãåíîòèïó
ÒÑ ñòàáèëüíî íàñëåäóåòñÿ ïðè âåãåòàòèâíîì ðàçìíîæåíèè. Â äðóãèõ ñêðåùèâàíèÿõ íàáëþäàëè á �îëüøèå
èëè ìåíüøèå îòêëîíåíèÿ îò òèïè÷íîãî ìåíäåëèðîâàíèÿ ïðèçíàêà â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ. Îíè âûðàæà-
ëèñü êàê â àíîìàëüíîì ðàñùåïëåíèè, òàê è â íåñòàáèëüíîñòè äèôôåðåíöèðîâêè ïðèçíàêà â ïåðèîä ñîçðå-
âàíèÿ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ: âñêîðå ïîñëå ñîçðåâàíèÿ ó áîëüøèíñòâà êëîíîâ íàáëþäàëè ñìåíó ÒÑ,
÷àñòî íåîäíîêðàòíóþ, è ëèøü â äàëüíåéøåì óñòàíîâèâøèéñÿ ÒÑ ñòàáèëüíî íàñëåäîâàëñÿ ïðè âåãåòàòèâ-
íîì ðàçìíîæåíèè. Â ïåðèîä íåñòàáèëüíîñòè ýêñêîíúþãàíòíûå êëîíû ìîãëè ïîñëåäîâàòåëüíî ýêñïðåññè-
ðîâàòü äâà è äàæå âñå òðè âîçìîæíûõ ó ýòîãî âèäà ÒÑ, â òîì ÷èñëå ÒÑ, êîòîðûå íå äîëæíû áûëè ïðîÿâ-
ëÿòüñÿ â äàííîì ñêðåùèâàíèè, åñëè èñõîäèòü èç ãåíîòèïà «ðîäèòåëüñêèõ» êëîíîâ. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëå-
íèå, ÷òî ëîêóñ mat èìååò ñëîæíóþ, êîìïëåêñíóþ ïðèðîäó, íàñëåäóåòñÿ êàê öåëîå è ìîæåò îáóñëîâëèâàòü
ïðîÿâëåíèå ëþáîãî èç âîçìîæíûõ ÒÑ (ïîäîáíî òîìó, ÷òî èìååò ìåñòî ó Tetrahymena thermophila). Êàêîé
èìåííî ÒÑ áóäåò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ äàííûì ýêñêîíúþãàíòíûì êëîíîì, îïðåäåëÿåòñÿ äðóãèìè ìåõàíèç-
ìàìè, â òîì ÷èñëå ïðåäïîëîæèòåëüíî è ýïèãåíåòè÷åñêèìè. Ñòàáèëüíàÿ ðàáîòà ýòèõ ìåõàíèçìîâ îáóñëîâ-
ëèâàåò ñòàáèëüíóþ äèôôåðåíöèðîâêó ÒÑ è ìåíäåëèðîâàíèå ýòîãî ïðèçíàêà â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ. Íà-
ðóøåíèå êîíòðîëÿ äèôôåðåíöèðîâêè ïðèâîäèò ê íåñòàáèëüíîñòè ÒÑ ó ñîçðåâàþùèõ ýêñêîíúþãàíòíûõ
êëîíîâ è íàðóøåíèÿì ðåãóëÿðíîãî ìåíäåëèðîâàíèÿ.
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Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÒÑ — òèï ñïàðèâàíèÿ.

Ñî âðåìåíè îòêðûòèÿ Ñîííåáîðíîì (Sonneborn,
1937) òèïîâ ñïàðèâàíèÿ (ÒÑ) ó Paramecium aurelia â èñ-
ñëåäîâàíèÿ ýòîãî ïðèçíàêà âîâëåêàëèñü âñå íîâûå è íî-
âûå âèäû èíôóçîðèé. Â ðåçóëüòàòå íàêîïëåíî áîëüøîå
êîëè÷åñòâî äàííûõ î ôèçèîëîãèè, áèîõèìèè è ìîëåêó-
ëÿðíîé áèîëîãèè ïîëîâûõ ïðîöåññîâ è òèïîâ ñïàðèâàíèÿ
ó èíôóçîðèé (ñì. îáçîð: Miyake, 1996; çäåñü æå óêàçàíû
áîëåå ðàííèå îáçîðû ïî òèïàì ñïàðèâàíèÿ ó èíôóçîðèé),
à òàêæå î áîëüøîì ðàçíîîáðàçèè òèïîâ íàñëåäîâàíèÿ è
ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ òèïîâ ñïàðèâàíèÿ ó íèõ (ñì. îá-
çîð: Bleyman, 1996). Ýòè ñâåäåíèÿ íå òîëüêî äàþò áîãà-
òåéøèé ìàòåðèàë äëÿ ñðàâíèòåëüíûõ è ýâîëþöèîííûõ
ïîñòðîåíèé ïî âîïðîñó î ñåêñóàëüíîñòè ó íèçøèõ ýóêà-
ðèîò, íî è ñëóæàò îñíîâîé äëÿ ïðîâåäåíèÿ ðàçíîîáðàç-
íûõ èññëåäîâàíèé íà èíôóçîðèÿõ, òàê êàê ïîçâîëÿþò
ñòàâèòü êîíòðîëèðóåìûå ñêðåùèâàíèÿ è ïðîâîäèòü ãèá-
ðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç ó ýòèõ ïðîñòåéøèõ.

Íèçøàÿ èíôóçîðèÿ Dileptus anser (= D. margaritifer;
Wirnsberger et al., 1984) âñå ÷àùå ñòàíîâèòñÿ îáúåêòîì
ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòîâ. Íàïðèìåð, íà ýòîì îðãà-
íèçìå èññëåäîâàëè äâèæåíèå èíôóçîðèé (ëèòåðàòóðó
ñì.: Doroszewski, Dryl, 1976) è èõ ïèùåâîå ïîâåäåíèå
(ëèòåðàòóðó ñì.: Îðëîâñêàÿ, 1984), êëåòî÷íûé ìîðôîãåíåç
(ëèòåðàòóðó ñì.: Drzewinska, Golinska, 1987; Golinska,
1987, 1988), èíöèñòèðîâàíèå è ýêñöèñòèðîâàíèå (Àôîíü-
êèí, Ñêîâîðîäêèí, 1986), ñèñòåìû âíóòðèêëåòî÷íîãî
ïðîâåäåíèÿ ñèãíàëîâ (Àôîíüêèí, Ïàðôåíîâà, 1989; Äåð-
êà÷, 2003) è ìíîãîå äðóãîå. Áûëè âûïîëíåíû öèêëû ðà-
áîò ïî áèîëîãèè è öèòîëîãèè êîíúþãàöèè (Âèííèêîâà,
Òàâðîâñêàÿ, 1973; Âèííèêîâà, 1975; Vinnikova, 1976, è
äð.), ôåðîìîíàì ñïàðèâàíèÿ (Þäèí è äð., 1990), ñåðîòè-
ïàì (Óñïåíñêàÿ, 2002) è ðÿä äðóãèõ.

Â ñâÿçè ñ ýòèì íàçðåëà íåîáõîäèìîñòü èññëåäîâàòü
õàðàêòåð íàñëåäîâàíèÿ è ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü òèïîâ
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ñïàðèâàíèÿ ó äèëåïòóñîâ. Ñïåöèàëüíûõ ïóáëèêàöèé íà
ýòó òåìó äî ñèõ ïîð íå áûëî (èìååòñÿ ëèøü êðàòêîå ñîîá-
ùåíèå: Þäèí, Àôîíüêèí, 1987), íåñìîòðÿ íà òî ÷òî òèïû
ñïàðèâàíèÿ ó äèëåïòóñîâ áûëè îáíàðóæåíû äîâîëüíî
äàâíî (Íèêîëàåâà, 1968), óñòàíîâëåíî èõ ÷èñëî â ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ âèäà (Òàâðîâñêàÿ, 1976, 1989) è â äàëü-
íåéøåì ñ ðàçíûìè öåëÿìè ýïèçîäè÷åñêè ïðîâîäèëèñü
êîíòðîëèðóåìûå ñêðåùèâàíèÿ ðàçíûõ êëîíîâ (ñì., íà-
ïðèìåð: Þäèí, Àôîíüêèí, 1987; Afon’kin, Yudin, 1987;
Óñïåíñêàÿ, 2002), â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ íàêàïëèâàëèñü
ñâåäåíèÿ î íàñëåäîâàíèè òèïîâ ñïàðèâàíèÿ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû ïðîâå-
äåííîãî íàìè ãèáðèäîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ïðèçíàêà
«òèï ñïàðèâàíèÿ» ó D. anser è âûñêàçûâàþòñÿ ïðåäïîëî-
æåíèÿ î åãî ãåíåòè÷åñêîì êîíòðîëå.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äèëåïòóñîâ êóëüòèâèðîâàëè êàê ìàññîâûå êëîíàëü-
íûå êóëüòóðû ïî ìåòîäèêå, îïèñàííîé ðàíåå (Íèêîëàåâà,
1968; Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2000): â ïëàñòèêîâîé ïîñóäå, â
ñîëåâîé ñðåäå Ïðåñêîòòà, ïðè 25 °C, êîðì — Tetrahyme-
na pyriformis. Ïðè òàêèõ óñëîâèÿõ èíôóçîðèè îáû÷íî äå-
ëÿòñÿ 1 ðàç â 1 ñóò (â èíäèâèäóàëüíûõ êóëüòóðàõ — ïîë-
òîðà-äâà äåëåíèÿ â 1 ñóò; Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 1996).

Äëÿ ñêðåùèâàíèé, êàê ïðàâèëî, èñïîëüçîâàëè êëîíû,
êîòîðûå áûëè âûðàùåíû â ëàáîðàòîðèè îò îñîáåé, íàé-
äåííûõ â ðàçíîå âðåìÿ â ïðîáàõ âîäû èç ïðèðîäíûõ âî-
äîåìîâ, â îñíîâíîì Ñàíêò-Ïåòåðáóðãà è Ëåíèíãðàä-
ñêîé îáë. Êëîíû 153 è 155 âûäåëåíû Ì. Ñ. Ðàóòèàí â
2002 ã. â ßêóòèè.

Ïðèíàäëåæíîñòü êëîíà ê òîìó èëè èíîìó ÒÑ (èç
òðåõ îáíàðóæåííûõ ó ýòîãî âèäà; Òàâðîâñêàÿ, 1974,
1989, è äð.) îïðåäåëÿëè, ñêðåùèâàÿ ýòîò êëîí ñ òðåìÿ
çðåëûìè êëîíàìè-òåñòåðàìè (I, II è III ÒÑ), ïîääåðæèâà-
åìûìè â ëàáîðàòîðèè.

Â õîäå àãàìíîãî (âåãåòàòèâíîãî) ðàçìíîæåíèÿ ÒÑ
êëîíîâ îñòàâàëñÿ íåèçìåííûì. Íàïðèìåð, êëîí ¹ 7Ñ
(ñì. íèæå) ïðè åæåìåñÿ÷íîì òåñòèðîâàíèè íà ïðîòÿ-
æåíèè 24 ìåñ âñåãäà ïðîÿâëÿë ÒÑ I; êëîí ¹ 14 ïðè
òåõ æå óñëîâèÿõ — ÒÑ II; êëîí ¹ 155 íà ïðîòÿæåíèè
19 ìåñ — ÒÑ III; ýêñêîíúþãàíòíûé êëîí ¹ 31-3 (ñì. íèæå,
òàáë. 7) — ÒÑ II íà ïðîòÿæåíèè 16 ìåñ, òîæå ïðè åæåìå-
ñÿ÷íîì òåñòèðîâàíèè; ýêñêîíúþãàíòíûé êëîí ¹ 32-10
(òàáë. 7) — ÒÑ III â õîäå 15-ìåñÿ÷íîãî íàáëþäåíèÿ çà
íèì. Ýòî æå îòìåòèëà è Òàâðîâñêàÿ (1976), íàáëþäàâøàÿ
çà ãðóïïîé èçîëèðîâàííûõ èç ïðèðîäû êëîíîâ íà ïðîòÿ-
æåíèè 7 ëåò.

Ñêðåùèâàíèÿ (âñåãî 20), êîòîðûå íèæå äëÿ óäîáñòâà
ññûëîê áóäóò ïðîíóìåðîâàíû, ïðîèçâîäèëè ñëåäóþùèì
îáðàçîì.

×àñòü ñêðåùèâàíèé ïðîâîäèëè â 60-ëóíî÷íûõ ïëàñ-
òèêîâûõ ìèêðîêàìåðàõ äëÿ èììóíîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé
(Àôîíüêèí, Þäèí, 1985). Â êàæäóþ ëóíêó ïîìåùàëè ïî
îäíîé èíôóçîðèè òîãî è äðóãîãî èç ñêðåùèâàåìûõ
øòàììîâ. Ïðè äåéñòâèè ãåòåðîòèïè÷åñêèõ ôåðîìîíîâ
äèëåïòóñû, äàæå îáúåäèíèâøèåñÿ â ïàðû, îáû÷íî äåëÿò-
ñÿ 1—2 ðàçà (òàê íàçûâàåìûå êîíúþãàöèîííûå äåëåíèÿ),
è âñå ïðîäóêòû ýòèõ äåëåíèé ñïîñîáíû âñòóïàòü â êîíú-
þãàöèþ. Ïîýòîìó äàëåå ïåðèîäè÷åñêè ïðîñìàòðèâàëè
ëóíêè è òàì, ãäå óæå îáðàçîâàëàñü ïåðâàÿ ïàðà êîíúþ-
ãàíòîâ, ñèñòåìàòè÷åñêè óäàëÿëè âñå îäèíî÷íûå êëåòêè,
îáðàçóþùèåñÿ â ðåçóëüòàòå êîíúþãàöèîííûõ äåëåíèé.
Ïîñëå çàâåðøåíèÿ êîíúþãàöèè â ïàðàõ, îòîáðàííûõ òà-

êèì îáðàçîì, ðàçîøåäøèõñÿ ýêñêîíúþãàíòîâ ðàññàæèâà-
ëè â ðàçíûå ëóíêè, ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå ðàññàäêè äîáàâëÿëè
êîðì è çàòåì âûðàùèâàëè îò íèõ êëîíû. Ñòàðàëèñü ïîëó-
÷èòü îò êàæäîé ïàðû îáà ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíà (ñèíê-
ëîí). Ýòè êëîíû ñïóñòÿ âñåãî íåñêîëüêî äåëåíèé ïîñëå
êîíúþãàöèè òåñòèðîâàëè íà ñïîñîáíîñòü êîíúþãèðîâàòü
ñî ñòàíäàðòíûìè çðåëûìè êëîíàìè âñåõ òðåõ òèïîâ
ñïàðèâàíèÿ. Òåì ñàìûì ïðîâåðÿëè, íàñòóïèë ëè ó ýê-
ñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ ïåðèîä ïîëîâîé íåçðåëîñòè, âîç-
íèêàþùèé ó èíôóçîðèé ïîñëå íîðìàëüíî ïðîøåäøåé
êîíúþãàöèè. Êëîíû, îñòàâøèåñÿ çðåëûìè, âûáðàêîâûâà-
ëè, ñ÷èòàÿ, ÷òî â ýòèõ ïàðàõ íîðìàëüíàÿ êîíúþãàöèÿ íå
ïðîøëà. Íåçðåëûå êëîíû êóëüòèâèðîâàëè â òå÷åíèå
2—4 ìåñ êàê èíäèâèäóàëüíûå ëèíèè: êàæäûå 3—4 ñóò
îäíó-äâå êëåòêè èç êàæäîé ëóíêè ïåðåñàæèâàëè â ëóíêó
íîâîé ìèêðîêàìåðû. Êàæäûå 2—3 íåä ÷àñòü êëåòîê èç
êàæäîé ëóíêè îòñàæèâàëè, ðàçáèâàëè íà òðè ãðóïïû è
äîáàâëÿëè ê êàæäîé èç íèõ íåñêîëüêî êëåòîê îäíîãî èç
òðåõ êëîíîâ-òåñòåðîâ. Åñëè ïðè î÷åðåäíîì òåñòèðîâàíèè
â òåõ èëè èíûõ êîìáèíàöèÿõ îáðàçîâûâàëèñü ïàðû êîíú-
þãàíòîâ, ýòî ñâèäåòåëüñòâîâàëî îá îêîí÷àíèè ïåðèîäà
íåçðåëîñòè ó äàííîãî ýêñêîíúþãàíòíîãî êëîíà è ïîêàçû-
âàëî, ê êàêîìó ÒÑ îòíîñèòñÿ ñàì òåñòèðóåìûé ñîçðåâ-
øèé êëîí. Ïîñëå ýòîãî òåñòèðîâàíèå ïðåêðàùàëè è ïî-
âòîðíî ÒÑ ó ñîçðåâøåãî êëîíà íå îïðåäåëÿëè.

Â ðÿäå ñëó÷àåâ ïðèìåíÿëè ìàðêèðîâàíèå êëåòîê îä-
íîãî èç äâóõ «ðîäèòåëüñêèõ» êëîíîâ. Äëÿ ýòîãî òåòðàõè-
ìåí âûäåðæèâàëè â ñóñïåíçèè êèòàéñêîé òóøè íà ïðîòÿ-
æåíèè 1.5—2.0 ÷. Çàòåì èõ îòìûâàëè îò ñðåäû ñ òóøüþ è
ñêàðìëèâàëè äèëåïòóñàì. ×åðíûå ïèùåâàðèòåëüíûå âà-
êóîëè òåòðàõèìåí îò÷åòëèâî ïðîñìàòðèâàëèñü â öèòî-
ïëàçìå äèëåïòóñîâ. Ïåðåä ñìåøèâàíèåì äâóõ êîìïëå-
ìåíòàðíûõ êëîíîâ, îäèí èç êîòîðûõ áûë ìàðêèðîâàí,
êëåòêè ïîñëåäíåãî îòìûâàëè îò íåçàõâà÷åííûõ òåòðàõè-
ìåí.

Èòàê, ïåðâàÿ ãðóïïà ñêðåùèâàíèé — ýòî èíäèâèäó-
àëüíûå ñêðåùèâàíèÿ, èíîãäà ñ ìàðêèðîâàíèåì îäíîãî èç
«ðîäèòåëåé», ïîëó÷åíèå ïðåèìóùåñòâåííî ñèíêëîíîâ,
êóëüòèâèðîâàíèå ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ ìåòîäîì èí-
äèâèäóàëüíûõ ëèíèé, îäíîêðàòíîå îïðåäåëåíèå ÒÑ ó ñî-
çðåâøèõ êëîíîâ. Òàêèì îáðàçîì áûëè âûïîëíåíû ñêðå-
ùèâàíèÿ 1—9 è 15—17 ñ èñïîëüçîâàíèåì êëîíîâ ¹ 8,
11, 12, 20, 28 è 52 (ñì. ðàçäåë «Ðåçóëüòàòû»).

Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ (ñêðåùèâàíèÿ 10—14 è 18—20 ïðè
èñïîëüçîâàíèè êëîíîâ ¹ 2, 7Ñ, 14, 21,1 153, 155, Á è Ä)
êëåòêè îäíîãî èç «ðîäèòåëüñêèõ» êëîíîâ ìàðêèðîâàëè
òóøüþ òàê æå, êàê îïèñàíî âûøå. Çàòåì ãðóïïó ìàðêèðî-
âàííûõ êëåòîê ñìåøèâàëè ñ íåìàðêèðîâàííûìè êëåòêà-
ìè âòîðîãî «ðîäèòåëüñêîãî» êëîíà (ïî 50—100 îñîáåé
êàæäîãî êëîíà â îäíîì ìèêðîàêâàðèóìå-«ñîëîíêå»),
ñïóñòÿ 16—18 ÷ èç ñìåñè èçîëèðîâàëè îáðàçîâàâøèåñÿ
ãåòåðîòèïè÷åñêèå ïàðû (ïàðû êëåòîê êîìïëåìåíòàðíûõ
ÒÑ); îò íèõ ïîñëå èõ ðàñõîæäåíèÿ ïîëó÷àëè ýêñêîíúþ-
ãàíòîâ, êîòîðûõ èçîëèðîâàëè è âûðàùèâàëè îòäåëüíî.
Ïîñëåäóþùåå òåñòèðîâàíèå ìîëîäûõ ýêñêîíúþãàíòíûõ
êëîíîâ íà ïîëîâóþ çðåëîñòü è îòáðàêîâêó êëîíîâ, îñòàâ-
øèõñÿ çðåëûìè, ïðîâîäèëè, êàê îïèñàíî âûøå. Íåçðå-
ëûå êëîíû (èñòèííûå ýêñêîíúþãàíòû) äàëåå êóëüòèâè-
ðîâàëè êàê ìàññîâûå êóëüòóðû, ïåðèîäè÷åñêè òåñòèðóÿ
èõ ñî ñòàíäàðòíûìè êëîíàìè-òåñòåðàìè. Ïîâòîðíûå òåñ-
òèðîâàíèÿ ïðîâîäèëè íà ïðîòÿæåíèè íå òîëüêî âñåãî ïå-
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1 Êëîí ¹ 21 ðàíåå (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2004) îáîçíà÷àëñÿ êàê êëîí
¹ 20.



ðèîäà ñîçðåâàíèÿ, íî è íåêîòîðîãî íà÷àëüíîãî ïåðèîäà
çðåëîñòè. Ïîñëåäíåå îêàçàëîñü âàæíûì, òàê êàê ïîçâîëè-
ëî îáíàðóæèòü ñëó÷àè íåñòàáèëüíîé äèôôåðåíöèðîâêè
êëîíîâ ïî ÒÑ (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003). Êàê ïðàâèëî, â
ñêðåùèâàíèÿõ ýòîé ãðóïïû äëÿ óñêîðåíèÿ ïðîöåññà ñî-
çðåâàíèÿ èñïîëüçîâàëè ìèêðóðãè÷åñêóþ ôðàãìåíòàöèþ
îñîáåé ìîëîäûõ, åùå íåçðåëûõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëî-
íîâ. Ñïåöèàëüíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ýòîò òåõíè÷åñêèé
ïðèåì, ñóùåñòâåííî ñîêðàùàÿ ïåðèîä íåçðåëîñòè, íå
âëèÿåò íà ïîñëåäóþùóþ äèôôåðåíöèðîâêó êëîíîâ ïî
ÒÑ (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2004).

Êëîíû, èñïîëüçóåìûå äëÿ ñêðåùèâàíèé, äàëåêî íå
âñåãäà óäàâàëîñü ñîõðàíèòü íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ìíîãî-
ëåòíåãî ïåðèîäà ðàáîòû; ïîýòîìó ìû íå ñìîãëè ïðîâåñòè
ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç ïî ïîëíîé ñòàíäàðòíîé ñõå-
ìå, èñïîëüçóÿ îäèí è òîò æå èñõîäíûé ìàòåðèàë. ×àñòî
íèçêîé áûëà æèçíåñïîñîáíîñòü è ýêñêîíúþãàíòíûõ êëî-
íîâ. Ïîýòîìó ëèøü â ÷àñòè ñêðåùèâàíèé ñìîãëè ïîëó-
÷èòü îáà ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíà îò êàæäîé ïàðû êîíú-
þãàíòîâ (ñèíêëîí). Â áîëüøèíñòâå æå ñëó÷àåâ óäàâàëîñü
âûðàñòèòü êëîí òîëüêî îò îäíîãî èç äâóõ ýêñêîíúþãàí-
òîâ. Ïîñêîëüêó ïåðâûå ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå óêàçû-
âàëè íà ñèíêëîíàëüíûé õàðàêòåð íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêà
ïðè êîíúþãàöèè (ò. å. îáà ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíà, îáðà-
çóþùèõ ñèíêëîí, èìåëè îäèíàêîâûé ÒÑ) è â ïîëó÷åí-
íûõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíàõ íèêîãäà íå íàáëþäàëñÿ
ñåëôèíã (âíóòðèêëîíàëüíàÿ êîíúþãàöèÿ), êàðèîíèäû íå
èçîëèðîâàëè è ýêñêîíúþãàíòíûå êëîíû íå ðåêëîíè-
ðîâàëè.

Ðåçóëüòàòû

Íèæå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû 20 ñêðåùèâàíèé, íà-
÷èíàÿ ñ òåõ èç íèõ, êîòîðûå ïîääàþòñÿ òðàêòîâêå â òåð-
ìèíàõ ìåíäåëåâñêîé ãåíåòèêè, è êîí÷àÿ òåìè, â êîòîðûõ
íàáëþäàþòñÿ òå èëè èíûå îòêëîíåíèÿ îò ñòàíäàðòíîãî
ìåíäåëèðîâàíèÿ ïðèçíàêà.

Ñêðåùèâàíèå 1: êëîí ¹ 11 (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 20
(ÒÑ II). Óäàëîñü âûðàñòèòü 38 ñèíêëîíîâ è 16 îäèíî÷-
íûõ êëîíîâ. Çà èñêëþ÷åíèåì 8 ñèíêëîíîâ, âñå îíè îêàçà-
ëèñü I òèïà ñïàðèâàíèÿ. Â 8 ñèíêëîíàõ îäèí êëîí áûë
I òèïà ñïàðèâàíèÿ, à äðóãîé — II. Ïîñêîëüêó â ðàííèé
ïåðèîä ñâîåãî ñóùåñòâîâàíèÿ ýòè êëîíû áûëè íåçðåëû-
ìè, ïîÿâëåíèå òàêèõ ñèíêëîíîâ ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì,
íàïðèìåð, öèòîãàìèè (äðóãèå âåðîÿòíûå ïðè÷èíû èõ ïî-
ÿâëåíèÿ ñì. íèæå).

Ñêðåùèâàíèÿ 2—4: êëîí ¹ 20 (ÒÑ II) ñ êëîíàìè ¹ 8
(ÒÑ III), 12 (ÒÑ III) è 28 (ÒÑ III) (òàáë. 1). Â îáùåé ñëîæ-
íîñòè áûëè ïîëó÷åíû 71 ñèíêëîí è 31 îäèíî÷íûé êëîí.
Âñå îíè áåç èñêëþ÷åíèÿ îêàçàëèñü II òèïà ñïàðèâàíèÿ.

Èòàê, ñêðåùèâàíèÿ 1—4 ïîêàçàëè: 1) òèï ñïàðèâàíèÿ
(ÒÑ) íàñëåäóåòñÿ, êàê ïðàâèëî, ñèíêëîíàëüíî; 2) íèêà-
êèõ íîâûõ ÒÑ, êðîìå ðîäèòåëüñêèõ, â ïîòîìñòâå íå ïîÿâ-
ëÿåòñÿ; 3) íàáëþäàåòñÿ äîìèíèðîâàíèå ÒÑ I íàä ÒÑ II è
ÒÑ II íàä ÒÑ III; 4) îòñóòñòâóåò êàêîå-ëèáî ðàñùåïëåíèå
ïî àíàëèçèðóåìîìó ïðèçíàêó, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëî-
æèòü ãîìîçèãîòíîñòü êëîíîâ 11 è 20. Ýòî ïîñëåäíåå
ïðåäïîëîæåíèå ïîäòâåðäèëîñü ïðè èíäóêöèè ñåëôèíãà
(âíóòðèêëîíàëüíûé êîíúþãàöèè) â êëîíàõ 11 è 20.

Ñêðåùèâàíèÿ 5, 6: èíäóöèðîâàííûé ñåëôèíã â êëîíàõ
¹ 11 (ÒÑ I) è 20 (ÒÑ II) (òàáë. 2). Ïðè êóëüòèâèðîâàíèè
ýòèõ êëîíîâ â îáû÷íûõ óñëîâèÿõ ìû íèêîãäà íå íàáëþ-
äàëè ïàð êîíúþãàíòîâ. Íî òàêèå ãîìîòèïè÷åñêèå ïàðû
îáðàçóþòñÿ, åñëè èíôóçîðèé ïîìåñòèòü â áåñêëåòî÷íóþ

êóëüòóðàëüíóþ ñðåäó, â êîòîðîé ðàíåå íàõîäèëèñü êëåò-
êè êîìïëåìåíòàðíîãî ÒÑ (ò. å. â ñðåäó ñ ãåòåðîòèïè÷å-
ñêèì ôåðîìîíîì). Îáû÷íî ãîìîòèïè÷åñêèå ïàðû
îêàçûâàþòñÿ «íåïðî÷íûìè», è êëåòêè ðàñõîäÿòñÿ áåç çà-
ïóñêà â íèõ ïðîöåññîâ ÿäåðíîé ðåîðãàíèçàöèè (Àôîíü-
êèí, 1991). Íî èíîãäà âîçìîæåí ñåëôèíã. Ïî êðàéíåé
ìåðå, â êëîíàõ ¹ 11 è 20 îò òàêèõ ãîìîïàð óäàëîñü ïîëó-
÷èòü íåçðåëûå ýêñêîíúþãàíòíûå êëîíû, ÷òî ñâèäåòåëü-
ñòâîâàëî î íîðìàëüíîì ïðîõîæäåíèè êîíúþãàöèè.

Â ýêñêîíúþãàíòíîì ïîòîìñòâå ïðè ñåëôèíãå êàê â
êëîíå ¹ 11, òàê è â êëîíå ¹ 20 íå áûëî íèêàêîãî ðàñ-
ùåïëåíèÿ ïî ÒÑ, ÷òî ïîäòâåðæäàëî ãîìîçèãîòíîñòü ýòèõ
êëîíîâ ïî ýòîìó ïðèçíàêó. Êñòàòè ãîâîðÿ, ýòîò îïûò ïî-
êàçûâàåò, ÷òî ãîìîçèãîòíûå êëîíû ñ ñàìûì äîìèíàíò-
íûì ÒÑ, ïîäîáíûå êëîíó ¹ 11, ìîãóò âîçíèêàòü â ðåçó-
ëüòàòå ðåäêîãî ñåëôèíãà. Â ïîòîìñòâå îò ñëåäóþùèõ
ñêðåùèâàíèé íàáëþäàëè ðàñùåïëåíèå ïî ÒÑ.

Ñêðåùèâàíèÿ 7, 8: êëîí ¹ 52 (ÒÑ I) ñ êëîíàìè ¹ 20
(ÒÑ II) è (ÒÑ III) (òàáë. 3). Ïðè ñêðåùèâàíèè êëîíà 52
(åùå îäíîãî êëîíà ÒÑ I) ñ êëîíîì ÒÑ III (¹ 8) ïîëó÷åíû
ïðåèìóùåñòâåííî êëîíû-ïîòîìêè I è II ÒÑ, ïðè÷åì â ñî-
îòíîøåíèè 1 : 1, õàðàêòåðíîì äëÿ ìîíîôàêòîðèàëüíîãî
ðàñùåïëåíèÿ. Äâà ñëó÷àÿ íåñèíêëîíàëüíîãî íàñëåäîâà-
íèÿ, êàê è ïîëó÷åíèå 9 êëîíîâ ÒÑ III, ôîðìàëüíî îïÿòü-
òàêè ìîæíî áûëî îáúÿñíèòü, íàïðèìåð, öèòîãàìèåé
(äðóãèå âîçìîæíûå îáúÿñíåíèÿ ñì. íèæå). Çà ýòèìè èñê-
ëþ÷åíèÿìè, êëîí ¹ 52 âåë ñåáÿ êàê ãåòåðîçèãîòà ïî I è
II òèïàì ñïàðèâàíèÿ, êîòîðûå äîìèíèðîâàëè íàä ÒÑ III.

Íî óæå ñêðåùèâàíèå ýòîãî êëîíà ñ êëîíîì ÒÑ II
(¹ 20), ïðåäïîëîæèòåëüíî ãîìîçèãîòíûì (ñì. ñêðåùè-
âàíèå 6), äàëî ñîîòíîøåíèå ñèíêëîíîâ ÒÑ I è ÒÑ II, ñó-
ùåñòâåííî îòêëîíÿþùååñÿ îò îæèäàåìîãî 1 : 1. Ìàëî
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Ò à á ë è ö à 1

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ
êëîíà Dileptus anser ¹ 20 (ÒÑ II)
ñ êëîíàìè ¹ 8, 12 è 28 (ÒÑ III)

Ñêðåùè-
âàíèå

ÒÑ â ñèíêëîíàõ è îäèíî÷íûõ êëîíàõ

âñåãî
ñèí-
êëî-
íîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ âñåãî
îäèíî÷-

íûõ
êëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ

II : II II : III II III

20(II)�8(III) 39 39 0 7 7 0

20(II)�12(III) 15 15 0 14 14 0

20(II)�28(III) 17 17 0 10 10 0

Ò à á ë è ö à 2

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå, ïîëó÷åííîì
â ðåçóëüòàòå ñåëôèíãà â êëîíàõ Dileptus anser ¹ 11 (ÒÑ I)

è 20 (ÒÑ II)

Ñêðåùè-
âàíèå

ÒÑ â ñèíêëîíàõ è îäèíî÷íûõ êëîíàõ

âñåãî
ñèí-

êëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ âñåãî
îäèíî÷-

íûõ
êëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ

I : I II : II I II

11(I)�11(I) 31 31 0 5 5 0

20(II)�20(II) 27 0 27 3 0 5



òîãî, ñðåäè îäèíî÷íûõ êëîíîâ-ïîòîìêîâ áûëè 4 êëîíà
ÒÑ III, ïîÿâëåíèå êîòîðûõ íåëüçÿ îáúÿñíèòü ÿâëåíèÿìè
òèïà öèòîãàìèè, ïîòîìó ÷òî ó ðîäèòåëüñêèõ êëîíîâ ýòîò
òèï ñïàðèâàíèÿ âðîäå áû íè â ÿâíîì, íè â ñêðûòîì âèäå
íå ñîäåðæàëñÿ.

Ñêðåùèâàíèå 9: êëîí F1(11 � 20) (ÒÑ I) ñ êëîíîì
¹ 20 (ÒÑ II). Êëîí ÒÑ I, ïîëó÷åííûé îò ñêðåùèâàíèÿ 1
(ñì. âûøå) ïðåäïîëîæèòåëüíî ãîìîçèãîòíûõ êëîíîâ
¹ 11 (ÒÑ I ) è ¹ 20 (ÒÑ II), ñêðåñòèëè ñ îäíèì èç ðîäè-
òåëåé (¹ 20). Â ýòîì âîçâðàòíîì ñêðåùèâàíèè ïîëó÷åíî
10 ñèíêëîíîâ: 6 ñ ÒÑ I è 4 ñ ÒÑ II, ò. å. ðàâíîå êîëè÷åñòâî
òåõ è äðóãèõ. Îäíàêî ñðåäè 30 îäèíî÷íûõ êëîíîâ, ïîëó-
÷åííûõ â ýòîì ñêðåùèâàíèè, íàáëþäàëè àáñîëþòíîå
ïðåîáëàäàíèå ïîòîìñòâà ÒÑ II (29), ïðè÷èíû ÷åãî íà òîì
ýòàïå ðàáîòû áûëè íåïîíÿòíû.

Ñêðåùèâàíèÿ 10, 11: êëîí ¹ 7Ñ (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 2
(ÒÑ II) è êëîí ¹ 21 (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 14 (ÒÑ II) (òàáë. 4).
Â ýòèõ è ïîñëåäóþùèõ ñêðåùèâàíèÿõ (êðîìå ñêðåùèâà-
íèé 15—17) óäàâàëîñü âûðàñòèòü ëèøü ïî îäíîìó ýê-
ñêîíúþãàíòíîìó êëîíó îò êàæäîé ïàðû êîíúþãàíòîâ;
òåì íå ìåíåå ìû èñïîëüçîâàëè äëÿ àíàëèçà è òàêîé ìàòå-
ðèàë, ïîñêîëüêó ðåçóëüòàòû âñåõ ïðåäøåñòâóþùèõ ñêðå-
ùèâàíèé ñâèäåòåëüñòâîâàëè î ñèíêëîíàëüíîì íàñëåäî-
âàíèè ïðèçíàêà.

Ðåçóëüòàòû ñêðåùèâàíèé 10, 11 õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ
ñ ïðèâåäåííûìè âûøå: îíè òîæå ñâèäåòåëüñòâóþò î ìî-
íîôàêòîðèàëüíîì ðàñùåïëåíèè è î äîìèíèðîâàíèè ÒÑ I
íàä ÒÑ II. Êëîíû ¹ 7Ñ (ÒÑ I) è 21 (ÒÑ I) âåäóò ñåáÿ êàê
ãåòåðîçèãîòû ïî ëîêóñó òèïà ñïàðèâàíèÿ, à êëîíû ¹ 2 è
14 (ÒÑ II) — êàê ãîìîçèãîòû. Âìåñòå ñ òåì óæå â ýòèõ
ñêðåùèâàíèÿõ áëàãîäàðÿ ïîâòîðíîìó òåñòèðîâàíèþ êëî-
íîâ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà ñîçðåâàíèÿ è íà÷àëü-
íîãî ïåðèîäà çðåëîñòè óäàëîñü íàáëþäàòü ñëó÷àè íåñòà-
áèëüíîé äèôôåðåíöèðîâêè íåêîòîðûõ ñîçðåâàþùèõ ýê-
ñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ ïî ÒÑ (äåòàëè ñì.: Óñïåíñêàÿ,
Þäèí, 2004).

Ñêðåùèâàíèå 12: êëîí ¹ 7Ñ (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 153
(ÒÑ III) (òàáë. 5). Íîðìàëüíîå ìîíîôàêòîðèàëüíîå ðàñ-
ùåïëåíèå èìåëî ìåñòî è â ýòîì ñêðåùèâàíèè, åñëè ñó-
äèòü ïî èòîãîâîìó ñîîòíîøåíèþ êëîíîâ ÒÑ I è TC III â
êîíöå îïûòà. Áîëåå òîãî, èç íåãî ñëåäóåò, ÷òî êëîí ¹ 7Ñ,
ãåòåðîçèãîòíûé ïî äàííûì ñêðåùèâàíèÿ 11, ñîäåðæèò
äåòåðìèíàíòû ÒÑ I è TC III, à êëîí ¹ 153 — òîëüêî ðå-
öåññèâíûå äåòåðìèíàíòû ÒÑ III, ò. å. ñêðåùèâàíèå áûëî
àíàëèçèðóþùèì.

Â ñîâîêóïíîñòè ðåçóëüòàòû îïèñàííûõ âûøå ñêðå-
ùèâàíèé 1—12 ïîçâîëÿþò âûñêàçàòü ñëåäóþùóþ ãèïî-
òåçó: ïðèçíàê «òèï ñïàðèâàíèÿ» ó èíôóçîðèè Dileptus an-
ser â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ íàñëåäóåòñÿ ñèíêëîíàëüíî è
êîíòðîëèðóåòñÿ îäíèì ëîêóñîì (îáîçíà÷èì åãî mat) ñ
òðåìÿ àëëåëÿìè, îáíàðóæèâàþùèìè ïî îòíîøåíèþ äðóã
ê äðóãó ñåðèéíîå äîìèíèðîâàíèå: mat1 > mat2 > mat3.
Ýòîò âûâîä áûë âïåðâûå ïðåäñòàâëåí íàìè â êðàòêîì ñî-
îáùåíèè (Þäèí, Àôîíüêèí, 1987).

Îäíàêî óæå â ñêðåùèâàíèÿõ 10, 11 ìû íàáëþäàëè
îòêëîíåíèÿ îò ýòîé ñõåìû, ñâÿçàííûå ñ íåñòàáèëüíîé
äèôôåðåíöèðîâêîé ðÿäà ñîçðåâàþùèõ ýêñêîíúþãàíòíûõ
êëîíîâ ïî ÒÑ. Ýòà íåñòàáèëüíîñòü ïðîÿâëÿëàñü âî âðå-
ìåííîì âîçâðàòå óæå ñîçðåâøèõ êëîíîâ ê ñîñòîÿíèþ íå-
çðåëîñòè èëè ÷àñòè÷íîé çðåëîñòè (adolescence), à ãëàâ-
íîå, â ñìåíå, êàçàëîñü áû, óæå óñòàíîâèâøåãîñÿ ÒÑ íà
äðóãîé. È â ñêðåùèâàíèè 12 ìû íàáëþäàëè òàêèå æå ÿâ-
ëåíèÿ. Òàê, êëîí ¹ 38-7 ïðè òåñòèðîâàíèè ÷åðåç
8—10 íåä ïîñëå êîíúþãàöèè îêàçàëñÿ çðåëûì è èìåë
ÒÑ I. Íî ïðè ïîâòîðíîì òåñòèðîâàíèè, ÷åðåç 14—16 íåä
ïîñëå êîíúþãàöèè, åãî ÒÑ îêàçàëñÿ ÒÑ III! Ïðè ñëåäóþ-
ùåì òåñòèðîâàíèè (÷åðåç 17—19 íåä) îí îïÿòü áûë ÒÑ I,
íî â êîíöå êîíöîâ (íà 23—25-é íåä) îí âñå-òàêè ñòàë
ÒÑ III. Ñõîäíûì îáðàçîì âåëè ñåáÿ êëîíû ¹ 40-3, 40-19,
41-9 è 41-14, òîæå âíà÷àëå èìåâøèå ÒÑ I, íî ê êîíöó òåñ-
òèðîâàíèÿ ïðîÿâëÿâøèå ÒÑ III. Êëîíû æå ¹ 39-6, 41-2 è
41-4, ê êîíöó îïûòà èìåâøèå ÒÑ III, è âîâñå «íà÷èíàëè»
êàê ÒÑ II, õîòÿ â ðàìêàõ ïðåäëàãàåìîé ñõåìû äåòåðìèíà-
öèè ÒÑ àëëåëü mat2 â ãåíîòèïàõ «ðîäèòåëüñêèõ» êëîíîâ
âîîáùå îòñóòñòâîâàëà! Ìîæíî îòìåòèòü òàêæå ÿâíî áî-
ëåå ïîçäíåå ñîçðåâàíèå êëîíîâ ÒÑ III ïî ñðàâíåíèþ ñ
êëîíàìè ÒÑ I.

Ñóùåñòâåííî, ÷òî, íåñìîòðÿ íà ñìåíó ÒÑ, ìû íèêîã-
äà íå íàáëþäàëè ñåëôèíãà (âíóòðèêëîíàëüíîãî ñïàðèâà-
íèÿ) â òàêèõ êëîíàõ. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ñìåíà
ÒÑ, êàê è ÷åðåäîâàíèå ïåðèîäîâ çðåëîñòè, ÷àñòè÷íîé
çðåëîñòè è íåçðåëîñòè, ïðîèñõîäÿò ñèíõðîííî ó âñåõ
îñîáåé äàííîé êóëüòóðû. Îñòàåòñÿ òàêæå íåÿñíûì, âñå-
ãäà ëè èçìåíåíèå ÒÑ ïðîèñõîäèò ÷åðåç âîçâðàò â ñîñòîÿ-
íèå íåçðåëîñòè (÷àñòè÷íîé çðåëîñòè). Ýòè ìîìåíòû çà-
ñëóæèâàþò ñïåöèàëüíîãî àíàëèçà íà óðîâíå îòäåëüíûõ
êëåòîê (ñð., íàïðèìåð: Dini, Nyberg, 1994), êàê è ôàêòî-
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Ò à á ë è ö à 3

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Dileptus anser ¹ 52 (ÒÑ I)
ñ êëîíàìè ¹ 20 (ÒÑ II) è 8 (ÒÑ III)

Ñêðåùèâàíèå

ÒÑ â ñèíêëîíàõ è îäèíî÷íûõ êëîíàõ

âñåãî
ñèíêëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ âñåãî
îäèíî÷íûõ

êëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ

I : I II : II I : III I III

52(I)�8(III) 26 11 12 2 17 8 9

52(I)�20(II) 24 2 22 0 6 2 4

Ò à á ë è ö à 4

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ
êëîíà Dileptus anser ¹ 7Ñ (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 2 (ÒÑ II) è

êëîíà ¹ 21 (ÒÑ I) ñ êëîíîì ¹ 14 (ÒÑ II)

Cêðåùèâàíèå

ÒÑ â îäèíî÷íûõ êëîíàõ

âñåãî êëîíîâ
â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ

I II

7Ñ(I)�2(II) 24à 10 12

21(I)�14(II) 27 15 12

à Äâà êëîíà îñòàâàëèñü íåçðåëûìè äî êîíöà ýêñïåðèìåíòà.



ðû, âîçìîæíî, ñèíõðîíèçèðóþùèå èçìåíåíèÿ êëåòîê â
êóëüòóðå è ñïîñîáíûå âëèÿòü íà èõ äèôôåðåíöèðîâêó
ïî ÒÑ.

Ïîõîæåå ïîâåäåíèå ñîçðåâàþùèõ ýêñêîíúþãàíòíûõ
êëîíîâ íàáëþäàëè åùå â äâóõ ñêðåùèâàíèÿõ.

Ñêðåùèâàíèÿ 13, 14: êëîíû ¹ 14 è 2 (ÒÑ II) ñ êëîíîì
¹ 155 (ÒÑ III) (òàáë. 6, 7). Â òîì è äðóãîì ñêðåùèâàíèÿõ
ïîëó÷åíû ïîòîìêè êàê ÒÑ II, òàê è ÒÑ III, ÷òî ñîîòâåòñò-
âóåò ñõåìå, åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî êëîíû ¹ 14 è 2 ãåòå-
ðîçèãîòíû è èìåþò ãåíîòèï mat2/mat3. Îäíàêî ñîîòíîøå-
íèå êëîíîâ ýòèõ äâóõ òèïîâ èçìåíÿåòñÿ âî âðåìåíè, ïðè
ïîâòîðíîì òåñòèðîâàíèè ýêñêîíúþãàíòîâ íà ïðîòÿæå-
íèè ïåðâûõ 23—25 íåä ïîñëå êîíúþãàöèè: îíî çàêî-
íîìåðíî ñìåùàåòñÿ â ïîëüçó ÒÑ III. Ñìåùåíèå ýòî îáó-
ñëîâëåíî ïî êðàéíåé ìåðå äâóìÿ ïðè÷èíàìè: áîëü-
øåé çàäåðæêîé ñîçðåâàíèÿ êëîíîâ ñ ÒÑ III è — ó íå-
êîòîðûõ êëîíîâ — ñìåíîé ÒÑ II íà ÒÑ III. Â èòîãå êî
âðåìåíè ñîçðåâàíèÿ âñåõ êëîíîâ ñîîòíîøåíèå îêàçûâà-
åòñÿ 10 ÒÑ II : 17 ÒÑ III â ñêðåùèâàíèè ¹ 14�155
(òàáë. 6) è 3 ÒÑ II : 23 ÒÑ III â ñêðåùèâàíèè ¹ 2 � 155
(òàáë. 7).

ßâíûå îòêëîíåíèÿ îò ïðåäëîæåííîé ñõåìû ãåíåòè-
÷åñêîãî êîíòðîëÿ ÒÑ íàáëþäàëèñü è â äðóãèõ ñêðåùèâà-

íèÿõ. Òàê, ïðè ñêðåùèâàíèè òðåõ ðàçíûõ êëîíîâ ÒÑ III
(¹ 8, 12 è 28) ñ êëîíîì ¹ 11 (ÒÑ I), êîòîðûé ôèãóðèðî-
âàë â ñêðåùèâàíèÿõ ¹ 1 è 5 è âåë ñåáÿ êàê ãîìîçèãîòà ïî
mat1, áûëè ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû.

Ñêðåùèâàíèÿ 15—17: êëîí ¹ 11 (ÒÑ I) ñ êëîíàìè
¹ 8, 12 è 28 (ÒÑ III) (òàáë. 8). Õîòÿ, ïî äàííûì ñêðåùè-
âàíèé 1 è 5, êëîí ¹ 11 ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ãîìîçèãîòíûì
ïî àëëåëè mat1 è, ñëåäîâàòåëüíî, â ïîòîìñòâå îò ñêðåùè-
âàíèé ýòîãî êëîíà ñ êëîíàìè ÒÑ III, êàçàëîñü áû, äîë-
æíû áûòü òîëüêî êëîíû ÒÑ I, â äåéñòâèòåëüíîñòè çäåñü
ïîÿâëÿþòñÿ ïîòîìêè ðåöåññèâíûõ ïî îòíîøåíèþ ê ÒÑ I
òèïîâ III è, ÷òî ñîâñåì óäèâèòåëüíî, II. Íàïîìíèì, ÷òî
ýòè ñêðåùèâàíèÿ ïðîâîäèëèñü ñ êëîíàìè, èñïîëüçîâàí-
íûìè è â ñêðåùèâàíèÿõ 1—9, ñ âûðàùèâàíèåì ñèíêëî-
íîâ. È îòêëîíåíèÿ îò ñèíêëîíàëüíîñòè çäåñü íàáëþäà-
ëèñü â 14 èç 65 ïàð. Êàê ìû òåïåðü çíàåì, ïðè÷èíîé ýòèõ
îòêëîíåíèé ìîãóò áûòü íå òîëüêî ÿâëåíèÿ òèïà öèòîãà-
ìèè, íî è èçìåíåíèå ÒÑ â õîäå ñîçðåâàíèÿ.

Åùå â îäíîé ñåðèè ñêðåùèâàíèé, ðåçóëüòàòû êîòîðûõ
îïóáëèêîâàíû ðàíåå, ìû òîæå íàáëþäàëè «íåðåãóëÿðíîå»
íàñëåäîâàíèå òèïîâ ñïàðèâàíèÿ (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003).

Ñêðåùèâàíèå 18: êëîí Á (ÒÑ I) ñ êëîíîì Ä (ÒÑ III)
(òàáë. 9). Âñåãî áûëî ïîëó÷åíî 24 îäèíî÷íûõ ýêñêîíúþ-
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Ò à á ë è ö à 5

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Dileptus anser ¹ 7C (TC I)
ñ êëîíîì ¹ 153 (TC III)

Êëîí
ÒÑ êëîíà ïðè îïðåäåëåíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè òåñòèðîâàíèÿ ïîñëå êîíúþãàöèè (íåä)à

5-7 8-10 11-13 14-16 17-19 20-22 23-25

38-2 —á I I — I I I

38-3 — I I I I I I

38-7 — I — III I — III

38-8 — I I I I I I

38-12 — — — I I I I

38-13 I I I I I I I

39-1 — I I — I I I

39-2 — — I I I I I

39-6 — II II — III III III

39-13 — I I I I I I

40-3 I I I — — III III

40-4 — — — — — III III

40-7 — — — — — — —

40-11 — I I I I I I

40-12 — I I I I I I

40-17 — I I I I I I

40-19 I I I — — III III

41-2 — II II — III III III

41-4 — II II — III III III

41-7 — I I I I I I

41-9 — — I — — III III

41-14 — — I I I III III

41-20 — — — — — III III

Âñåãî 23 3 çðåëûõ
(3 I)

16 çðåëûõ
(13 I : 3 II)

18 çðåëûõ

(15 I : 3 II)

12 çðåëûõ
(11 I : 1 III)

17 çðåëûõ
(14 I : 3 III)

21 çðåëûé
(12 I : 9 III)

22 çðåëûõ
(12 I : 10 III)

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè.



ãàíòíûõ êëîíà F1. Èç íèõ 17 êëîíîâ ïðè òåñòèðîâàíèè
÷åðåç 3—4 ìåñ ïîñëå èõ ïîëó÷åíèÿ îêàçàëèñü óæå çðåëû-
ìè è âñå èìåëè ÒÑ II. Òàêèìè îíè îñòàâàëèñü è ïðè ïî-
ñëåäóþùèõ òåñòèðîâàíèÿõ (ïîñëåäíåå — ÷åðåç 19—
20 ìåñ ïîñëå êîíúþãàöèè). Ðåçóëüòàò îáúÿñíèì íà êà÷å-
ñòâåííîì óðîâíå, åñëè êëîí Á áûë ãåòåðîçèãîòåí ïî
ëîêóñó mat (ãåíîòèï mat1/mat2). Ñîîòâåòñòâåííî êëî-
íû F1 ñ ÒÑ II äîëæíû áûëè èìåòü ãåíîòèï mat2/mat3; îò-
ñóòñòâèå êëîíîâ ñ ÒÑ I, ò. å. ãåíîòèïà mat1/mat3, óæå òðå-
áóåò äîïîëíèòåëüíûõ äîïóùåíèé.

Íà ôîíå ýòèõ, òàê ñêàçàòü «íîðìàëüíûõ» ïî ñðîêàì
ñâîåãî ñîçðåâàíèÿ è ïî ñòàáèëüíîñòè ýêñïðåññèè ñâîåãî
òèïà ñïàðèâàíèÿ, êëîíîâ F1 7 îñòàëüíûõ êëîíîâ îáíàðó-
æèëè çàäåðæêó ñîçðåâàíèÿ è ïðè äàëüíåéøåì òåñòèðîâà-
íèè âåëè ñåáÿ íåîáû÷íûì îáðàçîì (òàáë. 9). Ìîæíî îò-
ìåòèòü ïî êðàéíåé ìåðå ñëåäóþùèå îñîáåííîñòè ýòèõ
«àíîìàëüíûõ» êëîíîâ: à) çàäåðæêà ñîçðåâàíèÿ; á) íà-
ñòóïëåíèå ó 6 ñîçðåâøèõ êëîíîâ âíîâü ñîñòîÿíèÿ íåçðå-
ëîñòè, êîòîðîå ó 5 êëîíîâ ñìåíèëîñü âíîâü ñîñòîÿíèåì

çðåëîñòè; â) ïîÿâëåíèå òèïîâ ñïàðèâàíèÿ I è III, íå îáíà-
ðóæåííûõ ó êëîíîâ, ñîçðåâøèõ â íîðìàëüíûå ñðîêè;
ã) ñìåíà ó 4 êëîíîâ îäíîãî ÒÑ íà äðóãîé; ä) íàëè÷èå â F1
âñåõ òðåõ ÒÑ è â òîì ÷èñëå ÒÑ III, ïîÿâëåíèå êîòîðîãî â
äàííîì ñêðåùèâàíèè ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåâîçìîæíûì,
åñëè ïðèíèìàòü ïðåäëàãàåìóþ ñõåìó ãåíåòè÷åñêîãî êîí-
òðîëÿ ÒÑ. Äðóãèìè ñëîâàìè, «àíîìàëüíûå» êëîíû F1 â
ýòîì ñêðåùèâàíèè âåëè ñåáÿ â ìíîãîì òàê æå, êàê è
«àíîìàëüíûå» êëîíû â ñêðåùèâàíèè ¹ 12.

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ F2 áûëè ïðîâåäåíû âîçâðàòíûå ñêðå-
ùèâàíèÿ: ïÿòü «íîðìàëüíûõ» êëîíîâ F1 (ÒÑ II ñ ïðåäïî-
ëàãàåìûì ãåíîòèïîì mat2/mat3 — ñì. âûøå) áûëè ñêðå-
ùåíû ñ îäíèì è ñ äðóãèì «ðîäèòåëüñêèìè» êëîíàìè — Á
(ÒÑ I), ïðåäïîëàãàåìûé ãåíîòèï mat1/mat2, è Ä (ÒÑ III),
ïðåäïîëàãàåìûé ãåíîòèï mat3/mat3. Â ýòèõ ñêðåùèâàíè-
ÿõ îò êàæäîãî èç 5 êëîíîâ F1 ïîëó÷èëè ïî 4—6 êëî-
íîâ-ïîòîìêîâ.

Ñêðåùèâàíèå 19: êëîíû F1 (Á � Ä) (ÒÑ II) ñ êëîíîì Á
(ÒÑ I) (òàáë. 10). Óäàëîñü âûðàñòèòü è ïðîòåñòèðîâàòü
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Ò à á ë è ö à 6

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Dileptus anser ¹ 14 (TC II)
ñ êëîíîì ¹ 155 (TC III)

Êëîí
ÒÑ êëîíà ïðè îïðåäåëåíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè òåñòèðîâàíèÿ ïîñëå êîíúþãàöèè (íåä)à

5-7 8-10 11-13 14-16 17-19 20-22 23-25

33-2 —á III III III III III III

33-7 — II II II — III III

33-8 — — — II II II II

33-12 — — — — III III III

33-17 III III III III — III III

34-1 — III III III III III III

34-4 — III III III III III III

34-5 — II II II II II II

34-9 — III III III — III III

35-3 II II II II II II II

35-7 — — II II II II II

35-8 — — III III III III III

35-9 — — II II II II II

35-11 II II II II II II II

35-13 — — III III III III III

36-14 — — II — III III III

36-15 III III III — III III III

36-16 — — II II II II II

37-1 — II II II II II II

37-3 II — III — II II II

37-5 II — III III III III III

37-7 III — III III III III III

37-9 — — — II II II II

37-10 — — — III III III III

37-11 II II — III III III III

37-16 — — — III III III III

37-19 — — — III III III III

Âñåãî 27 8 çðåëûõ
(5 II : 3 III)

12 çðåëûõ
(6 II : 6 III)

20 çðåëûõ

(9 II : 11 III)

23 çðåëûõ
(10 II : 13 III)

24 çðåëûõ
(10 II : 14 III)

27 çðåëûõ
(10 II : 17 III)

27 çðåëûõ
(10 II : 17 III)

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè.



25 ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ îò 25 ïàð êîíúþãàíòîâ.
24 êëîíà ïðè ïåðâîì òåñòèðîâàíèè (÷åðåç 3—4 ìåñ ïî-
ñëå êîíúþãàöèè) îêàçàëèñü óæå ñîçðåâøèìè. 20 èç íèõ
èìåëè ÒÑ II è â äàëüíåéøåì ñòîéêî ñîõðàíÿëè åãî; òà-
êèì îáðàçîì, îíè áûëè òàêèìè æå «íîðìàëüíûìè»,
êàê «íîðìàëüíûå» êëîíû F1 (ñì. ñêðåùèâàíèå 18).

Ó åùå 4 çðåëûõ êëîíîâ áûë îáíàðóæåí ÒÑ I (ïî ïðåä-
ëàãàåìîé ñõåìå òàêèõ êëîíîâ äîëæíî áûëî áûòü 50 %!),
à 1 êëîí áûë ê ýòîìó âðåìåíè åùå íåçðåëûì. Ïðè ïîñëå-
äóþùèõ òåñòèðîâàíèÿõ ýòè ïîñëåäíèå 5 êëîíîâ âåëè
ñåáÿ (òàáë. 10) âî ìíîãîì òàê æå, êàê «àíîìàëüíûå» êëî-
íû F1.

370 À. Ë. Þäèí, Ç. È. Óñïåíñêàÿ

Ò à á ë è ö à 7

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Dileptus anser ¹ 2 (TC II)
ñ êëîíîì ¹ 155 (TC III)

Êëîí
ÒÑ êëîíà ïðè îïðåäåëåíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè òåñòèðîâàíèÿ ïîñëå êîíúþãàöèè (íåä)à

5-7 8-10 11-13 14-16 17-19 20-22 23-25

30-5 —á III III III III III III

30-7 II II II II II II II

30-8 II II II II III III III

31-1 — II II II III III III

31-3 II II II II II II II

31-4 — — III III III III III

31-8 — — — — III III III

31-9 — — — — III III III

31-12 II II III III III III III

31-13 — — III III — III III

31-14 — — III III III III III

32-6 II II II II II II II

32-8 — — II II III III III

32-9 — III III III III III III

32-10 — III III III III III III

32-12 — — — — III III III

32-13 II II II — III III III

32-14 — II II — III III III

32-16 — II II — III III III

32-17 — — III III III III III

32-19 — — III — III III III

32-22 — — — — III III III

32-25 — II III III III III III

32-29 II II II II III III III

32-30 — II II III III III III

32-32 — — — — III III III

Âñåãî 26 7 çðåëûõ
(7 II)

15 çðåëûõ
(12 II : 3 III)

21 çðåëûé

(11 II : 10 III)

17 çðåëûõ
(7 II : 10 III)

25 çðåëûõ
(3 II : 22 III)

26 çðåëûõ
(3 II : 23 III)

26 çðåëûõ
(3 II : 23 III)

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè.

Ò à á ë è ö à 8

Òèï ñïàðèâàíèÿ â ïîòîìñòâå îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Dileptus anser ¹ 11 (ÒÑ I) ñ êëîíàìè ¹ 8,
12 è 28 (ÒÑ III)

Ñêðåùèâàíèå

ÒÑ â ñèíêëîíàõ è îäèíî÷íûõ êëîíàõ

âñåãî
ñèíêëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ âñåãî
îäèíî÷íûõ

êëîíîâ

â òîì ÷èñëå ñ ÒÑ

I : I II : II I : III I III

11(I)�8(III) 42 23 7 12 16 12 4

11(I)�12(III) 7 5 2 0 16 12 4

11(I)�28(III) 16 16 1 2 10 9 1
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Ò à á ë è ö à 10

Ôåíîòèï ïî ÒÑ àíîìàëüíûõ êëîíîâ F2 îò ñêðåùèâàíèé F1 (Á�Ä) (ÒÑ II) c êëîíîì Á (ÒÑ I)
ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (ïî: Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003, òàáë. 2 íà ñ. 512)

Êëîí
Çðåëîñòü è ÒÑ ïðè òåñòèðîâàíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè (ìåñ) ïîñëå êîíúþãàöèèà

3—4 5—6 9—10 14—15 19—20

11-5 I Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIâ

—á I I

13-10 I — — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ Iâ

II

17-4 — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ Iâ

— II II

19-1 I — — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIâ

I

19-6 I — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIâ

I I

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè. â Ò. å. íàõîäèëñÿ íà «þíîøåñêîé» ñòàäèè çðåëîñòè.

Ò à á ë è ö à 9

Ôåíîòèï ïî ÒÑ àíîìàëüíûõ êëîíîâ F1 îò ñêðåùèâàíèÿ êëîíà Á (ÒÑ I) c êëîíîì Ä (ÒÑ III)
ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (ïî: Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003, òàáë. 1 íà ñ. 511)

Êëîí
Çðåëîñòü è ÒÑ ïðè òåñòèðîâàíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè (ìåñ) ïîñëå êîíúþãàöèèà

3—4 5—6 9—10 14—15 19—20

5-8 Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIIâ

II Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIIâ

—á Êëîí óòåðÿí

5-14 Òî æå II — I I

7-3 » » I — II II

8-7 » » I — I I

9-7 — Cïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ Iâ

III III II

10-21 Cïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIIâ

II — III III

10-23 Òî æå — I I I

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè. â Ò. å. íàõîäèëñÿ íà «þíîøåñêîé» ñòàäèè çðåëîñòè.

Ò à á ë è ö à 11

Ôåíîòèï ïî ÒÑ àíîìàëüíûõ êëîíîâ F2 îò ñêðåùèâàíèé F1 (Á�Ä) (ÒÑ II) c êëîíîì Ä (ÒÑ III)
ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (ïî: Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003, òàáë. 3 íà ñ. 512)

Êëîí
Çðåëîñòü è ÒÑ ïðè òåñòèðîâàíèè ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè (ìåñ) ïîñëå êîíúþãàöèèà

3—4 5—6 9—10 14—15 19—20

14-1 —á — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIIâ

I I

14-2 II — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ Iâ

III II

14-10 II — — II II

18-3 — Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ Iá

III II I

20-2 — Òî æå II Ñïàðèâàëñÿ òîëüêî ñî
ñòàíäàðòîì ÒÑ IIIâ

I

à Äëÿ óñêîðåíèÿ ñîçðåâàíèÿ ïðîèçâîäèëè îäíîêðàòíóþ ôðàãìåíòàöèþ ýêñêîíúþãàíòîâ. á Ïðî÷åðê — ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè. â Ò. å. íàõîäèëñÿ íà «þíîøåñêîé» ñòàäèè çðåëîñòè.



Ñêðåùèâàíèå 20: êëîíû F1 (Á � Ä) (ÒÑII) ñ êëîíîì Ä
(ÒÑ III) (òàáë. 11). Áûëî âûðàùåíî 26 ýêñêîíúþãàíòíûõ
êëîíîâ. Ïðè ïåðâîì èõ òåñòèðîâàíèè ñïóñòÿ 3—4 ìåñ
ïîñëå ïîëó÷åíèÿ ýêñêîíúþãàíòîâ 23 êëîíà îêàçàëèñü
óæå çðåëûìè è èìåëè ÒÑ II (ïî ñõåìå èõ äîëæíî áûëî
áûòü íå áîëåå 50 %). Èç íèõ 21 êëîí â äàëüíåéøåì ñòà-
áèëüíî ñîõðàíÿë ýòîò ÒÑ è ìîã â ýòîì îòíîøåíèè ñ÷èòà-
òüñÿ «íîðìàëüíûì». 2 äðóãèõ êëîíà ÒÑ II è åùå 3, êîòî-
ðûå ê ýòîìó âðåìåíè îñòàâàëèñü íåçðåëûìè, ïðè ïîñëå-
äóþùèõ òåñòèðîâàíèÿõ îáíàðóæèëè â òîì èëè èíîì
îòíîøåíèè «àíîìàëüíîå» ïîâåäåíèå (òàáë. 11). Â ÷àñò-
íîñòè, ó îäíîãî èç ýòèõ êëîíîâ (¹ 18-3) áûë çàôèêñèðî-
âàí ñíà÷àëà ÒÑ III, çàòåì ÒÑ II è â êîíöå êîíöîâ — ÒÑ I.

Äàííûå ïî «íîðìàëüíîìó» ïîòîìñòâó îò ýòèõ òðåõ
ïîñëåäíèõ ñêðåùèâàíèé â ïðèíöèïå ìîæíî îáúÿñíÿòü
èñõîäÿ èç ïðåäëàãàåìîé ñõåìû ãåííîãî êîíòðîëÿ. Íî íå-
ïîíÿòíî îòñóòñòâèå «íîðìàëüíûõ» êëîíîâ ñ ÒÑ I â F1 è â
ïîòîìñòâå îò F1 � Á, à òàêæå êëîíîâ ñ ÒÑ III îò F1 � Ä.
Ïîÿâëåíèå âî âñåõ òðåõ âàðèàíòàõ ñêðåùèâàíèé «àíî-
ìàëüíûõ» êëîíîâ ñî ñõîäíûì ôåíîòèïîì òàêæå çàñòàâ-
ëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ýòèõ ñêðåùèâàíèÿõ äåéñòâîâàë
êàêîé-òî äîïîëíèòåëüíûé ãåíåòè÷åñêèé ôàêòîð, êîòî-
ðûé è îòâåòñòâåí çà àíîìàëèè â ïîâåäåíèè ãèáðèäíîãî
ïîòîìñòâà. Â ñâÿçè ñ ýòèì íåëüçÿ íå îòìåòèòü, ÷òî ðàíåå,
ñêðåùèâàÿ òå æå êëîíû Á è Ä, ìû íàáëþäàëè â ïîòîìñò-
âå íåìåíäåëåâñêîå íàñëåäîâàíèå è äðóãîãî ïðèçíàêà —
ñåðîòèïîâ (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2000).

Îáñóæäåíèå

Èòàê, ñ öåëüþ ãèáðèäîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ïðèçíàêà
«òèï ñïàðèâàíèÿ» (ÒÑ) ó íèçøåé èíôóçîðèè Dileptus an-
ser íà ïðîòÿæåíèè ðÿäà ëåò ïðîâåäåíû ñêðåùèâàíèÿ âû-
äåëåííûõ èç ïðèðîäû êëîíîâ âñåõ òðåõ ÒÑ, îáíàðóæåí-
íûõ ó ýòîãî âèäà. Ïîëó÷åíû ðåçóëüòàòû äâîÿêîãî ðîäà.

Â ÷àñòè ñêðåùèâàíèé (1—12 — ñì. ðàçäåë «Ðåçóëü-
òàòû») íàáëþäàëè: 1) ñèíêëîíàëüíîå íàñëåäîâàíèå ïðè-
çíàêà â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ (â ñêðåùèâàíèÿõ 1—9);
2) äîìèíèðîâàíèå ÒÑ I íàä ÒÑ II è ÒÑ III, à ÒÑ II — íàä
ÒÑ III; 3) ðàñùåïëåíèå ïî ÒÑ, íå îòëè÷àþùååñÿ ñóùåñò-
âåííî îò ðàñùåïëåíèÿ 1 : 1. Äðóãèìè ñëîâàìè, èìåëî
ìåñòî áîëåå èëè ìåíåå î÷åâèäíîå «ìåíäåëèðîâàíèå» ìî-
íîôàêòîðèàëüíîãî ïðèçíàêà. Íà ýòîì îñíîâàíèè áûëà
ïðåäëîæåíà óæå óïîìèíàâøàÿñÿ âûøå ãèïîòåçà î ìåõà-
íèçìå ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ïðèçíàêà ÒÑ ó D. anser
(Þäèí, Àôîíüêèí, 1987). Ñîãëàñíî ýòîé ãèïîòåçå, ïðè-
çíàê «òèï ñïàðèâàíèÿ» ó èíôóçîðèè D. anser â ïîëîâûõ
ïîêîëåíèÿõ êîíòðîëèðóåòñÿ îäíèì ëîêóñîì (îáîçíà÷èì
åãî mat) ñ òðåìÿ àëëåëÿìè, îáíàðóæèâàþùèìè ïî îòíî-
øåíèþ äðóã ê äðóãó ñåðèéíîå äîìèíèðîâàíèå: mat1 >
> mat2 > mat3. Ñèíêëîíàëüíîå íàñëåäîâàíèå è ìåíäåëè-
ðîâàíèå â ñêðåùèâàíèÿõ ñâèäåòåëüñòâóþò î òàê íàçûâàå-
ìîì ïðÿìîì ãåííîì êîíòðîëå ïðèçíàêà (Ñèãåë, 1970).

Áëèæàéøóþ àíàëîãèþ ýòèì ðåçóëüòàòàì ïðåäñòàâëÿ-
þò, íà íàø âçãëÿä, íàñëåäîâàíèå è ãåíåòè÷åñêàÿ äåòåð-
ìèíàöèÿ òèïîâ ñïàðèâàíèÿ ó èíôóçîðèè Tetrahymena
pigmentosa. Ïî äàííûì ïðîâåäåííîãî ãèáðèäîëîãè÷åñêî-
ãî àíàëèçà (Orias, 1963; ñì. òàêæå: Gruchy, 1955), òðè ÒÑ,
îïèñàííûõ ó ýòîãî âèäà (â òî âðåìÿ — ñèíãåí 8 Tetrahy-
mena pyriformis), îïðåäåëÿþòñÿ òðåìÿ ðàçëè÷íûìè àëëå-
ëÿìè îäíîãî ëîêóñà. Ýòè òðè àëëåëè ìîæíî ðàñïîëîæèòü
â ëèíåéíûé ðÿä ïî âîçðàñòàþùåé äîìèíàíòíîñòè. Ñàé-
ìîí (Simon, 1980), ïðîäîëæèâ ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíà-
ëèç ÒÑ ñ äâóìÿ «ïîäâèäàìè» T. pigmentosa (ïðåæíèìè

ñèíãåíàìè 6 è 8 T. pyriformis), ïîäòâåðäèëà âûâîäû Îðè-
àñà î ìåõàíèçìå äåòåðìèíàöèè ÒÑ è î íàñëåäîâàíèè ýòî-
ãî ïðèçíàêà â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ è, êðîìå òîãî,
ïðèâåëà ðÿä äàííûõ â ïîëüçó òîãî, ÷òî âåãåòàòèâíàÿ ðàñ-
ñîðòèðîâêà, õàðàêòåðíàÿ äëÿ ïî÷òè âñåõ ïðèçíàêîâ T. ther-
mophila, â òîì ÷èñëå è ÒÑ (Allen, Gibson, 1973; Sonne-
born, 1975), ó T. pigmentosa ëèáî íå ïðîèñõîäèò, ëèáî
ïðîèñõîäèò èíà÷å, ÷åì ó T. thermophila.

Òàêèì îáðàçîì, îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ñèñòåìû ãåíåòè÷å-
ñêîé äåòåðìèíàöèè è íàñëåäîâàíèÿ ÒÑ äëÿ «íîðìàëü-
íûõ» ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ ó T. pigmentosa è äëÿ
«íîðìàëüíûõ» êëîíîâ D. anser âåñüìà ñõîäíû. Â îáîèõ
ñëó÷àÿõ ó âèäà èìåþòñÿ òðè ÒÑ, íàñëåäóþùèõñÿ ïðè
êîíúþãàöèè ñèíêëîíàëüíî è òàêèì îáðàçîì, êàê åñëè áû
îíè êîíòðîëèðîâàëèñü îäíèì ëîêóñîì ñ òðåìÿ àëëåëÿìè,
îáíàðóæèâàþùèìè ñåðèéíîå äîìèíèðîâàíèå. Âìåñòå ñ
òåì â äàííûõ Îðèàñà ïî òåòðàõèìåíàì èìåëèñü îñòàâøè-
åñÿ áåç îáúÿñíåíèÿ îòêëîíåíèÿ îò ýòîé òðàêòîâêè, êîòî-
ðûå âûðàæàëèñü, â ÷àñòíîñòè, â èçáûòêå ñåãðåãàíòîâ
òèïà II â ñêðåùèâàíèÿõ è â íàëè÷èè íåáîëüøîé ôðàêöèè
(5 %) êëîíîâ-ñåëôåðîâ (Orias, 1963).

Ìû òîæå íàáëþäàëè â ðÿäå ïðîâåäåííûõ ñêðåùèâà-
íèé äèëåïòóñîâ, îáû÷íî ñ äðóãèìè êëîíàìè, áîëåå èëè
ìåíåå ñóùåñòâåííûå îòêëîíåíèÿ îò ýòîé ñõåìû — ïðåæ-
äå âñåãî îòêëîíåíèÿ îò îæèäàåìûõ ïî ñõåìå ñîîòíîøå-
íèé ðàçíûõ ÒÑ â ýêñêîíúþãàíòíîì ïîòîìñòâå, âïëîòü äî
ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ íåêîòîðûõ èç îæèäàåìûõ êëàññîâ
ñåãðåãàíòîâ. ×àñòè÷íî ïðè÷èíû òàêèõ îòêëîíåíèé óäà-
ëîñü âñêðûòü, êîãäà ñòàëè ïðîñëåæèâàòü ïðîöåññ ñîç-
ðåâàíèÿ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ âî âðåìåíè: áûëî
îáíàðóæåíî ÿâëåíèå íåñòàáèëüíîñòè ÒÑ ó ñîçðåâàþùèõ
êëîíîâ (Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 2003). Ïðè ïîâòîðíûõ òåñòè-
ðîâàíèÿõ ýêñêîíúþãàíòíîãî ïîòîìñòâà îò äàííîãî ñêðå-
ùèâàíèÿ íà ïðîòÿæåíèè áîëåå èëè ìåíåå ïðîäîëæèòåëü-
íîãî âðåìåíè, â õîäå åãî âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ, ó
íåêîòîðûõ âðîäå áû óæå ñîçðåâøèõ êëîíîâ íàáëþäàëè
ïåðåõîä âñåãî êëîíà âíîâü â ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè (èëè
÷àñòè÷íîé çðåëîñòè), à ÷åðåç íåêîòîðîå âðåìÿ — âîçâðàò
ê ñîñòîÿíèþ çðåëîñòè, è òàêèå ïåðåõîäû èíîãäà ïîâòîðÿ-
ëèñü íåîäíîêðàòíî. Ïàðàëëåëüíî îòìå÷àëè ñìåíó, èíî-
ãäà íåîäíîêðàòíóþ, ÒÑ ó îäíîãî è òîãî æå íåäàâíî ñî-
çðåâøåãî êëîíà, ïðè÷åì â ðåçóëüòàòå ó íåãî ìîã ïîÿâèòü-
ñÿ ÒÑ, âîîáùå íå îæèäàâøèéñÿ â ïîòîìñòâå îò äàííîãî
ñêðåùèâàíèÿ, à ó îòäåëüíûõ êëîíîâ ïîî÷åðåäíî ïðîÿâ-
ëÿëèñü äàæå âñå òðè ÒÑ (íàïðèìåð, ó êëîíà ¹ 18-3 —
òàáë. 11).

Ïðè÷èíû, îáóñëîâëèâàþùèå íåñòàáèëüíîñòü äèôôå-
ðåíöèðîâêè ÒÑ ó D. anser, ïîêà íåèçâåñòíû. Â ïðèíöèïå
îíè ìîãóò èìåòü î÷åíü ðàçíóþ ïðèðîäó. Íåëüçÿ èñêëþ-
÷èòü è ýïèãåíåòè÷åñêóþ êîìïîíåíòó íàñëåäñòâåííîãî
êîíòðîëÿ ÒÑ (â ñìûñëå, óêàçàííîì Íýííè — Nanney,
1958, 1980; ñì. òàêæå: Jablonka, Lamb, 1999). Êàêîâû áû
íè áûëè â íàøåì ñëó÷àå êîíêðåòíûå ìîëåêóëÿðíûå ìå-
õàíèçìû ýïèãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé è èõ íàñëåäîâàíèÿ,
ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå, ÷òî òèïû ñïàðèâàíèÿ ó äèëåï-
òóñîâ íàõîäÿòñÿ ïîä êîíòðîëåì ñëîæíîãî ëîêóñà, êîäè-
ðóþùåãî ïîòåíöèè äëÿ âñåõ òðåõ ÒÑ, âñòðå÷àþùèõñÿ ó
ýòîãî âèäà. Ýòîò ëîêóñ íàñëåäóåòñÿ êàê öåëîå è ñîõðàíÿ-
åò ñâîþ ñëîæíîñòü â ìàêðîíóêëåóñå. Îäíàêî îí ñïîñîáåí
ïðåòåðïåâàòü ýïèãåíåòè÷åñêóþ äèôôåðåíöèðîâêó ïî ïðèí-
öèïó âçàèìíîãî èñêëþ÷åíèÿ (Nanney, 1958), â ðåçóëüòàòå
êîòîðîé àêòèâèðóåòñÿ òîëüêî îäíà èç òðåõ çàêîäèðîâàí-
íûõ â íåì ãåíåòè÷åñêèõ ïîòåíöèé, à äâå äðóãèå îñòàþòñÿ
íåàêòèâíûìè. Â ðåçóëüòàòå òàêîé äèôôåðåíöèðîâêè âîç-
íèêàþò òðè ýïèàëëåëè ýòîãî ñëîæíîãî ëîêóñà, îïðåäåëÿ-
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þùèå ÒÑ I, ÒÑ II èëè ÒÑ III. Ñòåïåíü ñòàáèëüíîñòè òà-
êîé äèôôåðåíöèðîâêè ìîæåò ïî íå ïîíÿòíûì ïîêà ïðè-
÷èíàì âàðüèðîâàòü. Åñëè äèôôåðåíöèðîâêà ñòàáèëüíà,
ýïèàëëåëè ôóíêöèîíàëüíî âåäóò ñåáÿ êàê îáû÷íûå àëëå-
ëè ãåíåòè÷åñêîãî ëîêóñà (âîçíèêàþùèå ìóòàöèîííûì
ïóòåì) — èìååò ìåñòî îáû÷íîå ìåíäåëèðîâàíèå ïðèçíà-
êà ñ ñåðèéíûì äîìèíèðîâàíèåì, ìîíîôàêòîðèàëüíûì
ðàñùåïëåíèåì è äð. Åñëè æå ýïèãåíåòè÷åñêàÿ äèôôåðåí-
öèðîâêà ëîêóñà áîëåå èëè ìåíåå íåñòàáèëüíà, òî âîçìîæ-
íî ïåðåêëþ÷åíèå àêòèâíîñòè ñëîæíîãî ëîêóñà ñ îäíîé
ïîòåíöèè íà äðóãóþ (ñâîåãî ðîäà ýïèìóòàöèè). Ïðè ýòîì
ìîæåò íàðóøàòüñÿ êàðòèíà îáû÷íîãî ìåíäåëèðîâàíèÿ —
îòíîøåíèÿ äîìèíàíòíîñòè—ðåöåññèâíîñòè ìåæäó ýïè-
àëëåëÿìè, õàðàêòåð ðàñùåïëåíèÿ è ò. ï.

Ïîõîæå, ÷òî ó äèëåïòóñîâ òàêàÿ íåñòàáèëüíîñòü ýïè-
ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèðîâêè ïðîÿâëÿåòñÿ â îñíîâíîì
èëè äàæå èñêëþ÷èòåëüíî â ïåðèîä ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ
è â íà÷àëüíûé ïåðèîä çðåëîñòè; âîçìîæíî, îíà èíäóöè-
ðóåòñÿ ïðîöåññàìè, ñîïðîâîæäàþùèìè ñêðåùèâàíèå. Ó
T. pigmentosa ñîñòîÿíèå íåñòàáèëüíîñòè ïî ÒÑ, ïðîÿâëÿ-
þùååñÿ â ñåëôèíãå, ñîõðàíÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, çíà÷è-
òåëüíî äîëüøå. «Àíàëèç ñåëôåðîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî â ðåä-
êèõ êëîíàõ ìàêðîíóêëåóñû íà ïðîòÿæåíèè âåãåòàòèâíîé
æèçíè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ðåãåíåðèðîâàòü àëüòåðíà-
òèâíûå ÒÑ-ñïåöèôè÷íîñòè. Ðåçóëüòàòû ñêðåùèâàíèé
ïðèâîäÿò ê ìíåíèþ, ÷òî òàêîå ñêðûòîå ñîõðàíåíèå âñåõ
íåýêñïðåññèðóþùèõñÿ ÒÑ-ñïåöèôè÷íîñòåé âîçìîæíî è
â ìèêðîíóêëåóñå. Âñå òðè mat-àëëåëè ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ â
ñêðåùèâàíèÿõ ìåæäó ðîäèòåëÿìè, ÷üè ïðåäïîëàãàåìûå
ãåíîòèïû íå äîïóñêàþò ýòîãî» (Simon, Orias, 1987,
p. 446).

Ðîëü ýïèãåíåòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ â ãåíåòè÷åñêîì êîí-
òðîëå ÒÑ ó èíôóçîðèé õîðîøî èçâåñòíà (ñì. îáçîðû: Ble-
yman, 1996, è äð.). Â êà÷åñòâå îäíîãî èç íàèáîëåå ÿðêèõ
ïðèìåðîâ è ïðÿìîé (ãåíåòè÷åñêîé), è íåïðÿìîé (ýïèãå-
íåòè÷åñêîé) äåòåðìèíàöèè ÒÑ íåðåäêî ïðèâîäÿò T. ther-
mophila. Çäåñü, êàê ïèøåò Áëåéìàí, «ãåíåòè÷åñêàÿ äåòåð-
ìèíàöèÿ êîíòðîëèðóåòñÿ ëîêóñîì òèïà ñïàðèâàíèÿ, mat,
êîòîðûé ñîäåðæèò èíôîðìàöèþ äëÿ ñåìè âîçìîæíûõ òè-
ïîâ ñïàðèâàíèÿ (Nanney, 1956). Íàñëåäóþòñÿ ïîòåíöèè
(Nanney, 1964), íî äåéñòâèòåëüíàÿ îêîí÷àòåëüíàÿ (ò. å.
ýïèãåíåòè÷åñêàÿ) äåòåðìèíàöèÿ ÿâëÿåòñÿ ôóíêöèåé ïðî-
öåññèíãà ÄÍÊ â ìàêðîíóêëåóñå, êàê ïðåäïîëîæèë Îðèàñ
(Orias, 1981)» (Bleyman, 1996, p. 305). Ñëîæíóþ, êîìï-
ëåêñíóþ ïðèðîäó ëîêóñà mat ìû ïðåäïîëàãàåì è ó äè-
ëåïòóñîâ íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ ïðîâåäåííûõ ñêðå-
ùèâàíèé.

Ñ ýòèì, î÷åâèäíî, òåñíî ñâÿçàí è âîïðîñ î ïðèðîäå
ëîêóñà mat ó D. anser. Äèëåïòóñû îòíîñÿòñÿ ê òåì îòíî-
ñèòåëüíî íåìíîãî÷èñëåííûì èçâåñòíûì âèäàì èíôóçî-
ðèé, êîòîðûå ýêñêðåòèðóþò â îêðóæàþùóþ ñðåäó ñïåöè-
ôè÷åñêèå ñèãíàëüíûå ïåïòèäû — ôåðîìîíû ñïàðèâàíèÿ
(Þäèí è äð., 1990). Ñîîòâåòñòâåííî òèï ñïàðèâàíèÿ îñî-
áè ó òàêèõ âèäîâ îïðåäåëÿåòñÿ òåì, êàêèå ôåðîìîíû ñïà-
ðèâàíèÿ ýòà îñîáü ñèíòåçèðóåò è âûäåëÿåò âî âíåêëå-
òî÷íóþ ñðåäó è êàêèå ñïîñîáíà ðåöåïòèðîâàòü. Îäíàêî
îòñþäà íå ñëåäóåò, ÷òî ëîêóñ mat, âûÿâëÿåìûé â ðåçóëü-
òàòå ãèáðèäîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà, ÿâëÿåòñÿ ëîêóñîì, êî-
äèðóþùèì ôåðîìîíû ñïàðèâàíèÿ; îí ìîæåò áûòü ëîêó-
ñîì, ðåãóëèðóþùèì ýêñïðåññèþ ëîêóñà, êîäèðóþùåãî
ìîëåêóëó ôåðîìîíà.

Â öåëîì êàðòèíà ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ òèïîâ ñïà-
ðèâàíèÿ ó íèçøåé èíôóçîðèè D. anser îêàçàëàñü äîñ-
òàòî÷íî ñëîæíîé è íóæäàåòñÿ â äàëüíåéøåé ðàçðà-
áîòêå.

Â ñáîðå ìàòåðèàëà, ïðîâåäåíèè è àíàëèçå ñêðåùèâà-
íèé ïðèíèìàë ó÷àñòèå Ñ. Þ. Àôîíüêèí.

Àâòîðû áëàãîäàðÿò Å. Å. Ìàõëèíà, ïðî÷èòàâøåãî ðó-
êîïèñü è äàâøåãî ïîëåçíûå ñîâåòû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 02-04-49675).
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MATING TYPES IN THE CILIATE DILEPTUS ANSER. INHERITANCE

AND GENETIC DETERMINATION

A. L. Yudin, Z. I. Uspenskaya

Institute of Cytology RAS, St. Petersburg; e-mail: alyudin@mail.ru

Hybridological analysis of mating types (MTs) has been first made for the lower ciliate Dileptus anser. Clo-
nes of an initially unknown genotype belonging to three MTs (MT I, MT II and MT III), characteristic of D. an-
ser, were isolated from natural reservoirs and further used for crosses. In one group crosses, synclonal inheritan-
ce and typical Mendelian behaviour of the character were observed over sexual generations of ciliates. The re-
sults suggest that MTs in D. anser may be directly controlled by a single mat locus with three alleles showing
peck-order dominance (mat1 > mat2 > mat3). In other words, cells with mat1/mat1, mat1/mat2 and mat1/mat3 ge-
notypes belong to MT I, those with mat2/mat2 and mat2/mat3, and the mat3/mat3 belong to MT II and MT III,
respectively. Sexually mature exconjugant clones stably retain their MTs corresponding to their genotypes on
vegetative reproduction. The progeny of other group crosses showed various deviations from typical Mendelian
behaviour of the character. In some cases, standard Mendelian ratios were more or less violated. Most typical
was instability of differentiation for MT in maturing exconjugant clones. Shortly after their maturation, the ma-
jority of clones change their MT, rather frequently more than once, although the finally established MT is stably
inherited afterwards, during vegetative reproduction. When unstable, exconjugant clones can successively exp-
ress two or even three MTs characteristic of this species, including MTs that should not have been expected on
the basis of parental genotypes available in a given cross. It looks likely that the mat locus in D. anser is comp-
lex and multipotential; it is inherited as a whole providing for expression of any MT characteristic of the species
(in this respect bearing similarity with Tetrahymena thermophila). Other mechanisms, epigenetic in particular
(Nanney, 1958), determine the final expression of one of the three MT potentialities by a given exconjugant clo-
ne. Stable, persistent functioning of these mechanisms ensures a stable differentiation for MT and Mendelian be-
haviour of the character in sexual generations and in crosses. Any disturbances in differentiation control may
trigger MT instability in maturing exconjugant clones and violation of regular Mendelian behaviour.
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