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Èçó÷àëè âëèÿíèå àêòèíîìèöèíà D íà ïðîÿâëåíèå è íàñëåäîâàíèå òèïà ñïàðèâàíèÿ (ÒÑ) ó çðåëûõ ëà-
áîðàòîðíûõ êëîíîâ èíôóçîðèè Dileptus anser. Ó ýòèõ èíôóçîðèé êàæäûé çðåëûé êëîí, âûäåëåííûé èç
ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè, îòíîñèòñÿ ê îäíîìó èç òðåõ âçàèìîêîìïëåìåíòàðíûõ òèïîâ ñïàðèâàíèÿ — ÒÑ I,
ÒÑ II èëè ÒÑ III. Ïðè äàëüíåéøåì êóëüòèâèðîâàíèè êëîíà â ëàáîðàòîðèè åãî ÒÑ â ðÿäó âåãåòàòèâíûõ ïî-
êîëåíèé íå èçìåíÿåòñÿ. Îäíàêî ïîñëå îáðàáîòêè àêòèíîìèöèíîì D (15 ìêã/ìë, 3 ñóò) êëîí ïåðåõîäèò â
íàñëåäñòâåííî íåñòàáèëüíîå ïî ÒÑ ñîñòîÿíèå. Ïðè åæåíåäåëüíîì òåñòèðîâàíèè ÒÑ íà ïðîòÿæåíèè ïî
êðàéíåé ìåðå 15 íåä ïîñëå âîçäåéñòâèÿ (÷òî ñîîòâåòñòâóåò áîëåå 100 êëåòî÷íûì äåëåíèÿì) ó ìíîãèõ
ñóáêëîíîâ êëîíà, èñïûòàâøåãî âîçäåéñòâèå àêòèíîìèöèíà, íàáëþäàëè ñìåíó èõ ÒÑ íà äðóãîé è îáðàòíî,
à òàêæå âðåìåííîå ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè èëè ÷àñòè÷íîé çðåëîñòè. Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþ â ïîëüçó
íàøåé ãèïîòåçû îá ýïèãåíåòè÷åñêîé äåòåðìèíàöèè ÒÑ ó D. anser. Ó÷èòûâàÿ, ÷òî àêòèíîìèöèí D âûçû-
âàåò òàêæå íàñëåäóåìóþ äåñòàáèëèçàöèþ ðÿäà ïðèçíàêîâ ó àìåá Amoeba proteus, èìåþùóþ ÿâíî ýïèãå-
íåòè÷åñêóþ ïðèðîäó, ýòîò àíòèáèîòèê ìîæåò, âåðîÿòíî, ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê «ýïèìóòàãåí».

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: èíôóçîðèè, Dileptus anser, òèïû ñïàðèâàíèÿ, àêòèíîìèöèí D, ýïèãåíåòè÷åñêàÿ
èçìåí÷èâîñòü è íàñëåäîâàíèå.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀìD — àêòèíîìèöèí D, ÒÑ — òèï ñïàðèâàíèÿ.

Íà ïðîòÿæåíèè ðÿäà ëåò àâòîðû (Þäèí, Àôîíüêèí,
1987; Þäèí, Óñïåíñêàÿ, 2006, è äð.) èçó÷àþò íàñëåäîâà-
íèå è ãåíåòè÷åñêóþ äåòåðìèíàöèþ òèïîâ ñïàðèâàíèÿ ó
ìîëîäûõ, òîëüêî ÷òî ñîçðåâøèõ ýêñêîíúþãàòíûõ êëîíîâ,
ïîëó÷åííûõ â íåêîòîðûõ ñêðåùèâàíèÿõ. Ó ìíîãèõ (íå
âñåõ!) òàêèõ êëîíîâ äîâîëüíî ÷àñòî íàáëþäàëè íà ïðîòÿ-
æåíèè 1-õ íåä ïîñëå ñîçðåâàíèÿ ÷åðåäîâàíèå ñîñòîÿíèÿ
çðåëîñòè è ñîñòîÿíèÿ íåçðåëîñòè (èëè ÷àñòè÷íîé çðåëî-
ñòè) è(èëè) ñìåíó îäíîãî ÒÑ íà äðóãîé, èíîãäà íåîäíî-
êðàòíóþ. Â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ êëîí ìîã ïîñëåäîâàòåëüíî
ïðîÿâèòü âñå òðè ÒÑ, îáíàðóæåííûå ó ýòîãî âèäà. Èçìå-
íåíèÿ âñåãäà îõâàòûâàëè ñèíõðîííî âñå êëåòêè êóëüòó-
ðû — ñïîíòàííûé ñåëôèíã (âíóòðèêëîíàëüíîé êîíúþãà-
öèè) â òàêèõ êóëüòóðàõ íèêîãäà íå íàáëþäàëè.

Èñõîäÿ èç ýòèõ íàáëþäåíèé ïðåäïîëîæèëè (Yudin,
Uspenskaya, 2007a), ÷òî ëîêóñ mat, êîíòðîëèðóþùèé òðè
ÒÑ ó äèëåïòóñîâ, èìååò ñëîæíóþ, êîìïëåêñíóþ ïðèðîäó,
íàñëåäóåòñÿ êàê öåëîå è ìîæåò îáóñëîâëèâàòü ïðîÿâëåíèå
ëþáîãî èç âîçìîæíûõ ÒÑ, ïîäîáíî òîìó, ÷òî èìååò ìåñòî
ó äðóãîé èíôóçîðèè — Tetrahymena thermophila. Êàêîé
èìåííî ÒÑ áóäåò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ äàííûì ýêñêîíúþ-
ãàíòíûì êëîíîì, îïðåäåëÿåòñÿ äðóãèìè ìåõàíèçìàìè, â
òîì ÷èñëå ïðåäïîëîæèòåëüíî è ýïèãåíåòè÷åñêèìè. Ñòàáè-
ëüíàÿ ðàáîòà ýòèõ ìåõàíèçìîâ îáóñëîâëèâàåò ñòàáèëü-
íóþ, îäíîçíà÷íóþ äèôôåðåíöèðîâêó ñëîæíîãî ëîêóñà
mat â íàïðàâëåíèè êàêîãî-òî îäíîãî ÒÑ è ïîñëåäóþùåå
ìåíäåëèðîâàíèå ýòîãî ïðèçíàêà â ïîëîâûõ ïîêîëåíèÿõ.
Íàðóøåíèå êîíòðîëÿ äèôôåðåíöèðîâêè â ñèëó ïîêà åùå
íå ïîíÿòíûõ ïðè÷èí ïðèâîäèò ê íåñòàáèëüíîñòè ýêñïðåñ-

ñèðóåìîãî ÒÑ ó ñîçðåâàþùèõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ è
íàðóøåíèÿì ðåãóëÿðíîãî ìåíäåëèðîâàíèÿ.

Ïðè ýòîì öåëûé ðÿä âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ýòèì ÿâëå-
íèåì, îñòàâàëèñü è ïîêà îñòàþòñÿ íåâûÿñíåííûìè. Â ÷à-
ñòíîñòè, áûëî íåÿñíî, êàê äîëãî ñîõðàíÿåòñÿ íåñòàáèëü-
íîå ñîñòîÿíèå ìîëîäûõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ, ïîñêî-
ëüêó çðåëûå êëîíû äèëåïòóñîâ, âûäåëåííûå èç ïðèðîäû è
êóëüòèâèðóåìûå äàëåå â ëàáîðàòîðèè, ïðè âåãåòàòèâíîì
ðàçìíîæåíèè ñòàáèëüíî íàñëåäóþò ÒÑ (èñêëþ÷åíèÿ íà-
ñòîëüêî ðåäêè, ÷òî èõ, êàê ïðàâèëî, íå óäàåòñÿ íàäåæíî
çàðåãèñòðèðîâàòü). Íåëüçÿ áûëî èñêëþ÷èòü, ÷òî ìîëîäûå
ýêñêîíúþãàíòíûå êëîíû, çàêàí÷èâàÿ ïðîöåññ äèôôåðåí-
öèðîâêè ñâîåãî ìàêðîíóêëåóñà, óòðà÷èâàþò âñå ãåíåòè÷å-
ñêèå ïîòåíöèè ïî ÒÑ, êðîìå îäíîé, ñòàáèëèçèðóþòñÿ è
äàëåå ñòàáèëüíî íàñëåäóþò ñâîé ÒÑ. Â ýòîì ñëó÷àå ìàê-
ðîíóêëåóñû ìîëîäûõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ è ìàêðî-
íóêëåóñû çðåëûõ êëîíîâ â îòíîøåíèè ïðèçíàêà «ÒÑ» ãå-
íåòè÷åñêè ðàçëè÷íû, è çðåëûå êëîíû äèëåïòóñîâ â ïðèí-
öèïå íå ñïîñîáíû äåñòàáèëèçèðîâàòüñÿ è èçìåíÿòü ñâîé
ÒÑ â ðÿäó âåãåòàòèâíûõ ïîêîëåíèé. Íàïðîòèâ, åñëè äå-
òåðìèíàöèÿ ÒÑ èìååò ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó, çðåëûå
ëàáîðàòîðíûå êëîíû ìîãóò ñîõðàíÿòü â ñâîèõ ìàêðîíóê-
ëåóñàõ ãåíåòè÷åñêèå ïîòåíöèè äëÿ âñåõ òðåõ ÒÑ è â ïðèí-
öèïå ñïîñîáíû èçìåíÿòü ñâîé ÒÑ.

Äëÿ ïðîâåðêè ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ìû ïîïûòàëèñü
âíåøíèìè âîçäåéñòâèÿìè âûçâàòü èçìåíåíèÿ ÒÑ ó «ñòà-
ðûõ», äàâíî âåäóùèõñÿ â ëàáîðàòîðèè êëîíîâ è â êà÷åñò-
âå èíäóöèðóþùåãî âîçäåéñòâèÿ âûáðàëè (ïî ïðè÷èíàì,
óêàçàííûì â ðàçäåëå «Îáñóæäåíèå») àêòèíîìèöèí D
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(ÀìD). Îêàçàëîñü, ÷òî îáðàáîòêà äèëåïòóñîâ ýòèì àíòè-
áèîòèêîì â ñóáëåòàëüíûõ äîçàõ äåñòàáèëèçèðóåò èõ ïî
ÒÑ è âûçûâàåò ó íèõ, â ÷àñòíîñòè, èçìåíåíèÿ ÒÑ, íå íà-
áëþäàþùèåñÿ â êîíòðîëå.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû òðè âåäóùèõñÿ â ëàáîðàòîðèè
êëîíà Dileptus anser ¹ 3 (ÒÑ I), ¹ 13 (ÒÑ II) è ¹ 153
(ÒÑ III). Êëîí ¹ 3 èçîëèðîâàí èç âîäîåìà â Ñàíêò-Ïåòåð-
áóðãå è êóëüòèâèðóåòñÿ â ëàáîðàòîðèè ñ 2001 ã. Òàêîãî æå
ïðîèñõîæäåíèÿ è êëîí ¹ 13, êîòîðûé êóëüòèâèðóåòñÿ ñ
1998 ã. Êëîí ¹ 153 èçîëèðîâàí â ßêóòèè è ëþáåçíî ïðå-
äîñòàâëåí íàì ä-ðîì Ì. Ñ. Ðàóòèàí. Â ëàáîðàòîðèè îí ñ
2002 ã. Äèëåïòóñîâ êóëüòèâèðîâàëè â ìàññîâûõ êóëüòó-
ðàõ ïî ìåòîäèêå, îïèñàííîé ðàíåå (Óñïåíñêàÿ, Þäèí,
2000). Àêòèíîìèöèí D (Sigma) ðàçâîäèëè äî ðàáî÷èõ êîí-
öåíòðàöèé 5, 10, 15 è 20 ìêã/ìë ñðåäîé Ïðåñêîòòà (Pre-
scott, Carrier, 1964). Â ìèêðîàêâàðèóìû ñ äèëåïòóñàìè â
ñðåäå Ïðåñêîòòà âíîñèëè ðàñòâîð ÀìD òîé èëè èíîé êîí-
öåíòðàöèè â ñîîòíîøåíèè 1 : 1. Äîáàâëÿÿ â ñìåñü ÷åðåç 1
è 2 ñóò òàêîé æå ðàñòâîð ÀìD, äîâîäèëè êîíöåíòðàöèþ
àíòèáèîòèêà â ñìåñè ïðàêòè÷åñêè äî ðàáî÷åé. Âñå ýòî
âðåìÿ (3 ñóò) äèëåïòóñû íàõîäèëèñü â ðàñòâîðå ÀìD áåç
ïèùè. Çàòåì êëåòêè îòìûâàëè îò àíòèáèîòèêà ñðåäîé
Ïðåñêîòòà, ðàññàæèâàëè ïîîäèíî÷êå è äàëåå êóëüòèâèðî-
âàëè ñóáêëîíû, êàê îáû÷íî. ÀìD â êîíöåíòðàöèÿõ 5 è
10 ìêã/ìë íå îêàçûâàë íèêàêîãî âèäèìîãî äåéñòâèÿ íà
äèëåïòóñîâ. Êîíöåíòðàöèÿ æå 20 ìêã/ìë îêàçàëàñü

òîêñè÷íîé — êëåòêè òåðÿëè ïîäâèæíîñòü óæå ÷åðåç
4—5 ÷ ïîñëå îáðàáîòêè. Äëÿ äàëüíåéøåé ðàáîòû áûëà
âûáðàíà êîíöåíòðàöèÿ 15 ìêã/ìë, ïðè êîòîðîé âûæèâàëè
îêîëî 75 % îáðàáîòàííûõ êëåòîê ïðè 100%-íîé âûæèâàå-
ìîñòè â êîíòðîëå (áîëåå äåòàëüíóþ õàðàêòåðèñòèêó äåé-
ñòâèÿ ÀìD íà äèëåïòóñîâ â ýòîé êîíöåíòðàöèè ñì.:
Óñïåíñêàÿ, Þäèí, 1996).

Âñåãî òàêèì îáðàçîì âûðàùåíî ïî 20 ñóáêëîíîâ êàæ-
äîãî êëîíà. Ñóáêëîíû òåñòèðîâàëè íà òèï ñïàðèâàíèÿ ñ
êëåòêàìè èñõîäíûõ êëîíîâ åæåíåäåëüíî íà ïðîòÿæåíèè
4 ìåñ. Ïàðàëëåëüíî òåñòèðîâàëè êîíòðîëüíûå (èñõîäíûå)
êëîíû. Â õîäå òåñòèðîâàíèÿ óñòàíàâëèâàëè ÒÑ ñóáêëîíà,
ëèáî åãî íåçðåëîñòü (îòñóòñòâèå mating-ðåàêöèè ñ ëþáûì
èç êëîíîâ-òåñòåðîâ), ëèáî òàê íàçûâàåìóþ ÷àñòè÷íóþ
çðåëîñòü (mating-ðåàêöèÿ òîëüêî ñ îäíèì êàêèì-ëèáî êëî-
íîì-òåñòåðîì, à íå ñ äâóìÿ, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ îáû÷íûõ
çðåëûõ êëîíîâ).

Ðåçóëüòàòû

Âûøå óæå îòìå÷àëîñü, ÷òî âûäåëåííûå èç ïðèðîäû è
êóëüòèâèðóåìûå äàëåå â ëàáîðàòîðèè çðåëûå êëîíû äè-
ëåïòóñîâ â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñîõðàíÿþò ñâîé
òèï ñïàðèâàíèÿ íåèçìåííûì íà ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ ìåñÿ-
öåâ è äàæå ëåò íàáëþäåíèÿ çà íèìè. Êðàéíå ðåäêî îòìå-
÷àëè îòêëîíåíèÿ îò ýòîãî ïðàâèëà, îäíàêî ýòè åäèíè÷íûå
íàáëþäåíèÿ íå âûçûâàëè äîâåðèÿ.

Ñîîòâåòñòâåííî èñïîëüçîâàííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå
êëîíû ¹ 3 (ÒÑ I), ¹ 13 (ÒÑ II) è ¹ 153 (ÒÑ III) ñîõðàíÿ-
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Èçìåíåíèÿ òèïà ñïàðèâàíèÿ êëîíà ¹ 3 (ÒÑ I) ïîñëå âîçäåéñòâèÿ àêòèíîìèöèíîì D (15 ìêã/ìë, 3 ñóò)

Ñóáêëîíû êëîíà
¹ 3

Òèï ñïàðèâàíèÿ ñóáêëîíîâ ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (íåäåëè ïîñëå âîçäåéñòâèÿ)

1—2 3—4 5—6 7—8 9—10 11—12 13—14 áîëåå 15

3—1 I — I I I Ïîãèá

3—2 I I I I I I I I

3—3 I — — I I I Ïîãèá

3—4 I — — II II I I II

3—5 I I Ïîãèá

3—6 I II II II — Ïîãèá

3—7 — — II I I I I I

3—8 I I I I I I I I

3—9 I I I I I I I I

3—10 — — — II II II II II

3—11 I — — I I I I I

3—12 II — — Ïîãèá

3—13 I I — — I I I I

3—14 I I I I I I I I

3—15 — — — — II — — I

3—16 I I — — I I I I

3—17 I I I I I I I I

3—18 — — — — — ×Ç II II

3—19 I — — II — Ïîãèá

3—20 I I I I I I I I

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïðî÷åðê — ñóáêëîí íå ðåàãèðóåò íè ñ îäíèì èç òðåõ òåñò-êëîíîâ (ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè?); ×Ç — ñóáêëîí
ðåàãèðóåò òîëüêî ñ òåñò-êëîíîì ÒÑ III (ñîñòîÿíèå ÷àñòè÷íîé çðåëîñòè?); ïîëóæèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû ñëó÷àè ïðîÿâëåíèÿ ÒÑ, íå õà-
ðàêòåðíîãî äëÿ èñõîäíîãî êëîíà ¹ 3.



ëè ñâîé òèï ñïàðèâàíèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ýêñïåðèìåí-
òà, ïðè òåñòèðîâàíèè èõ ïàðàëëåëüíî ñ ïîäîïûòíûìè ñóá-
êëîíàìè (áîëåå 15 íåä). Òî æå çàðåãèñòðèðîâàíî ïðè ýïè-
çîäè÷åñêèõ èñïûòàíèÿõ ýòèõ êëîíîâ 08.04, 10.07, 12.09 è
30.10 2005 ã., 09.02, 01.03 è 23.03 2006 ã. è 13.04, 20.05 è
14.09.2007 ã., ò. å. íà äîâîëüíî áîëüøîì îòðåçêå âðåìåíè.
Â áîëåå ðàííèõ íàøèõ ïóáëèêàöèÿõ ìîæíî íàéòè àíàëî-
ãè÷íûå äàííûå è ïî äðóãèì êëîíàì.

Íà ýòîì ôîíå èíà÷å âåëè ñåáÿ ñóáêëîíû, èñïûòàâøèå
3-ñóòî÷íîå âîçäåéñòâèå ÀìD. Òàê, ó 13 èç 20 ñóáêëîíîâ
êëîíà ¹ 3 (òàáë. 1) âîçíèêàëî âðåìåííîå, áîëåå èëè ìå-
íåå äëèòåëüíîå ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè. 7 ñóáêëîíîâ â 1—5
èñïûòàíèÿõ èìåëè ÒÑ II, íå ñâîéñòâåííûé èñõîäíîìó
êëîíó ¹ 3. 6 ñóáêëîíîâ ïîãèáëè äî êîíöà íàáëþäåíèé,
ïðè÷åì ó 5 èç íèõ äî ãèáåëè îòìå÷åíû ëèáî âðåìåííîå
ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè, ëèáî èçìåíåíèå ÒÑ.

Ñõîäíî âåëè ñåáÿ ñóáêëîíû êëîíà ¹ 13 (ÒÑ II)
(òàáë. 2). Çäåñü âðåìåííûé ïåðåõîä â ñîñòîÿíèå íåçðåëî-
ñòè íàáëþäàëè ó 15 èç 20 ñóáêëîíîâ. Ó 9 èç íèõ îòìå÷åíî
è èçìåíåíèå ÒÑ ñî ñâîéñòâåííîãî èñõîäíîìó êëîíó ÒÑ II
íà ÒÑ I. 7 ñóáêëîíîâ, ó êîòîðûõ íàáëþäàëèñü òå èëè èíûå
èçìåíåíèÿ ÒÑ, ïîãèáëè äî êîíöà íàáëþäåíèé.

È íàêîíåö, àíàëîãè÷íûì îáðàçîì âåëè ñåáÿ ñóáêëîíû
êëîíà ¹ 153 (òàáë. 3). Â ýòîé ãðóïïå ó 18 èç 20 ñóáêëîíîâ
îòìå÷åíî áîëåå èëè ìåíåå ïðîäîëæèòåëüíîå ñîñòîÿíèå
íåçðåëîñòè. Ó 5 ñóáêëîíîâ íàáëþäàëè ïåðåêëþ÷åíèå ñ
ÒÑ III, ñâîéñòâåííîãî èñõîäíîìó êëîíó, íà ÒÑ I, à ó 5 — ñ
ÒÑ III íà ÒÑ II. 1 ñóáêëîí â íà÷àëå îïûòà áûë íåçðåëûì,
çàòåì íåêîòîðîå âðåìÿ èìåë ÒÑ II, çàòåì îïÿòü áûë íåçðå-

ëûì è â êîíöå êîíöîâ ïðèîáðåë ÒÑ I. 7 ñóáêëîíîâ ïîãèá-
ëè äî êîíöà íàáëþäåíèé; âñå îíè îáíàðóæèëè òå èëè
èíûå èçìåíåíèÿ ÒÑ. Òàêèì îáðàçîì, åñëè ñóáêëîíû êëî-
íîâ ¹ 3 è 13 èçìåíÿëè ñâîé ÒÑ â ïðåäåëàõ äâóõ âîçìîæ-
íîñòåé (ÒÑ I è ÒÑ II), òî ñóáêëîíû êëîíà ¹ 153 ïðîÿâëÿ-
ëè â ðàçíîå âðåìÿ âñå òðè âîçìîæíûõ ÒÑ.

Çàêàí÷èâàÿ èçëîæåíèå ðåçóëüòàòîâ ýêñïåðèìåíòà, ìû
ìîæåì óòâåðæäàòü, ÷òî ÀìD äåñòàáèëèçèðóåò ÒÑ çðåëûõ
êëîíîâ äèëåïòóñîâ. Ó êëîíîâ, èñïûòàâøèõ åãî âîçäåéñò-
âèå â ñóáëåòàëüíûõ äîçàõ, âîçíèêàåò áîëåå èëè ìåíåå
äëèòåëüíîå ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè (÷àñòè÷íîé çðåëîñòè).
Êðîìå òîãî, ñâîéñòâåííûé èì ÒÑ ìîæåò íà áîëåå èëè ìå-
íåå ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ èçìåíÿòüñÿ íà êàêîé-òî èç
âîçìîæíûõ äâóõ äðóãèõ ÒÑ. Òàê, ÒÑ êëîíà ¹ 3 ìîã èçìå-
íÿòüñÿ ñ ÒÑ I íà ÒÑ II è îáðàòíî, êëîíà ¹ 13 — ñ ÒÑ II íà
ÒÑ I è îáðàòíî, à êëîíà ¹ 153 — ñ ÒÑ III íà ÒÑ I è íà
ÒÑ II (â îäíîì ñëó÷àå — è îáðàòíî). Ñëåäóåò îñîáî ïîä-
÷åðêíóòü, ÷òî è âðåìåííîå ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè, è ñîñòîÿ-
íèå âðåìåííîé ýêñïðåññèè òîãî èëè èíîãî ÒÑ, è, íàêîíåö,
ñàìî ñîñòîÿíèå íåñòàáèëüíîñòè ó äåñòàáèëèçèðîâàííûõ
êëîíîâ íàñëåäóþòñÿ íà ïðîòÿæåíèè äåñÿòêîâ âåãåòàòèâíûõ
ïîêîëåíèé. Â öåëîì ïîâåäåíèå òàêèõ îáðàáîòàííûõ ÀìD
êëîíîâ ñõîäíî ñ ïîâåäåíèåì ìíîãèõ «ìîëîäûõ», òîëüêî
÷òî ñîçðåâøèõ ýêñêîíúþãàíòíûõ êëîíîâ, ïîëó÷àåìûõ â ðå-
çóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ çðåëûõ ëàáîðàòîðíûõ êëîíîâ è òîæå
îáíàðóæèâàþùèõ íåñòàáèëüíîñòü ñâîåãî ÒÑ (Óñïåíñêàÿ,
Þäèí, 2003; Þäèí, Óñïåíñêàÿ, 2006, è äð.). Ïîêà íåò îñíî-
âàíèé ñ÷èòàòü, ÷òî çðåëûå êëîíû, äåñòàáèëèçèðîâàííûå
ÀìD, âíîâü ñòàáèëèçèðîâàëèñü ê êîíöó ïåðèîäà íàáëþäå-
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Ò à á ë è ö à 2

Èçìåíåíèÿ òèïà ñïàðèâàíèÿ êëîíà ¹ 13 (ÒÑ II) ïîñëå âîçäåéñòâèÿ àêòèíîìèöèíîì D (15 ìêã/ìë, 3 ñóò)

Ñóáêëîíû êëîíà
¹ 13

Òèï ñïàðèâàíèÿ ñóáêëîíîâ ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (íåäåëè ïîñëå âîçäåéñòâèÿ)

1—2 3—4 5—6 7—8 9—10 11—12 13—14 áîëåå 15

13—1 II II II II II II II II

13—2 — — II II II Ïîãèá

13—3 II I — — — II II Ïîãèá

13—4 — — — I — — Ïîãèá

13—5 II II II II II II II II

13—6 — — — — — — ×Ç II

13—7 — — II — I I I I

13—8 II — — II II II II II

13—9 — I I I Ïîãèá

13—10 — — II II II II Ïîãèá

13—11 II — — I I I I I

13—12 — — II I I I I I

13—13 — II II I Ïîãèá

13—14 II II II II II II II II

13—15 — — — II I I II II

13—16 — — — ×Ç Ïîãèá

13—17 II II II II II II II II

13—18 — — II II II II II II

13—19 I — — II II — — —

13—20 II II II II II II II II

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïðî÷åðê — ñóáêëîí íå ðåàãèðóåò íè ñ îäíèì èç òðåõ òåñò-êëîíîâ (ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè?); ×Ç — ñóáêëîí
ðåàãèðóåò òîëüêî ñ òåñò-êëîíîì ÒÑ III (ñîñòîÿíèå ÷àñòè÷íîé çðåëîñòè?); ïîëóæèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû ñëó÷àè ïðîÿâëåíèÿ ÒÑ, íå õà-
ðàêòåðíîãî äëÿ èñõîäíîãî êëîíà ¹ 13.



íèé çà íèìè (áîëåå 15 íåä ïîñëå âîçäåéñòâèÿ). Êðîìå
òîãî, îñòàþòñÿ íåïîíÿòíûìè ñèíõðîííîñòü è îäíîíàï-
ðàâëåííîñòü èçìåíåíèé ÒÑ ó âñåõ îñîáåé äåñòàáèëèçèðî-
âàííûõ êëîíîâ è îòñóòñòâèå ñåëôèíãà â íèõ.

Îáñóæäåíèå

Ïðåäëîæèâ ãèïîòåçó îá ýïèãåíåòè÷åñêîé ïðèðîäå äå-
òåðìèíàöèè ÒÑ ó D. anser (Yudin, Uspenskaya, 2007b), ìû
ïåðå÷èñëèëè ðÿä âîïðîñîâ, îñòàþùèõñÿ íåðåøåííûìè
äàæå íà íûíåøíåì, â îñíîâíîì ôåíîìåíîëîãè÷åñêîì,
óðîâíå èññëåäîâàíèÿ. Â ÷àñòíîñòè, òîãäà áûëî íåÿñíî,
íàñêîëüêî äåéñòâèòåëüíî ñòàáèëüíûì ÿâëÿåòñÿ íàñëåäî-
âàíèå ÒÑ ïðè âåãåòàòèâíîì ðàçìíîæåíèè çðåëûõ ëàáîðà-
òîðíûõ êëîíîâ èëè æå âîçìîæíî ñïîíòàííîå è(èëè) èí-
äóöèðîâàííîå åãî èçìåíåíèå â õîäå äëèòåëüíîãî êóëüòè-
âèðîâàíèÿ. Ïðîâåäåííîå íàìè èññëåäîâàíèå ïîêàçàëî,
÷òî òàêàÿ äåñòàáèëèçàöèÿ çðåëûõ ëàáîðàòîðíûõ êëîíîâ
äèëåïòóñîâ, âûðàæàþùàÿñÿ, â ÷àñòíîñòè, â èçìåíåíèè
ÒÑ, â ïðèíöèïå âîçìîæíà. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ýòî äîêà-
çûâàåò, ÷òî ó äèëåïòóñîâ, ñòàáèëüíî âîñïðîèçâîäÿùèõ â
õîäå âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ îäèí êàêîé-òî ÒÑ, â
ìàêðîíóêëåóñàõ ñîõðàíÿþòñÿ ãåíåòè÷åñêèå ïîòåíöèè äëÿ
ïðîÿâëåíèÿ äâóõ äðóãèõ èçâåñòíûõ ó ýòîãî âèäà ÒÑ —
ïîòåíöèè, êîòîðûå â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ èëè ïîñëå
îïðåäåëåííûõ âîçäåéñòâèé ìîãóò àêòèâèðîâàòüñÿ. Ìåõà-
íèçì òàêîé àêòèâàöèè îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì. Òîò ôàêò,
÷òî ó äàâíî êóëüòèâèðóåìûõ â ëàáîðàòîðèè êëîíîâ äè-
ëåïòóñîâ, íåèçìåííî ýêñïðåññèðóþùèõ îäèí èç âîçìîæ-

íûõ ÒÑ, â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ ìîãóò îáðàòèìî
ýêñïðåññèðîâàòüñÿ è äðóãèå ÒÑ, äîêàçûâàåò, ïî íàøåìó
ìíåíèþ, ÷òî ó äèëåïòóñîâ â ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ äèôôåðåí-
öèðîâêà ìàêðîíóêëåóñîâ ïî ÒÑ íå ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïî
ìåõàíèçìó äåëåöèé—ñïëàéñèíãà ÄÍÊ ñëîæíîãî ëîêóñà
mat (Orias, 1981).

Ïî-ïðåæíåìó îñòàåòñÿ íåïîíÿòíîé íàáëþäàåìàÿ ñèí-
õðîííîñòü è îäíîíàïðàâëåííîñòü èçìåíåíèé ñîñòîÿíèÿ
êëåòîê ïî ÒÑ â ïðåäåëàõ îäíîé êóëüòóðû, õîòÿ ðàçíûå ñóá-
êëîíàëüíûå êóëüòóðû, ïàðàëëåëüíî âåäóùèåñÿ â îäíèõ è
òåõ æå óñëîâèÿõ, âåäóò ñåáÿ íåñèíõðîííî, êàê õîðîøî âèä-
íî ïî äàííûì òàáë. 2, 3. Âîçìîæíî, ýòà ñèíõðîíèçàöèÿ
êëåòîê â ïðåäåëàõ îäíîé êóëüòóðû ïðåïÿòñòâóåò âîçíèê-
íîâåíèþ ñåëôèíãà (âíóòðèêëîíàëüíîé êîíúþãàöèè), êîòî-
ðûé íèêîãäà íå íàáëþäàëñÿ íàìè â íåñòàáèëüíûõ êóëüòó-
ðàõ. Ïîêàçàíî, ÷òî ó ñîçðåâàþùèõ íåñòàáèëüíûõ ýêñêîíú-
þãàíòíûõ êëîíîâ äèëåïòóñîâ çàìåòíîå âëèÿíèå íà
èçìåíåíèå èõ ñîñòîÿíèÿ ïî ÒÑ îêàçûâàåò òåìïåðàòóðà êó-
ëüòèâèðîâàíèÿ (Yudin, Uspenskaya, 2007a). Íå èñêëþ÷åíî,
÷òî ñèíõðîíèçèðóþùåå äåéñòâèå îêàçûâàþò è äðóãèå ôàê-
òîðû, â ÷àñòíîñòè ôåðîìîíû ñïàðèâàíèÿ, âûäåëÿåìûå çðå-
ëûìè äèëåïòóñàìè â ñðåäó (Þäèí è äð., 1990). Â ñâÿçè ñ
ýòèì ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî, õîòÿ íàñëåäîâàíèå ÒÑ ó èíôó-
çîðèè Euplotes raikovi ÿâëÿåòñÿ ôîðìàëüíî ãåííûì, åãî èç-
ìåíåíèÿ ìîãóò ïðîèñõîäèòü â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ ãåòåðî-
ëîãè÷íûõ ôåðîìîíîâ ñïàðèâàíèÿ íà íåçðåëûå â ïîëîâîì
îòíîøåíèè êëåòêè (Luporini, Miceli, 1984).

Âåñüìà èíòåðåñíî, íà íàø âçãëÿä, ÷òî ÀìD ÿâëÿåòñÿ
èíäóêòîðîì íàñëåäóåìîé íåñòàáèëüíîñòè ïî öåëîìó ðÿäó
êîíòðîëèðóåìûõ ÿäðîì ïðèçíàêîâ òàêæå è ó ñîâñåì äðó-
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Ò à á ë è ö à 3

Èçìåíåíèÿ òèïà ñïàðèâàíèÿ êëîíà ¹ 153 (ÒÑ III) ïîñëå âîçäåéñòâèÿ àêòèíîìèöèíîì D (15 ìêã/ìë, 3 ñóò)

Ñóáêëîíû êëîíà
¹ 153

Òèï ñïàðèâàíèÿ ñóáêëîíîâ ïðè ïîñëåäîâàòåëüíûõ òåñòèðîâàíèÿõ (íåäåëè ïîñëå âîçäåéñòâèÿ)

1—2 3—4 5—6 7—8 9—10 11—12 13—14 áîëåå 15

153—1 III — — I I Ïîãèá

153—2 III — III — II II II II

153—3 III — — — I I I I

153—4 — — — III III III III III

153—5 III III III III III III III III

153—6 I — — I III III I I

153—7 III — — — — II — II

153—8 III III — — — Ïîãèá

153—9 — — — II II II II II

153—10 — — — — — Ïîãèá

153—11 III — — — Ïîãèá

153—12 III — — III III III III III

153—13 — — I I I I — Ïîãèá

153—14 III — II II — — Ïîãèá

153—15 — — III II — — II II

153—16 III III III III III — — Ïîãèá

153—17 — — II — — I I I

153—18 III III III III III III III III

153—19 — — I I — — I I

153—20 — II — II — II II II

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïðî÷åðê — ñóáêëîí íå ðåàãèðóåò íè ñ îäíèì èç òðåõ òåñò-êëîíîâ (ñîñòîÿíèå íåçðåëîñòè?); ×Ç — ñóáêëîí
ðåàãèðóåò òîëüêî ñ òåñò-êëîíîì ÒÑ III (ñîñòîÿíèå ÷àñòè÷íîé çðåëîñòè?); ïîëóæèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû ñëó÷àè ïðîÿâëåíèÿ ÒÑ, íå õà-
ðàêòåðíîãî äëÿ èñõîäíîãî êëîíà ¹ 153.



ãèõ ïðîñòåéøèõ — ó àìåá Amoeba proteus. Íàñëåäóåìóþ
íåñòàáèëüíîñòü ó ýòèõ àìåá, îáíàðóæåííóþ ïåðâîíà÷àëü-
íî êàê ðåçóëüòàò ìåæúÿäåðíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ â êëåò-
êàõ-ãåòåðîêàðèîíàõ (Êàëèíèíà, Þäèí, 1964) è ïî ìíîãèì
êðèòåðèÿì èìåþùóþ ýïèãåíåòè÷åñêóþ ïðèðîäó (Þäèí,
1981), îêàçàëîñü âîçìîæíûì èíäóöèðîâàòü â ýêñïåðèìåí-
òå ìíîãèìè, âåñüìà ðàçíîîáðàçíûìè àãåíòàìè, â òîì ÷èñ-
ëå è íå ÿâëÿþùèìèñÿ ìóòàãåíàìè â îáùåïðèíÿòîì ñìûñ-
ëå (Þäèí, 1981). Ñðåäè ýòèõ àãåíòîâ îêàçàëñÿ, â ÷àñòíî-
ñòè, ÀìD (Êàëèíèíà, 1968; Îëåíîâ, 1970à, 1970á; Þäèí,
1979). Èçâåñòíî, ÷òî ýòîò àíòèáèîòèê åñëè è ÿâëÿåòñÿ ìó-
òàãåíîì, òî, âî âñÿêîì ñëó÷àå, ñëàáûì (ñì., íàïðèìåð:
Fishbein et al., 1970; ìû íå íàøëè òàêæå ñâåäåíèé îá îñî-
áîé ìóòàãåííîé àêòèâíîñòè ÀìD â íåäàâíåì, î÷åíü îá-
ñòîÿòåëüíîì îáçîðå: Koba, Konopa, 2005). Òåì íå ìåíåå îí
ñ âûñîêîé ÷àñòîòîé âûçûâàåò ýïèãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ
ó ñòîëü ðàçíûõ îðãàíèçìîâ, êàê àìåáû Amoeba proteus è
èíôóçîðèè Dileptus anser, ÷òî ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü åãî ñïåöè-
ôè÷åñêèì èíäóêòîðîì ýïèãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé (ïî
êðàéíåé ìåðå íåêîòîðûõ èõ òèïîâ), èëè «ýïèìóòàãåíîì».

×òî êàñàåòñÿ âîçìîæíûõ ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ
ýïèìóòàãåííîãî äåéñòâèÿ ÀìD, òî âîïðîñ ýòîò, î÷åâèäíî,
íåðàçðûâíî ñâÿçàí ñ âîïðîñîì î ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèç-
ìàõ ýïèãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèðîâêè è òðàíñäèôôå-
ðåíöèðîâêè ïî ÒÑ ó àìåá è D. anser, êîòîðûå ïîêà ÷òî
îñòàþòñÿ íåèçâåñòíûìè.

Àâòîðû áëàãîäàðÿò Þ. ß. Ñîêîëîâó çà ïîëó÷åííóþ îò
íåå óïàêîâêó àêòèíîìèöèíà D (Sigma) è Ñ. Þ. Õàéòëèíó
çà ïåðåâîä îáçîðà ïî àêòèíîìèöèíó D.
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CHANGE OF MATING TYPE INDUCED BY ACTINOMYCIN IN THE CILIATE DILEPTUS ANSER

A. L. Yudin, Z. I. Uspenskaya
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Effect of actinomycin D on the expression and inheritance of mating types (MTs) in mature laboratory clo-
nes of the ciliate Dileptus anser was studied. Each mature clone of these ciliates isolated from natural population
appears to belong to one of the three complementary MTs — MT I, MT II or MT III. Its MT does not vary in the
course of further laboratory cultivation of the clone in a series of vegetative generations. However, after treat-
ment with actinomycin D (15 ìg/ml, 3 days), such clones became hereditarily unstable for their MTs. At weekly
testing for MT over the course of at least 15 weeks after treatment (which corresponds to more than 100 cellular
divisions), many subclones of the treated clone reversibly changed their MT for another, and (or) showed tem-
porary state of immaturity or partial maturity. These data testify in favour of our hypothesis of epigenetic MT
determination in D. anser. Considering that actinomycin D induces heritable destabilization of some characters
in amebas Amoeba proteus which is obviously of epigenetic nature, this antibiotic can possibly be regarded as
«epimutagen».
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