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Ìíîãîîáðàçèå òèïîâ ãåíåòè÷åñêîãî îïðåäåëåíèÿ ïîëà ëó÷åïåðûõ ðûá (Actinopterygii)

Ëó÷åïåðûå ðûáû (Actinopterygii) — î÷åíü ðàçíîîáðàçíûé è ìíîãî÷èñëåííûé êëàññ ïîçâîíî÷íûõ.
Ïîìèìî ìíîãîîáðàçèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø è âíåøíåé ìîðôîëîãèè ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî êëàññà ñèëüíî
ðàçëè÷àþòñÿ ïî ìåõàíèçìàì îïðåäåëåíèÿ ïîëà. Ê ñîæàëåíèþ, ñîâðåìåííûå çíàíèÿ î ìåõàíèçìàõ îïðå-
äåëåíèÿ ïîëà âíóòðè ýòîãî òàêñîíà îãðàíè÷åíû ëèøü íåáîëüøîé ãðóïïîé âèäîâ. Íî äàæå èç òåõ íåìíî-
ãèõ îïóáëèêîâàííûõ ðàáîò ïî ýòîé òåìå î÷åâèäíî, ÷òî ýâîëþöèÿ ñèñòåìû îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó ëó÷åïå-
ðûõ ðûá î÷åíü ïëàñòè÷íà: ó íåêîòîðûõ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ïîëîâûå ñèñòåìû ñèëüíî ðàçëè÷àþò-
ñÿ, èìåþòñÿ òàêñîíû ñ îòíîñèòåëüíî êîíñåðâàòèâíûìè ñèñòåìàìè, îäíè è òå æå ãåíîìíûå ëîêóñû ìîãóò
èñïîëüçîâàòüñÿ â ðîëè ïåðåêëþ÷àòåëÿ ïîëà íåçàâèñèìî â ðàçíûõ ãðóïïàõ. Òàêîå ðàçíîîáðàçèå äåëàåò
ëó÷åïåðûõ ðûá õîðîøèì ìîäåëüíûì òàêñîíîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ âîçíèêíîâåíèÿ è ýâîëþöèè ðàçëè÷íûõ
ñèñòåì îïðåäåëåíèÿ ïîëà. Â íàñòîÿùåì îáçîðå ðàññìàòðèâàþòñÿ îñîáåííîñòè îïðåäåëåíèÿ ïîëà ëó÷å-
ïåðûõ ðûá, êîòîðûå îòëè÷àþò èõ îò îñòàëüíûõ ïîçâîíî÷íûõ. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëåíî ðàçëè÷íûì ãå-
íåòè÷åñêèì è ìîëåêóëÿðíûì ìåõàíèçìàì îïðåäåëåíèÿ ïîëà, îïèñàííûì â ïîñëåäíåå âðåìÿ â ýòîì òàê-
ñîíå.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ïîçâîíî÷íûå, ïîëîâûå õðîìîñîìû, ãåíû-îïðåäåëèòåëè ïîëà.

Ëó÷åïåðûå ðûáû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñàìûé ìíîãî-
÷èñëåííûé êëàññ ïîçâîíî÷íûõ è âêëþ÷àþò â ñåáÿ áîëåå
24 òûñ. âèäîâ ðûá (Nelson 1994), ïðîæèâàþùèõ â ðàçíî-
îáðàçíûõ òèïàõ âîäîåìîâ ïî âñåìó ìèðó. Ýòà ãðóïïà âû-
çûâàåò îñîáûé èíòåðåñ ñ òî÷êè çðåíèÿ èçó÷åíèÿ ìåõà-
íèçìîâ è ýâîëþöèè îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó ïîçâîíî÷íûõ. Èñ-
ñëåäîâàíèå îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó íåìîäåëüíûõ ãðóïï
îðãàíèçìîâ (â ÷àñòíîñòè, ðûá, àìôèáèé è ïðåñìûêàþ-
ùèõñÿ) ðàñøèðèëî íàøå ïîíèìàíèå ýòîãî ïðîöåññà çà
ïðåäåëû î÷åíü êîíñåðâàòèâíûõ è îäíîîáðàçíûõ ñèñòåì
ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïîäðîáíî
áûëî èçó÷åíî ëèøü íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî âèäîâ ðûá,
óäàëîñü âûÿâèòü ìíîãî ðàçíîîáðàçíûõ ìåõàíèçìîâ îïðå-
äåëåíèÿ ïîëà, çà÷àñòóþ óíèêàëüíûõ íà óðîâíå âèäà. Ìíî-
ãèå ïðîöåññû è êàñêàäû êîíñåðâàòèâíû äàæå ìåæäó ðû-
áàìè è ìëåêîïèòàþùèìè. Áîëüøèíñòâî âèäîâ ðûá õîðî-
øî ïîääàåòñÿ èñêóññòâåííîìó ðàçâåäåíèþ, èìåííî íà
ýòîé ãðóïïå ìîæíî èññëåäîâàòü è òåñòèðîâàòü òåîðåòè-
÷åñêèå êîíöåïöèè îïðåäåëåíèÿ ïîëà, íà÷èíàÿ îò ýâîëþ-
öèîííûõ ìåõàíèçìîâ è çàêàí÷èâàÿ áèîõèìè÷åñêèìè
ïðîöåññàìè. Â èçó÷åíèè ïîëîâûõ ñèñòåì ðûá åñòü è ïðàê-
òè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü, ïîñêîëüêó ðûáû ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé âàæíûé èñòî÷íèê ïèùè, à ìíîãèå èõ âèäû ðàçâîäÿò
èñêóññòâåííî â ðûáíûõ õîçÿéñòâàõ. Çíàÿ îñîáåííîñòè
áèîëîãèè ðàçìíîæåíèÿ ðûá, â òîì ÷èñëå ìîëåêóëÿðíûå,
ìîæíî çíà÷èòåëüíî ïîâûñèòü ýôôåêòèâíîñòü òàêèõ õî-
çÿéñòâ.

Îñîáåííîñòè îïðåäåëåíèÿ ïîëà
ó ëó÷åïåðûõ ðûá

Ïîë ëó÷åïåðûõ ðûá ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ êàê ãåíåòè-
÷åñêè, òàê è ôàêòîðàìè îêðóæàþùåé ñðåäû (òåìïåðàòóðà,
ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà, çàñåëåííîñòü âîäîåìà) (Devlin,
Nagahama, 2002). Ãåòåðîãàìåòíûì ìîæåò áûòü êàê ìóæ-
ñêîé (XX/XY), òàê è æåíñêèé (ZZ/ZW) ïîë, ïðè÷åì äàæå
ó áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ çà íåáîëüøèå ïðîìåæóòêè
âðåìåíè (10—15 ìëí ëåò) ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïåðåõîä îò
îäíîé ñèñòåìû ê äðóãîé (Kikuchi, Hamaguchi, 2013).
Ó ìíîãèõ âèäîâ êàðèîëîãè÷åñêè îïðåäåëèòü ñèñòåìó ïî-
ëîâûõ õðîìîñîì íåâîçìîæíî, ïîñêîëüêó ó íèõ ëèáî èìå-
þùèåñÿ ïîëîâûå õðîìîñîìû ãîìîìîðôíû (Devlin, Naga-
hama. 2002), ëèáî ïîë îïðåäåëÿåòñÿ òîëüêî ôàêòîðàìè
îêðóæàþùåé ñðåäû. Â áîëüøèíñòâå æå ñëó÷àåâ âîïðîñ î
ìåõàíèçìàõ îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó îòäåëüíûõ âèäîâ ëó÷åïå-
ðûõ ðûá äî ñèõ ïîð íå ðàçðåøåí. Åùå ìåíüøå èçâåñòíî î
ãåíàõ, êîòîðûå çàïóñêàþò êàñêàä äèôôåðåíöèàöèè ãîíàä
â ìóæñêóþ èëè æåíñêóþ ñòîðîíó. Ó ìëåêîïèòàþùèõ è
ïòèö òàêèìè ïîëîâûìè äåòåðìèíàíòàìè ÿâëÿþòñÿ ãåíû
Sry è Dmrt1, ó ðûá æå áûëî îáíàðóæåíî ïî ìåíüøåé ìåðå
ïÿòü ðàçíûõ ãåíîâ, ÷åòûðå èç êîòîðûõ íå ÿâëÿþòñÿ ôàêòî-
ðàìè òðàíñêðèïöèè è ðåãóëèðóþò îïðåäåëåíèå ïîëà ñî-
âñåì èíà÷å (Kikuchi, Hamaguchi, 2013). Ñòîèò îòìåòèòü,
÷òî îáíàðóæåííûå ïîëîâûå äåòåðìèíàíòû, âåðîÿòíî,
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ëèøü âåðõóøêó àéñáåðãà, áîëüøèí-
ñòâî ãåíîâ-îïðåäåëèòåëåé ïîëà åùå íå îáíàðóæåíî. Ñêî-
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ðåå âñåãî, òàêàÿ ýâîëþöèîííàÿ ïëàñòè÷íîñòü â ãåíàõ è ñè-
ñòåìàõ îïðåäåëåíèÿ ïîëà ìîæåò èãðàòü âàæíóþ ðîëü â
ïðîöåññàõ âèäîîáðàçîâàíèÿ (Cioffi et al., 2013; Kikuchi,
Hamaguchi, 2013).

Ðûáêà Äàíèî ðåðèî (Danio rerio) ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç
ìîäåëüíûõ âèäîâ ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè è ãåíåòèêè. Ê
ñîæàëåíèþ, ãåí-îïðåäåëèòåëü ïîëà ó ýòîãî âèäà îáíàðó-
æèòü íå óäàåòñÿ (Anderson et al., 2012). Ïðèìå÷àòåëüíî,
÷òî, íåñìîòðÿ íà ãîìîìîðôíîñòü ïîëîâûõ õðîìîñîì äà-
íèî ðåðèî (Pijnacker, Ferwerda, 1995; Daga et al., 1996;
Traut, Winking, 2001; Phillips et al., 2006), óäàëîñü îáíàðó-
æèòü ïîëîñïåöèôè÷íûå ëîêóñû, ÷òî ïîäòâåðæäàåò ðîëü
ãåíåòè÷åñêîãî îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó ýòîãî âèäà (Bradley
et al., 2011). Ïðè ýòîì ðàçíîîáðàçíûå ôàêòîðû îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû, òàêèå êàê ãèïîêñèÿ, âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà è
ïåðåíàñåëåííîñòü âîäîåìà, îêàçûâàþò âëèÿíèå íà ñîîò-
íîøåíèå ïîëîâ (Pelegri, Schulte-Merker, 1999; Uchida
et al., 2004; Shang et al., 2006; Abozaid et al., 2011). Ïî-âè-
äèìîìó, îïðåäåëåíèå ïîëà ó ýòîãî âèäà ïëàñòè÷íî è ìî-
æåò îïðåäåëÿòüñÿ êàê ãåíåòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè, òàê è
ôàêòîðàìè îêðóæàþùåé ñðåäû (Siegfried, 2010). Èíòåðåñ-
íî, ÷òî â íåäàâíèõ ðàáîòàõ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîë ó äà-
íèî ðåðèî, ñêîðåå âñåãî, îïðåäåëÿåòñÿ íå îäíèì ãåíîì, à
ãðóïïîé ãåíîâ (Anderson et al., 2012; Liew et al., 2012).

Äëÿ èçó÷åíèÿ ñèñòåìû îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó ðûá îòðÿ-
äà îñåòðîîáðàçíûõ (Acipenseriformes) áûë ïðîâåäåí ðÿä
ýêñïåðèìåíòîâ ñ âîñïðîèçâåäåíèåì ïðîöåññà ãèíîãåíå-
çà — ÷àñòíîãî ñëó÷àÿ ïàðòåíîãåíåçà, ïðè êîòîðîì ñïåð-
ìèé ïðîíèêàåò â ÿéöåêëåòêó, íî ñëèÿíèÿ èõ ÿäåð íå ïðî-
èñõîäèò, ò. å. â ðàçâèòèè ïîòîìñòâà ó÷àñòâóåò òîëüêî ìà-
òåðèíñêèé ãåíîì. Âî âñåõ ýòèõ ýêñïåðèìåíòàõ áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî ïðè ðàçìíîæåíèè ìàòåðèíñêîé îñîáè ãèíî-
ãåíåçîì â ïîòîìñòâå ïîëó÷àëèñü îñîáè êàê æåíñêîãî, òàê
è ìóæñêîãî ïîëà â ïðîöåíòíîì ñîîòíîøåíèè ïðèìåðíî
65 : 35 (Mims et al., 1997; Van Eenennaam et al., 1999;
Omoto et al., 2005; Flynn et al., 2006). Ýòî ãîâîðèò î òîì,
÷òî æåíñêèé ïîë ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîãàìåòíûì, ò. å. îñåòðîîá-
ðàçíûå èìåþò ñèñòåìó îïðåäåëåíèÿ ïîëà ZZ/ZW (Saber,
Hallajian, 2013). Íåñìîòðÿ íà ìíîæåñòâî ýêñïåðèìåíòàëü-
íûõ ïîïûòîê íàéòè êàêèå-ëèáî ïîëîâûå ìàðêåðû ó îñåò-
ðîîáðàçíûõ, íè îäèí èç ýêñïåðèìåíòîâ äî ñèõ ïîð íå
óâåí÷àëñÿ óñïåõîì (McCormick et al., 2008). Îäíîé èç
ïðè÷èí ýòîãî ÿâëÿþòñÿ ñëîæíîñòè, âûçâàííûå ïàëåîïî-
ëèïëîèäíûì ñòàòóñîì ãåíîìà îñåòðîîáðàçíûõ (Blacklid-
ge, Bidwell 1993; Ludwig et al., 2001).

Ãåíû, âîâëå÷åííûå â îïðåäåëåíèå
ïîëà ðûá

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè õîðîøî èññëåäîâàíû ãå-
íû-îïðåäåëèòåëè ïîëà òîëüêî ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö.
Ïðîäóêòû ãåíîâ Sry è Dmrt1 ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ôàêòî-
ðû òðàíñêðèïöèè, êîòîðûå ðåãóëèðóþò îïðåäåëåíèå ïîëà
ïî ñõîæåìó ìåõàíèçìó (Goodfellow, Lovell-Badge, 1993;
Smith et al., 2009). Ó îñòàëüíûõ ïîçâîíî÷íûõ î ãåíàõ ïî-
äîáíîãî ðîäà èçâåñòíî ìàëî. Ïî-âèäèìîìó, êîïèè ãåíà
Dmrt1 ìîãóò íåçàâèñèìî ïðèîáðåòàòü ôóíêöèþ îïðåäåëå-
íèÿ ïîëà, êàê áûëî óñòàíîâëåíî ó íåêîòîðûõ àìôèáèé è
ðûá (ãåíû Dmw è Dmy (Ezaz, Graves, 2012)). Íåäàâíèå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ðàçâèòèå ãîíàä ïî îïðåäåëåííî-
ìó òèïó ìîæåò ïåðåêëþ÷àòüñÿ íå òîëüêî ôàêòîðàìè
òðàíñêðèïöèè (Sry, Dmrt1, Dmy è Dmw), íî è ôàêòîðàìè
ðîñòà (Gsdf è Amhy) è èõ ðåöåïòîðàìè (Amhr2), à òàêæå
ãåíàìè íå èç ïîëîâîãî êàñêàäà (SdY).

Ã å í û D m y è G s d f. Ïîë ó ÿïîíñêîé ìåäàêè Oryzias
latipes îïðåäåëÿåòñÿ ñèñòåìîé XX/XY, ãäå Y-õðîìîñîìà
ñîäåðæèò ãåí-îïðåäåëèòåëü ïîëà — Dmy, ãîìîëîã ãåíà
Dmrt1 (Matsuda et al., 2002; Nanda et al., 2002). Îêîëî
15 ìëí ëåò íàçàä ôðàãìåíò, ñîäåðæàùèé Dmrt1, óäâîèëñÿ,
è îäíà èç êîïèé áûëà ïåðåíåñåíà íà äðóãóþ õðîìîñîìó
ïðåäêîâîãî âèäà ìåäàêè, òåì ñàìûì ïðåâðàòèâ åå â
Y-õðîìîñîìó, à åå ãîìîëîã — â X-õðîìîñîìó (Saber et al.,
2004, 2006; Herpin, Schartl, 2009). Dmrt1 ýêñïðåññèðóåòñÿ
â ãîíàäàõ íà ñòàäèè ýìáðèîíà ó ìíîãèõ âèäîâ ïîçâîíî÷-
íûõ, ýòîò ãåí íå âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ãëàâíûì ïîëîâûì äåòåð-
ìèíàíòîì, íî, êàê áûëî ïîêàçàíî, îí íåîáõîäèì äëÿ äèô-
ôåðåíöèàöèè ñåìåííèêîâ ó ìëåêîïèòàþùèõ, êóðèöû è
ìåäàêè (Raymond et al., 2000; Smith et al., 2009; Masuyama
et al., 2012). Èçâåñòíî, ÷òî Dmy ìåäàêè ýêñïðåññèðóåòñÿ â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ, îêðóæàþùèõ ïåðâè÷íûå ïîëîâûå
êëåòêè ñàìöîâ. Ýêñïðåññèÿ ýòîãî ãåíà ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäè-
ìûì è äîñòàòî÷íûì óñëîâèåì äëÿ çàïóñêà äèôôåðåíöèà-
öèè ñåìåííèêîâ èç ïåðâè÷íûõ ãîíàä (Matsuda et al., 2002,
2007). Õîòÿ ïîëîñïåöèôè÷íàÿ ðåãóëÿöèÿ ìîðôîãåíåçà è
ãåííîé ýêñïðåññèè ãîíàä îäíîçíà÷íî êîíòðîëèðóåòñÿ ãå-
íîì Dmy, âîïðîñ î ñâÿçè ýòèõ ñîáûòèé è ôóíêöèè ãå-
íà Dmy íå èçó÷åí ïîäðîáíî. Íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëüíîå
âíèìàíèå ê ãåíó Dmy, èçâåñòíî ëèøü òî, ÷òî ïðîäóêò ýòî-
ãî ãåíà âëèÿåò íà åãî ýêñïðåññèþ, à îñòàëüíûå ìèøåíè äî
ñèõ ïîð íå îõàðàêòåðèçîâàíû (Herpin et al., 2010).

Ó äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Oryzias ñìåíà ñèñòåìû
ïîëîâûõ õðîìîñîì è îñíîâíîé ïîëîâîé äåòåðìèíàíòû
ïðîèñõîäèëà ó áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ âñåãî çà íå-
ñêîëüêî ìèëëèîíîâ ëåò (Kondo et al., 2004; Takehana et al.,
2005, 2007a, 2007b; Tanaka et al., 2007). Ñðåäè èññëåäî-
âàííûõ âîñüìè âèäîâ Dmy èãðàåò ðîëü ãåíà-îïðåäåëèòåëÿ
ïîëà òîëüêî ó O. latipes è O. curvinotus (Matsuda 2003;
Kondo et al., 2004; Takehana et al., 2008). Ñðàâíèòåëüíûé
àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ó øåñòè âèäîâ ñ XX/XY-ñèñòåìîé è ó
äâóõ ñ ZZ/ZW ñóùåñòâóåò êàê ìèíèìóì 7 ñèñòåì íåîðòî-
ëîãè÷íûõ ïîëîâûõ õðîìîñîì. Òàêèì îáðàçîì, âèäû ðîäà
Oryzias ÿâëÿþòñÿ óäîáíîé ìîäåëüíîé ãðóïïîé äëÿ èçó÷å-
íèÿ ìåõàíèçìîâ, êîòîðûå ïðèâåëè ê ðåçêîé ñìåíå ñèñòå-
ìû ïîëîâûõ õðîìîñîì. ßïîíñêàÿ ìåäàêà è áëèçêîðîä-
ñòâåííûå âèäû O. luzonensis è O. curvinotus ðàçîøëèñü
îêîëî 10 ìëí ëåò íàçàä (Kondo et al., 2004), ïðè ýòîì
O. curvinotus ñîõðàíèë Dmy â êà÷åñòâå ïîëîâîé äåòåðìè-
íàíòû, à O. luzonensis óòðàòèë ýòîò ãåí (Kondo et al., 2004;
Tanaka et al., 2007), è åãî ìåñòî, ïî-âèäèìîìó, çàíÿë ãåí
Gsdf (Myosho et al., 2012). Ãåí Gsdf êîäèðóåò ñåêðåòîðíûé
áåëîê, ïðèíàäëåæàùèé ê ñóïåðñåìåéñòâó TGF-b (Sawatari
et al., 2007). Ïðîäóêò ýòîãî ãåíà áûë èçíà÷àëüíî îáíàðó-
æåí êàê ñîìàòè÷åñêèé ôàêòîð, êîíòðîëèðóþùèé ïðîëè-
ôåðàöèþ ïåðâè÷íûõ ïîëîâûõ êëåòîê è ñïåðìîãîíèåâ ó
ðàäóæíîé ôîðåëè (Sawatari et al., 2007). Ýêñïðåññèÿ ýòîãî
ãåíà áûëà îáíàðóæåíà òàêæå â ãîíàäàõ ÿïîíñêîé ìåäàêè
è äàíèî ðåðèî (Shibata et al., 2010; Gautier et al., 2011).
Ïî-âèäèìîìó, Gsdf ÿâëÿåòñÿ ãåíîì, óíèêàëüíûì äëÿ êîñ-
òèñòûõ ðûá (Sawatari et al., 2007; Gautier et al., 2011). Íà
äàííûé ìîìåíò ðåöåïòîðû äëÿ Gsdf íåèçâåñòíû. Â îòëè-
÷èå îò äðóãèõ ãåíîâ-îïðåäåëèòåëåé ïîëà Gsdf ðàñïîëàãà-
åòñÿ íå íà îäíîé, à íà îáåèõ ïîëîâûõ õðîìîñîìàõ (X è Y)
O. luzonensis (Myosho et al., 2012). Ýêñïåðèìåíòû ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì òðàíñãåíåçà ïîêàçàëè, ÷òî ïðèñóòñòâèÿ àë-
ëåëÿ ýòîãî ãåíà ñ Y-õðîìîñîìû (GsdfY) äîñòàòî÷íî äëÿ
òîãî, ÷òîáû âûçâàòü ñìåíó ïîëà ó 94 % XX-ñàìîê (Myo-
sho et al., 2012). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ýêñïåðèìåíòû ïî
òðàíñãåíåçó ïîêàçàëè, ÷òî GsdfY èç O. luzonensis ïðèâî-
äèò ê ïðîäóêöèè ìóæñêîãî ôåíîòèïà ó XX-èíäèâèäîâ
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ÿïîíñêîé ìåäàêè ïðè îòñóòñòâèè Dmy (Myosho et al.,
2012). Ó÷èòûâàÿ, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííûé è âðåìåííîé ïàò-
òåðí ýêñïðåññèè Gsdf O. luzonensis î÷åíü ïîõîæ íà ïàò-
òåðí ýêñïðåññèè Dmy ÿïîíñêîé ìåäàêè (Shibata et al.,
2010) è òî, ÷òî ïàòòåðíû ýêñïðåññèè ãåíîâ, ëåæàùèõ
íèæå â êàñêàäå äèôôåðåíöèàöèè ãîíàä òàêèõ êàê Sox9a2,
Dmrt1 è Foxl2 ó ÿïîíñêîé ìåäàêè è O. luzonensis, ïîõîæè
(Nakamoto et al., 2009), èçìåíåíèÿ â ñèñòåìå îïðåäåëåíèÿ
ïîëà, ïðîèçîøåäøèå ó O. luzonensis, ìîãóò áûòü îáúÿñíå-
íû ñëåäóþùèì îáðàçîì: ãåí, ëåæàùèé íèæå ïî êàñêàäó
(Gsdf), ñòàë íåçàâèñèì îò ñòàðîãî ãåíà-îïðåäåëèòåëÿ ïîëà
(Dmy) è âçÿë íà ñåáÿ ôóíêöèþ êîíòðîëÿ â îïðåäåëåíèè
ïîëà (Myosho et al., 2012).

Ãåíû Amhy è Amhr2. Ñî âðåìåíè îáíàðóæåíèÿ ãå-
íà Dmy ó ÿïîíñêîé ìåäàêè íå óäàâàëîñü íàéòè íîâûå ïî-
ëîâûå äåòåðìèíàíòû ó ðûá, è òîëüêî íåäàâíî òàêîé ãåí
áûë èäåíòèôèöèðîâàí. Ó ïàòàãîíñêîé àòåðèíû Odontes-
thes hatcheri áûëà îïèñàíà ïîëîâàÿ ñèñòåìà XX/XY
(Strussmann et al., 1997), à òåìïåðàòóðà ñîçðåâàíèÿ çàðî-
äûøà âëèÿåò íà ïîë îñîáè òîëüêî ïðè ýêñòðåìàëüíûõ çíà-
÷åíèÿõ; ó áëèçêîãî æå âèäà O. bonariensis ïîë îïðåäåëÿ-
åòñÿ òîëüêî â çàâèñèìîñòè îò òåìïåðàòóðû ñîçðåâàíèÿ çà-
ðîäûøà (Strüssmann et al., 1996). Äóïëèöèðîâàííàÿ êîïèÿ
ãåíà àíòèìþëëåðîâà ãîðìîíà (Amh), îáíàðóæåííàÿ ó ñàì-
öîâ ïàòàãîíñêîé àòåðèíû è íàçâàííàÿ Amhy, ÿâëÿåòñÿ
îñíîâíûì êàíäèäàòîì íà ðîëü ãåíà-îïðåäåëèòåëÿ ïîëà ó
ýòîãî âèäà (Hattori et al., 2012). Amh — ñåêðåòîðíûé áå-
ëîê, ïðèíàäëåæàùèé ê ñóïåðñåìåéñòâó TGF-b, íåîáõîäè-
ìûé äëÿ ðàçâèòèÿ è ïîääåðæàíèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ îðãà-
íîâ ìëåêîïèòàþùèõ (Mishina et al., 1996; Drummond,
2005; Fan et al., 2011), ó êîòîðûõ îí òàêæå îòâå÷àåò çà ðåã-
ðåññèþ ìþëëåðîâà êàíàëà ó ñàìöîâ (Mishina et al., 1996).
Õîòÿ ó êîñòèñòûõ ðûá ìþëëåðîâà êàíàëà íåò, áåëîê ãåíà
Amh âîâëå÷åí â ðåãóëÿöèþ ïðîëèôåðàöèè çàðîäûøåâûõ
êëåòîê ó ÿïîíñêîé ìåäàêè (Shiraishi et al., 2008) è â
ñ ï å ð ì à ò î ã å í å ç ó ÿïîíñêîãî óãðÿ (Miura et al., 2002).
Ýêñïðåññèÿ Amhy ó ñàìöîâ ïàòàãîíñêîé àòåðèíû íà÷èíà-
åòñÿ äî ïîÿâëåíèÿ ïåðâûõ ïðèçíàêîâ ìîðôîëîãè÷åñêîé
äèôôåðåíöèàöèè ãîíàä, â òî âðåìÿ êàê ýêñïðåññèè àóòî-
ñîìíîãî Amh íà ýòîé ñòàäèè â ãîíàäàõ ñàìöîâ è ñàìîê íå
îáíàðóæåíî (Hattori et al., 2012). Âûêëþ÷åíèå Amhy ñ ïî-
ìîùüþ ìîðôîëèíîâûõ îëèãîíóêëåîòèäîâ ïðèâîäèëî
ê ñìåíå ïîëà ñàìöà íà ñàìêó â 22 % ñëó÷àåâ (11 èç
50 XY-çàðîäûøåé) (Hattori et al., 2012). Ñóììàðíî ýòè ðå-
çóëüòàòû ïîäòâåðæäàþò, ÷òî Amhy, ñêîðåå âñåãî, ÿâëÿåòñÿ
ãåíîì, çàïóñêàþùèì ôîðìèðîâàíèå ñåìåííèêîâ ó ïàòà-
ãîíñêîé àòåðèíû.

Áóðûé ôóãó Takifugu rubripes — êðóïíàÿ ìîðñêàÿ
ðûáà, îáëàäàþùàÿ î÷åíü ìàëåíüêèì ãåíîìîì (~400 ìëí
ïàð îñíîâàíèé), êîòîðûé áûë ñåêâåíèðîâàí åùå â 2002 ã.
(Aparicio et al., 2002). Ñ òåõ ïîð áûëî âûïóùåíî íåñêîëü-
êî ñáîðîê ãåíîìà ýòîãî âèäà (Kai et al., 2011). Ýòè ñáîðêè
áûëè èñïîëüçîâàíû â êà÷åñòâå ðåôåðåíñíîãî ãåíîìà äëÿ
îïðåäåëåíèÿ ãåíîâ è äðóãèõ ôóíêöèîíàëüíûõ ýëåìåíòîâ
ãåíîìîâ ïîçâîíî÷íûõ (Woolfe et al., 2004) è äëÿ èçó÷åíèÿ
ýâîëþöèè ãåíîìîâ (Christoffels et al., 2004; Kai et al.,
2011). Ó ýòîé ðûáû îïèñàíà ñèñòåìà îïðåäåëåíèÿ ïîëà
XX/XY (Kikuchi et al., 2007). Ó ôóãó â ãåíå ðåöåïòîðà âòî-
ðîãî òèïà àíòèìþëëåðîâà ãîðìîíà (Amhr2) áûë îáíàðó-
æåí ïîëèìîðôèçì ïî ìèññåíñ-ìóòàöèè, àññîöèèðîâàí-
íûé ñ ôåíîòèïè÷åñêèì ïîëîì: â åñòåñòâåííîé ïîïóëÿ-
öèè, ñîñòîÿùåé èç 58 ñàìîê è 47 ñàìöîâ, âñå ñàìöû áûëè
ãåòåðîçèãîòíû ïî ýòîé çàìåíå (G/C), à âñå ñàìêè ãîìîçè-
ãîòíû (C) (Kamiya et al., 2012). Íèêàêîé äðóãîé ïîëèìîð-
ôèçì íå áûë íàñòîëüêî ñâÿçàí ñ ôåíîòèïè÷åñêèì ïîëîì,

ê òîìó æå òîò æå ñàìûé ôåíîìåí áûë îáíàðóæåí ó äâóõ
áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ôóãó. Òàêèì îáðàçîì, ìèñ-
ñåíñ-ïîëèìîðôèçì â ãåíå Amhr2, ïî-âèäèìîìó, îòâåòñò-
âåí çà îïðåäåëåíèå ïîëà ó ôóãó. Amhr2 êîäèðóåò ðåöåï-
òîð äëÿ ïðîäóêòà Amh, êîòîðûé, êàê óïîìèíàëîñü
âûøå, ÿâëÿåòñÿ ãåíîì-îïðåäåëèòåëåì ïîëà ó O. hatcheri
(Hattori et al., 2012). Amhr2 îòíîñèòñÿ êî âòîðîìó òèïó ðå-
öåïòîðîâ äëÿ áåëêîâ ñóïåðñåìåéñòâà TGF-b è ñîäåðæèò
îäèí òðàíñìåìáðàííûé è îäèí êèíàçíûé äîìåí (Imbeaud
et al., 1995). Ïîëîîïðåäåëÿþùèé ïîëèìîðôèçì ó ôóãó
íàõîäèòñÿ âíóòðè êèíàçíîãî äîìåíà Amhr2 (His384Asp),
êîòîðûé îòâåòñòâåí çà ôîñôîðèëèðîâàíèå (Kamiya et al.,
2012). Â ïîäòâåðæäåíèå ïîëîîïðåäåëÿþùåé ðîëè ýòî-
ãî ãåíà ãîìîçèãîòíàÿ ìóòàöèÿ â êèíàçíîì äîìåíå Amhr2
(Tyr390Cys) ïðèâîäèò ê ñìåíå ïîëà ïðèáëèçèòåëüíî
ó 50 % XY-ñàìöîâ ÿïîíñêîé ìåäàêè (Morinaga et al.,
2007).

Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî â ñëó÷àå O. luzonensis, O. hatcheri
è T. rubripes îïðåäåëåíèå ïîëà ðåãóëèðóþò íå òðàíñêðèï-
öèîííûå ôàêòîðû (êàê, íàïðèìåð, Sry ó ìëåêîïèòàþùèõ),
à ôàêòîðû ðîñòà èëè èõ ðåöåïòîðû. Òðè âûøåîïèñàííûõ
ãåíà — Gsdf, Amhy è Amhr2 — ÿâëÿþòñÿ ÷àñòüþ TGF-b
ñèãíàëüíîãî êàñêàäà. Ó ìëåêîïèòàþùèõ áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ýòîò êàñêàä èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ ðîëü êàê â ðàçâèòèè
ÿè÷íèêîâ (Drummond, 2005), òàê è â ôóíêöèîíèðîâàíèè
ñåìåííèêîâ (Fan et al., 2011). Ïî-âèäèìîìó, ó îñòàëüíûõ
ïîçâîíî÷íûõ ýòîò êàñêàä ìîæåò èìåòü áîëåå îïðåäåëÿþ-
ùóþ ðîëü â ðàçâèòèè ãîíàä (Smith, Sinclair, 2004). Âîç-
ìîæíûå ïóòè âëèÿíèÿ ýòîãî êàñêàäà íà îïðåäåëåíèå ïîëà
è ïðèâîäÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ ñåìåííèêîâ âêëþ÷àþò â
ñåáÿ ñëåäóþùèå ïðîöåññû: 1) ñíèæåíèå êîëè÷åñòâà çàðî-
äûøåâûõ êëåòîê, ÷òî ïðèâîäèò ê ðàçâèòèþ ñåìåííèêîâ,
ïî êðàéíåé ìåðå â ñëó÷àå ìåäàêè (Saito, Tanaka, 2009);
2) èíãèáèðîâàíèå àðîìàòàçû, êîòîðàÿ îêàçûâàåò áîëüøîå
âëèÿíèå íà ðàçâèòèå ÿè÷íèêîâ (Vigier et al., 1989; di Cle-
mente et al., 1992; Kim et al., 1992; Devlin, Nagahama,
2002; Yamamoto et al., 2002; Smith, Sinclair, 2004); 3) ïî-
äàâëåíèå ñòåðîèäîãåíåçà â öåëîì (Skaar et al., 2011).

SdY — ãåí, íå ñâÿçàííûé
ñ ïîëîâûì êàñêàäîì

Ðàäóæíàÿ ôîðåëü Oncorhynchus mykiss — âèä ëîñîñå-
âûõ, õàðàêòåðíûé äëÿ íåêîòîðûõ ðåê Àçèè è Ñåâåðíîé
Àìåðèêè (Davidson et al., 2009). Ïîë ó ýòèõ ðûá îïðåäåëÿ-
åòñÿ ñòðîãî ãåíåòè÷åñêè ñèñòåìîé XX/XY, ñ îäíèì ïîëî-
îïðåäåëÿþùèì ëîêóñîì (Davidson et al., 2009). Â èññëå-
äîâàíèÿõ ýêñïðåññèè ãåíîâ â äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ ñå-
ìåííèêàõ ðàäóæíîé ôîðåëè áûë îáíàðóæåí ãåí,
ñïåöèôè÷íûé òîëüêî äëÿ ñàìöîâ, — SdY, ýêñïðåññèðóþ-
ùèéñÿ òîëüêî â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ, îêðóæàþùèõ çà-
ðîäûøåâûå êëåòêè (Yano et al., 2012). Ýòîò ãåí êîäèðóåò
óíèêàëüíûé áåëîê, êîòîðûé èìååò ãîìîëîãèþ ñ Ñ-äîìå-
íîì ðåãóëÿòîðíîãî ôàêòîðà èíòåðôåðîíà 9 (Irf9). Irf9 —
ðåãóëÿòîðíûé ôàêòîð òðàíñêðèïöèè, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ
ïîñðåäíèêîì â ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè èíòåðôåðîíà
òèïà I ó ìëåêîïèòàþùèõ (Takaoka, Yanai 2006), ïðè÷åì
åãî ãîìîëîã ïðèñóòñòâóåò â íåñêîëüêèõ ñáîðêàõ ãåíîìîâ
ðûá (Yano et al., 2012). Ãåí SdY, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ
ñïåöèôè÷íûì äëÿ ëîñîñåâûõ, òàê êàê åãî ãîìîëîã ó äðó-
ãèõ êîñòèñòûõ ðûá íå áûë îáíàðóæåí â ãåíîìíûõ áàçàõ
äàííûõ (Yano et al., 2012). Ìèêðîèíúåêöèè êÄÍÊ ãåíà
SdY ñ åãî ïðîìîòîðíûì ðåãèîíîì â èêðó ðàäóæíîé ôîðå-
ëè ïðèâîäèëè ê ðàçâèòèþ ó ÷àñòè XX-ìàëüêîâ ñåìåííè-
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êîâ (Yano et al., 2012). Íàïðàâëåííàÿ èíàêòèâàöèÿ ýòîãî
ãåíà ïðèâîäèëà ê ðàçâèòèþ ÿè÷íèêîâ ó XY-ìàëüêîâ. Ñóäÿ
ïî ýòèì ðåçóëüòàòàì, ìîæíî ñìåëî óòâåðæäàòü, ÷òî SdY
ÿâëÿåòñÿ ãåíîì, çàïóñêàþùèì ðàçâèòèå ñåìåííèêîâ ó ðà-
äóæíîé ôîðåëè.

Îñíîâûâàÿñü íà òîì ôàêòå, ÷òî èíòåðôåðîíû ïîäàâ-
ëÿþò ñòåðîèäîãåíåç â êóëüòóðàõ êëåòîê Ëåéäèãà ìëåêî-
ïèòàþùèõ (Diemer et al., 2003), ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
èíòåðôåðîíîâûé ñèãíàëüíûé ïóòü âëèÿåò íà ðàçâèòèå ãî-
íàä ÷åðåç èíãèáèðîâíèå ñòåðîèäîãåíåçà (Yano et al.,
2012), îäíàêî âîâëå÷åííîñòü èíòåðôåðîíîâîãî êàñêàäà â
ðàçâèòèå ñåìåííèêîâ ïîçâîíî÷íûõ ïîêà íåäîñòàòî÷íî
èçó÷åíà (Yano et al., 2012). Ê òîìó æå SdY, î÷åâèäíî, ïîÿ-
âèëñÿ â ðåçóëüòàòå äèâåðãåíöèè áåëêà Irf9 (47 % èäåíòè÷-
íîñòè), ïîýòîìó SdY ìîã ïðèîáðåñòè ñîâåðøåííî íîâóþ
ôóíêöèþ è ïîòåðÿòü ôóíêöèîíàëüíîñòü ïåðâîíà÷àëüíîãî
Irf9 (Yano et al., 2012). Ïðèìåð SdY äåìîíñòðèðóåò, ÷òî
âçÿòü íà ñåáÿ ôóíêöèþ êîíòðîëÿ îïðåäåëåíèÿ ïîëà ìîæåò
íå òîëüêî ãåí èç ïîëîâîãî êàñêàäà, íî è ñîâåðøåííî íî-
âûé ãåí, íå ñâÿçàííûé íàïðÿìóþ ñ ïîëîì.

Ïëàñòè÷íîñòü ýâîëþöèè ïîëîâûõ
õðîìîñîì ðûá

Ïëàñòè÷íîñòü ïîëîâûõ õðîìîñîì ëó÷åïåðûõ, âåðîÿò-
íî, îáóñëîâëåíà íåîáõîäèìîñòüþ ïîääåðæàíèÿ èõ ñëàáî-
äèôôåðåíöèðîâàííîãî ñîñòîÿíèÿ. Ãåíåòè÷åñêîå îïðåäå-
ëåíèå ïîëà ÿâëÿåòñÿ áîëåå íàäåæíûì ñïîñîáîì ïîääåð-
æàíèÿ ïîñòîÿííîãî ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëà ñàìîê è ñàìöîâ â
ïîïóëÿöèè, ÷åì îïðåäåëåíèå ïîëà ïîä âîçäåéñòâèåì ôàê-
òîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû. Îäíàêî ïðè ñèëüíîì èçìåíå-
íèè óñëîâèé îáèòàíèÿ ýòî ñîîòíîøåíèå âñå æå áóäåò íà-
ðóøåíî, èç-çà ÷åãî âîçíèêíåò ïîòðåáíîñòü â íîâûõ ìåõà-
íèçìàõ îïðåäåëåíèÿ ïîëà, ñïîñîáíûõ âåðíóòü ïîïóëÿöèþ
â ïðåæíåå ñîñòîÿíèå. Òàê ìîãóò ðàñïðîñòðàíèòüñÿ è çà-
êðåïèòüñÿ íîâûå àëëåëè, òåì èëè èíûì îáðàçîì âëèÿþ-
ùèå íà ïîë îñîáè. Ýòî òàêæå ìîæåò áûòü îäíîé èç ïðè-
÷èí áûñòðîé ýâîëþöèè ñèñòåì îïðåäåëåíèÿ ïîëà ðûá
(Volff et al., 2007; Kikuchi, Hamaguchi, 2013).

Ó ëó÷åïåðûõ ðûá âñòðå÷àþòñÿ êàê ïðîñòûå ñèñòåìû
ïîëîâûõ õðîìîñîì, ñîñòîÿùèå èõ äâóõ ýëåìåíòîâ
(XX/XY è ZZ/ZW), òàê è ñëîæíûå, ñîñòîÿùèå èç ìíî-
æåñòâà ýëåìåíòîâ è ïðîèçîøåäøèå â ðåçóëüòàòå òðàíñëî-
êàöèé àóòîñîì íà ïîëîâûå õðîìîñîìû. Îáû÷íî ïîëîâûå
õðîìîñîìû ïðîñòûõ ñèñòåì ìîðôîëîãè÷åñêè ìåæäó
ñîáîé ðàçëè÷àþòñÿ ñëàáî (Oliveira et al., 2007), õîòÿ çà-
÷àñòóþ íà îäíîé èç õðîìîñîì ïîÿâëÿþòñÿ ãåòåðîõðîìà-
òèíîâûå áëîêè (Salvadori et al., 2008; da Silva et al., 2014).
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îäíèì èç íåìíîãèõ èñêëþ÷åíèé ÿâ-
ëÿþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâ Synodontidae è Aulopidae
(îòðÿä Aulopiformes), èìåþùèå âûñîêîäèôôåðåíöèðî-
âàííûå ïîëîâûå õðîìîñîìû (ZZ/ZW), ïî âîçðàñòó ñîïî-
ñòàâèìûå ñ ïîëîâûìè õðîìîñîìàìè ïòèö (Ota et al.,
2003). Ó ìíîãèõ êàðèîòèïèðîâàííûõ âèäîâ ðûá ïîëî-
âûõ õðîìîñîì îáíàðóæåíî íå áûëî (Morescalchi et al.,
2006; Sczepanski et al., 2010; Alves et al., 2014), îäíàêî
ýòî íå èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòè íàëè÷èÿ â êàðèîòèïå
ãîìîìîðôíûõ ïîëîâûõ õðîìîñîì, îñîáåííî åñëè ãåíå-
òè÷åñêîå îïðåäåëåíèå ïîëà ïîêàçàíî ó ðîäñòâåííûõ
ãðóïï.

Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî èç-çà õëàäíîêðîâíîñòè ðûá ìå-
õàíèçìû îïðåäåëåíèÿ ïîëà è äèôôåðåíöèàöèè ãîíàä ñè-
ëüíî ïîäâåðæåíû âîçäåéñòâèþ óñëîâèé îêðóæàþùåé
ñðåäû, ÷òî ìîæåò ïðèâîäèòü ê íåñîîòâåòñòâèþ ôèçèîëî-

ãè÷åñêîãî ïîëà îñîáè åå ãåíåòè÷åñêîìó ïîëó (Phillips
2013). Â òàêîé ñèòóàöèè çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ïîëîâûìè õðîìîñîìàìè (â ÷àñòíîñòè, âûñîêàÿ ñòåïåíü
äåãðàäàöèè îäíîé èç õðîìîñîì ó ãåòåðîãàìåòíîãî ïîëà)
ìîãóò ïðèâåñòè ê íàðóøåíèÿì, ñâÿçàííûì ñ íåïðàâèëü-
íîé äîçîé ãåíîâ. Ïîýòîìó ñëàáîäèôôåðåíöèðîâàííûå
ïîëîâûå õðîìîñîìû ÿâëÿþòñÿ áîëåå âûãîäíûìè ïðè åñ-
òåñòâåííîì îòáîðå. Îäíàêî ïîñêîëüêó ñî âðåìåíåì äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ïîëîâûõ õðîìîñîì áóäåò íåèçáåæíî ïðîèñ-
õîäèòü çà ñ÷åò òîðìîæåíèÿ ðåêîìáèíàöèè è íàêîïëåíèÿ
ìóòàöèé, òî íåîáõîäèìû ýâîëþöèîííûå ìåõàíèçìû, ïî-
çâîëÿþùèå ïðåäîòâðàòèòü èëè çàìåäëèòü åå.

Ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò äâà âîçìîæíûõ âàðèàíòà
òàêèõ ìåõàíèçìîâ: âîçíèêíîâåíèå íà àóòîñîìå íîâîãî ëî-
êóñà, îïðåäåëÿþùåãî ïîë, ëèáî ïåðåìåùåíèå (òðàíñëîêà-
öèÿ èëè òðàíñïîçèöèÿ) óæå èìåþùåãîñÿ ëîêóñà íà àóòî-
ñîìó (Kikuchi, Hamaguchi, 2013; Phillips 2013). Îáà ýòè
ñïîñîáà ïðèâîäÿò ê îäíîìó èç äâóõ êîíå÷íûõ ðåçóëüòà-
òîâ. 1. Ôóíêöèÿ ïîëîâûõ õðîìîñîì ïîëíîñòüþ ïåðåõîäèò
ê íîâîé ïàðå, ãäå îäèí èç ãîìîëîãîâ íåñåò îïðåäåëÿþùèé
ïîë ëîêóñ, ïåðåìåñòèâøèéñÿ íà íåãî íåäàâíî ëèáî âîç-
íèêøèé de novo. Â òàêîì ñëó÷àå îñîáè ñ ìåíåå äèôôåðåí-
öèðîâàííûìè ïîëîâûìè õðîìîñîìàìè èìåþò ïðåèìóùå-
ñòâî ïðè îòáîðå, à ñòàðûå ïîëîâûå õðîìîñîìû ñòàíîâÿòñÿ
àóòîñîìàìè, ïðè÷åì ãîìîëîã ñ áîëüøåé ñòåïåíüþ äåãðà-
äàöèè â èòîãå ýëèìèíèðóåòñÿ (Kikuchi, Hamaguchi, 2013).
2. Äðóãèì âàðèàíòîì ìîæåò áûòü ÷àñòè÷íîå èëè ïîëíîå
îáúåäèíåíèå èìåþùåéñÿ ïîëîâîé õðîìîñîìû ñ àóòîñî-
ìîé â ðåçóëüòàòå òðàíñëîêàöèè áîëüøîãî ó÷àñòêà. Ýòî
ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ òàê íàçûâàåìûõ ìíîæåñòâåííûõ
ïîëîâûõ õðîìîñîì, ÷òî òàêæå âðåìåííî ïðåäîòâðàùàåò
äåãðàäàöèþ (Cardoso et al., 2015). Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî î
ïîëîâûõ õðîìîñîìàõ ðûá èçâåñòíî áîëüøå, ÷åì î ãå-
íàõ-îïðåäåëèòåëÿõ ïîëà, âñå ðàâíî òðåáóåòñÿ äàëüíåéøåå
èçó÷åíèå êàðèîòèïîâ ëó÷åïåðûõ ñ ïîìîùüþ ñîâðåìåí-
íûõ öèòîãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ ñ ïðèâëå÷åíèåì áîëüøåãî
êîëè÷åñòâà âèäîâ èç ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ.

Çàêëþ÷åíèå

Ëó÷åïåðûå ðûáû — î÷åíü óäîáíûé ìîäåëüíûé òàê-
ñîí äëÿ èçó÷åíèÿ ýâîëþöèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìåõà-
íèçìîâ îïðåäåëåíèÿ ïîëà. Ê ñîæàëåíèþ, ïîäàâëÿþùåå
áîëüøèíñòâî âèäîâ ýòîãî êëàññà åùå íå èçó÷åíî ãåíåòè-
÷åñêèìè ìåòîäàìè. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âñå áîëüøåå çíà-
÷åíèå ïðèîáðåòàþò ìåòîäû ñåêâåíèðîâàíèÿ íîâîãî ïî-
êîëåíèÿ è íîâûå ìîëåêóëÿðíûå ïîäõîäû, òàêèå êàê
RADSeq (Anderson et al., 2012; Gamble et al., 2015). Èäåí-
òèôèêàöèÿ ãåíîâ-êàíäèäàòîâ íà ðîëü îïðåäåëèòåëÿ ïîëà
âîçìîæíà ñ ïîìîùüþ áèîèíôîðìàòè÷åñêèõ ìåòîäîâ, à
ïîäòâåðæäåíèå èõ ôóíêöèè òðåáóåò ìîëåêóëÿðíûõ äîêà-
çàòåëüñòâ. Ñ âîâëå÷åíèåì âñå íîâûõ âèäîâ â ïðîåêòû ïî
ñåêâåíèðîâàíèþ ãåíîìîâ â áëèæàéøåì áóäóùåì ïîÿâèò-
ñÿ äîïîëíèòåëüíàÿ ìàòåðèàëüíàÿ áàçà äëÿ óãëóáëåíèÿ íà-
øèõ çíàíèé î ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìàõ ðàçíîîáðàçíûõ
ïðîöåññîâ ïîçâîíî÷íûõ, â òîì ÷èñëå è î ìåõàíèçìàõ
îïðåäåëåíèÿ ïîëà.

Àâòîðû âûðàæàþò ïðèçíàòåëüíîñòü Í. Â. Âîðîáüå-
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Ray-finned fishes (Actinopterygii) is a very diverse and numerous clade of vertebrates. Besides the diversi-
ty of ecological niches and morphology, species of this clade have substantial differences in mechanisms of sex
determination. Unfortunately, our modern knowledge about sex determining mechanisms is limited to a small
number of species. Even from the modest number of published works on this topic it is obvious that evolution
of sex determining system in ray-finned fishes is very plastic: in some closely related species sex systems can
be significantly different, there are taxa with quite conservative systems, and the same genomic loci may play
sex determination role independently in various groups. Such diversity allows considering ray-finned fishes to
be used as a convenient model taxon for researching emergence and development of different sex determining
systems.
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