
Ãëàâà 4. Èçìåí÷èâîñòü íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà

4-1

Ãëàâà 4. Èçìåí÷èâîñòü íàñëåäñòâåííîãî
ìàòåðèàëà
4.1 Ìóòàöèîííàÿ òåîðèÿ è êëàññèôèêàöèÿ
      ìóòàöèé 2

4.1.1. Çàêîí ãîìîëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ
          íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè
          Í.È. Âàâèëîâà 4
4.1.2. Êëàññèôèêàöèÿ ìóòàöèé Ã. Ìåëëåðà 5

4.1.3. Ãåíåðàòèâíûå è ñîìàòè÷åñêèå
          ìóòàöèè 6

4.1.4. Ïðÿìûå è îáðàòíûå ìóòàöèè 6

4.1.5. Ïëåéîòðîïíûé ýôôåêò ìóòàöèé 7

4.1.6. Ýêñïðåññèâíîñòü è ïåíåòðàíòíîñòü
           ìóòàöèé 7

4.1.7. Ìíîæåñòâåííûå àëëåëè 8

4.1.8. Óñëîâíûå ìóòàöèè 11

4.2. Ñïîíòàííûå è èíäóöèðîâàííûå ìóòàöèè 11

4.2.1. Ìåòîäû ó÷åòà ìóòàöèé 11

4.2.2. Ñïîíòàííûå ìóòàöèè 15

4.2.3. Èíäóöèðîâàííûå ìóòàöèè 15

4.3. Õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè 21

4.3.1. Äåëåöèè 21

4.3.2. Äóïëèêàöèè 22

4.3.3. Èíâåðñèè 23

4.3.4. Òðàíñëîêàöèè 25

4.4. Ïîëèïëîèäèÿ 26

4.4.1. Àâòîïîëèïëîèäèÿ 27
4.4.2. Àëëîïîëèïëîèäèÿ
          (àìôèïîëèïëîèäèÿ) 29
4.4.3. Èñêóñòâåííîå ïîëó÷åíèå
           ïîëèïëîèäîâ 31

4.4.4. Àíåóïëîèäèÿ 31

4.4.5. Ñåãìåíòàëüíàÿ àíåóïëîèäèÿ ó
           äðîçîôèëû 32

4.4.6. Ãàïëîèäèÿ 32

4.5. Ñèñòåìíûå ìóòàöèè 33

4.6. Íåíàñëåäñòâåííàÿ èçìåí÷èâîñòü 34

4.7. Áëèçíåöû 38



Ãëàâà 4. Èçìåí÷èâîñòü íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà

4-2

4. Èçìåí÷èâîñòü
íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà

Ðàçëè÷àþò äâà âèäà èçìåí÷èâîñòè:
íàñëåäñòâåííóþ è íåíàñëåäñòâåííóþ.
Ïåðâàÿ èìååò îòíîøåíèå ê èçìåíåíèÿì â
íàñëåäñòâåííîì ìàòåðèàëå, âòîðàÿ -
ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì ðåàãèðîâàíèÿ
îðãàíèçìà íà óñëîâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû.

Íàñëåäñòâåííóþ èçìåí÷èâîñòü
ïîäðàçäåëÿþò íà ìóòàöèîííóþ è
êîìáèíàòèâíóþ. Ïåðâîïðè÷èíîé
ìóòàöèîííîé èçìåí÷èâîñòè ÿâëÿþòñÿ
ìóòàöèè. Èõ ìîæíî îïðåäåëèòü êàê
íàñëåäóåìûå èçìåíåíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà. Èçìåí÷èâîñòü, âûçûâàåìàÿ
ðàñùåïëåíèåì è ïåðåêîìáèíàöèåé
ìóòàöèé, è îáóñëîâëåííàÿ òåì, ÷òî ãåíû
ñóùåñòâóþò â ðàçíûõ àëëåëüíûõ
ñîñòîÿíèÿõ, íàçûâàåòñÿ êîìáèíàòèâíîé.

4.1 Ìóòàöèîííàÿ òåîðèÿ è
êëàññèôèêàöèÿ ìóòàöèé

Ìóòàöèîííàÿ òåîðèÿ çàðîäèëàñü â
íà÷àëå 20-ãî âåêà â ðàáîòàõ Ã. äå Ôðèçà
(1901-1903). Ïî äå Ôðèçó ìóòàöèÿ - ýòî
ñêà÷êîîáðàçíîå, ïðåðûâèñòîå èçìåíåíèå
íàñëåäñòâåííîãî ïðèçíàêà. Ñóòü
ìóòàöèîííîé òåîðèè äå Ôðèçà ñâîäèòñÿ ê
ñëåäóþùèì  ïîëîæåíèÿì:
1. Ìóòàöèÿ âîçíèêàåò äèñêðåòíî, áåç

ïåðåõîäîâ.
2. Íîâûå ôîðìû êîíñòàíòíû.
3. Ìóòàöèÿ ÿâëÿåòñÿ êà÷åñòâåííûì

èçìåíåíèåì.
4. Ìóòàöèè ðàçíîíàïðàâëåíû (ïîëåçíûå è

âðåäíûå).
5. Âûÿâëÿåìîñòü ìóòàöèé çàâèñèò îò

ðàçìåðîâ âûáîðêè èçó÷àåìûõ
îðãàíèçìîâ.

6. Îäíè è òå æå ìóòàöèè ìîãóò âîçíèêàòü
ïîâòîðíî.

Ìóòàöèîííûå èçìåíåíèÿ
÷ðåçâû÷àéíî ðàçíîîáðàçíû. Îíè ìîãóò
çàòðàãèâàòü áóêâàëüíî âñå
ìîðôîëîãè÷åñêèå, ôèçèîëîãè÷åñêèå è
áèîõèìè÷åñêèå ïðèçíàêè îðãàíèçìà,
ìîãóò âûçûâàòü ðåçêèå èëè, íàîáîðîò,
åäâà çàìåòíûå ôåíîòèïè÷åñêèå
îòêëîíåíèÿ îò íîðìû (Ðèñ. 4.1.).

Èçâåñòíî ìíîãî ïðèíöèïîâ
êëàññèôèêàöèè ìóòàöèé. Ôàêòè÷åñêè
âñå àâòîðû îòìå÷àþò, ÷òî î÷åíü òðóäíî
ñîçäàòü õîðîøóþ êëàññèôèêàöèþ
ìóòàöèé, è ÷òî âñå ñóùåñòâóþùèå
êëàññèôèêàöèè î÷åíü ñõåìàòè÷íû (ñì.
äåòàëè ó Ì.Å. Ëîáàøåâà, 1967, ñòð. 285-
315, è ó Ñ.Ã. Èíãå-Âå÷òîìîâà, 1989, ñòð.
290-369).
I. Ïî õàðàêòåðó âîçäåéñòâèÿ íà
ãåíîòèï:
1. Ãåííûå ìóòàöèè èëè òî÷å÷íûå.
2. Èçìåíåíèÿ õðîìîñîì èëè

õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè.
3. Èçìåíåíèÿ ÷èñëà íàáîðîâ õðîìîñîì.
II. Ïî õàðàêòåðó èçìåíåíèÿ ôåíîòèïà:
1. Ëåòàëüíûå.
2. Ìîðôîëîãè÷åñêèå.
3. Ôèçèîëîãè÷åñêèå.
4. Áèîõèìè÷åñêèå.
5. Ïîâåäåí÷åñêèå.
6. Ìóòàöèè, âûÿâëÿåìûå òîëüêî â

ýëåêòðîôîðåçå.
III. Ïî ïðîÿâëåíèþ â ãåòåðîçèãîòå:
1. Äîìèíàíòíûå.
2. Ðåöåññèâíûå.
IV. Ïî ñïîñîáó èíäóêöèè:
1. Ñïîíòàííûå, ò.å. âîçíèêàþùèå áåç

âèäèìûõ ïðè÷èí èëè óñèëèé ñî
ñòîðîíû ýêñïåðèìåíòàòîðà. Îáû÷íî
ñïîíòàííûìè íàçûâàþò ìóòàöèè,
ïðè÷èíà âîçíèêíîâåíèÿ êîòîðûõ
íåèçâåñòíà.
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2. Èíäóöèðîâàííûå, ò.å. âîçíèêøèå  â
ðåçóëüòàòå êàêîãî-òî âîçäåéñòâèÿ.

V. Ïî ñòåïåíè óêëîíåíèÿ îò íîðìàëüíîãî
ôåíîòèïà:

Â 1932 ãîäó Ã. Ìåëëåð ïðåäëîæèë
êëàññèôèöèðîâàòü ìóòàöèè ïî
ñëåäóþùèì êàòåãîðèÿì: ãèïîìîðôíûå,
àìîðôíûå, àíòèìîðôíûå, íåîìîðôíûå
è ãèïåðìîðôíûå.

VI. Ïî ëîêàëèçàöèè â êëåòêå:
1. ßäåðíûå.
2. Öèòîïëàçìàòè÷åñêèå (ìóòàöèè
âíåÿäåðíûõ ãåíîâ).
VII. Ïî âîçìîæíîñòè íàñëåäîâàíèÿ:
1. Ãåíåðàòèâíûå, ò.å. èíäóöèðîâàííûå â

ïîëîâûõ êëåòêàõ.
2. Ñîìàòè÷åñêèå, èíäóöèðîâàííûå â

ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ

À Á

Â

Ã
Ðèñ. 4.1. Ìóòàöèè ó ðàçëè÷íûõ îðãàíèçìîâ
À. Ìóòàöèÿ ó êóêóðóçû - �ëåíèâàÿ êóêóðóçà�
Á. Ðåöåññèâíàÿ, ñöåïëåííàÿ ñ ïîëîì ìóòàöèÿ îòñóòñòâèÿ îïåðåíèÿ ó êóðèöû
Â. Ðåöåññèâíàÿ ìóòàöèÿ êîðîòêîíîãîñòè ó îâöû. Ñïðàâà è â öåíòðå ãîìîçèãîòû,
ñëåâà - ãåòåðîçèãîòà. (À - Â - èç: Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 291)
Ã. Íîðìàëüíàÿ (ñëåâà), ÷åòûðåõêðûëàÿ ôîðìà (ìóòàöèÿ ãåíà BX-C) äðîçîôèëû
(â öåíòðå) (Èç ðàáîòû Ý. Ëüþèñà), ìóõà ñ ðàññòàâëåííûìè êðûëüÿìè
(äîìèíàíòíàÿ ìóòàöèÿ Dichaete) (ñïðàâà)
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Ðàçëè÷àþò òàêæå ìóòàöèè ïðÿìûå è
îáðàòíûå.

4.1.1. Çàêîí ãîìîëîãè÷åñêèõ
ðÿäîâ íàñëåäñòâåííîé
èçìåí÷èâîñòè Í.È. Âàâèëîâà

Ïåðâûì íàèáîëåå ñåðüåçíûì
èññëåäîâàíèåì ìóòàöèé áûëà ðàáîòà Í.È.
Âàâèëîâà ïî óñòàíîâëåíèþ ïàðàëëåëèçìà
â íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè ó âèäîâ
ðàñòåíèé, ïðèíàäëåæàùèõ áëèçêèì
òàêñîíàì.

Íà áàçå îáøèðíûõ èññëåäîâàíèé
ìîðôîëîãèè ðàçëè÷íûõ ðàñ
ðàñòèòåëüíîãî ìèðà, Âàâèëîâ â 1920 ãîäó

ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî íåñìîòðÿ íà ðåçêî
âûðàæåííîå ðàçíîîáðàçèå
(ïîëèìîðôèçì) ìíîãèõ âèäîâ, ìîæíî
çàìåòèòü ðÿä çàêîíîìåðíîñòåé â
èçìåí÷èâîñòè ýòèõ âèäîâ. Åñëè âçÿòü äëÿ
ïðèìåðà ñåìåéñòâî çëàêîâ è ðàññìîòðåòü
âàðüèðîâàíèå íåêîòîðûõ ïðèçíàêîâ,
îêàçûâàåòñÿ, ÷òî îäèíàêîâûå îòêëîíåíèÿ
ïðèñóùè âñåì âèäàì (ñì. òàáë. 4.1.) Â
äàííîé òàáëèöå ïðåäñòàâëåíà î÷åíü
íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü äàííûõ Í.È.
Âàâèëîâà, ëåãøèõ â îñíîâó
ôîðìóëèðîâàíèÿ çàêîíà ãîìîëîãè÷åñêèõ
ðÿäîâ â íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè,
îäíàêî è ýòè äàííûå ïîçâîëÿþò óâèäåòü,

Òàáë. 4.1. Èçìåí÷èâîñòü ó âèäîâ ñåìåéñòâà Graminidae (ôðàãìåíò èç ðàáîòû
Í.È. Âàâèëîâà, 1922)

îííåâòñäåëñàÍ
èêàíçèðïåèùþóðèüðàâ

âîäèâóàêàíçèðï)-(åèâòñòóñòîèëè)+(åè÷èëàÍ

elaceS
elaerec

mucitirT
muvitas

muedroH
muvitas

mucinaP
muecailim

aeZ
syam

azirO
avitas

noryporgA
sneper

ÿñåèùþàïûñîèêñîëîê + + + + + +

ÿñåèùþàïûñîåíèêñîëîê + + + + + + +

åîòà÷íåëïîíðåç + + + + + + +

åîëîãîíðåç + + + + + + -

ÿèíåòñàðåûëîïîíäî + - - - + - -

ÿèíåòñàðåûëîïåîáî + + + + + + +

åûòñèòñîèêñîëîê + + + - - + +

åûòñîçåáèêñîëîê + + + + + + +

åûâîêòåâöîíäîèêòåâö + + + + + + -

åîëåáîíðåç + + + + + + -

åîíñàðêîíðåç + + + - + + +

åîâîòåëîèôîíðåç + + + - + + +

åîíäèâîëêåòñîíðåç + + + + + + +

åîíäèâîêñîâîíðåç - )+( + + + + -
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÷òî âàðüèðîâàíèå ìîðôîëîãèè èäåò
ïàðàëëåëüíî ó ðàçíûõ âèäîâ. ×åì áëèæå
òàêñîíîìè÷åñêè ðàññìàòðèâàåìûå
îðãàíèçìû, òåì áîëüøåå ñõîäñòâî
íàáëþäàåòñÿ â ñïåêòðå èõ èçìåí÷èâîñòè.

Çàêîí Âàâèëîâà ãëàñèò: �Âèäû è
ðîäû, ãåíåòè÷åñêè áëèçêèå,
õàðàêòåðèçóþòñÿ ñõîäíûìè ðÿäàìè
íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè ñ òàêîé
ïðàâèëüíîñòüþ, ÷òî, çíàÿ ðÿä ôîðì â
ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà, ìîæíî ïðåäâèäåòü
íàõîæäåíèå ïàðàëëåëüíûõ ôîðì ó äðóãèõ
âèäîâ è ðîäîâ. ×åì áëèæå ãåíåòè÷åñêè
ðàñïîëîæåíû â îáùåé ñèñòåìå ðîäû è
ëèííåîíû (ò.å. âèäû), òåì ïîëíåå ñõîäñòâî
â ðÿäàõ èõ èçìåí÷èâîñòè.� Ñâîé çàêîí Í.È.
Âàâèëîâ âûðàçèë ôîðìóëîé:
G

1
 (a+b+c.......)

G
2
 (à+b+ñ.......)

G
3
 (à+b+ñ.......),

G
1
, G

2
, G

3
, - îáîçíà÷åíèå âèäîâ, à a, b, c

- ðàçëè÷íûå âàðüèðóþùèå ïðèçíàêè.
Çàêîí Âàâèëîâà èìååò áîëüøîå

òåîðåòè÷åñêîå çíà÷åíèå, ïîñêîëüêó èç
ãîìîëîãèè íàñëåäñòâåííûõ èçìåíåíèé ó
áëèçêèõ âèäîâ âûâîäèò è ãîìîëîãèþ èõ
ãåíîâ. Äëÿ ñåëåêöèîííîé ïðàêòèêè ýòîò
çàêîí âàæåí ïîòîìó, ÷òî ïðîãíîçèðóåò
âîçìîæíîñòü íàõîæäåíèÿ íåèçâåñòíûõ
ôîðì ðàñòåíèé ó äàííîãî âèäà, åñëè îíè
óæå èçâåñòíû ó äðóãèõ âèäîâ.

4.1.2. Êëàññèôèêàöèÿ ìóòàöèé
Ã. Ìåëëåðà

Ïî ñòåïåíè óêëîíåíèÿ ìóòàöèé îò
íîðìàëüíîãî ôåíîòèïà Ìåëëåð ïðåäëîæèë
âûäåëèòü, êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå,
ãèïîìîðôíûå, àìîðôíûå, àíòèìîðôíûå,
íåîìîðôíûå è ãèïåðìîðôíûå ìóòàöèè.
Ðàññìîòðèì ýòó êëàññèôèêàöèþ.

Ãèïîìîðôíûå ìóòàöèè äåéñòâóþò â
òîì æå íàïðàâëåíèè, ÷òî è ãåí äèêîãî òèïà,
íî äàþò îñëàáëåííûé ýôôåêò. Íàïðèìåð
äâå ëåòàëè â ãîìîçèãîòå âûæèâàþò, íî îäíà
ëåòàëü â ãåìèçèãîòå ãèáíåò. Óâåëè÷åíèå
äîçû ãèïîìîðôíîé ìóòàöèè âåäåò ê
âîññòàíîâëåíèþ ïðèçíàêà äèêîãî òèïà.
Ìóòàöèè we (white eozine) â îäíîé èëè äâóõ
äîçàõ èìåþò ìóòàíòíûé ôåíîòèï, â òðåõ -
ïî÷òè íîðìàëüíûé.

w
e

< w
e
w

e
< w

e
w

e
w

e

ìóòàíò-

íûé

ïî÷òè

äèêèé

òèï

Àìîðôíûå ìóòàöèè íå âëèÿþò íà
èçìåíåíèå ìóòàíòíîãî ôåíîòèïà â
çàâèñèìîñòè îò äîçû. Òàêèå ìóòàöèè
âûãëÿäÿò êàê ïîòåðÿ ãåíà. Õàðàêòåðíûì
ïðèìåðîì ÿâëÿåòñÿ ìóòàöèÿ w ó
äðîçîôèëû. Ìóòàíòû äåìîíñòðèðóþò
÷åòêèé ôåíîòèï, íåçàâèñèìî îò äîçû
ìóòàíòíîãî àëëåëÿ è âíåøíèõ óñëîâèé,
ãîìîçèãîòû äåìîíñòðèðóþò ïîëíîå
îòñóòñòâèå ôóíêöèè.

Àíòèìîðôíûå ìóòàöèè îêàçûâàþò
äåéñòâèå, ïðîòèâîïîëîæíîå äèêîìó òèïó.
Íàïðèìåð, ó êóêóðóçû - ãåí A (äèêèé òèï)
îáåñïå÷èâàåò ïóðïóðíûé öâåò ðàñòåíèé è
ñåìÿí èç-çà íàëè÷èÿ àíòîöèàíà. Åãî ñëàáûé
àëëåëü Abr - (ñëàáàÿ ïóðïóðíàÿ îêðàñêà),
äåéñòâóåò êàê ãèïîìîðô â íàïðàâëåíèè
äèêîãî òèïà. Àëëåëü ap -äåéñòâóåò â
íàïðàâëåíèè ïðîòèâîïîëîæíîì èç-çà
ôîðìèðîâàíèÿ áóðîé îêðàñêè è
áëîêèðîâàíèÿ îáðàçîâàíèÿ àíòîöèàíîâ.
Àìîðôíûé àëëåëü a êîíòðîëèðóåò òîëüêî
ôîðìèðîâàíèå áóðîé îêðàñêè.
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Íåîìîðôíûå ìóòàöèè - òàêèå
ìóòàöèè, äåéñòâèå êîòîðûõ ñîâåðøåííî
îòëè÷íî îò äèêîãî òèïà. Íàïðèìåð, ìóòàöèÿ
Hw ó äðîçîôèëû ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíîìó
óâåëè÷åíèþ ÷èñëà âîëîñêîâ íà æèëêàõ
êðûëüåâ.

Ãèïåðìîðôíûå ìóòàöèè - ó ýòèõ
ìóòàíòîâ êîëè÷åñòâî áèîõèìè÷åñêîãî
ïðîäóêòà ïîä âëèÿíèåì ìóòàöèè ðåçêî
óâåëè÷èâàåòñÿ.

w
+

w
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w
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êðàñíûé

ãëàç

ãëàç öâåòà

ýîçèíà

òåìíî

êðàñíûé

ãëàç

4.1.3. Ãåíåðàòèâíûå è
ñîìàòè÷åñêèå ìóòàöèè

Ìóòàöèè ìîãóò âîçíèêàòü â ëþáîé
êëåòêå ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà. Òå èç
íèõ, êîòîðûå âîçíèêàþò â êëåòêàõ
çàðîäûøåâîãî ïóòè, íàçûâàþòñÿ
ãåíåðàòèâíûìè. Ìóòàöèè, âîçíèêàþøèå â
äðóãèõ êëåòêàõ, íàçûâàþò ñîìàòè÷åñêèìè.

Ãåíåðàòèâíàÿ ìóòàöèÿ ìîæåò
âîçíèêíóòü íà ëþáîì ýòàïå ðàçâèòèÿ
ïîëîâûõ êëåòîê. Åñëè òàêàÿ ìóòàöèÿ
âîçíèêàåò íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ
êëåòîê çàðîäûøåâîãî ïóòè, îíà ðàçìíîæèòñÿ
âî ìíîãèõ êëåòêàõ, ÷èñëî êîòîðûõ áóäåò
ïðîïîðöèîíàëüíî ÷èñëó êëåòî÷íûõ äåëåíèé
ïîñëå âîçíèêíîâåíèÿ ìóòàöèè. Â ðåçóëüòàòå
ýòà ìóòàöèÿ áóäåò ïðåäñòàâëåíà ìíîãèìè
êîïèÿìè, êîòîðûå â ñîâîêóïíîñòè íàçûâàþò
ïó÷êîì ìóòàöèé. Ìóòàöèè, âîçíèêøèå íà
ïîñëåäíèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ïîëîâûõ êëåòîê,
â ñïåðìàòîçîèäàõ è ÿéöåêëåòêàõ, òîëüêî â
ýòèõ êëåòêàõ è ïðåäñòàâëåíû. Ïðîÿâëåíèå
ìóòàíòíîãî ôåíîòèïà ñîìàòè÷åñêèõ

ìóòàöèé òàêæå ñèëüíî çàâèñèò îò ñòàäèè, íà
êîòîðîé ïðîèçîøëà ìóòàöèÿ. ×åì ðàíüøå
ìóòàöèÿ âîçíèêàåò, òåì áîëüøèé ýôôåêò îíà
âûçûâàåò.

Ñîìàòè÷åñêèå è ãåíåðàòèâíûå
ìóòàöèè ðàçëè÷àþòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì
âîçìîæíîñòüþ íàñëåäîâàíèÿ:
ãåíåðàòèâíûå ïåðåäàþòñÿ ïî íàñëåäñòâó.
Äâå ñóäüáû ó ñîìàòè÷åñêèõ ìóòàöèé:

à) åñëè îðãàíèçì ðàçìíîæàåòñÿ
èñêëþ÷èòåëüíî ïîëîâûì ïóòåì, è êëåòêè
çàðîäûøåâîãî ïóòè óæå íà ðàííèõ ýòàïàõ
ðàçâèòèÿ îáîñîáëÿþòñÿ îò ñîìàòè÷åñêèõ,
ñîìàòè÷åñêèå ìóòàöèè íå èãðàþò íèêàêîé
ðîëè â íàñëåäñòâåííîñòè. Äðóãîå äåëî,
åñëè îðãàíèçì ìîæåò ðàçìíîæàòüñÿ
áåñïîëûì ïóòåì, íàïðèìåð, êàðòîôåëü. Â
ýòîì ñëó÷àå ìóòàöèè îêàçûâàþò
ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ïîòîìñòâî,
ðàçìíîæàþùååñÿ âåãåòàòèâíûì ïóòåì

á) Ó ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ èç
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê âïîñëåäñòâèè
ðàçâèâàåòñÿ ïî÷êà, äàþùàÿ öâåòîê,
ñîìàòè÷åñêèå ìóòàöèè ìîãóò èìåòü
îãðîìíîå çíà÷åíèå. Ñîìàòè÷åñêèå
ìóòàöèè ìîãóò âûçûâàòü çëîêà÷åñòâåííûå
îïóõîëè ó ÷åëîâåêà  è  æèâîòíûõ.

Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ñîìàòè÷åñêèå
ìóòàöèè èìåþò  îòíîøåíèå ê ïðîöåññàì
ñòàðåíèÿ ÷åëîâå÷åñêîãî îðãàíèçìà, ò.ê. ñ
âîçðàñòîì ìîæåò ïðîèñõîäèòü íàêîïëåíèå
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ìóòàöèé.

4.1.4. Ïðÿìûå è îáðàòíûå
ìóòàöèè

Îáû÷íî ìóòàöèè îò ñîñòîÿíèÿ äèêîãî
òèïà ê íîâîìó ñîñòîÿíèþ íàçûâàþò
ïðÿìûìè, à îò ìóòàíòíîãî ê äèêîìó -
îáðàòíûìè.

Ïðÿìûå è îáðàòíûå ìóòàöèè
âîçíèêàþò ñ ðàçíîé ÷àñòîòîé. Íàïðèìåð
àìîðôíûå ìóòàöèè íå äàþò ðåâåðñèé ê
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íîðìå. Òàêèå ìóòàöèè, âîçìîæíî, ñâÿçàíû
ñ ïîòåðåé ãåíà. Íàëè÷èå æå îáðàòíûõ
ìóòàöèé ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðè
ïðÿìîì ìóòèðîâàíèè ãåí íå ïîòåðÿí, à
ïðîèçîøëî ëèøü èçìåíåíèå ãåíà.

4.1.5. Ïëåéîòðîïíûé ýôôåêò
ìóòàöèé

Ëþáàÿ ìóòàöèÿ çàòðàãèâàåò â òîé èëè
èíîé ñòåïåíè ðàçâèòèå ìíîãèõ ïðèçíàêîâ.
Òàêîå ìíîæåñòâåííîå ïðîÿâëåíèå ìóòàöèè
íîñèò íàçâàíèå ïëåéîòðîïèè.
Ïëåéîòðîïíîå ïðîÿâëåíèå õàðàêòåðíî äëÿ
îãðîìíîãî áîëüøèíñòâà ãåíîâ. Ýòî ëåãêî
îáüÿñíèìî, ò.ê. ïðîäóêò ôàêòè÷åñêè
êàæäîãî ãåíà èñïîëüçóåòñÿ ÷àùå âñåãî â
íåñêîëüêèõ, à èíîãäà â î÷åíü ìíîãèõ èëè
äàæå âî âñåõ ïåðåïëåòàþùèõñÿ äðóã ñ
äðóãîì ïðîöåññàõ ðîñòà è ðàçâèòèÿ.

Òàê, ó ëþäåé, ñòðàäàþùèõ
àðàõíîäàêòèëèåé, âûçûâàåìîé
äîìèíàíòíîé ìóòàöèåé, î÷åíü èçìåíåíû
ïàëüöû ðóê è íîã, è â òî æå âðåìÿ
íàáëþäàþòñÿ âûâèõè õðóñòàëèêà ãëàçà è
âðîæäåííûå ïîðîêè ñåðäöà.

Òàêîå çàáîëåâàíèå êàê ãàëàêòîçåìèÿ
âåäåò ê ñëàáîóìèþ, öèððîçó ïå÷åíè è
ñëåïîòå. Ýòè ñèìïòîìû âûçâàíû
ðåöåññèâíîé ìóòàöèåé ãåíà, êîäèðóþùåãî
ãàëàêòîçî-1-ôîñôàòóðèäèëòðàíñôåðàçó -
îäèí èç ôåðìåíòîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ
óñâîåíèÿ êëåòêàìè ìîëî÷íîãî ñàõàðà.
Ïðåäóïðåäèòü ðàçâèòèå ïàòîëîãè÷åñêèõ
ïðèçíàêîâ ìîæíî, åñëè áîëüíîãî
ãàëàêòîçåìèåé ìëàäåíöà ñðàçó æå
ïåðåâåñòè íà èñêóññòâåííóþ äèåòó, íå
ñîäåðæàùóþ ìîëî÷íîãî ñàõàðà,
íàêîïëåíèå êîòîðîãî â êðîâè äåéñòâóåò
îòðàâëÿþùå.

Ó êðûñ îïèñàíî ïëåéîòðîïíîå
ïðîÿâëåíèå ëåòàëüíîé ìóòàöèè,
ïðèâîäÿùåé ê ðàçëè÷íûì ïàòîëîãè÷åñêèì

èçìåíåíèÿì ó êðûñÿò (ðèñ. 4.2.) Ñðåäè íèõ:
ñóæåíèå ïðîñâåòà òðàõåé, óòîëùåíèå ðåáåð,
õðîíè÷åñêîå êèñëîðîäíîå ãîëîäàíèå,
çàòðóäíåíèå êðîâîîáðàùåíèÿ â ëåãêèõ,
íåíîðìàëüíîå ïîëîæåíèå çóáîâ,
íåâîçìîæíîñòü ñîñàíèÿ ìîëîêà, ñìåðòü. Íà
ïåðâûé âçãëÿä, áîëüøèíñòâî ýòèõ
èçìåíåíèé íå èìåþò íè÷åãî îáùåãî äðóã ñ
äðóãîì. Îäíàêî, êàê âûÿñíèëîñü, âñå ýòè
èçìåíåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì îäíîé è
òîé æå ïðè÷èíû - ïðîèçîøåäøàÿ ìóòàöèÿ
íàðóøèëà ðàçâèòèå õðÿùåé.

4.1.6. Ýêñïðåññèâíîñòü è
ïåíåòðàíòíîñòü ìóòàöèé

Îáà ïîíÿòèÿ áûëè ââåäåíû â 1925 ãîäó
Í.Â. Òèìîôååâûì-Ðåñîâñêèì äëÿ îïèñàíèÿ
âàðüèðîâàíèÿ ìóòàíòíûõ ôåíîòèïîâ .

Ðèñ. 4.2. Ïëåéîòðîïíîå ïðîÿâëåíèå
ëåòàëüíîãî ãåíà ó êðûñû (Èç:
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 394)
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Ñïîñîáíîñòü ìóòàöèè ïðîÿâëÿòüñÿ
â ôåíîòèïå íàçûâàþò ïåíåòðàíòíîñòüþ.
Ìåðèëîì ïåíåòðàíòíîñòè ñëóæèò äîëÿ
îñîáåé, ãåòåðîçèãîòíûõ èëè
ãîìîçèãîòíûõ ïî îïðåäåëåííîé
äîìèíàíòíîé èëè, ñîîòâåòñòâåííî,
ðåöåññèâíîé ìóòàöèè, ó êîòîðûõ ýòà
ìóòàöèÿ ïðîÿâèëàñü. Íàïðèìåð, 100%
ïåíåòðàíòíîñòü ðåöåññèâíîé ìóòàöèè a
îçíà÷àåò, ÷òî âñå îñîáè a/a èìåþò
ôåíîòèïè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå ýòîé
ìóòàöèè. Åñëè æå ôåíîòèïè÷åñêîå
ïðîÿâëåíèå ìóòàöèè a îáíàðóæèâàåòñÿ
òîëüêî ó ïîëîâèíû îñîáåé a/a, à ó âòîðîé
ïîëîâèíû ôåíîòèï ñîîòâåòñòâóåò
íîðìàëüíîìó, íàáëþäàåìîìó ó
ãåòåðîçèãîò Aa èëè ãîìîçèãîò AA,
ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî ìóòàöèÿ
õàðàêòåðèçóåòñÿ 50% ïåíåòðàíòíîñòüþ.

Ñòåïåíü ïðîÿâëåíèÿ âàðüèðóþùåãî
ìóòàíòíîãî ïðèçíàêà íàçûâàåòñÿ
ýêñïðåññèâíîñòüþ ìóòàöèè. Íàïðèìåð,
ìóòàöèÿ eyeless y äðîçîôèëû èìååò
ðàçëè÷íûå ïðîÿâëåíèÿ (ðèñ. 4.3.).

4.1.7. Ìíîæåñòâåííûå àëëåëè

Äî ñèõ ïîð ìû ðàññìàòðèâàëè
òîëüêî äâà ñîñòîÿíèÿ ãåíà: äîìèíàíòíîå
A è ìóòàíòíîå ðåöåññèâíîå a. Íà ñàìîì
æå äåëå îäèí è òîò æå ãåí ìîæåò
èçìåíÿòüñÿ âî ìíîæåñòâî ñîñòîÿíèé, èõ

ìîæåò áûòü íåñêîëüêî äåñÿòêîâ è áîëåå.
Íàïðèìåð, ó äðîçîôèëû èçâåñòíî îêîëî
150 ìóòàöèé ãåíà vermilion, èëè îêîëî
350 ìóòàöèé ãåíà white. Ïðè ýòîì âñå
ìóòàöèè v èìåþò îäèíàêîâûé ôåíîòèï.
Ôåíîòèïû ìóòàíòîâ ãåíà white
âàðüèðóþò â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ îò
íîðìàëüíîãî öâåòà ãëàç äî ïîëíîãî
îòñóòñòâèÿ ïèãìåíòà, ò.å. ïîëíîñòüþ
ìóòàíòíûõ (òàáë. 4.2.).

Ìóòàöèè îäíîãî è òîãî æå ëîêóñà
íàçûâàþò ñåðèåé ìíîæåñòâåííûõ
àëëåëåé, à ñàìî ÿâëåíèå -
ìíîæåñòâåííûì àëëåëèçìîì. Ãåíîòèï,
ãåòåðîçèãîòíûé ïî äâóì ìóòàíòíûì
àëëåëÿì (a1/a2) îäíîãî è òîãî æå ëîêóñà
íàçûâàþò êîìïàóíäîì.

×ëåíû ñåðèè ìíîæåñòâåííûõ
àëëåëåé íå òîëüêî ïî-ðàçíîìó
îïðåäåëÿþò ðàçâèòèå ïðèçíàêîâ, íî è
âñòóïàþò â ðàçíûå äîìèíàíòíî-
ðåöåññèâíûå îòíîøåíèÿ äðóã ñ äðóãîì,
íàïðèìåð, â ñëó÷àå êîíòðîëÿ ãðóïï
êðîâè ó ÷åëîâåêà.

Ó ÷åëîâåêà èçâåñòíû ÷åòûðå
ãðóïïû êðîâè: A, B, AB, è 0. Åñëè âçÿòü
êðîâü îò ÷åëîâåêà ãðóïïû AB, A èëè B
è ïåðåëèòü äðóãîìó ÷åëîâåêó, èìåþùåìó
êðîâü ãðóïïû 0, òî ïîñëåäíèé ìîæåò
ïîãèáíóòü. Ïðè÷èíà ýòîãî çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî ýðèòðîöèòû ãðóïïû AB
ñîäåðæàò äâà àíòèãåíà: ãðóïïà À -
àíòèãåí À, ãðóïïà B - àíòèãåí B, ãðóïïà
0 íå ñîäåðæèò àíòèãåíîâ A è B.
Ñûâîðîòêà êðîâè ýòèõ ÷åòûðåõ ãðóïï
ñîäåðæèò ñïåöèôè÷åñêèå àíòèòåëà:
ãðóïïà 0 èìååò äâà àíòèòåëà - àëüôà è
áåòà, ãðóïïà A - àíòèòåëî áåòà, ãðóïïà
B - àíòèòåëî àëüôà, ñûâîðîòêà ãðóïïû AB
íå èìååò àíòèòåë àëüôà è áåòà.

Ðèñ. 4.3. Èçìåí÷èâîå âûðàæåíèå
ãåíà eyeless ó äðîçîôèëû. a -
íîðìàëüíûé ãëàç, á - ä -ðàçëè÷íàÿ
ñòåïåíü ðåäóêöèè ãëàçà ó ìóòàíòîâ
(Èç: Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 411)

à          á        â         ã          ä
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Äàííûå òàáëèöû 4.3. ïîêàçûâàþò, ÷òî
â ðÿäå ñëó÷àåâ ãðóïïû êðîâè îêàçûâàþòñÿ
íåñîâìåñòèìûìè. Ïðîèñõîäèò ýòî ïîòîìó,
÷òî àíòèòåëî àëüôà àããëþòèíèðóåò
ýðèòðîöèòû ãðóïïû êðîâè À è ÀÂ, à
àíòèòåëî áåòà - ýðèòðîöèòû ãðóïïû êðîâè
Â è ÀÂ. Åñëè â êðîâè ðåöèïèåíòà ñ
ãðóïïîé À îêàæåòñÿ àíòèãåí Â, òî
íàñòóïàåò ñëèïàíèå ýðèòðîöèòîâ äîíîðà;
òî æå ïðîèñõîäèò, åñëè â êðîâü ðåöèïèåíòà
ãðóïïû Â ïîïàäàþò àíòèãåíû äîíîðà À
èëè ÀÂ (Èç: Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 301-302).
Àëëåëè À è Â êîäîìèíèðóþò è
äîìèíèðóþò íàä 0.

Ãðóïïû êðîâè íå èçìåíÿþòñÿ â
òå÷åíèå æèçíè ÷åëîâåêà, ïîýòîìó çíàíèÿ
î õàðàêòåðå èõ íàñëåäîâàíèÿ èñïîëüçóþò
â ñóäåáíîé ìåäèöèíå äëÿ èñêëþ÷åíèÿ
îòöîâñòâà. Íèæå ïðèâåäåíû îæèäàåìûå è
íåâîçìîæíûå ãðóïïû êðîâè ó ïîòîìêîâ
ïðè ðàçëè÷íîì ñî÷åòàíèè ãðóïï êðîâè
ðîäèòåëåé (Òàáë. 4.4.).

Óñòàíîâëåíû áèîõèìè÷åñêèå îñíîâû
àëëåëèçìà ïðè äåòåðìèíàöèè ãðóïï êðîâè.
Îêàçàëîñü, ÷òî ó âñåõ èíäèâèäóóìîâ
îáðàçóåòñÿ àíòèãåí 0 (èëè H), êîòîðûé

Òàáë. 4.2. Âàðüèðîâàíèå öâåòà ãëàç
ó ìóòàíòîâ ïî ãåíó white äðîçîôèëû

Òàáë. 4.3. Ðåàêöèÿ àããëþòèíàöèè ýðèòðîöèòîâ ìåæäó ðàçëè÷íûìè ãðóïïàìè
êðîâè (Èç: Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 301)

AB

B

A

0

AB

B

A

0

Ãðóïïà êðîâè
ðåöèïèåíòà

Àíòèãåíû
ýðèòðîöèòîâ

Àíòèòåëà
ñûâîðîòêè

àëüôà è áåòà

áåòà

àëüôà

-

ABBA0

-

-

-

-

-

-

-

- -

+

+

+

+

+

+

+

Ðåàêöèÿ àããëþòèíàöèè ñûâîðîòêè
ðåöèïèåíòà ñ ýðèòðîöèòàìè

÷åòûðåõ ãðóïï êðîâè äîíîðîâ

üëåëëÀ çàëãòåâÖ

w+ àçàëãåûíñàðê
)ïèòéèêèä(

w rR

óêàêòåâö
-àïèòîãîêèä

éûíñàðê

w oc éûâîëëàðîê

w lb èâîðêòåâö

w hc èíøèâòåâö

w fb éûòëåæ-îíìåò

wh àäåìòåâö

wa éûâîñîêèðáà

wp éûíðóïðóï

we éûâîíèçîý

wi éîâîíîëñòåâö
èòñîê

wz -îííîìèë
éûòëåæ

w ps ,éûí÷èàçîì
òåóðèüðàâòåâö

w1 éûëåá
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ñîñòîèò èç îñîáîé óãëåâîäíîé ãðóïïû,
êîòîðàÿ äîáàâëÿåòñÿ ê ìîëåêóëå áåëêà
(Ðèñ. 4.4.). Ãåí ÀÂÎ êîäèðóåò ôåðìåíò
ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàçó, êîòîðûé
äîáàâëÿåò åùå îäíó ñàõàðíóþ ãðóïïó ê
àíòèãåíó 0. Ñïåöèôè÷íîñòü ýòîãî
ôåðìåíòà îïðåäåëÿåò ãðóïïó êðîâè.
Àëëåëü À ïðîäóöèðóåò ôåðìåíò,
èñïîëüçóþùèé êîôàêòîð ÓÄÔ-N-
àöåòèëãàëàêòîçó, ÷òî äàåò â èòîãå àíòèãåí
À. Àëëåëü Â ïðîäóöèðóåò ôåðìåíò,
èñïîëüçóþùèé êîôàêòîð ÓÄÔ-ãàëàêòîçó,
ôîðìèðóÿ àíòèãåí Â. À è Â âàðèàíòû
áåëêà òðàíñôåðàçû ðàçëè÷àþòñÿ íà 4
àìèíîêèñëîòû, êîòîðûå ïî-âèäèìîìó è
âëèÿþò íà îïîçíàíèå òèïà êîôàêòîðà. 0-
àëëåëü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äåëåöèþ
÷àñòè ãåíà ÀÂÎ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî

Òàáë. 4.4. Ãðóïïû êðîâè ïîòîìêîâ
îò áðàêîâ ëþäåé ñ ðàçíûìè
ãðóïïàìè êðîâè (Èç: Ëîáàøåâ, 1967,
ñòð. 302)

Ðèñ. 4.4. Ñõåìà îáðàçîâàíèÿ àíòèãåíîâ À è Â ãðóïï êðîâè ïîä êîíòðîëåì
ìíîæåñòâåííûõ àëëåëåé ãåíà (Èç: Lewin, 1994, p. 78).

Àíòèãåí

Âàðèàíòû

Ãðóïïû

êðîâè

ðîäèòåëåé

Âîçìîæíûå

ãðóïïû

êðîâè

ïîòîìêîâ

Ãðóïïû êðîâè,

íåâîçìîæíûå ó

ïîòîìêîâ â

äàííîì áðàêå

1 0×0 0 A, B, AB

2 0×A 0, A B, AB

3 A×A 0, A B, AB

4 B×B 0, B A, AB

5 A×B 0, A, B, AB -

6 0×AB A, B 0, AB

7 A×AB A, B, AB 0

8 B×AB A, B, AB 0

9 AB×AB A, B, AB 0

10 0×B 0, B A, AB
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àêòèâíîñòü ãåíà íå ïðîÿâëÿåòñÿ è 0-
àíòèãåí íå ìîäèôèöèðóåòñÿ. Ýòî
îáñòîÿòåëüñòâî îáúÿñíÿåò ïî÷åìó À è Â
àëëåëè äîìèíèðóþò ó À0 è Â0 ãåòåðîçèãîò:
ñîîòâåòñòâóþùàÿ òðàíñôåðàçíàÿ
àêòèâíîñòü (À èëè Â) ñîçäàåò À èëè Â
àíòèãåí. À è Â àëëåëè êîäîìèíèðóþò â
ãåòåðîçèãîòå ÀÂ, ïîñêîëüêó
ýêñïðåññèðóþòñÿ àêòèâíîñòè îáåèõ
òðàíñôåðàç. Ãîìîçèãîòà 00 ÿâëÿåòñÿ íóëü-
àëëåëåì, è ïîýòîìó íå èìååò íè îäíîãî
àíòèãåíà. Òàêèì îáðàçîì, íà áàçå îäíîãî
ãåíà ïîëó÷àåòñÿ òðè àëëåëÿ (Èç: Lewin,
1994, p. 77).

4.1.8. Óñëîâíûå ìóòàöèè

Â ðÿäå ñëó÷àåâ ìóòàíòíûé ôåíîòèï
âîçíèêøåé ìóòàöèè ñòàíîâèòñÿ âèäèìûì
òîëüêî ïðè âûïîëíåíèè îïðåäåëåííûõ
óñëîâèé. Ýòèìè óñëîâèÿìè ìîãóò áûòü
èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðû èëè óñëîâèé
ñóùåñòâîâàíèÿ.

Òåìïåðàòóðíî-÷óâñòâèòåëüíûå
ìóòàöèè (ñì. Suzuki et al., 1976, p. 208).
Ìóòàíòû ýòîãî òèïà æèâóò è ðàçâèâàþòñÿ
íîðìàëüíî ïðè îäíîé (ïåðìèññèâíîé)
òåìïåðàòóðå è ïðîÿâëÿþò îòêëîíåíèÿ ïðè
äðóãîé (ðåñòðèêòèâíîé). Íàïðèìåð,
ìóòàöèÿ shi ó äðîçîôèëû. Ïðè 250C
ìóòàíòû íå ïðîÿâëÿþò êàêèõ-ëèáî
îòêëîíåíèé, ïðè 290Ñ - ó íèõ íàñòóïàåò
ïîëíûé ïàðàëè÷. Ïîëàãàþò, ÷òî â
ðåçóëüòàòå ìóòàöèè ïðîèñõîäèò çàìåíà
àìèíîêèñëîòû â ìîëåêóëå áåëêà, îäíàêî
ïðè îäíîé òåìïåðàòóðå âëèÿíèå ýòîé
ìóòàöèè íà êîíôîðìàöèþ ìîëåêóëû íå
ñêàçûâàåòñÿ. Ïðè äðóãîé òåìïåðàòóðå
êîíôîðìàöèÿ ìåíÿåòñÿ,  è òóò îêàçûâàåòñÿ,
÷òî â áåëêå ïðîèçîøëî íàðóøåíèå
ñòðóêòóðû. Âûäåëÿþò õîëîäî-

÷óâñòâèòåëüíûå (180C) ts (temperature
sensitive) ìóòàöèè è òåïëî÷óâñòâèòåëüíûå
(290C) ts-ìóòàöèè. Ïðè ýòîì òåìïåðàòóðà,
ïðè êîòîðîé ñîõðàíÿåòñÿ íîðìàëüíûé
ôåíîòèï, ñîñòàâëÿåò 250C.

Ìóòàöèè, ÷óâñòâèòåëüíûå ê
ñòðåññó. Â äàííîì ñëó÷àå ìóòàíòû
ðàçâèâàþòñÿ íîðìàëüíî, åñëè èõ íå
ïîäâåðãíóòü êàêèì-ëèáî ñòðåññèðóþùèì
âîçäåéñòâèÿì. Òàê, ìóòàíòû sesB (stress-
sensitive) ó äðîçîôèëû íå ïðîÿâëÿþò
êàêèõ-ëèáî îòêëîíåíèé. Åñëè ðåçêî
âñòðÿõíóòü ïðîáèðêó, ó ìóõ íà÷èíàþòñÿ
ñóäîðîãè è îíè íåñïîñîáíû äâèãàòüñÿ.

Àóêñîòðîôíûå ìóòàöèè. Îáû÷íî
áàêòåðèé âûñåâàþò íà ÷àøêè Ïåòðè,
ñîäåðæàùèå ïîëíóþ ñðåäó, â ñîñòàâ
êîòîðîé âõîäÿò âñå íåîáõîäèìûå
ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, íóæíûå äëÿ ðîñòà.
Åñòü åùå ìèíèìàëüíàÿ ñðåäà, ñîñòîÿùàÿ
èç àãàðà, âîäû, ñàõàðà è ñîëåé.
Íîðìàëüíûå áàêòåðèè ñïîñîáíû ñàìè
ñèíòåçèðîâàòü íåîáõîäèìûå èì ñëîæíûå
îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ (âèòàìèíû,
àìèíîêèñëîòû, íóêëåîòèäû) è ìîãóò æèòü
íà ìèíèìàëüíîé ñðåäå, à ìóòàíòíûå - íå
ìîãóò. Òàêèõ ìóòàíòîâ íàçûâàþò
àóêñîòðîôíûìè. Îíè ìîãóò âûæèâàòü
òîëüêî íà ïîëíîé èëè æå íà ìèíèìàëüíîé,
íî ñ äîáàâêîé íîðìàëüíîãî ïðîäóêòà òîãî
ãåíà, êîòîðûé â äàííîé ëèíèè ìóòèðîâàë.

4.2. Ñïîíòàííûå è
èíäóöèðîâàííûå ìóòàöèè

4.2.1. Ìåòîäû ó÷åòà ìóòàöèé

Äëÿ ó÷åòà ÷àñòîò âîçíèêíîâåíèÿ èëè
âûÿâëåíèÿ ìóòàöèé èñïîëüçóþò
ðàçëè÷íûå ìåòîäè÷åñêèå ïðèåìû. Ïåðâûå
ìåòîäû áûëè ïðåäëîæåíû Ã. Ìåëëåðîì
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äëÿ îïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò îáðàçîâàíèÿ
ìóòàöèé ó äðîçîôèëû.

Ìåòîä ClB. Íàèáîëåå îáúåêòèâíî
ìîæíî ó÷èòûâàòü ÷àñòîòó âîçíèêíîâåíèÿ
ðåöåññèâíûõ ëåòàëüíûõ ìóòàöèé,
ïðèâîäÿøèõ â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè ê
ñìåðòè íåñóùèõ èõ îñîáåé. Ãåíåòè÷åñêàÿ
ñòðóêòóðà ClB õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî
îäíà èç Õ-õðîìîñîì ìàðêèðîâàíà
äîìèíàíòíûì ãåíîì Bar (B) è èíâåðñèåé,
íàçâàííîé Ñ. Ýòà èíâåðñèÿ ïðåïÿòñòâóåò
êðîññèíãîâåðó è îáëàäàåò ðåöåññèâíûì
ëåòàëüíûì ýôôåêòîì - l. Ïî ýòîìó ëèíèÿ
è íàçâàíà - ClB. Ñàìîê èç ýòîé ëèíèè-
àíàëèçàòîðà ñêðåùèâàþò ñ ñàìöàìè èç
àíàëèçèðóåìîé âûáîðêè. Ýòè ñàìöû
ìîãóò áûòü âçÿòû èç ïðèðîäíîé
ïîïóëÿöèè è òîãäà ìîæíî îöåíèòü

÷àñòîòó ëåòàëåé äàííîé ïîïóëÿöèè. Èëè
æå ñàìöîâ îáðàáàòûâàëè ìóòàãåíîì. Â
ýòîì ñëó÷àå îöåíèâàåòñÿ ÷àñòîòà
ëåòàëüíûõ ìóòàöèé, âûçâàííûõ ýòèì
ìóòàãåíîì. Â F

1
 îòáèðàþò ñàìîê ClB/+,

ãåòåðîçèãîòíûõ ïî ìóòàöèè Bar, è
ñêðåùèâàþò èíäèâèäóàëüíî (â îòäåëüíîé
ïðîáèðêå) ñ ñàìöîì. Åñëè â îïûòíîé
õðîìîñîìå íåò ìóòàöèè, òî â ïîòîìñòâå
áóäåò äâà êëàññà ñàìîê è îäèí êëàññ
ñàìöîâ (B+), ïîñêîëüêó ñàìöû ClB ãèáíóò
èç-çà íàëè÷èÿ ëåòàëè l, ò.å. îáùåå
ðàñùåïëåíèå ïî ïîëó áóäåò 2:1 (Ðèñ. 4.5.
À).

Åñëè æå â îïûòíîé õðîìîñîìå åñòü
ëåòàëüíàÿ ìóòàöèÿ lm, òî ïîñëå
ñêðåùèâàíèé àíàëîãè÷íûõ âûøå
îïèñàííûì, ïðîèçîéäåò èçìåíåíèå â

ClB

ClB

ClB ClB

+ + +

+ + + + + +

+ + +

îïûò

îïûò

îïûò îïûò

F
1

F
2

P

2 : 1

À

ClB

ClB

ClB

ClB

+ + +

+ + +

+ + +

+ + +

îïûò lm

îïûò lm

îïûò lm îïûò lm

F
1

F
2

P

2 : 0

Á

Ðèñ. 4.5. Ñõåìà ñêðåùèâàíèé äëÿ âûÿâëåíèÿ ëåòàëüíûõ ìóòàöèé â X-
õðîìîñîìå äðîçîôèëû
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ðàñùåïëåíèè ïî ïîëó â F
2
. Â F

2
 ãèáíóò

ñàìöû îáîèõ êëàññîâ â îäíîì ñëó÷àå èç-
çà íàëè÷èÿ ëåòàëè â Õ-õðîìîñîìå ClB, â
äðóãîì èç-çà íàëè÷èÿ ëåòàëè lm â
îïûòíîé Õ-õðîìîñîìå (Ðèñ. 4.5. Á).
Îïðåäåëÿÿ îòíîøåíèå  ÷èñëà Õ-õðîìîñîì
(èëè ïðîáèðîê ñ èíäèâèäóàëüíûìè
ñêðåùèâàíèÿìè), â êîòîðûõ âîçíèêëà
ëåòàëü, ê îáùåìó ÷èñëó èçó÷åííûõ Õ-
õðîìîñîì (ïðîáèðîê), ïîäñ÷èòûâàþò
÷àñòîòû íàõîæäåíèÿ ëåòàëåé â

îïðåäåëåííîé ãðóïïå èëè âûáîðêå
äðîçîôèëû.

Ìåëëåð íåîäíîêðàòíî
ìîäèôèöèðîâàë ñâîé ìåòîä âûÿâëåíèÿ
ëåòàëåé â Õ-õðîìîñîìå äðîçîôèëû, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîÿâèëèñü òàêèå ëèíèè-
àíàëèçàòîðû, êàê Mu-5, Basc, Binsn.

Äëÿ ó÷åòà ëåòàëüíûõ ìóòàöèé â
àóòîñîìàõ äðîçîôèëû èñïîëüçóþò ëèíèè
ñáàëàíñèðîâàííûõ ëåòàëåé. Ðàññìîòðèì
ìåòîä îáíàðóæåíèÿ ëåòàëåé âî âòîðîé
õðîìîñîìå: ìåòîä Cy L/Pm.

îïûò

îïûò

îïûò

îïûò îïûò

îïûò îïûò

îïûò

îïûò

F
1

F
2

P

2 Cy L : 1 + +Cy  L

Cy  L

Cy  LCy  L

Cy  LCy  L

Cy  L Cy  L Cy  L

Cy  L

Pm

Pm

F
3

À

îïûò

îïûò

îïûò

îïûò

îïûò îïûò

îïûò

îïûò

îïûò

F
1

F
2
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2 Cy L  : 0 + +Cy  L

Cy  L

Cy   L Cy   L

Cy   LCy   L

Cy   L Cy   L Cy   L

lm   

lm   

lm   lm   

lm   lm   lm  

lm  

Cy   L

Pm

Pm

F
3

Á

Ðèñ. 4.6. Ñõåìà ñêðåùèâàíèé äëÿ âûÿâëåíèÿ ëåòàëüíûõ ìóòàöèé âî âòîðîé
õðîìîñîìå äðîçîôèëû
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Â ýòîé ëèíèè â îäíîé õðîìîñîìå
ðàñïîëîæåíû äîìèíàíòíûå ìóòàöèè Cy
(Curly - çàãíóòûå êðûëüÿ) è L (Lobe -
ìàëåíüêèå äîëüêîâèäíûå ãëàçà), êàæäûé
èç êîòîðûõ â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè
âûçûâàåò ëåòàëüíûé ýôôåêò. Ìóòàöèè
ñîïðÿæåíû ñ èíâåðñèåé. Âî âòîðîé
õðîìîñîìå, òàêæå íåñóùåé èíâåðñèþ,
ðàñïîëîæåíà äîìèíàíòíàÿ ìóòàöèÿ Pm
(Plum - êîðè÷íåâûå ãëàçà). Èñïûòûâàåìîãî
ñàìöà ñêðåùèâàþò ñ ñàìêîé èç ëèíèè Cy
L/Pm (íà ñõåìå ïîêàçàíû íå âñå êëàññû
ïîòîìêîâ).

Â F
1
 îòáèðàþò ñàìöîâ Cy L/+. Ó íèõ

ïîäàâëåí êðîññèíãîâåð. Ñàìöîâ
èíäèâèäóàëüíî ñêðåùèâàþò ñ ñàìêàìè
èñõîäíîé ëèíèè Cy L/Pm. Â F

2
 îòáèðàþò

ñàìöîâ è ñàìîê Cy L, ó êîòîðûõ âòîðàÿ
õðîìîñîìà ÿâëÿåòñÿ èñïûòóåìîé. Â
ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ èõ ìåæäó ñîáîé
ïîëó÷àåòñÿ 4 êëàññà ïîòîìêîâ. Îäèí èç íèõ
ïîãèáàåò èç-çà ãîìîçèãîòíîñòè ïî
ìóòàöèÿì Cy è L, åùå äâà êëàññà ïîòîìêîâ
ýòî ãåòåðîçèãîòû Cy L/+ è îäèí êëàññ - ýòî
ãîìîçèãîòû ïî èñïûòóåìîé õðîìîñîìå. Â
èòîãå ïîëó÷àåòñÿ 2 êëàññà ìóõ Cy L è îäèí
êëàññ Cy+ L+ (Ðèñ. 4.6. À). Åñëè â
èñïûòóåìîé õðîìîñîìå ïðîèçîøëà
ëåòàëüíàÿ ìóòàöèÿ, â ïîòîìñòâå îò
ïîñëåäíåãî ñêðåùèâàíèÿ áóäóò òîëüêî
ìóõè Cy L (Ðèñ. 4.6. Á). Ñ ïîìîùüþ òàêîãî
ìåòîäà ìîæíî ó÷èòûâàòü ÷àñòîòó
ðåöåññèâíûõ ëåòàëüíûõ ìóòàöèé âî
âòîðîé õðîìîñîìå äðîçîôèëû.

Ó÷åò ìóòàöèé ó ìèêðîîðãàíèçìîâ
(ñì. Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989, ñòð. 298).
Èñïîëüçîâàíèå ìèêðîîðãàíèçîâ î÷åíü
óäîáíî èç-çà òîãî, ÷òî îíè èìåþò
ãàïëîèäíûé íàáîð, è ìóòàöèè
ïðîÿâëÿþòñÿ óæå â ïåðâîì ïîêîëåíèè.

Êðîìå òîãî, êàæäàÿ êëåòêà íà ïëîòíîé
ñðåäå ìîæåò îáðàçîâàòü îòäåëüíóþ
êîëîíèþ, ïðåäñòàâëÿþùóþ ñîáîé êëîí
èäåíòè÷íûõ êëåòîê.

Åñëè ïîëó÷àþò ìóòàöèè, äàþùèå
ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî, òî ìóòàíòîâ
ëåãêî âûÿâèòü ìåòîäîì îòïå÷àòêîâ èëè
ðåïëèê, ïðåäëîæåííûì Ý. è Äæ.
Ëåäåðáåðãàìè (ðèñ. 4.7.).

Ïðè èçó÷åíèè ìóòàöèé
óñòîé÷èâîñòè E. coli ê áàêòåðèîôàãó Ò1
êëåòêè áàêòåðèé (ìóòàíòû TonS)
âûñåâàþò íà àãàðèçîâàííóþ ñðåäó â
÷àøêè Ïåòðè òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû íà
íèõ îáðàçîâàëèñü îòäåëüíûå êîëîíèè.
Çàòåì ïðè ïîìîùè áàðõàòíîé ïå÷àòêè
ýòè êîëîíèè ïåðåïå÷àòûâàþò íà ÷àøêè
ñ íàíåñåííîé ñóñïåíçèåé ÷àñòèö ôàãà
Ò1. Áîëüøàÿ ÷àñòü êëåòîê èñõîäíîé
÷óâñòâèòåëüíîé (TonS) êóëüòóðû íå áóäåò
îáðàçîâûâàòü êîëîíèé, ïîñêîëüêó èõ
ëèçèðóåò áàêòåðèîôàã. Âûðàñòóò ëèøü
îòäåëüíûå ìóòàíòíûå êîëîíèè (Tonr),
óñòîé÷èâûå ê ôàãó. Ïîäñ÷èòûâàÿ ÷èñëî
êîëîíèé â êîíòðîëüíîì è îïûòíîì

Ðèñ. 4.7.  Ìåòîä îòïå÷àòêîâ äëÿ
îáíàðóæåíèÿ ìóòàíòîâ ó áàêòåðèé
óñòîé÷èâûõ ê ôàãó T1: 1 - ïîëó÷åíèå
îòïå÷àòêà êîëîíèé íà áàðõàòå, 2 -
ïåðåïå÷àòêà íà ñðåäó, 3 - èíêóáàöèÿ
îòïå÷àòêà. Ðàñòóùèå êîëîíèè -
÷åðíûå
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(íàïðèìåð, ïîñëå îáëó÷åíèÿ
óëüòðàôèîëåòîâûì ñâåòîì) âàðèàíòàõ,
ëåãêî îïðåäåëèòü ÷àñòîòó
èíäóöèðîâàííûõ ìóòàöèé.

4.2.2. Ñïîíòàííûå ìóòàöèè

Â ëþáîé ïîïóëÿöèè æèâûõ
îðãàíèçìîâ, æèâóùèõ íà Çåìëå, âñåãäà
åñòü îñîáè, íåñóùèå ìóòàöèè. Ìíîãèå
ãîäû äî îòêðûòèÿ âîçìîæíîñòè
èñêóñòâåííîé èíäóêöèè ìóòàöèé
ñåëåêöèîíåðû è èññëåäîâàòåëè
íàñëåäñòâåííîñòè, âêëþ÷àÿ Ìåíäåëÿ è
Ìîðãàíà, èñïîëüçîâàëè ìóòàöèè ýòîãî
òèïà. Èõ íàçûâàþò ñïîíòàííûìè.

Íà÷èíàÿ ñ 1925 ãîäà Ñ.Ñ.
×åòâåðèêîâ è åãî ìîëîäûå êîëëåãè Á.Ë.
Àñòàóðîâ, Í.Ê. Áåëÿåâ, Ñ.Ì. Ãåðøåíçîí,
Ï.Ô. Ðîêèöêèé, Ä.Ä. Ðîìàøîâ â ðåçóëüòàòå
ýêñïåðèìåíòàëüíîé ïðîâåðêè ïðèðîäíûõ
ïîïóëÿöèé äðîçîôèëû íàøëè â íèõ
áîëüøîå ÷èñëî ðàçëè÷íûõ ìóòàöèé.
Êàæäûé ãåí ñ òîé èëè èíîé ÷àñòîòîé
ñïîíòàííî ïåðåõîäèò â ìóòàíòíîå
ñîñòîÿíèå (òàáë. 4.5.).

[Åñòü äàííûå î ÷àñòîòàõ ñïîíòàííûõ
ìóòàöèé â ó÷åáíèêå Èíãå-Âå÷òîìîâà, 1989,
ñ. 302-303].

Ïðè÷èíû èíäóêöèè ñïîíòàííûõ
ìóòàöèé íå ÿñíû. Äîëãîå âðåìÿ ïîëàãàëè,
÷òî ê ÷èñëó èíäóöèðóþùèõ ôàêòîðîâ
îòíîñèòñÿ åñòåñòâåííûé ôîí
èîíèçèðóþùèõ îáëó÷åíèé, îáðàçóåìûé
äîõîäÿùèìè äî ïîâåðõíîñòè çåìëè
êîñìè÷åñêèìè ëó÷àìè, ãàììàèçëó÷åíèÿìè
Çåìëè è ðàäèîàêòèâíûìè âåùåñòâàìè (40Ê,
14Ñ, Rn), ïîñòóïàþùèìè â ìàëûõ
êîëè÷åñòâàõ â îðãàíèçì èç îêðóæàþùåé
ñðåäû. Îäíàêî, êàê ïîêàçàëè ðàñ÷åòû, ó
äðîçîôèëû åñòåñòâåíûé ðàäèàöèîííûé

ôîí ìîæåò áûòü îòâåòñòâåí òîëüêî
ïðèáëèçèòåëüíî çà 0,1% ñïîíòàííûõ
ìóòàöèé. Õîòÿ, ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ
ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè îðãàíèçìà
âîçäåéñòâèå åñòåñòâåííîãî ôîíà ìîæåò
íàêàïëèâàòüñÿ, è ó ÷åëîâåêà îò 1/4 äî
1/10 ñïîíòàííûõ ìóòàöèé ìîæåò áûòü
îòíåñåíî çà ñ÷åò åñòåñòâåííîãî ôîíà
ðàäèàöèè (èç: Ãåðøåíçîí, 1983, ñ. 237).

Âòîðîé ïðè÷èíîé ñïîíòàííûõ
ìóòàöèé ÿâëÿþòñÿ ñëó÷àéíûå
ïîâðåæäåíèÿ õðîìîñîì è ãåíîâ â õîäå
íîðìàëüíûõ ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ,
ïðîèñõîäÿùèõ â êëåòêå. Ïî
ìíîãî÷èñëåííûì äàííûì ñïîíòàííûå
ìóòàöèè âîçíèêàþò âî âðåìÿ äåëåíèÿ
õðîìîñîì è ðåïëèêàöèè ÄÍÊ. Ñ÷èòàþò
âåðîÿòíûì, ÷òî ñïîíòàííûå ìóòàöèè
ïðåäñòàâëÿþò ÷àùå âñåãî ñëåäñòâèå
ñëó÷àéíûõ îøèáîê â ôóíêöèîíèðîâàíèè
ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ.

Òðåòüåé ïðè÷èíîé ñïîíòàííûõ
ìóòàöèé ÿâëÿåòñÿ ïåðåìåùåíèå ïî
ãåíîìó ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ, (ñì. ðàçäåë
6.6.), êîòîðûå ìîãóò âíåäðèòüñÿ â ëþáîé
ãåí è âûçâàòü â íåì ìóòàöèþ. Ïî ðàñ÷åòàì
àìåðèêàíñêîãî ãåíåòèêà Ìåëâèíà Ãðèíà
îêîëî 80% ñïîíòàííûõ ìóòàöèé
ïðèõîäèòñÿ íà ñ÷åò ïåðåìåùåíèé
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ.

4.2.3. Èíäóöèðîâàííûå ìóòàöèè

Èñòîðèÿ ïîïûòîê èíäóêöèè ìóòàöèé
çíàåò ìíîãî ïðèìåðîâ. Òóò è íåóäà÷íàÿ
ïîïûòêà Ò.Õ. Ìîðãàíà è âåñüìà óäà÷íàÿ
ïîïûòêà Íàäñîíà è Ôèëèïïîâà, â ÑÑÑÐ,
êîòîðûå, îáëó÷àÿ ðåíòãåíîâñêèìè ëó÷àìè
êóëüòóðû ïëåñíåâûõ ãðèáîâ, Mucor
genevensis, â 1925 ãîäó ïîëó÷èëè
ðàñùåïëåíèå îáëó÷àåìîé êóëüòóðû �íà
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äâå ôîðìû èëè ðàñû�. �Òàêèì îáðàçîì
ïîëó÷èëèñü äâå ôîðìû, äâà ìóòàíòà,
îòëè÷àþùèåñÿ íå òîëüêî äðóã îò äðóãà, íî
è îò èñõîäíîé (íîðìàëüíîé) ôîðìû�.
Ìóòàíòû îêàçàëèñü ñòàáèëüíûìè, ò.ê.
�äàëüíåéøèå âîñåìü ãåíåðàöèé (âîñåìü
ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåðåñåâîâ) óæå íå

Òèï, êëàññ Âèä Ìóòàöèîííîå Íàïðàâëåíèå ×àñòîòà ìóòàöèé
èçìåíåíèå ìóòèðîâàíèÿ

Ìëåêîïèòà- ×åëîâåê Àëüáèíèçì + → a 2,8 - 3,3×10-5

þùèå Ôåíèëêåòîíóðèÿ + → ph 2,5 - 8×10-5

Ìèêðîöåôàëèÿ + → mc 2,7×10-5

Ãåìîôèëèÿ + → h 2 - 3,2×10-5

Àíèðèäèÿ + → Anir 0,5×10-5

Ìûøü Îñëàáëåííàÿ îêðàñêà + → d 3×10-5

Àëüáèíèçì + → c 3×10-5

Ïåãîñòü + → s 3×10-5

Íàñåêîìîå Äðîçîôèëà Æåëòîå òåëî + → y 1×10-5 (ó ñàìîê)
Òî æå + → y 1×10-4 (ó ñàìöîâ)
Áåëûå ãëàçà + → w 2-4×10-5

Âèëü÷àòûå ùåòèíêè + → f 2,9×10-5

Òî æå f → + 1,5×10-5

Âûðåçêè íà êðûëüÿõ + → ct 1,5×10-4

Êîðè÷íåâûå ãëàçà + → bw 3×10-5

Öâåòêîâîå Êóêóðóçà Ïóðïóðíûé ýíäîñïåðì + → pr 1,1×10-5

ðàñòåíèå Ñàõàðíûé ýíäîñïåðì + → su 2,4×10-6

Ìîðùèíèñòûé
ýíäîñïåðì + → sh 1,2×10-6

Âîäîðîñëü Õëàìèäîìîíàäà Óñòîé÷èâîñòü ê ñòðåï-
òîìèöèíó + → strr 1×10-6

Ãðèáû Íåéðîñïîðà Ïîòðåáíîñòü â àäåíèíå ade- → ade+ 4×10-8

Ïîòðåáíîñòü â èíîçèòîëå ino- → ino+ 2-8×10-8

Ïåêàðñêèå Ïîòðåáíîñòü â ìåòèîíèíå met- → met+ 3,4 - 6,5×10-8

äðîææè

Áàêòåðèè Êèøå÷íàÿ Ïîòðåáíîñòü â ãèñòèäèíå his+ → his- 2×10-8

ïàëî÷êà Òî æå his- → his+ 2×10-6

Óñòîé÷èâîñòü ê ñòðåï- str-s → str-d 2×10-8

òîìèöèíó 1×10-9

Ïîòðåáíîñòü â ëàêòîçå lac- → lac+ 2×10-7

Óñòîé÷èâîñòü ê ôàãó Ò5 T5s → T5r 7×10-8; 1

Çîëîòèñòûé Óñòîé÷èâîñòü ê ñóëüôà- sul- → sul+ 1×10-9

ñòàôèëëîêîêê ìèäó

Âèðóñû Ôàã Ò2 Èçìåíåíèå êðóãà õîçÿåâ h+ → h- 3×10-9

Ôàã Ò4 Òî æå + → rIII 2×10-5

1×10-7

Âèðóñ Ìîçàè÷íîñòü òèïà àóêóáà + → auc 1,6×10-8

ìîçàè÷íîñòè
òàáàêà

Ïðèìå÷àíèå. ×àñòîòà ìóòàöèé óêàçàííûõ â òàáëèöå ãåíîâ ïðèâåäåíà äëÿ âèðóñîâ íà îäèí öèêë
ðàçìíîæåíèÿ, äëÿ áàêòåðèé è äðîææåé - íà îäíî êëåòî÷íîå äåëåíèå, äëÿ ïðî÷èõ îðãàíèçìîâ - íà îäíî
ïîêîëåíèå.

Òàáë. 4.5. ×àñòîòà ñïîíòàííûõ ìóòàöèé íåêîòîðûõ ãåíîâ (èç: Ãåðøåíçîí, 1983,
ñ. 222)

ïîäâåðãàëèñü äåéñòâèþ ðåíòãåíîâñêèõ
ëó÷åé è òåì íå ìåíåå ñîõðàíÿëè
ïðèîáðåòåííûå ñâîéñòâà: îíè îêàçàëèñü
ñòîéêî íàñëåäñòâåííî çàêðåïëåííûìè�
(ñì. ñòàòüþ Íàäñîíà è Ôèëèïïîâà, 1925,
â ñáîðíèêå �Êëàññèêè ñîâåòñêîé
ãåíåòèêè�, ñòð. 122). Ýòà ñòàòüÿ áûëà
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îïóáëèêîâàíà íà ðóññêîì ÿçûêå, ê òîìó æå
â ðàáîòå íå èñïîëüçîâàëèñü êàêèå-ëèáî
ìåòîäû êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè äåéñòâèÿ
ðåíòãåíîâñêèõ ëó÷åé, è â öåëîì îíà
îñòàëàñü ìàëîçàìå÷åííîé.

Â 1927 ãîäó Ã.Äæ. Ìåëëåð ñîîáùèë
î äåéñòâèè ðåíòãåíîâñêèõ ëó÷åé íà
ìóòàöèîííûé ïðîöåññ ó äðîçîôèëû è
ïðåäëîæèë ñòàâøèé êëàññè÷åñêèì
êîëè÷åñòâåííûé ìåòîä ó÷åòà ðåöåññèâíûõ
ëåòàëüíûõ ìóòàöèé â Õ-õðîìîñîìå (ñì.
Ðèñ. 4.6.).

[×óòü ïîçæå, â 1928 ãîäó Ë. Ñòàäëåð
â ÑØÀ îïèñàë âëèÿíèå ðåíòãåíîâñêèõ
ëó÷åé íà ìóòàöèîííûé ïðîöåññ ó ÿ÷ìåíÿ
(ïðîâåðÿòü).

Ñàïåãèí - ? - êóêóðóçà - 1929 ã.
(ïðîâåðÿòü)].

Â 1930-õ ãîäàõ áûë îòêðûò
õèìè÷åñêèé ìóòàãåíåç ó äðîçîôèëû:
Â.Â. Ñàõàðîâ (1932), Ì.Å. Ëîáàøåâ è
Ô.À. Ñìèðíîâ (1934) ïîêàçàëè, ÷òî
íåêîòîðûå ñîåäèíåíèÿ, òàêèå êàê éîä,
óêñóñíàÿ êèñëîòà, àììèàê, ñïîñîáíû

èíäóöèðîâàòü ðåöåññèâíûå ëåòàëè â Õ-
õðîìîñîìå. Â 1939 ãîäó Ñ.Ì. Ãåðøåíçîí
îòêðûë ñèëüíûé ìóòàãåííûé ýôôåêò
ýêçîãåííîé ÄÍÊ ó äðîçîôèëû.

Ïîä âëèÿíèåì èäåé Í.Ê. Êîëüöîâà î
òîì, ÷òî ãåííàÿ íèòü â õðîìîñîìàõ
ÿâëÿåòñÿ öåïüþ áîëüøèõ îðãàíè÷åñêèõ
ìîëåêóë èëè âîçìîæíî îäèíî÷íîé
ãèãàíòñêîé ìîëåêóëîé, Ñ.Ì. Ãåðøåíçîí
ðåøèë ïðîâåðèòü ñâîå ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî
èìåííî ÄÍÊ ÿâëÿåòñÿ òàêîé ìîëåêóëîé.
Îí èçîëèðîâàë ÄÍÊ èç òèìóñà è äîáàâèë
åå â êîðì ëè÷èíêàì äðîçîôèëû. Ñðåäè 15
òûñÿ÷ ïðîàíàëèçèðîâàííûõ êîíòðîëüíûõ
ìóõ (ò.å. áåç ÄÍÊ â êîðìå) íå áûëî
ïîëó÷åíî íè îäíîé ìóòàöèè, â òî âðåìÿ
êàê â îïûòå ñðåäè ïðèìåðíî 13 òûñ. ìóõ
áûëè ïîëó÷åíû 13 âèäèìûõ ìóòàöèé
(Òàáë. 4.6.).

Â 1941 ãîäó Ø. Àóýðáàõ è Äæ.Ì.
Ðîáñîí, èñïîëüçóÿ ìåòîä ClB Ìåëëåðà,
ïîêàçàëè, ÷òî ãîð÷è÷íûé ãàç (àçîòèñòûé
èïðèò) èíäóöèðóåò ìóòàöèè ó äðîçîôèëû.
Èç-çà âïîëíå ïîíÿòíîé âî âðåìÿ âòîðîé
ìèðîâîé âîéíû ñåêðåòíîñòè, ðåçóëüòàòû
ðàáîòû ñ ýòèì îòðàâëÿþùèì ãàçîì íå
áûëè îïóáëèêîâàíû äî 1946 ãîäà. Â òîì
æå 1946 ãîäó È.À. Ðàïîïîðò â ÑÑÑÐ
ïðîäåìîíñòðèðîâàë ìóòàãåííóþ

Òàáë. 4.6. Èíäóêöèÿ âèäèìûõ ìóòàöèé ýêçîãåííîé ÄÍÊ ó D. melanogaster
(Èç: Gershenson, Alexandrov, 1997, p. 186).

×èñëî ñêðåùèâàíèé

×èñëî ìóõ F
1

×èñëî ìóòàöèé

Ýêñïåðèìåíò Êîíòðîëü

1939 ã. 1940 ã. Âñåãî 1939 ã. 1940 ã.

228 422 650

Âñåãî

208 413 621

12684 20761 33445 14481 23401 37882

13 25 38 0 0 0

Äîïîëíåíèå 4.1.
Â 1946 ãîäó çà îòêðûòèå ðàäèàöèîííîãî
ìóòàãåíåçà Ã.Äæ.Ìåëëåðó áûëà
ïðèñóæäåíà Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ.
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àêòèâíîñòü ôîðìàëüäåãèäà. Ñ òåõ ïîð â
àðñåíàë ìóòàãåííûõ ôàêòîðîâ âîøëè
ðàçíîîáðàçíûå õèìè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ:
àíàëîãè îñíîâàíèé, âêëþ÷àþùèåñÿ
íåïîñðåäñòâåííî â ÄÍÊ, òàêèå
ñîåäèíåíèÿ êàê àçîòèñòàÿ êèñëîòà èëè
ãèäðîêñèëàìèí, ñîåäèíåíèÿ,
àëêèëèðóþùèå ÄÍÊ
(ýòèëìåòàíñóëüôîíàò, ìåòèëìåòàí-
ñóëüôîíàò è äð.), ñîåäèíåíèÿ,
èíòåðêàëèðóþùèå ìåæäó îñíîâàíèÿìè
ÄÍÊ (àêðèäèíû è èõ ïðîèçâîäíûå). Âñå
ýòè âåùåñòâà ñòàëè íàçûâàòü
ñóïåðìóòàãåíàìè, èç-çà èõ âûñîêîé
ýôôåêòèâíîñòè â èíäóêöèè ìóòàöèé. Òàê
â ðàáîòå È.À. Ðàïîïîðòà 1946 ãîäà ïðè
äåéñòâèè ñóáëåòàëüíîé äîçû âîäíîãî
ðàñòâîðà ôîðìàëèíà íà ëè÷èíîê
äðîçîôèëû áûëî ïîëó÷åíî 47 ëåòàëüíûõ
ìóòàöèé íà 794 Õ-õðîìîñîìû, èçó÷åííûõ
ïî ìåòîäó ClB (÷àñòîòà 5,9%), â êîíòðîëå
áûëà íàéäåíà ëèøü îäíà ëåòàëüíàÿ
ìóòàöèÿ íà 833 õðîìîñîìû (÷àñòîòà
0,12%). Â ðàáîòàõ Àóýðáàõ è Ðîáñîíà
÷àñòîòà ìóòàöèé äîñòèãàëà 24% (â
êîíòðîëå - 0,2%). (ñì. òàêæå Ëîáàøåâ,
1967, ñ. 382-).

Â 1958 ãîäó Ñ.È. Àëèõàíÿíîì è Ò.Ñ.
Èëüèíîé áûë óñòàíîâëåí ôàêò èíäóêöèè
ìóòàöèé ó àêòèíîìèöåòîâ äåéñòâèåì
ôàãîâ. Ïîñëå ýòîãî ïîÿâèëèñü
ìíîãî÷èñëåííûå ïóáëèêàöèè èç
ìíîãî÷èñëåííûõ ëàáîðàòîðèé, â êîòîðûõ
óñòàíîâëåíî, ÷òî â ðåçóëüòàòå âèðóñíîé
èíôåêöèè æèâûõ îðãàíèçìîâ (èëè êëåòîê
â êóëüòóðå) èíäóöèðóþòñÿ õðîìîñîìíûå
èëè õðîìàòèäíûå ïåðåñòðîéêè
(òðàíñëîêàöèè, äåëåöèè, ôðàãìåíòàöèè
õðîìîñîì èëè èõ ïóëüâåðèçàöèÿ), ðåæå
àíåóïëîèäèÿ è ïîëèïëîèäèÿ.

Â êîíöå 1980õ ãîäîâ àìåðèêàíñêèå
ãåíåòèêè À. Ñïðàäëèíã è Äæ. Ðóáèí
ïðåäëîæèëè ìåòîä ìóòàãåíåçà,
çàêëþ÷àþùèéñÿ â àêòèâèðîâàíèè
ïåðåìåùåíèé ìîáèëüíîãî P-ýëåìåíòà
(ñì. ðàçäåë 6.6.), â ðåçóëüòàòå ÷åãî îí
ìîæåò âñòðàèâàòüñÿ â ëþáîé ãåí
äðîçîôèëû. Âñòðîéêà (èíñåðöèÿ)
ìîáèëüíîãî ýëåìåíòà ïðèâîäèò ê
ìóòàöèè äàííîãî ãåíà. Òàêèì îáðàçîì ïî
ìîðôîëîãè÷åñêèì êðèòåðèÿì ìîæíî
îòîáðàòü ìóòàíòíóþ ëèíèþ äðîçîôèë, â
êîòîðîé åñòü èíñåðöèÿ ÄÍÊ èçâåñòíîãî
ñîñòàâà, ÷òî ïîçâîëÿåò âûäåëèòü ÄÍÊ
ìóòèðîâàâøåãî ãåíà (ñì. ðàçäåë ...). Â
ðåçóëüòàòå èññëåäîâàòåëè äðîçîôèëû
ïîëó÷èëè âîçìîæíîñòü âûäåëÿòü è
êëîíèðîâàòü ÄÍÊ ëþáîãî
èíòåðåñóþùåãî èõ ãåíà. Ýòî îòêðûòèå
ñäåëàëî ðåâîëþöèþ â ìîëåêóëÿðíîé
áèîëîãèè.

Èçó÷åíèå ìóòàãåííîãî äåéñòâèÿ
èîíèçèðóþùèõ èçëó÷åíèé ïîêàçàëî, ÷òî
ó âñåõ èññëåäîâàííûõ îðãàíèçìîâ îíè
âûçûâàþò ìíîãî÷èñëåííûå ãåííûå
ìóòàöèè è ïåðåñòðîéêè õðîìîñîì è ÷òî
÷àñòîòà èíäóöèðîâàííûõ ìóòàöèé
çàâèñèò â îñíîâíîì îò äîçû ðàäèàöèè
(ðèñ. 4.8. a è  á).

Ïðè ýòîì íå èìååò áîëüøîãî
çíà÷åíèÿ, â îäèí ëè ïðèåì äàíà òà èëè
èíàÿ äîçà èëè îíà ðàçáèòà íà äðîáíûå
ïîðöèè, ðàçäåëåííûå âî âðåìåíè -
ìóòàãåííûé ýôôåêò â öåëîì
ñîîîòâåòñòâóåò îáùåé äîçå îáëó÷åíèÿ.
Ïðè îáëó÷åíèè íå ñóùåñòâóåò íèæíåãî
ïîðîãà ìóòàãåííîãî äåéñòâèÿ (äåòàëè ñì.
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 226-240).

Ïåðâûå ðàáîòû ïî ïðèìåíåíèþ
ðåíòãåíîâñêèõ ëó÷åé â ñåëåêöèè áûëè
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Òàáë. 4.7. Ðåçóëüòàòû ñåëåêöèè ñ ïðèìåíåíèåì ìóòàãåííûõ ôàêòîðîâ ó
ìèêðîîðãàíèçìîâ-ïðîäóöåíòîâ íåêîòîðûõ àíòèáèîòèêîâ (Èç: Ãåðøåíçîí, 1991,
ñòð. 94).

* ÀÈ - àçîòèñòûé èïðèò, Ð - ðåíòãåíîâñêèå ëó÷è, ÓÔ - óëüòðàôèîëåòîâûå ëó÷è,
ÝÈ - ýòèëåíàìèí.

Àíòèáèîòèê Ìóòàãåíû*

Àêòèâíîñòü (óñë. åä.)

Èñõîäíàÿ Ïîëó÷åííàÿ

220 5200

250 4200

600 2200

500 2000

2000 12000

150 1500ÝÈ

Ð

ÓÔ, ÝÈ

Ð, ÓÔ, ÝÈ

ÀÈ, ÝÈ

Ð, ÓÔ, ÀÈ, ÝÈÏåíèöèëëèí

Ñòðåïòîìèöèí

Õëîðòåòðàöèêëèí

Ýðèòðîìèöèí

Àëüáîìèöèí

Îëåàíäîìèöèí

Ðèñ. 4.8.à Ïðÿìîëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü
÷àñòîòû âèäèìûõ ìóòàöèé ó
íåéðîñïîðû (ïî îñè îðäèíàò ×10-2) îò
äîçû ðåíòãåíîâñêîãî îáëó÷åíèÿ (ïî îñè
àáñöèññ ×10000Ð) (ïî äàííûì Äåìåðåêà,
ñì. Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 228)

Ðèñ. 4.8.á Çàâèñèìîñòü ÷àñòîòû
âîçíèêíîâåíèÿ ðåöåññèâíûõ ñöåïëåííûõ
ñ ïîëîì ìóòàöèé ó äðîçîôèëû (ïî îñè
îðäèíàò â %%) îò äîçû ðåíòãåíîâñêîãî
îáëó÷åíèÿ (ïî îñè àáñöèññ, Ð). 1-
òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìûå, 2-
ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå. (Ïî äàííûì
Òèìîôååâà-Ðåñîâñêîãî, ñì. Ãåðøåíçîí,
1983, ñòð. 227).
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Ëåíèíãðàä, Íàóêà, 9-50, 1968.)
Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé

ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà Äóìêà, 1-
558, 1983.

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Ìóòàöèè. Êèåâ, Íàóêîâà
äóìêà, I-III, 1991.

Èíãå-Âå÷òîìîâ Ñ.Ã. Ãåíåòèêà ñ îñíîâàìè
ñåëåêöèè. Ìîñêâà, Âûñøàÿ øêîëà, 1-
592, 1989.

Ëîáàøåâ Ì.Å. Ãåíåòèêà. Ëåíèíãðàä, Èçä-
âî ËÃÓ, 1-751, 1967.

Íàäñîí Ã.À., Ôèëèïïîâ Ã.Ñ. Î âëèÿíèè
ðåíòãåíîâñêèõ ëó÷åé íà ïîëîâîé
ïðîöåññ è îáðàçîâàíèå ìóòàíòîâ ó
íèçøèõ ãðèáîâ (Mucoraceae). (Â êí.
Êëàññèêè ñîâåòñêîé ãåíåòèêè,
Ëåíèíãðàä, Íàóêà, 120-124, 1968).

Gershenson S.M., Alexandrov Yu.N.
Molecular mechanisms of mutagenecity
of DNA and other natural and synthetic
polynucleotides. Polymed Printing, Kiev,
1-263, 1997.

Kilbey B.J. Charlotte Auerbach. Genetics 141,
1-5, 1995.

Lewin B. Genes V. Oxford, New York, Tokyo,
Oxford University Press. p. 75, 1994.

Muller H.J. Artificial transmutation of the
gene. Science 66, 84-87, 1927a.

Muller H.J. The problem of genic
modification. Zeitschr. ind. Abst. Vererb.
Sup.-Bd. 1, 234-260, 1927b.

Suzuki D.T., Kaufman T.C., Falk D and
U.B.C. Drosophila Research Group.
Conditionally expressed mutations in
Drosophila melanogaster. In: The
genetics and biology of Drosophila, vol.
1a (M. Ashburner, E. Novitski, eds.)

London, New York, San Francisko,
Academic Press, 208-263, 1976.

ïðîâåäåíû À.À. Ñàïåãèíûì è Ë.Í.
Äåëîíå â êîíöå 1920-õ - íà÷àëå 1930-õ
ãîäîâ, ò.å. ñðàçó æå ïîñëå îòêðûòèÿ
âîçìîæíîñòè èñêóññòâåííîé èíäóêöèè
ìóòàöèé. Çàòåì òàêèå ðàáîòû
ðàçâåðíóëèñü è â äðóãèõ ñòðàíàõ, è â
íàñòîÿùåå âðåìÿ ýôôåêòèâíîñòü
ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìóòàãåíåçà
îáùåïðèçíàíà.

Íàèáîëåå çàìåòíû óñïåõè â ñåëåêöèè
áàêòåðèé è ãðèáîâ. Çäåñü áûñòðîòà ñìåíû
ïîêîëåíèé è îãðîìíîå ÷èñëî îñîáåé â
êàæäîé êóëüòóðå î÷åíü óñêîðÿåò òåìï
ñåëåêöèè (Òàáë. 4.7).

Â ðÿäå ñëó÷àåâ óäàëîñü ïîâûñèòü
àêòèâíîñòü ïðîäóöåíòîâ â 10-20 ðàç, ÷òî
ïîçâîëèëî çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èòü
ïðîèçâîäñòâî ñîîòâåòñòâóþùèõ
àíòèáèîòèêîâ è ðåçêî ñíèçèëî èõ
ñòîèìîñòü, ïðè÷åì ýòî áûëî äîñòèãíóòî â
î÷åíü êîðîòêèå ñðîêè.

Ïîõîæèå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû ïðè
èñïîëüçîâàíèè ìóòàãåíîâ â ñåëåêöèè
ìèêðîîðãàíèçìîâ, ïðîäóöèðóþùèõ
äðóãèå áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå âåùåñòâà.
Òàê, àêòèâíîñòü ëó÷èñòîãî ãðèáà-
ïðîäóöåíòà âèòàìèíà Â

12
 
- ïîâûñèëàñü â 6

ðàç, à àêòèâíîñòü áàêòåðèè-ïðîäóöåíòà
àìèíîêèñëîòû ëèçèíà - äàæå â 300-400 ðàç
(Èç: Ãåðøåíçîí, 1991, ñòð. 93-94).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëàì 4.1. - 4.2.

Àëèõàíÿí Ñ.È., Èëüèíà Ò.Ñ. Ìóòàãåííîå
äåéñòâèå àêòèíîôàãîâ. Äîêë. Àêàä.
Íàóê ÑÑÑÐ, 120, 423-428, 1958.

Áîðîäèí Ï.Ì. Ýòþäû î ìóòàöèÿõ. Ìîñêâà,
Çíàíèå, I-III, 1983.

Âàâèëîâ Í.È. Çàêîí ãîìîëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ
â íàñëåäñòâåííîé èçìí÷èâîñòè. (Â
êí. Êëàññèêè ñîâåòñêîé ãåíåòèêè,
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4.3. Õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè

4.3.1. Äåëåöèè

Äåëåöèåé íàçûâàþò íåõâàòêó êàêîãî-
òî ó÷àñòêà õðîìîñîìû. Òàê, åñëè â
íîðìàëüíîé õðîìîñîìå ãåíû
ðàñïîëîæåíû â îïðåäåëåííîì ïîðÿäêå:

ïðè ïîòåðå ôðàãìåíòà õðîìîñîì
âîçìîæíû äâà ïðèíöèïèàëüíûõ
âàðèàíòà:

èëè

ò.å. ìîæåò áûòü ïîòåðÿíà ñðåäíÿÿ ÷àñòü
õðîìîñîìû (CD) èëè êîíöåâàÿ (D-F).

Ãåòåðîçèãîòíûå äåëåöèè
öèòîëîãè÷åñêè âûÿâëÿþòñÿ èç-çà
íàëè÷èÿ ïåòëè â íîðìàëüíîì ãîìîëîãå.

Äëÿ äåëåöèé, ïîëó÷åííûõ â
õðîìîñîìàõ äðîçîôèëû, ñóùåñòâóåò
îïðåäåëåííàÿ íîìåíêëàòóðà, èõ íàçûâàþò:
Df(1)C-D äëÿ ïåðâîãî ñëó÷àÿ, èëè Df(1)D-
F äëÿ âòîðîãî ñëó÷àÿ. Â ýòîé ñèñòåìå
çàïèñè Df - çíà÷èò äåëåöèÿ, (1) îçíà÷àåò,

÷òî äåëåöèÿ â ïåðâîé õðîìîñîìå, è áóêâû
(èëè öèôðû) ïîñëå ñêîáîê - óäàëÿåìûé
ñåãìåíò, èëè ôàìèëèÿ àâòîðà èëè ÷òî-òî
åùå.

Äåëåöèè î÷åíü óäîáíû äëÿ
êàðòèðîâàíèÿ ãåíîâ â îïðåäåëåííûõ
ó÷àñòêàõ õðîìîñîì. Ýòîò ìåòîä
êàðòèðîâàíèÿ ãåíîâ áûë ïðåäëîæåí â 1935
ãîäó, à óæå â 1938 ãîäó Õ. Ñëèçèíñêà,
èñïîëüçóÿ ñåðèþ ïåðåêðûâàþùèõñÿ
äåëåöèé, ïðîêàðòèðîâàëà ãåí white â Õ-
õðîìîñîìå äðîçîôèëû ñ òî÷íîñòüþ äî
îäíîãî äèñêà ïîëèòåííîé õðîìîñîìû. Äëÿ
êàðòèðîâàíèÿ ãåíà ñ ïîìîùüþ äåëåöèè
èñïîëüçóþò ñëåäóþùóþ òèïîâóþ ñõåìó
ñêðåùèâàíèé:

Ñàìîê, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî äåëåöèè
(Df) è ïî áàëàíñåðíîé õðîìîñîìå Mu-5,
ñêðåùèâàþò ñ ñàìöîì, íåñóùèì
õðîìîñîìó ñ ðåöåññèâíûìè àëëåëÿìè (a-
f) êàðòèðóåìûõ ãåíîâ. Óæå â ïåðâîì
ïîêîëåíèè ïðîÿâëÿåòñÿ ôåíîòèï

Ðèñ. 4.9. Ãåíåòè÷åñêîå êàðòèðîâàíèå
ïðîòÿæåííîñòè äåëåöèè

Ðèñ. 4.10. Êàðòèðîâàíèå ëåòàëüíîé
ìóòàöèè ñ ïîìîùüþ äåëåöèé

l

Ðèñ. 4.11. Ãåíåòè÷åñêîå êàðòèðîâàíèå
äåëåöèé
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ðåöåññèâíûõ ìóòàöèé (d-f), åñëè îíè
ëîêàëèçîâàíû â ó÷àñòêå õðîìîñîìû,
óäàëåííîì äåëåöèåé (Ðèñ. 4.9.).

Êàê ïðàâèëî, äåëåöèè óäàëÿþò
äîâîëüíî ïðîòÿæåííûå ó÷àñòêè õðîìîñîì,
è åñëè äàæå ãåí ëîêàëèçîâàí â åå ïðåäåëàõ,
òî÷íîñòü ýòîãî êàðòèðîâàíèÿ íåâåëèêà. Äëÿ
áîëåå òî÷íîãî öèòîëîãè÷åñêîãî
êàðòèðîâàíèÿ ãåíà, ò. å. íåïîñðåäñòâåííî â
õðîìîñîìå, èñïîëüçóþò ñåðèþ
ïåðåêðûâàþùèõñÿ äåëåöèé. Êàê ýòî
ïîêàçàíî íà íèæå ïðèâåäåííîé ñõåìå (Ðèñ.
4.10.).

Åñëè ãåí l, ðàñïîëîæåííûé â
õðîìîñîìå áåç äåëåöèè, ïîïàäàåò â
ïðåäåëû äåëåöèè 1, íî íå ïîïàäàåò â
ïðåäåëû äåëåöèé 2 è 3, òî îí ìîæåò áûòü
êàðòèðîâàí òîëüêî ìåæäó ëåâîé òî÷êîé
ðàçðûâà äåëåöèè 2 è ïðàâîé - äåëåöèè 3.

Äåëåöèè ìîæíî êàðòèðîâàòü è
ãåíåòè÷åñêè, ñ ïîìîùüþ êðîññèíãîâåðà.
Äëÿ ýòîãî ïîëó÷àþò ãåòåðîçèãîò ïî ñåðèè
ìóòàöèé â îäíîé õðîìîñîìå è äåëåöèè â
äðóãîé (Ðèñ. 4.11.).

Åñëè ãåíû 1, 2, 3, 8, 9, è 10 ìîãóò
âñòóïàòü â êðîññèíãîâåð ñ õðîìîñîìîé,
íåñóùåé äåëåöèþ, à ãåíû 4, 5, 6, è 7 - íå
ìîãóò, ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïîñëåäíèå
ðàñïîëîæåíû â ïðåäåëàõ äåëåöèè. Òî÷êè
ðàçðûâà äåëåöèè ïðè ýòîì íàõîäÿòñÿ: ëåâàÿ
- ìåæäó ãåíàìè 3 è 4, ïðàâàÿ - ìåæäó
ãåíàìè 7 è 8.

Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ñ ïîìîùüþ
êðîññèíãîâåðà, ìîæíî âçàèìíî
ïðîêàðòèðîâàòü ñåðèþ ïåðåêðûâàþùèõñÿ
äåëåöèé è ãåíîâ è âûÿñíèòü ïîðÿäîê
ðàñïîëîæåíèÿ òåõ è äðóãèõ.

Äåëåöèè íå ìîãóò áûòü î÷åíü
äëèííûìè, ïîñêîëüêó ÷åì äëèííåå
äåëåöèÿ, òåì áîëüøå âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî
â ðàéîíå õðîìîñîìû, ãîìîëîãè÷íîì

óäàëåííîìó äåëåöèåé, íàõîäèòñÿ ëåòàëüíàÿ
ìóòàöèÿ. Êðîìå òîãî, îòñóòñòâèå ñëèøêîì
ïðîòÿæåííîãî ôðàãìåíòà õðîìîñîìû
ìîæåò ïðèâåñòè ê íàðóøåíèþ áàëàíñà â
ðàçëè÷íûõ ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåìàõ.

4.3.2. Äóïëèêàöèè

Äóïëèêàöèåé íàçûâàþò
äîïîëíèòåëüíûé íàñëåäñòâåííûé
ìàòåðèàë, èäåíòè÷íûé òîìó, êîòîðûé óæå
åñòü â ãåíîìå.

(1) Íîðìàëüíàÿ õðîìîñîìà

(2) Äóïëèêàöèÿ ó÷àñòêà ABC  -
òðàíñïîçèöèÿ

(3) Òàíäåìíàÿ äóïëèêàöèÿ ó÷àñòêà ABC

(4) Äóïëèêàöèÿ (èíñåðöèîííàÿ
òðàíñëîêàöèÿ)

Â ñëó÷àå, åñëè ôðàãìåíò
äóïëèöèðóåòñÿ (ABC â õðîìîñîìå 2
èëè 4) è ïåðåíîñèòñÿ â ïðåäåëàõ îäíîé
õðîìîñîìû, òàêèå äóïëèêàöèè
íàçûâàþò òðàíñïîçèöèÿìè. Îíè èìåþò
ñëåäóþùóþ íîìåíêëàòóðó:

(2) Dp(1;1) ABC èëè Tp(1;1) ABC
Äóïëèêàöèÿ (Dp) ìàòåðèàëà (ABC)
ïåðâîé õðîìîñîìû â ïåðâîé æå
õðîìîñîìå (1;1).

(4) Dp(1;2) ABC èëè Tp(1;2) ABC
Äóïëèêàöèÿ ìàòåðèàëà ABC èç ïåðâîé
õðîìîñîìû âî âòîðîé õðîìîñîìå.

Íà öèòîëîãè÷åñêîì óðîâíå ó
ãåòîðîçèãîò ïî äóïëèêàöèè â
õðîìîñîìå, íåñóùåé äóïëèêàöèþ,
îáðàçóåòñÿ ïåòëÿ èç äóïëèöèðîâàííîãî
ìàòåðèàëà.
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Äóïëèêàöèè øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ
äëÿ �ïåðåêðûòèÿ � ìóòàíòíîãî äåéñòâèÿ
ëåòàëåé èëè äåëåöèé. Òàê,
âîçíèêíîâåíèå ëåòàëè èëè äåëåöèè â X-
õðîìîñîìå äðîçîôèëû áóäåò ïðèâîäèòü
ê ãèáåëè ñàìöîâ, íåñóùèõ ýòó
õðîìîñîìó â ãåìèçèãîòíîì ñîñòîÿíèè.
Îäíàêî, íàëè÷èå ìàòåðèàëà X-
õðîìîñîìû, ñîäåðæàùåãî íîðìàëüíûé
àëëåëü ëåòàëè, äóïëèöèðîâàííîãî è
âêëþ÷åííîãî â ëþáóþ èç õðîìîñîì
(àóòîñîìó, X- èëè Y-õðîìîñîìó) äåëàåò
ñàìöà æèçíåñïîñîáíûì. Îí ñòàíîâèòñÿ
íîñèòåëåì ëåòàëè â åäèíñòâåííîé X-
õðîìîñîìå è íîðìàëüíîãî àëëåëÿ â
äóïëèêàöèè, è åãî ìîæíî ñêðåùèâàòü ñ
ñàìêàìè. Íàïðèìåð, íóæíî ïîñìîòðåòü
àëëåëüíû ëè äâå ëåòàëè, äëÿ ÷åãî íóæíî
ïîëó÷èòü ãåòåðîçèãîòó ïî äâóì ëåòàëÿì.
Îäíà X-õðîìîñîìà ó ïîòîìêîâ ìîæåò
áûòü ïîëó÷åíà îò ñàìêè, âòîðàÿ - îò
ñàìöà, èìåþùåãî X-õðîìîñîìó è
äóïëèêàöèþ (Ðèñ. 4.12.).

4.3.3. Èíâåðñèè

Èíâåðñèÿ - ýòî èçìåíåíèå íà 1800

ïîðÿäêà ðàñïîëîæåíèÿ ãðóïïû ãåíîâ â
õðîìîñîìå.

Íîðìàëüíàÿ õðîìîñîìà

Ïàðàöåíòðè÷åñêàÿ èíâåðñèÿ

Èíâåðñèè áûâàþò ïàðà- è
ïåðèöåíòðè÷åñêèìè. Â ñëó÷àå
ïàðàöåíòðè÷åñêîé èíâåðñèè ïðîèñõîäÿò
äâà ðàçðûâà õðîìîñîì, îáà ïî îäíó
ñòîðîíó îò öåíòðîìåðû. Ó÷àñòîê ìåæäó
òî÷êàìè ðàçðûâîâ ïîâîðà÷èâàåòñÿ íà
1800. Â ñëó÷àå ïåðèöåíòðè÷åñêîé
èíâåðñèè òî÷êè ðàçðûâîâ ðàñïîëîæåíû
ïî îáå ñòîðîíû îò öåíòðîìåðû.

íîðìàëüíàÿ õðîìîñîìà

ïåðèöåíòðè÷åñêàÿ èíâåðñèÿ

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ èíâåðñèé ó
äðîçîôèëû òàêæå ðàçðàáîòàíà
íîìåíêëàòóðà: In(1)BE, ÷òî çíà÷èò:
èíâåðñèÿ - In, â ïåðâîé õðîìîñîìå (1),
BE - èíâåðòèðîâàííûé ðàéîí.

Ó ãîìîçèãîò ïî èíâåðñèÿì
êðîññèíãîâåð ïðîèñõîäèò íîðìàëüíî. Ó
îñîáåé, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî èíâåðñèè â
õðîìîñîìàõ, îáðàçóåòñÿ ïåòëÿ.

Ðèñ. 4.12. Èñïîëüçîâàíèå äóïëèêàöèè
l

2
+ äëÿ �ïåðåêðûòèÿ� ãåìèçèãîòíîé

ëåòàëè l
2

l1

l1

l2

l2

l
2
+

Mu-5
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Ó ãåòåðîçèãîò ïî ïàðàöåíòðè÷åñêîé
èíâåðñèè (ñì. âûøå) ïðîèñõîäèò
�çàïèðàíèå� êðîññèíãîâåðà ñëåäóþùèì
îáðàçîì: â ñëó÷àå ïåðåêðåñòà ìåæäó
ãåíàìè C è D îáðàçóåòñÿ äâà ïðîäóêòà:
àöåíòðè÷åñêèå è äèöåíòðè÷åñêèå
õðîìîñîìû, ò.å. áåç öåíòðîìåðû è ñ
äâóìÿ öåíòðîìåðàìè, ñîîòâåòñòâåííî.

äèöåíòðèê

àöåíòðèê
Îáå êîìáèíàöèè ëåòàëüíû. Òàêèì
îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå êðîññèíãîâåðà
îáðàçóþòñÿ íåæèçíåñïîñîáíûå ãàìåòû
è îí íå ðåãèñòðèðóåòñÿ â ïîòîìñòâå.

Äâîéíîé êðîññèíãîâåð,
ïðîèçîøåäøèé â ïðåäåëàõ èíâåðñèè
âîññòàíàâëèâàåò îáðàçîâàíèå ãàìåò.

Â ñëó÷àå ïåðåêðåñòà ìåæäó ãåíàìè
D è E â ïåðèöåíòðè÷åñêîé èíâåðñèè
ïîëó÷àåòñÿ äâà ïðîäóêòà

Äóïëèêàöèÿ A è äåëåöèÿ F

Äóïëèêàöèÿ F è äåëåöèÿ A

Êàæäàÿ èç ïîëó÷åííûõ õðîìîñîì
íåñåò ïî äóïëèêàöèè îäíîãî
íåèíâåðòèðîâàííîãî ðàéîíà õðîìîñîì è
äåëåöèè äðóãîãî. Â ðåçóëüòàòå òàêèå
ãàìåòû íåæèçíåñïîñîáíû è êðîññîâåðû
íå âûÿâëÿþòñÿ. Òàêæå êàê â ñëó÷àå
ïàðàöåíòðè÷åñêèõ, ïåðèöåíòðè÷åñêèå
èíâåðñèè �çàïèðàþò� êðîññèíãîâåð.

Ïîñêîëüêó êðîññèíãîâåð â
èíâåðòèðîâàííîì ó÷àñòêå õðîìîñîìû
�çàïåðò�, â íåì ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ
áëîêè ìóòàöèé, îòëè÷íûå îò òåõ, êîòîðûå
ëîêàëèçîâàíû â ãîìîëîãè÷íîì
ôðàãìåíòå õðîìîñîìû, íî íå
èíâåðòèðîâàííîì.

a  b  c  d

d  c  b  a+ + + +

Èíâåðñèîííûé ïîëèìîðôèçì â
ïîïóëÿöèÿõ ñïîñîáñòâóåò íàêîïëåíèþ
îïðåäåëåííûõ ìóòàöèé ïîä ó÷àñòêàìè
õðîìîñîì, ïåðåêðûâàåìûìè
èíâåðñèÿìè (ðàáîòû Ô. Äîáæàíñêîãî -
äîïèñûâàòü).

Õðîìîñîìû ñ ìíîæåñòâåííûìè
èíâåðñèÿìè èñïîëüçóþò ïðè ñîçäàíèè
áàëàíñåðîâ, ò.å. ëèíèé, ïîçâîëÿþùèõ
ïîääåðæèâàòü ëåòàëüíûå ìóòàöèè è
ìóòàöèè ïî ïëîäîâèòîñòè. Îäíèì èç íèõ
ÿâëÿåòñÿ óæå óïîìèíàâøàÿñÿ ëèíèÿ ClB.
Áîëåå íàäåæíûå áàëàíñåðû, ò.å. ñ
íåñêîëüêèìè èíâåðñèÿìè: Mu-5, Basc,
Binsn (Ðèñ. 4.13.).

Äîìèíàíòíàÿ ìóòàöèÿ Cy (çàãíóòûå
êðûëüÿ, ëåòàëüíîñòü) îáúåäèíåíà ñ

Cy

Cy Cy Cy

Cy

Cy

l1 l1

l1 l1

l1

l1

Ðèñ. 4.13. Áàëàíñèðîâêà ëåòàëè l
1
 ñ

ïîìîùüþ áàëàíñåðà Cy.
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äëèííîé èíâåðñèåé, çàõâàòûâàþùåé
ïî÷òè âñþ âòîðóþ õðîìîñîìó. Â
ïîòîìñòâå îò ýòîãî ñêðåùèâàíèÿ
âûæèâàþò òîëüêî ìóõè ðîäèòåëüñêèõ
êëàññîâ, ò.å. ëèíèÿ ñáàëàíñèðîâàíà è
èññëåäóåìàÿ ëåòàëü l

1
 ïîñòîÿííî â íåé

ïîääåðæèâàåòñÿ â ãåòåðîçèãîòíîì
ñîñòîÿíèè.

Îáíàðóæåíèå èíâåðñèé
ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè. Â ðåçóëüòàòå
ñêðåùèâàíèÿ:

y ct v f/+ + + +   ×××××   + + + +/Y
ãåòåðîçèãîò ïî ÷åòûðåì ãåíàì,
ðàñïîëîæåííûì â Õ-õðîìîñîìå
äðîçîôèëû, â ïîòîìñòâå ìîæåò
ïîëó÷èòüñÿ 16 êëàññîâ ñàìöîâ. Îäíàêî,
â îïûòå ïîëó÷èëîñü ñëåäóþùåå:

Íåêðîññîâåðû
1. y ct v f
2. + + + +

Êðîññîâåðû
3. y + + + 0
4. + ct v f 0
5. y ct + + +
6. + + v f +
7. y ct v + +
8. + + + f +

Äâîéíûå êðîññîâåðû
9. y + v f 0
10. + ct + + 0
11. y ct + f +
12. + + v + +
13. y + + f 0
14. + ct v + 0
Òðîéíûå êðîññîâåðû
15. + ct + f 0
16. y + v + 0

Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî
îòñóòñòâóþò êðîññîâåðû íà ó÷àñòêå

ìåæäó y è ct. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î
íàëè÷èè èíâåðñèè â ýòîì ðàéîíå.

Ñ.Ì. Ãåðøåíçîí ïðåäëîæèë â 1940
ãîäó ïîëó÷åíèå äåëåöèé è äóïëèêàöèé
â ðåçóëüòàòå êðîññèíãîâåðà ìåæäó äâóìÿ
èíâåðñèÿìè, èìåþùèìè áëèçêî
ðàñïîëîæåííûå òî÷êè ðàçðûâà

Åñëè âçÿòü ãåòåðîçèãîòû ïî äâóì
èíâåðñèÿì, òî êðîññèíãîâåð ìåæäó íèìè
ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ äâóõ õðîìîñîì
A G F E D C H (1)
A B G F E D C B H (2)

Â ïåðâîé èç íèõ îáðàçîâàëàñü
äåëåöèÿ ðàéîíà B, âî âòîðîé -
äóïëèêàöèÿ ýòîãî æå ðàéîíà.

4.3.4. Òðàíñëîêàöèè

Ïåðåñòðîéêè, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ
÷àñòü îäíîé õðîìîñîìû ïåðåíîñèòñÿ â
ñîñòàâ äðóãîé, íàçûâàþòñÿ
òðàíñëîêàöèÿìè. Îíè áûëè îòêðûòû Ê.
Øòåðíîì â 1926 ãîäó ó äðîçîôèëû.

Äâå õðîìîñîìû, êîòîðûå íåñóò
ãåíû

A B C D

A B C D

E F G H

E F G H
è  ,

â ðåçóëüòàòå ðåöèïðîêíîãî îáìåíà
ôðàãìåíòàìè ìîãóò îáðàçîâàòü
ãåòåðîçèãîòíóþ òðàíñëîêàöèþ

A B G H

A B C D

E F C D

E F G H
è

Òðàíñëîêàöèè ó äðîçîôèëû
îáîçíà÷àþò ñëåäóþùèì îáðàçîì:
T(2;3)35A;71C, ò.å. - Ò - òðàíñëîêàöèÿ,
(2;3) - ìåæäó âòîðîé è òðåòüåé
õðîìîñîìîé, 35A;71C - òî÷êè ðàçðûâîâ
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íà öèòîëîãè÷åñêèõ êàðòàõ âòîðîé è
òðåòüåé õðîìîñîì.

Òðàíñëîêàöèè âûÿâëÿþò â
ãåíåòè÷åñêèõ ýêñïðèìåíòàõ, åñëè â
ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ èçìåíÿåòñÿ
ðàñùåïëåíèå. Åñëè ñêðåñòèòü ñàìîê,
ãîìîçèãîòíûõ ïî ìóòàöèÿì dp (2-àÿ
õðîìîñîìà) è e (3 õðîìîñîìà) ñ ñàìöàìè,
ãåòåðîçèãîòíûìè ïî ýòèì ãåíàì, â
ïîòîìñòâå ïîÿâëÿåòñÿ 4 êëàññà â
ñîîòíîøåíèè 1:1:1:1

dp dp

dp

dp dp

dp

dp dp

dp

dp+ dp+

dp+

e e

e

e e

e

e e

e

e+ e+

e+

1    :    1    :    1    :    1

×

↓

Åñëè æå â îäíîì èç ñïåðìàòîçîèäîâ
ñàìöà ó÷àñòîê õðîìîñîìû ñ ãåíîì e
ïåðåíåñåí â õðîìîñîìó ñ ãåíîì dp,
ðàñùåïëåíèå èçìåíÿåòñÿ, ïîñêîëüêó dp è e
ïîïàäàþò â îäíó ãàìåòó, à dp+ è e+ - â
äðóãóþ.

dp

dp

dp+

dp+

e

e

e+

e+

dp

dp

e

e

dp

dp

dp

e

e

e

dp

dp+

e

e+

1      :      1

×

↓

Öèòîëîãè÷åñêè òðàíñëîêàöèè âûãëÿäÿò â
âèäå êðåñòà.
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Drosophila, vol. 1a, London,. New York, San

Francisco; Academic Press, pp. 67-184, 1976.

4.4. Ïîëèïëîèäèÿ

ßâëåíèå èçìåíåíèÿ ÷èñëà õðîìîñîì
â êëåòêå íàçûâàþò ïîëèïëîèäèåé. (ñì.
áîëåå ïîäðîáíî - Ëîáàøåâ, 1967, ñ. 349).

Íåêîòîðûå îïðåäåëåíèÿ:
ãàïëîèäíûì (n) íàáîðîì õðîìîñîì
íàçûâàþò òàêîé íàáîð, â êîòîðîì èç
êàæäîé ïàðû ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì
ïðåäñòàâëåíà òîëüêî îäíà. Îí íåñåò â ñåáå
÷àñòü íàñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè
ðîäèòåëåé. Ñîâîêóïíîñòü ãåíîâ â
ãàïëîèäíîì íàáîðå íàçûâàþò ãåíîìîì.
Ïîëèïëîèäèÿ âîçíèêàåò â ñëåäóþùèõ
ñëó÷àÿõ:
1. Íåðàâíîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì ê

ïîëþñàì â àíàôàçå.
2. Äåëåíèå ÿäðà áåç äåëåíèÿ êëåòêè.
3. Óäâîåíèå õðîìîñîì áåç èõ ðàçäåëåíèÿ

â ñèëó òîãî, ÷òî öåíòðîìåðû
óòðà÷èâàþò ñâîéñòâî âçàèìíîãî
îòòàëêèâàíèÿ.

Îðãàíèçìû, ó êîòîðûõ ïðîèçîøëî
óìíîæåíèå öåëûõ ãàïëîèäíûõ íàáîðîâ,
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íàçûâàþò ñîáñòâåííî ïîëèïëîèäàìè èëè
ýóïëîèäàìè. Ïîëèïëîèäû, ó êîòîðûõ
÷èñëî õðîìîñîì íå ÿâëÿåòñÿ êðàòíûì
ãàïëîèäíîìó, íàçûâàþò ãåòåðîïëîèäàìè
èëè àíåóïëîèäàìè. Åñëè îðãàíèçì èìåë
n=4 õðîìîñîìàì, 2n=8, òî òåòðàïëîèä
èìååò 16 õðîìîñîì. Åñëè äèïëîèä áûë
ãîìîçèãîòíûì, òåòðàïëîèä òîæå áóäåò
ãîìîçèãîòîé. Åñëè äèïëîèä áûë
ãåòåðîçèãîòíûì, òåòðàïëîèä - òîæå
ãåòåðîçèãîòíûé.

Ïîëèïëîèäèçàöèÿ ìîæåò âîçíèêàòü
â ðåçóëüòàòå ìèòîçà - ýòî ñîìàòè÷åñêàÿ
ïîëèïëîèäèÿ.

Åñëè óäâîåíèå ãåíîìîâ ïðîèñõîäèò
â ïåðâîì äåëåíèè çèãîòû - òàêàÿ
ïîëèïëîèäèÿ íàçûâàåòñÿ ìåéîòè÷åñêîé,

Òàáë. 4.8. Ïîëèïëîèäíûå ðÿäû ó
ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé (èç:
Ãåðøåíçîí, 1991, ñòð. 86)

âñå êëåòêè çàðîäûøà áóäóò
ïîëèïëîèäíûìè.

Ã. Âèíêëåð ( 1916) - âïåðâûå îïèñàë
ïîëèïëîèäû òîìàòîâ è ïàñëåíà. Ê
íàñòîÿùåìó âðåìåíè óñòàíîâëåíî, ÷òî 1/
3 âñåõ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé
ÿâëÿþòñÿ ïîëèïëîèäàìè. Ãðóïïà
ðîäñòâåííûõ âèäîâ, ó êîòîðûõ íàáîðû
õðîìîñîì ñîñòàâëÿþò ðÿä
âîçðàñòàþùåãî êðàòíîãî óâåëè÷åíèÿ
÷èñëà õðîìîñîì, íàçûâàåòñÿ
ïîëèïëîèäíûì ðÿäîì, íàïðèìåð, ðîä
Triticum:

T. monococcum 2n = 14
T. durum (òâåðäàÿ) 2n = 28
T. aestivum (ìÿãêàÿ) 2n = 42
Òàêèì îáðàçîì, îñíîâíîå ÷èñëî

õðîìîñîì èëè íàèìåíüøåå ãàïëîèäíîå
÷èñëî â ïîëèïëîèäíîì ðÿäó, ó ïøåíèö
ñîñòàâëÿåò 7, à T. monococcum íàçûâàþò
äèïëîèäîì, T. durum òåòðàïëîèäîì è T.
aestivum ãåêñàïëîèäîì.

Ïðèìåðû ïîëèïëîèäíûõ ðÿäîâ ó
íåêîòîðûõ ðàñòåíèé ïðåäñòàâëåíû â
òàáë. 4.8.

Ñîìàòè÷åñêàÿ ïîëèïëîèäèÿ
ðàñïðîñòðàíåíà ó âñåõ âèäîâ, à
çèãîòè÷åñêàÿ - ãëàâíûì îáðàçîì ó
ðàñòåíèé. Ó æèâîòíûõ îíà âñòðå÷àåòñÿ
ó ÷åðâåé (çåìëÿíûõ è àñêàðèä), à òàê æå
î÷åíü ðåäêî ó íåêîòîðûõ àìôèáèé.

4.4.1. Àâòîïîëèïëîèäèÿ

Ïîëèïëîèäû, âîçíèêàþùèå íà
îñíîâå óìíîæåíèÿ èäåíòè÷íûõ íàáîðîâ
õðîìîñîì, ò.å. íàáîðîâ õðîìîñîì òîãî æå
âèäà, íàçûâàþò àâòîïîëèïëîèäàìè.

Îñîáåííîñòè ìåéîçà
àâòîïîëèïëîèäîâ. Â íîðìå, ó
äèïëîèäîâ, â ïðîôàçå ìåéîçà
îáðàçóþòñÿ áèâàëåíòû, ó òåòðàïëîèäà â
ïðîôàçå êðîìå áèâàëåíòîâ îáðàçóþòñÿ

äîÐ

åîíâîíñÎ
åîíäèîëïàã

îëñè÷
ìîñîìîðõ

îëñè×
ìîñîìîðõ

âîäèâó
àäîðîãîííàä

àöèíåøÏ 7 24,82,41

éåðûÏ 7
,65,24,82,41

07

ñåâÎ 7 24,82,41

àçîÐ 7
,53,82,12,41

07,65,24

àêèíÿëìåÇ 7
,65,24,82,41

89,48,07

àíðåöþË 8 84,23,61

éûíðàõàÑ
êèíòñîðò

8
,27,46,65,84
021,211,69,08

àëêåâÑ 9 27,45,63,81

àìåòíàçèðÕ 9
,54,63,72,81
,18,27,36,45

09

üëåâàÙ 01
,08,06,04,02

002,021,001

êèíòà÷ïîëÕ 31 25,62
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òðèâàëåíòû, óíèâàëåíòû è
êâàäðèâàëåíòû. Ó äèïëîèäà Aa (2n)
îáðàçóþòñÿ ãàìåòû A è a â ñîîòíîøåíèè
1:1. Ó òåòðàïëîèäà AAaa (4n)
ðàñõîæäåíèå ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì
âîçìîæíî â ñîîòíîøåíèÿõ 2:2, 3:1; 1:3,
4:0; 0:4.

Àâòîòåòðàïëîèä, ãåòåðîçèãîòíûé ïî
àëëåëÿì AA/aa îáðàçóåò òðè òèïà ãàìåò
â îòíîøåíèè 1AA:4Aa:1aa.

1AA 4Aa 1aa

1AA 1AAAA 4AAAa 1AAaa

4Aa 4AAAa 16AAaa 4Aaaa

1aa 1AAaa 4Aaaa 1aaaa

Ðàñùåïëåíèå âìåñòî 3:1 â F
2
, áóäåò 35:1,

ò.å. ïðè ìîíîãèáðèäíîì ñêðåùèâàíèè
âåðîÿòíîñòü ïîÿâëåíèÿ ãîìîçèãîòíûõ
ðåöåññèâíûõ ôîðì âî ìíîãî ðàç íèæå,÷åì
ó äèïëîèäîâ. Ïîýòîìó ñåëåêöèîíåðó
îòáîð ïî ïðèçíàêàì ðàöèîíàëüíåå âåñòè
íà íèçêîì óðîâíå ïëîèäíîñòè. Êðîìå
ïðàâèëüíîãî ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì â
ìåéîçå ó àâòîòåòðàïëîèäà âîçìîæíî
òàêæå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì â
ñîîòíîøåíèè 3:1 è 4:0. Ïðè ýòîì
âîçíèêíóò ãàìåòû AAa è a, Aaa è A, à
òàêæå AAaa è 0. ×àñòü òàêèõ ãàìåò

íåæèçíåñïîñîáíà. Òåòðàïëîèäû ÷àùå
âñåãî èìåþò áîëüøóþ âåãåòàòèâíóþ
ìàññó (ëèñòüÿ, ïûëüíèêè, ñåìåíà).
Óâåëè÷åíû ðàçìåðû êëåòîê (ðèñ. 4.9.).

Îäíàêî, ìîæåò ðåçêî óìåíüøèòüñÿ
ïëîäîâèòîñòü (äî 5% îò íîðìû) èç-çà
íàðóøåíèÿ ðàñõîæäåíèÿ ïîëèâàëåíòîâ â
ìåéîçå.

Â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ
òåòðàïëîèäà ñ äèïëîèäîì ïîëó÷àåòñÿ
òðèïëîèä. Ýòè ðàñòåíèÿ êðóïíåå è
ìîùíåå, ÷åì ðàñòåíèÿ ñ êðàòíûìè
÷èñëàìè õðîìîñîì (íàïðèìåð, ñàõàðíàÿ
ñâåêëà), íî ïîëíîñòüþ ñòåðèëüíûå. Â
ëàáîðàòîðèè ïîëèïëîèäèè ÈÖèÃ ÑÎ ÀÍ
ïîä ðóêîâîäñòâîì À.Í. Ëóòêîâà ê
ñåðåäèíå 60-õ ãîäîâ áûëî ñîçäàíî
íåñêîëüêî ñîðòîâ òðèïëîèäíîé ñàõàðíîé
ñâåêëû: �Êóáàíñêèé ïîëèãèáðèä 9�.
Ðàéîíèðîâàí â 1964 ãîäó ïî
Êðàñíîäàðñêîìó êðàþ. Ñîðò ïðåâûñèë
ñòàíäàðòíûå äèïëîèäíûå ñîðòà ïî
ñîäåðæàíèþ ñàõàðà íà 8,8 - 10,6 ö/ãà
(15% ïðèáàâêè óðîæàÿ). Àðåàë çàíèìàåò
äî 250 òûñ. ãà, ÷òî ñîñòàâëÿåò îêîëî 80%
ïîñåâíûõ ïëîùàäåé.

�Ïåðâîìàéñêèé ïîëèãèáðèä 10�
ïîëó÷åí îò ñêðåùèâàíèÿ ßëòóøêîâñêîé
îäíîñåìåííîé (4n) c Ïåðâîìàéñêîé (2n).
Â 1969 ãîäó îí çàíèìàë 200-250 òûñ. ãà.
Ïðåâûøåíèå ïî ñîäåðæàíèþ ñàõàðà íà
2-12 ö/ãà, ó ðàñòåíèé áîëüøàÿ
óñòîé÷èâîñòü ê áîëåçíÿì è âðåäèòåëÿì,
îäíîñåìÿííîñòü.

�Êèðãèçñêèé ïîëèãèáðèä 18�.
Ðàñïðîñòðàíåí â Êèðãèçèè, ãäå çàíèìàåò
40-50 òûñ. ãà, ïðåâûøåíèå íàä
ñòàíäàðòîì ïî ñîäåðæàíèþ ñàõàðà - 6,6
ö/ãà (ïî äàííûì èç áðîøþðû Â.Ê.
Øóìíîãî, 1983).

Ðèñ 4.9. Äèïëîèäíûé (à),
òðèïëîèäíûé (á) è òåòðàïëîèäíûé
(â) àðáóçû (Èç: Ãåðøåíçîí, 1991, ñòð.
101)

       à                        á                       â
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Íåäîñòàòîê ýòèõ ãèáðèäîâ
çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî â ðåçóëüòàòå
ñêðåùèâàíèÿ òåòðà- è äèïëîèäîâ â
ïîòîìñòâå ïîëó÷àåòñÿ òîëüêî îêîëî 55%
òðèïëîèäîâ. Òåì íå ìåíåå,
ýêîíîìè÷åñêèé ýôôåêò îò èõ âíåäðåíèÿ
â ïðîèçâîäñòâî  ïåðåêðûë ðàñõîäû,
ñâÿçàííûå ñî ñòðîèòåëüñòâîì
Íîâîñèáèðñêîãî Àêàäåìãîðîäêà ê íà÷àëó
1970-õ ãîäîâ.

4.4.2. Àëëîïîëèïëîèäèÿ
(àìôèïîëèïëîèäèÿ)

Ïîëèïëîèäû, âîçíèêàþùèå íà îñíîâå
óìíîæåíèÿ ðàçíûõ ãåíîìîâ, íàçûâàþòñÿ
àëëîïîëèïëîèäàìè ãåíîìîâ, ïðîòåêàíèå
ìåéîçà ó àëëîïîëèïëîèäîâ èìååò ðÿä
îñîáåííîñòåé. Íàïðèìåð, ñîâìåùàþòñÿ
ãåíîìû S (ðîæü) è T (ïøåíèöà). Ó ãèáðèäà

áóäåò äâà ãåíîìà - T è S - ïî 7 õðîìîñîì â
êàæäîì. Â ìåéîçå îáðàçóþòñÿ óíèâàëåíòû,
ïîñêîëüêó â íàáîðàõ õðîìîñîì îäíîãî âèäà
íåò ãîìîëîãîâ ñ õðîìîñîìàìè äðóãîãî âèäà,
ò.å. â ìåéîçå áóäåò 14 óíèâàëåíòîâ. Â
àíàôàçå îíè áóäóò áåñïîðÿäî÷íî
ðàñõîäèòüñÿ ê ïîëþñàì. Ãàìåòû ìîãóò
èìåòü îò 0 äî 14 õðîìîñîì (7T + 7S).
Ãàìåòû, èìåþùèå 14 õðîìîñîì,
íàçûâàþòñÿ íåðåäóöèðîâàííûìè. Ïðè
îáúåäèíåíèè íåðåäóöèðîâàííûõ ãàìåò
îáðàçóåòñÿ çèãîòà ñ óäâîåííûì íàáîðîì
õðîìîñîì êàæäîãî âèäà - àëëîòåòðàïëîèä.
Îí îêàçûâàåòñÿ ôåðòèëüíûì.

Ïåðâûìè ïîëó÷èëè ôåðòèëüíûå
àëëîïîëèïëîèäû Ã.Ä. Êàðïå÷åíêî â 1928 ã.
íà ðàñòåíèÿõ, à íà æèâîòíûõ - Á.Ë.
Àñòàóðîâ, êîòîðûé ñêðåùèâàë Bombix mori
ñ äðóãèì âèäîì øåëêîïðÿäà B. mandarina.

Ðèñ. 4.10. Îáðàçîâàíèå ðàñòåíèÿ Raphanobrassica â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ
ðåäüêè è êàïóñòû. Ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà ôîðìó ïëîäà ó ðîäèòåëåé è
ãèáðèäà (Èç: Karpechenko, 1928)

Ðîäèòåëè

Ãàìåòû

Raphanus
2n = 18

Brassica
2n = 18

n = 9n = 9

Ñòåðèëüíûé F
1

ãèáðèä
n + n = 9 + 9
(2n) = (18)

Raphanobrassica

Ôåðòèëüíûé
àìôèïîëèïëîèä
2n + 2n = 18 + 18

(4n) = (36)
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Ã.Ä. Êàðïå÷åíêî èñïîëüçîâàë â
ñêðåùèâàíèÿõ äâà âèäà èç ðàçíûõ ðîäîâ -
Brassica oleacea (êàïóñòà) è Raphanus
sativus (ðåäüêà). Ó îáîèõ âèäîâ äèïëîèäíîå
÷èñëî õðîìîñîì 2n=18 (ðèñ. 4.10.). Ãèáðèä
èìåë 18 õðîìîñîì, áûë ìîùíûì, ñèëüíî
öâåë, íî ñåìÿí íå îáðàçîâûâàë. Îòäåëüíûå
ãàìåòû áûëè íåðåäóöèðîâàííûìè, ò.å. èìåëè
ïî 9R è 9B õðîìîñîì. Îò íèõ ïîëó÷èëèñü
óñòîé÷èâûå ðàñòåíèÿ, êîòîðûì àâòîð äàë
íîâîå âèäîâîå íàçâàíèå - Ðàôàíîáðàññèêà
(äåòàëè ñì. ó Ëîáàøåâà, 1967, ñòð. 360-
363).

Àëëîïîëèïëîèäèÿ øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåíà â ïðèðîäå. Èçâåñòíû
ìíîãèå ïîëèïëîèäíûå âèäû ïøåíèöû.
Triticum aestivum (ìÿãêàÿ ïøåíèöà)
ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì õëåáíûì ðàñòåíèåì
ìèðà (90% ìèðîâîãî ïðîèçâîäñòâà). Îíà
èìååò â ñîñòàâå 2n=42 õðîìîñîìû.
Äðóãèå ïøåíèöû, íàïðèìåð T. durum
(òâåðäàÿ ïøåíèöà) èìååò 2n=28
õðîìîñîì. Ïøåíèöà îäíîçåðíÿíêà T.
monococcum èìååò 14 õðîìîñîì.

Â 1913 ãîäó A. Schultz ðàçäåëèë
âèäû, âõîäÿùèå â ðîä Triticum íà òðè
ãðóïïû: îäíîçåðíÿíêè, ïîëáû è ñïåëüòû.
T. Sakamura (1918) è N. Sax (1922)
îáíàðóæèëè, ÷òî îäíîçåðíÿíêè èìåþò â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ 14 õðîìîñîì,
ïøåíèöû ãðóïïû ïîëáû - 28, à ñïåëüòû -
42 õðîìîñîìû. Ïðè èññëåäîâàíèè êàê
äèêèõ, òàê è êóëüòóðíûõ âèäîâ ïøåíèö
áûëî íàéäåíî, ÷òî îñíîâíîå ÷èñëî
õðîìîñîì â ðîäå Triticum, x=7. Â
ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ T. monococcum
(ãðóïïà îäíîçåðíÿíîê) ñ T. turgidum
(ãðóïïà ïîëáû) â ìåéîçå ó ãèáðèäà áûëî
íàéäåíî ñåìü áèâàëåíòîâ è ñåìü
óíèâàëåíòîâ. Òàêèì îáðàçîì, îêàçàëîñü,
÷òî îäèí ãåíîì T. turgidum èìåò

ãîìîëîãèþ ñ ãåíîìîì T. monococcum
(ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû ðàçíûõ âèäîâ
íàçûâàþò ãîìåîëîãè÷íûìè). Ýòè ãåíîìû
íàçâàëè ñèìâîëîì À. Âòîðîé ãåíîì T.
turgidum íàçâàí ãåíîìîì B. Ïøåíèöû-
îäíîçåðíÿíêè èìåþò äâà ãåíîìà À, (ò.å.
ÀÀ), à ïøåíèöû-ïîëáû ïî äâà ãåíîìà À
è Â (ò.å. ÀÀÂÂ).

Èç êàêèõ êîìïîíåíòîâ ñîñòîÿò
ãåíîìû 42-õðîìîñîìíûõ ìÿãêèõ ïøåíèö-
ñïåëüò?

Ïðè àíàëèçå ìåéîçà ó ãèáðèäîâ T.
spelta × T. monococcum (ãåíîì ÀÀ)
îáíàðóæèëè îáðàçîâàíèå ñåìè
áèâàëåíòîâ, ÷òî îçíà÷àåò íàëè÷èå ãåíîìîâ
ÀÀ â ñîñòàâå ãåíîìà ñïåëüòà.

Ïîñëåäóþùèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî T.
monococcum ïîëó÷èëà ãåíîì À îò T.
thaoudar - ïðåäêîâîé ôîðìû
îäíîçåðíÿíîê.

Â ñêðåùèâàíèÿõ ïøåíèö ãðóïïû
ïîëáû (ÀÀÂÂ) ñ âèäàìè ãðóïïû ñïåëüòû
â ìåéîçå íàéäåíî îáðàçîâàíèå 14
áèâàëåíòîâ è 7 óíèâàëåíòîâ. Òàêèì
îáðàçîì áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî T. spelta
èìååò äâà îáùèõ ãåíîìà ñ ïøåíèöàìè
ãðóïïû ïîëá (À è Â) è åùå îäèí, îòëè÷íûé
îò íèõ ãåíîì D. Çíà÷èò, ñïåëüòû èìåþò
ãåíîìíóþ ôîðìóëó AABBDD. Î÷åíü
ïîõîæèì íà ïøåíèöû îêàçàëñÿ ðîä
Aegilops. Ïóòåì àíàëèçà ìíîãî÷èñëåííûõ
ñêðåùèâàíèé âûÿñíèëè, ÷òî èñòî÷íèêîì
ãåíîìà D â T. aestivum ÿâëÿåòñÿ Aegilops
squarrosa.

Ãåíîì Â ó âèäîâ ïøåíèöû ãðóïïû
ïîëáû áûë òàêæå ïîëó÷åí îò ýãèëîïñà, îò
Ae. speltoides.

Òàêèì îáðàçîì, ýâîëþöèÿ ãåíîìà T.
aestivum ïîñðåäñòâîì ïîëèïëîèäèçàöèè
ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà íà ðèñ. 4.11.
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Ïîëèïëîèäèÿ èñïîëüçóåòñÿ
ñåëåêöèîíåðàìè ñ öåëüþ ïîëó÷åíèÿ
ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ è èõ çàêðåïëåíèÿ
(ïøåíè÷íî-ïûðåéíûå ãèáðèäû?).

4.4.3. Èñêóñòâåííîå ïîëó÷åíèå
ïîëèïëîèäîâ

Âñå ôàêòîðû, âëèÿþùèå íà ìèòîç è
ìåéîç ìîãóò âûçâàòü ïîëèïëîèäèþ:
èçìåíåíèå òåìïåðàòóðû, âëèÿíèå
ðàäèàöèè, äåéñòâèå íàðêîòèêîâ,
ìåõàíè÷åñêèå âîçäåéñòâèÿ -
ïàñûíêîâàíèå, äåêàïèòàöèÿ. Îñîáåííî
ïîïóëÿðíûì ÿâëÿåòñÿ êîëõèöèí -
àëêàëîèä, âûäåëÿåìûé èç ðàñòåíèÿ
áåçâðåìåííèêà îñåííåãî - Colchicum
autumnale. Êîëõèöèíîì îáðàáàòûâàþò
òî÷êè ðîñòà ðàñòåíèé, èëè èíúåöèðóþò åãî
æèâîòíûì â âîäíîì ðàñòâîðå.

Êîëõèöèí ïàðàëèçóåò ìåõàíèçì
ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì ê ïîëþñàì, íî íå
ïðåïÿòñòâóåò èõ ðåïðîäóêöèè.

4.4.4. Àíåóïëîèäèÿ

Ê. Áðèäæåñ (1916) îòêðûë ÿâëåíèå
íåðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì (ñì. ðàçäåë 2.7.),
â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáå Õ-õðîìîñîìû îòõîäÿò
ëèáî â ÿéöåêëåòêó (îáðàçóåòñÿ ãàìåòà ÕÕ)
èëè â íàïðàâèòåëüíîå òåëî (ãàìåòà 0). Ïðè
îïëîäîòâîðåíèè ÿéöåêëåòîê XX è 0
ñïåðìèÿìè, íåñóùèìè X èëè Y õðîìîñîìó,
îáðàçóþòñÿ ñàìêè XXX, XXY è ñàìöû X0.
Âñå îíè èìåþò íîðìàëüíûé äèïëîèäíûé
íàáîð àóòîñîì. Â ìåéîçå ó ýòèõ îñîáåé
íàèáîëåå âåðîÿòíà îáðàçîâàíèå
àíåóïëîèäîâ èç-çà íàðóøåíèÿ
ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì.
Îðãàíèçì ñ íàáîðîì 2n - 1 íàçûâàþò
ìîíîñîìèêîì,
2n + 1 - òðèñîìèêîì,
2n + 2 - òåòðàñîìèêîì,
2n + 3 - ïåíòàñîìèêîì,
2n - 2 - íóëëèñîìèêîì.

Àìåðèêàíñêèé ó÷åíûé Å. Ñèðñ (E. R.
Sears) â 1954 ãîäó ïîñëå 15 ëåò ðàáîòû
ñîçäàë íà áàçå ñîðòà ïøåíèöû �×àéíèç

Ðèñ. 4.11. Ýâîëþöèÿ ãåíîìà Triticum aestivum ïîñðåäñòâîì ïîëèïëîèäèçàöèè
(Èç: ß÷åâñêàÿ, 1971, ñòð ...)

Ïðîòîòèï (2n=14)

Aegilops

Triticum (2n=14)

AA

Ae. squarrosa (2n=14)

DD

Ae. speltoides (2n=14)

BB

Triticum (4n=28)

AABB

T. aestivum (6n=42)

AABBDD
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Ñïðèíã� êîëëåêöèþ íóëëèñîìèêîâ,
ìîíî-, òðè- è òåòðàñîìèêîâ.

Ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ, ó êîòîðûõ â
ñîñòàâå ãåíîìà íåò äóáëèðóþùèõ
ãåíîìîâ, êàê ó ïøåíèöû, ïîòåðÿ öåëîé
õðîìîñîìû, ò.å. îáðàçîâàíèå
íóëëèñîìèêîâ, ïî÷òè âñåãäà ëåòàëüíà.
Ëåòàëüíû òàêæå ïîòåðè áîëüøèõ êóñêîâ
õðîìîñîì. Ó äóðìàíà äîïîëíåíèå îäíîé
õðîìîñîìû âåäåò ê èçìåíåíèþ ôîðìû
ñåìåííîé êîðîáêè (ñì. Ëîáàøåâ, 1967,
ñòð. 369-373).

Ó æèâîòíûõ àíåóïëîèäû
æèçíåñïîñîáíû, êàê ïðàâèëî,  òîëüêî â
òîì ñëó÷àå, åñëè àíåóïëîèäèÿ
çàòðàãèâàåò ïîëîâûå õðîìîñîìû.
Íàïðèìåð, ó ìûøåé è ÷åëîâåêà
æèçíåñïîñîáíû æåíñêèå îñîáè Õ0 -
ìîíîñîìèêè, èëè îñîáè ìóæñêîãî ïîëà
ÕÕY - òðèñîìèêè ïî ïîëîâûì
õðîìîñîìàì, ïåíòàñîìèêè ÕÕÕÕÕ -
æåíñêèå îñîáè. Æèâîòíûå-àíåóïëîèäû
ïî àóòîñîìàì, êàê ïðàâèëî,

íåæèçíåñïîñîáíû. Ñðåäè èñêëþ÷åíèé -
òðèñîìèê ïî õðîìîñîìå 21 ó ÷åëîâåêà.
Îí æèçíåñïîñîáåí, íî îòÿãîùåí
ñèíäðîìîì Äàóíà (Èç: Òèõîìèðîâà,
1990, ñòð. 162).

4.4.5. Ñåãìåíòàëüíàÿ
àíåóïëîèäèÿ ó äðîçîôèëû

Ó äðîçîôèëû ïîëó÷åíî îêîëî 300
òðàíñëîêàöèé ìåæäó X è Y, à òàêæå  ìåæäó
àóòîñîìàìè è Y-õðîìîñîìîé. Ó ýòèõ
îñîáåé â ãåíîìå ìîæíî âûäåëèòü 3
ýëåìåíòà (Ðèñ. 4.12.): íåïîâðåæäåííàÿ Õ-
õðîìîñîìà, ôðàãìåíò äèñòàëüíîé ÷àñòè Õ-
õðîìîñîìû è Y-õðîìîñîìà (1 íà Ðèñ.
4.12.), ôðàãìåíò Y-õðîìîñîìû è
ïðîêñèìàëüíàÿ ÷àñòü Õ-õðîìîñîìû (2 íà
Ðèñ. 4.12.). Â äðóãîé ëèíèè òî÷êà ðàçðûâà
ìîæåò áûòü äèñòàëüíåå èëè
ïðîêñèìàëüíåå (ýëåìåíòû 3 è 4 íà Ðèñ.
4.12.).

Â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ äâóõ ýòèõ
ëèíèé ïîòîìñòâî ïðåäñòàâëåíî
íåñêîëüêèìè êëàññàìè. Ïðè ýòîì
êîìáèíàöèÿ ýëåìåíòîâ 1 è 4 äàåò äåëåöèþ,
à êîìáèíàöèÿ 2 è 3 -äóïëèêàöèþ. Òàêèì
îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå îäíîãî ñêðåùèâàíèÿ
â ïîòîìñòâå îäèí è òîò æå ñåãìåíò
õðîìîñîìû äâàæäû ïðåäñòàâëåí â
àíåóïëîèäíîì ñîñòîÿíèè: â îäíîé è òðåõ
äîçàõ.

4.4.6. Ãàïëîèäèÿ

Ãàïëîèäèÿ ýòî ÿâëåíèå óìåíüøåíèÿ
÷èñëà õðîìîñîì, êîãäà â íàáîðå
ñîìàòè÷åñêîé èëè ïîëîâîé êëåòêè êàæäàÿ
ïàðà ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì
ïðåäñòàâëåíà ëèøü îäíîé èç íèõ.
Ãàïëîèäîì íàçûâàþò îðãàíèçì, èìåþùèé
â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ ãàïëîèäíûé íàáîð
íåãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì.

Ðèñ. 4.12. Âîçíèêíîâåíèå ñåãìåíòíîé
àíåóïëîèäèè â ðåçóëüòàòå êîìáèíàöèè
ýëåìåíòîâ õðîìîñîìû (îáúÿñíåíèå â
òåêñòå). X, Y - ïîëîâûå õðîìîñîìû,
öèôðàìè â êðóæêàõ îáîçíà÷åíû
òðàíñëîöèðîâàííûå X è Y õðìîñîìû,
÷åðíîé òî÷êîé - öåíòðîìåðà

Äåëåöèÿ

ó÷àñòêà

Äóïëèêàöèÿ

ó÷àñòêà

X X

X X

X X

XX

X X X

Y Y Y Y

Y Y

Y Y
1 2

1

3

4

4

3 2
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Åñòåñòâåííàÿ ãàïëîèäèÿ âñòðå÷àåòñÿ
â æèçíåííîì öèêëå ñïîðîîáðàçóþùèõ
ãðèáîâ, áàêòåðèé è îäíîêëåòî÷íûõ
âîäîðîñëåé.

Âïåðâûå ãàïëîèä ó âûñøèõ ðàñòåíèé
áûë îáíàðóæåí ó äóðìàíà â 1921 ãîäó, çàòåì
ãàïëîèäû áûëè íàéäåíû ó ïøåíèöû,
êóêóðóçû. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ãàïëîèäèÿ
èçâåñòíà äëÿ 71 âèäà èç 39 ðîäîâ è 16
ñåìåéñòâ (ñì. Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 374-375).
Ôåíîòèï ãàïëîèäîâ èìååò ñëåäóþùèå
îñîáåííîñòè:

1. Ó ãàïëîèäîâ ïðîÿâëÿþòñÿ
ðåöåññèâíûå ãåíû, ò.ê. èõ íå ïðèêðûâàþò
äîìèíàíòíûå àëëåëè.

2. Ãàïëîèäû ïî âíåøíåìó âèäó, êàê
ïðàâèëî, ñõîäíû ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè
äèïëîèäíûìè îðãàíèçìàìè, íî ìåëü÷å èõ.

3. Ãàïëîèäû ïåðåêðåñòíîîïûëèòåëåé
ìàëîæèçíåñïîñîáíû â îòëè÷èå îò
ãàïëîèäîâ ñàìîîïûëèòåëåé.

4. Êëåòêè ãàïëîèäîâ èìåþò ìåíüøèé
ðàçìåð, ÷òî ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ
óìåíüøåíèåì äîçû ãåíîâ.

5. Ãàïëîèäû ïî÷òè áåñïëîäíû, ò.ê. ó
íèõ â ìåéîçå íå îáðàçóåòñÿ ïîëíîöåííûõ
ãàìåò: õðîìîñîìû íå èìåþò ãîìîëîãîâ, â
ñèëó ÷åãî îíè íå êîíúþãèðóþò è ðàñõîäÿòñÿ
ñëó÷àéíî, îáðàçóÿ íåñáàëàíñèðîâàííûå
ãàìåòû. Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ âåñü íàáîð
õðîìîñîì îòõîäèò ê îäíîìó ïîëþñó. Èç ýòèõ
êëåòîê îáðàçóþòñÿ ãàìåòû ñ
íåðåäóöèðîâàííûì ãàïëîèäíûì ÷èñëîì
õðîìîñîì. Ïðè âñòðå÷å òàêèõ ãàìåò â
ïðîöåññå ñàìîîïûëåíèÿ îáðàçóåòñÿ
äèïëîèä, ãîìîçèãîòíûé ïî âñåì ãåíàì.
Ðàñòåíèÿ, ïîëó÷åííûå îò ãàïëîèäà ïóòåì
âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ, èìåþò
ôåíîòèï, ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñòâóþùèé
ãåíîòèïó.

Â ãàïëîèäíûõ òêàíÿõ ðàñòåíèé ìîæíî
óëàâëèâàòü ïîëåçíûå è óñòðàíÿòü ëåòàëüíûå
ðåöåññèâíûå ñîìàòè÷åñêèå ìóòàöèè. (ñì.
Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 374-375, Ìþíòöèíã,
1967, ñòð. 416).

4.5. Ñèñòåìíûå ìóòàöèè

Èíîãäà âûäåëÿþò êàòåãîðèþ
ñèñòåìíûõ ìóòàöèé. Â 1940 ã. Ð.
Ãîëüäøìèäò ïðåäëîæèë íàçûâàòü òàê
ñòðóêòóðíûå ïåðåñòðîéêè õðîìîñîì,
ñâÿçàííûå ñ ðàäèêàëüíûìè èçìåíåíèÿìè
âî âñåé ñèñòåìå êëåòî÷íûõ ðåàêöèé.

Ïðè ñèñòåìíûõ ìóòàöèÿõ íå
èçìåíÿåòñÿ íè ãåííûé ñîñòàâ, íè ëèíåéíàÿ
ñòðóêòóðà õðîìîñîì, íè ÷èñëî õðîìîñîì.
Ñèñòåìíûå ìóòàöèè âîçíèêàþò â
ðåçóëüòàòå ïðîñòðàíñòâåííîé
ðåîðãàíèçàöèè èíòåðôàçíûõ õðîìîñîì â
ÿäðå çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ õðîìîñîìíî-
ìåìáðàííûõ âçàèìîîòíîøåíèé (ñì.
Ñòåãíèé, 1993, ñòð. 48; Ë. Ñòåãíèé, 1996).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 4.4 - 4.5

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Ìóòàöèè. Êèåâ, Íàóêîâà
äóìêà, 1-112, 1991.

Æóêîâñêèé Ï.Ì. è Õâîñòîâà Â.Â.
(ðåäàêòîðû). Öèòîãåíåòèêà ïøåíèöû
è åå ãèáðèäîâ. Ìîñêâà, Íàóêà, ñòð. 1-
243, 1971.

Ëîáàøåâ Ì.Å. Ãåíåòèêà (èçäàíèå âòîðîå).
Ëåíèíãðàä, Èçäâî ËÃÓ, 1-751, 1967.

Ìþíòöèíã À. Ãåíåòèêà, îáùàÿ è
ïðèêëàäíàÿ. Ìîñêâà, Ìèð, ñòð. 1-610,
1967.

Ñòåãíèé Â.Í. Àðõèòåêòîíèêà ãåíîìà,
ñèñòåìíûå ìóòàöèè è ýâîëþöèÿ.
Íîâîñèáèðñê, Èçä-âî
Íîâîñèáèðñêîãî Óíèâåðñèòåòà, ñòð.
1-110, 1993.
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Ñòåãíèé Â.Í. Ïðîáëåìà ñèñòåìíûõ
ìóòàöèé. Ãåíåòèêà. ò. 32, N 1, 14-
22, 1996.

Øóìíûé Â.Ê. (ðåäàêòîð). Ãåíåòèêà -
ñåëåêöèè ðàñòåíèé. Íîâîñèáèðñê,
Èí-ò öèòîëîãèè è ãåíåòèêè, ñòð. 1-34,
1983.

ß÷åâñêàÿ Ã.Ë. Ãåíîìíûé ñîñòàâ ìÿãêîé
ïøåíèöû. â êí. Öèòîãåíåòèêà
ïøåíèöû è åå ãèáðèäîâ, Ìîñêâà,
Íàóêà, 7-29, 1971.

Karpechenko G.D. Z. Indukt. Abst. Vererb.
V. 48, 27, 1928.

4.6. Íåíàñëåäñòâåííàÿ
èçìåí÷èâîñòü

Èññëåäîâàòåëè äàâíî çàìåòèëè, ÷òî
ìíîãèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó îñîáÿìè
íàõîäÿòñÿ â áîëüøîé çàâèñèìîñòè îò
óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Äàæå ïðè
ñîâåðøåííî òîæäåñòâåííîì ãåíîòèïå äâà
îðãàíèçìà ìîãóò áûòü ôåíîòèïè÷åñêè
íåñõîæèìè, åñëè îíè â òå÷åíèå ñâîåãî
ðàçâèòèÿ ïî-ðàçíîìó ïèòàëèñü,
íàõîäèëèñü ïðè ðàçíîé òåìïåðàòóðå èëè
âëàæíîñòè, áîëåëè ðàçíûìè áîëåçíÿìè.

Òàêèå ôåíîòèïè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ,
âûçûâàåìûå âíåøíèìè ôàêòîðàìè ó
îäèíàêîâûõ â íàñëåäñòâåííîì îòíîøåíèè
îðãàíèçìîâ, íàçûâàþòñÿ ìîäèôèêàöèÿìè.

Ñâåäåíèÿ î ìîäèôèêàöèÿõ òðåáóþòñÿ
ïðåæäå âñåãî äëÿ ïîíèìàíèÿ òîãî, êàê
ïðîèñõîäèò ðåàëèçàöèÿ ãåíåòè÷åñêîé
èíôîðìàöèè, ïîñêîëüêó ôîðìèðîâàíèå
îðãàíèçìà îïðåäåëÿåòñÿ íå òîëüêî ãåíàìè,
íî è ðàçíîîáðàçíûìè âoçäåéñòâèÿìè
âíåøíåé ñðåäû, â êîòîðîé ðàçâèâàëñÿ
îðãàíèçì.

Ïðèìåðû ìîäèôèêàöèé øèðîêî
èçâåñòíû è ìíîãî÷èñëåííû.

Ó ìîðñêîãî ÷åðâÿ Bonellia viridis, ó
êîòîðîãî ñàìêà è ñàìåö èìåþò îäèíàêîâûé
ãåíîòèï, ðàçâèòèå ïîëà öåëèêîì çàâèñèò
îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ (ñì. ðàçäåë 13).

Ìîðôîëîãèÿ ëèñòüåâ ó âîäÿíîãî
ëþòèêà è ñòðåëîëèñòà çàâèñèò â êàêîé
ñðåäå, âîçäóøíîé èëè ïîäâîäíîé, îíè
ðàçâèâàþòñÿ (ðèñ. 4.13.).

Åñëè íàäçåìíóþ ÷àñòü ñòåáëÿ
êàðòîôåëÿ èñêóññòâåííî ëèøèòü äîñòóïà
ñâåòà, íà íåé ðàçâèâàþòñÿ êëóáíè,
âèñÿùèå â âîçäóõå (ðèñ. 4.14.). Ó êàìáàëû,
âåäóùåé äîííûé îáðàç æèçíè, âåðõíÿÿ
ïîâåðõíîñòü òåëà òåìíàÿ, ÷òî äåëàåò åå
íåçàìåòíîé äëÿ ïðèáëèæàþùåéñÿ ê íåé
äîáû÷è, à íèæíÿÿ ïîâåðõíîñòü òåëà
ñâåòëàÿ. Íî åñëè àêâàðèóì ñäåëàí ñî
ñòåêëÿííûì äíîì è îñâåùàåòñÿ íå ñâåðõó,

Ðèñ. 4.13. Ââåðõó - âîäÿíîé ëþòèê, ñëåâà -
âîäíûå ëèñòüÿ, ñïðàâà - âîçäóøíûå. Âíèçó -
ñòðåëîëèñò ñ íàäâîäíûìè, ïëàâàþùèìè è
ïîäâîäíûìè ëèñòüÿìè (Èç: Ãåðøåíçîí, 1983,
ñòð. 242, 243)
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à ñíèçó, òî òåìíîé ñòàíîâèòñÿ íèæíÿÿ
ñòîðîíà òåëà (Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 248;
Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989, ñòð. 442).

Êðîëèêè ãîðíîñòàåâîé ïîðîäû
èìåþò áåëûé öâåò òåëà, êðîìå êîíöà
ìîðäû, ëàï, õâîñòà è óøåé. Åñëè âûáðèòü
ó÷àñòîê áåëûõ âîëîñ, íàïðèìåð, íà ñïèíå
è äåðæàòü ïðè ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå
(0-10 C), òî íà âûáðèòîì ìåñòå îòðàñòàåò
÷åðíàÿ øåðñòü. Åñëè âûáðèòü ÷àñòü
÷åðíûõ âîëîñ è ïîìåñòèòü êðîëèêà â
óñëîâèÿ ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû, òî
âíîâü îòðàñòàåò áåëàÿ øåðñòü.

Ñâÿçàíî ýòî ñ òåì, ÷òî äëÿ êàæäîãî
ó÷àñòêà òåëà õàðàêòåðåí ñâîé óðîâåíü
êðîâîîáðàùåíèÿ è ñîîòâåòñòâóþùåå
âàðüèðîâàíèå òåìïåðàòóðû òåëà, â
çàâèñèìîñòè îò ÷åãî ôîðìèðóåòñÿ èëè
äåãðàäèðóåò ÷åðíûé ïèãìåíò - ìåëàíèí
(ðèñ. 4.15.). Ãåíîòèï ïðè ýòîì îñòàåòñÿ
îäèíàêîâûì. (Ëîáàøåâ, 1967, ñòð, 569).

Ó ìîäèôèêàöèé îïèñàíû ñëåäóþùèå
ñâîéñòâà:
1. Ñòåïåíü âûðàæåííîñòè ìîäèôèêàöèè
ïðîïîðöèîíàëüíà ñèëå è
ïðîäîëæèòåëüíîñòè äåéñòâèÿ íà îðãàíèçì
âûçûâàþùåãî ìîäèôèêàöèþ ôàêòîðà. Ýòà
çàêîíîìåðíîñòü êîðåííûì îáðàçîì
îòëè÷àåò ìîäèôèêàöèè îò ìóòàöèé,
îñîáåííî îò ãåííûõ.
2. Â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
ìîäèôèêàöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ïîëåçíóþ, ïðèñïîñîáèòåëüíóþ ðåàêöèþ
îðãàíèçìà íà òîò èëè èíîé âíåøíèé
ôàêòîð. Ýòî ìîæíî âèäåòü íà ïðèìåðå
ïî÷òè âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ âûøå è ìíîãèõ
äðóãèõ ìîäèôèêàöèé ìèêðîáîâ è
÷åëîâåêà.
3. Àäàïòèâíûìè áûâàþò òîëüêî òå
ìîäèôèêàöèè, êîòîðûå âûçûâàþòñÿ
îáû÷íûìè èçìåíåíèÿìè ïðèðîäíûõ
óñëîâèé, ìíîæåñòâî ðàç âñòðå÷àâøèìèñÿ
îñîáÿì äàííîãî âèäà íà ïðîòÿæåíèè åãî
ïðîøëîé ýâîëþöèîííîé èñòîðèè. Åñëè æå
îðãàíèçì ïîïàäàåò â íåîáû÷íûå
îáñòîÿòåëüñòâà, ñ êîòîðûìè åãî ïðåäêàì

Ðèñ. 4.14. Êëóáíè êàðòîôåëÿ,
îáðàçóþùèåñÿ íàä çåìëåé ïðè
çàòåíåíèè ñòåáëÿ (Èç: Ãåðøåíçîí,
1983, ñòð. 248)

Ðèñ. 4.15. Êàðòà òåìïåðàòóðíûõ
ïîðîãîâ ïèãìåíòàöèè ó êðîëèêà (Èç:
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 257)
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ñòàëêèâàòüñÿ íå ïðèõîäèëîñü, òî
âîçíèêàþò ìîäèôèêàöèè ëèøåííûå
ïðèñïîñîáèòåëüíîãî çíà÷åíèÿ.
4. Íå èìåþò ïðèñïîñîáèòåëüíîãî çíà÷åíèÿ
(à íåðåäêî ïðåäñòàâëÿþò äàæå íàñòîÿùèå
óðîäñòâà) ìîäèôèêàöèè, âûçûâàåìûå
ýêñòðåìàëüíûìè ýêñïåðèìåíòàëüíûìè
âîçäåéñòâèÿìè, îñîáåííî õèìè÷åñêèìè è
ôèçè÷åñêèìè ôàêòîðàìè, ñ êîòîðûìè
îðãàíèçì íå ñòàëêèâàåòñÿ â ïðèðîäå.
Èíäóöèðîâàííûå òàêèì îáðàçîì
ìîäèôèêàöèè ÷àñòî íàçûâàþò ìîðôîçàìè.
Åñëè äåéñòâîâàòü íà ëè÷èíîê èëè êóêîëîê
äðîçîôèëû ðåíòãåíîâñêèìè èëè
óëüòðàôèîëåòîâûìè ëó÷àìè, à òàêæå
ïðåäåëüíî ïåðåíîñèìîé òåìïåðàòóðîé, òî
ó ðàçâèâàþùèõñÿ ìóõ íàáëþäàþòñÿ
ðàçíîîáðàçíûå ìîðôîçû, õàðàêòåð
êîòîðûõ çàâèñèò îò èíäóöèðóþùåãî
ôàêòîðà è åãî èíòåíñèâíîñòè, à òàêæå îò
ñòàäèè ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà â ìîìåíò
âîçäåéñòâèÿ. Íåêîòîðûå èç ýòèõ ìîðôîçîâ
î÷åíü ïîõîæè íà èçìåíåíèÿ, âûçûâàåìûå
ìóòàöèÿìè èçâåñòíûõ ãåíîâ.  Òàê, ïîä
âëèÿíèåì òåïëîâîãî øîêà, êîòîðîìó
ïîäâåðãàëèñü ïðåäêóêîëêè è êóêîëêè,
áûëè ïîëó÷åíû ìóõè ñ çàêðó÷åííûìè
êâåðõó êðûëüÿìè, ñ âûðåçêàìè íà êðûëüÿõ,
ñ ðàññòàâëåííûìè êðûëüÿìè, ñ êðûëüÿìè
ìàëûõ ðàçìåðîâ, ôåíîòèïè÷åñêè
íåîòëè÷èìûå îò ìóõ íåñêîëüêèõ
ìóòàíòíûõ ëèíèé äðîçîôèëû (îïûòû
Ìèò÷åëëà?). Òàêèå ìîäèôèêàöèè,
íàïîìèíàþùèå ïðîÿâëåíèå èçâåñòíûõ
ãåíîâ, ïîëó÷èëè íàçâàíèå ôåíîêîïèé.
5. Âàðüèðîâàíèå ñòåïåíè ñòîéêîñòè
ìîäèôèêàöèé. Â îòëè÷èå îò âûñîêîé
êîíñòàíòíîñòè ìóòàöèé, ìîäèôèêàöèè
îáëàäàþò ðàçíîé ñòåïåíüþ ñòîéêîñòè.
Ìíîãèå èç íèõ îáðàòèìû, ò.å. âîçíèêøåå

èçìåíåíèå ïîñòåïåííî èñ÷åçàåò, åñëè
óñòðàíåíî âûçâàâøåå åãî âîçäåéñòâèå. Òàê,
çàãàð ó ÷åëîâåêà ïðîõîäèò, êîãäà êîæà
ïåðåñòàåò ïîäâåðãàòüñÿ èíñîëÿöèè, îáúåì
ìûøö óìåíüøàåòñÿ ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ
òðåíèðîâêè è ò.ä.

Ëèøü î÷åíü ðåäêî ìîäèôèêàöèÿ
çàòðàãèâàåò, òîæå ïîñòåïåííî ñõîäÿ íà íåò,
ðÿä ïîêîëåíèé, íî ïîêîëåíèé íå ïîëîâûõ,
à ïîëó÷àþùèõñÿ ïðè âåãåòàòèâíîì èëè
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîì ðàçìíîæåíèè. Òàêèå
äëèòåëüíûå ìîäèôèêàöèè îïèñàíû
íàïðèìåð, ó èíôóçîðèé-òóôåëåê. Âíà÷àëå
îíè âûäåðæèâàëè êîíöåíòðàöèþ
ìûøüÿêîâèñòîé êèñëîòû íå âûøå 1,1%.
Îäíàêî, ïåðåâîäÿ èõ âî âñå áîëåå êðåïêèå
ðàñòâîðû, óäàëîñü äîáèòüñÿ, ÷òî îíè ñòàëè
ïåðåíîñèòü äàæå 5% êîíöåíòðàöèþ ÿäà.
Ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ âîçäåéñòâèÿ,
óñòîé÷èâîñòü òóôåëåê ê ìûøüÿêîâèñòîé
êèñëîòå ìåäëåííî ñíèæàëàñü, íî òîëüêî
÷åðåç 10 ñ ïîëîâèíîé ìåñÿöåâ îíà
îïóñòèëàñü äî èñõîäíîãî óðîâíÿ, ò.å.
ìîäèôèêàöèÿ èñ÷åçëà ëèøü
ïðèáëèçèòåëüíî çà 600 âåãåòàòèâíûõ
ïîêîëåíèé.
6. Íåíàñëåäñòâåííûé õàðàêòåð
ìîäèôèêàöèé. Â îòëè÷èå îò ìóòàöèé,
ìîäèôèêàöèè íå ïåðåäàþòñÿ ïî
íàñëåäñòâó. Ýòî ïîëîæåíèå íàèáîëåå îñòðî
îáñóæäàëîñü íà ïðîòÿæåíèè âñåé èñòîðèè
÷åëîâå÷åñòâà. Ïîëàãàëè, ÷òî íàñëåäîâàòüñÿ
ìîãóò ëþáûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçìà, êàê
âðîæäåííûå, òàê è ïðèîáðåòåííûå â
òå÷åíèå æèçíè. Äàæå Äàðâèí ïðèçíàâàë
âîçìîæíîñòü íàñëåäîâàíèÿ íåêîòîðûõ
ìîäèôèêàöèîííûõ èçìåíåíèé (Èç:
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 246-251).

Ïåðâûé ñåðüåçíûé óäàð
ïðåäñòàâëåíèþ î íàñëåäîâàíèè
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ïðèîáðåòåííûõ ïðèçíàêîâ íàíåñ À.
Âåéñìàí.

Èëëþñòðèðóÿ ïîëîæåíèå î
ìîäèôèêàöèÿõ, À. Âåéñìàí ïîñòàâèë
ñëåäóþùèé îïûò, äîêàçûâàþùèé
íåíàñëåäîâàíèå ïðèîáðåòåííûõ
ïðèçíàêîâ. Íà ïðîòÿæåíèè 22 ïîêîëåíèé
îí îòðóáàë áåëûì ìûøàì õâîñòû è
ñêðåùèâàë èõ ìåæäó ñîáîé. Â îáùåé
ñëîæíîñòè áûëî îáñëåäîâàíî 1592 îñîáè
è íè ðàçó íå áûëî îáíàðóæåíî óêîðî÷åíèÿ
õâîñòà ó íîâîðîæäåííûõ ìûøàò. Â
ïîäîáíîì ýêñïåðèìåíòå, ðåçóëüòàòû
êîòîðîãî áûëè îïóáëèêîâàíû â 1913 ãîäó,
â ñóùíîñòè íå áûëî íåîáõîäèìîñòè (Èíãå-
Âå÷òîìîâ, 1989, ñòð. 440), ïîñêîëüêó
ñîáûòèÿ, àíàëîãè÷íûå ýêñïåðèìåíòàì
Âåéñìàíà ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ è â îáû÷íîé
æèçíè ëþäåé. �Ðåçóëüòàòû
ïðåäíàìåðåííûõ ïîâðåæäåíèé ó ÷åëîâåêà,
ñäåëàííûå èç ðèòóàëüíûõ èëè
�ýñòåòè÷åñêèõ� ñîîáðàæåíèé - îáðåçàíèå,
ïðîòûêàíèå óøåé, ãóá, íîñîâîé
ïåðåãîðîäêè, óäàëåíèå çóáîâ, óðîäîâàíèå
ñòóïíåé, ÷åðåïà è ò.ä., êàê èçâåñòíî íå
íàñëåäóþòñÿ� (Áëÿõåð, 1971, ñòð.98).

Â Ðîñèè â 1930-å - 1950-å ãîäû
ïîëó÷èëè øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå
îøèáî÷íûå óòâåðæäåíèÿ Ëûñåíêî è åãî
ïîñëåäîâàòåëåé î íàñëåäîâàíèè
�ïðèîáðåòåííûõ ïðèçíàêîâ�, ò.å.
ñîìàòè÷åñêèõ èçìåíåíèé, âîçíèêàþùèõ â
òå÷åíèå æèçíè îñîáè ïîä âëèÿíèåì
ôàêòîðîâ ñðåäû, à çàòåì ñïîñîáíûõ
àäåêâàòíî ïåðåäàâàòüñÿ åå ïîòîìêàì, ò.å.
ïðîÿâëÿòüñÿ ó íèõ â òàêîì æå âèäå, êàê ó
ðîäèòåëÿ, äàæå áåç äåéñòâèÿ ýòèõ
ôàêòîðîâ.

Ìíîæåñòâî òùàòåëüíûõ îïûòîâ,
ïðîâåäåííûõ íà ðàçíûõ îðãàíèçìàõ,

ïîêàçàëî íåíàñëåäóåìîñòü ìîäèôèêàöèé,
è èññëåäîâàíèÿ òàêîãî ðîäà ïðåäñòàâëÿþò
òåïåðü ëèøü èñòîðè÷åñêèé èíòåðåñ (Èç:
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 251-256; ñì. òàêæå:
Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 570-574).

Â íàøå âðåìÿ Ô. Êðèêîì
ñôîðìóëèðîâàíà ò.í. �öåíòðàëüíàÿ äîãìà
ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè� (ñì. ðàçäåë...),
ñîãëàñíî êîòîðîé ïåðåíîñ èíôîðìàöèè
âîçìîæåí òîëüêî îò ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà ê ãåííûì ïðîäóêòàì - áåëêàì,
íî íå â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè.

Íîðìà ðåàêöèè. Ôåíîòèï
ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò âçàèìîäåéñòâèÿ äâóõ
ôàêòîðîâ: ãåíîòèïà è âíåøíåé ñðåäû.

Ñâîéñòâî äàííîãî ãåíîòèïà
îáåñïå÷èâàòü â îïðåäåëåííûõ ïðåäåëàõ
èçìåí÷èâîñòü îíòîãåíåçà â çàâèñèìîñòè îò
ìåíÿþùèõñÿ óñëîâèé ñðåäû, íàçûâàþò
íîðìîé ðåàêöèè. Èíà÷å ãîâîðÿ, àìïëèòóäà
âîçìîæíîé èçìåí÷èâîñòè â ðåàëèçàöèè
ãåíîòèïà âûðàæàåò íîðìó ðåàêöèè.

Íîðìó ðåàêöèè íàáëþäàòü ëó÷øå
âñåãî ó îðãàíèçìîâ ñ îäèíàêîâûì
ãåíîòèïîì, íàïðèìåð ó âåãåòàòèâíî
ðàçìíîæàþùèõñÿ ðàñòåíèé è
îäíîÿéöåâûõ áëèçíåöîâ (ñì. ðàçäåë 4.7.).
Â ýòîì ñëó÷àå ìîæíî âûÿâèòü íîðìó
ðåàêöèè ãåíîòèïà â íàèáîëåå �÷èñòîì�
âèäå (Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 574-579).

Ïîëíîñòüþ îõàðàêòåðèçîâàòü íîðìó
ðåàêöèè, ïðèñóùóþ òîìó èëè èíîìó
ãåíîòèïó, ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî, ò.ê.
äëÿ ýòîãî ïðèøëîñü áû èçó÷èòü êàê
èçìåíÿåòñÿ ôåíîòèï îñîáåé äàííîãî
ãåíîòèïà âî âñåõ ðàçíîîáðàçíûõ óñëîâèÿõ
ñðåäû, â êàêèõ îíè ìîãóò îêàçàòüñÿ. Íî
áîëåå ÷àñòíûå ïðîÿâëåíèÿ íîðìû ðåàêöèè
íåðåäêî íåîáõîäèìî çíàòü. Â ñåëåêöèè,
íàïðàâëåííîé íà ñîçäàíèå íîâûõ èëè
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ñîâåðøåíñòâîâàíèå ñóùåñòâóþùèõ ôîðì
ïîëåçíûõ ÷åëîâåêó îðãàíèçìîâ, ïîñòîÿííî
âîçíèêàåò ïîòðåáíîñòü óñòàíîâèòü
ðàçëè÷èÿ â ðåàêöèè òåõ èëè èíûõ ñîðòîâ
âîçäåëûâàåìîãî ðàñòåíèÿ íà êà÷åñòâî
ïî÷âû, ñðîêè ïîñåâà, íàëè÷èå óäîáðåíèé
(Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 256-258).

Êàêîâà ãåíåòè÷åñêàÿ
îáóñëîâëåííîñòü íîðìû ðåàêöèè?
Íåêîòîðûå èç ôàêòîðîâ, ñïîñîáíûå
îáåñïå÷èòü âàðüèðîâàíèå ïðèçíàêîâ â
ïðåäåëàõ íîðìû ðåàêöèè, ìîæíî
ïåðå÷èñëèòü:
1. Ïîëèãåííàÿ äåòåðìèíàöèÿ ïðèçíàêà è
ðåàêöèè îðãàíèçìà.
2. Ïëåéîòðîïíîñòü äåéñòâèÿ ãåíà.
3. Çàâèñèìîñòü ïðîÿâëåíèÿ ìóòàöèè îò
óñëîâèé ñðåäû.
4. Ãåòåðîçèãîòíîñòü îðãàíèçìà, âñëåäñòâèå
÷åãî ó íåêîòîðûõ ãåíîâ ìîãóò èçìåíÿòüñÿ
îòíîøåíèÿ äîìèíèðîâàíèÿ.
5. Âçàèìîäåéñòâèå ãåíîâ, êîòîðîå
ïðîèñõîäèò íà óðîâíå ãåííûõ ïðîäóêòîâ -
ñóáúåäèíèö áåëêîâûõ ìîëåêóë.
6. Àëüòåðíàòèâíûå ïóòè ðàçâèòèÿ â
ñèñòåìå îíòîãåíåçà è áèîñèíòåçîâ â
êëåòêå.  Áëîêèðîâàíèå îäíîãî ïóòè
êîìïåíñèðóåòñÿ äðóãèì (Èç: Ëîáàøåâ,
1967, ñòð. 579).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 4.6.

Áëÿõåð Ë.ß. Ïðîáëåìà íàñëåäîâàíèÿ
ïðèîáðåòåííûõ ïðèçíàêîâ. 1-98,
1971.

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé
ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà Äóìêà,  ñòð.
1-558, 1983.

Èíãå-Âå÷òîìîâ Ñ.Ã. Ãåíåòèêà ñ îñíîâàìè
ñåëåêöèè. Ìîñêâà, Âûñøàÿ øêîëà,
1-592, 1989.

Ëîáàøåâ Ì.Å. Ãåíåòèêà. Ëåíèíãðàä, èçä-
âî Ëåíèíãðàäñêîãî óí-òà, 1-751,
1967.

4.7. Áëèçíåöû

Â 1875 ãîäó Ô. Ãàëòîí ïðåäëîæèë
èñïîëüçîâàòü ìåòîä àíàëèçà áëèçíåöîâ
äëÿ ðàçãðàíè÷åíèÿ ðîëè
íàñëåäñòâåííîñòè è ñðåäû â ðàçâèòèè
ðàçëè÷íûõ ïðèçíàêîâ ó ÷åëîâåêà.

Ñóùåñòâóþò äâà òèïà áëèçíåöîâ.
Áëèçíåöû îäíîãî òèïà íè÷åì íå
îòëè÷àþòñÿ îò îáû÷íûõ äåòåé,
ðîäèâøèõñÿ ïðè ðàçíûõ áåðåìåííîñòÿõ.
Òàêèå äåòè íàçûâàþòñÿ íåèäåíòè÷íûìè
áëèçíåöàìè. Îíè ïîÿâëÿþòñÿ èç äâóõ
ðàçíûõ ÿéöåêëåòîê, îïëîäîòâîðåííûõ
íåçàâèñèìî äâóìÿ ðàçíûìè ñïåðìèÿìè.
Áëèçíåöû âòîðîãî òèïà èñêëþ÷èòåëüíî
ïîõîæè äðóã íà äðóãà. Ýòè áëèçíåöû
âñåãäà îäíîãî ïîëà. Òàêèå äåòè ïîëó÷èëè
íàçâàíèå èäåíòè÷íûõ áëèçíåöîâ (Ðèñ.
4.16).

Ïðè÷èíà èõ ïîðàçèòåëüíîãî
ñõîäñòâà çàêëþ÷åíà â òîì, ÷òî
èäåíòè÷íûå áëèçíåöû èìåþò
ñîâåðøåííî îäèíàêîâûé ãåíîòèï.
Èäåíòè÷íûå áëèçíåöû èñõîäíî
ðàçâèâàþòñÿ èç îäíîé ÿéöåêëåòêè,
êîòîðàÿ ïîñëå åå îïëîäîòâîðåíèÿ îäíèì
ñïåðìèåì äåëèòñÿ íà äâà áëàñòîìåðà, ýòè
äâà áëàñòîìåðà ðàçúåäèíÿþòñÿ, è êàæäûé
èç íèõ äàåò íà÷àëî îòäåëüíîìó ýìáðèîíó.
Ãåíåòè÷åñêàÿ èíôîðìàöèÿ, âíåñåííàÿ â
îïëîäîòâîðåííîå ÿéöî ÿäðàìè
ÿéöåêëåòêè è ñïåðìèÿ, áëàãîäàðÿ ìèòîçó
ïåðåõîäèò â îáà áëàñòîìåðà, êîòîðûå
ðàçâèâàþòñÿ çàòåì êàê äâà çåðêàëüíî
ïîäîáíûõ èçîáðàæåíèÿ. Â ðåçóëüòàòå
ìîæíî âûÿñíèòü ðîëü ãåíîòèïà è ñðåäû,
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à òàêæå êàêîâà íîðìà ðåàêöèè ó
îäèíàêîâûõ ãåíîòèïîâ (Äóáèíèí, 1970,
ñòð. 402-403).

Èíîãäà èäåíòè÷íûå áëèçíåöû íå
ðàçäåëÿþòñÿ ïîëíîñòüþ, à ðîæäàþòñÿ
ñîåäèíåííûìè äðóã  ñ äðóãîì; ýòî òàê
íàçûâàåìûå ñèàìñêèå áëèçíåöû.
Âñòðå÷àþòñÿ âñåâîçìîæíûå ñòåïåíè
ñîåäèíåíèÿ, îò ïî÷òè ïîëíîãî ðàçäåëåíèÿ
äî ïî÷òè ïîëíîãî ñëèÿíèÿ, êîãäà
ðàçäåëåííûìè îñòàþòñÿ òîëüêî ãîëîâû
èëè íîãè. Èíîãäà äâà áëèçíåöà
ðàçëè÷àþòñÿ ïî âåëè÷èíå òåëà è ïî
ñòåïåíè ðàçâèòèÿ: îäèí ìîæåò áûòü
âïîëíå íîðìàëüíûì, à äðóãîé - ëèøü
÷àñòè÷íî ñôîðìèðîâàâøèìñÿ ïàðàçèòîì,
ïðèêðåïëåííûì ê ïåðâîìó (Âèëëè, 1966,
ñòð. 477).

Âíåøíåå ñõîäñòâî èëè ðàçëè÷èå
áëèçíåöîâ íå âñåãäà ÿâëÿåòñÿ àáñîëþòíî
íàäåæíûì äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñà î òîì
ÿâëÿþòñÿ îíè ìîíîçèãîòíûìè èëè
äèçèãîòíûìè. Â êà÷åñòâå
äîïîëíèòåëüíûõ ìåòîäîâ èñïîëüçóþò
èññëåäîâàíèÿ ïëàöåíòû è ìåòîä
òðàíñïëàíòàöèè òêàíåé.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî êàæäûé èç
äèçèãîòíûõ áëèçíåöîâ èìååò ñâîè
ñîáñòâåííûå îáîëî÷êè - àìíèîí è õîðèîí,
õîòÿ ïðè î÷åíü áëèçêîé èìïëàíòàöèè
çèãîò äâå ïëàöåíòû ìîãóò ñðàñòèñü.
Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ìîíîçèãîòíûõ
áëèçíåöîâ òàêæå èìååò äâà õîðèîíà, äâà
àìíèîíà, à íåêîòîðûå èìåþò è ïî äâå
ïëàöåíòû. Âñå ìîíîõîðèîííûå áëèçíåöû
ÿâëÿþòñÿ îäíîÿéöåâûìè, à îêîëî 70%
îäíîÿéöåâûõ áëèçíåöîâ èìåþò îäèí
õîðèîí.

Ïðè îïðåäåëåíèè òèïà çèãîòíîñòè
èñïîëüçóþò òàêæå ïðèçíàêè,
êîíòðîëèðóåìûå îäíèì ãåíîì, òàêèå êàê
ãðóïïû êðîâè è ãðóïïû áåëêîâ ñûâîðîòêè.

Ïîñëåäíåé �èíñòàíöèåé�, êóäà ìîæíî
àïåëëèðîâàòü ïðè ðåøåíèè âîïðîñà î òèïå
çèãîòíîñòè, ÿâëÿåòñÿ òðàíñïëàíòàöèÿ êîæè.
Ó ìîíîçèãîòíûõ áëèçíåöîâ ðåöèïðîêíûå
òðàíñïëàíòàíòû ïðèæèâàþòñÿ, à ó
äèçèãîòíûõ - îòòîðãàþòñÿ (Èç: Ìàêêüþñèê,
1967, ñòð. 121-122).

Ñòàòèñòè÷åñêîå èçó÷åíèå áîëüøîãî
ìàòåðèàëà ïîêàçûâàåò, ÷òî îäíîÿéöåâûå
áëèçíåöû âñòðå÷àþòñÿ ïðèìåðíî â 25% îò

Ðèñ. 4.16. Èäåíòè÷íûå
áëèçíåöû (Ëîèñ è Ëóèç).
Äâå äåâî÷êè áûëè
ðàçäåëåíû ðîäèòåëÿìè â
âîçðàñòå 8 äíåé è
âîñïèòûâàëèñü ïîðîçíü.
Çà èñêëþ÷åíèåì êðàòêèõ
âñòðå÷ îíè íå îáùàëèñü
äðóã ñ äðóãîì äî
ïîñòóïëåíèÿ â êîëëåäæ â
âîçðàñòå 18 ëåò (Èç: Srb et
al., 1965, ñòð. 518)
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îáùåãî ÷èñëà äâîåí. Íà 1000 ðîäîâ â
ñðåäíåì ïðèõîäèòñÿ 2-4 îäíîÿéöåâûõ ïàð
áëèçíåöîâ.

Â îñíîâå èñïîëüçîâàíèÿ áëèçíåöîâ
îáîèõ òèïîâ äëÿ âûÿñíåíèÿ
ñîîòíîñèòåëüíîé ðîëè ãåíîòèïà è ñðåäû â
ðåàëèçàöèè ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè
ëåæàò ñëåäóþùèå ñîîáðàæåíèÿ: 1.
Ïîñêîëüêó îäíîÿéöåâûå áëèçíåöû èìåþò
îäèíàêîâûå ãåíîòèïû, î÷åâèäíî, ÷òî
âñÿêîå íåñõîäñòâî ÷ëåíîâ ïàðû
âûçûâàåòñÿ ëèáî âëèÿíèåì âíóòðèóòðîáíîé

æèçíè, ëèáî óñëîâèÿìè, ïðè êîòîðûõ
ïðîòåêàëî ðàçâèòèå áëèçíåöîâ ïîñëå
ðîæäåíèÿ. 2. Ðàçíîÿéöåâûå áëèçíåöû
îáëàäàþò òåì äîñòîèíñòâîì äëÿ
ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, ÷òî íà îáîèõ
÷ëåíîâ ïàðû îäèíàêîâî äåéñòâóþò òàêèå
ôàêòîðû, êàê âîçðàñò ìàòåðè è ÷èñëî
ïðåäûäóùèõ ðîäîâ. Ïîýòîìó â ãåíåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèÿõ íà áëèçíåöàõ íåîáõîäèìî
ñðàâíèòåëüíî èçó÷àòü îáà èõ òèïà - è
îäíîÿéöåâûõ, è ðàçíîÿéöåâûõ. Òîëüêî òàê
ìîæíî îöåíèòü êàê âëèÿíèå ðàçíûõ óñëîâèé

Íîðìàëüíîå ðàçâèòèå
Ãðóïïû êðîâè 100 64
Ôîðìà áðîâåé 100 51
Öâåò ãëàç 99,5 28
Öâåò âîëîñ 97 23
Ïàïèëëÿðíûå ëèíèè
êèñòåé ðóê 92 40

Ïàòîëîãèÿ
Êîñîëàïîñòü 23 2
Ãðûæà ñïèííîãî ìîçãà 77 33
Ñèíäðîì Äàóíà 89 7
Ðàõèò 88 22
Ïàðàëèòè÷åñêèé
ïîëèîìèåëèò 36 6
Êîðü 95 87
Ñêàðëàòèíà 84 47
Äèôòåðèò 50 38
Ðàê 16 14
Ýïèëåïñèÿ 67 3
Ñëàáîóìèå 91 53
Øèçîôðåíèÿ 80 13
Ìàíèàêàëüíî-
äåïðåññèâíûé ïñèõîç 77 19

Ó ðàçíîÿéöåâûõ
áëèçíåöîâ

Ó îäíîÿéöåâûõ
áëèçíåöîâ

% êîíêîðäàíòíîñòè
Ïðèçíàêè

Òàáë. 4.9. Êîíêîðäàíòíîñòü íåêîòîðûõ ïðèçíàêîâ ÷åëîâåêà ó îäíîÿéöåâûõ
áëèçíåöîâ (Èç: Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 511)
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ñðåäû íà îäèíàêîâûå ãåíîòèïû, òàê è
ïðîÿâëåíèå ðàçíûõ ãåíîòèïîâ â îäèíàêîâûõ
óñëîâèÿõ ñðåäû.

Îñîáóþ öåííîñòü äëÿ ãåíåòèêè èìåþò
ñëó÷àè, êîãäà ïàðà îäíîÿéöåâûõ áëèçíåöîâ
ïî òåì èëè èíûì ïðè÷èíàì îêàçûâàåòñÿ
ðàçëó÷åííîé â ðàííåì äåòñòâå è
âîñïèòûâàåòñÿ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ.

Åñëè èçó÷àåìûé ïðèçíàê ïðîÿâëÿåòñÿ
ó îáîèõ áëèçíåöîâ ïàðû, ýòî íàçûâàåòñÿ
êîíêîðäàíòíîñòüþ, åñëè æå òîëüêî ó îäíîãî
èç íèõ - òî äèñêîðäàíòíîñòüþ (Òàáë. 4.9).

Ñðàâíåíèå äàííûõ, ïðèâåäåííûõ â
òàáëèöå, ïîçâîëÿåò ñîñòàâèòü ïðåäñòàâëåíèå
î ñîîòíîñèòåëüíîé ðîëè íàñëåäñòâåííîñòè
è ñðåäû. Äëÿ îöåíîê ýòèõ âëèÿíèé
ïðåäëîæåí ðÿä ôîðìóë, äàþùèõ îäíàêî
ëèøü ïðèáëèçèòåëüíóþ îöåíêó. Íèæå
ïðèâåäåíà îäíà èç íèõ:

H
C

(1 0 0 -b ) -  (1 0 0 -a )
1 0 0 -a

= ,

ãäå Í - çíà÷åíèå íàñëåäñòâåííîñòè, Ñ -
çíà÷åíèå ñðåäû.
à - % êîíêîðäàíòíîñòè ó îäíîÿéöåâûõ
áëèçíåöîâ,
b - % êîíêîðäàíòíîñòè ó ðàçíîÿéöåâûõ
áëèçíåöîâ îäèíàêîâîãî ïîëà.

Ýòà ôîðìóëà äàåò ñëåäóþùèå
ðåçóëüòàòû îáðàáîòêè íåêîòîðûõ äàííûõ
òàáëèöû 4.9.

Êîñîëàïîñòü  H
C

9 8  - 7 7
7 7

= = 0 ,2 7

Ãðûæà ñïèííîãî ìîçãà  H
C

67  - 23
2 3

= = 1 ,9 1

Ñèíäðîì Äàóíà  H
C

9 3  - 11
11

= = 7 ,4 5

Äèôòåðèò  H
C

62  - 50
5 0

= = 0 ,2 4

Êîðü  H
C

1 3  - 5
5

= = 1 ,6 0

Ñêàðëàòèíà  H
C

53  - 16
1 6

= = 2 ,3 1

Íà îñíîâàíèè ýòèõ äàííûõ î÷åâèäíî,
÷òî êîñîëàïîñòü îïðåäåëÿåòñÿ, ãëàâíûì

îáðàçîì, âëèÿíèåì ñðåäû. Â âîçíèêíîâåíèè
ñèíäðîìà Äàóíà ïðåîáëàäàþùåå çíà÷åíèå
èìååò íàñëåäñòâåííîñòü, à ãðûæà ñïèííîãî
ìîçãà çàíèìàåò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå
(Èç: Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 510-512).
[Äîïîëíèòåëüíûå äàííûå î áëèçíåöàõ ñì.
â:
Srb et al., 1965, p. 518
Êàíàåâ, 1968, ñòð. 66-101
Äóáèíèí, 1970, ñòð. 402-410
Ôîãåëü, Ìîòóëüñêè, 1989, ñòð. 275-292].

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 4.7.

Âèëëè Ê. Áèîëîãèÿ. Ìîñêâà, Ìèð, 1-685,
1966.

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé
ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà äóìêà, 1-
558, 1983.

Äóáèíèí Í.Ï. Ãîðèçîíòû ãåíåòèêè.
Ìîñêâà, Ïðîñâåùåíèå, 1-560,
1970.

Êàíàåâ È.È. Áëèçíåöû è ãåíåòèêà.
Ëåíèíãðàä, Íàóêà, 1-104, 1968.

Ìàêêüþñèê Â. Ãåíåòèêà ÷åëîâåêà.
Ìîñêâà, Ìèð, 1-200, 1967.

Ôîãåëü Ô., Ìîòóëüñêèé À. Ãåíåòèêà
÷åëîâåêà. ò. 1. Ìîñêâà, Ìèð, 1-308,
1989.

Ôîãåëü Ô., Ìîòóëüñêèé À. Ãåíåòèêà
÷åëîâåêà. ò. 2. Ìîñêâà, Ìèð, 1-378,
1990à.

Ôîãåëü Ô., Ìîòóëüñêèé À. Ãåíåòèêà
÷åëîâåêà. ò. 3. Ìîñêâà, Ìèð, 1-366,
1990á.

Srb A.M., Owen R.D., Edgar R.S. General
genetics, second edition. Freeman
and Co., San Francisco and London,
1-577, 1965.


