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Вел ao ЯАСКА

ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ФЕРМЕНТОВ
И ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ВЗАИМОСВЯЗИ В РОДЕ SECALE L.

Род Secaie L. в системе семейства злаков Poaceae Barnhart входит
в состав трибы Triticeae Dum,. где он вместе с родами Dasypyrum (Coss.
et Dur.) Borb., Triticum L. и Aegilops L. составляет субтрибу Triticinae
Trin. ex Griseb. (Цвелев, 1973). По ряду морфологических признаков и
особенностям эволюции кариотипа род Secaie весьма четко отличается
от Triticum и Aegilops и более близок к Dasypyrum. Эволюция генома
в роде Secaie прошла по несколько иному пути, чем в родах Triticum и
Aegilops, полностью избегая полиплоидии в природе. Видообразование
и внутривидовая дивергенция генома в роде Secaie, как показали много-
численные цитогенетические исследования (Khush, 1962, 1963а, б;
Khush, Stebbins, 1961; Kostoff, 1937; Kranz, 1963; Niirnberg-Krüger, 1960;
Riley, 1955; Rozmus, 1967; Stutz, 1957, 1972), осуществились путем
фиксации хромосомных транслокацнй и накопления генных мута-
ций в разнообразных и меняющихся в геологическом прошлом экологи-
ческих условиях Средиземноморья.

Генетическое разнообразие и происхождение сорно-полевой и куль-
турной ржи неоднократно привлекали внимание Н. Вавилова (1917,
1926, 1939) и других исследователей (Антропов, Антропова, 1929; Гросс-
гейм, 1924; Иванов, Дорофеев, 1964; Кобылянский, 1968 и др.). Р. Роже-
вицем (1947) составлена монография рода, в которой подробно рассмат-
риваются систематика, морфология, экология и географическое распро-
странение всех основных таксонов Secaie.

В исследованиях по систематике ржи обращают на себя внимание
весьма существенные расхождения во взглядах отдельных авторов отно-
сительно объема вида и путей эволюционной дивергенции таксонов ржи.
Так, Р. Рожевиц (1947), исходя из морфо-типологической концепции
монотипического вида, выделил в роде Secaie в ранг вида 14 таксонов,
которые распределил в три секции Silvestria, Kuprijanovia и Cerealia.
Систему Р. Рожевица недавно пересмотрели А. Иванов и Г. Яковлев
(1971), которые внесли в нее некоторые изменения и редуцировали чис-
ло видов до восьми. В монографии Э. Шимана (Schiemann, 1948) у ржи
признано пять видов ( montanum , africanum, sylvestre, ancestrale и
cereale), а в монографии П. Жуковского (1971) семь ( montanum,

kuprijanovii, africanum, sylvestre, vavilovii, ancestrale и cereale). Г. Кхуш
(Khush, 1962, 1963a, б) на основе результатов цитогенетических исследо-
ваний гибридов между видовыми таксонами (линнеонами) ржи и кон-
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цеоцни политипического биологического вида пришел к заключению, что
в роде Secale можно выделить как максимум 5 видов ( cereale, vavilovii,
sylvestre, africanum и montanum) . В частности показано (Khush, 1963а),
что таксоны культурной, сорно-полевой и сорной ржи, которые Р. Роже-
вицем рассматривались как виды, т. е. cereale, segetale, ancestrale и
afghanicum, в скрещиваниях интерфертильны и относятся все к одному
биологическому виду.

Подобные разногласия существуют и по частным вопросам внутри-
видовой систематики, видообразования и филогенетических взаимоотно-
шений (см.: Жуковский, 1971; Khush, 1962; Stutz, 1972). Все это указы-
вает на необходимость дальнейшего более углубленного сравнительного
изучения генетических особенностей отдельных видов и внутривидовых
таксонов ржи.

В предыдущей пашей работе (Jaaska, 1972) для характеристики ви-
довых таксонов ржи и для оценки их генетического родства использо-
вались молекулярно-генетические маркеры изоферменты. Получен-
ные данные хорошо согласовывались с результатами цитогенетических
исследований о филогенетических взаимоотношениях в роде Secale. Не-
достатком предыдущего исследования было то, что оно было проведено
без учета виутрипопуляционного генетического полиморфизма фермен-
тов, о наличии которого были получены лишь предварительные сведения.

Целью настоящей работы является пополнить этот пробел в наших
исследованиях и более подробно изучить электрофоретические свойства
ферментов у видов Secale с учетом внутривидового генетического поли-
морфизма. Методом электрофореза в полиакриламидном геле изучаются
кислая фосфатаза (3.1.3.2), арилэстераза (3.1.1.2), пероксидаза
(1.11.1.7), аспартат-амннотрансфераза (2.6.1.1), глутаматдегидрогеназа
(1.4.1.2), алкогольдегидрогеназа (1.1.1.1), глюкозо-6-фосфатдегидроге-
наза (1.1.1.49) и 6-фосфоглюконатдегидрогеназа (1.1.1.43) тканей моло-
дых проростков у основных видов и внутривидовых таксонов ржи, а так-
же у родственных ржи видов Dasypyrum villosum (L.) Borb., Trilicum
boeoticum Boiss. и Trilicum dicoccoides (Koern.) Aaronsohn.

Материал и методика

Растительный материал. Образцы семян в приведенном ниже перечне обозначены
Двумя кодовыми буквами и коллекционным номером. Первая буква образец семян
репродукционный (Р) или собран в природе (П), вторая указывает источник получения
образца; Б из ботанического сада, В от В. Кобылянского (Всесоюзный научно-
исследовательский институт растениеводства им. Н. И. Вавилова, г. Ленинград), К
образец иолучен от Н. Кутявиной (Ботанический институт им. В. Л. Комарова АН
СССР, г. Ленинград), С получен от строф. Г. Стутца (Бригхэмский университет,
г. Прово, шт. Утах, США), Я образец собран автором. В числителе обозначен поряд-
ковый номер образца в нашей коллекции, а в знаменателе год получения или вклю-
чения в коллекцию. Для репродукционных образцов, полученных из отдела ржи ВИР
и обозначенных кодовыми буквами РВ, сохранены их оригинальные коллекционные
номера.

При определении таксономического ранга изучаемых образцов ржи мы исходили
из морфо-генетической концепции политипического биологического вида.

1. Secale cereale L. 1753, s. 1. культурная, сорно-полевая и дикорастущая сор-
ная рожь.

la. Secaie cereale ssp. cereale (= 5. cereale L. s. str.) культурная рожь
с неломким колосом. Изучались образцы культиваров ’Вамбо’, ’Иыгева 112’, ’Йыгева
120’, ’Приекули 2’, ’Белорусский 23’ и ’Харьков 60’, полученные из Пыгеваской селекци-
онно-опытной станции (Эстонская ССР).
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16. Sccale cereale ssp. segetale Zhuk. 1928, syn. 5. segelale (Zhuk.) Roshev. 1947
сорно-полевая рожь с неломким или малоло мним колосом. Образцы: ПЯ-8/71 с поля
пшеницы, высохшей от засухи, в Ордубадском р-не Нахичеванской АССР; РВ-5836,
РВ-5867 и PB-7G84 из Азербайджанской ССР, РВ-10036 из Армянской ССР и
РВ-7745 из Дагестанской АССР.

Iз. Secale cereale ssp. ancestrale Zhuk. 1928, ind. 5. cereale var. afghanicum
Vav. 1926, 5. cereale ssp. dighoricum Vav. 1939 et 5. ancestrale Zhuk. 1933 дико-
растущая сорная рожь с ломким колосом, засоряющая посевы ячменя, пшеницы и дру-
гих культур в Афганистане, Ближнем Востоке и на Кавказе. В этом подвиде мы раз-
личаем в ранге ботанических разновидностей следующие три эколого-географические
расы:

а) 5. cereale ssp. ancestrale var. ancestrale (= S. ancestrale Zhuk. 1933)
узко-эндемичмая экологическая раса ломкоколосой сорной ржи с долины р. Меандра близ
Айднна в Турции. Характеризуется мелкими семенами (4—6 мм) и высоким стеблем
(до 300 см). Изучался образец РС-20/70 многократная репродукция образца, собран-
ного и 1960 г. в природе.

б) S. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum Vav. 1926 (= 5. ancestrale var. afghani-
cum (Vav.) A. Ivan. et Jakovl. 1971) наиболее широкораспространенная разновидность
ломкоколосой ржи, засоряющая поля в засушливых плоско-горных районах Афгани-
стана, Ирана и Закавказья. Изучались четыре природных образца из разных локаль-
ных популяций в Армянской ССР: ПЯ-2/71 и ПЯ-40/72 вблизи дер. Ацаван восточ-
нее г. Ереван, ПЯ-3/71 ущелье р. Раздан в г. Ереван и ПК-80/70 вблизи дер.
Джрвеж, восточнее г. Ереван.

в) S. cereale ssp. ancestrale var. dighoricum (Vav.) Jaaska comb, nov., basionym
S. cereale ssp. dighoricum Vav. 1939 (В сб.: Президенту АН СССР акад. В. Л. Кома-
рову; с. 173); = 5. dighoricum (Vav.) Roshev. 1947; = 5. ancestrale var. dighoricum
(Vav.) A. Ivan. et Jakovl. 1971; = 5. segetale ssp. dighoricum (Vav.) Tzvel. 1973
эндемичная эколого-географическая раса ломкоколосой сорной ржи, приуроченная
к мезофильным высокогорным условиям Северной Осетии. Изучался образец РВ-9655,
оригинал которого собран Н. Вавиловым в 1939 г.

2. Secale vavilovii Grossh. 1924 дирокастущая однолетняя рожь с ломким коло-
сом, характеризующаяся самофертильностью и аутогамией. Изучались образцы РВ-
-1150 из Ирана (оригинал от X. Куккукк) и РС-21/73 с нижних склонов горы Арарат
в Турции.

3. Secale sylvestre Host 1809 (= S. fragile Bieb. 1819) дикорастущая однолет-
няя рожь, характеризующаяся длинноостистыми колосковыми чешуями, самофертиль-
ностью и приуроченностью к песчаным почвам по берегам рек и морей флористического
района восточного Средиземноморья. Изучались образцы: ПЯ-13/70 п-ов Крым, пес-
чаный берег Черного моря в районе Донузлавокого озера; ПЯ-14/70 п-ов Апшерон,
песчаные дюны на берегу Каспийского моря вблизи г. Бильга; ПЯ-15/70 песчаные
барханы вблизи Ашхабада, Туркменская ССР и РС-22/73 образец венгерского про-
исхождения.

4. Secale montanum Guss. 1827, s. 1. дикорастущая многолетняя рожь.
4а. Secale montanum ssp. montanum (= 5. montanum Guss. s. str., = 5. cereale

B. montanum Fiori 1896) географический подвид, распространенный в горных райо-
нах западной части Средиземноморья. Изучался образец PC- 12/73 из Сицилии, вблизи
г. Рокка-Бузамбра.

46. Secale montanum ssp. anatolicum (Boiss.) Tzvel. 1973 (= 5. anatolicum Boiss.
1884, = 5. montanum fi. anatolicum Boiss. 1884) эколого-географическая раса много-
летней ржи, которая заменяет предыдущий подвид montanum в '.восточной части Среди-
земноморской флористической области и отличается от него более выраженными при-
знаками ксерофильности из-за приспособленности к засушливому климату плоскогорий
Закавказья и Ближнего Востока. Изучались ПЯ-41/72, ПК-71/71, ПК-72/71, ПК-73/71,
ПК-74/71 и ПК-75/71, собранные из разных локальных популяций в Армянской ССР.
Кроме того, изучались репродукционные образцы РВ-1008§ из Армянской ССР, РЕ)-
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10220 из Нахичеванской АССР, РС-15/73, РС-16/73, РС-18/73 и РС-13/73 из разных
районов Турции и РС-13/73 из Ирана.

4в. Secale montanum ssp. kuprijanovii (Grossh.) Tzvel. 1973 (= 5. kuprijanovü
..Grossh. 1928) эколого-географическая раса многолетней ржи, произрастающая на
высокогорных пастбищах Абхазии и Большого Кавказского хребта. Изучались образцы
РВ-9585 и РВ-9586.

5. Secale africanum Stapf эндемичный для южной Африки вид самофертильной
многолетней ржи: образец РВ-10289.

6. Dasypyrum villosani (L.) Borb. 1896 (= Secale villosani L. 1753; = Triticum
villosani (L.) Bieb. 1808; Haynaldia villosa (L.) Schur 1866). Изучались: ПЯ-37/72
гора Кара-Даг, п-ов Крым; ПЯ-38/72 м. Казантип, п-ов Крым; ПЯ-39/72 Симеиз,
п-ов Крым; ПБ-61/71 и РБ-53/71 югославского происхождения, из Ботанического
сада г. Загреб; РБ-4/72 итальянского происхождения, из Ботанического сада г. Пиза.

7. Triticum boeoticum Boiss. 1853 дикорастущая диплоидная пшеница: образец
ПЯ-4/71 вблизи г. Гадрут, Нагорно-Карабахская авт. обл., Азербайджанская ССР.

8. Triticum dicoccoides (Koera.) Aaronsohn 1910 дикорастущая тетраплоидная
пшеница палестинской группы: образец РВ-5198.

Биохимические методы. Семена проращивались в темноте при 26 °С на фильтро-
вальной бумаге, смоченной 2 мМ раствором нитрата кальция. Колеоптишь вместе с пер-
вым листом от 3—4-днееного проростка или отдельные ткани проростков разного воз-
раста гомогенизировали стеклянной палочкой в небольших тиглях с 0,2 мл свежепри-
готовленной холодной буферной смеси, состоящей из 0,05 М трис-гидроксиметил-амино-
метана (трис), 0,01 М этнлендиамии-тетрауксусиой кислоты и 0,005 М цистеина гидро-
хлорида. Клеточные волокна отжимали от экстракта и удаляли, а к экстрактам приме-
шивали по 40—60 мг 4 : 1 смеси сахарозы и Сефадекса G-200.

Полученные таким образом ферментные экстракты сразу подвергали электрофорезу
в пластинках полиакриламидного геля (60X45X3 мм), которые готовились фотополи-
меризацией (в кюветах из органического стекла) свежеприготовленного раствора, содер-
жащего 10% акриламида, 0,15% N, N'-метиленбисакриламида, 0,25 А4 трис, 0,2%
триэтаноламина, 0,5 мг% рибофлавина и 0,075 М НСI (для разделения изоформ фос-
фатаз, эстераз и пероксидаз) или 0,2 М НСI (для фракционирования дегидрогеназ).
Электродные буферы: катодный буфер содержал 0,08 М глицин и 0,01 М трис, а анод-
ным электролитом служил 0,1 М трис-ацетатный буфер с исходным pH 8,9.

Методы гистохимического выявления ферментов в полиакриламидном геле описаны
нами ранее (Яаска, Яаска, 1973; Jaaska, 1972). Полученные электрофореграммы гисто-
химически окрашенных ферментов в полиакриламидных гелях в дальнейшем называ-
ются энзимогр а мм а м и. Локализация окрашенных зон ферментативной актив-
ности обозначается дистанцией миграции (D m ), выраженной в произвольно выбранных
единицах по шкале на левой стороне рисунка. Каждая энэимограмма получена электро-
форезом ферментного экстракта из отдельного индивида (проростка или его части).
Выявляемые на энзимограммах в виде дискретных фракций множественные молеку-
лярные формы фермента называются изоформами фермента или сокращенно изофос-
фатазами, изоэстеразами или изопероксидазами.

Результаты

Кислая фосфатаза молодых проростков многолетней |ржи 5. monta-
num на стадии колеоптиля выделяется на полиакриламидных энзимо-
граммах {!■—4 на рис. 1) в виде одной или двух доминирующих по
активности изофосфатаз сD m около 1,5 и 1,8, которые обозначаются как
Aph А и Aph В соответственно. На энзимограммах (5 — 10, рис. 1) более
старых (5 —10-дневных) проростков дополнительно появляется широкая
полоса фосфатазтюй активности в диапазоне Dm 0,7—1,2, состоящая из
нескольких близкорасположенных зон изофосфатаз, активность которых
возрастает в листьевой ткани по мере роста проростка. Кроме того, на
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энзнмограммах выявляются еще слабые полосы малоактивных изофос-
фатаз при D m около 2,4 и 3,7 и значительная активность их на линии
старта.

Наиболее характерными для молодых проростков многолетней ржи
являются доминирующие по активности в ткани колеоптиля изофосфа-
тазы А и В, которые имеют четкую внутрипопуляционную индивидуаль-
ную изменчивость. Все изученные закавказские популяции многолетней
ржи 5. montanum ssp. anatolicum, как это иллюстрируют энзимограммы
I—lo на рис. 1, оказались полиморфными относительно этих изофосфа-
таз. Часть индивидов имела обе изофосфатазы, а часть лишь одну из
них. Наиболее часто встречались фенотипы с обеими изофосфатазами
или с изофосфатазой В, тогда как фенотип с одной Aph А встречался
реже. Еще более редко в закавказских популяциях обнаруживалась
третья изофосфатаза Aph Сс D m около 2,1 (энзимограмма 7на рис. 1).

Те же самые нзофосфатазы были обнаружены и у других эколого-
географических подвидов 5. montanum у северо-кавказского ssp. kup-
rijanovii и западно-средиземноморского ssp. montanum. Образец
PC- 16/73 турецкого происхождения, относящийся к ssp. anatolicum, ха-
рактеризовался высокой частотой встречаемости изофосфатазы С, ред-
кой в других популяциях. Единственный изученный репродукционный
образец эндемичного в Южной Африке многолетника 5. africanum
оказался мономорфным относительно Aph А.

На первый взгляд обнаруженный тип полиморфизма кислой фосфа-
тазы соответствует генетической модели двух или трех аллелей в одном
локусе. Некоторые результаты, однако, заставляют сомневаться в при-
менимости этой модели в данном случае. Так, для обеих основных изо-
фосфатаз А и В обнаруживаются электрофоретические варианты с не-
большими сдвигами в скорости миграции при электрофорезе. Например,
Aph В на энзнмограммах 2, 9 и 10 (рис. 1) имеет несколько большую
подвижность, чем на соседних энзнмограммах 1, 3 и 8. Кроме качествен-
ной изменчивости состава изофосфатаз, наблюдаются также количест-
венные различия в соотношении их активности в зависимости от воз-
раста проростка и типа ткани.

Энзимограммы кислой фосфатазы колеоптилей молодых проростков
однолетней ломкоколосой ржи 5. cereale var. afghanicum по составу изо-
ферментов оказались {11 —13, 15 и П, рис. 1), как правило, более слож-
ными, чем у многолетней ржи. Кроме изофосфатаз А, В и С, которые
встречались и у многолетней ржи, у однолетника на энзнмограммах
наблюдаются высокоактивные изофосфатазы сD m 2,4 и 2,7, обозначен-
ные как D и Е соответственно. Энзимограммы отдельных проростков
различались между собой как качественно по числу и комбинациям
присутствующих изофосфатаз, так и количественно по их относитель-
ной активности. Наиболее характерными для молодых проростков var.
afghanicum были четыре изофосфатазы В, С, D и Е, относительно кото-
рых обнаруживался значительный внутрипопуляционный полиморфизм.

Еlзофосфатаза В, как показывает сравнение энзимограмм 14—17 на
рис. 1, имеет одинаковую подвижность у многолетнего и однолетнего
видов ломкоколосой ржи. У обоих видов, однако, имеются два электро-
форетических варианта изофосфатазы В с небольшим сдвигом в под-
вижности {10— 15, рис. 1).

Высокоактивная изофосфатаза D по электрофоретической подвиж-
ности {Dm 2,4) соответствует малоактивной изофосфатазе, которая об-
наруживается у всех проростков многолетней ржи. Последняя имеется
также у всех проростков однолетней ржи, тогда как изофосфатаза D
выявляется лишь в отдельных из них. Это косвенно указывает на неза-
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висимую генетическую природу этих электрофоретически сходных изо-
фосфатаз.

Изофосфатаза Е никогда ие была найдена у многолетней ржи, но
встречалась довольно часто у многих индивидов однолетней ломноко-
лосой ржи {l2, 15, 17 и 19, рис. 1).

Внутрипопуляционный полиморфизм изофосфатаз В, С, D и Е наблю-
дался не только у ломкоколосой сорной ржи 5. cereale vav. afghanicum, но
и и малоломкой или неломкой сорно-полевой ржи S. cereale ssp. segetale
(энзимограммы 22—27, рис. 1) и у сортов культурной ржи 5. cereale ssp.
cereale (энзимограммы 28—33 на рис. 1). Полиморфизм кислой фосфатазы
у 5. cereale s. 1. оказался не только внутрипопуляционным, но и внутри-
семейным. Так, среди энзимограмм 22—27 для шести проростков, выра-
щенных из семян одного колоса сорно-полевой ржи 5. cereale ssp. sege-
tale, можно различить пять качественно разных фенотипов кислой фос-
фатазы.

Отдельные индивиды (нолеоптили) 5. cereale s. 1. различаются между
собой по числу и комбинациям четырех основных изофосфатаз В, С, D
иЕ, а также двух менее подвижных изофосфатаз сD m около 1,1 и 1,4.
Внутрипопуляционный полиморфизм одного и того же типа был обнару-
жен у всех образцов всех внутривидовых таксонов 5. cereale сорной,
сорно-полевой и культурной, за исключением единственного изученного
нами репродукционного образца S. cereale var. ancestrale, характеризу-
ющегося мономорфизмом высокоактивной изофосфатазы В {20— 21,
рис. 1).

Отдельные индивиды в популяциях однолетней ржи имеют в колеоп-
тиле лишь изофосфатазу В и, таким образом, качественно неотличимы
от многолетней ржи по энзимограмме кислой фосфатазы (ср. 2,5, 9—lo
и 20—22 на рис. 1). Однако однолетнюю рожь 5. cereale всегда можно
отличить по наличию в популяциях изофосфатазы Е, никогда
не встречающейся у многолетней 5. montanum, а также по наличию
высокоактивной изофосфатазы D.

Кроме качественной изменчивости, наблюдаются и количественные
различия в интенсивности окрашивания полос изофосфатаз на энзимо-
граммах, свидетельствующие о различиях в их относительной активно-
сти. К примеру, на энзимограммах 23 и 24 (рис. 1) изофосфатазы В и Е
высокоактивны, а изофосфатазы Си D малоактивны. На энзимограм-
ме 25 изофосфатазы В и С высокоактивны, D малоактивна, а Е
неактивна или отсутствует. На энзимограммах 29 и 31 выявляется высо-
кая активность всех четырех основных изофосфатаз.

Такая количественная градация активности четырех основных изо-
фосфатаз в колеоптилях 5. cereale приводит к мысли, что каждая из них
детерминируется отдельным локусом цистроном. Реализация генети-
ческой информации этих цистронов для 'биосинтеза нзофосфатаз, види-
мо, контролируется регуляторными генами. В таком случае полимор-
физм четырех основных изофосфатаз колеоптилей 5. cereale, по-види-
мому, обусловлен главным образом различиями не в структурных, а в
регуляторных генах. Выявление небольших сдвигов в электрофоретиче-
ской подвижности некоторых основных изофосфатаз, в частности у В и
С, свидетельствует о наличии дополнительного полиморфизма другого
типа, обусловленного аллелнзмом структурных генов изофосфатаз.

В ходе прорастания у однолетней 5. cereale, как и у многолетней
5. montanum, наблюдались качественные изменения состава изофосфа-
таз и количественные сдвиги в их относительной активности. В листье-
вой ткани проростков в ходе роста наблюдается образование и усиление
активности группы нзофосфатаз, занимающих на энзимограммах {2 и
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Рис. 1. Энзимограммы кислой фосфатазы (7 —55). Secale montanum ssp anatolicum,
образцы ПЯ-41/72 {l—4), ПК-71/71 (5—7), ПК-74/71 (5—75) и ПЯ—4l/72 (74, 75),
5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образцы ПЯ-3/71 (77 — 13, 15 и 77) и ПЯ-2/71
(78 — 19) и var.ancestrale, образец РС-20/73 {20—27). 5. cereale ssp. segetale, образец

ПЯ-8/71 (22 —27) и 5. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ {28—55).
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Рис. 2. Энзимограммы кислой фосфатазы (/ — 17) и эстеразы (18—34). S. cereale ssp
segetale, образец ПЯ-8/71 стебель с колеоптилем ( 1 и5) и лист (2 и 4) 7-дневного
проростка. S. vavilovii, образец РВ-1150 (5—5). S. sylvestre , образец ПЯ-13/70 (9 и 11),
РС-22/73 (10), ПЯ-14/70 (12), ПЯ-15/70 (13). S. villosum, образцы ПЯ-38/72 (14—15)
и ПЯ-39/72 (16—17). S. montanum ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72 колеонтиль
(18), стебель с первичным листом (19) и целые 4-дневные проростки (20 —23), образец
ПК-73/71 стебли 7-дневных проростков (24 —26) и образец ПК-71/71 стебли

с колеоптилем 8-дневных проростков (27— 34).
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Рис. 3. Энзимограммы эстеразы (7 —55). 5. montanum ssp. anatolicum, образец ПК-
-71/71 (7 —2). 5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПК-70/71 стебли
с колеоптилем (5—6) и листьевые пластинки (7— 11) 8-дневных проростков. 5. cereale
ssp. segetale, образец РВ-5836 листья 8-дневных проростков {12— 13) и 5. cereale ssp.
cereale cv. ’Йыгева 120’ листья 8-дневных проростков {14— 17), колеоптнли {lB и 20)
и стебли с первичным листом {l9 и 21) 4-дневных проростков. 5. vavilovii, образцы
РВ-1150 {22—23) и РС-21/73 {24—25). S. sylvestre, образцы РС-22/73 {26), ПЯ-13/70 {27),
ПЯ-14/70 {2B) и ПЯ-15/70 {29). S. villosum, образец ПЯ-38/72 {30—32) и Triticum

boeoticum, образец ПЯ-4/71 (55).
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Рис. 4. Энзимограммы алкогольдегидрогеназы (/ —6), дегидрогеназы глюкозо-6-фос-
фата (7— 12), дегидрогеназы 6-фосфоглюконата ( 13— 18), аминотрансферазы аспартата
{19—24) и перокоидазы {25—35). S. montanuni ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72
(/, 7, 13, 20, 25— 26). S. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПЯ-2/71 {2, 8,
14, 21 и ЗУ). S. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ (3, 9,15, 22 и 32). S. sylvestre,o6pa3u.hi ПЯ-
-13/70 {lO, 16, 19 и 27), ПЯ-14/70 {4 и 28), ПЯ-15/70 (29) и РС-22/73 (Л3).5. villosani, обра-
зец ПЯ-37/72 (5, 11, 17, 23 и 34). S. vavilovii, образец РВ-1150 {3O). Triticum boeoticum,

образец ПЯ-4/71 {6, 12, 18 и 35) и Т. dicoccoides, образец РВ-5198 {24).
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4на рис. 2) широкую зону в диапазоне D m 0,8 —'1,4. На энзимограммах
стеблевой части с колеоптилем (/ и 5, рис. 2) эти изофосфатазы отсут-
ствуют или малоактивны. Изофосфатазы В, С, Д и Е в листьевой ткани
менее активны, чем в 'Стебле и колеоптиле, а иногда образование неко-
торых из них существенно подавлено. Например, изофосфатаза В имеет
высокую активность в ткани колеоптиля {l, рис. 2), но малоактивна
в листьевой ткани того же проростка (2, рис. 2).

В роде Secale, кроме сборного вида 5. cereale s. 1., различают еще два
однолетних вида 5. sylvestre и 5. vavilovii. Характерной отличи-
тельной чертой обоих являются самофертильность и склонность к ауто-
гамии, тотда как 5. cereale характеризуется самостерильностью и алло-
гамией.

В нашем распоряжении было только два репродукционных образца,
полученные как S. vauilovii. Один образец, оригинал которого собран
X. Куккукком в Иране, оказался мономорфиым относительно кислой
фосфатазы. На энзимограммах (5—5 на рис. 2) всех 19 изученных про-
ростков этого образца обнаруживалась одна доминирующая по актив-
ности изофосфатаза сD m около 2,1 и менее активные изофосфатазы
сDm около 2,4, 1,8 и 1,5. Кроме того, на энзимограммах видна широкая
полоса нескольких слившихся вместе изофосфатаз в диапазоне Dm
0,8—1,3, характерная для листьевой ткани всех видов ржи. У образца
РС-21/73 турецкого происхождения, полученного от Г. Стутца (США),
обнаруживались фенотипы с разными относительными активностями
изофосфатаз сD m 2,1 и 1,8, по подвижности соответствующих некото-
рым электрофоретическим вариантам изофосфатаз С и В колеоптилей
5. cereale.

Энзимограммы фосфатазы проростков другого самофертильного одно-
летника 5. sylvestre, который морфологически четко отличается как от
5. vavilovii, так и от 5. cereale var. afghaniciim, характеризовались
( 9— 13, рис. 2) одной дискретной изофосфатазой сDm около 2,1 —2,2,
несколькими малоактивными и едва заметными изоферментами и широ-
кой зоной изофосфатаз листьевой ткани. Все пять изученных природных
образцов 5. sylvestre, охватывающих обширный ареал этого вида от Венг-
рии до Туркмении, имели одинаковые фенотипы кислой фосфатазы. Бо-
лее того, все изученные образцы оказались мономорфными, не обнару-
живая внутрипопуляционной изменчивости кислой фосфатазы.

Сравнение энзимограмм 5— 13 на рис. 2 показывает, что 5. vavilovii
и 5. sylvestre имеют электрофоретически несколько различающиеся ва-
рианты изофосфатазы С. Высокоактивные изофосфатазы D и Е, встре-
чающиеся в популяциях 5. cereale, у S. vavilovii и 5. sylvestre, как и
у 5. montanum, не обнаружены.

Энзимограммы кислой фосфатазы проростков Secale villosum L.
{14—/7, рис. 2) характеризуются наличием двух дискретных зон и ши-
рокой полосы изофосфатаз листьевой ткани. Для наиболее быстродви-
жущегося изофермента обнаружены два электрофоретических варианта,
лишь незначительно отличающихся друг от друга по подвижности.
В одной и той же популяции встречаются проростки с медленной изо-
формой при Dm 2,5 {l6, рис. 2), с быстрой при D m 2,6 {l5 и 17, рис. 2)
или с обеими изоформами {l4, рис. 2). Это указывает на внутривидовой
полиморфизм, который, видимо, обусловлен сегрегацией двух аллелей
в одном локусе кислой фосфатазы. Изофермент кислой фосфатазы с D m
около 1,8 на энзимограммах окрашен менее интенсивно по сравнению
с более подвижным и не выявляет внутривидовой изменчивости.

По энзимограмме кислой фосфатазы 5. villosum четко отличается от
остальных видов ржи. Все изученные образцы 5. villosum различного
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географического происхождения от Крыма до Югославии имели одина-
ковые энзимограммы кислой фосфатазы.

Доминирующие изофосфатазы колеоптилей диплоидной и тетрапло-
идной пшениц, как это показано и в нашей предыдущей статье (Jaaska,
1972), имеют более высокую электрофоретическую подвижность, чем
основные изофосфатазы проростков ржи.

Эстераза молодых проростков многолетней ржи S. montanum выяв-
ляется на полиакриламидных энзимограммах {18 —34 на рис. 2) в виде
множества молекулярных форм изоэстераз, различающихся между
собой по электрофоретической подвижности и относительной активно-
сти. На энзимограммах четко выявляется быстродвижущаяся эстераза
сD m в диапазоне 4,0—4,4, которую обозначим Est A s. Эту эстеразу харак-
теризует внутрипопуляционная индивидуальная изменчивость с электро-
форетически отличающимися генетическими вариантами. Наиболеечасто
в популяциях многолетней ржи встречалась изоформа быстродвижущейся
эстеразы сD m около 4,4, которая обозначена Est Asl. Во многих изу-
ченных популяциях обнаруживалась также несколько менее подвижная
изоформа сD m около 4,2 {25, рис. 2), которую обозначим Est АB2 . На
энзимограммах некоторых проростков {24, рис. 2) имелась широкая по-
лоса эстеразы А, состоящая из трех близкорасположенных изоэстераз,
из которых крайние по подвижности соответствовали Est АBl и Est АB2 .

В одной популяции (ПК-71/71) была найдена третья изоформа эсте-
разы Ас D m около 4,0 {3O, рис. 2) обозначена Est АB3

. В этой же по-
пуляции встречались и фенотипы с характерным триплетом быстродви-
жущихся изоэстераз, из которых крайние по подвижности соответство-
вали Est АBl и Est АB3 (энзимограммы 28, 31 и34 на рис. 2).

Обнаруженный тип внутрипопуляциоиного полиморфизма трех изо-
форм быстродвижущейся эстеразы соответствует модели их генетиче-
ского контроля тремя аллелями в одном локусе. Другими словами, изо-
эстеразы Asl

, АB2 и АB3 являются аллоэнзимами (аллозимами), структура
которых детерминируется аллелями Est Asi

, Est A sZ и Est A s3 соответ-
ственно. В случае димерной структуры нативной молекулы фермента
гетерозиготные по локусу фермента особи выявляют на энзимограммах
триплеты последовательно расположенных изоферментов, из которых
две крайние по подвижности соответствуют аллоэнзимам гомозигот, а
средний является гибридным гетеродимером (см. Scanclalios,
1969). Примерами триплетных фенотипов эстеразы А гетерозиготных
проростков Est A sl/Est As 3 являются энзимсграммы 28, 31 и34 на рис. 2.
Три последовательные изоэстеразы гетерозигот Est A sl/Est A sZ не разде-
ляются друг от друга на энзимограммах {24, рис. 2) из-за их близких
подвижностей и поэтому сливаются в одну широкую зону активности.

Аллоэнзимов быстродвижущейся эстеразы А у многолетней ржи
может быть больше, чем рассмотренные нами три, так как на многих
энзимограммах наблюдались весьма небольшие сдвиги электрофорети-
ческой подвижности, которые трудно различимы при данном методе
электрофореза.

В молодых 3—5-дневных проростках многолетней ржи на стадии ко-
леоптиля присутствуют одна или две изоэстеразы, расположенные на
энзимограммах {18 —23, рис. 2) в диапазоне Dm 3,5—3,9. Эта эстераза,
как показывает сравнение энзимограмм 18 и 19 на рис. 2, характерна
только для ткани колеоптиля и отсутствует в ткани первичного листа
и стебля. В колеоптиле более старых (8—12-диевиых) проростков она
становится менее активной или отсутствует.

Для этой эстеразы также обнаружен значительный виутрипопуляци-
онный полиморфизм как минимум с тремя электрофоретически различи-
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мыми вариантами аллоэнзимами, которые сегрегировались в попу-
ляциях многолетней ржи независимо от эстеразы А. Поэтому эстераза,
характерная для колеоптиля, контролируется отдельным локусом неза-
висимо от эстеразы А и обозначается нами как эстераза В, В отличие
от эстеразы А у последней никогда не наблюдался триплетный фенотип
и у гетерозиготных проростков на энзимограммах {2l, рис. 2) присут-
ствовали две изоэстеразы, которые электрофоретически соответствовали
аллоэстеразам соответствующих гомозигот.

У серии менее подвижных изоэстераз наблюдалась внутривидовая
изменчивость, которая, однако, труднее поддавалась учету из-за близ-
кого расположения на энзимограммах зон многих изоэстераз и значи-
тельных сдвигов в их активности в ходе развития проростка. В листье-
вой ткани многих проростков наблюдалось образование и усил:ение
в ходе роста активности новой эстеразы, имеющей даже большую элект-
рофоретическую подвижность, чем эстераза А {20—21 и 30 на рис. 2).

Популяции всех трех эко-пеографических подвидов многолетней
ржи ssp. montanum, ssp. anatolicum и ssp. kuprijanovii имели в прин-
ципе сходные энзимограммы эстеразы с одинаковым типом полимор-
физма. Отдельные популяции несколько различались по степени поли-
морфизма. Некоторые аллоэсгеразы обнаруживались только в отдель-
ных популяциях, другие встречались во всех. Для проростков многолет-
ней ржи характерна изоэстераза сD m около 2,5, которая электрофоре-
тически постоянна, но варьируется по относительной активности в зави-
симости от проростка и его возраста.

По энзимограммам I—6 на рис. 3 можно сравнить эстеразы двух так-
сонов ломкоколосой ржи многолетней 5. montanum и однолетней
S. cereale var. afghanicum. Для обоих таксонов характерно наличие мно-
жественных молекулярных форм эстеразы, выявляющих как индивиду-
альную, так и онтогенетическую изменчивость. У ломкоколосой одно-
летней ржи обнаруживается внутривидовой полиморфизм эстеразы А
с теми же или электрофоретически сходными аллоэстеразами АBl и Аь2,
которые встречались и у многолетней ржи, что служит примером гомо-
логической изменчивости одного и того же локуса у двух близкородст-
венных видов. Аллоэстераза А B3

, которая была найдена в одной популя-
ции многолетника, в изученных нами популяциях однолетника не обна-
руживалась.

В листьевой ткани ломкоколосого однолетника наблюдается, как пра-
вило, образование дополнительной изоэстеразы, электрофоретическая
подвижность которой, как видно по энзимограммам 7—ll на рис. 3,
варьирует у отдельных проростков ржи в пределах значений D m 4,5—4,9.
Это свидетельствует о внутрипопуляционном полиморфизме специфиче-
ской для листьевой ткани эстеразы, условно обозначенной как Est F.
Отдельные популяции 5. cereale var. afghanicum различались между со-
бой по степени полиморфизма и встречаемости эстеразы F. В листьевой
ткаии некоторых проростков она не образуется {lO, рис. 3). Не обнару-
жена она также в листе проростков изученного образца сорной ржи
S. cereale var. ancestrale.

Такая же картина относительно образования эстеразы F в листе про-
ростка была отмечена и у многолетней ржи; у некоторых проростков и
образцов она обнаруживалась, у других нет.

В листе проростков однолетней сорно-полевой ржи 5. cereale ssp.
segetale и культурной ssp. cereale эстераза F, как видно по энзимограм-
мам 12—17 на рис. 3, не образуется или наблюдается лишь небольшая
ее активность.
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Характерной особенностью сорно-полевой и культурной ржи является
отсутствие полиморфизма быстродвижущейся эстеразы А. Все изученные
нами образцы сорно-полевой ржи и сорто-популяции культурной харак-
теризовались электрофоретически идентичной эстеразой А, которая соот-
ветствовала одному из аллоэнзимов этой эстеразы у сорной ржи 5. се-
reale var. afghanicum.

У культурной ржи {14— 17, рис. 3), как и у других таксонов 5. cerea-
le s. 1. (3 — 13, рис. 3), обнаруживается весьма значительная внутрипо-
пуляционная индивидуальная изменчивость эстераз средней подвижно-
сти в диапазоне D m 1,5—3,0, У трех подвидовых таксонов 5. cereale s. 1.
наблюдается гомологическая изменчивость эстераз средней подвижно-
сти, что не позволяет их различить по энзимограммам эстеразы.

Из сравнения энзимограмм 18—21 на рис. 3 видно, что для ткани
колеоптиля культурной ржи характерно наличие особой эстеразы В,
активность которой в ткани стебля и первичного листа отсутствует или
незначительна. Эстераза В обнаруживается в колеоптиле и остальных
внутривидовых таксонов 5. cereale s. 1. и 5. montanum s. 1. Сорно-поле-
вая и культурная рожь имеют электрофоретически идентичные эстеразы
В и А без обнаружения внутрипопуляционного полиморфизма или раз-
личий между образцами разного географического происхождения, тогда
как у сорной ржи наблюдается их полиморфизм. Существенный внутри-
популяционный полиморфизм этих эстераз наблюдается и у дикорасту-
щей многолетней ржи 5. montanum.

На энзимограммах {22—28, рис. 3) молодых проростков самофер-
тильных однолетников 5. vavilovii и 5. sylvestre также выявляются
эстеразы А и В. Электрофоретическая подвижность эстеразы А
одинакова у иранского образца 5. vavilovii и у 5. cereale, тогда как у
турецкого образца РС-21/73 и у 5. sylvestre она немного меньше, чем
у двух первых. Эстераза В по подвижности одинакова у всех трех видов.
Все индивиды иранского образца 5. vavilovii имели одинаковые энзимо-
граммы эстеразы {22, 23, рис. 3), которые, однако, отличались от энзимо-
грамм турецкого образца {24, 25, рис. 3) по подвижности некоторых изо-
эстераз. У последнего образца наблюдалась некоторая внутрипопуля-
ционная изменчивость эстеразы, что сближает его с5. cereale vат. afgha-
nicum.

Обращает на себя внимание большое сходство энзимограмм эсте-
разы у образцов 5. sylvestre разных точек ареала распространения.
Энзимограммы эстеразы апшеронюкого и крымского образцов S. sylve-
stre {27—28, рис. 3) совершенно идентичны и лишь незначительно отли-
чаются от энзимограммы венгерского образца {26, рис. 3). Особенно-
стью образца с песчаных барханов пустыни вблизи Ашхабада в Туркме-
нии было отсутствие в проростках эстеразы А и значительная активность
вместо нее менее подвижной эстеразы В в ткани колеоптиля {29, рис. 3).

Внутрипопуляционный полиморфизм отсутствовал не только у быст-
родвижущихся эстераз А и В проростков S. sylvestre, но и у эстераз
средней подвижности {Dm 1,5—3,0), которые обнаруживали значитель-
ную индивидуальную изменчивость у самостерильного перекрестника
5. cereale.

Электрофоретическая подвижность эстеразы А проростков 5. villo-
sum (энзимограммы 30— 32, рис. 3) была выше таковой у всех осталь-
ных видов ржи и соответствовала подвижности эстеразы А диплоидной
пшеницы Т. boeoticum (33, рис. 3). Все изученные образцы 5. villosum
из Крыма и Югославии имели электрофоретически идентичную эстеразу
А, тогда как в группе изоэстераз средней подвижности сDm в диапазоне
1,5—3,0 наблюдался значительный внутрипопуляционный полиморфизм.
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Другие ферменты. Алкогольдегидрогеназа (АДГ) зародышей или
проростков ржи и диплоидной пшеницы, проращенных в течение
24—48 ч аэробно и затем 24 ч под водой в условиях частичного анаэро-
биоза, выявляется на энзимограммах (/— 6, рис. 4) в виде ряда после-
довательно расположенных зон. Результаты показывают, что все виды
ржи, включая S. villosum, имеют электрофоретически сходные изофор-
мы АДГ. Проращенные семена диплоидной пшеницы имеют изоформы
АДГ (6, рис. 4), электрофоретическая подвижность которых отличается
от таковой у видов ржи. Высокая активность АДГ обнаруживается в
мери'стематических тканях зародыша и молодого проростка и быстро
убывает по мере его роста.

Глютаматдегидрогеназа (ГДГ) зародышей проращенных семян ржи
и диплоидной пшеницы выявляется на энзимограммах в виде двух изо-
форм. По активности, как правило, доминирует медленнодвижущаяся
изоформа, электрофоретическая подвижность которой одинакова у всех
видов ржи и у диплоидной пшеницы.

Быстродвижущаяся изоформа ГДГ электрофоретически соответст-
вует АДГ и подобно ей выявляется на энзимограммах зародыша и мо-
лодого проростка.

Дегидрогеназа глюкозо-6-фосфата молодых 3—4-дневных проростков
выявляется на энзимограммах (7— 12, рис. 4) в виде серии близкораспо-
ложенных изоформ, имеющих приблизительно сходные подвижности
у всех видов ржи, а также у диплоидной пшеницы.

Дегидрогеназа 6-фосфоглюконата обнаруживает на энзимограммах
{13— 18, рис. 4) одну зону активности. Все виды ржи за исключением
5. villosum имели электрофоретически одинаковую дегидрогеназу 6-фос-
фоглюконата. У 5, villosum и Т. boeotieum этот фермент также имеет
одинаковую электрофоретическую подвижность, однако меньшую, чем
у видов ржи.

Аминотрансфераза аспартата этиолированных проростков ржи и
диплоидной пшеницы выявляется на энзимограммах {19 —24, рис. 4)
в виде нескольких молекулярных форм с различной электрофоретиче-
ской подвижностью и относительной активностью- По активности доми-
нируют две изоформы сD m около 2,3 и 3,3, которые электрофоретически
постоянны и сходны у псех видов ржи за исключением небольшого
сдвига в их подвижности у 5. villosum. Доминирующие изоформы ами-
нотрансферазы проростков тетраплоидной пшеницы имеют большую
электрофоретическую подвижность, чем у видов ржи, причем широкая
зона активности на энзимограмме {24, рис. 4) в диапазоне Dm 2,2—2,8
состоит из трех близкорасположенных изоформ. Кроме того, на энзимо-
граммах аминотрансферазы аспартата видны I—31 —3 быстродвижущиеся
изоформы {Dm 4,0—4,5), обнаруживающих у некоторых видов ржи внут-
ривидовую изменчивость.

Энзимограммы пероксидазы {25— 35, рис. 4) выявляют у всех видов
ржи за исключением S. sylvestre и у диплоидной пшеницы электрофо-
ретически сходный дублет изопероксидаз сD m 3,7 и 4,1- У всех изучен*
ных образцов 5. sylvestre из разных точек его ареала этот дублет изо-
пероксидаз сдвинут в сторону меньшей электрофоретической подвижно-
сти.

Все виды ржи, кроме S. villosum, имеют электрофоретически одина-
ковую изопероксидазу сD m около 5,0. Эта изопероксидаза у5. villosum
и Т. boeotieum имеет одинаковую подвижность, которая, однако, выше
(D m 5,2), чем у видов ржи.

У 5. montanum s. 1. и 5. cereale s. 1. обнаружен внутрипопуляционный
полиморфизм изопероксидаз сDm 0,5—1,5.
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Обсуждение

Эволюционная изменчивость ферментов. Полученные результаты вы-
являют существенные различия в степени эволюционной изменчивости
отдельных ферментов и даже отдельных изоферментов одного фермента
в пределах рода Secale L. и субтрибы Triticinae Trin. Это служит при-
мером мозаичной эволюции отдельных ферментов и контролирующих их
структуру генов. Эволюционно наиболее консервативными среди изу-
ченных ферментов являются медленнодвижущийся изофермент глюта-
матдегидрогеназы, дегидрогеназа глюкозо-6-фосфата, некоторые изофер-
менты пероксидазы, а также изученная ранее (Jaaska, 1972) малатде-
гидрогеназа, которые были электрофоретически одинаковы для видов
ржи и пшеницы. Другими словами, многие цистроны белков не подвер-
гались эволюционной дивергенции в пределах субтрибы Triticinae

, и ге-
номы видов субтрибы содержат ряд эволюционно консервативных локу-
сов со сходной нуклеотидной структурой. О высокой степени гомологии
нуклеотидных последовательностей геномов ржи и пшеницы свидетель-
ствуют также результаты молекулярной гибридизации ДНК этих видов
(Bendich, McCarthy, 1970).

В отличие от перечисленных эволюционно консервативных фермен-
тов некоторые другие ферменты или изоферменты выявляют диверген-
цию между видами в пределах субтрибы или даже значительный
внутривидовой полиморфизм. Такие ферменты подходят для уточнения
филогенетических взаимоотношений между таксонами в пределах
субтрибы и рода. Наибольшую изменчивость состава множественных
молекулярных форм выявили два фермента кислая фосфатаза и эсте-
раза, которые были подвергнуты более детальному изучению.

При рассмотрении полученных данных обращает на себя внимание
явная корреляция между степенью внутривидового полиморфизма и спо-
собом полового размножения вида. У перекрестноопыляющихся само-
стерильных видов ржи S. montanum s. 1.и5. cereale s. 1. наблюдается зна-
чительный внутрипопуляционный полиморфизм эстеразы и кислой фос-
фатазы. В отличие от этого популяции самофертильных видов 5. sylve-
stre и 5. vavilovii оказались, как правило, мономорфными относительно
изоферментных признаков и не выявляли их генетического полиморфиз-
ма. Подобная же корреляция между внутрипопуляционным полиморфиз-
мом ферментов и способом размножения была ранее отмечена также
для видов пшеницы и эгилопса (Яаска, 1974) и других высших растений
(Sotbrig, 1972).

В некоторых случаях обнаруживалась гомологическая изменчивость
или гомология внутривидового полиморфизма изоферментов у родствен-
ных видов ржи. Так, электрофоретически сходные изоферменты и алло-
энзимы кислой фосфатазы и эстеразы А и В были обнаружены у много-
летней ржи 5. montanum и однолетней 5. cereale var. afghanicum. Это
показывает, что гомологическая изменчивость, подробно изученная
Н. Вавиловым (Vavilov, 1922) на примере макроморфологических и
биологических признаков, распространяется и на молекулярно-генети-
ческий уровень интеграции живого.

Проблемы филогенеза. Среди изученных видов ржи в линнеевском
широком понимании рода генетически наиболее обособленным является
Secale villosurn L. По электрофоретической подвижности дегидрогеназы
6-фосфоглкжоната, эстеразы А и быстродвижущейся нзопероксидазы
этот вид оказался сходным с диплоидной пшеницей и отличным от дру-
гих видов ржи. Изоформы алкогольдегидрогеназы, кислой фосфатазы
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ii амимотраысферазы аспартата у 5. uillosum, напротив, идентичны или
более сходны с таковыми у видов ржи и отличаются от соответствующих
ферментов пшеницы. 5. villosani, таким образом, является как бы гене-
тически промежуточным между родами Secale L. s. str. и Triticum L.
s. str.

Эти данные могут служить некоторым молекулярно-генетическим
свидетельством в пользу взглядов ряда после-линнеевских системати-
ков, которые предлагали выделить 5. villosani в особый род в рамках
субтрибы Triticinae. Долгое время этот вид был принят и известен как
гайнальдия Haynaldia villosa (L.) Schur. Это название, однако, не
соответствует требованиям кодекса ботанической номенклатуры (см.
Вог, 1970)- В случае выделения 5. villosum в особый род валидной но-
менклатурной комбинацией следует считать (Цвелев, 1968) название
Dasypyrum villosum (L.) Borb., основанное на секции рода Triticum L.,
Dasypyrum Coss. et Dur.

По электрофоретическим свойствам ферментов все виды ржи выяв-
ляют большое генетическое родство и составляют филогенетически еди-
ную группу. Так, дегидрогеназа 6-фосфоглюконата, алкогольдегидроге-
наза и два доминирующих изофермента аминотрансферазы аспартата
электрофоретически сходны у всех видов Secale L. s. str. и отличаются
от соответствующих ферментов у пшеницы.

Эизимограммы некоторых ферментов пероксидазы, эстеразы и кис-
лой фосфатазы позволяют судить о филогенетической дивергенции меж-
ду отдельными видами и внутривидовыми таксонами ржи. Генетически
единую группу с гомологическим полиморфизмом изоэстераз и изофос-
фатаз составляют таксоны многолетней ржи. Из цитогенетических иссле-
дований известно (Khush, 1962; Nürnberg-Krüger, 1960; Stutz, 1957), что
таксоны многолетней ржи anatolicum, kaprijanovii, monianum, ciliatog-
lu/ne и dalmaiicum дают в скрещиваниях между собой вполне фертиль-
ные гибриды с нормальным течением мейоза. Поэтому их следует рас-
сматривать в составе одного политипического биологического вида
S. monianum Guss. s. 1.

Вторую генетически единую группу составляют культурная, сорно-
полевая и ломкоколосая сорная рожь, в популяциях которых наблюда-
ется гомологическая изменчивость одних и тех же изофосфатаз. Эти дан-
ные согласуются с высказанным Н. Вавиловым (1917, 1926, 1939) и
другими исследователями (Khush, 1962, 1963а; и др.) взглядом о боль-
шом генетическом родстве культурной, сорно-полевой и сорной ржи. По
изоферментным признакам оказалось невозможным отличить друг от
друга культурную и сорно-полевую рожь, а ломкоколосая сорная рожь
отличалась от двух первых лишь по наличию внутрипопуляционного
полиморфизма эстераз А, В и F, которые у двух первых были мономорф-
ными. Это говорит о большей генетической изменчивости некоторых ло-
кусов у сорной ржи по сравнению с сорно-полевой и культурной рожью.

Из цитогенетических исследований известно (Khush, 1963а, Kostoff,
1937; Nürnberg-Krüger, 1960 и др.), что все таксоны перекрестноопыляю-
щейся самостерильной однолетней ржи, которые в монографии Р. Роже-
вица (1947) рассматривались в ранге линнеонов (cereale

,
segetale,

ancestrale, afghanicam и dighoricam), имеют одинаковую хромосомную
конфигурацию и в скрещиваниях между собой дают фертильные гиб-
риды с нормальным мейозом. Это дает основание считать их внутриви-
довыми таксонами одного биологического вида 5. cereale L. s. 1. Г. Кхуш
в своих работах по цитогенетике ржи предлагает (Khush, 1962, 1963а)
рассматривать все пять перечисленных таксонов подвидами 5. cereale,
но не приводит требуемых номенклатурных комбинаций с цитатами.
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В настоящей работе отдается предпочтение более ранней системе
вида 5. cereale, предложенной П. Жуковским (1928), с тремя подви-
дами, соответствующими ломкоколосой сорной, неломкой сорно-полевой
и культурной ржи. Признак ломкости колосового стержня имеет эволю-
ционное значение, так как определяет способ распространения семян, и
поэтому вполне может служить в качестве диагностического признака
в филогенетической системе. При этом, однако, все три эко-географиче-
ские формы ломкоколосой сорной ржи объединяются в состав одного
подвида ssp. ancestrale Zhuk, в ранге ботанических разновидностей
var. afghanicum Vav., var. dighoricum (Vav.) Jaaska comb. nov. и var.
ancestrale. Выделение сорно-полевой ржи в ранге самостоятельного под-
вида 5. cereale ssp- segetale и таксономическое различение ее от куль-
турной ржи 5. cereale ssp. cereale следует считать условным.

Наиболее древним видом ржи большинство исследователей считает
(Вавилов, 1926; Рожевиц, 1947; Nürnberg-Krüger, 1960а идр.) многолет-
нюю перекрестиоопыляющуюся рожь S. montanurn s. 1., из которой произо-
шли все современные виды ржи. Наиболыпиеспоры до сих пор вызывает
проблема о механизмах и эволюционном пути образования 5. cereale
из 5. monianum. Из цитогенетических исследований известно (Khush,
Slebbins, 1961; Nürnberg-Kriiger, 1960а; Riley, 1955; Schiemann, Nürn-
berg-Krüger, 1952; Stutz, 1957), что 5. cereale s. 1. отличается от S. топ-
tanurn s. 1. двумя реципрокными транслокациями сегментов трех хро-
мосом. Это указывает на то, что S. cereale не может происходить непо-
средственно от S. montanurn. Эволюционный путь от 5. montanurn к
5. cereale должен был протекать по крайней мере в два этапа, соответ-
ствующих фиксациям на популяционном уровне двух хромосомных
транслокаций. Поскольку все современные внутривидовые таксоны
S. cereale характеризуются, как правило, одинаковой доминирующей
хромосомной конфигурацией (Khush, 1962, 1963а), то их дивергенция
произошла, видимо, уже после фиксации второй хромосомной трапсло-
кации.

Эволюционная фиксация хромосомной транслокации в популяциях
аллогамных видов, в том числе у самостерильных перекрестноопылите-
лей S. montanurn ,и 5. cereale, воз'можна лишь в определенных условиях.
Это обусловлено тем, что новые транслокации после их возникновения
в популяции у единичных индивидов неизбежно должны находиться
в течение определенного числа поколений в виде гетерозигот. Поэтому
фиксация новой транслокации у аллогамного вида возможна лишь в
случае значительного адаптационного преимущества транслокационных
гетерозигот. Последние, однако, как показало (Stutz, 1972 и др.) их изу-
чение в гибридной популяции S. montanumXS. cereale, имеют сильно
пониженную фертильность и не обладают никакими адаптационными
преимуществами.

С другой стороны, новая хромосомная транслокация у аутогамного
вида легко переходит в гомозиготное состояние и фиксируется в популя-
ции естественным отбором, если она в гомозиготном состоянии дает не-
которое адаптивное преимущество к определенным условиям среды. По-
этому следует считать вполне возможной фиксацию новой хромосомной
транслокации в какой-то малочисленной локальной популяции S. топ-
tanum с вынужденным самоопылением из-за уменьшения числа растений
в ней. В такой популяции новая траислокация может фиксироваться в
гомозиготном состоянии с образованием самофертилыюго нео-вида.
Такой механизм видообразования предлагается (Lewis, 1973) для рода
Clarkia, в котором, как и в роде Secale, виды дифференцированы по хро-
мосомным перестройкам и способу размножения.
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На основе таких соображений Г. Стутцем (Stutz, 1957) было выска-
зано предположение, что первой ступенью и переходным звеном на пути
к возникновению 5. cereale является самофертильный однолетник S. syl-
vestre. В последней своей работе Г. Стутц (Stutz, 1972) дополняет свою
схему филогенеза ржи, предполагая участие в происхождении S. cereale
кроме S. sylvestre на втором этапе еще другого самофертильного одно-
летника 5. vavilovii, из которой S. cereale возник в результате интро-
грессивной гибридизации с S. montanum.

По электрофоретическим свойствам изоформ кислой фосфатазы и
эстеразы самофертильные виды S. africanum, S. vavilovii и 5. sylvestre
обнаруживают большое сходство с S. montanum, что говорит об их близ-
ком филогенетическом родстве. Самофертильные виды ржи характери-
зуются, как правило, внутрипопуляционным мономорфизмом изофермен-
тов, полиморфных у перекрестноопыляющегося многолетника S. monta-
num. Исключение составляет образец РС-21/73 с горы Арарат, который
обнаруживает внутрипопуляциоиный полиморфизм с теми же изофер-
ментами, которые встречаются у S. montanum. Этот образец под назва-
нием S. vavilovii получен от Г. Стутца, который сообщает (Stutz, 1972),
что на склонах горы Арарат наблюдается интрогрессивная гибридизация
S. montanum с S. vavilovii в условиях роста в единой природной попу-
ляции. По внешнеморфологическим диагностическим признакам обра-
зец РС-21/73 не отличается от S. cereale var. afghanicum (личное сооб-
щение В. Кобылянского, ВИР) и имеет одинаковую с ним хромосомную
конфигурацию (Stutz, 1972).

Несмотря на сходство по многим изоферментам, S. sylvestre отлича-
ется не только от 5. montanum, но и от всех остальных видов ржи по
электрофоретической подвижности дублета изопероксидаз средней под-
вижности (энзимограммы 31 —36, рис. 4). Этот сдвиг в подвижности
дублета изопероксидаз был обнаружен у всех пяти изученных образцов
S. sylvestre из разных точек ареала и является, таким образом, харак-
терным молекулярно-генетическим признаком этого вида. Энзимограм-
мы пероксидазы всех образцов S. sylvestre были качественно совершенно
одинаковыми, не обнаруживая наличия ни внутрипопуляционного поли-
морфизма, ни внутривидовой дивергенции этого фермента.

Мутация локуса, контролирующего дублет изопероксидаз средней
подвижности, видимо, является очень редкой, так как все другие виды
ржи и родственные виды субтрнбы, как это видно из результатов, имеют
электрофоретичеоки одинаковый дублет изопероксидаз, отличный от
соответствующего дублета у S. sylvestre.

Эти результаты говорят против участия 5. sylvesire в качестве про-
межуточной стадии на пути происхождения 5. cereale от 5. montanum.
Вид 5. sylvestre , видимо, является боковой ветвью эволюционной дивер-
генции 5. montanum и не связан с филогенезом других современных
видов ржи.

5. sylvestre отчетливо обособлен от остальных видов ржи генетиче-
ски, внешнеморфологически и экологически, что послужило поводом
для выделения (Рожевиц, 1947) его в особую секцию рода ржи в ряд
Silvestria Roshev. Цитогенетические исследования, однако, показали,
что 5. sylvestre , несмотря на плохую скрещиваемость и низкую фертиль-
ность гибридов с S. montanum, имеет о ним одинаковую хромосомную
конфигурацию (Nürnberg-Krüger, 1960b, Stutz, 1972) или отличается
лишь одной малой транслокацией (Khush, 1962). Это указывает на не-
сомненное филогенетическое родство 5. sylvestre с 5. montanum, что
нашло отражение в системе Э. Шиманна (Schiemann, 1948) для рода
ржи, в которой S. sylvestre, S. africanum и 5. montanum объединены в
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секцию Agrestes Schiem., а виды 5. cereale и5. ancestrale в секцию
Cerealia Schiem.

Имеющиеся данные о внутривидовом мономорфизме изоферментных
признаков 5. syluestre позволяют предположить, что этот самофертиль-
ный однолетник обособился монотонно из какой-то малочисленной ло-
кальной популяции 5. montanum в результате фиксации одной малой
транслокации и накопления ряда генных мутаций, приведших к изме-
нению биологических и морфологических признаков и к развитию при-
способленности к жизни на литоральных песках. Высказано мнение
(Рожевиц, 1947), что S. sylvestre обособился от 5. montanum в миоцено-
вой эпохе третичного периода в ходе геологического разобщения бас-
сейна древнего океана Тетиса на Сарматское и Средиземное моря, что
привело к изменению экологической обстановки в восточно-средиземно-
морской флористической области. Расширение ареала нового вида про-
исходило, по-видимому, после его формирования в какой-то исходной
популяции и стабилизации генома, о чем свидетельствует обнаруженное
нами большое постоянство изоферментных признаков в популяциях из
разных районов большого ареала современного распространения 5. syl-
vestre. Нами обнаружено лишь одно четкое внутривидовое изменение
нзоферментного признака отсутствие эстеразы А и компенсирующее
увеличение активности эстеразы В в проростках из локальной популя-
ции 5. sylvestre близ Ашхабада, что не наблюдалось в других изучен-
ных популяциях. Отсутствие внутрипопуляционного полиморфизма фер-
ментов и редкость случаев их внутривидовой дивергенции говорит о
большой стабильности генома 5. sylvestre со времен формирования этого
вида

Предположение о том, что 5. vavilovii мог служить связующим
промежуточным звеном между 5. cereale и S. montanum, было выска-
зано еще А. Гроссгеймом (1924), который впервые обнаружил и описал
этот вид. Цитогенетические исследования показали (Khush, 1962), что
самофертильный образец 5. vavilovii отличается от 5. montanum одной
большой транслокацией и по этому признаку уже стоит как бы на пол-
пути между 5. montanum и S. cereale. Это говорит в принципе о возмож-
ности фиксации у 5. vavilovii и второй хромосомной транслокации. Оди-
наковая с 5. cereale хромосомная конфигурация была обнаружена у
генетически низкорослого образца однолетней ржи типа S. vavilovii из
Армении (Khush, 1963а) и у образца РС-21/73 с горы Арарат (Stutz,
1972).

Таким образом, среди известных современных самофертильных одно-
летних видов ржи, цитогенетически и молекулярно-генетически наиболее
подходящим в качестве промежуточного звена между 5. montanum и
5. cereale следует считать 5. vavilovii.

В настоящей работе установлено, что 5. montanum s. 1. и 5. cereale
s. 1. различаются между собой по составу изофосфатаз; в популяциях
последнего вида обнаружены две высокоактивные изофосфатазы D и Е,
отсутствующие у многолетней ржи. Это свидетельствует об увеличении
объема генетической информации и об ее качественном изменении
у 5. cereale. Это могло случиться в результате дупликации сегмента хро-
мосомы с локусом фосфатазы и последующей генетической дивергенции
дуплицированных локусов.

Имеющиеся данные (Gopinath, Burnham, 1956; Hagberg, 1962) гово-
рят о том, что дупликации и делеции участков хромосом наблюдаются
при гибридизации форм с транслокациями различной длины на одной
и той же хромосоме. Такого рода различия в длине транслоцированных
сегментов обнаружены (Jüttersonke, Nürnberg, 1972) у гибридов 5. vavi-
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lovii с 5. montanum, что указывает на принципиальную возможность
возникновения дупликаций при интрогрессивной гибридизации между
этими видами.

Н. Вавилов (1926, 1939) был склонен принимать найденные им в Аф-
ганистане и Северной Осетии формы ломкоколосой сорной ржи как про-
межуточную ступень на пути формирования сорно-полевой и культурной
ржи. Эта гипотеза, однако, не объясняет, почему до сих пор еще никому
не удалось зарегистрировать исчезновение признака ломкости колосо-
вого стержня у сорной ржи в условиях культуры (Жуковский, 1971).
П. Жуковский (1971) отмечает, что известны случаи, когда при скрещи-
вании двух ломкоколосых видов в потомстве возникают и формы с не-
ломким стержнем колоса. Поэтому представляется возможным образо-
вание гибридной популяции S. vavilovii X S. montanum

, в которой про-
исходит расщепление форм с разной ломкостью колосового стержня.
В такой популяции естественный отбор будет способствовать сохране-
нию и распространению форм с ломким колосовым стержнем, что при-
водит к формированию 5. cereale ssp. ancestrale. С другой стороны, ис-
кусственный отбор древнего земледельца из такой гибридной популяции
мог привести к сохранению форм с малоломким и неломким колосовым
стержнем и к формированию 5. cereale ssp. segetale, из которой в ре-
зультате дальнейшего искусственного отбора возникла современная
культурная рожь 5. cereale ssp. cereale.

' S. cereale ssp.
Гибридная cereale

S. sylvestre S. vavilovii популяция f !•

j ai j- * S. cereale ssp.
' segetale

S. montanum s. 1. ~ S. vavilovii

I —* S. cereale ssp.
S. africanum S. montanum ancestrale

Подводя итог сказанному, предлагаем схему филогенетических вза*
имоотношений в роде ржи, согласно которой наиболее архаичным видом
в роде ржи принимается многолетняя перекрестнооиыляющаяся 5. mon-
tanum s. 1. Из разных локальных популяций этого вида путем хромосом-
ных транслокаций и накопления генных мутаций дивергировались три
самофертильных вида: многолетний южно-африканский эндем S. afri-
canum и однолетники 5. sylvestre и 5. vavilovii. Однолетняя самосте-
рильная рожь 5. cereale s. 1. возникла, согласно гипотезе Г. Стутца
(Stutz, 1972), в .результате интрогрессивной гибридизации между 5. va-
vilovii и 5. montanum, что привело к фиксации второй большой хромо-
сомной транслокации с дупликацией.

Предложенная схема отличается от схемы М. НюрнбергЖрюгера
(Nürnberg-Krüger, 1960а) тем, что однолетняя аутогамная рожь типа
5. vavilovii рассматривается нами не как боковая эволюционная ветвь,
а как связывающее звено между 5. montanum и 5. cereale. От схемы
Г. Стутца (Stutz, 1972) наша схема отличается прежде всего тем, что
S. sylvestre рассматривается нами как боковая ветвь эволюционной ди-
вергенции от многолетней ржи, не связанная с происхождением S. vavi-
lovii и S. cereale. Важное значение для дальнейшего познания происхож-
дения таксонов 5. cereale s. 1. имеет более подробное изучение самофер-
тильного однолетника S. vavilovii и его гибридных полуляций с S. mon-
tanum, о которых в настоящее время еще нет достаточно сведений.
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Выводы

Методом электрофореза в полиакриламидном геле изучались
кислая фосфатаза, арилэстераза, пероксидаза, аспартат-аминотрансфе-
раза, глютаматдегидрогеназа, алкогольдегидрогеназа, глкжозо-б-фос-
фатдегидрогеназа и 6-фосфоглюконатдегидрогеназа молодых пророст-
ков 5. cereale L. s. 1., 5. vavilovii Grossh., 5. sylvestre Host, S. montanum
Guss. s. 1., 5. africanum Stapf, Dasypyrum villosum (L.) Borb., Triticum
boeoticum Boiss. и Triticum dicoccoides (Koern.) Aaronsohn.

Изученные ферменты и отдельные изоферменты различались между
собой по степени эволюционной изменчивости. Некоторые из них оказа-
лись иеизменчивыми в пределах всей субтрибы, другие выявили межви-
довую или внутривидовую дивергенцию, а отдельные даже внутрипопу-
ляционный полиморфизм. У перекрестноопыляющихся видов ржи
5. montanum s. 1. и 5. cereale s. 1. обнаружен значительный внутржюпу-
ляционный полиморфизм эстеразы, кислой фосфатазы и пероксидазы,
которые, как правило, оказались мономорфными в популяциях самофер-
тильных видов 5. sylvestre ,

5. vavilovii и 5. africanum.
Dasypyrum villosum (L.) Borb. ( = Secale villosum L.) по одним фер-

ментам сходен с видами ржи, а по другим с пшеницей. 5. sylvestre
отличается от других видов ржи и всей субтрибы сдвигом электрофоре-
тической подвижности дублета изопероксидаз.

Таксоны многолетней ржи 5. montanum s. 1. и однолетника 5. cereale
s. 1. составляют две генетические группы с гомологическим полиморфиз-
мом ряда изофосфатаз и эстераз. Они различаются между собой по со-
ставу изофосфатаз: в популяциях 5. cereale обнаружены две высокоактив-
ные изофосфатазы, отсутствующие у многолетней ржи. Все эко-геогра-
фические формы однолетней ломкоколосой сорной ржи объединяются
в состав одного подвида 5. cereale ssp. ancestrale Zhuk, в ранге ботани-
ческих разновидностей.
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Vello JAASKA
ENSÜÜMIDE EVOLUTSIOONILINE VARIEERUVUS JA

FÜLOGENEETILISED SEOSED PEREKONNAS SECALE L.

Resümee
Polüakrüülamiidgeelelektroforeetiliselt uuriti S. cereale s. 1., S. vavilovii Grossil.,

S. sylvesire Host, S. montanu/n Guss. s. 1., S. africanum Stapf, Dasypyrum villosurn
(L.) Borb. ja Triticum boeotieum Boiss. noorte etioleeritud tõusmete happelist fosfataasi,
arüülesteraasi, peroksüdaasi, aspartaadi aminotransferaasi, glutamaadi dehüdrogenaasi,
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alkoholi dehüdrogenaasi, glükooso-6-fosfaadi dehüdrogenaasi ja 6-fosfoglükonaadi
dehüdrogenaasi.

Uuritud ensüümid ja üksikud isoensüümid erinesid üksteisest evolutsioonilise muut-
likkuse astme poolest. Mõned neist osutusid elektroforeetiliselt muutumatuiks kogu alam-
triibuse ulatuses, teistel täheldati liikidevahelist või liigisisest divergentsi, kuna osal
avastati populatsioonisisene geneetiline polümorfism. Risttolmlevad rukkiliikidel 5. mon-
tanum s. 1. ja S. cereale s. 1. esines happelise fosfataasi, esteraasi ja mõne isoperoksü-
daasi populatsioonisisene polümorfism, kuna isefertiilsete liikide 5. sylvestre, S. vavilovii
ja 5. africanum populatsioonides olid need ensüümid reeglina monomorfsed.

Osa Dasypyrum villosum (L.) Borb. ( =Secale villosani L.) ensüüme olid elektrofo-
reetiliselt sarnased rukkiliikidele iseloomulike ensüümidega, osa sarnanes nisu oma-
dega. S. sylvestre erineb ülejäänud rukkiliikidest ja ka nisust isoperoksüdaasi dubleti
elektroforeetilise liikuvuse poolest.

5. montanum s. 1. ja S. cereale s. 1. erinevad teineteisest isofosfataaside koostise
poolest: S. cereale populatsioonides leiti üks kuni kaks kõrge aktiivsusega isofosfataasi,
mis 5. montanum'il puudusid. Oletatakse, et S. cereale tekkele kaasneb peale kromoso-
maalse translokatsiooni fosfataasi lookuse duplikatsioon ja divergents. Kõik pudeneva
peaga isesteriilse üheaastase rukki öko-geograafilised vormid ühendatakse botaaniliste
varieteetidena ühe alamliigi 5. cereale ssp, ancestrale Zhuk, alla. Esitatakse rukki pere-
konna fülogeneetiliste seoste skeem.

Vello JAASKA
EVOLUTIONARY VARIATION OF ENZYMES AND PHYLOGENETIC

RELATIONSHIPS IN THE GENUS SECALE L.
Summary

Electrophoresis in polyacrylamide gel has been applied for a comparative study of
acid phosphatase, arylesterase, peroxidase, aspartate aminotransferase, glutamate
dehydrogenase, alcohol dehydrogenase, glucose-6-phosphate dehydrogenase and 6-phos-
phogluconate dehydrogenase in young etiolated seedlings of Secale cereale L. s.l. (inch
the taxa cereale s. str., segetale, afghanicum, dighoricum and ancestrale) , 5. vavilovii
Grossh., 5. sylvestre Host, 5. montanum Guss. s.l. (inch ssp. montanum, ssp. anatolicum
and ssp. kuprijanovii) , 5. africanutn Stapf, Dasypyrum villosum (L.) Borb. (= 5. villosani
L.) and Tritlcum boeoticum Boiss.

The enzymes studied and individual isoenzymes differed in the degree of evolutionary
variability. Some enzymes showed no variation in the electrophoretic mobility within the
whole subtribe, others revealed interspecific or intraspecific divergency, while in some
oi them intrapopulational genetic polymorphism was discovered. In general, the self-
sterile rye species, 5. montanum s. 1. and 5. cereale 5.1., revealed significant intrapopula-
tional polymorphism of acid phosphatase, esterase and some isoperoxidases, which, as a
rule, proved monomorphic in the populations of self-fertile rye species, S. sylvestre,
S. vavilovii and 5. africanum.

The Linnean 5. villosum revealed some enzymes (alcohol dehydrogenase, aspartate
aminotransferase) electrophoretically in common with the rye species, but several other
enzymes (6-phosphogluconate dehydrogenase, esterase A, a fast-moving isoperoxidase)
proved divergent from the rye enzymes and similar to those of the diploid wheat. This
is considered in favour of its taxonomic treatment in a separate genus Dasypyrum (Coss.
et Dur.) Borb. phylogenetically intermediate between the genera Secale L. and Triti-
cum L.

S. sylvestre differs from the all other rye species as well as from the diploid wheat
in the electrophoretic mobility of a doublet of isoperoxidase. This evidence is considered
to argue against the involvement of this species in the origin of 5. vavilovii and
5. cereale. S. sylvestre seems to be a lateral branch of evolutionary divergence from
5. montanum. Populations of 5. sylvestre proved highly monomorphic in respect to iso-
enzyme characters with only a limited intraspecific divergency of populations from
different geographical regions.

Taxa belonging to the perennial species, S. montanum 5.1., and the taxa of the annual
S. cereale s. 1. form two genetically distinct clusters with homologous polymorphism of
certain isophosphatases and isoesterases. The two species differ from each other in the
composition of isophosphatases: in addition to common isophosphatases, the populations
of S. cereale reveal one or two isophosphatases of high activity, not encountered in
the populations of 5. montanum. This evidences to an increase in the amount of
genetic information due to a duplication and following divergence of the loci controlling
these additional isophosphatases in the genome of S. cereale. Different ecogeographic
forms of the annual self-sterile, weedy rye with a fragile rachis are recognized as
belonging to S. cereale ssp. ancestrale Zhuk, at the rank of botanical varieties, var.
ajghanicum Vav., var. dighoricum (Vav.) Jaaska, comb. nov. and var. ancestrale. The
nomenclatural combinations and a scheme of phylogenetic relationships in the genus
Secale L. are given and discussed.
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	Рис. 3. Переходный процесс фотосинтеза, следующий повышению концент рации С02 при низкой интенсивности света. Обозначения см. на рис. 2.
	Рис. 4. Переходный процесс фотосинтеза, следующий выключению света в момент t=o (сек). Р неттоассимиляция, F чистая ассимиляция, R дыхание, все в нг С02-см~2-сек~К Сo=ss нг-см-3, температура листа 26 °С.
	Рис. 5. Изменение интенсивности ассимиляции при переходе свет -+■ темнота свет. Р нг-см~~2 сек, t мин, С0=472 нг-см~3\ 0,5% 02 в N 2. Прерывистая линия реакция измерительной аппаратуры на мгновенное изменение интенсивности ассимиляции.
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	РисГ 1. Субстратная специфичность изопероксидаз колеоптилей (вместе с первым листом) (Л) и корней (Б) Т. dicoccum. 1 5 мМ ж-фенилендиамин+2 мМ пирокатехин, 2 5 мМ ж-фенилендиамин+2 мМ кофейная кислота, 3 1 мМ гваякол, 4 0,5 мМ о-дианизидин, 5 0,5 мМ о-дианизидин+2 мМ пирокатехин, 6 2 мМ 3,3’-диамlИнобензидин.
	Рис. 2. Л зависимость активности изопероксидаз корней от pH (субстрат о-дианизидин+тшрокатехин), 1 pH 3,6; 2 pH 4,8; 3 pH 7,4; 4 pH 8,9. Б действие некоторых ингибиторов на активность изопероксидаз корней. 1 контроль, 2 0,07 М гидроксиламин, 3 1 мМ фенилгидразин, 4 0,25 мМ фенилгидразин, 5 2 мМ о-оксихинолин. В о-дифенолоксидазная активность изопероксидаз. 1 колеоптили, 2 корни.
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	Рис. 4. Состав анодных нзопероксндаз двух фракций листьев и стеблей (Л) и корней [Б) Т. dicoccum, выделенных на ДЭАЭ-целлюлозе. I—s электрофореграммы первой фракции, 6—7 электрофореграммы второй фракции. Рис. 5. Состав катодных изопероксидаз листьев и стеблей (Л) и корней (Б) Т. dicoccum, входящих в состав первой фракции.
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	Рис. 3. Фракционирование белковых экстрактов листьев и стеблей (А) и корней (Б) Т. dicoccum на ДЭАЭ-целлюлозе. 1 содержание белка, 2 пероксидазная активность, 3 ауксиноксидазная активность.

	ИСПОЛЬЗОВАНИЕ МЕТОДА ХИМИЧЕСКОГО МУТАГЕНЕЗА ДЛЯ СОЗДАНИЯ СЕЛЕКЦИОННО-ЦЕННЫХ ФОРМ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ С ВЫСОКИМ СОДЕРЖАНИЕМ БЕЛКА
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	ДИСК-ЭЛЕКТРОФОРЕТИЧЕСКОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ СОЛЕРАСТВОРИМЫХ БЕЛКОВ СЕМЯН ВИДОВ РОДА ГОРОШЕК VICIA L.
	Рис. 1. Денситопрамма и фотография геля V. faba L.
	Рис. 2. Диаграммы электрофореограмм солерастворимых белков видов рода горошек. 1 Vida ervilia-, 2 V’. hirsuta; 3 V. cassubica; 4 V. silvatica-, 5 V. cracca-, 6 V. villosa-, 7 V. sepium-, 8 V. lathyroides-, 9 V. saliva-, 10 V'. angustifolia-, 11 V. faba.
	горошек. 1 Vida ervilia-, 2 V. kirsata-, 3 V. cassubica-, 4 V. silvatica; 5 V. cracca-, 6 V. villosa; 7 V. sepium; 8 V. lathyroides; 9 V. sativa; 10 V. angustifolia; 11 V. faba.

	ВЛИЯНИЕАЛЬФААМИЛАЗЫ И СОЛОДА НА РЕАЛИЗАЦИЮ ВЫЗВАННЫХ ЭТИЛЕНИМИНОМ ХЛОРОФИЛЬНЫХ МУТАЦИЙ
	Untitled
	Untitled
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	ВЕРОЯТНОСТЬ ПОТЕРИ И ФИКСАЦИИ МУТАНТНОГО АЛЛЕЛЯ В ЛИНИЯХ ПОЛНЫХ СИБСОВ
	Untitled

	DORMANCY IN THE MOTH EUROIS OCCULTA L. (.LEPIDOPTERA, NOCTUIDAE)
	Fig. 1. Changes in the diameter of the head capsules in developing (Л) and dormant (5) caterpillars of E. occulta at 21 °C and 18 hour photoperiod.
	Fig. 2. The respiration rates for developing (Л) and dormant (5) caterpillars of E. occulta in cubic millimetres per a gram of body weight in an hour at 20 °C.
	Untitled
	Untitled
	Untitled

	EFFECT OF TEMPERATURE ON THE GLYCEROL AND FREE AMINO ACID CONTENT IN THE HIBERNATING LARVAE OF ARCTIA CAJA L. (LEPIDOPTERA)
	Content of glycerol and free amino acids and freezing tolerance in diapausing larvae of Arctia caja following different temperature treatments. A glycerol content, В alanine content, C content of other amino acids, D freezing tolerance (after Merivee, 1971)
	Untitled

	BLOOD SERUM LIPO- AND GLYCOPROTEIDS IN THE PIKE {ESOX LUCIUS): RESULTS OF A PAPER-ELECTROPHORETIC INVESTIGATION
	Lipoproteidograms of the blood serum of the pike in spring and autumn.

	ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ГОДОВОГО ЦИКЛА ЛЕЩА ИЗ ОЗЕРА ВЫРТСЪЯРВ
	Рис. 1. Половые различия и сезонные изменения в содержании сухого вещества, белка и жира в мышцах леща в 1972 году. 1—содержание жира в сухом веществе, 2 сырой протеин, 3 сухое вещество, 4 содержание белка в сухом веществе; самки, самцы.
	Рис. 2. Годовые различия в коэффициенте упитанности, содержании сухого вещества, белка и жира в мышцах леща. 1 содержание жира в сухом веществе, 2 сырой протеин, 3 сухое вещество, 4 коэффициент упитанности по Кларк; 1972 г., 1971 г. Цифры на кривых количество исследованных особей.
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	ОТРАЖЕНИЕ ДИНАМИКИ ТРАНСКАПИЛЛЯРНОГО МЕТАБОЛИЗМА НА БЕЛКАХ ЛИМФЫ И КРОВИ ПРИ ОДНОКРАТНОМ ПАРЕНТЕРАЛЬНОМ ВВЕДЕНИИ АДРЕНОКОРТИКОТРОПНОГО ГОРМОНА
	Untitled
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	НОВЫЕ ВИДЫ ДЛЯ ФАУНЫ ДОЛГОНОСИКОВ (COLEOPTERA, CURCULIONIDAE) ЭСТОНИИ. I
	Рве. 1. Места сбора материала в Эстонии. 1 Мынту; 2 Абрука; 3 Суурлахт; 4 Сийксааре; 5 Пихтла; 6 Тика; 7 Суурупси; 8 Лаэлату, Пухту; 9 Карузе; 10 Кебласте; 11 Казари; 12 Раннамыйза; 13 Раудна; 14 Паливере; 15 Метса; 16 Белизе; 17 Рийзипере; 18 Валту; 19 Лоху; 20 Урге; 21 Кийза; 22 Кейла; 23 Вяэна; 24 Сауэ, Пяэскюла; 25 Раннамыйза, Харку, Вескимяги; 26 Иру, Мяхе, Маарьямяги, Сухкрумяги; 27 Юлемисте, Ласнамяги, Лагеди; 28 Костивере; 29 Локса; 30 Котка; 31 Вызу; 32 Винни; 33 Козе; 34 Мустйыэ, Янийыэ; 35 Аэг.вийду; 36 Воозе; 37 Икла; 38 Кивикупитсамяги; 59 Кабли; 40 Хяэдемеэсте, Крунди; 41 Канакюла; 42 Пайсту, Лооди; 43 Суурейыэ; 44 Олуствере; 45 Ойу; 46 Вайбла; 47 Кяркна; 48 Калласте; 49 Лохуюуу; 50 Ранна-Пунгерья; 51 Васькиарва; 52 Яама; 53 Соэ; 54 Антсла; 55 Ахиярве; 56 Лаанеметса; 57 Харгла; 58 Мыиисте, Тундо; 59 Краби; 60 Хаанья; 61 Тохкре; 62 Вастселийна; 63 Тамме; 64 Леэви; 65 Вериора; 66 Ряпина; 67 Выыпсу.
	Рис. 2. Apion armatum, $, контур тела (ориг.)

	LAANEKUKLASE (FORMICA AQUILONIA YARROW) PESADE KUJU JA ORIENTEERITUS SÕLTUVALT ASUKOHA TINGIMUSTEST
	Joon. 1. Metsa serval paiknev laanekuklase pesa.
	Joon. 2. Metsa lõunaserval asuva laanekuklase pesa pinna temperatuurid 29. mail kell 13.30 (õhutemperatuur 50 cm kõrgusel 22,7 °C) ja haude ümberpaigutamine 1973. a. kevadel. 1—25. IV —5. V, II —5. V—ls. V, 111 —l5. V alates.
	Joon. 3. Hämaras kuusikus asuv laanekuklase pesa.
	Joon. 4. Ebaühtlaste valgustingimustega ümbritsetud laanekuklase pesa, mis on nihkunud kaitseks asetatud raamistiku suhtes.
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	VÕIMALUSTEST TRICHOMONAS VAGINALIS'E LIIGISISESTE ANTIGEENSETE OMADUSTE DIFERENTSEERIMISEKS IMMUNOFLUORESTSENTSMEETODIL
	Untitled
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	АГГЛЮТИНОГЕННОСТЬ И АГГЛ ЮТИ НАБИЛ ЬНОСТЬ ШТАММОВ TRICHOMONAS HOMINIS DAVAINE
	Untitled
	Untitled

	УЛЬТРА СТРУКТУРА ФОЛЛИКУЛЯРНЫХ КЛЕТОК ЯЙЦЕВОЙ КАМЕРЫ ДРОЗОФИЛЫ НА НАЧАЛЬНЫХ СТАДИЯХ ВИТЕЛЛОГЕНЕЗА
	Рис. 1. Участок фолликулярной клетки яйцевой камеры дрозофилы на 4-й стадии. Я – ядро; М митохондрии; ЦС цистерны цитоплазматической сети; БМ базальная мембрана; стрелки указывают на зону пластинчатого комплекса. Увел. 20 000Х-
	Рис. 2. Сагитальный срез яйцевой камеры дрозофилы на 10-й стадии. О ооцит; ФК гипертрофированные фолликулярные клетки, ПК питательные клетки. Микроскоп фазового контраста. Увел. 410X•
	Рис. 3. Участок фолликулярной клетки на 7-й стадии. Обозначения см. рис. 1 Увел. 18 200X.
	Рис. 4. Фолликулярные клетей на 7-й стадии. Концентрические мембранные системы в разных фазах развития. Виден кольцевой канал (К) между клетками. Обозначения см. рис, 1. Увел. 23 400Х.
	Рис. 5. Фолликулярные клетки на 8-й стадии. Концентрическая мембранная система с частично расширенными цистернами на поверхности. Обозначения см. рис. 1. Увел. 22 500Х-
	Рис. 6. Фолликулярные клетки на 8-й стадии. Увеличенная зона пластинчатого комплекса с вакуолями и пузырьками в гомогенном матриксе. Л лизосомоподобная структура. Остальные обозначения см. рис. 1. Увел. 23 400Х-
	Рис. 7. Участок фолликулярной клетки иа 9-й стадии. Количество цистерн в КМС уменьшено. Увел. 32 ОООX-
	Рис, 8. Участок фолликулярной клетки на 9-й стадии. В зоне пластинчатого комплекса количество вакуолей уменьшено. Л лизссомоподобные структуры. Остальные обозначения см. рис. 1. Увел. 23 400Х.

	ЭЛЕКТРОФОРЕТИЧЕСКОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ БЕЛКОВ ЗЕРНА МУТАНТОВ ПШЕНИЦЫ
	Электрофоретические спектры глиаднна пшеницы сорта ’Норрэна’ и его мутантов. Н ’Норрэна’; I 7-205, 7-92, 7-248, 7-218, 7-309, 7-133; II 0-38; 111 S-82, 4-56; IV 0-428; V Т-180; VI Т-270, Т-203, 315-513, 36-70, 36-65, Т-178, 0-48, 638-660, 0-496, 83-13.
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	THE HOST RANGE OF THE POTATO VIRUS N
	Fig. 7. Systemic symptoms on Lycopersicon esculentum Mill., caused by PVN; healthy plant left.
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	Fig. 5. Mosaic on Cucumis saliva L. ’Kastekindel’, caused by PVN.
	Fig. 6, Necrotic flecks on Salvia splendens Ker-Gawk, caused by PVN.
	Untitled
	Fig. 8, Systemic symptoms on Nicandra physaloides L, caused by PVN; curving of leaf stems downwards (a); narrowing of leaves (ft); healthy plant right.
	Fig. 9. Mosaic on Nicoiicna glutinosa L, caused by PVN; healthy leaf left.
	Fig. 10. Mosaic on one half of Nicotiana tabacum L. leaf, caused by PVN.
	Fig. 11. Flower distortion on Nicotiana rustica L., caused by PVN (strain Nr) .
	Fig. 12. Systemic symptoms on Physalis floridana L., caused by PVN; healthy plant left.
	Fig. 13. Mosaic symptoms on potato, caused by PVN.
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	ГЕНЕТИЧЕСКАЯ РЕГУЛЯЦИЯ СИНТЕЗА ХЛОРОФИЛЛА
	ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ФЕРМЕНТОВ И ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ВЗАИМОСВЯЗИ В РОДЕ SECALE L.
	Untitled
	Рис. 1. Энзимограммы кислой фосфатазы (7—55). Secale montanum ssp anatolicum, образцы ПЯ-41/72 {l—4), ПК-71/71 (5—7), ПК-74/71 (5—75) и ПЯ—4l/72 (74, 75), 5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образцы ПЯ-3/71 (77—13, 15 и 77) и ПЯ-2/71 (78—19) и var.ancestrale, образец РС-20/73 {20—27). 5. cereale ssp. segetale, образец ПЯ-8/71 (22—27) и 5. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ {28—55).
	Untitled
	Рис. 2. Энзимограммы кислой фосфатазы (/—17) и эстеразы (18—34). S. cereale ssp segetale, образец ПЯ-8/71 стебель с колеоптилем (1 и5) и лист (2 и 4) 7-дневного проростка. S. vavilovii, образец РВ-1150 (5—5). S. sylvestre, образец ПЯ-13/70 (9 и 11), РС-22/73 (10), ПЯ-14/70 (12), ПЯ-15/70 (13). S. villosum, образцы ПЯ-38/72 (14—15) и ПЯ-39/72 (16—17). S. montanum ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72 колеонтиль (18), стебель с первичным листом (19) и целые 4-дневные проростки (20—23), образец ПК-73/71 стебли 7-дневных проростков (24—26) и образец ПК-71/71 стебли с колеоптилем 8-дневных проростков (27—34).
	Untitled
	Рис. 3. Энзимограммы эстеразы (7—55). 5. montanum ssp. anatolicum, образец ПК-71/71 (7—2). 5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПК-70/71 стебли с колеоптилем (5—6) и листьевые пластинки (7—11) 8-дневных проростков. 5. cereale ssp. segetale, образец РВ-5836 листья 8-дневных проростков {12—13) и 5. cereale ssp. cereale cv. ’Йыгева 120’ листья 8-дневных проростков {14—17), колеоптнли {lB и 20) и стебли с первичным листом {l9 и 21) 4-дневных проростков. 5. vavilovii, образцы РВ-1150 {22—23) и РС-21/73 {24—25). S. sylvestre, образцы РС-22/73 {26), ПЯ-13/70 {27), ПЯ-14/70 {2B) и ПЯ-15/70 {29). S. villosum, образец ПЯ-38/72 {30—32) и Triticum boeoticum, образец ПЯ-4/71 (55).
	Untitled
	Рис. 4. Энзимограммы алкогольдегидрогеназы (/—6), дегидрогеназы глюкозо-6-фосфата (7—12), дегидрогеназы 6-фосфоглюконата (13—18), аминотрансферазы аспартата {19—24) и перокоидазы {25—35). S. montanuni ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72 (/, 7, 13, 20, 25—26). S. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПЯ-2/71 {2, 8, 14, 21 и ЗУ).S. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ (3, 9,15, 22 и 32). S. sylvestre,o6pa3u.hi ПЯ-13/70 {lO, 16, 19 и 27), ПЯ-14/70 {4 и 28), ПЯ-15/70 (29) и РС-22/73 (Л3).5. villosani, образец ПЯ-37/72 (5, 11, 17, 23 и 34). S. vavilovii, образец РВ-1150 {3O). Triticum boeoticum, образец ПЯ-4/71 {6, 12, 18 и 35) и Т. dicoccoides, образец РВ-5198 {24).

	К ВОПРОСУ О ЦИТОМИКСИСЕ У РАСТЕНИЙ
	Untitled
	Рис. 1, 2. Экструзия хроматина из одних МКП в другие в профазе I мейоза (1100Х, 1300Х).
	Рис, 3. Хромосомы и диспергированный хроматин в диакинезе профазы I (1600X).
	Untitled
	Рис. 4, 5. Слабо спирализованные хроматиновые нити и биваленты в метафазе I (1800Х).
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	Рис. 6. Мост и фрагмент в анафазе I и метафаза II с клубком хромосом профазного типа (1000Х)- Рис. 7. Цитоплазматический тяж с хроматином между двумя МКП (9иОХ).

	СОДЕРЖАНИЕ ХЛОРОГЕНОВОЙ КИСЛОТЫ В ГИПОКОТИЛЯХ ПРОРОСТКОВ ГРЕЧИХИ ПРИ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМАХ ПИТАНИЯ И ТЕМПЕРАТУРНОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ
	Untitled
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	STUDIES ON YAKUTIAN FUNGI I
	Yakutian Autonomous SSR localities mentioned in this paper. (See p. 217.)
	Untitled

	ON SOME SPECIES OF HOMOPTERA CICADINEA DESCRIBED BY V. MOTSCHULSKY
	Fig. 1. Mesargus subopacus (Mt.). $ (from the original series of Moonia brunnea Dt.): A genital segment, lateral view (enlargement 52 X)‘. В genital valve and plates (52 X): C aedeagus, lateral view (112 X); D aedeagus, caudal view (112 X): E side lobe of pygofer, median view (112 X): F same, another specimen (from original series of M. albivitia Dt.) (112 X)-
	Fig. 2. Oneraiulus curtulus (Mt.) $ : A genital segment, lateral view (82 X); В genital valve and plates (82 X): C aedeagus, lateral view (150 X); D aedeagus, caudo-ventral view (150 X); E tip of aedeagus, caudal view (150 X); F style, ventral view (150 X), G connective (112 X); H pygofer with appendages, left ventral, right dorsal view (50 X).

	FURTHER SEPARATION OF PAPER ELECTROPHORETIC BLOOD SERUM PROTEIN FRACTIONS OF CARP (CYPRINUS CARPIO) BY DISC ELECTROPHORESIS IN POLYACRYLAMIDE GEL
	Fig. 1. The PAA electrophoregrams of the whole serum and paper-electrophoretic fractions of carp No. 4 (*— the edge of the Petri dish).
	Fig. 2. The PAA electrophoregrams of the whole serum and paper-electrophoretic fractions of carp No. 5.
	Fig. 3. The scheme of the localization of the main paper-electrophoretic fractions of carp serum by PAA gel electrophoresis.

	ВНУТРИВИДОВЫЕ РАЗЛИЧИЯ ПАТОГЕННОСТИ TRICHOMONAS HOMINIS DAVAINE
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	ИЗУЧЕНИЕ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ ЗАКОНОМЕРНОСТЕЙ ГЕНЕТИЧЕСКОЙ РЕКОМБИНАЦИИ У ФАГА Т4. I. ТЕОРИЯ МОЛЕКУЛЯРНЫХ МОДЕЛЕЙ ТИПА РАЗРЫВА ВОССОЕДИНЕНИЯ ДЛЯ ПОПУЛЯЦИОННЫХ ФАГОВЫХ СКРЕЩИВАНИЙ С ТЕСНО СЦЕПЛЕННЫМИ МАРКЕРАМИ
	Рис. 1. Модель генетической рекомбинации по Р. Холлидею (Holliday, 1964). а объединение гомологичных молекул ДНК в четырехнитевой бивалент (двухконечная стрелка указывает точки первичных разрывов в нитях одинаковой полярности); b диссоциация нитей одинаковой полярности в гомологичных участках; с образование гибридных участков; d кроссинговер, возникший в результате вторичных разрывов в интактных нитях полухиазмы; е обмен однонитевыми фрагментами одинаковой полярности в результате образования вторичных разрывов в нитях, уже затронутых первичными разрывами.
	Рис. 2. Формализованная структура мейтинга согласно рекомбинационной модели Р. Холлидея в скрещивании типа I+II~III+ X I~II+III_. Родительские молекулы ДНК, объединившиеся в четырехнитевом биваленте, имеют водородные связи в вертикальных плоскостях бивалента. Для наглядности через аллельные локусы проведены плоскости сечения. Физический смысл скобки с переменной длиной I, изображенной над бивалентом, не конкретизируется. Сопряженный удар одного из краев этой скобки по верхней, а другого по нижней плоскости бивалента (удар скобки по диагонали) имитирует генетический эффект кроссинговера (рис. 1 ,d). Сопряженный удар только в одной из плоскостей бивалента (удар скобки по горизонтали) имитирует эффект обмена одноиитевыми фрагментами одинаковой полярности (рис. 1, е). Любой из исходов приводит к образованию гибридного участка, длина которого определяется расстоянием между краями скобки в момент удара. Перекресты в горизонтальных плоскостях бивалента в любых попарных комбинациях изображают результаты ударов при различных расположениях краев скобки по отношению к изучаемым маркерам.
	Рис. 3. Эффект сужения генетической карты, предсказываемый рекомбинационной моделью Р. Холлидея в идеальной системе с параметрами т= 5, £=l-10-2, o=o, а=(3=o,2, у=o,6, ц=o,l, v = 0,05. Прямая 1 соответствует уравнению (19), 2 уравнению (20) при п= 4. Непрерывные линии ожидаемое расположение экспериментальных данных. Если все расстояния di, по которым суммируются частоты рекомбинации, становятся больше значения математического ожидания £, то экспериментальные данные должны выйти на прямую 3 согласно уравнению П п R++(2 di) =-2(п-I)тВl+ 2 R++{di). i=l i = i
	Рис. 4. Сопоставление частот рекомбинации в трех- и двухфакторных скрещиваниях, предсказываемых моделью Р. Холлидея в идеальной системе с параметрами т= 5, |=l.Ю-2, о=o,а = (3 = 0,2, у = 0,6, (х = 0,1, v = 0,05. Непрерывные линии • ожидаемое расположение экспериментальных данных, а заданы условия d2<|. Прямая 1 соответствует уравнению (21), 2 уравнению (22). Если выбрать d{>% и то экспериментальные данные должны выйти на плато 3, согласно уравнению R+++{di, d2)—mß%. b задано условие Прямая 1 соответствует уравнению (23), 2 уравнению (24).
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	CONCERNING THE DETERMINATION OF GENETIC POTENTIALS FOR NON-SPECIFIC RESISTANCE IN ANIMALS AND MAN
	СОДЕРЖАНИЕ ЛИПИДОВ В ЛИМФЕ И КРОВИ ПОСЛЕ ИНЪЕКЦИИ ПИТУИТРИНА
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	ГИСТОЛОГИЧЕСКОЕ ИЗУЧЕНИЕ ВЛИЯНИЯ ИЗОМЕРОВ ПРОПИЛФЕНОЛА НА ОРГАНИЗМ ЖИВОТНЫХ
	Рис. I. Дегранулирующая тучная клетка (/) и плазмоциты (2) у стенок печеночного капилляра. Гепатодиты богато насыщены РНК (5). Окрашено по Бауэр и Чэдвин (40ХЮ).
	Рис. 2. Мононуклеарные инфильтраты в паренхиме печени (20ХЮ). Окрашено гематоксилин-эозином.
	Рис. 3. Дегранулирующие тучные клетки в тимусе (40ХЮ). Окрашено по Бауэр и Чэдвин.
	Рис. 4. Плазматические клетки у париетального листка гломерулярной капсулы. Капсула содержит КМПС (20ХЮ). Окрашено по Бауэр и Чэдвин.
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	ОБ УСТОЙЧИВОСТИ КУКОЛОК ГОРЧАКОВОЙ совки {MAMESTRA PERSICARIAE L.) К ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТИ ХОЛОДА
	Рис. 1. Устойчивость куколок Mamestra persicariae к продолжительности холода в течение 16 ч при разных константных температурах. 1— в конце октября (23 куколки); 2 в конце февраля (20 куколок); 3 в начале мая (26 куколок); 4 в конце июня (24 куколки).
	Рис. 2. Зависимость смертности куколок" Mamestra persicariae от времени экспозиции при константных сублетальных температурах в конце апреля (* опыты проводились в середине мая).
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	VIITNA LINAJÄRVE VEE KEEMILINE KOOSTIS JA HÜDROKEEMILINE REŽIIM
	Joon. 1. Viitna Linajärve skeem. 1 ja 2 vaatluspunktid.
	Joon. 2. Hapniku kontsentratsioon ja vee küllastumus hapnikuga vaatlus punktis 1.
	Helle Simm, Henno Slarast, Uno Mälgi, Aini Lindpere Joon. 3. Süsihappegaasi kontsentratsioon vaatluspunktis 1.
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	Illustrations
	Рис. 1. Зависимость оптимальной доли листьев в вегетативной массе растения (£OПт) и соответствующего максимального прироста (Rmах) or потенциала воды почвы (ф,) при относительной влажности воздуха 20 и 80% (цифры у кривых) и осмотическом потенциале замыкающих клеток = —3O и—ls бар. сй = 0,1 см, /i = 7,5• 10-2 см. Значения остальных параметров расчета даны в [lo].
	Рис. 2. Зависимость оптимальной длительности периода репродуктивного роста (Т—t) от потенциала воды почвы (ф8) при двух значениях относительной влажности воздуха (цифры у кривых, в %) и осмотического потенциала в замыкающих клетках устьиц (ф ). Доля листьев в вегетативной массе оптимальная (L опт, рис. 1). Т = 100 сут.
	Рис. 3. Зависимость максимально возможной репродуктивной массы (МB,г) от потенциала воды почвы (ф5) при двух значениях относительной влажности воздуха (цифры у кривых, в %) и осмотического потенциала замыкающих клеток Т = 100 ci/т.
	Рис. 4. Оптимальные кривые роста массы листьев {Mi,-), корней (Мг, х) и репродуктивных органов (Ms.x) при влажности почвы фя=—5,0 бар и относительной влажности воздуха 80 и 20% = —3O бар.
	Рис. 1. РСю-кривые листа осины при различной интенсивности света (а) и световая кривая начального наклона (б). Р интенсивность неттоассимиляции, нг С02-см~г Cw концентрация С02 в клетках мезофилла, нг-см-3\ ц начальный наклон РС«,-кривых, см-сек~*; / плотность потока поглощенной фотосинтетически активной радиации, мвт-см~г. Газовая среда 0,5% 02 в N 2, температура листа 26 °С.
	Рис. 2. Временной ход интенсивности неттоассимиляции (а) и РС„,-кривые, соответствующие выбранным точкам I—s1—5 (б). Р— нг СО2-см~2 сек.-1; t мин, / мет-см~2, Со концентрация С02 на входе листовой камеры, нг-смгъ, 0,5% 02 в N 2, температура листа 26 °С.
	Рис. 3. Переходный процесс фотосинтеза, следующий повышению концент рации С02 при низкой интенсивности света. Обозначения см. на рис. 2.
	Рис. 4. Переходный процесс фотосинтеза, следующий выключению света в момент t=o (сек). Р неттоассимиляция, F чистая ассимиляция, R дыхание, все в нг С02-см~2-сек~К Сo=ss нг-см-3, температура листа 26 °С.
	Рис. 5. Изменение интенсивности ассимиляции при переходе свет -+■ темнота свет. Р нг-см~~2 сек, t мин, С0=472 нг-см~3\ 0,5% 02 в N 2. Прерывистая линия реакция измерительной аппаратуры на мгновенное изменение интенсивности ассимиляции.
	РисГ 1. Субстратная специфичность изопероксидаз колеоптилей (вместе с первым листом) (Л) и корней (Б) Т. dicoccum. 1 5 мМ ж-фенилендиамин+2 мМ пирокатехин, 2 5 мМ ж-фенилендиамин+2 мМ кофейная кислота, 3 1 мМ гваякол, 4 0,5 мМ о-дианизидин, 5 0,5 мМ о-дианизидин+2 мМ пирокатехин, 6 2 мМ 3,3’-диамlИнобензидин.
	Рис. 2. Л зависимость активности изопероксидаз корней от pH (субстрат о-дианизидин+тшрокатехин), 1 pH 3,6; 2 pH 4,8; 3 pH 7,4; 4 pH 8,9. Б действие некоторых ингибиторов на активность изопероксидаз корней. 1 контроль, 2 0,07 М гидроксиламин, 3 1 мМ фенилгидразин, 4 0,25 мМ фенилгидразин, 5 2 мМ о-оксихинолин. В о-дифенолоксидазная активность изопероксидаз. 1 колеоптили, 2 корни.
	Untitled
	Рис. 4. Состав анодных нзопероксндаз двух фракций листьев и стеблей (Л) и корней [Б) Т. dicoccum, выделенных на ДЭАЭ-целлюлозе. I—s электрофореграммы первой фракции, 6—7 электрофореграммы второй фракции. Рис. 5. Состав катодных изопероксидаз листьев и стеблей (Л) и корней (Б) Т. dicoccum, входящих в состав первой фракции.
	Untitled
	Рис. 3. Фракционирование белковых экстрактов листьев и стеблей (А) и корней (Б) Т. dicoccum на ДЭАЭ-целлюлозе. 1 содержание белка, 2 пероксидазная активность, 3 ауксиноксидазная активность.
	Рис. 1. Денситопрамма и фотография геля V. faba L.
	Рис. 2. Диаграммы электрофореограмм солерастворимых белков видов рода горошек. 1 Vida ervilia-, 2 V’. hirsuta; 3 V. cassubica; 4 V. silvatica-, 5 V. cracca-, 6 V. villosa-, 7 V. sepium-, 8 V. lathyroides-, 9 V. saliva-, 10 V'. angustifolia-, 11 V. faba.
	горошек. 1 Vida ervilia-, 2 V. kirsata-, 3 V. cassubica-, 4 V. silvatica; 5 V. cracca-, 6 V. villosa; 7 V. sepium; 8 V. lathyroides; 9 V. sativa; 10 V. angustifolia; 11 V. faba.
	Fig. 1. Changes in the diameter of the head capsules in developing (Л) and dormant (5) caterpillars of E. occulta at 21 °C and 18 hour photoperiod.
	Fig. 2. The respiration rates for developing (Л) and dormant (5) caterpillars of E. occulta in cubic millimetres per a gram of body weight in an hour at 20 °C.
	Content of glycerol and free amino acids and freezing tolerance in diapausing larvae of Arctia caja following different temperature treatments. A glycerol content, В alanine content, C content of other amino acids, D freezing tolerance (after Merivee, 1971)
	Lipoproteidograms of the blood serum of the pike in spring and autumn.
	Рис. 1. Половые различия и сезонные изменения в содержании сухого вещества, белка и жира в мышцах леща в 1972 году. 1—содержание жира в сухом веществе, 2 сырой протеин, 3 сухое вещество, 4 содержание белка в сухом веществе; самки, самцы.
	Рис. 2. Годовые различия в коэффициенте упитанности, содержании сухого вещества, белка и жира в мышцах леща. 1 содержание жира в сухом веществе, 2 сырой протеин, 3 сухое вещество, 4 коэффициент упитанности по Кларк; 1972 г., 1971 г. Цифры на кривых количество исследованных особей.
	Untitled
	Рве. 1. Места сбора материала в Эстонии. 1 Мынту; 2 Абрука; 3 Суурлахт; 4 Сийксааре; 5 Пихтла; 6 Тика; 7 Суурупси; 8 Лаэлату, Пухту; 9 Карузе; 10 Кебласте; 11 Казари; 12 Раннамыйза; 13 Раудна; 14 Паливере; 15 Метса; 16 Белизе; 17 Рийзипере; 18 Валту; 19 Лоху; 20 Урге; 21 Кийза; 22 Кейла; 23 Вяэна; 24 Сауэ, Пяэскюла; 25 Раннамыйза, Харку, Вескимяги; 26 Иру, Мяхе, Маарьямяги, Сухкрумяги; 27 Юлемисте, Ласнамяги, Лагеди; 28 Костивере; 29 Локса; 30 Котка; 31 Вызу; 32 Винни; 33 Козе; 34 Мустйыэ, Янийыэ; 35 Аэг.вийду; 36 Воозе; 37 Икла; 38 Кивикупитсамяги; 59 Кабли; 40 Хяэдемеэсте, Крунди; 41 Канакюла; 42 Пайсту, Лооди; 43 Суурейыэ; 44 Олуствере; 45 Ойу; 46 Вайбла; 47 Кяркна; 48 Калласте; 49 Лохуюуу; 50 Ранна-Пунгерья; 51 Васькиарва; 52 Яама; 53 Соэ; 54 Антсла; 55 Ахиярве; 56 Лаанеметса; 57 Харгла; 58 Мыиисте, Тундо; 59 Краби; 60 Хаанья; 61 Тохкре; 62 Вастселийна; 63 Тамме; 64 Леэви; 65 Вериора; 66 Ряпина; 67 Выыпсу.
	Рис. 2. Apion armatum, $, контур тела (ориг.)
	Joon. 1. Metsa serval paiknev laanekuklase pesa.
	Joon. 2. Metsa lõunaserval asuva laanekuklase pesa pinna temperatuurid 29. mail kell 13.30 (õhutemperatuur 50 cm kõrgusel 22,7 °C) ja haude ümberpaigutamine 1973. a. kevadel. 1—25. IV —5. V, II —5. V—ls. V, 111 —l5. V alates.
	Joon. 3. Hämaras kuusikus asuv laanekuklase pesa.
	Joon. 4. Ebaühtlaste valgustingimustega ümbritsetud laanekuklase pesa, mis on nihkunud kaitseks asetatud raamistiku suhtes.
	Рис. 1. Участок фолликулярной клетки яйцевой камеры дрозофилы на 4-й стадии. Я – ядро; М митохондрии; ЦС цистерны цитоплазматической сети; БМ базальная мембрана; стрелки указывают на зону пластинчатого комплекса. Увел. 20 000Х-
	Рис. 2. Сагитальный срез яйцевой камеры дрозофилы на 10-й стадии. О ооцит; ФК гипертрофированные фолликулярные клетки, ПК питательные клетки. Микроскоп фазового контраста. Увел. 410X•
	Рис. 3. Участок фолликулярной клетки на 7-й стадии. Обозначения см. рис. 1 Увел. 18 200X.
	Рис. 4. Фолликулярные клетей на 7-й стадии. Концентрические мембранные системы в разных фазах развития. Виден кольцевой канал (К) между клетками. Обозначения см. рис, 1. Увел. 23 400Х.
	Рис. 5. Фолликулярные клетки на 8-й стадии. Концентрическая мембранная система с частично расширенными цистернами на поверхности. Обозначения см. рис. 1. Увел. 22 500Х-
	Рис. 6. Фолликулярные клетки на 8-й стадии. Увеличенная зона пластинчатого комплекса с вакуолями и пузырьками в гомогенном матриксе. Л лизосомоподобная структура. Остальные обозначения см. рис. 1. Увел. 23 400Х-
	Рис. 7. Участок фолликулярной клетки иа 9-й стадии. Количество цистерн в КМС уменьшено. Увел. 32 ОООX-
	Рис, 8. Участок фолликулярной клетки на 9-й стадии. В зоне пластинчатого комплекса количество вакуолей уменьшено. Л лизссомоподобные структуры. Остальные обозначения см. рис. 1. Увел. 23 400Х.
	Электрофоретические спектры глиаднна пшеницы сорта ’Норрэна’ и его мутантов. Н ’Норрэна’; I 7-205, 7-92, 7-248, 7-218, 7-309, 7-133; II 0-38; 111 S-82, 4-56; IV 0-428; V Т-180; VI Т-270, Т-203, 315-513, 36-70, 36-65, Т-178, 0-48, 638-660, 0-496, 83-13.
	Fig. 7. Systemic symptoms on Lycopersicon esculentum Mill., caused by PVN; healthy plant left.
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	Fig. 5. Mosaic on Cucumis saliva L. ’Kastekindel’, caused by PVN.
	Fig. 6, Necrotic flecks on Salvia splendens Ker-Gawk, caused by PVN.
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	Fig. 8, Systemic symptoms on Nicandra physaloides L, caused by PVN; curving of leaf stems downwards (a); narrowing of leaves (ft); healthy plant right.
	Fig. 9. Mosaic on Nicoiicna glutinosa L, caused by PVN; healthy leaf left.
	Fig. 10. Mosaic on one half of Nicotiana tabacum L. leaf, caused by PVN.
	Fig. 11. Flower distortion on Nicotiana rustica L., caused by PVN (strain Nr) .
	Fig. 12. Systemic symptoms on Physalis floridana L., caused by PVN; healthy plant left.
	Fig. 13. Mosaic symptoms on potato, caused by PVN.
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	Рис. 1. Энзимограммы кислой фосфатазы (7—55). Secale montanum ssp anatolicum, образцы ПЯ-41/72 {l—4), ПК-71/71 (5—7), ПК-74/71 (5—75) и ПЯ—4l/72 (74, 75), 5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образцы ПЯ-3/71 (77—13, 15 и 77) и ПЯ-2/71 (78—19) и var.ancestrale, образец РС-20/73 {20—27). 5. cereale ssp. segetale, образец ПЯ-8/71 (22—27) и 5. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ {28—55).
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	Рис. 2. Энзимограммы кислой фосфатазы (/—17) и эстеразы (18—34). S. cereale ssp segetale, образец ПЯ-8/71 стебель с колеоптилем (1 и5) и лист (2 и 4) 7-дневного проростка. S. vavilovii, образец РВ-1150 (5—5). S. sylvestre, образец ПЯ-13/70 (9 и 11), РС-22/73 (10), ПЯ-14/70 (12), ПЯ-15/70 (13). S. villosum, образцы ПЯ-38/72 (14—15) и ПЯ-39/72 (16—17). S. montanum ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72 колеонтиль (18), стебель с первичным листом (19) и целые 4-дневные проростки (20—23), образец ПК-73/71 стебли 7-дневных проростков (24—26) и образец ПК-71/71 стебли с колеоптилем 8-дневных проростков (27—34).
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	Рис. 3. Энзимограммы эстеразы (7—55). 5. montanum ssp. anatolicum, образец ПК-71/71 (7—2). 5. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПК-70/71 стебли с колеоптилем (5—6) и листьевые пластинки (7—11) 8-дневных проростков. 5. cereale ssp. segetale, образец РВ-5836 листья 8-дневных проростков {12—13) и 5. cereale ssp. cereale cv. ’Йыгева 120’ листья 8-дневных проростков {14—17), колеоптнли {lB и 20) и стебли с первичным листом {l9 и 21) 4-дневных проростков. 5. vavilovii, образцы РВ-1150 {22—23) и РС-21/73 {24—25). S. sylvestre, образцы РС-22/73 {26), ПЯ-13/70 {27), ПЯ-14/70 {2B) и ПЯ-15/70 {29). S. villosum, образец ПЯ-38/72 {30—32) и Triticum boeoticum, образец ПЯ-4/71 (55).
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	Рис. 4. Энзимограммы алкогольдегидрогеназы (/—6), дегидрогеназы глюкозо-6-фосфата (7—12), дегидрогеназы 6-фосфоглюконата (13—18), аминотрансферазы аспартата {19—24) и перокоидазы {25—35). S. montanuni ssp. anatolicum, образец ПЯ-41/72 (/, 7, 13, 20, 25—26). S. cereale ssp. ancestrale var. afghanicum, образец ПЯ-2/71 {2, 8, 14, 21 и ЗУ).S. cereale ssp. cereale cv. ’Вамбо’ (3, 9,15, 22 и 32). S. sylvestre,o6pa3u.hi ПЯ-13/70 {lO, 16, 19 и 27), ПЯ-14/70 {4 и 28), ПЯ-15/70 (29) и РС-22/73 (Л3).5. villosani, образец ПЯ-37/72 (5, 11, 17, 23 и 34). S. vavilovii, образец РВ-1150 {3O). Triticum boeoticum, образец ПЯ-4/71 {6, 12, 18 и 35) и Т. dicoccoides, образец РВ-5198 {24).
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	Рис, 3. Хромосомы и диспергированный хроматин в диакинезе профазы I (1600X).
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	Рис. 6. Мост и фрагмент в анафазе I и метафаза II с клубком хромосом профазного типа (1000Х)- Рис. 7. Цитоплазматический тяж с хроматином между двумя МКП (9иОХ).
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	Fig. 1. Mesargus subopacus (Mt.). $ (from the original series of Moonia brunnea Dt.): A genital segment, lateral view (enlargement 52 X)‘. В genital valve and plates (52 X): C aedeagus, lateral view (112 X); D aedeagus, caudal view (112 X): E side lobe of pygofer, median view (112 X): F same, another specimen (from original series of M. albivitia Dt.) (112 X)-
	Fig. 2. Oneraiulus curtulus (Mt.) $ : A genital segment, lateral view (82 X); В genital valve and plates (82 X): C aedeagus, lateral view (150 X); D aedeagus, caudo-ventral view (150 X); E tip of aedeagus, caudal view (150 X); F style, ventral view (150 X), G connective (112 X); H pygofer with appendages, left ventral, right dorsal view (50 X).
	Fig. 1. The PAA electrophoregrams of the whole serum and paper-electrophoretic fractions of carp No. 4 (*— the edge of the Petri dish).
	Fig. 2. The PAA electrophoregrams of the whole serum and paper-electrophoretic fractions of carp No. 5.
	Fig. 3. The scheme of the localization of the main paper-electrophoretic fractions of carp serum by PAA gel electrophoresis.
	Рис. 1. Модель генетической рекомбинации по Р. Холлидею (Holliday, 1964). а объединение гомологичных молекул ДНК в четырехнитевой бивалент (двухконечная стрелка указывает точки первичных разрывов в нитях одинаковой полярности); b диссоциация нитей одинаковой полярности в гомологичных участках; с образование гибридных участков; d кроссинговер, возникший в результате вторичных разрывов в интактных нитях полухиазмы; е обмен однонитевыми фрагментами одинаковой полярности в результате образования вторичных разрывов в нитях, уже затронутых первичными разрывами.
	Рис. 2. Формализованная структура мейтинга согласно рекомбинационной модели Р. Холлидея в скрещивании типа I+II~III+ X I~II+III_. Родительские молекулы ДНК, объединившиеся в четырехнитевом биваленте, имеют водородные связи в вертикальных плоскостях бивалента. Для наглядности через аллельные локусы проведены плоскости сечения. Физический смысл скобки с переменной длиной I, изображенной над бивалентом, не конкретизируется. Сопряженный удар одного из краев этой скобки по верхней, а другого по нижней плоскости бивалента (удар скобки по диагонали) имитирует генетический эффект кроссинговера (рис. 1 ,d). Сопряженный удар только в одной из плоскостей бивалента (удар скобки по горизонтали) имитирует эффект обмена одноиитевыми фрагментами одинаковой полярности (рис. 1, е). Любой из исходов приводит к образованию гибридного участка, длина которого определяется расстоянием между краями скобки в момент удара. Перекресты в горизонтальных плоскостях бивалента в любых попарных комбинациях изображают результаты ударов при различных расположениях краев скобки по отношению к изучаемым маркерам.
	Рис. 3. Эффект сужения генетической карты, предсказываемый рекомбинационной моделью Р. Холлидея в идеальной системе с параметрами т= 5, £=l-10-2, o=o, а=(3=o,2, у=o,6, ц=o,l, v = 0,05. Прямая 1 соответствует уравнению (19), 2 уравнению (20) при п= 4. Непрерывные линии ожидаемое расположение экспериментальных данных. Если все расстояния di, по которым суммируются частоты рекомбинации, становятся больше значения математического ожидания £, то экспериментальные данные должны выйти на прямую 3 согласно уравнению П п R++(2 di) =-2(п-I)тВl+ 2 R++{di). i=l i = i
	Рис. 4. Сопоставление частот рекомбинации в трех- и двухфакторных скрещиваниях, предсказываемых моделью Р. Холлидея в идеальной системе с параметрами т= 5, |=l.Ю-2, о=o,а = (3 = 0,2, у = 0,6, (х = 0,1, v = 0,05. Непрерывные линии • ожидаемое расположение экспериментальных данных, а заданы условия d2<|. Прямая 1 соответствует уравнению (21), 2 уравнению (22). Если выбрать d{>% и то экспериментальные данные должны выйти на плато 3, согласно уравнению R+++{di, d2)—mß%. b задано условие Прямая 1 соответствует уравнению (23), 2 уравнению (24).
	Рис. I. Дегранулирующая тучная клетка (/) и плазмоциты (2) у стенок печеночного капилляра. Гепатодиты богато насыщены РНК (5). Окрашено по Бауэр и Чэдвин (40ХЮ).
	Рис. 2. Мононуклеарные инфильтраты в паренхиме печени (20ХЮ). Окрашено гематоксилин-эозином.
	Рис. 3. Дегранулирующие тучные клетки в тимусе (40ХЮ). Окрашено по Бауэр и Чэдвин.
	Рис. 4. Плазматические клетки у париетального листка гломерулярной капсулы. Капсула содержит КМПС (20ХЮ). Окрашено по Бауэр и Чэдвин.
	Рис. 1. Устойчивость куколок Mamestra persicariae к продолжительности холода в течение 16 ч при разных константных температурах. 1— в конце октября (23 куколки); 2 в конце февраля (20 куколок); 3 в начале мая (26 куколок); 4 в конце июня (24 куколки).
	Рис. 2. Зависимость смертности куколок" Mamestra persicariae от времени экспозиции при константных сублетальных температурах в конце апреля (* опыты проводились в середине мая).
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