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ИЗУЧЕНИЕ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ ЗАКОНОМЕРНОСТЕЙ
ГЕНЕТИЧЕСКОЙ РЕКОМБИНАЦИИ У ФАГА Т4.

V. ОПТИМИЗАЦИЯ ПАРАМЕТРОВ ТЕОРИИ С УЧЕТОМ
РАЗЛИЧНОЙ КОРРЕКТИРУЕМОСТИ МУТАЦИЙ

В предыдущей работе (Тоомпуу и др., 1976) обнаружено, что час-
тота рекомбинаций между двумя очень тесно сцепленными мутациями
г\\ чувствительна к присутствию в системе третьего, не проявляюще-
гося фенотипически маркера, если последний вводится в непо-
средственной близости от изучаемых мутаций. Этот факт позволил
предположить, что коррекция молекулярных гетерозигот у Т4 зависит
от структуры репарируемого участка и, следовательно, должна быть
аллель-специфической, Действительно', последующие исследования
показали, что частота коррекции к дикому типу варьирует для
разных мутантов от величин менее Ы0~2 до МО-1 (Тоомпуу,
Щербаков, 1076а; Щербаков и др., 1977а; Щербаков и др., 19776).
В случае малых частот рекомбинации при сопоставлении теории (Тоом-
пуу, Щербаков, 1975) с экспериментом в тестах на аддитивность
(Тоомпуу, Щербаков, 19766) и на интерференцию (Тоомпуу, Щерба-
ков, 1976в) разная корректируем ость мутаций должна отражаться
в увеличении разброса точек из-за непостоянства параметра корректи-
руемое™. К сожалению, имеющиеся в литературе данные по двух- и
трехфакторным скрещиваниям мутантов rll фага Т4 (Chase, Doermann,
1958; Edgar и др., 1962; Fisher, Bernstein, 1965) относятся к маркерам
с неизвестной корректируемостью. В этой связи в данном исследовании
измерялись частоты рекомбинации между такими мутантами rll, о кор-
ректируемое™ которых мы имели представление по независимым экс-
периментам (Щербаков и др., 1977а; Щербаков и др., 19776), Частоты
группировали по мутантам с близкой корректируемостью, и на ЭВМ
по критерию минимальной интерференции проводился поиск наилучших
параметров теории, учитывая при этом распределение длины гибридной
области, а также вклад двойных статистически независимых рекомби-
национных событий в измеряемые частоты рекомбинации.

Материал и методика
Питательные среды, получение фаговых клонов, определение титра

фагов и техника стандартных скрещиваний описаны ранее (Тоомпуу
и др., 1976).

Бактерии. В работе использованы штаммы Escherichia coli ВВ,
594(Я), К233 (получены из коллекции ВНИИ-Генетика), С4244, СЛ265,
С4IBO (получены от Ф. Сталя, ОША). Штамм ВВ использовался в ка-
честве хозяина во всех фаговых скрещиваниях, для приготовления
фаговых клонов и определения титров в них, а также для измерения
тотального выхода фага в скрещиваниях. Штамм 594 (Ä,) непермиссивен
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для всех мутантов rll. Штамм К223, лизогенный по X, пермиссивен
для мутантов rll типа опал (кодон УГА) и непермассивен для прочих
мутантов rll. Штаммы СЛ265 и СЛIBO, также лизогенные по X, явля-
ются пермиссивными для мутантов гII типа амбер (кодон УАГ) и
непер массивными для прочих мутантов rll. Штаммы СЛ265, СА IBO и
СЛ244 изогенны.

Бактериофаги. Использованные в работе мутанты rll фага Т4 при-
ведены на рисунке. Мутации а4, а5, ß1, FC 1, ß8, FC9, ß9, ß10 и FCO
относятся к мутациям типа сдвига фазы. Маркеры Н72 (амбер), UV2OO
(охра), amUV2OO (амбер), НЕ 122 (амбер), UV375 (охра), amUV37S
(амбер), 360 (охра), АSИ (охра), opUV3S7 (опал) представляют собой
мутации типа замены основания (нонсенс), а маркер №B-33 — делению
локализованную в дистальном участке гена rl\B. Мутации all, a 2 и a 3
это спонтанные точкевые мутации неизвестной структуры. Мутация а2
выделена как предположительный внутривенный супрессор ai (Чирков
и др., 1976). Однако при прямой проверке потомства от скрещивания
al+a2 среди рекомбинации с фенотипом rll+ двойной мутант ala2
не обнаружен.

Последовательность маркеров в области rll фага Т4. Расстояния между маркерами
даны не в соответствии с масштабом.

Дикий штамм TAD получен от К. Эбисузаки (Канада). Мутанты
UV2OO, НЕ 122, FCI, UV375, 360, ASM, FC9, FCO получены от С. П. Чей-
мпа (США), мутант Н72 —от Ю. П. Винецкого (Институт общей генети-
ки АН СССР), мутант №B-33, первоначально выделенный С. Бензером
(США), от Н. И. Матвиенко (Институт биохимии и физиологии
микроорганизмов АН СССР). Амбер-мутант amUV2OO получен нами

Частоты рекомбинации в двух- и трехфакторных скрещиваниях rll-мутантов фага T4

Груша
j

i

Маркеры

/ k Mi/j-IO2 M 3-/ fe -102 Mj/ik • io4

1 2 3 4 5 6 7

Я72 ЯГ375 opUV357 3 6,90 +0,84 30,272+0,014 39,86 +0,74
Я72 360 opU V357 3 8,64+1,02 3 0,286+0,024 3 10,9+1,0
Я72 Х511 opU У357 j 6,28+0,84 3 0,208 +0,010 37,84+0,74
Я72 FC9 opUV357 3 7,12+0,64 3 0,162 +0,010 35,10+0,52
Я 72 UV37S 1Г8-33 36,90+0,84* 33,40+0,52 3 127+28
Я 72 360 1Г8-33 3 8,64+1,02* 3 3,38+0,14 3 127+10
Я72 *511 1Г8-33 36,28 +0,84* 3 3,02 +0,04 3 12B+16
Я72 FC9 №8-33 3 7,12+0,64* 3 3,06+0,56 3 119+1I ашЯГ200 ЯГ375 opU V337 2 2,68+0,14 30,224+0,022 3 4,82 +0,42
amUV200 360 opU V337 32,30+0,18 30,i226+0,012 3 5,18+0,50
amUV200 Х5П opUV357 23,20+0,20 ■ 30,198+0,006 3 4,06+0,22
amUVSOO ГС9 opUV357 3 2,82 +0,16 30,133+0,008 3 2,82+0,02
ЯЯ122 ЯГ375 opU V357 3 0,206+0,018 3 0,194+0,014 3 1,41+0,22
Я£122 360 opUV357 3 0,216+0,018 30,204+0,028 32,48+0,28
ЯЯ122 *511 opUV357 30,270+0,010 3,0157+0,030 3 1,31+0,08
НЕ 122 FC9 opUV357 3 Ö,340+0,014 3 0,110+0,009 3 0,734+0,040
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из UV2OO за счет спонтанной транзиции АТТ-+АТЦ. Происхождение
остальных маркеров описано ранее (Чирков и др., 1976; Щербаков
и др., 1977а). Все двойные мутанты г\\ (таблица) получены нами.

1 1 2 1 з 1 4 1 5 1 6 1 7

Я72 FC1 opUV357 3 8,24+4,24 30,628+0,062 э27,6+2,4
Я72 ß8 opU 4357 37,54-4-0,20 3 0,720+0,084 326,4 +3,2
Я72 ЯС1 148-33 3 8,24+1,24* 33,24+0,22 3 133± 15,2
Я72 ß8 148-33 3 7,54 +0,20* 33,32+0,20 3108+4,0

II Я72 ß9 148-33 3 7,40+1.40* 33,48+0,54 3 112+19
amUV200 ЯС1 opUV357 3 3,10+0,14 3 0,528+0,072 3 18,2+2,4
amUV200 ß8 opUV357 32,72+0,16 4524+0,060 320,8+2,2
ЯЯ122 ЯС1 орЯУ357 3 0,580+0,012 3 0,418+0,008 3 22,4+2,6
НЕ\22 ß8 opUV357 3 0,600+0,064 3 0,460+0,024 326,2 +4,0

Я72 VVQ00 opUV357 Ч96+0,30 22,90+0,34 2 53,0+8,6
Я72' UV200 148-33 Ч96+0,30* 3 4,32+0,30 3 115+15
а! UVQQO amUV375 4 2,98+0,26 42,68+0,10** 4 52,8+3,6

III а2 UV200 amUV375 42,38+0,14 42,68th0,10** 4 43,6+2,4
аЗ ЯЧ200 amUV375 450+0,18 42,68+0,10** 4 47,2+3,8
а4 UV200 amUV375 4 1,25+0,11 4 2,68+0,10** 4 28,2 +2,8
об Я4200 amUV375 4 1,27+0;09 42,68+0,10** 432,4 +0,0

Я72 a2 opUV357 2 2,20+0,12 Ч18+0,18 244,8 +5,6
Я72 a3 opUV357 2 3,40+0,06 25,04+0,20 26б,4+8,6
Я72 а2 148-33 22,20 +0,12* 3 6,24+0,50 381,8+8,4

IV Я72 аЗ 148-33 23,40 +0,06* З б,96+0,44 390,0+4,8
а! а2 amUV375 30,618+0,046 45,76+0,54** 321,6+0,0
а! аЗ amUV375 5 1,13+0,64 4 6,04+0,50** 5 32,0+1,2
а2 аЗ amUV375 7 0,520+0,20 4€,04+0,50** 7 17,2+0,7

Я72 а! op Я 4357 2 2,46+0,14 25,04+0,26 47,8+1,4
Я72 а4 opUV357 24,20+0,40 2 3,40+0,20 2Б2,6+8,0
Я72 аб opUV357 Ч22+0,02 2 3,66+0,14 252,2+7,6
Я72 ßl opUV357 3 7,16+0,60 4536+0,020 40,6+1,0
Я72 а! 148-33 22,46+0,14* 3 5,36+0,24 377,6+6,4
Я72 а4 148-33 2 4,20 +0,40* 458+0,26 3 109+6,2
Я72 аб 148-33 Ч22+0,02* 34,90+0,38 3 98,4±1 | 1,8
Я72 ßl 148-33 3 7,16+0,60* 3 2,84±0,12 3 114+16,8
Я72 ß!0 148-33 3 6,84+0,86* 3 3,06+0,20 3 108+9,0
Я72 FCO 148-33 3 7,08+0,44* 404+0,10 3 116+10,2
а! а4 amUV375 7 3,08+0,10 6 4,30+0,28** 7 71,0+3,2
а! аб am U 4375 5 3,02+0,16 74,36+0,22** 5 57,8+4,6
а! ßl amUV375 35;06+0,38 4334+0,052** 3 8,84+0,84

V а! ЯЯ122 amUV375 37,08+0,42** 14282+0,016** 3 10,5+0,6
а2 а4 amU V375 9 2,74+0,10 6 4,30+0,28** 9 61,6+2,2
а2 аб amUV375 - »2,44+0,10 7 4,36+0,22** »49,0+2,2
а2 ßl amUV 375 4,46+0,06 4334+0,052** 3 8,54+0,58
а2 ЯЯ122 amUV375 З б,50±0,40** 100,282+0,016** 6 10,8+0,7
аЗ а4 amU4375 42,98+0,18 6 4,30 +0,28** 472,2±2,8
аЗ аб amUV375 5'2,62+0,34 74,36+0,22** 5 55,4+3,4
аЗ ßl amUV373 34,50+0,20 4334+0,052** 416+0,60
аЗ ЯЯ122 amUV375 35,90+0,36** ‘4282+0,016** »11,4+1,4
а4 ßl amUV375 3 3,30+0,14 4334 +0,052** 3 7,24+0,40
а4 ЯЯ122 amUV375 Ч96+0,32** ‘4282+0,016** 3 8,00 ±0,38
а5 ßl am Я4375 33,56+0,42 4334+0,052** 3 7,62+0,84
а5 НЕ 122 amUV37S Ч60+0,20** ‘4282+0,016** 414+0,54
amUV20С) ßl op Я 4357 3 2,44+0,16 4452+0,030 3 9,54+0,78

■Л4 j/jЬ удвоенная частота рекомбинантов дикого типа в трехфакторном скрещи-
вании; Mi/j, Mj/ft — частоты рекомбинации, определяемые как удвоенные частоты
рекомбинантов одного реципрокного класса, эти частоты, за исключением отмеченных
звездочками, определялись в тех же трехфакторных скрещиваниях, что г[ Mj/ik, иосе-
вом на соответствующие супрессорные штаммы Я. coli (см. текст). Верхний левый
индекс при частотах обозначает число определений.

* Частота рекомбинации определена в скрещивании данного маркера j с двойным
мутантом H72opU 1/357.

** Частота рекомбинации определена в двухфакторном скрещивании.
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Анализ данных на ЭВМ. Применялся усовершенствованный вариант
нашей рекомбинационной модели (Щербаков, Тоомпуу, 1977). Задава-
лись функции

(1)

(2)

(3)

где Ri/ j и Rj/h частоты рекомбинация в скрещиваниях i+ j~X i~j+ и
j+k~Xj~k+ соответственно; Rj/ik частота рекомбинации по централь-
ному маркеру j в скрещивании i-j+k~Xi+j~k+] Dij и D jh генетиче-
ские расстояния i—j иj—k, выраженные в единицах длины гибридной
области (средняя генетическая длина гибридной области норми-

-2 Г -Р
рована на единицу); е dt табулированная функция

о
ошибок; A—~Fmlа, B=—-Fmls и С=-~ Fm||x 1 параметры
модели; F поправочный коэффициент Леннокса; т среднее число
элементарных актов рекомбинации на одну фаговую частицу в клетке;
I математическое ожидание усеченного по центру нормального рас-
пределения, которому согласно модели подчиняется длина гибридной
области; а и ß вероятности распада конфигурации с перекрестной
связью на свободные гибридные молекулы ДНК с рекомбинантными и
родительскими флангами соответственно (a + ß=l); ц - средняя веро-
ятность коррекции участка неспаривания в молекулярной гетерозиготе.

На ЭВМ обрабатывались частоты рекомбинации R, характеризую-
щие вероятность сегрегации маркеров при условии, что каждый реком-
бинант в лизате является результатом одного элементарного рекомби-
национного события. Для того, чтобы иметь экспериментальные -значе-
ния R, в измеряемые частоты Ц вводились поправки А на случайное
совпадение независимых рекомбинационных событий. Поправки вычис-
лялись по формулам (Щербаков, Тоомпуу, 1977) Ri/j Mi/j + Ai/j,

Машина вела поиск наилучших параметров функций, решая задачи
двух типов: тест на аддитивность и тест на интерференцию.

В тесте на аддитивность для всех экспериментально изученных ком-
бинаций i—j— k по функциям (1) и (2) вычислялись расстояния Оц и

[Di j) 2

R i/S=B+ |л ег|(|) +И+В-С)[l- ег/(|)|о(г (В-С) е Г

(Djh) 2

Rjfk—B+ [a +(A +B-C)[\-erf{^]]]Dik -(B-C) e «

2Rm=B + (В - C) -erf(-^=)]d«+
Г .IDu+D.A ID n \ 1 -

(o<i+Dit)2 l
+rm-e,f fe)Jfl'‘- e л л+ e л }■

Rj/k Alj/fti - )-Aj/ft, R.j/ik -Mj/ifi A j/ihi ГД6 A{/ j 1,11 Äj/ft
= 1,11 {Mj/h ) z

, Aj/ift = 1,11 Mi/jMj/h-2,22Mj/ih {Mi/j+M j/h-Mj/ik ).
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Djk. Оптимальными считались такие параметры, которые приводили
к минимальному значению функции

где п число комбинаций i—j—k.
В тесте на интерференцию для всех исследованных комбинаций

i—j—k исходя из экспериментальных значений Rn j и Rj/u по функциям
(1) и (2) находили расстояния Dij и D jk, которые затем вставлялись
в функцию (3). Вычисленные по последней функции значения
(Rj/ih) теор. сравнивали с экспериментальными значениями (Rj/ih) эксп.,
полученными в соответствующих трехфакторных скрещиваниях. Опти-
мальными принимались такие параметры, которые приводили к мини-
мальному значению функции

Минимизация функций Фа дд, и Финт . проводилась на БЭСМ-6
в Институте химической физики АН СССР. Использовалась программа,
реализующая некоторый вариант комбинации метода градиентного
спуска с методом конфигураций, составленная 3. Андриановой.

Результаты и обсуждение

На ЭВМ были обработаны рассмотренные нами ранее данные
(Тоомпуу, Щербаков, 19766) по двухфакторным скрещиваниям, выпол-
ненным Р. С. Эдгаром с сотрудниками (Edgar и др., 1962) и К. М. Фи-
шер и Г. Бернштейном (Fisher, Bernstein, 1965) на генах гИ. В тесте
на аддитивность параметры, соответствующие минимальному значению
функции Ф а дд. (А, В, С), однозначно найти нельзя, так как минимум
вырожденный. Например, при изменении параметра Аот 1 • 10~2 до МО6

значение Фа дд. практически не менялось, оставаясь около 0,23. С анало-
гичными затруднениями, связанными с нечувствительностью миними-
зируемой функции к изменению параметров, столкнулись Ф. Сталь и
соавторы при попытке выбрать наилучшую рекомбинационную модель
по тесту на аддитивность (Stahl и др., 1964). Следовательно, данные
двухфакторных скрещиваний не дают возможности различать модели
и определять их параметры, по крайней мере, по критерию аддитивно-
сти.

При обработке экспериментальных данных по трехфакторным скре-
щиваниям, полученных М. Чейс и А. X. Дерманом (Chase, Doermann,
1958), минимальное значение функции Финт.(А, 5, С), равное 0,21, най-
дено при А = 4,9-10~2

, 5= 9,2-10-2
, С—B,l-10-4

. В отличие от
Фадд. (А, ß, С) финт . (А, В, С) оказалась вблизи минимума чувствитель-
ной к изменению параметров. Например, при смещении параметров
к вышеупомянутым величинам А = I,ЬI0-2

,
5=1,2-10-2

,
С=l,o-10~3

получена ФИнт. (А. В, С), равная 2,5-105
. Это является убедительным

доказательством глубины минимума. Однако найденное различие меж-
ду А и В оказалось недостоверным. Так, при соответствующем мини-
муму С=B,Ы0-4 исо смещенными А= 5 =7,0-10~2 функция имела зна-
чение 0,23, что весьма близко к минимальному.

В надежде, что с учетом различий в корректируем ости маркеров
удастся улучшить минимум функции мы провели серию трехфакторных
скрещиваний типа i~j+k~X i+ j~k+, в которых имелись сведения о кор-
ректируемости центрального маркера. В таблице приведены результаты
двух- и трехфакторных скрещиваний по всем изученным нами комби-

»-к... с, _ущ S 2(( ■ ■-)’+( 1 )■].

Ф„„Т,(Л.в,O)-у±222[{l- {^—)
2 +(. )1 ■
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нациям i—/—k. Поскольку во многих случаях маркеры двойного му-
танта i~j+k- являются чувствительными к нонсенс-супрессии, имеется
возможность определять частоты Mi/j или Mj/k в том же трехфактор-
ном скрещивании, в котором определяется частота Mjfih, если потом-
ство от скрещивания высевать на соответствующем супрессорном
штамме Е. coli. Например, двойной мутант H720pUV357 может рас-
сматриваться как одиночный мутант Н72 при посеве на /(223 (супрес-
сор опаловых мутаций) и как одиночный мутант opUV3S7 при посеве
на СЛ265 или СА IBO (супрессоры амбер-мутаций). В тех случаях,
когда один из маркеров двойного мутанта был несупрессируемым на
индикаторных штаммах Е. coli (точковая мутация типа сдвига фазы
или деления), соответствующую частоту Milj или Mj/h определяли в
двухфакторном скрещивании.

При подборе изучаемых комбинаций i—/—k имелись в виду требо-
вания независимой корреляции маркеров. Наша модель (Тоомпуу,
Щербаков, 1975; Щербаков, Тоомпуу, 1977) рассчитана на достаточно
отдаленные маркеры, возможность одновременного захвата которых
в один и тот же корректируемый участок исключается. При сближении
маркеров на расстояние меньше длины корректируемого участка стано-
вится возможной совместная коррекция, что приводит к снижению
вклада коррекции в рекомбинацию, не учитываемому моделью. По этой
причине в таблицу включались лишь скрещивания между такими мар-
керами, о которых мы заведомо знали, что они не могут быть захва-
чены в общий корректируемый участок (Щербаков и др., 3977а).

Когда данные таблицы были подвергнуты обработке на ЭВМ без
учета разной корректируемости мутаций, значение ФИНт.(Л,Б,С) не
удавалось получить ниже 0,7. Это объясняется, с одной стороны, боль-
шими различиями в корректируемости использованных мутаций, а с
другой, большим удельным весом коррекции в скрещивании с тесно
сцепленными маркерами.

Затем данные по трехфакторным скрещиваниям были разделены на
пять групп, как показано в таблице. В каждую группу объединялись
скрещивания с близкой корректируемостью центрального маркера,
поскольку частота MjUk зависит от корректируемости именно централь-
ного маркера /. В группу I были включены маркеры /, корректируе-
мость которых х( »-+), определенная ранее по эффекту сужения
карты (Щербаков и др., 19776), находилась в пределах от нуля до
2,2-10~ 4. В группу II были включены маркеры с высокой корректируе-
мостью (от 14,3-10“4 до 17,4- IO4), Для остальных центральных мар-
керов мы не имели данных по корректируемости. Группа 111 составлена
из скрещиваний, в которых участвовал один и тот же центральный мар-
кер UV2OO. В группу IV объединены скрещивания с участием в качестве
центральных маркеров мутантов а2 и аЗ. Эти мутации локализованы
близко друг к другу и дают приблизительно одинаковые частоты реком-
бинации в трехфакторных скрещиваниях, что говорит об отсутствии
существенных различий в корректируемости. На том же основании
включены в одну группу (группа V) маркеры НЕ 122 и ß/. В эту послед-
нюю группу включены также скрещивания, в которых оба расстояния
(г—/ и /—k) велики, и следовательно, относительный вклад коррекции
в частоту Mjlik незначителен.

В программе для ЭВМ поставлено условие общих А и В для всей
совокупности данных и независимых параметров коррекции Ci, Сц,
Cm, Civ и Су для каждой отдельной' группы скрещиваний соответст-
венно. При этом наблюдалось следующее.

При независимых спусках с разных начальных точек достигается
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минимальное значение Финт.— ОДЗ—0,14. Параметры С определяются
надежно и значения их в независимых спусках различаются не более,
чем во втором знаке. Значения параметров А я В находятся в большин-
стве случаев около 6-10~2. Однако в ряде случаев наблюдались откло-
нения от этой величины в 2—3 раза при значении Ф„Нт. около 0,44. По-
пытка определить сумму параметров А+В не привела к увеличению
надежности определения. Вто же время, задание условия А—В не пре-
пятствовало снижению Финт. ДО 0,13.

В одном из спусков с независимыми А и В получены следующие
значения параметров: Л —б,6-10~2

,
5= 5,4-10~2

,
Ci=2,6-10-4 ,

Си —4,1 ЛО-3, Сш= 4,6-10-3
,

Civ=2,l • 10~3
, Су—B,ЗЛО-4; финт =o,l4.

В другом спуске при условии А— В получены следующие значения
параметров;A= 5= 6.7-10~2 Ci= 2,6-10-4

,
Сц=4,lЛo~3

, Сш = 4,6 Л0~3 ,

Civ = 2,1 - IO -3
, Cv=8,2- 10-~4; Финт =0,13.

В целом результаты проведенного анализа трехфакторных скрещи-
ваний не противоречат модели с перекрестным обменом нитей и кор-
рекцией молекулярных гетерозигот. Сильное снижение минимума
Финт. (Л, 5, С) после разделения скрещиваний на группы и достоверные
различия между параметрами С для разных групп показывают, что
параметр С действительно характеризует коррекционный механизм
рекомбинации. Более того, значения Ci =2,6-10~ 4 и Сц=4,4-40~3 согла-
суются со значениями корректируемости к( > +), определенными
для соответствующих маркеров независимым способом по эффекту
сужения карты в двухфакторных скрещиваниях на индикаторных рас-
стояниях (Щербаков и др., 19776).

Выводы

В скрещиваниях типа i~j+k~ X i+j~k+ измерены частоты рекомбина-
ции между rll -мутантами фага Т4. Данные подразделялись на группы
с близкой кор ректоруемостью центрального маркера и с независимыми
параметрами корректируемости. С учетом распределения длины гиб-
ридной области в молекулярных гетерозиготах, а также вклада двойных
статистически независимых событий в частоту рекомбинации, по крите-
рию минимальной интерференции на ЭВМ методом минимизации соот-
ветствующей функции найдены наилучшие значения параметра С и
показана зависимость величины С от маркера.
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	ON THE ELECTROPHORETIC PROTEIN FRACTION, CONNECTED WITH THE MATURING OF ROE, IN THE BLOOD SERUM OF FISHES
	Fig. 1. Localization of the maturing-connected fraction (indicated by the arrow) at the paper-electrophoretic blood serum proteinogram of the pike-perch (!) and pike (2).
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	Fig. 2. Polyacrylamide gel electrophoregrams of the blood serum of the bream: и, c maturing females, b immature, d maturing male. The fraction connected with the maturing of the roe is indicated by the arrow. Fig. 3. Polyacrylamide gel proteinograms of the pike (/ female and male), burbot (2 female and male) and pike-perch (5 female and immature).
	Fig. 4. Protein and lipoproteid fractions at the polyacrylamide gel electrophoregrams of the blood serum of the female burbot (/), pike (2) and pike-perch (5).

	ИЗОФЕРМЕНТЫ ЭСТЕРАЗЫ У ДИКОРАСТУЩЕГО И КУЛЬТУРНОГО ЯЧМЕНЯ
	Рис. 1. Электрофоретические энзимограммы эстеразы ячменя. Electrophoretic esterase enzyniograms. I—61—6 двурядный культурный ячмень Hordeum vulgare L., cv. ’Drost’, образец К-18407 : I зародыш, 24 ч при 2° (embryo, 24 hours at 2°); 2 первичный лист 4-дневного проростка (primary leaf, 4 days); 3 колеоптиль, 4 дня (coleoptile, 4 days); 4 первичные корни, 4 дня (primary roots, 4 days); 5 колеоптиль, 7 дней (coleoptile, 7 days); 6 первичный лист, 7 дней (primary leaf, 7 days); 7—ll Hordeum vulgare L.,<первичный лист (primary leaf), образцы: 7 K-16947 из Краснодарского края, var. pallidum; 8 К-19355 из Армении, var. nutans, cv. ’Nutans 115’; 9 K-19009 из Норвегии, var. nutans, cv. ’Domen’; 10 K-8279 из Саратовской обл., var. persicum, cv. ’Persicum 64’; 11 cv. ’Marocaine’, из Голландии, 12—17 Hordeum spontaneum C. Koch, шесть образцов из различных мест Турции (six accessions from Turkey).
	Рис. 2. Электрофоретические энзимограммы эстеразы колеоптиля культурного ячменя Hordeum vulgare L. (1—11) и дикорастущего Hordeum spontaneum С. Koch (12—17). Electrophoretic enzymograms of the coleoptile esterase. Образцы (accessions): 1 K-18815 из Дании, var. nutans, cv. ’Carlsberg IP; 2 K-21475 из ГДР, var. nutans, cv. ’Alsa’; 3 K-19009 из Норвегии, var. nutans, cv. ’Domen’; 4 K-17222 из Азербайджанской ССР, var. nutans, cv. ’Ag-Arpa’; 5 К-19355 из Армянской ССР, var. nutans, cv. ’Nutans 115’; 6 K-4954 из Киргизии, var. nutans, cv. ’Nutans 970’; 7 K-18703 из Эфиопии, var. nigrinudum-, 8 K-20130 из Эфиопии, var. duplinigrum-, 9 К-10539 из Индии, var. himalaijense-, 10 К-18991 из Китая, var. trifurcatunv, 11 К-3415 из Японии, var. revelatum, cv. Tanbash’; 12—13 var. spontaneum из Сирии; 14—15 var. spontaneum из Ирака; 16 var. lagunculiforme из Таджикской ССР; 17 var. lagunculiforme из Туркменской ССР.
	Untitled
	Рис. 3. рI – Э.н з и.м огра мм ы эстеразы колеоптиля образцов дикорастущего ячменя Hordeum spontaneum С. Koch (pl-enzymograms of the coleoptile esterase): I—7 семь образцов из различных популяций в Турции (7 accessions from Turkey); 8 из Сирии (Syria); 9 из Азербайджанской ССР (Azerbaijan SSR); 10 из Сирии (Syria); И из Туркменской ССР (Turkmenian SSR); 12 из Ирака (Iraq); 13—17 пять индивидов образца А-38/70, собранные автором из природной популяции близ пос. Ганджина на юго-западе Таджикской ССР (5 individuals from a natural population collected in the Tadjik SSR). Рис. 4. рI – Энзим о г,р ам мы эстеразы колеоптиля сортов культурного ячменя Hordeum vulgare L. (pl-enzymograms of the coleoptile esterase): 1 K-18703 из Эфиопии, var. nigrinudum-, 2 K-20130 из Эфиопии, var. duplinigrunv, 3 К-10539 из Индии, var. himalayense-, 4 К-18991 из Китая, var. trifurcatum; 5 К-3415 из Японии, var. revelatum-, 6 К-17222, сорт ’Аг-Арпа’ из Азербайджанской ССР, var. nutans; 7 К-4534, сорт ’Нутанс 244’ из Украинской ССР, var. nutans; 8 К-18334, сорт ’Уссури 8’ из Приморского края, var. nutans; 9 К-19355, сорт ’Нутанс 115’ из Армянской ССР, yar. nutans; 10 К-4954, сорт ’Нутанс 970’ из Киргизской ССР, var. nutans; 11 К-18815, сорт ’Карлсберг ll’ из Дании, var. nutans-, 12 К-19943, сорт ’Дорак Агра’ из Турции, var. parallelunv, 13 К-19833, сорт ’Ташкелляк’ из Узбекской ССР, var. parallelum-, 14 К-16947 из Краснодарского края, var. pallidum-, 15 К-20444 из Азербайджанской ССР; var. pallidum-, 16 К-8279 из Саратовской области, var. регsicum. Энзимограммы двурядных ячменей —1, 6—И и 16, шестирядных 2—5 и 12—15.

	ACCUMULATION PATTERN OF FLAVONOIDS: QUANTITATIVE PHENOMENOLOGY AND SOME SPECULATIONS
	Fig. 1. Pathway of flavonoid biosynthesis (an outline). Broken arrows leading from the parent chalcone/flavanone to the flavonoid end-products symbolize the presumed relative length of the biosynthetic routes involved in the building of flavonoids of different classes.
	Fig. 2. Glycoflavones of buckwheat cotyledons.
	Fig. 3. The content of separate glycoflavones in excised buckwheat cotyledons, nmol/seedling (extrapolated from data in Margna et ah, 1974 b; see footnote in Table 1). 1 vitexin, 2 isovitexin, 3 orientin, 4 iso-orientin.
	Fig. 4. Azote-induced decrease in the accumulation of flavonoids in excised buckwheat hypocotyls and cotyledons (extrapolated from data in Margna et ah, 1974 b). The 80-hr-old material excised from etiolated seedlings was incubated for 40 hr (16 hr light + 24 hr darkness) in a 0.1 per cent solution of NH4N03. 1 absolute decrease, nmol/seedling; II relative decrease, %. a hypocotyls, b cotyledons; A anthocyanins, R rutin, G glycoflavones, I leucoanthocyanldins.
	Fig. 5. Comparison of the distribution of radioactivity in different flavonoids, after feeding labelled L-phenylalanine, with the normal accumulation pattern of the same flavonoids in buckwheat cotyledons. White bars content of flavonoids, nmol/seedling (extrapolated from data in Margna et al., 1974 b); black bars radioactivity, imp/ min/seedling (details in the text). A anthocyanins, R rutin, G glycoflavones.
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	Рис. 1. Изменение содержания растворенного кислорода в придонном (но шкале Л) и поверхностном (по шкале Б) слоях воды оз. Валгеярв. Белые столбцы данные 1963—1964 гг., черные 1972—1973 гг. (данные 1972 1973 гг. получены из картотеки сектора гидробиологии Института зоологии и ботаники АН ЭССР).
	Рис. 2. Изменение температуры (1) и содержание растворенного кислорода (2) в воде оз. Валгеярв (данные 1972—73 гг. получены из картотеки сектора гидробиологии Института зоологии и ботаники АН ЭССР).
	Рис. 3. Изменение содержания растворенного кислорода в придонном (по шкале А) и поверхностном (по шкале Б) слоях воды оз. Пиккъярв (белые столбцы) и оз. ►Линаярв (черные столбцы) в 1971—72 гг.
	Рис. 4. Изменение температуры (Г) и содержания растворенного кислорода (2) в воде оз. Линалрв.
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	Fig. 2. Peipsidrilus pusillus gen. n. sp. n. Reconstructions of internal reproductive organs of paratypes; 1 spermatheca (from transversal sections), 2. male ducts (from sagittal sections).
	Fig. 1. Localization of the maturing-connected fraction (indicated by the arrow) at the paper-electrophoretic blood serum proteinogram of the pike-perch (!) and pike (2).
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	Fig. 2. Polyacrylamide gel electrophoregrams of the blood serum of the bream: и, c maturing females, b immature, d maturing male. The fraction connected with the maturing of the roe is indicated by the arrow. Fig. 3. Polyacrylamide gel proteinograms of the pike (/ female and male), burbot (2 female and male) and pike-perch (5 female and immature).
	Fig. 4. Protein and lipoproteid fractions at the polyacrylamide gel electrophoregrams of the blood serum of the female burbot (/), pike (2) and pike-perch (5).
	Рис. 1. Электрофоретические энзимограммы эстеразы ячменя. Electrophoretic esterase enzyniograms. I—61—6 двурядный культурный ячмень Hordeum vulgare L., cv. ’Drost’, образец К-18407 : I зародыш, 24 ч при 2° (embryo, 24 hours at 2°); 2 первичный лист 4-дневного проростка (primary leaf, 4 days); 3 колеоптиль, 4 дня (coleoptile, 4 days); 4 первичные корни, 4 дня (primary roots, 4 days); 5 колеоптиль, 7 дней (coleoptile, 7 days); 6 первичный лист, 7 дней (primary leaf, 7 days); 7—ll Hordeum vulgare L.,<первичный лист (primary leaf), образцы: 7 K-16947 из Краснодарского края, var. pallidum; 8 К-19355 из Армении, var. nutans, cv. ’Nutans 115’; 9 K-19009 из Норвегии, var. nutans, cv. ’Domen’; 10 K-8279 из Саратовской обл., var. persicum, cv. ’Persicum 64’; 11 cv. ’Marocaine’, из Голландии, 12—17 Hordeum spontaneum C. Koch, шесть образцов из различных мест Турции (six accessions from Turkey).
	Рис. 2. Электрофоретические энзимограммы эстеразы колеоптиля культурного ячменя Hordeum vulgare L. (1—11) и дикорастущего Hordeum spontaneum С. Koch (12—17). Electrophoretic enzymograms of the coleoptile esterase. Образцы (accessions): 1 K-18815 из Дании, var. nutans, cv. ’Carlsberg IP; 2 K-21475 из ГДР, var. nutans, cv. ’Alsa’; 3 K-19009 из Норвегии, var. nutans, cv. ’Domen’; 4 K-17222 из Азербайджанской ССР, var. nutans, cv. ’Ag-Arpa’; 5 К-19355 из Армянской ССР, var. nutans, cv. ’Nutans 115’; 6 K-4954 из Киргизии, var. nutans, cv. ’Nutans 970’; 7 K-18703 из Эфиопии, var. nigrinudum-, 8 K-20130 из Эфиопии, var. duplinigrum-, 9 К-10539 из Индии, var. himalaijense-, 10 К-18991 из Китая, var. trifurcatunv, 11 К-3415 из Японии, var. revelatum, cv. Tanbash’; 12—13 var. spontaneum из Сирии; 14—15 var. spontaneum из Ирака; 16 var. lagunculiforme из Таджикской ССР; 17 var. lagunculiforme из Туркменской ССР.
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	Рис. 3. рI – Э.н з и.м огра мм ы эстеразы колеоптиля образцов дикорастущего ячменя Hordeum spontaneum С. Koch (pl-enzymograms of the coleoptile esterase): I—7 семь образцов из различных популяций в Турции (7 accessions from Turkey); 8 из Сирии (Syria); 9 из Азербайджанской ССР (Azerbaijan SSR); 10 из Сирии (Syria); И из Туркменской ССР (Turkmenian SSR); 12 из Ирака (Iraq); 13—17 пять индивидов образца А-38/70, собранные автором из природной популяции близ пос. Ганджина на юго-западе Таджикской ССР (5 individuals from a natural population collected in the Tadjik SSR). Рис. 4. рI – Энзим о г,р ам мы эстеразы колеоптиля сортов культурного ячменя Hordeum vulgare L. (pl-enzymograms of the coleoptile esterase): 1 K-18703 из Эфиопии, var. nigrinudum-, 2 K-20130 из Эфиопии, var. duplinigrunv, 3 К-10539 из Индии, var. himalayense-, 4 К-18991 из Китая, var. trifurcatum; 5 К-3415 из Японии, var. revelatum-, 6 К-17222, сорт ’Аг-Арпа’ из Азербайджанской ССР, var. nutans; 7 К-4534, сорт ’Нутанс 244’ из Украинской ССР, var. nutans; 8 К-18334, сорт ’Уссури 8’ из Приморского края, var. nutans; 9 К-19355, сорт ’Нутанс 115’ из Армянской ССР, yar. nutans; 10 К-4954, сорт ’Нутанс 970’ из Киргизской ССР, var. nutans; 11 К-18815, сорт ’Карлсберг ll’ из Дании, var. nutans-, 12 К-19943, сорт ’Дорак Агра’ из Турции, var. parallelunv, 13 К-19833, сорт ’Ташкелляк’ из Узбекской ССР, var. parallelum-, 14 К-16947 из Краснодарского края, var. pallidum-, 15 К-20444 из Азербайджанской ССР; var. pallidum-, 16 К-8279 из Саратовской области, var. регsicum. Энзимограммы двурядных ячменей —1, 6—И и 16, шестирядных 2—5 и 12—15.
	Fig. 1. Pathway of flavonoid biosynthesis (an outline). Broken arrows leading from the parent chalcone/flavanone to the flavonoid end-products symbolize the presumed relative length of the biosynthetic routes involved in the building of flavonoids of different classes.
	Fig. 2. Glycoflavones of buckwheat cotyledons.
	Fig. 3. The content of separate glycoflavones in excised buckwheat cotyledons, nmol/seedling (extrapolated from data in Margna et ah, 1974 b; see footnote in Table 1). 1 vitexin, 2 isovitexin, 3 orientin, 4 iso-orientin.
	Fig. 4. Azote-induced decrease in the accumulation of flavonoids in excised buckwheat hypocotyls and cotyledons (extrapolated from data in Margna et ah, 1974 b). The 80-hr-old material excised from etiolated seedlings was incubated for 40 hr (16 hr light + 24 hr darkness) in a 0.1 per cent solution of NH4N03. 1 absolute decrease, nmol/seedling; II relative decrease, %. a hypocotyls, b cotyledons; A anthocyanins, R rutin, G glycoflavones, I leucoanthocyanldins.
	Fig. 5. Comparison of the distribution of radioactivity in different flavonoids, after feeding labelled L-phenylalanine, with the normal accumulation pattern of the same flavonoids in buckwheat cotyledons. White bars content of flavonoids, nmol/seedling (extrapolated from data in Margna et al., 1974 b); black bars radioactivity, imp/ min/seedling (details in the text). A anthocyanins, R rutin, G glycoflavones.
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