
В .В .Павленко-Гречаная 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ МВШШШОЙ КСШЛЖЕНТАШИ В ГЕНЕ ade 2 у 
ДИПЛОЙДОВ SACCHABOKTCBS CBHB7IS IAB 

Кафедра генетики Иркутского у н - т а * 

В ряде экспериментальных работ показано, что межаллельная комплемен­

тация (МАК) может изменяться под действием генотипических факторов и фак­

торов внешней среды (Сойдла, Инге-Вечтомов, 1966 ; F o l e y е .а . , 1966; 

S u p e r s u p p r e s s o r . . . , 1966; Павленко, Сойдла, 1967) • 
В этих работах, как правило, констатировано изменение МАК под дей­

ствием изучаемых факторов, сделаны попытки объяснить наблюдаемые эффек­
ты влиянием этих факторов на гибридные молекулы мультимерного фермента. 
Такое направление в изучении действия различных факторов на МАК представ­
ляет интерес для дальнейшего развития теории МАК, развития методов иссле­
дования функции отдельных генов и генотипа (Инге-Вечтомов, Симаров,1967). 
Вместе с тем данные этих работ позволяют ставить вопрос об изменчивости 
МАК под действием внешней среды и генотипических факторов. Выяснение 
этого вопроса позволит установить, насколько стабильной характеристикой 
конкретных аллелей является спектр их комплементации. Располагая подоб­
ными данными, можно более определенно интерпретировать особенности струк­
туры карт МАК, выяснить зависимость между структурой карты МАК и струк­
турой белковых субьединиц, входящих в молекулу му ль тимера. Кроме того, 
подобные сведения незаменимы в тех случаях, когда изучают изменение МАК 
под действием специально вводимых факторов. 

В настоящей работе представлены данные об изменчивости МАК в гене 
a d e 2 Saccbaromyces c e r e v i s i a e в различных повторностях опытов и 
для различных сегрегантов одного и того же гибрида, несущих идентичные 
аллели гена a d e 2 • 

Материал и методы. При выполнении настоящей работы использовали 
коллекцию Петергофских генетических линий дрожжей Saccha romyces ce rev i ­
s i a e (Инге-Вечтомов, 1963; Инге-Вечтомов, Кожин, 1 9 6 4 ) : 3 мутанта 
ade^ и 146 мутантов a d e 2 , полученных под действием ультрафиолетового 
света (УФ), азотистой кислоты (НН0 2 ) ( Х-лучеЙ (Райпулис, Кожин,1966) 
и этилметансульфоната (ЭМС) из прототрофного гаплоида 15В-П4, относяще­
гося к типу спаривания о, . 26 из 146 мутаций a d e 2 получены в ком­
бинации с типом спаривания л и мутацией г е Ц _ г Полученные таким об­
разом игами скрещивали со всеми исходными мутантами a d e 2 . На рис. I 
приведена система скрещиваний, используемая для получения культур * a d e 2 
r g h ^ необходимых для постановки тестов на МАК. 

Для постановки теста на МАК I гаплоиды ос a d e 2 r g h ^ получали от 

у н ж в ^ р с ж Й Й . в ы п о л н е н а н а кафедре генетики и селекции Ленинградского 
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тала ос rgb-i 
. с о о т в е т с т в у й мутантов a a d e 2 с гаплоидом 41Г-Ш42 г е н е 

8 и с гаплоидом Г8А-Ш58 генотипа * r g a ^ (Сойдла и 

УФ-лучи, Х-лучи. HN0t, ЭМС 

15 В-(У* 

Коллег* мутантоб: 
a adti и a ade2 [152 нут) 

aade2~16, 19, 24,26, 37, 46, 
72,74,75, 76, 105, 129, 133, 
148, 150, 163, 177, 178, 191, 192, 
209, 219, 237, 246, 247. 

А-7-156-П4 
a hisA7 

41Г-П142 \ А-Ю-15В-П4 
* ryhMSs \ a pheAw 
18А-П158 1 И-

ct ate2-48 ,105,177,219* 

л ade2^-24^,209* 

a ade2-246* 
ас adez-

Тест на МАК Л 
(Дополнительная серия эк­

спериментов) 

.(7-10 сегрегантоб из каж 
дого гибрида) 

Рис. I . Получение гаплоидов ос r g h a d e 2 для проведения тес­

тов на МАК. 

др., 1967). Для постановки тестов на МАК И гаплоиды * ade 0 Т 

_ J с гаплоидами A7-I5B-U4 и 
скрещивания культур генотипа сх a d e 2 r g b ^ и ад 

А10-15В-П4, имеющими генотипы соответственно a n i s A ? и а р Ь е д _ 1 0 

i полученными из 15В-П4 (Мурашко, Читавичюс, 1 9 6 9 ) . B a „ ™ f t - Т963) 
В Работе использовали полную и минимальную среды ^ге-Вечтомов 1963 . 

Чтобы обеспечить максимальную-*стандартизацию условий при п о с т а * ^ * ° С * 
на МАК, в каждом опыте использовали партию одновременно приготовленных 

вростерилизованных сред. _ а л Л е л и локуса 
В статье приняты следующие обозначения. « . я т т р н 1 г а е 

типа опарЕванияТаае , h i s , pbe - соответственно потребности в аденине,^ 
гиствдине, фенилаланине; r g b - морщинистая форма колонии, s . в _ 
соответственно доминантный, полудоминантный и P ^ ^ ^ S T ; ^ 
становка тестов на МАК осуществлялась подобно тому, как 
<5оте Т.Р.Сойдла ( 1 9 6 5 ) . . П Л Т П П 1 М Ш нами 

Дана* о характере кошше-ентации « ^ ^ ^ Z ^ 
«Р. ааалиее иовторных опытов; в до» » " " " ^ " L M , A D . 2 . 

« т т » одного гибрида (ом. Р И С . D . несущи и е и и ^ ( к о 1 т а у н | а ) 
Ь> общей оценки характера комплементации кащой пары аллелей и ° 

109 



с учетом всех скрещиваний, в которых проверялась эта пара аллелей, ш ис­

пользовали критерий Пуассона для малых выборок (Меркурьева, 1964; Урбах> 

1964 ) . 
В дальнейшем, говоря о компаунде, мы будем иметь в виду только оп­

ределенный генотип по а й е 2 . Таким образом, один и тот же компаунд по 
ade 2 может быть представлен в виде многих гибридов, различающихся геноти-
пическим фоном. 

Результаты взаимодействия каждой пары аллелей опенивали знаком«+» ) 

если во всех скрещиваниях данная пара аллелей коми лемен сиро вала или чис­
ло случаев некомплементарности не превышало Ь% уровня случайных отклоне­
ний, знаком € - » , если во всех скрещиваниях данная пара аллелей не кош-
лементировала или число случаев комплементации не превышало Ь% уровня от 
случайных отклонений;« М » , если с учетом всех скрещиваний данная пара 
аллелей обнаруживала комплементарноеть и некомплементарность, число кото­
рых достоверно превышало Ъ% уровень случайных отклонений согласно крите­
рию Пуассона. 

В качестве примера поясним в общей срорме, каким образом мы оценива­
ли комплементацию отдельных аллелей гена a d e 2 ( т а б л . I ) . В соответ-

Т а б л и ц а I 

Гипотетический пример оценки комплементационной активности 
аллели ade~ „ 

2-Х 
Аллели ade p 

Щ мутантоз 
15В-П4) 

Сегреганты, несущие аллель ade 2 _ . 
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ствии с используемым нами принципом оценки аллель ade~ имеет следую-
щуь характеристику: 5+ , 2М, 2 - . 

Результаты экспериментов и их обсуждение. 

К о л и ч е с т в е н н ы й у ч е т и з м е н ч и в о с т и 
м А К. В процессе работы было получено 3796 (26 х 146) компаундов поайе2 

и 78 (26 х 3) дигетерозигот a d e 2 + / + ade 1 . Каждая из 26 аллелей ade2 

представлена в наших опытах несколькими независимо полученными сегреган-
тами типа спаривания ос некоторые из них тестировали в двух-тре1 пов-
торностях.Таким образом, общее число полученных и проанализированных гиб­
ридов равно 29055 (195 х 1 4 9 ) . 

Большинство авторов учитывают способность к комплементации для каж­
дой пары аллелей лишь в одном гибриде, поэтому не возникает проблем при 
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МАК. В тех немногочисленных случаях, когда сведения о характере 
КАК получают на основе изучения нескольких культур, несущих одну и ту 

аллель,т.е. каждый компаунд оказывается представленным несколькими 
гибридами, характер МАК оценивается знаком <&-;» , если все диплоиды не 
обнаруживают восстановления дикого фенотипа, или знаком « .+ ; » , если все 
яли хотя эы один из диплоидов имеет дикий фенотип. В данном случае при 
составлении матрицы МАК оценка комплементационной активности проводилась 
не по двум параметрам « + » и « - » , как обычно, а по трем: 4 +» , « - » , 

Когда один или оба родительских гаплоида были нечеткими ( l e a k y ) 
мутантами, оценить характер МАК отдельных компаундов трудно, поскольку 
гибрид не отличается по способности расти на минимальной среде от роди­
тельских штаммов. Характер МАК таких компаундов обозначался 1 » . 

В табл. 2 приведены суммарные данные по МАК для 26 аллелей; их спо­
собность к комплементации оценена в скрещивании со всеми 146 мутантами 
ade2 • В качестве контроля копуляционной активности служили скрещивания 
с 3 мутантами ade^ . Характеристикой каждой из аллелей является количе­
ство компаундов, в которые она входила, оцененных«+» , € - » и « М » . В тер­
минах теории МАК оценки « + » и * - » интерпретируются как неперекрывающиеся 
и перекрывающиеся функциональные повреждения в белковых субъединицах, 
входящих в мультимерную молекулу ( C r i c k a .Orge l , 1 9 6 4 ) . Чтобы учесть 
степень модификации тестируемых аллелей, мы определили индекс изменчиво­
сти МАК для каждой из них (см. табл. 2 ) . Индекс изменчивости Им опреде­
ляли как отношение числа модифицируемых компаундов ( «М») к числу ста-
бвльно комплементирующих компаундов (<£+з>) для каждой аллели. В этом слу­
чае Им позволяет определить изменчивость МАК с учетом функциональной ак­
тивности каждой аллели. 

При сравнении индексов изменчивости для разных аллелей очевидной 
корреляции величины Им с положением аллелей на карте МАК (Сойдла и д р . , 
1967) обнаружить не удается. Максимальная величина Им наблюдалась для ал­
лелей 105 , 209 , 48 , 7 2 , 163 ; минимальная - для 102, 129, 19 , 177, 237. 

Однако следует отметить, что изменчивость МАК, выражаемая в нашем 
случае величиной Им, определяется скорее свойствами гибридных мульгиме-
ров, которые зависят от величины функциональных повреждений и от особен­
ностей положения на карте МАК каждой из двух аллелей компаунда. В связи 
с этим интересно сравнить Им для различных компаундов, объединяющих ал­
лели некомплементирующие, полярно комплементирующие и активно комплемен-
тирующие в различных сочетаниях. 

Из работ, выполненных в лаборатории физиологической генетики на Пе-
гергофских генетических линиях дрожжей, известно, что ряд мутантных ал-

л е д ей, включенных в наши опыты, несут нонсенс-мутации, а другие относят­
ся к несупрессируемым и, вероятно, большинство из них являются миссенс-
«Утациями, (Инге-Вечтомов, 1968 ; Неоднозначность 1971 ) . В связи с 
Э Г И М ; ^следуемые в наших опытах компаунды можно распределить на три 
^Пш, различающихся по природе мутантных аллелей, входящих в их состав: 

Компаунды с двумя нонсенс-аллелями. 
2* Компаунды с одной супрессируемой нонсенс-аллелью и одной несу-

пресоируемой аллелью. 
3» Компаунды с двумя несупрессируемыми аллелями. 
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Т а б л и ц а 2 

Анализ комплементационной активности 26 аллелей 
гена a d e 2 

Номе­
ра 
алле­
лей 

Вероны 

191 УШ 
209 I 
102 УШ 

48 УП 
78 УШ 
24 УШ 
26 Я 

163 У1 
237 УП 
192 У-У1 

74 ш 
129 У-У1 

19 п-ш 
177 1-Ш 
246 У-У1 
178 1У-У1 
148 1-УП 
219 Ш-У1 
150 Ш-УП 

16 1-У1 
105 1-УП 
72 1-УП 
37 1-УШ 

87 
59 
77 
64 
72 
67 
67 
58 
69 
62 
55 
63 
44 
43 
34 
35 
28 
30 
28 
24 

4 
5 
3 

I I 

17 
48 

7 
29 
12 
18 
15 
20 

7 
I I 
10 

5 
4 
3 
6 
7 
3 
3 
3 
8 

18 
.2 
I 

40 
39 
56 
55 
57 
6 1 
63 
68 
70 
73 
79 
80 
97 

102 
106 
105 
114 
112 
115 
117 
127 
142 
145 

5 
3 
9 
I 
8 
3 
4 
3 
3 
3 
5 
I 
2 
I 
5 
2 
4 
4 
3 
О 
О 
О 
О 

Инде ко 
модификации 

0,19 
0,81 
0,09' 
0,4" 
0̂ 2 _ 
0,22+0 
0,34+0 
О Д Й О 
0,I7g) 
О 18±5 
О 08±0 
0,09+р 
0,07+0 
0,17+0 
0,20+0 
о , ю J o 
о , ю ± р 
0,10+0 
0,33+0 
4 50̂ 0 
0,40±0 
0,33+t) 

,037 
,048 
,098 
,048 
,039 
,044 
,042 
,049 
,033 
,041 
,044 
,098 
,039 
,011 
,056 
,058 
,054 
,050 
,054 
074 

,082 
.054 
,068 

П р и м е ч а н и е . Аллели 133 и 247 не 
комплементируют, в таблицу не включены. 

В табл. 3 представлены данные о комплементационной активности этих 
трех типов компаундов, а также величины Им для каждой из трех гррп да 
паундов. 

Т а б л и ц а 3 

Изменчивость МАК для компаундов разных типов 

Тип компаунда Тестиро­
вано ком­
бинаций 

+ - М Им 

Нонсенс/Нонсенс 
Нонсенс/Миссенс 
Миссенс/Миссенс 

90 
1104 
2680 

0 
63 

1024 

90 
992 

1447 

0 
49 

209 

0,00 
0 77 
0,20 

Однако понятие "не супрессируемая аллель" еще не гарантирует, что 
такая аллель не несет нонсенс-мутацию, особенно если эта аллель относит­
ся к группе полярных и некомплементирующих. Мы определили Им для компа­
ундов, объединяющих две полярные или некомплементирующие аллели; одну 
некомплементирующую или полярную и одну комплементирующую аллель; - а в е 

комплементирующие аллели. Полученные таким образом величины Им оказались 
близки к соответствующим величинам, приведенным в табл. 3. 

Компаунды, объединяющие супрессируемые и несупрессируемые аллели, 
имеют наибольшую величину Им. 
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Обнаружение различия Им для грех типов компаундов позволяют более 
конкретно о С5Суадать вопрос о природе изменчивости МАК исходя из особен­
ностей структуры мультимерных молекул, синтезированных под контролем нон-

с е к с , и миссенс-аллелей» 
Можно предполагать, что компаунды консенс/миссенс контролируют син¬

т е з лбридных мультимерсв, которые очень лабильны, поскольку состоят из 
целых субъединиц и фрагментов белковых субъединиц. Возможно, что эти 
мультимеры изменяют активность даже при незначительных изменениях внутри­
клеточной среды. 

С другой стороны, можно предположить, что активность тех же гибрид-
них адльтимеров изменяется в присутствии генетических факторов, специ­
фично действующих на гибридные молекулы и белковые субъединицы или на 
процесс их синтеза и таким образом влияющих на МАК. В связи с этим появ­
ляется необходимость оценить способность неконтролируемых факторов гено­
типа и факторов внешней среды изменять характер МАК. 

С этой целью мы провели серию дополнительных экспериментов. Для каж­
дой из семи аллелей (209 , 105 , 4 8 , 2 4 , 177 , 219 , 246) было получено от 
5 до 18 сегрегантов ос a d e 2 , которые тестировали на МАК со стандартным 
набором из 146 мутантов a a d e 2 (рис. I , тест на МАК 11). В этих экспери­
ментах особое внимание уделяли максимальной стандартизации условий опы­
тов: каждый опыт ставили на одной партии сред, посев, а также первый и 
второй учет проводили строго в одинаковые сроки. 

Изменчивость МАК под действием неконтролируемых генотипических фак­
торов учитывали по изменению МАК в компаундах с одинаковым сочетанием 
аллелей, полученных от скрещивания нескольких сегрегантов ос a d e 2 с му­
тантами <г ade 2 из 15В-П4. Если в этих опытах несколько гибридов показы­
вали МАК, отличную по сравнению с остальными, содержащими ге же аллели, 
причем число их достоверно превышало Ъ% уровень случайных отклонений,то 
такой компаунд учитывали как модифицируемый (М) под действием неконтро­
лируемых генотипических факторов. Компаунд, показывающий комплементаци-
°нную активность + или - в одном опыте и меняющий характер МАК в другом 
опыте, следовало бы отнести к группе модафшгируемых только под действи­
ем неконтролируемых факторов внешней среды. Таких компаундов в наших 
опытах не обнаружено. В то же время компаунды, модифицируемые в наших 
экспериментах под действием генотипических факторов, иолшо объединить в 
Две группы. В одном случае различный характер МАК в отдельных гибридах 
для одного компаунда точно воспроизводился в разных повторностях опытов 
(генотщщческая изменчивость), а в другом случае некоторые из гибридов 
проявляли различный характер МАК, т . е . обнаруживали или не обнаруживали 
е е в разных повторностях опытов (модификационная изменчивость). 

Таким образом, проведя специальную серию экспериментов, мы смогли 
Цедиться, что изменчивость МАК определяется в первую очередь действи¬
е м генотипических факторов» которые имеются в генотипе диплоидов и на-
следуюгся сдельными сегрегантами <*. ade^ Модифицирующее влияние неко­
нтролируемых условий среды обнаружено нами только на фоне действия 
генотипических факторов. 

Ь табл. 4 представлены данные об изменчивости МАК у компаундов раз -
8 8 1 типов под действием генотипических факторов и факторов внешней среды. 
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Т а б л и ц а i 

Изменчивость МАК для компаундов разных типов 

Тип компаунда 
Тести­
ровано 
комби-
НЙТТЯ* 

+ - М 
Изменчш JOCTb 

Тип компаунда 
Тести­
ровано 
комби-
НЙТТЯ* 

+ - М 
генотип. модификац. 

Нонсенс 
Нонсенс 

15 0 15 0 
С 0 , 0 0 ) * 

0 
(0 ,00) 

Миссенс 
Нонсенс 

224 7 188 29 13 
( 1 , 85+0 ,11 ) 

16 
(2,28+0,10) 

Миссенс 
Миссенс 

804 328 357 119 79 
, ( 0 ,24 *0 ,018 ) 

40 
(0,12+0,016), 

Миссенс 
Миссенс 

804 328 357 119 

X = 2 0 , 7 , < 0,05 

* В скобках представлен индекс модификации (Им). 

Наличие двух групп компаундов, модифицируемых под действием геноти-
пических факторов, не обязательно говорит о двух разных типах генов - мо­
дификаторов МАК. Вполне возможно, что и генотипическая, и модификадионная 
изменчивость определяются одними и теми же факторами, но при сочетании 
одних аллелей в присутствии генов-модификаторов возможно образование ла­
бильных мультимерных молекул, а при сочетании других аллелей формируют­
ся мультимерные молекулы, устойчивые к незначительным колебаниям факто­
ров внешней среды. 

Это предположение может быть в какой-то мере проиллюстрировано тем, 
что модификационная изменчивость для компаундов нонсенс-миссенс встреча­
ется чаще (Им = 2 , 2 8 ) , чем генотипичзекая (Им = 1 , 8 5 ) . для компаундов 
миссенс/миссенс наблюдается обратная ситуация. Обнаруженный факт может 
указывать на то, что гетеромультимеры, состоящие из целых полипептидных 
цепей и их фрагментов (миссенс/нонсенс), менее стабшп'г?. чем гетеромуль­
тимеры, состоящие только из целых полипептидов (миссене/миссенс). Как ми 
уже отмечали (табл. 3) .индекс изменчивости МАК для компаундов нонсенс/ 
миссенс значительно выше, чем для миссенс/ миссенс. В связи с этим сле­
дует заметить, что в ряде работ показана способность нонсенс-супрессоров 
индуцировать МАК и в таких компаундах, где объединены нонсенс- и миссенс-
аллели ( S u p e r s u p p r e s s o r , . . , 1966; Инге-Вечтомов, Симаров, 1967; Оимаров 
и др . , 1970) . 

Поскольку данные о МАК, индуцированной супрессорами, получены для 
ряда аллелей, используемых в наших опытах, мы попытались сравнить наши 
данные с результатами опытов, представленных в работе С.Г. Инге-Веч то-
мова и Б.В. Симарова (1967 ) , Основанием для такого сравнения служит то, 
что в цитируемой работе также была использована система скрещиваний, 
изображенная на рис. I . 

В табл. 5 сравнивается характер МАК для компаундов, проверяющихся 
в наших опытах по изучению изменчивости МАК и в опытах С.Г. Инге-Вечто-
мова и Б.В. Симарова в присутствии доминантных супрессоров. 
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Т а б л и ц а 

Сравнение матрицы максимальной комплементации и 
матрицы МАК в присутствии доминантных супрессоров 

* Б графе отражен характер комплементирования аллелей ade 2 ь при­
сутствии супрессора; компаунды, в которых обнаружена индуцированная с у о -
рессором комплементация, обведены кружком (Инге-Вечтомов, Симароь,1967). 

ш В графе приведены наши результаты изучения комплементирования 
аллелей ade 0 . 

Из 44 компаундов, показавших МДК в присутствии доминантных супрессо­
ров, лишь для четырех обнаружена измеич^ость [ЛАК ъ льшш. экспериментах, 
Остальные сорок компаундов в наших опытах не комплементировали. Эти раз­
личия весьма существенны (Р » 0 , 9 9 9 ^ чтобы убедиться в том, что модифи­
кацию КАК, обнаруженную и наших опытах, вряд ли можно объяснить действи­
ем доминантных нонсеио-супруесорог. типа и 3^ • 

Еще более чечкая разница обнаружена нами при сравнении характера 
ИК| шдуцированной полудомичактными супрессорами ( § ) , а наших данных 
по изучению изменчивости МАК. Из 7 компаундов, показавших МАК, индуциро­
ванную S , в опытах С.Г. Инге-Вечтомова и Б.В. Симарова, ни один не про­
явил МАК в наших опытах. 

Подобный анализ мы провели также и для рецессивных супрессоров. Ре­
зультаты сравнения характера МАК для компаундов, показавших МАК, индуци­
рованную рецессивным супрессором s 2 ^ 8 (соответствует s 4 8 по Инге-Веч-
томову и Симарову, 1 9 6 7 ) , с нашими данными приведены в табл. 6 . 

Из трех компаундов, у которых происходила индукция МАК в присутствии 
Рецессивного супрессора, для двух наблюдалась изменчивость комплементации 
в наших опытах. Конечно, сравниваемый материал не столь велик, чтобы де -
лагь окончательные выводы о причинах модификации МАК в наших эксперимен¬
т а * . Однако не исключено, что модификаторами МАК, наряду с генами анти-
супрессорами, описанными другими авторами (Сойдла, Инге-Веч томов, 1966 ) , 
м°гуг быть рецессивные супрессоры, подобные s з_48* 
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Т а б л и ц а 6 
Сравнение матрицы максимальной комплементации 

и матрицы МАК в присутствии рецессивного супрес-

сора '2-4-8 

Аллели, исполь­
зуемые в соста­

Аллели, используемые 
па ос а а е 2 с s 2 _ ^ g 

в составе геноти-
и без него 

ве генотипа 
cl a d e 2 s 2 - 4 8 

72 177 19 I 20 ( ве генотипа 
cl a d e 2 s 2 - 4 8 

"в + s + в + s + 

19 Не исследо­ mm - + + + + 
5 ваны — — + + + + 

240 - - + — + + + 
226 - - - — + + м 

м 223 - - - — + + ® 
м 
м 

210 — - - — + + + + 
209 — 

- м + м 
— -

191 + + — м 
177 — - — -

Не £ 137 — - Не £ юследованы 
20 + -
12 -

7 
• 

— 1 1 
* См. примечание к табл. 5 . 

П о с т р о е н и е к а р т м а к с и м а л ь н о й и м и ­
н и м а л ь н о й к о м п л е м е н т а ц и и . Характер МАК, как т убе­
дились, зависит не только от особенностей мутантных аллелей изучаемого ге­
на, но также от структуры генотипа, н& фоне которого исследуется компле­
ментация того или иного компаунда, и в меньшей степени от факторов внеш­
ней среды. 

Мы попытались найти способ, позволяющий отразить -^кчески изменчи­
вость МАК, выявленную в наших опытах. Наша матрица МАК, учитывающая комп­
лементацию « + » , « - » , и $М», может быть использована для построения д:вух 
карт комплементации: максимальной, когда « М » расшифровывается наравне с 

как наличие комплементации, и минимальной, когда <?М» расшифровывает­

ся наравне с « - » как отсутствие комплементации. 
Построенные по общей матрице МАК карты максимальной и минимальной 

комплементации могут быть полезны для выяснения зависимости структуры карт 
от действия факторов, влияющих на МАК. В подобных случаях наличие карт 
максимальной и минимальной комплементации позволит выявлять не только по­
зитивные отклонения в характере МАК, возникающие при действии специально 
вводимых факторов, но также и исключительные негативные отклонения в ха­
рактере МАК. 

Один из формальных принципов, используемых при построении карт МАК» 
предполагает наличие полной матрицы МАК. В этом случае удается более точ­
но определить порядок расположения отдельных мутантных аллелей на кар?е 
МАК. 

Проведенные нами эксперименты позволяют построить полную матрицу 
МАК лишь для 26 аллелей гена a d e 2 (см. рис. 2 ) . 
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a ade 

.Номера аллелей, использованных в составе генотипа 

<*• ade~ rgb. 1-1 

О» а со 
•5Г 

«О 
СМ 
а» см 

о 
to 45 О см 

191 
209 
102 
48 
78 
24 
26 

163 
237 
192 
74 

129 
19 

177 
246 
178 
148 
219 
150 
16 

105 
72 
75 
37 

133 
247 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
М 
м 
+ 
+ 
м 
м 

+ 
+ 
+ 

+ 
м 
+ 
+ 
+ 
+ 
м 
м 
+ 
м 
м 
м 
м 
м 
м 

м 

м 

+ 
+ 
+ 
+ 
м 

и 

и 

+ 
+ 
+ 

+ 
+ 
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+ 
+ 
+ 
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+ 
+ 
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|м 
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м 
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+ ! -
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Рис, 2. Полная матрица межаллельной комплемен та пии для 26 аллелей гена 
« + » - наличие комплементации; - отсутствие комплементз-

шш; «м» - изменчивая комплементация. 

Учитывая, что даже при полном соблюдении формальных принципов ьсст\<о 
енвя карт возможно изменение структуры карт в зависимости зт порядка вклы 
чевия в карту мутантных аллелей (Ратнер, Родин. I 9 7 I ) , мы попытались све­
сти до минимума различия в построении карт минимальной и максимальной ко­
мплементации. Поэтому первоначально были построены круговые варианты карт 
но далее они были "разрезаны" и представлены в линейной форме. При этом 
т следовали формальному принципу, согласно которому лучшим вариантом ка­
ра является такой, на котором характер взаимодействия мутантных аллелей 
Удается изобразить при наименьшем числе разрывов. На круговой карте мак­
симальной комплементации (рис. 3 ) лучшим местом для "разрезания" является 
граница двух комплонов, у которой оканчиваются отрезки прямых, изображаю-
°Ие И аллелей и разрывается лишь I линия, изображающая 2 некомплементи­
рующие мутации. Наиболее удобным местом разрыва на минимальной карте 

р и с * 4) является граница двух веронов» пересекающая 2 отрезка, изобра-
«авдих 5 мутантных аллелей. 

Сравнивая полученные таким образом линейные карты минимальной и мак­
симальной комплементации, следует отметить одинаковое направление поляр­
ности на этих двух картах, одинаковый общий порядок расположения аллелей. 
Днако карты минимальной и максимальной комплементации различаются по 

ИДУ параметров (табл . 7 ) . 
карте минимальной комплементации 4 , а максимальной - 6 веронов. 
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Рис. 3 . Полная карта максимальной комплементации для 26 аллелей 
д „ гена adep 

линии ярипмпптяои£ и а н т* Б " шейный вариант. Перекрывающиеся 
S S L l e п ? Я Й 2 й ^ 1 щ и в а л л е л и .неперекрывающиеся - комплемен-
Ж и Г к о Й ™ ™ ^ ~ Р а зРывы в группах комплементации. У 
SSH к ro?nSLHau^0BHX ^Ртах отмечено число аллелей, отно-
( з н а 5 е н а ? е л ь ^ ? й г ™ п еР есекающим (числитель) и пересекающим 
являете ? ™ 9 ^ 5 5 Ж к ° м п л о н а . Оптимальным местом ^разрезания" 
рываетад H m S ? m 2 5 y 5 ™ 2 S ; i l J I O H O B • 1 Д е оканчивается наибольшее и раз¬
у мьгся наименьшее число групп комплементации. 
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р ис 4 . Полная карта минимальной комплементации для 26 аллелей гена a d e 2 < 

Пояснения те же, что для рис. 3 . 

Различаются карты также по числу единиц комплементации, по числу групп, 
изображенных с разрывами. Интересно отметить, что на карте минимальной 
комплементации увеличивается число групп, изображаемых с разрывами.При­
чем разрывы появились в основном для групп, изображающих аллели миссенс 
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Т а б л и ц а 7 

Сравнение основных параметров карт максимальной, 
и минимальной комплементации для локуса ade~ 

Сравниваемые параметры 
(числа) 

Карта комплементации Сравниваемые параметры 
(числа) 

максимальной минималь­
ной 

21 21 
Группы с разрывами. . - 2 8 
Группы полярные . . . . 6 6 
Некомплементирующие ал­

лели. 2 4 
^диниш комплементации I I 13 
Количество веронов. . . 6 4 

(209 , 24 , 192 и д р . ) . Возвращаясь к вопросу о возможной природе факторов, 
вызывающих изменчивость МАК, в связи с вышесказанным стоит заметить, что 
в нашем случае вряд ли изменчивость МАК индуцируется генами, подобными 
генам-антисупрессорам. Для них показано изменение МАК, не приводящее к зна 
чительному увеличению числа разрывов в группах комплементации (Сойдла ,Ин-
ге-Вечтомов, 1966 ) . Особенно существенным нам кажется различие в числе ве-
ронов, выделяемых на минимальной и максимальной картах. Правда, здесь сле­
дует учесть, что не все веронные тестеры, найденные Сойдла для гена ade2 

(Сойдла, 1967) , были включены в наши опыты, поэтому некоторые вероны опре­
делялись по положению мутантных аллелей,явно не подходящих для роли верон-
ных тестеров (например, аллель 178 для верона Ш на карте максимальной ко­
мплементации). Однако первый верон, определяемый по положению аллели 209, 
которая на карте Сойдла и сотрудников (Сойдла и д р . , 1967) является ве-
ронным тестером, исчезает на карте минимальной комплементации, аллель 209 
оказывается некомплементарной ряду аллелей, расположенных в правом коше 
карты. 

Исходя из атого определение веронов следовало бы пересмотреть с тем, 
чтобы учесть особенности комплементационной активности веронных тестеров 
в условиях минимальной комплементации. Возможно, именно те вероны, кото­
рые удается определить на карте минимальной комплементации, являются по­
казателями функционально различных участков белковой субьединицы. 

В ы в о д ы 

1 . Показано изменение характера МАК в локуое a d e P под действием 
неконтролируемых генотипических факторов. . 

Для количественной оценки изменчивости МАК аллели гена a d e 2 опреде­
ляли Им - индекс изменчивости МАК. Корреляции величины Им о положением 
аллелей на карте МАК не обнаружено. 

2 . Обнаружены четкие различия в величинах Им для компаундов раз­
личных типов. Компаунда с одной супрессируемой и одной несупрессируемой 
аллелями имеют наибольшую величину Им. 
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3. При построении матрицы МАК наряду с оценками « + » ж«->> использо­
вали оценку 4М^ - модифицируемая комплементация. По подученной матрице 
построены карты минимальной и максимальной комплементации. 

4. Анализ основных параметров карт максимальной и минимальной комп­
лементации показал, что исходя из принципа определения веронов, при их 
выделении оледует учитывать особенности комплементационной активности 
веронных тестеров в условиях минимальной комплементации. 

5. Обсуждается возможная природа генетических факторов, вызывающих 
изменчивость МАК. 

Summary 

The v a r i e t i e s o f i n t e r a l l e l i c complementat ion ( IAG ) i n d i f f e r e n t 
experiments and f o r d i f f e r e n t s e g r e g a n t s of t h e h y b r i d s c a r r y i n g the s a ­
me a l l e l e s of a d e 2 gene were s t u d i e d . V a r i e t i e s of IAC were compared f o r 
the p a r t i c u l a r a l l e l e s s t u d i e d and f o r v a r i o u s compounds of the a l l e l e s 
( nonsense/nonsense, m i s s e n s e / n o n s e n s e , m i s s e n s e / m i s s e n e e ) . 

Matrices of IAC were c o n s t r u c t e d t a k i n g i n t o the c o n s i d e r a t i o n t h e 
variabi l i ty of I A C . B e s i d e s t h e t r a d i t i o n a l s i g n s « + > and « - » a symbol 
Ш for v a r i a b l e comp lementa t ion was i n t r o d u c e d . The m a t r i c e o b t a i n e d 
was converted i n t o two complementa t ion maps - t h e min ima l and the m a x i ­
mal one. 

An a n a l y s i s o f s p e c i f i c i t y o f IAC d i f f e r e n c e s among the v a r i o u s 
compounds s t u d i e d and a l s o t h e i n v e s t i g a t i o n of both the min ima l and 
maximal complementation maps were u s e d t o d i s c u s s some p r o p e r t i e s of the 
modificator genes i n v o l v e d . 
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