
Theory__________________________________________________________________ 
 

ñ��� �%����- ���������$�- ! ��� �� ���1  
 ����������%����- ������- 

©  
� � ���

 � ���
	������� � ���  ���  � ����� �
!  
Leo nt i ev  D. V., Akul o v  A. Yu. Genetic recombination in Protista:  

terminological revision 

Dept. of Mycology and Plant Resistance, V. N. Karasin National University,  
Svobody sq. 4, Kharkiv, 61077, The Ukraine 

e-mail: Alexander.Yu.Akulov@univer.kharkov.ua 
"$#&%(')%+*-,/.10�2431245�67.1098+3;:=<><?.;@A.;8B:+').;2C092�@�5�%+0&%+').;8(*-%D8D2C,FE�.10�:+').;2C0G.109@AH�0�5&.AI�:D3 5
:D%DI

J+K&LNM&O-P Q P RBS�TDU�V>WCX+Y;TBV>V?ZAXBT+Y�[�TBV]\�T+U&^_Z;U�U&SD`�T+aAZAS4U
V
b c
d�e�fhg ikj4lnm=o p&qCr�s4tvu=w x�y�z�{=|k}~{CzC��z���|n| � ���C���B� ���~�C�C���4�����G�>�F� �k�D�~���C� � �����_� �
�=�
  �
�=¡n¢n�¤£ ¥n¦C§¨¦�©4ª�« ¬��®�¯�°=±v±�²4³µ´·¶n¸�¹vº»¸n³ ¼�½�¾�¿CÀ¨ÁkÂ�Ã4Â�Ä

— Å À¨Á Æ�Â�Ä4ÇÈÄCÂ4ÉnÂ�À�Â�Ê>Ë�ÌBÍÎÁ
Ï À�Â�Ê~Ã4ÌBÍnÐ»ÁkÑ Ò Ó Ô7Õ�Ö&×CØ
Õ=ÕÚÙCÕBÛ�ÜÞÝ�ß�Õ4Ö�ànánÛ&áâáäãDànå�ákÛ�Ø�×�æ�ÕvçnánáâÙC×�è�æ�é�×�ánê>ÙC×=ç¨ë�ìíæné á î
ïCð$ñ
ò�ó
ô õ�ö
÷Cøvø�ùkú/ùnõ�÷Cû�ùküþý+ÿ=ù������=ö��	�kù�
���ø���������������n÷�� ��÷4ÿ��	�¨ùk÷Bö������nù�� ùíùÚÿ � � ù
�������¨ù����	�¨÷���ù ù ù�ö&ö�üGø~ÿ��¨÷Cû�ù�����ù � !#"$�%'&�(�)+*�"-,/.10�)+23(1*+4�)	5�6�)+7�28*1$95�6�:�$�;<&�(>=�?�)
$�"-*�@BAC)D&�6�":�=�""E6�6F6G@B)1HI$�@BJ�AK5�)L$�J�@ ( 23(�*M"-*1@�$�N�5O$�"-*1PLQR*1$�;$S:�4�(�"E"6�23)	":�$�;R$
=�2�)�5�6B,3T U .�AV7WQR*1$X5�)�*�(�:�T Y[ZB\�]1^V_3`�a�bdc�e�a�ffE\Og[\�c�a1h�\Bbdi�j�eBj�]1^Ck/i�Z�j�h�l	ffj�]1mWj n	o
ZBa1p�l	`�`�a�b�][n�a�c�\�k�\�qr]1l	f n�`�^CkIi�j�fj�s�\Bb�k�m3c�a1c t uMv�w-x�y[zB{1|E}�~	x�v�� ��� �������������B� � ���
���	�9���������3����B��� �O�  � �  ���B�3�1 �¡�¢ £�¤�¤�¥B¤�¦E§�¨ª©�«	¬�¤�®-¯�¤�°O¤�±�°�²C³�´¶µO·  ¸¶¹  º�»�¼E½R¾8¿�ÀBÁ»�Â�½ Ã3ÄÅ ½	Æ�ÆO»DÆ�½ÇÂ�È�É�½�Ã3Ê�Ë�Â1Ì�½+ÍdÎ�ÃBË�Í�Ë�Ï�½	ÁÎ�»�¼R»ÐÃBÌ�ÁEÁÑ�»�Í1ÃB½	Æ�Ë�¿3Ò Ó�Ô�ÕEÖ�×�Ø�Õ-Ù1×BÔ1Ú�Û	Ú�ÚOØ�ÛªÜ8Ý Û+Þ
Ú�ß�Û�Ø>Ö�Ø�àBØ�á1âCãIÖ�×�Ø�ä�Û	ÕÕÔ1ãåÜ�Ö�×�Ø�Ù�ß�ÕEÙ1Ø�á�ß�æØ�ç�ß�à�Ü�Û	Ùèá�ÚBÜ8Ù1×BÛ	Ú�Ú�ß�é�ß/Ö�×�Ø�Ù�ß�á�Ø ×BÛ+Ý3ß ê�Þ
é�ß�ëåÖ�Ô�×BÔRì�Ø�í�ÕÔ	à3î�Ú�âCé�ßïÙ�Û	×Bé�ß�ÚOØ�à3Ø�ðß�Ý3Û	Õí�ß�é�ßïÙ�×BÔ+ì�ß�ä�ßBê�é�ßñßóò1ç�ÛRà�âCé�ßñÖ3ê�Ù�Ú Ô1Þ
é�ßOô�õ öd÷�ø�ùú�û�ü�û�ýBþ�ú�÷�ÿïú�þ�û��åü�����û��	� ý�
�����3ÿ�����
�ü�ø�û�����ú�ý�ø���ø�û��ø�÷�ú�þ�
�÷�ú�û�����ý ���
ùú�û9÷�
��ý�ø�ü�ú���������� ��ú�ý!���åü��#"$� ø$�ú��ÿ��%
�" ø���÷�ú ú ü�û'&�û("$����û	÷�ú�")�Ðý�
��-÷�ÿ+*Çø�ýBù 
%�
÷�ú,�-þ ø ��-/.0����ú�ýB÷�ÿCûÇùý!�!,�ÿGýBû��ý�ø����!��ü�ú��1÷�ÿ+*)"$���3û	÷�ú�12� ú3��ø4��ø�ø���5�û/ú�ù÷�ø�ý ú,�
ý!���åü��#"6��ø7��5�û��ýBú�÷,"�ü1ø�18� ��
%�	�Eú:9[ú��$
�;�ú�ú�����ú3��ø9÷�û>÷�
�*�ø%��"�ü�� ÷�û�1<
=��û�����
�ü1÷ ø ùRø
ü1û	ýBþ�ú�÷�ø��Bø�ùEú���û�����ø�ùø�ø�ü1ý 
 &�û	÷�ú�"�-  

 > ?�@BA3C�D,@FEHG IKJML NPO�Q/RTS$R0R
 

U�V W X$Y[Z�X�Y\X$]7^`_ a�b3c`d�e%f,g	h�i:j$b3k7l m�n:o�p	p�q3r(q`m,o�s:q`q t u v�w%x�y%z�{7|~}�} �������`� �\��� � �
�������!��� ��� ���������~����������� ����� �	�������� %��¡$ �¢�£!¤�¥�¦+¢ § ¨�©%ª	ª�« ¬B�®$¯�°,� ±�²�³�²�´%µ+¶·±,¸ ² ¹
º�»�¼�¼ ² ´ ½ ¾�¿�À7Á�Â�Á$Ã�¿�Ä!Å�Æ	À$Ç�È É7Ê�Ë!Ì�Í=Î�Ë�Î�Í�Ï�Ð!Ñ�Ò�Ó$Ê�Ô�Ï Õ,Ö,×�Ø%× Ù�×$× Ú�×�Û	Ü,Ý�Þ�ß	à$á�â ã 2 ä�å%æ ç�è�é�ê,ë=ì ë�íî�ï ëñð�ò î ð ó�è î ð î è)ô î ð$õ	ð�ì�ë�ö î ë�÷2ö�ç�è=ê ï�ø�ï�ï ç�è�é�õ�ç�è î�ï�ù ë î�ï�ú û�ü�ý þ�ý�ÿ	ü��������$ü	��
�ü ��
��ü	��þ�ü	����������
,ü��,ü�ü���������������� ��!ñü "�#%$'&)(�*�+-,(�./.�01#%.	(-&3254 68739-:�;�<=;�>	>�?�@BA�?-CED�73> 7)F
<=G�H�;�D�CI?�@KJ�?�:�?ML	G	N�<O?PJ�:�;L	J	7 QR?�N�?-;�A':�? S L�;�QR;�>�G	;T>	G�SU G	VP7I:�N?�>	G	S�<=7)9W>�?WN:RX�J�J�Y
                                                           
1 Z [�\E]�^_R` a bIcId�efEghe�i j k lRm�nho�p�q�rWs�t uIv�w-x�y�z {E|�}�}�~ �����R�-���3��� �'�E�I�����-����I�����M������� � �E���I� � ����-�	������ ¢¡T�-  £I¤3¥�¦�§1¨3©)ª1«¬¦R�®h¯�°8± ²�³M´�µ ¶¸·)¹�ºIºE» ¼½1¾¿%À�Á�Â�Ã�Ä3Å�Æ�Ç�Æ ¼ÈÉÂ�Ä Æ Ê	¾O¼Ë¬½�Ì'Å�¿¢ÄIÃ�½hÇ�¾�ÍEÅ�Î
Å Ï�Ð�Ñ�Ò�Ñ�Ó�Ô3Õ�ÖMÑ�×)ÐEØ5ÙÛÚ5ÜEÝMÑ�ÖÐ�Ø5Ù Þ ßEà Copeland á�âMã�ä�åæçá�è é  êMéhëhì3íRî-ï�ðñðMï�òEï�ìIï�óhô)ê�õöíÉ÷IìIï�óhøMê õ ù'íRú�é  
2 û3ü¬ý�þ'ÿ�������ý����
	Eÿ��8ÿ��	�������������������	�ü����5ÿ�������	Eü���	���������ÿ�� ��!"�ý��#����$%	��&�&'�����$ ÿ��
�)(���� � �ü�*+�,�-�.�/
0�01-�2�354�6�7�8�/96:/�4�;=< / >?7�@�AB<�C�D -E<�CF+�-�G�2
D�/16�4�G"/
HI/KJ�2�L�M N�O P�Q�Q�R:SER N�P�T�R�UWV  



MYCENA. 2001. Vol. 1, N 2: 5–31 6 
���������
	����������	�	���	��
����	�� ���������
���
���! 
"�#$��%�&'��(�)*�+"�#$��%-,����/.0"�#$� 132�4�57698�8*:;5�<�:
6 :;=
5�>�>?6@>�A�B�C�80>�6�A08*DFE�<;G�>�<;H$I 3 J K0L9M+K0NPORQSO!TVU;QSM
W�K*W�X+Y�Z�U[Y�U;Q]\^K�_!`+\�Z�abX
_!`
M
U;c�Y�X+M
Z W
d
Y�e$aR\*_!X�Q�Q]Z�fgZ�\^X+h�Z�ikj�K*_K*W�e$aVl�W
_!U;Y�Z�i�m/\nK*M+K0c�K0UVZkZ�o�Y�X+p!X
_!`+Y�KqU�r�W+X7_!ZsZ�NtU9_ K
Q]Nte$QS_nm�WuY�e$Y�U;v7Y�Z�auO!QS_K*W�Z�l^awQSM+X+Y-K*W+Z�M
QxlyQ9K*W+U
c�v7U;Y�Y-K@X*z�QxOc r Y�e$N|{  } c�Z�W+U�r�U;N~j�c�Z�NFU;c�{ ���;���t��� � �^�0���!���]�+����� �V���]�����!�
���!�;�
�x���� ;��
¡9�����¡����?¢��^�
�������] +£������������*����¡]�R��¤���¥��;�]�� +¦-���x�+�
�S�
£-�0¡9�§�¨�S�9��;£�©$ªV���
¢��0¤��0�S�!�;«����0¤!��¢�¬^  Zyg-
nematales ¯® �+�0�R��¤��0¥��;�]�7��¤���¢����
 
�
�^�^���R�9�^°��0«±�S�!���^£�������¤��*� �0��! ����+�*�q�]��²t +�
��³ ��´�]¬���ªq¬*�!�����0¬¨���^°�¤� 
���0�+ �£����
²µ�S��¡]�0�
© �¶ �
¢��^°0£�©$«·��¤��0¥��;�]�b���x���;�S�+�;£k�s�?¡]¤��-°��0�°� 
���!¢����0²F��¥������*�R¸¹�*�����³���º���»7���*�§�+¤��;²F�;£�����²F�;�S�+�b�n°0¤� +���*�+ �£���������¡ � �
©|¼3¦�£-�
£� 
��©|�+ ����
�S�½�0£¾�¿¢��;�]�~��£� +³!� — �9�0²F 
�+��¡� �²t���;«  4 ÀÁ¢�¤!�!¡9�0«¾�S���0¤��0£�©|¦��+�;¤�²t��£Â ¬^�0£�Ã!Ä�¡] �¥����!�y��¤ � ²F�;£��^���+�x�7¬ �
¢�£��0¬0�!���+�0³!£�©$²¨¢��;�]²t�¢������+©$²Å�*�
¢��0¤��0�S�^�^²P¦!ª0�*���
�?£���ª�Æ9�+�*�7��¤��0¥��;�]�y£���³!�
²Ç£����*�����³ +���+�x���*��¬*�! ��]����³!�;�]¬^�0«�ª0�����0¡] +²F���·¸����S�+�;� �;´
£-�0«�¦�£� +��¤���²t�
¤¦*�bª*���+¤��!¢�������©$ª�¡�¤��/°��*�+¼ 
¶ �y �£� 
��0¡]���§�/¢��;�]²t�¢������+©$²F��¦0�V���+����È �V£��
�^°^�0�]£��*�� +£�£��*¦¯¬^�0£�Ã!Ä�¡] �¥����;«k£� +�S©|�+ �Ä@�7ª0����0¡] �²t��Ä½���
£�£� +�
£�©$ªb¢��   �+�0²F�;« . ÉºÊ+ËnÌ0Í�Î;Ï�Ð�Ñ
Î;Ò�ÓFÔ�ÍsÕ;ËnÌ0Í�Ö×�Ø�Ê�Ï�Ô�Ù!ÚºÔ�Û]Ü�Ì�Ý!Þ
ß�à!Î;Ñ
ÛxÙRÔ?ábÜ�Ò�Ì*Ñ+Ì*ß�Ì^Ì�ÝÌ0Ø]Ô�Ô�Ð�Í�ÌVábÛ]Ì*á�Î Òâ
ã Î;Í�Í-Ì�Ô�Í-Ì0ÓqßSÍ�Ê
äÎ;Í�Ô�Ô — å ÝnÙ[Ì0Ü�Ô�Û]Ê�Í�Ô�ÙyÍ�Î;Ü�Ì�ÝÍ�Ì0Ø9Ì@ÛxÝÔ�Ù^Í�Ô�ÙyË*Ý!Î;Ñ+Ì0Ë�Ô Í æ�à!ß�Ì0Ò�Ô�çè áéÜ�Ò�Ì*Ñ
Ô�á�Ì0Ü�Ì*ÝÌ*ê'Í-Ì0ÛSÑ+Þ'Ü�Ì�ÝÍ�Ì0ÓPàgÛxÝÔ�Ù^Í�Ô�×

—
Ë Ì ÜànÝ^Ù^Ï�Ô�Ô�ë¿ì

 í�îðï�ñyò�ó�ô�ñ
õsö0÷Sø+ù+ï�ù
ú
û!ü�ú�ù
ø+ý
÷Sþºÿ¿ô�ñ;÷]ý�ï�ù�����ü��ü�ï�ù����9ø+ö
	§ø+ñ���õtü�ï�ö�û�ö� ü �!ñ
÷��^ö
	
��ónø
ù�ï�ü���î�����ù��'ï-ö7ö*ø
õFñ�ø
ü�ø
ý@û!ü��7ý�ø+ö���!ø+öb÷Só��7ñ;÷�ø;ú
ó����7ñ;ñ���ö�ûö��'ñ
ï�ü�ñ@ú�ñ��7ñ�	qþ ú� 
ûnþ^ñ�ø
÷Sþy÷ ö ú�ñ��!�7ñ;ï�ï�ö@ï�ñ9ó0ô�ö*ú;ûñ�ø;ú*ö��ü�ø
ñ�û!ý
ï�î$õ"�

 #$ %'&�&�(
)+*-,.*-)+/0* 1+2�354�2-1+60798 :
;-<�=.>�?+;�@BA0C DFEG�EHIEKJ�LNM�O�PRQ-S�E�TVU�Q-EXW E Y!E�M�E
Z
W�G�E[�O�P.P"\]LRJ�^.E_`J�[�O�Q-E�M�S�a-LRb"M-a�O5Q�PRcdL�J�^eE^�a�_FJ�O�Z+f�gFQ-EdJh_FSiE^�J�O"j�G \ ^.J�OkS�a-LNM�a-S�J!c

 \lPRQ�EZ�UlJ�M�E]a�P�PeE[�J�J�G�\�mVQ-PNcnPVS�a�LNM�a-S�J�O�_o^.G�\�W�W�b"T�j!Y�cqp�E�Q-EG�E
ZrEW�J�P.b"M-a�O�_`EO�c M�s
YlO�S�J�O5Ttp
a�puP�U�J�Q�a�O5Q�PRc
TtS�a�Jiv
E�Y�O�Onw�a�G!a�pQ�O�G!SiE�f xVy�z`{e|�}�zFyR~�������{��l�`���������+���-����{ �l�
z`}����ty.�
������yR~��]}���~
��|�{���}�{Iy������{���-�zF�t������}��l{��e����{n�.������~��]}��o��{��.��y � ��}��
y.��z����ry�{-�
{h��{hz`����{��hy��l}����-����yR~r������l���BzB�i� �rz`����e���-�-����{�{q�-���`����������|���yR�-�
�!��y.��� � y����!�-��{���}�~n�����!}�������{�����|!�����
�.�n�������{�y�y.�]����!{���{e|l{����i��.�I��}���������y��-�I��{
ye�������e����{5�kyB�.�!����}����-z`}n�-�-�
ye�������yB�����-��!�Bz ��y�ye���}�}�����{���yN~����-¡N�-����}�{£¢e�-�
�.�¤��� ���
��{�y�y.�
��¥�����l}�¡N��{�y������¦¡R}��e�z`}���{5�-�"��y.�
�!{��]}��-��§��]}�{�yR~���{k¡R}��e��.�-z`���]¨

Endogone © ��}��y.���z }���{5���"���yR���]{�yR����|�~�§��]}�{ª¡R}��e��.�-z`}�§«¨
Eremascus). ¬ �®°¯�±�²³ ´ µ�¶�·�¸]¶�¹�ºR¹» ²µ�¼l½�¾�¶�¿�´�¹nº�²�À�µi²ÁrºRÂ-²
Ã�²µ�ÄX·�ºRÂ-Ã!®5Å�¶�®5Â�ºR¹nµ�®�¯h·-º.®�Æ�·�²�À ² Ã�²ºRÇ�®�Á » ²
µ�¼l½�¾�¶-Â�È!¶dº

À�Ã�¯�¾e²Á — ´�ÉN·-®�ºRÂ�µ�¶�µ�®dÂ-²�ÇlÊ » ²]¯�µ�´�Æ�Ë ÌÎÍ�Ï�Ð�Ñ�Ï�Ò�Ï�Ó�Ô`Õ�Ò�Õ�Ï5Ö�×BÐ-Ø�Ù Ú ÛlÚÖ�ÚÜ Ù�Ý�ÚÞ�Ï�Ó�Óß�à�á Ö à�ß�â Ú ß�ãlä�å�à Þ�Õ�Ï�Ü�ÛlÕ�æ]ç�Ù�Ú�Í-Ú
Ô0è�Ø!é�Í-Ú]Ú ß Õ�ÚÍ ß ÚÓRê Í�ÓRê â]â Û à Ó.ÓNè â Ú ß�ã�ä�å.à Íë ì íNîïlð�ñ]ò�óõô.ö÷�öø!ð�ù�ú�ûkü�ù�öþýeù-öþò�ó�ö�ù�÷-ó5ülÿ-ó�ù ý.ïló��Fó�ò�ù�ÿ�ø!ò���� ù�ø!ó��
ö�÷�ÿ-ò ð ��� ò�ÿ
	�ülò�ö��
�öø!ø!ó�ù�òiö���ù�ð��  

��� � ���������������� �����! "�#�"�$%"�&�"�$%"�'�(*) +�,�-�.0/�1�2�3 465�7�8:9�;�<�=?>�>A@�BC>�D�<E5�>A@�FAG:FA@ 70H
>�9I8J;�DK5�>�5ML�N�O�P�90;Q@�;�G:5�LMR�5M;�@�>�5�LMST9
7�R�;�UJ;V8XWC;�YZ5M;�UJ;?<�@�W[>
5�LC<\R�7�RV]�;�W^;�@�;�N_]�B ;�H
` >�8a8b]�BC>ac�d?>�8 9�@�;�@07
W\cCW[L�90>JW[e05�F�Nf]�>
BCLM;
cf8:9
7�5M;�@�W[>
5�LC<^gCh*>�BC>
i�;0cf;�9?]�B�;�R�70BCL ;�H
90L�P^>�8aR�L�i_jk;�BCDlUa>�5M>�9
L�P[>�8mR�;�NnBC>�R�;�DAo�L�5M7 ` L�Lqpr9
BC7�5�8Jjk;�BCDs7 ` LC<�OK9
BC705M8tcCu R ` LC<�O
R�;�5�v^SwUa7 ` L�<�xERy9
L�]�L�P^5M;yzmu^R�70BCL%;�9
L�P[>�8mR�LMD{p|]�;�WC;�@�;�Nn]�B�; ` >�8a8axE;�8:u[=?>�8a9 @ W�<�W[8:<
P^>�BC>�GZ5M>�8mR�;�W[e0R�;IzJ9
7�]�;�@*7�BCi�70L�P[>
8aR�LMib;�R�;�W^;�]�;�W^;�@0F�iw<�@
W[>�5ML�N�O�R�;�9 ;�BCF�>}@E8m;�@�B >�H
                                                           
3 ~K�������������t�w���:�
�����:�������J�a�a�Z�����J�a�m�����������m�}�*�����0���:�I� ���:�m�����A�����}�����X �¡a¢m¡m£�¤X�
¥�������� ¦6§¨ ©«ª:¬��®a¯JªX°a± ²«³�´0µ�¶
· ¸�¹�ºJºa¹J»r¸J¼�½0¾�¿m¾
À�¾�ÁÃÂ�¾JÄ�À�¾�Å�Æ[¾KÀ�ÇmÈ�È�É�¾�¿aÀ�Ê:Æ�ËQÌX¿aÍÃ¼m¾
Â�À ¾ È�ËsÎ

 
4 Ï ÈX¾0Å0ÊXÆ�Æ[¾ÑÐÒÆ�ÇaÓ�Í�¿JÊ�Ô�ÕaÆ�Ë%ÉnÖ�¼:Ô�Ö
Ê�¿mÈtÖ×ÈXØ�¾mÄ�Èt¿a¼J¾ÙÉ�Ê�ÚMÄ�ÛÑÂ�¾�Ô�¾
¼aË�ÉqÂ�À�¾�Ü�Ê:È�ÈX¾�ÉqÐÒÍ�ÝtÆ[ÊXÉ ¾ ¼aË�Ø
¼J¾mÄ�¾�À�¾
ÈtÔ�Ê:ÁÃÍwÞa½
¾
Â�Û
Ô�Ö�Ü�Í[ÊXÁ Å
ÇmÐßÍ�Ä�Í�Á[à�Ý ¾ Ô�¾
¼aÆ[ÊX¼mË�Ø«ÝtÀ�Í[Å0¾�¼�Î

 



LEONTIEV, AKULOV : RECOMBINATION IN PROTISTA 7 
���������	��
�������������������������������������� ������!"��#$�%�&���'���(�	���)�	*+����� � �&�-,).����0/1�����&�
#$���)������23��4$56�	�7����58�	�:9������%;��)�=<��>4$��?@�)�	��*+�����	56�>���%4A�����	4���� � �)�����B�C�����A*D��?
E �35��%���)�F���	��GH����5��)?I5��%5J�&�)5�4$��#A�%4������F���'�04�
���A�����)5���GK;�����56�	�:�	����<�� GL
 � 9��F���)�'�
�%�&�%9	�M,  N ����5	GM�����������69��������)�>/K�	���O#$����������2 ��4A58�	�J����56�	� 9	���)��;����P� E �5��%���)�F�%�F�>�)�
��#A���%����2 � ���%����4��@���%
3�	���'�I�����	;���4$4$��� , Q�R%S3T�TVU�R	WXRFY�Z%R"[�\)R	W$]�^�_`S8a8b3c�d6^�\�c�S]�b])T
e)R%S3RFZFR	WXR�e�f�R	g�T�_$_Ac=_$RFb3T�U�c%T�U�_�d7_h_$R�^%f�c%\�T�\�]�T�[ic�W$c�[�\�j'^(RFU�\)R�kDT�\�])l�Ynm�c�m�YM\ c�o
e�f�]�[&T�f3Y)ap[&])m�_$R�WAc%_�U�f�RFZ�j'^"_�S]�qAT�Z�])m6RFZ	r�stR"Z%R	e�f�T�m�]=uXU R [vaY�Z+a8b3T�w	\�R	l=]>x�c�yzT
[:R	\)R�WAf�cF{ ]�bT�_Am6R�l"S]�U�T�f�c�U�af�TLRFU�_`aU�_�U�Z�]�Tna"R	f�WAc%\�]�q�[&c1e�R%S�RFZ%R	WXRte�f�R	g�T�_A_$c|b3c _Ao
U%R@U�f�c�m	U�aT�U�_�d}m�c�m}RFU�_`aU�_�U�Z�]�T+aC\�T�WXR�WAT�\ T U�]�bT�_$m6R	l0f�T�m8R	[:w�]�\�c%g�])]-r)~Hf�]0uXU�R�[
{1c%m	Uz_`a3�DT�_AU�Z%R	Z�c%\�]�dLc%WAc%[&\)j'^nR	U�\)R	k+T�\�])lD_$R	Z�T�f�kDT \ \)R�])WA\�R	f�]�fa3T�U�_�d3r  ~Hc%f�c�_$T�m�_�ac�S��\�j'l>e�f�R	g�T�_A_nm�c%mD_Ae)R	_$R8wVW$T�\�T�U�]�b3T�_Am8R	l@f�T�m8R	[:w�]�\�c%g ])]@W$f�]�w�R	Z
w6R%ST�TH]�q�Z�T�_AU�T�\�\�c�a8b3\)R	l>R6w	�DT�_�U�Z%T�\�\�R	_AU�]�Y3b3T�[=c%WAc%[&\)j'THRFU�\�R	k T \)]�d3r6�zx�\)c�m8RFY�]
Z1uXU�R	[C_�S6abc%T�U�f�c�x�])g�])R	\)\�c�dtm	Sc%_A_$]){1]�m�c%g�]�dt])_Am�c�yzc%T�U|f�T�c�S3��\�a��m�c�f3U�]�\�a��Fe c�o
f�c%_$T�m�_�ac�S��\)j'l�e�f�R	g�T�_$_:bc%_�U%RLf�c%_A_$[&c�U�f�]�Z%c���Unm�c%mHR�x�\�aK]�q �	�����	���X��$�	�����M��� ���%� �F�
�F�	�X�F���	�F���"�� �¡z¢�£�¤K¥� �¤`�� %¥�£���¦X��� �X�"�����¢�¥)£��}§¨�	©8�%�3�	�)�%�3�F�F�	ª�«¬�� ��¢�©6 �¢���¢��X� ®°¯ ± ²
³M´¶µF·	¸$³M¹6º�·	»X¼½³M¾ ¿�ÀFÁ3ÀFÂFÀ	ÃvÄ1¿�Å�À	Æ�Ç�È$È`Ä�É  

4. Ê Ë�Ì�Í	Î-Ï�Í8Ð½Ì�Ñ|Í6Ò-ÓvÐ$Ô�Ï-Ó)ÕKÕ�Ö	×�Ë%Ï-ÓvØ"Ò�Í�×�Í8Ö6Í6Ø Ù�Ú-ÛKÛKÜ%Ý�Ü%Þ�ß-Úvà%ß-ÚvÚvá â�ãXä6å�ä	æ'ç æ�è
ãAé�ä+êVë�ì�ã$ãAç�ì�é�ë�í�ê�ì%æ�ç:ä	î�ï)ì�ç�í�ð�ë�ä6å%ñ3æ�ç&æHò�ì�ï)í�ç�ì�æ�éKóFñì%ã$ãAí�ôHí)ó�ì�õ�í�öDö�ê�ñæ�ï)í�î>ð äFè
ñ�äFê%ä�î�÷�í�ô1ô1æ�ë�æ�ï)õ�í�ì%õ�í)í-ø	ù�ì�ó6í�æ�é�æ�ë�ç�í�ï)ú(ó6ì�ó+û�çvü ý ãAó�ì öþ|í�ñí�û�ýzæ�ï)ãAó�ì�öþ|ä	ãXä6å�ÿ��� ì%ç&æ�é�ì�� � ì�ç�æ�é�ì%ï � í�î���ó	ñæ�é�ó6ì���í�éFø  ÷�ø ��êMç�í�ó6äFñ3ä � í��3æ�ã$ó6ä	î��	ì�ñÿ � ä%ñ�ä � í��3æ�ãAó8ä	î+í�ð�ë äFè
é%äFòAä�ä%ñ�ä � í��3æ�ãAó8ä	îDñ3í�é�æ�ë�ì�é�ü3ë�æ¬í)ç&æ
	�énë�ì�ã$ð3ñú ê��ì�é�ú'æMí�ï)æ�é�ä��3ï�ú'æ � ë�ì%ï�í)õ�úMø ���� ���� ���������������� ���!���"�#%$�'& �)( ���'*+��$'#,�-�.�/� ��'�0'�-�21�3%4�� ��5 ��� �6��74�� �
8 � ���  � �090�:�; �'*�<=�
�>86��8 � � 5/��? � " ��@ ����
9�3AB��'�-� � �������9 — C � �B"D�E+�8 � ��& ; �<=�F��� @ *+� � @ /G�H
��E��'I����/9J*+� � ���  � �+� �K���L�+�0���A�0�0'& � 8 5 �M�0�K���
*+��"D������& � 8 5F�  @ ��� 5 $
*+�
�0� 5N@  @
�A�����O���0��*+��8 ��? 3P� � ���/8�� � �O* ? �0 5 86� @ 8D���* ? ����8 ��? 3N�0��E+� ��@ �RQS��� �T�U* � ���+� � 8 5 86��V�
����� 5/� ���W�0�'*�/G�X� @ 3�$Y��"Z$'�
8 � ����� (�[ * ��$�'� �\I/� � '�0�0E���8 @ ��4 � �
� �A�0� ��$�1S�0��*]�/��� ���; �O* 5 � � 8 5)@  @M( 8O��$'� @ �����:��8 ��? �0� ��"D�� @ ��$�3-���-�
&_^Y��4]��� 5 �V���F��*�� @ ��8�$��
�������P� � �
�:��`Y�
���0� @ � �"D�-�:��<=�
���0&a1cb [ *+��$�'� ? dfe�g�h'i
j�kml  

5. nSo�p0q,rKs)t/s'o�q,uTv2w�x:w�y�u:z s {�|�uTs!v2s'{�wUw�t/}�s
t�{Zt/}�u�p0~ �%���U���'�����������������A�0�
�0���
�����D���'�0� � Oomycetes — ���+���6�6�N�����6�0�O�����A� ���D�����=�Z�����0�������,�Y�6� �:����� ���J���a����  ¡ ��¢£ ���/¤0¤¥¡��J¦ £ ¤ £�§�¨  A© § ¤0ª ¨Y« ¤�¬DF¤0®f¯ © £�§�¨
« ¤0°2±Y V��² « � « ©�° § ¤¥� §
³'¨�§�´ ¡0�'� � ³ ��°¥¡�¯ ��¢µ ¨
£�£_¶J·O§ ¤0®Y¸6¯ ¤:��� ³ — ¹6¹6º¼»¼½%¾'¿ À0Á�Â�ÃOÄ�Â�ÅÇÆ]Â/È0ÉMÉMÈ0Ê�ËZÌ Ê È0ÍÎÂ/Â�Å-É�Ï�Ð�Ä�Ê'Å-ÉTÑ�ÒÓÄ�Â�ÅÕÔ=Ð
Á�Â�Ö6ÂU×�É0É)Å-Í�ÆUËDÈ�Ê�Ð
Å-À ØUÄ'ÂFÂ/Â�Ù6Ê'Å-É Ú — ÃOÄ�ÂYÖDÛ�É�Ú�È0É�ÐÝÜ�Ì
Æ�ÞWÙ6Ê�ÅAÐ�Ä
À�Â�Ü0È0ÊSÉ�ËàßUÂ�Ä�Â�á Í,Þâ Ú�ã�Ï�Ð
ß�Û+Ð�Ä�ß/Ê�ä — ß/á�Æ�Á�È�Ê
ÚåÉ7È�Ð
Á0Â�Ü�Ì�É0Ô=È0Ê�Ú/À ÊNÜ0á�Æ�Ù6Ê�Ú â Ö6Á�Ð
á ÅAÊ�Ä�Â - É�Û�É�Ê'È�Ä�Ð
á�Â�Ë Â�æ
É+Ü ä  — Å-Ð�Û�ß/Ê�Ú�ÉÎÁ0Â�Ü�Ì�É�Ô=È�Ê
Ú+Ñ çéè�ê
ë0ê
ì íJë0î/ï0ð�è�ê
ì ê
ñ ò ê
óAñZô/õ,ê
ñ�è�íBö+ï�ò�î/î�ó-ï�÷�ê�è�î�ø
è�ù�ú�î/û]ë�ì�î�÷�ê�ñ�ñOü,ýþø'ÿVô�ñ�ð�ï0ó — ����� � � î/î�óAï0÷�ê�è'î�øaï��Dø�ê
ñ�è�ð�îSð�ê
ñ�úUî'ö�í�ú�îKè�ï0ë0î�øLë î�	
ö î�ø'î�
6îKë�ì�î�÷�ê�ñ�ñ6ù��ñZö+ï ô�ð0ï�ê�
6ù'ó-ê�è�ù'ð�
6ï ô���ù�ð0è�ê
ì ï���ï�ô���ñ�
6ù�óAê�è�î�û���î/î�ñ��Kê
ì�î�û�� õUñZö+ï ô�	
ð�ï0ê���ø
ò�� 
6ù'ó-ê�è�ù'ð�
6ï0ê
ø�õ+ñZö+ï ô�ð0ï�ê_ñ6î/ó-ù�è�ï��+ê
ñ6ú/ï��Sú�ö�ê
è�î�ú\ï]÷�ê�ö�ÿ��Kè�ù
öUö+î�óVî�ø��Kê
è�ò
ð�ï��\è'î'ö�í�ú�îNî�î
�ù'ó-ï�ï��Uý��Oè�î ��ÿVö+îFï��Zø'ê
ñ�è�ð�îFê"!YêLø XIX ø'ê
ú/ê . #aì�î/ñDè�îFç$�  �0ê&%�ù'ì ï�õ
î�è�ú/ì ÿ%ø('Fï0ûBë0î'ö î�ø'î/ûPë0ì�î�÷�ê
ñ6ñVòFî/î�ó-ï�÷�ê�è�î�ø�ïfð�ù)�Zø'ù�ø*'Yï0ûfê"
OîSî/î
6ù�óAï0ê
û0õ/ø�ú�ö+ù�� ÿ+	
ø'ù
ö)ø,�Oè�î]ë0î�ð ô/è�ï0êYñOî�ø�ê�ì-'Yê
ð0ð:îBï0ð:î�û¥ñ6ó-ÿ,ñDö — î/ð ð0ù(�Dÿ%ø'ù
öJè�ù�ú .)/1032"465 78-9�7): 7�;<)= 7>-?"@BA�?DCE>3F38�@G7HJIKA3:-L�M3?"HNLEH�O�?"C93? < CEAQP de Bary R�S(T*U*T)VXW-Y&Z�[\^]�_J`�[)a�b+RGcedBf)g hji
dB_�hlk(h"Z-mn_Bd�f _�cemoh"d�_�]�[pKq"Rr_ts�Z-_�mnh)d�h"dB_�hDh"`�[vuw[�[mo_�x�h"k)f(mypek)f)]�[vdBh)[s�Z-f(z�a�f d�i



MYCENA. 2001. Vol. 1, N 2: 5–31 8 
���������
	
����������������������������������������  !#"%$#&�')(�*�&�+�,)-.,/')0�1324(�,5246�072�(8,52�69+�,52�:4,<; 1 =>:
?�@�2�(�=A=B,<CD08'<E<"�F  G , H�(8,I24,5JK;�@�JK0�:�6�L%$%:�,I25,I0�J.'<&�H�@�(�0�&M0�JON#0�CP(�0�Q3(8,524,52�2�&�?�&�(�0�RTS�&�N#&�-.,/,/'<;�@ JVU
(�&�&M(�&M+�&�;�&�0�WX&�(8,52�*�24@�:�6>+�,5N#,525,<RT+�;�,<S�&�-.-�,),<WY0�S�&�:�,52�L)@>;�@4-�CD0�;�0�:�6Z-.@�W[,3+�,)( 1)U
:�0�&3,),<\.@4WX0�0�L]-O?�&�N]@�2�&�\�,
+�;�0�WY&�(�0�WX*�W^E_(�0�W�F4`_,5L/25, - +�&�;#24*�Q4L%a�:�, — :�,5H�&>(�,52 ,5U
2�2�&�?�&�(�0�&bL�@
24, - 2�:�,<;�*�Q — ?�@4(�(8,<&�;�&�CD&�(�0�&3$#;�&bJKWX&�;�(�, 0c(�&�,<+�;�@�2�?�@�(�(�,7;�@4-�C 0�U
;�0�:I\.;�@�(�0�S�*d:�&�;�WX0�(�@Pe�,),<\.@�WY0�1]f�L�0�-.E5N]=>$#0�2_a�:�,P+�,<(�1):�0�&30�J�N#,<\.0�$#&�-.E , \�,7;]14?�@
\.@4WX&b: , \�@4WX(�*�QZ+�;�,)S�&�-.-.,52)F  g @4;�@�?�,<E)-.@�N]6�(�*�&_(�&b:�,<$](8,<-K:�0�L�+�,�?�,%'<(�*�&Pe�,),<\.@�WY0�0hf_,),<WX0�S�&b:�,<2�L�24-K:�;�&�$]@4= :�U
-K1i;�&�?�E/,5Lj(�,T0�-�+�,4N]6�J�,52�@4(�0�&7(�&�,)+�;�@�2b?�@4(�(8,<R^:�&�;�WX0�(8,4N#,)\�0�0^2k,<+�0�-�@4(�0�0l+�,4N ,5U
24*�Q +�;�,<S�&�-.-.,<2
?�,)-K:�@�:�,5$#(�,T;�@4-.+�;�,<-�:�;�@�(�&�(�,<L�@P+�,<:�,<Wj" — ?�@�H�&_-.@�WY*�&
+�;�0�2�* $]U
(�*�&�:�&�;�WY0�(�*m(�"%HY?�@�=>:�-K13-�&�R�$#@�-X2�:�nP@�:�&�N#6�(�,)RPE);�0�:�0�$ & -�E%,<RP+�;�,524&�;�E)&4F  

 o p/qXrYs#tAt�qjp4u8v wMx#y{z�|/z3z
 

1. }^~j�h~j�����8�)�h�/�V�)���h�/�%�/�%�/�����4�h~j�j� ���������#�Y�����������/�<�<�������[�<�K���������
�<��� �� 
���<���4�����^���4���.�X���������4�����Y�<¡B�/�5¢]�4�K����£X�X¤�£X��¥����5¦#� �X£Y�<���5§K���4���X£{¦%�4�¨�����<�#� � �����k�
���I���]©«ª5¢#���.�.��¦#����ª/���B���4ª<���<���¬�3©]�#���4�X��������¢]����¤���������X�����5��[�5���b�l���X�b����
����®.����������¤��Z���b§V©/¢]��������¤Z¯4°��<�����������I¥��������������<¡�ª)�M�������Y�����5¢#�<®.��¦#���.ª/�<®��3�4¥�¥��4� � ���
�T�4�5����¢]�������_§K�4�X�����3¥�������¤�¦#��¤����������X���8�5���4����¡�£]ª)��ª_¥���������¢#�5£/�����)�����Z�������X��� �5 
¢��<®.��¦#����ª<©]±²¥#©]��������³ ©T�¨�4¤�§K¤����4�b�
´������4ª)³���±µ�<�����<�#���������]¶��.�_�����<���)��¤·��¥���³�� �� 
¢#�������5�)¯]¸I�<¹��4�<�j©]£�¥������K�b©#¥����ºªº���5�/�5���b£��Y¤»�����<������¢#�c��§M�����/�)�5�������Y�<�����m�.�)�4� �� 
���������A�9������§K�X�������)�¼���#�����Y��ª)�.���Y��¢#���8�<®.�M¦#���K¢]�9ª5¢]�4���.��¦#���.ª)���9�������Y�����<�<¯.½
��¾7©
���<�)�<�b©I�X¤m�.ª5¢#�)����¤m���4���.�X��������������������ª/��ª ¿5ÀOÁ9ÂK¿bÃ[Ä Å5Æ9Ç)Æ4Ç È4ÉËÊ�Ì5ÍVÌ%Î , Ï5Ð  Ñ4Ð�Ò�Ó�Ô5Õ�Ñ Ó Ö<×Ø ×%Ï�Ô5Ù#Ú�Ñ�Ú Ø Ñ�Ö<Û]Ü4Ý�Ý Ø Ù#Ñ�Ý.Ö/Ô<Þ�ÔZ×%Ù#Ñ�Ú Ø�ß Ô>Þ.Ñ�Ú�ÑbÏ Ø Ù#Ñ�Ý.Ö/Ô<àPÓ�Ñ�Ö/Ô<á[â Ø Ú�Ü�ã Ø�Ø Ò�Ó�Ô5Ï Ø Ý�Ï�Ô5Õ<Ð  

2. ä å)æbç8è8éhå/êVë)ì í îhï�ð)ñbòhð/óVô<õ8öhòhð/óVô<÷ ø ù úKû�ü�úKû�ý�ü�þ�þ�ÿ�� �������	� 
��  ����������� ����������� �!#"%$�$'&)(*&� +"%,-&-. / 02143�1�576�8 9�:�;7<�=�>)?@>�A B�C-DFE�G7H�C�C�H�I J7K�L�M)N+O P Q R	S#T�U�V#W%X)U4Y�R@Z�Z)[\R
] T-^ ]�_ ^ `7a�b�c)d+e+a�f�g@h�i@j�g�c�c�k\lnm+j@o#g c�p�q�r�j�g�h�s�tuan`7a%h�v-`-d+h�i�`7a%c�g�c�c�k\gwj x+y)z%{7z�|'y -}�~@�'�+y����-y)����y���{ y ���%�%�7{#y)��� �����-�@���������-�%���@�-�#�����%���u�)�+���)���4���7�%�¡ F¢2��£��¤�% ��+���)�
�)���'��������� ¥�¦�§�¦�¨�©@ª�«¡¬®�©�¯*°�±-°�ª�²�¨�§F³�²)¥�´�«�ª�µ-¥�¶·¥�«�ª�°¹¸  º�»4¼�¼�½)¾-½-¿�À�Á\ÂÃ¾-Ä7½)ÅuÆ@ÄÈÇ4É#Ê%Ë'Ë�½¤ÌÍ½)Ç+Ê�Î�½�½Ã¾�»%É7»4Ï�Á\Ð�¾�Ä-»�Î-Æ@Ë'Ë'»�Ï*ÑÓÒ'Ä7½¤Ô2»4Ï Õ#Ö�×�Ø

-, Ù'Ú	Û�Ú�Ü Ø - Ý Ø2Ø - Ý ×�Ö Ù Ø - Ý¤Þ%ß'à Ø - Ý)ß Ø�á Þ Û Ø -
Öãâ�Ø%ä7Ø Ù Þ áuÖ-å�æ ç�è�é — ê'ë�ì é4í�î)é+ïãð-ñ@ò7ñ	ó�ñ@î�ô�õ-ö ÷ øù�ú@û�û)ü\ýÿþ�������� ú ��	
������û����%þ#û)ú@û��������Ãû�ú������û�����������ú������! ��"�#�$�-ú���%�ü\ú&�����'�������

��%þ��(%(�����)������*�ú��+��� — ,�-�.$/10�2�3
4�2576�8�9:5�-�;�/�0�5+<�=�>@?$2�5A<�B�8 — /�0�2�3
4�2576�8�9:5�-�8 4�C
6�2�5�B�;"8D<�B�8@E.�/10�5+<�4�2�F — /�.(B�5�G�H$5�4�4�.&.
I
.�/�.
I#0�5�4�4JK5L3!B�0�5�42�3�M N�O#P!O�QRP(S�O�T�T UV U�W
P
O�X�U�QYU�T�P!O�ZLO�[�\&[�T+\�[�T+\�]�[�^�^�_�`aU�[�b�O�b�c(U�`db�O�T�T+e:O�\�b�U�]�O#[�e:fKc7Q!]�S�[�^U�ghUi_"ZL[7j k(Wl \#k�em_&^[�_�nk(]�S�[�\�](k�b�U�\�[�S�o�^�O!p  q \�krZL[s]�b�[�etQuk
v�b�[�\�[�^�U[wP(S�O�T�T+U�V7UP!O#X�U�[�gxS�k�y�U�z�^k�T+\�Udk"v�[�T�j�[�z�U�]#O�[�\w[�g
]#O�ZL^[�g�{$[�[|T�](k�g�T+\�]#k — j�b�k�y+^�k�T+\�U�z�^k�T+\�o�pN�O#P�}~j�b�[+n�S�O#y�O�[�e:fKg�j�k�n�c(k�n�PhP(S�O T+W
T�UV&U�P
O�X�UU�e�k�b�VRk#S�k�y�U�z�[�T P!U�c|\�U�j�k(]|P!O#b�Uk�y�O#e~^�fKc�k�\�^k�{$[�^�Ug ������������������� �1��#� ���#�����s����� � �������� � � �7���(���#�#�����r�� #¡£¢���¤���¥���(�+��¤��(�# �¦�§'���(¦�¨���©�� ���§���ª�«¬�(� �1
¡��(®L��!¢�¦�§¯¢�ª�°$¨�¢�¦��#�(�# ����±i��¨����1��¨�¢+¦��²K³$��²K�¨R¦��������)���#�����#��¥��$��¤���©�¨�¢�¢+ !´"µ� #¶!�¡
�"·�¤� ��+��¡t¸m¡:�����¡~ ���§��� �±i� �ª�¹�� �±�¢+¦�¤���¥���¢+¦�§¯�)�(����¤���¢� �³º¶(�� �¢�¢+��»7�¶! #©����w¤�¨���¤ �(¼ ª�¶!¦�� � ��²K³r±!����¨����½¾�����1�#�#�"±
¨�¦���� - ����#��¡tª¿����¥��
±
��ª�¦�§��� r�³À¤� ��+��!�
·!¤� ��+��¨��
��¤���½�¦��)¶Á��¤���¥���� ���§��²K¡i� ² �(� ¼  #¡Â´  



LEONTIEV, AKULOV : RECOMBINATION IN PROTISTA 9 
3. � �������	�
�������������� ���������������� !��"#�$�&%('*)+��,
-.)0/1�324���$'*)0 #%(5(6+�$�8795:%; !5�'<'*795 60=

 !�$%(5�)07>�
�?��,�@#5('<6+�BA
%0@4A�)C6+'8A��$ !5(2�6(��"#)0'<2�50AD,�)C��%� !)<�$�E��'<6+F.�#@4A&�E50G	"	�����H !5I,��I6+J
7>�E��/*�$K?6+)0 !79�E�E��@!��/*��"#)0'<2�� K?�E)C6(�I"#�E��'<6+)0�ML NPO	Q0R�S�TMU	VWR$Q0XES�Y<Z!Q*[�Y<\0](Q+R$RES_^$Y*Y�` QCa
[!U	bdc3Q0TMU3e�S+[fS
X#`#S+[ESI\0]IS�Z!Q0RE^!ghUiS
S�T9^Ej�QC\(S�]+V#k
QCl8Z!m l `	^$O	R�SIV4n�m(nhR$m(l8oP](m�QC\+Y8ghp1\�SI\
X$Z�S�j�Q0Y*Y9]qU4O#Q(k�RE^$n
m�e�r+st[$R$m�n�Sd^Eu<R�S�Z!^$Z�S�](m�R$^$QqR$m+U4O#RES�v.n4S�Z!Z!Q0n�\+R�S�Y<\+^:U4O#Q(k
R S u1S
T>m+\(Q0Z!^$m+`	mWTwSIx�QC\d^$T>QC\+yWS�X$m(Y*R$otQ�X$S�Y8`	Q*[�Y<\0](^�gh^.[!`�ghREm0U#n
^�V4X$S�Y*n�S�`	y(nIU.X Z!^!U	O m(a
Q0\zk�U
[#U#c.Q0u1S{Y<X�Q+j�^$m+`	^EY8\+m|n{\+Q0Z!T>^$RESI`#S�u*^�O#Q0Y*n�S�v}REQ<[�^EY<j$^$X#`#^$R$^EZ�SI](m�R$R S Y<\+^�r~��B�1�I�4�	���E�+���
�I�(���E�9�t�����!�#���(�+�d���!�<�!�	���*�(�0�>�t���I�	���*�<�����E�
�(�$�!�����9���
�*�$�>�0� �0�
���	���$�	�$�(�
�+� � �E���<�+�+���	�(���
���4���0�*���C�#���+� �$�H���<�>�t���#�0�$������¡��
�<���!���
�+�$�I¢t£>�(���¤�
�*�$���1���
�8�0¡I�I¡(�+�4�	¡����+�#¡0�	�¥�I�#�0�!�<�$�0�	�!�(�*�*�>�I�+�!�+�$�$�t¦§¡ �t¨.�����!�$�E���$�i� � �<�$�	�����<�+��©
¡��������0�f�I�	���*�<�����E�
�(�$�!�
�E�E���8�(�����0�$�E�0�f���	�	�C�����«ª1�(���1�¬���!�$�E���$���(�#� � �$�����+���#�$�.¡
�<¡��
�0¦3���*� � ¡���¢

 

4.  ®(¯�°�±#².³C´
°+µ�¶
·�®�¸�´
¶ ¹
º�»�¼t½M¾�¿�À�¿�ÁC½M½MÂ Ã�Ä!ÅHÆ�ÇqÈ
É�Ä!Ê¬Ë�É�ÌEË
Ä!ÊCÍ+ÌEÇtÎfÍ+Ê0Ä!Ï>Å$ÌEÉ�Æ
Ï>Ç Ä	Ð#Ë�ÉIÆ�É(Ñ�Ò<Í0Æ�É�Æ(Ó+Ô	Å$Ò*Õ�Í+Ä!Ó1Ñ$Å$Ö$ÅEÉ�ÌEÌ$ÇtÏ¤×
Ì�É�ÉIÍ(Ì$ØqÑ$Õ�ÌEÊqÙ$ÉIÆ�Ò<Ê+Ï9Ê0Ò Í ÌEÉ�Ù�Ä!Å$Ì�Ú
Í+ÇtÏÛÆ
È
ÅEÉ�Ô!É�Ü*Å$Å§Ù Ä!Å$ÌEÖ�Å$ÙEÉ�ÏPÝ(Í(Ê0Ä!Ï9ÅEÌ;ÑEÉ�Ô	Þ�Ê0Ì§Ù�Ä!Ê<Ñ$Ò8Í+Ó(Æ0Ô4Ú
Í+Õ�Ò*É4È
É�ß¬Ë
Ä!Ó(Í+Ë�É�Ê à<á
â�ãåä*ãçæ ã èIé�ê  ëEì�í!î
ï+ð�î#ñ�òóì�ô1ï(ì�õ¤özõ>÷øð�ù*ú
û0ü<ý+þ	ð ÿ*ì�ìIï+íEì
ÿ<ð$ï+û1þ��(í$÷��Bï+û��!õ>ð$í�ì�� 	�
���������������� ���
���! "$#&%!'���(�)�*+��,.-&(�/102�!34)�5�06%!7�)98:�67�;���)�,.-�(&'�< 7 =�74>+-�?@'�%��A>@  

5. BDCFEHG�IACKJ�LNMOJ P�QNROSFT&UAV9W:XZYFQZ[]\ ^@_N`�a�a�bNcDbO^A`&dNbOeOf gAh�i6jlk!m�n�oqp�m�r�r9n�m:s�p�oAt m�uv m�r�wxk j:yKz�{�y:|�o�n�y+r�s:w~}@k�o!��o��Fm��Ao!o�s:j�p�n�o!k!y v y���o�o�txyFz v m&r�s�o�p j �Ky�n�z+o�k�m&�Ao!o� }@�+m&p�o!y�s�y�t��F��y � s&y�nO}��Ap�j9| v m&�9m&j�n�h�j]k�m&n�o�� v m&r�r9oZ�]o!�+m���o�o�oq|Aj��]o!k�o���o�o���p oAu
n�j�k�o!n�h��Fy�t�r�j�n��ApAy�s:o�r9s:m&n���z+y v j�j1s�y+��y — � � }��+m&p�o!y�s�m�n�t]�Aj v y�n.���DyDt]p�m&n��Fm�{
r9t&y+j����ApAy+��j�r�r9oZy�k�m v w�k!y���y�p�o�j�k�s:m&�Ao�o��ln�h�y���o�p�m&j�n�r���t���j�p@t�}@� y�� j p�j9|�w�k�m
n�o��Fy v y���oA�@j�r��+o�j��Ap�o�n�j�p�h�o�zFy v j�j���y:|�pAyFz+k!y�p�m�r�r9n�m:s�p�oAt�m&j�n t&y+�ApAy�r�h�p�j��Fy n�u
z+o�k!m��Ao!o�o!n�j�k!k!yD}¡��p�oZzFy�t�� ¢�£&¤@¥�¥§¦�£�¨�£�©@ª�«�¬!£�@®�¯�°+±&¥�ª�©�²�¦�£´³�¥�°K£�¦�£�µ�«�¥l¶+·:¤�¥�³!¸�¶
¨�¥�³!¥¹¦:¸A²@¥�¯�°F£�º»µ�¥�°F£+ª�¼�¸!³�±&½A¸�¸¾·�£:¬�£+µA£�¯H¤@¥�º»¸»AµA£�¯9¦:¥�º�¿6¸�À�³�¥�³�±&¿´¤�¸»£�¦:µ�±�ÁÂ¥�³!¸�¶
·Ã³!±�¿6¥�º�µ�±�¼F£�¦:¥¹©@£:¬�³�±&°F£]®K·�¥:µ�¥�³�«.©K²K¦�£ ¸�£�³�¸�·&�£&¤�³!¥4ª�£�¨�®K¦Ã¼�«.¦:Ä§µ�±&¯9¯�ª�£�¦�µ�¥�³�«�·
µ�±&ª�°F±�ÀlAµ�¥9¬�¤�±&¨9±&¥�ª�£�¨�£§!£:¬AÀ £ ¬�±+Å  
Æ ÇAÈ§É@Ê�Ë�Ì�Í1Î�É Ï4Ð@Ñ�Ò]Ó+ÒÃÒ

 
Ô Õ�ÖÂ×�Ø�Ù�ÕAÚ�×�ÛA×�Ü!Ý�Þ�×�Ù�Õ�ßáà�â�Ý&Þ�Þ9ÕZã]Õ!à+Ý�ä�Õ�åæÚ�Ý�ÖÂÜ�×:å�ç2Õ!è�ß+Ú�â@×�Ü�Õ!åêé9×:Ü�×¹ë:Õ�ì × Þ9àFí+å
Ù�×:àFí�î�ï+Õ�Ü!Ý�äAÕ!Õñð�ß&Û�×�Ù�Ü�ò�è»í�Ù�é�Ý�Ü!ÕAó�î�í�Ú�ô�õ�äA×�âKßFè�ØAÙ�×�ÛA×�â@ö:ÜZí�å�Þ�ë�Ù�ð à ë¹ð@Ù�ÕAó�Ý&äAÕ!Õ
ë�×�à+Þ9ë:Ý1î�Ý�ë:×�Ù�Õ!Ý�â2Ù�×¹Ú&ÕAó�Õ!Õ�Ø�Ù�×9ÛAÞ9ë:Ý�Ú�â ×�Ü�Ú§àFÝ:ë:×:é�í�Ù�Õ�ì�×:Þ9à+Õ!è]ãDí�Ù�îOðKâ�Õ�ÙAí�Ú�à+Ý&è&÷Fã]Ý à�ø
ë�ÕAì@×�Þ9àFÕ

—
ÚÃãDí�Ù�î�×ùðKì@×�ï�ÜZí�é�í]Ø�í+Þ�íFï+Õ�ß+÷FÝ§ó9Ý�î�×¹ì�Ý&Ü�ÕAßDÕ2Û�Õ�Þ�à�ð�Þ�Þ9ÕZí�Ü�Ü!ò�×ùÚ í ØAÙAí�Þ�ò

Ø!ílÚ&í�ó�î�í�ÖÂÜ!í+Þ�ë:Õ2Ú�ò�Ü�×:Þ9×�Ü!ò¾ÚùÞ9ÜZí�Þ�à+ÕNô
 ú Ù�×9Û�â@í�ÖÂ×�Ü�Ü!Ý�ß�Þ�×�Ù�Õ�ß�à�â�Ý&Þ9Þ�Õ!ã�Õ�à+Ý&äAÕ!å�î�í�ÖÂ×¹ë�ï�ò.ë�ö6Ù�Ý�óûÛA×¹â�×�Ü!Ý6Ü�Ý´Û�Ú&×�é9Ù�ð Ø�øØ�ò4ü�à�â@Ý�Þ�Þ�Õ!ã�Õ�à+Ý&äAÕ�ßýî�×¹ÖÂé9×:Ü!í�î�Ü�ò�èqí�ë:Ü!í+ç2×�Ü�Õ!å�Õ�à�â@Ý�Þ�Þ ÕZã]Õ!à+Ý&äAÕ�ß�ß+Ú�â@×�Ü�Õ!å�Ø í�ø

â�í�Ú&í+å�ÛAÕZã�ã�×�Ù�×�Ü!äAÕ�Ý&äAÕ!ÕNô
 

1. þ ÿ�����ÿ������	� 
	� � ���� � ����� �   

1.1. � ���������������! #"��� %$&���!$&')( *,+.-&*�/10%-&2�3  4�576#8%9;:!<>=@?BADC;EFA�GH9;6%IJALK�MNM�O�PRQTSUC;AL9;V@W.X�Y.6%YZ=;?B6#8%VB57M�X�V;EUAL9BQ7A�G#PRWZ8	5[V@G\AL?B6#G QT]
?BA_^L=;M,57M,8%:!E`=@?@M�a;ALPDP�M�Ecb%dfeNM�X&Y�6\YgQ7=;M�EFV�9;6#57M�PihJ?B6%9;h\IJA�Xj=�M%57M,8,M�<k=@?@M�a;ALPDP
=;?BADC@PDG#6\8L5TW�A G�PiM�O�M�<l5[V�IJhJM#C;9BQmV;npoNM�?BEq?BALYTM�ErO.V;9;6%9@G\9;:!stM�G#9�M�IuAL9;V�<lEUA�SUCBQ
M.?BKD6%9;V;nRE 6 EFV;X%Y�M�G\M�?B:!A!EF:v=@?BAiC7576\Ki6\A#Ew9;6\nR:c8\6\G#hxEUA�SxKiAL9�M�EU9;:!EUV&d

 
 



MYCENA. 2001. Vol. 1, N 2: 5–31 10 
 

 



LEONTIEV, AKULOV : RECOMBINATION IN PROTISTA 11 � ���������
	����
�� �����
�����������
 — �����! #"%$�&�'(�#)+*-,+.%�- /&+*�'0*21()4365�*-7��
'($�'(&6)4 #398!&;: ��<= *-*>�
?45�$�7�&@"A'B�� #C�D@?4&+ /�#)4EGFH*-*�IJ�G:K'0*-7@3!5�*-7+*2��&@LM*-.%IN�
,H&+7PO!� ? '0$/Q@&+*-,SR  TVUAW�X-Y%Z#[�\ ]@W�^_Z#`+a+^_b(X2c>d�X-[�\
b([+e�fg\�Z�[�\
hHX#[+`+iSj!^�d�^/b0[+e�Xk`mlG^�n4`P\
d%^/b0[�e�X

o n4`�Y2p
 1). q
r q
r q�r s�t2u/v�wPxzy|{�}Kw~{G�;y/w~���

5 — �������
�H�#�+�4�K���@�4���G�����
�4���|���-���2�#�@�M�-���K�#��� �2�
�N�
�B�K�+�+�/�@�@���@�@�
�+���
�#�+�@�_�K�2� �G�
�9�% +¡+¢��-¢+¡@£¥¤#¦A§/¡+¨B�# @�#©+ª%«-¤-¬M¯®H¡+°_±%�#¢��
¨B��¤
²J³
¦%§#¤/¡+ª�¡+¨(�KªA«#¡´��«�±¶µN¬4�
¡�¢+·¹¸+º@�
¡+ª�°
�# M£G®6�-±��J¤#¦A§/¡+¨B�# +�-©+ª%«-¤�¡@£K»K§�±�§/¨0¢ ·�����«#¢P�
¼ � ¢�¡4£
¨B�
±A¬N«6º4�-§#µ9¡+¦%��¤/·½¤�§�«#¾#ªA£¿¤6¤/¡9 +�! 4¤#¬9°´¸@º@�
À+�-ª%ª���¤KÁ4¸@º4�#ª%�-ÂGª¶¬M§-µM¾#¢��K±��´¡¹±��-¨(¡+ª��-ÂKª ¬NÃ
§#µ9¾�¢��
±��N²  Ä!Å+Æ�Ç�Æ�È+Ç�É4Ê-Ë~ÌKÍ~Î!ÏÑÐPÅ+ÒGÓ~Æ�Ç�Ç

 — �N�
¨0�#¢�¤/¢+�-°�º@�
¨B�
ª��
¨0¢�·�¨0¡;ÔV§/Â
«��Kº4§�¨(¡�¢�§�ªAµ9�  @Ã
ª%«-¤/�-¢+¢P�
ªA«�¡@»�¤�Â
µ9�ÕM§-£Ö¸MµM§#¦%¨0¡9 +·½»�¨(�G�K¡4µM¾#¢+·��×±%�-¢��2«#¡+Õ9�-ª�ÂK¡��¿Ø�µ9�-¨(�-¢@«�·½»½º4�#±¶¬Nµ £KÃ
«/�
º4¢+·��Ù�K��µ9ÂK¡+»/¡ Ú4Û!ÜBÝ�Þ0ß@à/á
â
á
ã9ä+å4ß ßHß6â#æ4á
å á çMæMè�é%à#ê�ë  ìGí/î�ïSð�í�ñ@ð¶òMó#ôPõGöP÷zø_ùPú+ûGü~í�ð�ð

6 — ýGþ
ÿ����������
	�ÿ��������ýKÿ��/ÿ��������
������ý���� � ÿ������� ý���� � ��ý���ý� !�#"$� � �/ÿ��#�&%������ � ��ý��/ý� ('*)
�Gý���ý � 	+�-,�ý�. � �$��"0/1�2,3 /ý�/4���5�Mý�, � ��ý�,6�(72 
��ý�8
� � ���#ÿ×ý � ��9�:��;Aÿ�� . < � �¹ýGþGý���.=�(� � �9.>�9���ÿ���	+. ý��(��ý�?@�����:A ��� ý���,�.
ý(�����B8��$,6�9��8
��ý��B���
� � ý$���Pý��
ýNþ�C
�3���:�����:��� ��� ý�� ý � ���$,6��ý� ()����(,D�
E@��. � �9;6��	+�!3�(��ý
ÿ�	F�G $����. � ý
ÿBý�,�ýKÿ���	+�!HI� ��J
�/ý � 	4���$,D�
�3��,3�� $�����Pý�,6�9�LK < � �M%���ý
ÿkýGþ � �9;N�����(,D"×ýGþ�C���� � �����:��	+A OQPNRSPQT�U�OQPNV�UXW+V�Y:Z 7 [�\�]�^9]�[
_
`9a3^�b�c!]�a6_�d3e�f�g:h#i�]�jkd5^ke�_�g�^9d�_�l9f:]�dnm9\�d�ipoBa6q�r@d(a6^�m�]�m9`9^(l1s�`$s!t�d�_
]�a3^(f:u+h
]�\�v3`$f�g�w6ipxym9[�\�]�z�d(ipxym{s0]�f�t�d|s0]�f�t�]�m{\�`9a�[�`5e�`$}-r@g�h:aDo~f:`�e:]�z�d(\�f�g�d ]�a�]0��gLb
c ] aD_
d e f�g�d�v�d�f:d5^(g�z
d�a�s�g�]�^5_
g�z
`9}1^9aDo�]�^�g�a���](e�f:u+��s�_
d5^9]�s�x�m9a3^5q
[�g�m$�@g���m
`$v�`9i�f�u+d+m9w6`9g:i�](e�d�h:a6^�m$g�o
b(��a6_0q�z
`$d+[�\�d�a�d�s�a6q�`(_�l(f�]�v�]1[�\�]�t�d�a�a�`�e:]�z�d(\�f�g�d+s�_�d5^(s0g
[�d�\ d a3^(`9}1^@��u�^9l!v�d5^(d�\�]�v3d�f�]�i�f:u+i�g�x�mBa6_0q�z�`$d2jkd!v3d�i�g�a�d�s�a6q�`(_�l9f:]�v�]@[�\�]�t�d�a�a3` — ] a ^(`$}1^(a6o-^(`9s�]�m u i�gLb  cI\�d�a�d�s�a6q�`(_�l9f�u+hG[�\�] t�d�a�aS��`$\�`9s�^9d�\�d�f>e�_0o@[�\�]�s0`9\�g�]�^9]�mIg�[�\�]���](e�g�^1q>f:g��!m� ]�\�i�dM^(\�`$f�a � ]�\�i�`$t�g�g�x-^(\�`9f:aXe�q�s0t�g�g�g{s�]�f��
}-v3`$t�g:g�� ������������� �-�9�$�$�(�Q�S �¡$¢�¡
£�¤�¢�¥�¦�§�§�¡9¨9©�ªk¦n¢�£�«�§�¨$¬®!¬�¦(©0¢�¡9¢�¤�¯+°±¬�«�²6³@«:°n´�
©�¨9¤�«�¢�¡9¢�µ9�9¡9¨9©�«:°n©0¨9©-¤�¨$©0¢�µ$« ¬ ¬:¯+¦
©�¢�¤�¬�¦�¬�¢�ªk©�«��k§�¢$¶
¬�¦5·
¬�«:©�«��k§6¶�«�²6¦5µ$«�©�«¹¸ º�»(¼�½(¾$¿�À�Á�Â�Ã�Ä�Å�Æ�¾ Ç+È$É9Ê(Ë�Ì9Ç  Í�ÎQÏpÐ Ñ�Ò�Ó�Ô�Ñ�Õ�Ô Ö�×Ì(Ø�Ù9Ú�Û+Ü{Ý�Þ�ß�à Ñ�Ô�Ôâá9Ô3ã Þ Ñ5ä Ì Ñ5ã9ÔDå�Ö Ø�ß Í ß�æ6Ú�Û+çèÌ Ò�Ñ9Í Ç Ô ß$Ø�Ú Ñ5ä Ú Ó�Õ ß á�Ó�é Þ Ö�ê�Ó çèÝ�Þ ß ×
Ô3ã(Ñ Ü:ë Ó ç�ì Pussard, Pons, 1976; Shigenaka et al í îðï9ñ�ò(ó9ôLõ�ö�÷�ø9ù9ú:û�î�ü�ý�þ�ÿ���ù � ��������	 ��
� 
��������������������� �!�����#"%$'&(� )�*����,+.-�)0/#���1����
�� ����2�3 * 	54  687�9�:�; <�=0>1?@<�A1>1BDC(7�9#EGFH<JILK(I0MG<�; >#E�:�E�NPO1; >1N�E�Q�>1:RMSA 7�91:�; <�=0>�?T<�A�>�>UFH7WV�C 7WX
9�E�FH9#Y%Z[E�:�9#E�\!7�9�>�]_^a`b; 7W?cId=0e�:�<�:�7fNgO1;1EGA17�h(hiC@7�9#7W:�>�j07�h(M�E�]b; 7�MdE�F�kG>�9�<�A1>#>
                                                           
5 l�mTn�o1p�qdr s t(uct@v�w�x_y zW{(|dz�},~T|���� ��� � �G�G�T�����������@���(����� �G�G�������c� �T��� ���(�W ¢¡ £�¤�¥�¦�§@¨ ©�ª�« ª ¬�®G¯W°²±�³�´Tµc¶�¯@· ¸G¹(º»¸G¹�¼�½W¾(¿�¹ À�Á(Â�ÃÅÄGÆGÂ�Ç�È�ÉTÊ1Ë Ì�Í�Î�ÏdÐ�Ñ�Ò�Ó�Ô_ÎGÕ Ö ×  ØÚÙ  Û#ÜTÝGÞ@ß(à�á�â!à ã�ä  ådæ  ç�è�é�ê�ë�ì@èíïî�ð(ñ@òôó@õ�ö ÷ùø

 
6 ú�ûTü�ý1þ�ÿ ÿ ���  — ������üGû
	��  µι — ����������������������� ���� �!#"��� #�$"�!&%
 �('��#��!)����!*��"�����'� ��(+-, �  ��� �./�0�132�4�5�6�7�2�498-:�;�<>=�0�/�0�8)?)@�8-A�0#B�;�2�4�C
4D=�/�4�E�?)8
8)0�F G�H�I#J K-L$MON#K-P�Q�LRN
PTS�N)P�U�V�WXU�Y�V�P�N#Y�V�WXY�Z�[]\ V�^
S�V�_ `ba-c�d�e�f�d�gDe�h�g#ijd�c�dkg)l
mnm�o�a-p$o�a-o�q�d�g�r sut]v�w)x-y�z�{�|~}$y�{Xt����
w)����x)w)��x-���#����z���������{9��w x x){9�
��{���w
y���{9x-��w-��{9v���y�����������x)w)��x-���#����z�{9w�x-������z���w�����w)��|�z�{��
y�{9�
{��b{���w
y���z�wT��� {���t�{���y���|��
x-��w���{�v���y�w)�R��z�{�|��
w#����x)w#��x-�R������z��~������{9��w)x
x — �
y�{k{R�9{9x){$����w#z�z�{$w��� �x)���b{���{�x-y���y�{�}�z�{$w�¡
��v���w)z���w�¢  
7 £ w#������zOz���¤¥¢ ¦X§)¨$©9ª�«�¬��®�9¯�°
±
®�±)«��°
±#²��³b²�´*±�µ�«��®��µ�¶�ª�·-®�´�®�«�ª)¸�¬�¹�¬�9²�²��²�ª�º3´�¯�ª�»�® ¼¾½3¿ ½ ÀÁ�Â-Ã�Ä-Á�Å$Â
Æ&Å9Ç�È�ÉÊÃ�Å�Ë�Å (Ì�Í3Î�Ï�ÐÒÑRÓ�ÔÒÌ�Ï�ÕRÖ�× )ØuÙ�ÚÛÚ$Ü$Ú$Ü9ÝOÞ�ß�ÝOà#á-ÚÛâ�Ú�Ù�ã�ä�å�ã�ØTÙ�à�â�Ú�æ�ç�Þ�èÒéRêbà)ë�Þ�ß�Ý à á
Ú
Ù�Þ�ìRå�íRå�ã&ã�æ�à)ç�Ø�æ�Ú�î
å�ï�â�Ú9çuÙ�à~î-éRÝ�à#î-ä�ë Ú ë�Þ�ì�Ú . 



MYCENA. 2001. Vol. 1, N 2: 5–31 12 
���������
	���� 
������� ����������� � �! #"� �$&%�' (
)&*,+.-�)&/1032�4�0 57698�5�8!:�;�8�5�<>=@?>A&B�CDB�;9;�8 E!F#G H I
J9K9L
MON3P3Q�MRKTS U�V�W�XZY�W�Y�V>W�[!\,]9]^W!_�XD`�\9]9a>b�c�V3Yd[ egf�h�i>j�k&f�l�mTn9f�odp�q�r9o�i�s�q�n9n j o�i3m t u9v�w
v�x7v>yDz9{�| }�~3�,}������9�
���
����~ �,�3���3��� �O���&�,�O�������,����� ���
�,�>�!���!���D���  �¡9¢�£#¤
¥�¦§¥�¨7¥ ¦ª©
¡,«�¦�¬®g¯�°�±>¥O¤&¯>¦D¬²¡,¯>¨�³�¢�´9¨�±� >¢�¡,¡,¥�¨�±3¬µ¨T¶,¥�·O �³�¢�¡9¬,¢�¦¸°O¯�¤&¬,¥O¹�¯�¦�¡,«�£º¥�±3¡,¥�» ¢ ¼9½,¾
¼,¿ À9Á�Â�Ã�Ä�Å>Ã�Æ#Ç  

1.1.2. È É>Ê
ËÍÌ!Î1É>Ï�ÐÒÑÔÓ Õ�Ö�×ÒÕ.Ø@Ù>×ÒÚ,Û 8 — Ü#Ý>Þ,Ü�ßáà3Þ9â&ãOäOå9æ&âTç!Ü�Ý>Ü�æ&è�é�ê�à3Þ9à1Ý3â9ë à ì�çOí3ã
æ&à3ç!Ü�î§ïOâ9Þ,í>ð
â
ã ñ�òdó�ôáõ�ò�ö�÷�ø.ù!õ1ö3ò�ùûú
ü&ýþ÷>ü&õ3ÿ�õ����,ñ�ÿ ñ ��� õ��
ý��9õ��,ý9ý	�7õ���ñ�ÿDñ#÷�
  ��������� ���������������! #"$�����%�#&('#)�*�+� ,�(-.�!/((����*����#&��(+0 ,�'��1'����2��'3*$45�(-.����'6&� #75�
����/848���8&(�����9-�&('� :<;.=,>�?2@�A�=�B�?(C DFE8G9H�IKJMLON5P#Q#R#Q,ITS.U�Q,U�H(U�V�U3W9U�H�X1Y�H5L8IKQ#Z$[0U#\(]2U�\ Y(^
_ N8U�Y8\(]2U�I`[�\(H(UOa b(c�d5e#f�g3h�g�i8j�k�g5h�c�k�lmk�n�h(f�opi�f(k�g�q�r�k#h(g�ets1c�k�lmk�u9o,v�e,k�f�c�w�xyv.k c(ze,o,v�epl�{�c�{�e#g(|8{�q�v�g}f�o#~�c�k�v�o,|8{�q$e#�,{�c�c�w�r�r�f(k�s%k�qmk�s��O�,q$j5{�h�q$e#�,g�{�v.k e,k�f(k�lmk�gyk�q�d8� {Kz
q�e��#j n {Ke#q$nTf�{�v.k�s���g�c�o��(g�nTl�{�c�k�s1o��

 � �(�#�����5���(�#�m�8�#�2���$�,�T���8�	�����������,�������9�����8�����5���������9�����������#�#���������.�����p�3��� �� 
�8�(¡8��¢�£¤�������������$¥1���

—
���0¥��2������£	�$�.�O¡8�#�.£3�����6���5�(�,�m�5�,�����9�,����¥��0���������(���(��� �� 

���(�,���¦�t�����8�����5������¥§�����$�,���.�����©¨ ª6«�¬�.«�®�¯(°p.«�®�¯�«�¬t±�²�³�´8«�²8±(®2«�°tµ�±(¶(«6³�«#±�¬�° ¶8·
¸�¹ °Kº#» µ ¸�¹ ³8´8«�²8±(²�¼ ¹ ¯(²�²  —

º�½
 
°�½�± ¹ °Kº¦® ¹,¾5¹ ´8« ¸�¹ ³8´�«�²5±�®�¿�ÀÁµ�±�¶ ¹ À�½5Â�«�»�´8° ¸�¹ ³8´8« ²(·±�²(¼ ¹ ¯(²�²y±�« ¾ °�¶�®�²�°pµ�±�¶ ¹ »�Ã8Ä	°�»�º�¬,°�®�®�«0«�ºK´5² ¾5¹�Å º#»$µ¤«�º�²�»�Æ�«,±(®�¿�Æ,Ç�¬�»$º�Ã5³(² ¬ È	²�Æ6¬ ¹ ¶�²2« ¸�¹ À�² Å ½ÊÉ� ¹ ¶�²�« ¸�¹ À�®�¿�°}«�º,®�«�È	°#®�²�µËÀ1«�Ì�°KºÎÍ�¿�º#Ïy¬�«�¬�´8° ¾ °#®�«}±�¬ ¹ ²ÐÍ�«�´8°�°

µ�±�°�¶8Ç�®�«p«�®�²¦¬,»�° ¸ ± ¹ »�´8²(¬ ¹,Å º#»$µT³�«�³ ¹ ¶ ®�«5½  ÉÎ® ¹ »�º,«�µ.Ä3°�° ¬�¶�°�À©µ0²�¼�¬,°#»$º#®2«9±(¬ ¹ ³(¶(«�¯�°�»�» ¹ Ç(»`³�«�À1«�Ä	Ï Å .«�º,«�¶�¿�Æ�À%« ¸ ÃOº�¶�° ¹ ·´8²(¼�«�¬,¿�¬ ¹ º#Ï,»�µT ¹ ¶�²�« ¸�¹ À�®�¿�°�«�º#®�«�È ° ®�²(µ8½  Ñ Ò,Ó�ÔMÕ�Ö�×ÊØ�ÙÊÚ9Û Ü ÝÊÞ�ß2Þ.àOÞ.á â ãÊä(åOæÊç,è�è
 é�ê�ë�ê�ì�í#î�ë�ï�ðMñ5îKí,ò�óôò$õ5î�ö8ñ8÷pø	ï�ù ú`û#ü	ýÁþ ÿ���������
	 � 	 ÿ� � þ������ ��������� � 	
� ���3ÿ � ����� � � �(þ � ý!� � � ��"�þ �
��� ÿ 	
#%$&� ��ý � �('*)��,+8ÿ�þ � ���

��þ�� � � � �%� -�.!/(0�1,24365�7*8�9&1�5�:<;!7�8 =%>�7*36?<3�@A@!1�B4C
D�1E@!3A8(=GF�0*3654H�DI1,@!1�5�J�3LK,1,=%7*8�D,B�8 K5�36=NM�B4C6@
;!@
3OD�;�5�8�1�:P;�>�8�8 Q,R!S�T<U!V�W4X�Y4Z(Y*[%U!\*Y�]^Z*X�_�`6a�b�Y*c�Z(Y�V4W4X�Y�Z*b*d�ce]�Z(`6afX�g�d _ bhX
X�i�j4kl`6iPm6n6WI]�`�m
i%]oV4j�m
`6p&Z(n6j4i%m
U�Z*Y*q*bhX�TrXLZ*`rW4`6b*Y(] — p�`6qhX,[%U!sIa�`�[�j�W�t
m
U!m!X�pvu�X,m�X�a X,w
TrX^]�n6WI]�`�m
i%]xX�g�a�U![PX,n U b�Y*`G_4`�m
d�a�`6cyTPU�V4W�X�Y�Z*b*d�ce]�Z(`
a�z  {}|�~(|��P���(���4|
�h�����E� ��~(�I�h���<�

9 �����������
�6���*�N�����!�������4�P�4�4�A�l�*�����! x¡*�6¢�£��P���<�(� �6¤¥ �6¡*¡h£ ¥ ����������¦
�
�!�
�^���!���h£�§P����¡�¨��x£,�
¡h£�©l�6¡��*ª«¡*����£�§N�(�A¡��^£�¬����
�������
�%�L��£,4�6��¡*��ª
£���§P��¡*�*�%�¯®4°
 *��£,4�6��¡*���e�(��¢4�4£��4�(¡�¨��y���(���}£��%�!�!�L�
�%� ¥ �<£��P�
� ¥ �L���!�
�6����¡*�<���*�x�
� �I¤
��£��±£ ¥
² �´³A�4¡*��µ(� £ ¡*�������L�E¡*�������4�¶�L§P��¢4�4£����*¡*¨����&���*���!�±� ² ¡*� ¥ �P����¢(� ¥ © ����� ¥
���!���h£�§P�������L®¸·� o��£,��
��¡*�*�v�*�*¢4��£����*¡*¨������(���¹¢*�����
�6��¢ � ¥ ���L�º£
�*¡�£��P�
���(��ª*¡(���»r¼�½¾¼N¿^À<¿^Á�»�Â�Ã,Ä ÅÇÆPÈ!É�ÊPËIÌ<Ë,Í%ÆPÎ�ËIÏ

10 — ÐIÑ
Ò�Ó!Ô�Õ*Ö!Ó�×LÑÖ�ØPÙÛÚ�Ò(Ü�Ý±Ü�ØrÜ�Ý�ÞßÜ
à(áhÜ�ârÜ Õ(ãEÒ(Ü
à Õ(ä
Ñ!Ùrå�æ!ØPç�Õ�Ú¹á*Ó�è�Ü�Ò(Ü�Ö�é ê±ë!ì,ëîí*ï(ì�ð(ñ6ò<ò´ó(ô�õ�ñ6ò%ë!ñ6ö÷ë�ì�ø�ù!ú�ì�ûýüPï�ó�þ�ì,õ!ÿAõ����!òPë
öhì�ò%ë!ó — 
í*ï�ñ��(òPë��!õ!ó*ë
ñrø�ñ����(ñ��(ë
ñ6ï(ì
	�ó*ð*ñ�ë!ì,õ�� Pontecorvo, �������� �������������� !�"�#�$�%�&�')(  *,+.-0/
+21�3�4�5�6�7�8:9�;�7�<=-0+�+.-?>.-06�-A@�B�C�-0+./
3�DE;F-0/G7�8 & B�6=3�<�BFDE9=;�7�B=+.H�7�I�B=@?9�;FBJ>�3 9FK4F7�B�I=B�L�3�<�B�B,MON�;F-0LP1G4�50@�3�@�-Q8R-0ST7�@�B�C�-0+./G7�>U7?/G;�7�+�+.B=6�>.7�N�-0;F3VBW+X4Y1YC�3�S�6�7�>U7Z;F3�+.9�; -AK
I=-U4�-06=B�DJH�;�7�8[7�+U7�8\NW8[-0S�7�L2- ')( *�9=3�;F3�+�-�/
+X1�304�5�6T7�8^]_-`9=;�7�<�-0+.+�-a;F-0/G7�8 & B=6 3 <=BFD9=;�7�B=+.H�7�I�B=@bN�I�B�9�4�7�B�I�6T7 8:D�I=;F-�I�7a6�3�C�3�4�3c>.3�9�4F7�B�I=B�L�3�<�B�B (�dZ& 8R-06J1YC�3�+ @ /G3�8[B
                                                           
8 eGf2g�h�iGj�jYk.lQmAnGopk.jYk�q�o�rsiGi�t�k.rPk.h�jGuvh�iVoAw.jYo�l�f2jGiGx0h�i�y  
9 z�nGf2g�{�u|fvo0nGiGtXk.j�}�y  ~_�0�G�.�X���0���U�_� Pontecorvo �0�U���0�2�A�
�G�A�2�G��� Pontecorvo, 1956). 
10 �
�2�P�P�.���.�G�.�Y�����P�.�����0�����Y���.�
�
���
 
���G¡X¢A�.�
�
�£¡s���)��¤�¥p¦��G§¨��©� 
�.���0§v�«ª¬ ��§��G�.�0���
® � ¡P¯��Y¢
�G�P���X�Y�
��¢°� �A®��X ����X�P�V���Y���������
�Y���s�?�.�
 
��§=�A±«�P�°¤��. 
�2®��G�U����².¡s�?�.�
�Y�Q�G��¢U 
�0§=��¡X�0§T�
�
�0��� �Y³
¯���¥p¦V�2�c�.���P¤��
�������
�Y���´�.�
 
�µ¡s�.�.���0�.�
��¡s�µ�Y�2¡s�.�A©��
��²��Y¶T§:���G�0¡s���)�G�0� � �.�X��².�Y�E�.�2 ����P�c�.¡X�
¢U 
��§=�0¡X��§�¶a�U�����0�P���Y�A©��� 
���U�Y�0¯��|���T¡s�.�.�Y�����G��¡s�[�P�.�����0�����Y¶T§a· ¸
¹.ºY»�¼0½ ¾0¿.ÀAÁ.Â.ÃÅÄ  



LEONTIEV, AKULOV : RECOMBINATION IN PROTISTA 13 �����������	����
�����	������������������������� �!�"�#�$�%��!&�� �('"�")��"�*�+���,���"��-����/. ��0	�$.������/���21 -0	��� � �)�3  465�7�8�9;:�<�=<,7/5�>�7#?(<"@(A"BC9�D	9E:�=�9�FG5�7�7/<IHIJ	H�9,@(KLFGMGMN> <�=MC9�D�<,O+B2PRQL9�8"B 9 S�5�BGM2TVU29B2<�7�8�9,W XN5�D/9YH,=5�O+5�B2M69�7�8"<�5�8"7�WZ:�=5�UGO+5�8�9�O[UGMG7/>�?(7/7�M2T]\�^Y5_W 7�B2<L7#8"5":�5�B A`:�=�9�D�=5 7�a7/M�H,B29�7�8"MbJ	8�9�D	9EW�H�@(5"BGMW�\�cd9"UGB29�Te7�8�9�=�9�B2Pgf hY9�=O+MG=�9�H�<,BGMG5iO+5�TC9�j#<�f�k�5!j�? 7 @�9�H,B29�f:G=�9�MG7/Q�9"U�M�@�9lH6BG5"7�> 9�@(A">�9lJ	8�<�:G9�H"f+MGfmH�5�=�9�W�8"B29�fn5�Oo?p:�=5�UGS�5�7�8�H�9�H�<"@(<69"UGB29�7#8 <�aUGMGT2BG<"WqD/<,:�@�9�M�U�MGj#<,F�MW;U�M2:�@�9�M(UGB29�D	9LW,UG=<�\,reJ	8,9�Os> 9�B�8�5�>�7�8"5i:G<�=<,7�5 > 7�?�<�@�A"B2PRT:G=�9�F�5�7/7_O�9�tu5!8E:�=5�UG7�8"<"H"@ W�8"A�7�W�B <"v�<�@�A"B2PROdJ	8"<�:29�OphY9�=O+MG=�9�H�<,BGMWZ7/5�>�7#?(<"@(A"B 9�aD	9�\,c[UG=(?(D	9�Tb7�8�9�=�9�B2Pgf�:�<�=<,7/5�>�7#?(<"@(A"B2PRTe:G=�9�F�5�7/7g:�=5�UG7#8"<�H�@�5�BN?VH,PR7/9�>�9�9�=D/<�B M�aj/9�H�<,BGB2PRQ[D/=MCk�9�H
—

UG5�T�8�5�=�9�O+M2F�5!8�9�H"fm?p> 9�8�9�=PRQ[9�Bw?�7�:�5"S�B29l7/9�7�?�X�5�7�8�H�?�5!8x77/5�>�7#?(<"@(A�BGPRO6MVU�<�tu5gH�Pg8"5"7�B�W 5!8u5�D	9IH_Q�9"U�5RJ	H�9,@(KLFGMGM]\
 

 y�z {�z | } ~�q}��]}��!�2� �R�"�Z�!���]� �R�]�;�I�����]� ���,�]�o�
 ��� ��� ���,� � ���V���C���!�2���"�!�,�R�]�E�`�����C�������]�o�

 �I �¡,¢+£2¤R¥i¦�§"£C¦�¨�¥�£2©ª;¨�©2«�¦�¬ ¦L«¡,/®�«�¦��§"«¡�£2¥�£G¤s¯I®�«©G«�¦�°�¥u©e®�«¥�°G#§�¡"¯"±(¥�£2¤³²¦�« �¡,£G©G´#¢n¦�¯b«¡�´µ±(©G¶(£C¦� /¦[�©2#§�¥�¢+¡�§"©�¶�¥�/¬ ¦� 	¦6®G¦�±�¦�·u¥�£2©ª�¸G¹Y¦�º	§�¦�¢o²s©G»b¢n¦�«�¼Y¦,± ¦�½ /©�¶�¥�/¬ ¦�¥R«¡�´#£2¦ ¦ ¾�«¡�´#©G¥+°2¦��§"¡�§�¦�¶�£2¦I¯�¤R	¦�¬ ¦(¸
 ¿ £G¡,�§�¦,ª À�¥�¥q¯,«¥�¢oª6©G´�¯�¥��§"£C¦b®�ª §"Á�¢�¦�«�¼Y¦�±�¦� /©�¶�¥�/¬�©G»e§"©G®2¦�¯N¡, �¡,¢+£2¤R»e¦�§"£ ¦�½¨N¥�£G©2Â

11 Ã «©G�¸  2). 

 Ä(Å,Æ Ç�È�Ç
  É Ê"Ë ÌRÊ!Í�Ê�ÎÐÏ�Ñ�Ò�ÓµÔ"Ï�Ò Õ�Ö�×�Ø Ù/ÚµÙ�ÛGÜ ÝoÞ ß�à�á�ß"âLã�á ä�å æ  

Fig. 2. Morphological types of agamic relations.   
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� ����8	����*,+:���������7'(�)��;=<>�7��?�!	� �)����-)@�A.A�@��CB D �����7������ EF��+/�7���:������#4�.��� � � �7B  G/HJIJK2L�M&L�N,O�P7L�Q2O.N,I R

24 — �%����5������S����!�+T'(�7��US�����7
��8�������V����#4����8	��*,+T� �)W
'1�.����8����&��� +��)���2���7��B�XY#4����������Z��� EF[,!\
���J?��)�];=�Z8	�.���� ���%����-�!S�	^_�.��8	����� *,+����
����������������5��2�T�`��?��7�a�7���	��� �)���)�7������� �b����
&�2���.������� �7�c
&� Ud*e;f��?�*g8��h�  — ��� �7W
���	��� ���	[��h�7�F��������Ud��#*g� �������h� ���7� ��������� 25 ;=ij8	�2������ ��-)@.A.k�k.�CB  
 

                                                           
21 l7m>n4o7p&qJnJr�m�s�t4u&v>u wyx  z�n {�|&}7~d� de Bary, 1858). 
22 �7�>�4}7�&�J�J����~��4|&�>| ���  �����/�1� Vaucher���`�`�&��2�����2�%��� �4������ �¡.¢ � £`¤ ¥�¦`§`§`¦¨ª©  
23 «�¬&�¬®(¯°�¬&2¯&±�².¬j³�±�°�´_±2µ7±�¶¸·�·/¹�¬&°�¬&º4»4�º¸¼)¬µ�½&¾>±�¶¸±y¹�°�±�¿�»4ºÀº4¬Á¹�°�»CÂ7µ)¬&¶À¬`»À¯&º¸®(²&¹�» ° ²&Ãj»&Ä  
24 Å7¹>»4°7²&ÃJ»J±�¹�·�º4¬&¾>¬ Æ1Ç  È�ÉyÊ�Ë�Ì>Í�ÎFÏ TulasneÐ�Ñ`Ò&Ó`ÔÕ2Ö�×�Ø2Ù%Ú�Û)Ü Ý�Þ7ß à áÀâ�ã>ä�å�æ`çè`è`éëê  
25 ì(í7î7ï&ð�ï2ñà`ï ò)ó�ôgõ÷ö.ôøâ�ï�ù�ã7ð7ã>ôúí�ò7ãdûÀñ&ï�üýù>þ&ÿ��Jà`þ&ô(ñ �������	��
	������ � � ����� ���������	��� —  �!�"�#	$ % &')(+*-,	./(�0-1 . 243 5�6+7�6 8+9�:<;>=�? @�A�BDC<EDFHG+I	JLK/B�F+EDKNMOG+P QSR�T�U�V�WXQ�Y�Z\[<] ^  _X`ba�c�dfeSd>c g�h�ikj	lHh�m�j+ifn h m�ho�p h�q�r	g�g�jsh o�t g�u�v+jHr�l w+x+y�z|{~}��<�<}+��}�w+�+}/��{��S�S{ �/�/���X���S�	�N�|�������b�����������k���+�+�S�����������  �+��� � �>���+� -���+�>���+�+���D�S�/�����>��  ¡ ¢¤£�¢L¥+¦�§ ¨/©fª�«�¬�+¨/® ¯±°\²/³<´<²+µ�²�¶�·H²�¸�¹	º�»O¹4¼|¹	º�½�¾/²/¿À¾�´<¹�¶+¾�» Á/Â	Ã�Ä~Å�Æ/Ç È É/Ê/Ë+Ê/Ì
ÍfÆ/Ä~Î�É/Ê�ÌÏÅ�Ð�ÍkÂ�Ç+Ê/Ì�ÑbÇ�Ò  Â+Ò�ÅDÐ+Í>Â�Ç+Ê/ÅDÐ+ÍfÈSÓÕÔ Æ Ö<×�Ø�ÙbÖLÚ�ØbÛ�Ü�ÝOÛ�Þ+ß~àá×�â�ãbä�åfÝSæ�Û�çHä�Þ+èêébÝ�é/ÜS×+ã/ä/ÜSÛ	æ<ébä�ë�Ö ä ì
í�î�ï+ð+î/ñ�ò�óSôSòöõ|ò�ó�÷�øbî�ù�îúùDû+ü>ò�ï+û+ó�ùDô�ý þbò�ÿ�õ~ù��bï�ôSø/î�ðHî�� ü��/õ~÷�ø/î�� ù�û+ü>ò�ï+î����Àï��  ò	� ùDû+ü>ò�ï+î -ù�û+ü>ò�ï+û+ó�ùDôSî/ù�û�ü>ô�
�� ��ø/ñ�û�÷�ó���|ðHî+í î ñ�î�÷��<ò������  



LEONTIEV, AKULOV : RECOMBINATION IN PROTISTA 19 � ����������	�
����
��������
26 — ������������� �  �!#"%$ &�'�()'�*�'�+' ,%-%.�/%0#12143 546�798�:#6�;�54<�8�= >�?�@A�B�CDCFE�G�E�H�I�B�G%JLK�M�H�H�N�OPH�MRQ2M�STE�U�N V WFXZY�[�Y�\�X�]2^�^`_ a%b�c4d%eTd�f�gPh�iThja%b%k�l%c m m4n�i9h%o

p4q�rTs�t#q�u�p4v�wxp2q�rTv�y z�{#|~}%��������F��{�}%��{F�#����{ — ���2���4���9���#�����4�����4���9����� �������%�4��� � ��9���#�����4�����4���T���� �¡  ¢ £�¤x¥�¦�§�¨�©x¦�ª�¥�«�¤�¥¦�§�«�¬
— ¯®)°�±�²�°�³R´�µ#¶�· ¸º¹�»%¼F¹L½)¹�¾4¿%À)Á�Â4Ãx¿ Ä�Å#Æ�Å�Ç�È�É�ÊÌË Í�ÎÏTÐ�Ñ Í�È�Ë2Ò Ð�Ó�Ô ÕFÖ¯×�Ø�Ù2Ú#Ø�Û Ü�Ý�Þ�ß�à�Ý`áãâ4ä�å�æ�ÝLç#èºçÌé)ê�ë2Ü#ì�Ýxë�Ü#å — áãí�å�âÝ�îTå�ï%ð�Ü�Ý�ç#èñâ~ò�ð

óô�õLô÷ö%ø%õxù%ú�û4ûüõ�ý�þñÿ���õ�������þ��	��
�ô ����������������� ����� �� "!$#% '&)(	*,+.-0/1 �2"354�-76  8 9;:�< =7>? =7@	A B7C�D7E�F�G H I'JLK�M	N O7P	Q�R	Q�S�T  UWVYX Z5[]\5^	_�`5a]^�Vb\5Xc[]\5^	_�X�d
 — e�f�gLh�i�g'jlkLm�n�oqp;r0s"tur7f�r0vwg"x�jyewz]g{sL|�}~f�g"x�i'��o

vw|�p�j5��|	i'vwg'j5m���p1jyi�����g���g'}uz�r7�	r0sL��o�e$x�g"��|��W� �c�.���w�]�������q�]�	��������� — ��� �"�
�w�]�'��� �'�	 0¡�¢¤£"¥�¦	¢y§,¨�¢y©ª¨�«	¬�� �«%®°¯w±L£b²�«7¦ ³�´wµ�¶�·w¸�¹0º�»'¼"½y¾�¹7¿ÁÀÂ¸7Ã�¶	·w·,»'Ä�½y·w¸]»�ÅÇÆ'È »"É
º1½�È — Pyronema ÊÌË�»ÎÍ'½�¸�¹7¾�¹0ÈLÏ�ÐÑ¹]¹]º1»'¼'½5¾�¹7¿ÒÀÓ¾�»'Æ"»'Ä�Í�Ï�ÅÎÆ"ÈL»�º1½yÈ — Albugo) 
À Ô�Õ�ÖL×wØ�ÙbÚ7Û Ü7Ý	Þ�ß7àyá â.ã0ä�å�æyç'è.ã7é	ê	ë7ì�í�î ïñð0ò'ó]ô�õ7ö�ð�÷�ò"øùó�ú0û�ô ü	ý	þ�þ�ÿ�� . �������	��
���������

 — �������������������! ���"����#�$�$��%�&"�'(��)(�	�*�,+-�,"(�!)(��+!����.���'(�$��+/����0��
"����#�$��0��21����43/�51 — %*+�67�43$89�+�67�43/�5%,+�67��:;3!+�1�<=�>"��! �'�+/.? (�4����:@3���+A (�/+B"('(��)(� � �*+  — 
��.,��% + 6A�43/��%*+�67��0�CD�E+/���(.,�5%,+�67�43���%,+�67��0�CF8  GIH4
5�4�����4�5
5�4�������

27 — �J�#� �������E ��!K��&6A��'(LM���#�5%,��N��	�*15�O"��! ���P5��0���%*+/6A�43$8QAR/S$RDT�S$U#S$V$S�W;T(X(S5Y(Z	[*[]\#^/[,R/S_[S�`5X�^�aEZ	b�b�S_b�^!c,d>V/^�e@R f$g�h*ikjkl>fnm?o p qsr�t,u�vxw*r v(y
z5{�|}{�~���|${����,�	| t ~ t ~��#���/���A{ u(v {5�I{ r�v�u �/���

Dylewski ���/�����!��� w*v �M{�� v � r�v {�� v�� t4y�!��� r { u �
Reesia (Sparrow �I�����/�/� v �A~�{ w*v ��� v � r�v�u�v {�� v��(t �!�/������{����(z t |�� �

���/�/�/�?��� �*{ w � � t �/{ w �/� v�� �!�/�5� t �Dv�r {���{ r ���,� r {���� r �/~ t ~��x� r�t,u�v |�{ u { r {���� t �
���,{���{$� v ���!¡ t � z�� r ¡ t � � t � t ~�¡ t � v � r {��,� t � �Dv �¢� £¥¤!¦�§*¨7¤�©(ª¬«�/®�!¯±°�²�³�´�¦#© ² µ�¤!ª
1991) ¶@·F¸F¹4º5»4¼�½�¾4¿5º5»4¼�½�¸�À

28 —
§�Á�Â�Ã�©�Â�ÄÆÅ�µ!¦�Ç_¨A²5³(ÈI²�Á�²�É*Â(Ê#Ä	§,Ë�ÂÌ³�¤/ÍÎÁ�Â�Ê�©�Ï�Ç_É ¤/Ð

¨7Ä	Ñ	ª(¨7Ä	©�Ò!ÓE¤!Ã�Â�Í2Ë�²$Ñ�²�³�Ï�ÇÔ§�Ê#Â(Ñ/¤/Ä4Ñ/§JÃ�¨¥¦nÕ=§*Ë�²�Ö�ª(¤Ô´�²�Á�Ò/ÓE¤!Ã
—
Õ=Ä	©�§,Ë�²5ÖF× Ø Ù Ú/Û

Ü/Ý�Þ,Ý�ßAà�Þ,á!Ý�à$áÆâ�à!ã(Ü/Ý�ä=å�à�Þ,á!Ýçæ Ú ß7è	á	é Ú å�Ý Ù à�æ Ú ß7è	á/à�æ Ú ßAÝ�êëßsà$ä=å�àDì Ú!Ù ã è í#Ý(á!îMå Ú
á!ì�ÝDïMà�ì�ßAð — æ*è4á!è	ì(à5æ Ú ß7Ý�ê@é$à5à5æ Ú ß7Ý�êñÝDÞ,â(è!ì�ß Ú á/à�æ Ú ßAÝ�êIò  ó ô4õ5ô�ö(÷5ø4ù�ú�û�ü

— ýJþ#ÿ�����ÿ������
	����������ÿ���������������	��!ÿ���������ý������! "���$#�% �
&
�����'�(%!)*�+�-,/.(ý(�
#��+01%��$�!ý��'	2�$ÿ��
#�ÿ1�(ÿ3�-)7ÿ�4��+���-� ý(�$)5�$6�ý(�$�!%  Blastocladiaceae 
� 7�8:9�91;$<1= > ?�@A@CB�?$D1E1F!G�G�H�IKJ�J�LMD�?(N�O�P — Q LM?RB1?$S�T�UWV Chlamydomonas I3JYX Q[Z
D�T�U\V Cutleria I1]!^�N�^-D�^�_�B1?$`aV�b[^-D�X Q S3^c]�P�E!F!G!G�F�Ied  fAg�h+i!j�k�l

 — mMn�o�p�q�o�rts�u
v�w�o�x�q�u-y{z}|[x�m�~�u-y'�(�!z*r+����m�q�r$s�u�v�w!o�x�q�u�y
x�r$q�m�~�u-yK���*��u-���
o�s�s�u!n�ucw!u���uYs���u-��r$m�m���u-��r$q�����o���u-~�u�����m�s���u-m(�
���!q�r$q�w
s���o���u
v�r�o�s���o�mM|���z*q�u��(o�z�w!��m(��o�z���� m(�
r$q�o�p�z�o�w!m(r$z�x�o�wcuc�
q���z� w�~cn1�/���
p��1rRn1ucw!r$~����e� �����������-�( 
���!¡�¢$¡��-¡� 
�!£-¤�¢�¥W¦�¢$¡� 
��§�¨1¢$��£�§�©«ª�§���  � ¬5¢$�®¯�° ��±�§�©³²!¥1� ° ©´§¶µ(¢R·�¢$¡ ° © ¯ �
ª��-���-�M·�¢$K¸ ¹»º(¼�½¿¾�ÀcÁÂÁ!ÃMÄ�¼�Å+Æ�Ç!Å+Ä
ÃMÈÊÉ�½�Ë�ÌtÍÎ ½�Ä
¼�½�Ï�½�À�Ð*½�Ñ�Å+Ä�ÀcÁÒÃ�Å$Ð*Å
Ó�Ã(Ä$Á�Ç Monoblepharidaceae ÔÖÕ�×:É�É1Å$¼1Ø³Ù«Å
ÚÛÚCÉ�Å$¼1Ø
1995). Ü Ý¿Þ!ß�à�á+â�ã�ä+á!à�å�æ

29 — ç�è1é�ê�ë�é�ì�í�î$ï1ðtë ì$ñ�ò
í�î�é�ó�ë�ô�ð�õ5ò�ö�÷Aò!è�ò-ø é ù1ì$ç(ú�é
ö�û
üýè1é�ù1ë�ô�ðþø�û�õ5ì+ÿ�� � ì
ë�����û$êYé�ü�ë�é�ð��Kõ}ï[ó�ç�ú�û$ê	�}ò�
�ô ù�ë3òþé�õ5ì$ë�ï1ì$õ*û
ê ���� � ������������ ������� ��!#"	$�%�&�$('*),+-��!#$�)�"	./&�"	)�"10324"�5�687�9;:(24��$�&�!�<>= Laboulbeniomy-
cetes ?A@,B C C ���D��EF��GHG C ���D�4I4J4J�K4LM7  

                                                           
26 N1OQP(R1SUTVPVW�O	X�Y(ZU[QZ \�]  ^`_1a	bUc�d�cfe Eidam gihkjkjUlUmkn�o	piqsr�t usv�w�x w y{z�|Q}�~�| ���U�k�i�����  
27 �1�Q�(�1�U�V�V���	���(�U�Q�{���  ���1�����������(�Q����� � Pringsheim¡�¢k£i¤U¥s¦i§	��¨i©sª���«(¬4�����®�� � ¯k°s¡�¢k±k±k¢�²³©  
28 ´¶µ	·	¸�¹�ºQ»�¹U¸�¼½¼Uµ�¾s·1¼�¿½¾V¸�µ	ºQ»(ÀUÁQÀ ÂÄÃ  Å Æ�ÇÉÈ�Ê VaucherË�ÌkÍUÎUÏUÐiÑ	Ò	Ó�ÔsÕ�Æ4Ös×�Æ�Ø�ÙiÚ4Û Æ ÜUÝ�Ë�ÌkÞUÞkÌUß�Ô  
29 à�ásâ1ã`ä�åæåQçUè;é{êFá�ë{á�ì1ç�íUá(ì4îUå ï�ð�í�îòñ	â1ä�ã#á(åQáså�ä�ó,í�â	ç(ô	ä�õ	äöï�å�åöï�÷�ïÄíUá(â1ã�ä�åQç ø�ù�ú�ûsü1ý�þ�ÿ���� þ��� ��� 	�
������������������������� �"! ��#%$&��'(
���)�� *  25). 
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 �������	�! #"%$'&%(!)��+*!�-,.)0/�/���12�3(!4	$5�%)2*+)0/�"% 76	$849"�:;�	��)0<��>=060?+@BA "��C�>=	(D? E =F?D(G/�4
H )F=	I�(!)B����/J��6K/�I�)L1�(D?D&%&�I�M�>=	4K/��-6K"�=	�8 �6-�-$8:N��,./�I�:O�8?DAP)0�>=06-�-6K49/�"J)RQS)0�8=K" 30

&%( �-T:N)F,�?=9� H /JI��U6K49(!"�49/%=K�-6KMV��&%"���I�6K49@BAP"��W6	$>4K"J:N�	��)0<��>=069"�)X(!4K$8/J��E�4 H )0�>=06K) / /�I���>=	(D?+E�=F?D(JY�Z	[�1�4K:N)F=	I\"]1>49:^)F=K4K/J1>"% _`KaJb�cKdNeFf	gihVj k d^cKf	h�lDe0j�m�k�nVm-o+eFf	m�h p�q9rJs�tKuNvFw	x
y{z v2|!}�s2}~w	t	|�|+}�u^t ��-�����K�N�F�	�9� ���!�S�'���2�+���2�~�	�	���!���^�K�+�K�����9�^�F�	�9�����!�S�������^�K�	�%� �F����������-�D�0�	���%�!�K���%�2�!�������	�0��+���N�����2���N�	�	���D�	�>�������-�D�0�	���������9�+�	�P�J���>�0�9�~�2�K����� �	��+�0���J�#�{���9�8�9�9�� P�0�]�9¡!�0���i�J�0�%¢8�K�0�>�	��£������O���¤�8¥D P�0�>�0�-�-�K�9���J��¦%¡!�>§��8�K� � �����F�	�8�¨ �9�D�	���%�D�O�N�0���0���9�0¡%�9���	�J£����+©�¦%¡%�-�+�0�i§!�9���ª�¥�+�0�V¦%�0¡!�0���	§���£��S¦%¡%���%�0���2�-� §�� �>��K�	�K� � ���«§%��¬�¬��0¡!�0�J�%��¡%�-�9�K�J£C�]¡!�K��¦%¡%���>�	¡!�9���0�J£�-®N�K���>�9�^�F�9�

-
�>�9�^�0�	�K�J�>�������K�N�!��S����� � �9�

-
�>�9�^�0�	�K�J�>�������K�N�!�+�

 ¯�°9±�²0³�´
- µ °9±�²0³�°9¶ µ2· ´ µ °K± ·J¸ 31 —

�8�D�%�����J���P���	§��~¦��9�!�-�9���2�¹¦%¡%���%�	�>���P���K�N�F�	� �%����!�~���>�9�^�0�K�����-©��-¢8�;�-º.�J�R§!�9��9�K¡!�J�K���	�L�>�9�^�0�K�
-
���K�N�F�	�9�����J�����K�N�����K©S¦%�0¡+�-���{�ª� ¥��+�9�]��¥º.�����	�»�8�	¡D¥+� �F¥+¡!�]���0����F�	�8�»���S§��J¬�¬��0¡!�	���%�J¡%�-�K�9���J£��¼�����>�9�^�F�K£W���K� �F��K�K�J�>�J�0���!��º.�0�������	�

—
�>�9�^�F�9������®N�K�-�«�9�K¡!�J�K���«�K�>�	¡!�F�+�K�0�	�ª��¥ ¨ �9�+�	�P�J���>�0�K���K£ �>��S���S�����^�����F�K�-�K�!�	��¦%���D�J£���¦�¡!���^�	¡

— Saprolegnia. ½�¾9¿�À�ÁNÂ�Ã�Á^Ä!ÅÆ9À�Æ	Ç!¾FÈ%ÃJÉ%ÃJÀ Â%ÊÂ�À¹Ë2ÆKÀ-Æ�¿%Ç%À�É%Ì	Í>Í«ÂJÌ0Î�À�Ç!Ç!Ì	Î�Æ	ÂJÀÏÂ�¾KÐ8Ñ�Ò9¾KÓLÆ�À�À�Ô�¾KÁNÃ�Ì0Õ�ÖD×�ÀSÒ	ÆKÀ�Ç%À�ÁCÍªØÙÅ+¾KÌ�Á ÙDÚ.Í>Î�¾	ÛÍ>Æ	ÇDÙ+Î�ÆFÙDÇ!¾�Û�Ò	Ø�Û�ÌFÆ	Í8ÛÜÔ�¾KÁNÌFÆKÀ�Õ�Ä.¾{Ú.Ì0Â�Í�Î�¾	Û — Ô�¾KÁNÌFÆ	¾9Â�Ô�Ã�Ì0Á^Ä.Â�ÌÏÈ�ÃJÝ�Ý�Ì	Ç!Ì0Â�É%ÃJÇ À-ÊÒ9¾KÂJÂ�Ñ�Á¤Â�¾BÔ�¾9Á^ÌFÆ	ÑÖ-Þ^ÆKÀ«Û�Ò0Ø+Ì0Â�ÃJÌÃ�ÐªÒKÌ	Í8Æ	Â�ÀBØ+Ã�ßPàáÙ�Î�Ç!¾KÍ�Â�Ñ�âLÒ-À	ÈJÀ�Ç%À�Í8ØDÌ0Õ 32 ã ×%Ã�Â À-ÊÔ�Ç!¾FÈ�À-Ò9¾	Ä-ä9å9æ9æ0çèÖ  é�ê�ë�ì0í�ê
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Fig. 6.  Scale of relative sexuality for 4-sex system.     
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