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ЛОКУС АбЬ
И ПРИСПОСОБЛЕННОСТЬ 

МУТАНТОВ ели мд 
В ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ 

ПОПУЛЯЦИЯХ ОНОвОРНИА 
МЕ1АЫОСА5ТЕИ МЕЮ.

П/ювадили комплексное изучение приспособленности. 
отдельных ее компонент, а т акже аллозим ной принад­
лежности йлкогодьдегидрагеназы ( АДГ) у мутантов сп и 

в чистых Линиях, 9 условиях насыщающих скрещива­
ний смухами дикого тина (С -5 и В), а т акже при совме­
стном размножении мутантов в условиях понмикеии. 
Относительную приспособленность генотипов оценива­
ли по эффективности их размножения в эксперимен­
тально созданной популяции В качестве отдельных 
компонент приспособленности исследовали плодови­
тость, продолжительность жизни и устойчивость к  
гипертермии исследуемых генотипов. Установлено, что 
высокая приспособленность мутантов сн и низкая прис­
пособленность мутантов сочетается с наличием у  
них разных аллозимт АДГ. В исследуемой популяции Р- 
аллозим АД Г сопутствовал мутации ^  а 5-а.июзим 
фермента выявлялся у мутантов сп. Насыщающие скре­
щивания С-5(АдН1') х  зуДАдЮ и В{Адк‘)  м ся{Адк*} с па ■ 
раяяельным определением аллельного состава локуса Адк 
показали, что полная жмени Г-оЛЛо.шма А Д Г>■ мутан­
та у% ни З-аллозим мух С-, так ж е  как и замена 5-алло- 
зимаАДГу мутанта Сп на Рышезим  .иух В, осуществля­
ется лишь после 15— 20-го беккросса. Эти результаты 
говорят в пользу коадаптировонности маркерных генов 
сп и У$с аллельными генами локуса Ад к и свидетельству­
ют о важной роли последнего в приспособленности гено­
типов. В исследуемой популяции отбор действовал в 
первую очередь против мутантов уу. которые уступали 
мутантам сп и гетерозиготным генотипам по нокиіи- 
телям основных компонент приспособленности.
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Введение. Изучение рати аллельных и неал­
лельных генов в формировании приспособ­
лен еюсги как важного звена процессов онтоге­
нетической и филогенетической адаптации 
занимает одно из центральных мест в генетичес­
ких исследованиях [1—3]. Предложено немало 
концепция и гипотез относительно генетичес­
ких механизмов становления приспособленнос­
ти генотипов и популяций к неблагоприятным 
факторам внешней среды. Среди них — предс­
тавление о коадаптнронанпости неаллельных 
генов с последующим их сцеплением и обра­
зованием блоков коадаптированных генов в 
процессе филогенетической адаптации [2], о 
существовании компенсационных [4] и адіпі- 
тационных [3. 5] комплексов генов у особей 
поп удлини и т.п. К  сожалению, эти интерес­
ные теории и гипотезы недостаточно подкреп­
лены экспериментальным изучением динами­
ки структуры и функций разных локусов 
хромосом при онтогенетической и филогене­
тической адаптации.

С учетом сказанного пелью настоящей ра­
боты было изучение степени коадаптнрован- 
ностм мутантных генов сп и уц с аллельными 
генами локуса АДИ, Ранее нами [5—К} и други­
ми авторами |9— 1 П было показано, что аллель­
ные гены локуса АёИ играют важную роль в 
адаптации О. ме1йгщп$№г, причем давление 
разных по характеру действия факторов внеш­
ней среды на популяцию приводит к нхгфав- 
л е і і н о м у отбору либо Р-, Л ибо 2Г-алл еле й л о куса 
АДк. Что касается исследуемых морфологичес­
ких мутаций, то сложилось мнение о достаточ­
но высокой приспособленности мутантов сп 
[12—14] и сниженной плодовитости и выжи­
ваемости мутантов [13-17]. Интересно от­
метить, что сочетание в генотипах особей му­
тации ух с некоторыми другими мутациями 
хромосомы 2 {сп, Ь) приводит к  повышению 
приспособленности мутантов [18]. Коадати­
рован н ость мутантных генов сп и гд с аллель­
ными генами локуса А й  при онтогенетической 
и филогенетической адаптации дрозофилы до 
настоящего времени не обсуждалась.

Материалы и методы. Материалом для ис­
следований служила ОгозорМіа теїаАодсаіег. П 
опытах ислольэовали мух дикого ти па В н
мутантов сп и і#. Оба мутантных гена локали­
зованы в хромосоме 2, Мутации рецессивны, в 
гомозиготе проявляются фенотипически ре­
дукцией крыльев и ярко-красной о крас-
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кой глаз (сп). Исследования проводила на 
изогенных линейных мухах, на эксперимен­
тально полученных формах Drosophila тєіапо- 
gaster с замещенными генотипами vg(C-S), 
ni(D), а также на мухах из Fi и Г2 искусствен­
но созданных популяций.

Исходные экспериментальные популяции 
(Fu) создавали в пробирках (20 мл) в соотно­
шении генотипов I : 2 : I (1 ¥ 1сг —  ; 2¥ 
^ -+-; 2 с ^ ;  ! ¥ - ^ ;  Всех потомков (Fi.)-+1!&' *Vjf + VS ,
из каждой пробирки переносили з большие по 
размеру сосуды (200 мл) для получения F3. Всех 
мух из Fi и F? каждой баночной популяции 
(повторность опыта десятикратная) а пали эи ро­
няли по маркерным признакам. Относительную 
приспособленность (W) анализируемых клас­
сов определяли общепринятым методом |1|, 
для чего вычисляли среднее количество потом­
ков F3, приходящихся на одну особь соответ­
ствующего класса из Fi. За единицу приспособ­
ленности (W =  S) принимали эффективность 
размножения генотипов, оставляющих макси­
мальное количество потомков.

Замещение генотипов путем насыщающих 
скрещиваний проводили по следующей схеме: 
самку дикого типа с кроши вали с сам ном мутан­
тной линии, В первом поколении скрещивали 
между собой сибсов, а во втором — отбирали
самцов, маркированных по соответствующим 
генам (сл или у£), которых вновь скрещивали с 
самками дикого типа. Возвратные скрещива­
ния проводили в 20 поколениях. Таким обра­
зом, были получены экспериментальные фор­
мы дрозофилы и сп(О), маркированные
мутациями сп или но с генотипами мух ди­
кого типа {О и С-3’ соответственно) по осталь­
ным локусам. Остепени замещения генотипов 
при насыщающих скрещиваниях судили по 
частоте аллельных вариантов гена АгіИ, лока­
лизованного, как и маркерные гены, в хромо­
соме 2 дрозофилы. Ял л определения аллель- 
кЫХ вариантов АсіИ в процессе насыщающих 
скрещиваний индивидуальному электрофоре­
тическому анализу подвергали соответствую­
щих мутантов — сп или vg из 5,10, 15, 20-го по­
колений бек кроссов.

Определение электрофоретической ПОД­
ВИЖНОСТИ .АДГ проводили в пластинах 7,5%- 
ного полиакриламидною геля стандартным 
методом с использованием трис-гл и цинового

буфера 1>ІЇ 8,3. Активность АДГ в экстрактах 
тканей дрозофилы определяли спектрофото­
метрически на СФ-26 стандартным методом
З Д -

Реалкную плодовитость мух определяли по 
числу потомков (имаго) одной пары, содер­
жавшейся в пробирке (20 мл) на протяжении 
трех дней [8].

Продолжительность жизни мух на стандарт­
ной среде определяли, помещая в пробирки с 
кормом по 30 особей каждого пола. Подсчет 
живых мух вели ежедневно, смену корма осу­
ществляли на 5-й день, результаты выражали в 
днях, на которые пришлась гибель 50 % мух 
{U50) [20|.

Для определения теплоустойчивости мух 
подвергали действию сублетальной темпера­
туры (U50 для дикого типа), В пробирки по­
мешали по 10 особей каждого пола и прогре­
вали их в водном термостате 15 мин при 43 °С, 
по истечении суток вели учет выживших осо­
бей. Теплоустойчивость выражали в процен­
тах отношением числа выживших мух к числу 
прогретых [21].

Математическую обработку полученных ре­
зультатов производили общепринятыми мето­
дами вариационной статистики поСтъюденту 
Достоверность совпадения экспериментально
полученных и теоретически ожидаемых рас­
щеплений в Fj оценивали по методу у} [22], 

Результаты исследований и их обсуждение. 
Анализируя на протяжении двух поколений 
экспериментальные популяции дрозофилы, 
созданные (Fu) из гам о- и [зггерозигот по ге­
нам сп и v£(табл, 3 ф установили, что в Рг ожи­
даемое растепление 1:2:1 нарушилось в поль­
зу классов сп и ++ , что свидетельствует о 
меньшей приспособленности мух с маркерной 
мутацией vg. Относительная приспособлен-

ш  с■пищ- Jкость ( W) мутантов v# \ИЖ-
+ ЧІ ' fflïï J(составила око-

-  I t-F і* Ч_Г /  f  T L J J  1 П .  - f l U I  и  J 1 Ч- J  J 4  LE >l_r I  Iw .'J  I L  V  IVI ï  L I ]  | 1  І 1 1 Ц  t  f
r+L .̂ _çif+_j и ги6р|Щ0В .f +  [ s i;  ± L ,± L \  СОдер.
і + en crivg J I + +  c tt+  F r
жавших мутантные гены в гётсрбЗиГОТе,

Результаты I]редставлен ною эксперимента 
и ранее опубликованные данные 118, 23] сви­
детельствуют об отрицательном влиянии му­
тации ту на приспособленность дрозофилы И О 
постепенной элиминации мутантов V# д экс­
периментальных популяциях. Установленный 
факт увеличения частоты гена сп в этих уело-
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гомозиготами по аллельному гену А(!№, а му­
танты — гомозиготами по аллелю А<1ИГ, что 
согл ас уетсл с дан ньши более ранних работ [] 3, 
24\. Указанные аллельные варианты АМ , как 
известно, обусловливают разные по структуре 
и функциональной активности ал л о зимы {23).

Путем насыщающих скрещиваний мух 
сп(А^Ь^) и і^ А ґіИ*) с мухами дикого типа 
0(А(і№) и С--5(Аіік'і) производили замещение 
генотипов исследуемых мутантов на генотипы 
мух дикогїа типа, исключая селективные локу­
сы си и Данные, представленные в табл. 2, 
свидетельствуют о том, что в результате прово­
димых бсккроссов аллельное состояние локу­
са А{1Н изменяется очень медленно и лишь у 
потомкоа Р&5к не отличается от аналогичного 
показателя у мух дикого типа, служивших ма­
теринской формой при возвратных скрещи­
ваниях,

П ринято сч итать, что бедок АД Г - /-более ак­
тивен, но менее стабилен, в то время как мед­
ленно подвижный АД Г-5 ал л о зим характери­
зуется высокой стабильностью и меньшей 
ферментативной активностью [25]. Как следу­
ет изданных, представленных в табл. 3, линии 
О її V#, обладающие А Д Г-/7 аллозим ом, досто­
верно превосходят по активности фермента 
линии С-.У и спі содержащие аллозим АД Г-5.

Показатели активности АЛ Г у потомков ука­
занных насыщающих скрещиваний в первую 
Очередь Зависят от смены аллельного конгро-

Таблица 2
Динамика частоты аллельных парна нто» АМ  к процессе мл гы ш ит я генотипов мутантов н сп генами

линий дикого типа С-31 н /Г (я =  311—50)

1 Іоколснне 
Секкрмса (Рп)

____________________________________________________________________________________ _ , ____ * _______________________________ _________________________________________
Ч встита ггнстлпилеских чассиЬ Частота ал.пелей

А М /А С ІІЇ лМ / аш ? АМОН/АіИО А<И\' АЯ?

Форма
0 1 0 0 I 0
5 0,28 ± 0.08 0,52 ±0,09 0,20 ±0,07 0,54 ± 0,07 0,46 ± 0.07

Ц> 0,15 ±0,06 0.48- ± 0,09 0,37+0,09 0,39 ± 0,07 0,61 ±0,07
15 0,05 + 0,04 0,40 ±0,09 0,55+0,09 0,25 ± 0,06 0,75 +0.06
20 0 0 1 0 1

Форма сл(& )

0 0 0 1 0 1
5 0,20 ±0,06 0,50+0,01 0,30 + 0,08 0,45 ± 0,07 0,55 ± 0,07

10 0,50 ±0,0 і 0,30 ± о,он 0,20 ±0,06 0,65 ±0,06 0,35 ± 0.06
15 0,50 + 0,01 0.50 ±0,01 0 0,75 ±  0,06 0,25 + 0,06
20 ’ 0 0 ! 0
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виях согласуется с данными литературы 13 2| о 
высокой приспособленности некоторых му­
тантов по окраске глаз.

IV) ноги ми авторами показана зависимость 
жизнеспособности дрозофилы От наличия у 
особей того или иного аллельного гена в локусе 
Ае1И и от уровня активности алкогольле ГИЛ роге - 
назы. Причиной этого является чрезвычайно 
важная роль фермента АДГ в утилизации и де­
токсикации спиртов — естественных компо­
нентов среды обитания дрозофилы {9— 11]. 
Индивидуальный электрофоретический ана­
лиз аллельного состояния локуса Ас)Ь у иссле­
дуемых чух показал, что мутанты сп являются

ТлблЧЦ[!1 1
Соотношение фенотипических классов 

н :]ф|{|С11тн1ш » п  ь размножении мук
9 эксперт чеита.пн1ых популяциях (а ■ ІП)Фелотн-ГГНЧССКНСкЛйсСЫ Е̂ ксггн-ГТНЧССККІЙеостаь Количеств потом кони,

+ У 8
+ 1ТР . « 1'Й + її « і* 9,08 ± 0,94 33,69+ 8,19 0,71+ф *4 + 1 + + _ + *+ ЧИ? + ■ Т +

20,92 ± 2,37 103,77 ± 17,20 0,96
СГІ +  С П -4"

С П  + -— ! ----
СП + свійXі для ожидаемого где:- 11,00 + 1,52 57,08 ± 11,01 1иіеіиіЕнил |:2:1 2,57 84,28*-

* Отклонение от теоретически ожидаемого расщепле­
ния достоверно (р< 0,05),
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Табл н иа 3

Активность АДГ и пряспосоФленнпсть мутантов лромфилы в процессе иы'ышешы их генотипов 
шііімн ли и нЙ анмно типа (п =  200 — 30(1)

И плслу-гы ьаг 
линии н формы

Поколение 
Янйфесра <РН)

Акти ннпстъ АДГ  
нмольіЧ А ІИ І/миН мГ

быка

Компоненты приспособленности

П ршй.1ж.ИТіЄ.Т ЫІОСІЬ 
жизни і'£.гч,), лии

П.ПОДОПНТ-ОСТЕ*,
количество потомков 

спиной пары
Те плоутой чи вскгть. %

С-.У 88,51 ± 4.24 18,11 ± 1,07 В9.95± 3,87 90,85 ± 1,97
в 148,24 ±9,4» 17,34 ± Г ,70 85.50 ± 5,15 94,00 ± 1,12
СП 52,01 ±4,44 16,48 ± 0.65 78.83 ± 3,96 87,82 ± 2,30

130,05 ±7,79 9,26 ± 0,75 60,67 ± 3,64 29,48 ± 2,87

щ <С-$) 5 117,55 ± 12,73 12,23 ± 0,83* 58,17 ± 3,75 46.90+ 4,57*
10 110,12 ±9,34 13,50 ± 0,94* 63,98 ± 2,62 45,73 ±3,05*
15 112.93 ±(3,00 13,04 ± Мб* 78,28 ± 5.09* 52,92 ±3,60*
20 97,2« ± 5,46- 12,68 ± 0,83* 82,03 ± 4,73* 58,71 ±4,88*

СЧ (В) 5 94.00 ±6,20 15,65 ± 1.05 72.15 ± 5,84 90,64 + 3,16
10 %.01 ± 1,92 16,52 ±1,12 73,85 ± 4,57 88,00 ± 2,04
15 107,33 ± 3.42* 16.90 ±0.53 76,09 ± 6,45 90,00 ±  2,02
20 122,49 ± 7.90* 16,80 ±0.46 82.42 ± 4.23 93,00 ± 2,64

* Радячим достоверны по с рал леми ю с исходной мутантной линией (р< 0.05).

ля этогб фермента у гибридов. Так, у форм 
с»(0) с увеличением Количества проверенных 
беккроссоБ активность АДГ возрастает на фо­
не увеличения в популяции частоты генотипа 
А<1ЬГА(1ЬГ и уменьшения частоты генотипа 
АёН3Аё№ (табл. 3).

Достоверное по сравнению с мухами си уве­
личение активности АД Г у потомков насыща­
ющих скрещиваний наблюдается лишь после 
13 беккроссов. Результаты беккросса С-5 х ^  
приводят к  весьма сходным заключениям. 
Постепенная замена аллеля Аі/Ьґ на аллель 
Ай№ у потомков не приводит к  существенным 
изменениям активности на протяжении 15 
бек к рос с о в. Достоверные сдвиги обнаружива­
ются только после 20-го насыщающего скре­
щивания, когда аллель Аё№ в популяции мух 
практически полностью замещен аллелем 
М № .

Как следует из представленных данных, 
несмотря на гомозиготность потомков РвЯ по 
локусу Ас(Н, их ал ко год ьдеги дроге на за по сво­
им свойствам занимает промежуточное поло­
жение между 5- и ґ-аллозимами. Впаяне воз­
можно, что мутация как и мутаиин си, имеет 
определенное от ношение к модификациям 
структуры и свойств фермента. Следователь­
но, мутантные гены сп и 1#  можно рассматри­
вать как гены, модифицирующие экспрессию

АсіЬ. К  сходному заключению мы пришли в ре­
зультате исследований по замещению хромо­
сомы 2 мутантов сп и на аналогичную хро­
мосому мух дикого типа С-5 [171,

Из представленных в табл. 3 данных, харак­
теризующих жизнеспособность особей, следу­
ет, что насыщение генотипа хорошо приспо­
собленных мух линии сп генами дикого типа 
О не приводит к каким-либо достоверным из­
менениям исследуемых признаков. В проти­
воположность этому при замещении генов 
низко приспособленной ЛИНИИ 1# пенами ЛИ­
НИН дикого типа С-5 плодовитость, продолжи­
тельность жизни и теплоустойчивость мух 
значительно возрастают {на 35, 57, 99 % соот­
ветственно), по не достигают уровня, харак­
терного для мух дикого типа.

Таким образом, представленные в работе 
данные, подтверждающие факт влияния мута­
ций на жизнеспособность дрозофилы, в то же 
время свидетельству ют, что приспособленность 
мутантных мух зависит не только от действия 
маркерной мутации, но и опт аллельного соста­
ва других неселективных локусов, в нашем слу­
чае -- АіІН, Вполне очевидно, что аллельный 
контроль аллозимоь АДГ — жизненно важно­
го фермента дрозофилы — существенно влия­
ет на приспособленность линий, мутантных 
но маркерным генам.
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Важным представляется факт, что мутантные 
гены сп и vg, неоднозначно шшяющие на прис­
пособленность особей дрозофилы, вы пал я тог 
определенную коала пт провинность с разными 
аллельными генами локуса Adh. Вероятно, эта 
коала птиро ванн ость является составным ком­
понентом постулированного ранее [3. 5] аддп- 
тационногд комплекса генов и оптимального 
генного баланса исследуемых мух.

Выводы, Муганты ^характеризуются низкой 
плоловитосгьео, меньшей продолжительностью 
жизни и бач ее высокой теплочувститель- 
н остью л о сравнению с мутантами сп. Эффек­
тивность размножения {относительная приспо­
соблен кость) в экс пери ментальных популяциях 
сп х vg определяется уровнем основных компо­
нент приспособленности анализируемых мух. 
Высокая приспособленность мутантов сл и низ­
кая приспособленность мутантов vg сочетается 
С наличием у них разных аллозимов АДГ Полу­
ченные результаты говорят в пользу коалдлти- 
рованности маркерных генов сп и vg с аллель­
ными генами локуса Adh и свидетельствуют о 
важной роли последнего в приспособленности 
генотипов,

SUMMARY. Complex study of adaptation and а Логу me 
belonging of alcoholdcfiydrogcnasi; (ADH) in cn and vg 
mutants has been canted out in (Be initial pure lines, in (heir 
panmixia populations and in condition of substitution of the 
mutant genotype by saturating crossings. It 'vas shown that 
the high level of adaptation о for? mutants 3rd the low level 
of adapt at і о n of vg m ulnn ts was combine d wi t h 1 li e presence 
of different ADH aElozymes. During the saturating crossings 
the reliable coadaptation of the genes cn and r̂№Tas well as 
vg and AdhFwas detected that eemfimmes the postulated ear­
lier conception of gene adaptation complexes.

РЕВЮ  M iГ, Проводил и комплексне дослідження 
пристосованості та алозимної належності ал котел ь- 
дегідрогенази {АДГ) у мутантів сп і v̂  is вихідних чис­
тих ліній, в їхніх пан містячий* популяціях, а також а 
умовах заміщення генотипу мутантів шляхим насичу- 
пальмих схрещувань. Встановлено, що висока присто­
сованість мутантів поєднується ї  наявністю у лих 
рівних алозиміи АДГ. За касичувальннх схрещувань 
Спостерігали достовірну коала птацію лелій сп і Adhs, а 
також vg Adhf , шо узгоджується з постульованою ра­
ніше концепцією адаптаційних комплексів ге ні а.
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