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ЧАСТОТА РЕКОМБИНАЦИЙ И ПРИСПОСОБЛЕННОСТЬ 
ДРОЗОФИЛЫ ПРИ СТРУКТУРНЫХ ПЕРЕСТРОЙКАХ 
ГЕНОТИПА

Изучали состояние компонентов приспособленности и частоту кроссинго- 
вера на участке Ъ — сп -  vg  в зависимости от возраста дрозофилы, условий 
содержания и осуществленных перестроек генотипа. Обнаружено, что трой­
ные мутанты b сп vg уступают мухам дикого типа по всем исследован­
ным показателям  приспособленности. Возрастные изменения компонен­
тов приспособленности у исследованных мутантов более значительны, чем 
у мух дикого типа С-S. Установлено, что искусственное объединение в гено­
типе хромосом и генов разного происхождения существенно влияет на адап­
тивный потенциал особей и частоту рекомбинаций между генами Ъ и сп. 
Выявлено определенное сходство в направленности изменений отдельных 
изученных показателей, наблюдаемых у мутантов Ь сп vg при их старении 
и искусственных изменениях генотипа.
Ключевые слова: дрозофила, генотип, компоненты приспособленности, воз­
раст, кроссинговер, мутации.

Структурные и функциональные изменения генотипа, наступающие 
в ходе онтогенеза или филогенеза, могут существенно влиять на при­
способленность организмов [1, 2]. Не исключено, что при старении и 
при искусственных перестройках генотипов могут наблюдаться сход­
ные функциональные изменения генетического аппарата, вызванные 
снижением его стабильности и нарушением генного баланса. Можно 
ожидать определенного сходства и в динамике адаптаций генотипов 
при их старении и искусственных модификациях.

Анализ литературы свидетельствует, что приспособленность орга­
низмов с искусственно измененными генотипами исследована мало 
[3—6]. Вместе с тем широкое использование в генетике и селекции 
методов клеточной и генетической инженерии, а также межвидовых и 
насыщающих скрещиваний побуждает к изучению влияния структур­
ных перестроек геномов и генотипов на приспособленность живых 
объектов.

Целью данной работы было изучение изменений частоты кроссин- 
говера и состояния основных компонентов приспособленности в онто-
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генезе Drosophila melanogaster  при экспериментальных перестройках 
генотипа.

Материалы и методы исследований
Исследования проводили на изосамочьих линиях  Drosophila 

melanogaster, гомозиготных по хромосоме 2, где локализованы, маркер­
ные мутации by сп, vg . Исследовали одинарных, двойных и тройных 
мутантов, мух дикого типа Canton-S (С-S), а такж е искусственно син­
тезированные формы Ъ сп vg  (С-S) и b сп vg (1 С-S). Структурные 
перестройки генотипа тройных мутантов осущ ествляли путем насы­
щающих и направленных скрещ иваний [7], схемы которых представ­
лены ранее [8].

Реальную плодовитость  определяли по числу потомков (имаго) од­
ной пары мух, содержавшейся в пробирке (20 мл) на протяжении 3-х 
дней [9].

Для определения т еплоуст ойчивост и  мух подвергали действию 
сублетальной температуры (L t50 для дикого типа). В пробирки поме­
щали по 10 особей каждого пола и прогревали их в водном термоста­
те 15 мин при 41 °С. По истечению суток вели учет выживш их осо­
бей. Теплоустойчивость выраж али в процентах отношением числа вы­
живших мух к числу прогретых [10, 11].

Выживаемость м ух  при голодании  определяли, помещая их в про­
бирки без корма (по 10 особей каж дого пола). Подсчет выж ивш их 
мух в течение первых суток нахождения на голодной диете проводи­
ли через каж ды е 6 часов, а в дальнейшем через каж дые 3 часа до 
полной гибели мух в каждой пробирке и выраж али в часах, на кото­
рые приш лась гибель 50% мух.

Продолжительность жизни  мух на стандартной среде и при добав­
лении в корм этанола (10% ) определяли, помещая в пробирки по 10 
особей каж дого пола. Подсчет ж ивы х мух вели ежедневно, смену 
корма осущ ествляли на 5-й день, результаты выраж али в днях, на 
которые приш лась гибель 50% мух (L t50) [12].

Частоту кроссинговера определяли по количеству рекомбинантных 
потомков Fa, полученных в анализирующем скрещ ивании тригетеро- 
зигот по маркерным генам Ъ сп vg , и выраж али в процентах.

Получение тригетерозигот, постановку анализирую щ их скрещ ива­
ний и учет кроссоверных классов осущ ествляли по общ епринятым 
схемам [13—15].

Результаты исследований и их анализ
О приспособленности дрозофилы судили по плодовитости, продол­

жительности ж изни и выживаемости в экстремальных условиях мух 
разного возраста.

Результаты анализа, представленные в таблице 1, свидетельствуют о 
различной плодовитости у исследованных возрастных групп мутантов.
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Исключение составляют мухи дикого типа, обладающие максимальной 
плодовитостью, не изменяющейся в течение анализируемого периода. 
Все мутанты проявили большую плодовитость в раннем возрасте. 
Более плодовитыми оказались мухи линий b, сп, сп vg , менее плодови­
тыми — линий vg, b сп, Ъ vg и Ъ сп vg.

Таблица 1
Плодовитость исследуемых линий дрозофилы в зависимости от 

возраста особей, количество потомков одной пары 
п=20—40 семей

Линии
Возраст, дни

2 - 5 6 - 9

C-S 48.30 ± 1.30 52.30 ± 1.98

Ъ 34.40 ±0.85 о 28.60 ± 1.66 * о

сп 43.70 ± 1.36 0 30.20 ± 0.80 * о

Vg 27.40 ±0.52 о 16.40 ±0.46* о

b сп 28.90 ±0.70 о 24.10 ± 0.46 * о

b vg 26.30 ±0.59 о 20.70 ± 0.43 * о

СП vg 36.00 ±0.39 о 33.60 ± 0.35 * о

b сп vg 23.10 ±0.38 о 19.90 ± 0.43 * о

Примечание: * — различия достоверны по сравнению с мухами 2—5-дневного воз­
раста. О — различия достоверны по сравнению с линией C-S

Выявлению различающ ихся по приспособленности генотипов спо­
собствовали экстремальные условия (гипертермия, голодание), создава­
емые в эксперименте. Результаты анализа выживаемости дрозофилы в 
условиях теплового шока представлены в таблице 2.

Теплоустойчивость значительно варьировала в зависимости от возра­
ста особей. Более чувствительными к действию сублетальной темпера­
туры оказались старые мухи. Наиболее ярко эти различия проявились 
у мутантов vg и b сп vg. При содержании в условиях голодания самы­
ми чувствительными оказались самцы линий сп и b сп vg (табл. 3).

Оценивая продолжительность жизни мух исследуемых линий (табл. 
4), следует отметить, что наименьшая продолжительность жизни свой­
ственна мутантам vg и b сп vg. У этих мух продолжительность 
жизни вдвое меньше таковой по сравнению с линией С-S. Добавление 
в корм этанола в большинстве случаев значительно удлиняло сред­
нюю продолжительность жизни мух. М ежлинейные различия при 
этом сохранялись.
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Таблица 2
Выживаемость линейных мух разного возраста в условиях 

гипертермии (41 °С, 15 мин), % выживших мух
п =  20

Линии

Возраст, дни

1 5 15

C-S 63.69 ± 1.06* 50.08 ±1.32 15.56 ± 1.40*

b 65.44 ± 2 .15* 52.17 ±1.29 18.20 ± 1.90*

СП 63.30 ± 1.42* 51.58 ± 1.68 17.47 ± 1.95 *

vg 60.60 ± 3 .08* 37.42 ±2.04 О 5.53 ±0.87 * о

b сп vg 60.37 ±3.83 *

L .....
42.95 ± 1.80 О 3.75 ±0.71 * О

П римечание: * — разли чи я достоверны по сравнению  с м ухами 5-дневного возра­
ста. О  — различия достоверны по сравнению с линией C-S

В конечном итоге сравнительны й анализ компонентов приспособ­
ленности мух позволил вы явить среди исследованных линий высоко- 
приспособленную —  С-S и низкоприспособленную  — Ъ СП vg.

Существует мнение, что частота мейотического кроссинговера мо­
жет отраж ать не только уровень комбинационной изменчивости гено­
типов, но и степень их адаптивности в конкретны х условиях внешней 
среды [2]. Исходя из этого, мы исследовали частоту кроссинговера на 
участке Ъ-cn-vg у м утантных мух при их старении и искусственных 
изменениях генотипа.

М одификацию  низкоприспособленного генотипа Ъ сп vg  осущ еств­
ляли путем  его насы щ ения генам и высокоприспособленной линии  
С-S и замещ ения собственной Х-хромосомы на аналогичную хромосо­
му дикого типа [7].

О казалось, что м аксим альная рекомбинационная активность свой­
ственна мухам молодого возраста. В последующие сроки ж изни (4— 
12 дней) частота кроссинговера устанавливается на более низком  
уровне, соответствую щ ем зн ачени ям  генетических карт. Однако у 
старых мух (23—26-дневных) наблюдали увеличение частоты кроссин­
говера (табл. 5). Распределение перекрестов м еж ду генами Ь-сп
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и cn-vg  было неравномерным, особенно у стареющих и старых мух. 
М еньшая частота кроссоверов на участке Ъ-сп, возможно, объясняется 
его прицентромерной локализацией.

Таблица 3
Выживаемость 5-дневных самок и самцов исследуемых линий 

при голодании, часы (Lt50) 
п = 25—40

Линии Самки Самцы Самки и самцы

C-S 47.36 ± 2.51* 38.60 ±2.18 42.98 ±2.21

Ъ 65.08 ± 2.32 * О 49.44 ± 1.80 О 57.26 ±2.57 О

СП 42.92 ± 1.90 * 29.16 ± 1.62 0 36.04 ± 1.51 о

v g 62.44 ± 2.38 * О 53.96 ± 2.66 О 58.20 ±2.22 О

СП v g 51.90 ±2.50 * 44.28 ± 2.26 48.64 ±2.01

b сп vg 44.80 ± 1.20 * 29.24 ± 1.26 * <> 37.02 ± 1.74 0

Примечание: * — различия достоверны по сравнению с самцами той ж е линии. 
^  — различия достоверны по сравнению с линией C-S

Частота кроссинговера как  у мух, полученных в результате насы­
щ ающих скрещ иваний, так и у мух, полученных путем меж линейных 
замещений Х-хромосомы, достоверно увеличена по сравнению с исход­
ными тройными мутантами (табл. 6), при этом повышение рекомбина­
ционной активности на участке b-cn-vg у мух с модифицированными 
генотипами связано в первую очередь с увеличением частоты пере­
крестов между генами b и сп.

Увеличение интенсивности кроссинговера у старых мух и у мух с 
модифицированными генотипами можно объяснить определенной не­
стабильностью этих генотипов из-за измененного генного баланса, что 
особенно вероятно при введении в генотип чужеродного генетического 
материала.

Вполне возможно, что при этих условиях облегчаются и становятся 
более частыми разрывы хроматид, особенно в местах скопления гете­
рохроматина.

Интересно сопоставить частоту рекомбинационных процессов у ис­
следуемых мух с показателями их приспособленности (табл. 7).
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Таблица 4
Продолжительность жизни мух исследуемых линий при разных 

условиях их содержания, дни (Lf50) 
п = 2 0 —80

Линии

Условия содержания

Стандарная среда 
(контроль)

Среда с этанолом 
(10%)

C-S 10.16 ±0.64 25.46 ± 1.07*

Ъ 12.96 ± 1.32 21.50 ± 1.17 *

СП 8.26 ±0.33 23.65 ± 1.15 *

vg 5.30 ±0.26 о 6.10 ±0.47 О

b сп vg 5.00 ±0.97 о 9.56 ±0.74 * о

Примечание: * — разли чи я достоверны по сравнению  с контролем. О — различия 
достоверны по сравнению  с линией C-S

Как насыщ ение генотипа Ъ сп vg  генами мух С-S , так и введение 
хромосомы 1 мух дикого типа удлиняло сроки ж изни  голодаю щ их 
мутантов b сп vg практически до уровня этого показателя у линии 
С-S. У величивалась такж е продолжительность ж изни мух с замещ ен­
ным генотипом при стандартны х условиях их содержания. Что каса­
ется теплоустойчивости, то достоверное повыш ение этого показателя 
обнаружено только при замещ ении хромосомы 1. Наименее изменчи­
вым в услови ях  опытов оказался  один из основных показателей  
приспособленности — плодовитость особей. По-видимому, морфологи­
ческие и ф изиологические изм енения ф енотипа мутантов b сп vg, 
обусловленные плейотропны м  действием м утаций, оказы ваю т сущ е­
ственное негативное влияние на формирование уровня репродуктив­
ной способности этих мух.

В заклю чение следует отметить, что суммарный эффект маркерных 
мутаций зависит от возраста мух, температурных и диетических усло­
вий их содерж ания, а такж е от структурны х особенностей генотипа.

Опыты на тройном мутанте b сп vg  показали, что старение мух и 
искусственное вмеш ательство в их генотип могут сходным образом 
повышать частоту кроссинговера на участке b-cn-vg.
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Таблица 5
Частота кроссинговера на исследуемом участке хромосомы 2 

разновозрастных мутантов b сп vg,  % 
п = 15—20 семей

Участок 
хромосомы 2

Возраст самок, дни

1 - 3 4 - 6 7 - 9 1 0 -1 2 2 3 - 2 6

b - сп 15.23± 2.48 * 7.42± 1.21 о 7.91± 1.11 8.63± 1.04 о 12.20± 1 .50*0

сп - vg 18.21± 0.81 * 12.55± 1.38 10.52± 1.25 13.88± 1.26 16.71± 1.08 *

b - vg 33.44± 3.84 * 19.97± 1.44 18.43± 1.57 22.51± 1.91 30.6± 1.71 *

П римечание: * — различия достоверны по сравнению с соответствующим показа­
телем у мух 7—9-дневного возраста, ^ -частота  кроссинговера на уча­
стке Ъ — сп  достоверно отличается от частоты кроссинговера на уча­
стке сп -  vg

Таблица 6
Частота кроссинговера (% ) у пятидневного мутанта Ъ сп vg  при 

искусственных изменениях структуры генотипа 
п = 15—20 семей

Участок 
хромосомы 2

Исследуемые мутанты

b сп vg b сп vg (C-S) b сп vg (1 C-S)

b -  сп 7.42 ± 1.21 13.64 ± 1.74 * 11.53 ± 1.00*

сп -  vg 12.55 ± 1.38 13.93 ± 1.20 12.46 ± 1.17

b - v g 19.97 ± 1.44 27.57 ± 1.85 * 23.99 ± 1.30*

П римечание: * — различия достоверны по сравнению  с линией Ъ сп vg
П олож ительны й эффект искусственны х м одиф икаций генотипа 

тройных мутантов, проявляю щ ийся в отдельных фенотипических при­
знаках, можно связать с особенностями внедренных генов дикого типа, 
имею щ их более высокий адаптивны й потенциал, чем собственные 
гены мутанта.
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Таблица 7
Компоненты приспособленности исходных линий дрозофилы и форм

с измененными генотипами
П =  20— 80

Показатели
приспособленности

Исследуемые формы

C-S b сп vg
b сп vg 

(C-S)

h сп vg 

(1 C-S)

Плодовитость, количество 
потомков одной пары 
5-дневных мух

49.01±3.21 * 23.87± 1.15 20.94± 1.24 24.20± 1.71

Продолжительность жизни 
d m ) ,  Дни

11.99± 0.85* 6.31± 0.57 11.89± 0.82 * 7.84± 0.66

Продолжительность жизни 
при голодании (Lt50), часы

42.98± 2.21* 37.02± 1.74 44.20 ±1.44 * 43.31 ± 1.67*

Теплоустойчивость 
5-дневных мух. %

50.08± 1.32 * 42.95± 1.80 41.97± 2.25 50.29± 1.37 *

Примечание: * — различия достоверны по сравнению с линией Ъ сп vg
Негативные сдвиги, обнаруженные со стороны рекомбинационных 

процессов при искусственных перестройках генотипов, можно объяс­
нить нестабильностью последних, возникающей при внедрении чуж е­
родного генетического материала.

Все вышеизложенное следует учитывать в селекции при создании 
форм с замещенными хромосомами, при генно-инженерных преобразо­
ваниях генотипов, а такж е при разработке генетических теорий разви­
тия и старения.

Выводы
1. Приспособленность, определяемая по плодовитости, продолжите­

льности жизни и устойчивости к экстремальным факторам, ва­
рьирует у исследованных линий мух в зависимости от генотипа 
и возраста особей.

2. Тройные мутанты b сп vg уступают мухам дикого типа по всем 
исследованным показателям  приспособленности.

3. Замещение хромосомы 1 и насыщение генотипов тройных мута­
нтов генами линии С-S приводят к  повышению рекомбинацион­
ной активности и увеличению приспособленности.
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ЧАСТОТА РЕКОМБІНАЦІЇ! І ПРИСТОСОВАНІСТЬ ДРОЗОФІЛИ ЗА 
СТРУКТУРНИХ ПЕРЕБУДОВ ГЕНОТИПУ

Резюме
Отримано дані про стан компонентів пристосованості у різних мутантних ліній 

Drosophila m elanogaster, а також  про частоту кросинговеру на ділянці Ь - сп - vg 
залежно від віку мух, умов їх  утримання й штучно здійснених перебудов генотипу. 
Показано, що вікові зміни компонентів пристосованості у досліджуваних носіїв 
мутантних генів більш значні, ніж  у мух дикого типу С - S. Встановлено, що наси­
чення генотипу мутанта b сп vg  генами мух С - S  або заміщ ення його хромосоми
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Частота рекомбинаций и приспособленность дрозофилы...

1 на гомологічну хромосому мух С-S супроводжується підвищ енням частоти кро­
синговеру на д ілянц і b - сп - vg.

Ключові слова: дрозофіла, генотип, компоненти пристосованості, вік, кросинго­
вер, мутації.
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RECOMBINATION FREQUENCY AND FITNESS OF DROSOPHILA 
UNDER THE STRUCTURAL REORGANIZATIONS OF A GENOTYPE
Summary
I t was determ ined th a t  sa tu ra tio n  of the m utan t genotype b cn vg  by the  genes of 

flies C - S  or the  d isplacem ent of its  chromosome 1 on a homologous chromosome of 
flies С - S  leads to  increasing  of th e  frequency of the  crossing over in  the  field b - cn - 
vg. Thus the frequency of the crossing over under the a rtific ia l changes of the genotype 
increases in the  field b - cn, b u t does not change in the field cn - vg. I t  is shown th a t the 
age changes of the  f itn ess  com ponents for th e  investigated  bearers of the  m utan t genes 
are more s ign ifican t th an  fo r flies of the  wild type C - S .  The proofs of availability  in 
the genotype of flies of the  line С - S  genes which are capable to improve the param eters 
of fitness com ponents fo r th e  m utan ts  b cn vg are obtained

Keywords: Drosophila, the genotype, fitness components, age, crossing over, mutations.
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