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Изучали локомоторную активность линий дикого типа Drosophila melanogaster, полученных из популяций 
разного географического происхождения. Установлено влияние генотипа и пола на локомоторную 
активность имаго линий дикого типа D. melanogaster, а также комбинированное влияние обоих факторов 
на данный показатель. Гибридологический анализ локомоторной активности показал полигенный характер 
наследования данного признака. Обсуждается влияние мобильных генетических элементов на изученный 
поведенческий признак. 
 
Ключевые слова: локомоторная активность, гибридологический анализ, Drosophila melanogaster, 
мобильные генетические элементы. 
 

Локомоторна активність ліній Drosophila melanogaster, отриманих з 
популяцій різного географічного походження 

Д.С.Григор’єв, Л.І.Воробйова 
 

Вивчали локомоторну активність ліній дикого типу Drosophila melanogaster, отриманих з популяцій різного 
географічного походження. Встановлено вплив генотипу та статі на локомоторну активність імаго ліній 
дикого типу D. melanogaster, а також комбінований вплив обох факторів на даний показник. 
Гібридологічний аналіз локомоторної активності показав полігенний характер успадкування даної ознаки. 
Обговорюється вплив мобільних генетичних елементів на вивчену ознаку поведінки. 
 
Ключові слова: локомоторна активність, гібридологічний аналіз, Drosophila melanogaster, мобільні 
генетичні елементи. 
 

Locomotor activity in Drosophila melanogaster stocks obtained from 
populations of different geographical origin 

D.S.Grigoriev, L.I.Vorobyova 
 
Wild type stocks of Drosophila melanogaster obtained from populations of different geographical origin were used 
to study locomotor activity. Genotype, sex and both factors mentioned combined action were found to influence 
locomotor activity of imago of D. melanogaster wild-type stocks. Hybrid analysis has shown polygenic character of 
the trait inheritance. The influence of mobile genetic elements on this trait has been discussed. 
 
Key words: locomotor activity, hybrid analysis, Drosophila melanogaster, mobile genetic elements. 
 
Введение 
Двигательная (локомоторная) активность является жизненно важным поведенческим признаком 

животных. Это сложный биологический ответ, имеющий эволюционное значение и охватывающий 
сенсорную обработку, интеграцию стимулов, исполнительные функции и пути формирования 
движения. Выявляя генетические детерминанты, лежащие в основе локомоторной активности, можно 
понять механизмы, включающиеся на всех уровнях этого поведенческого акта. 

Анализ литературы показал, что в последнее время увеличилось количество работ, 
посвящённых изучению генетических аспектов данной проблемы (Meunier et al., 2007; Shimizu et al., 
2008; Liu et al., 2007; Poeck et al., 2008; Elwin Isaac et al., 2009; Subramanian et al., 2009). Исследование 
локомоторной активности у дрозофилы связано, в первую очередь, с ее особенностями как удобного 
модельного объекта. Актуальность изучения двигательной активности обусловлена корреляцией 
данного признака с другими компонентами приспособленности – плодовитостью (Тимченко, 
Воробьева, 2004), устойчивостью к инсектицидам (Лучникова, 1964) и пр. 

Важное значение в изучении локомоторной активности имеет определение межлинейных 
различий у D. melanogaster, контрастное фенотипическое проявление которых является генетически 
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обусловленным. Это позволяет использовать отличающиеся генотипы в качестве исходного 
материала для генетического анализа. 

В связи с этим была поставлена задача изучить локомоторную активность линий дикого типа D. 
melanogaster, полученных из популяций разного географического происхождения, и провести 
гибридологический анализ данного признака. 

 
Материал и методы исследования  
В качестве материала для исследования были использованы 16 линий дикого типа 

D. melanogaster: Яблочный сад (г. Чернобыль), Озеро 2008 (популяция водоёма-охладителя ЧАЭС), 
Кострома (с. Гусево Мантуровского района, Костромская область, Россия), Магарач (Ялта), Одесса, 
Миргород, Люботин, Молдова, Пирятин, Умань, Варва, Лубны, Киев, Австралия, Canton-S, Oregon-R, 
основанных из популяций разного географического происхождения и содержащихся в коллекции 
кафедры генетики и цитологии ХНУ им. В.Н.Каразина. Выборка для каждой линии составляла 108 
особей – 54 самки и 54 самца соответственно. 

Линии содержали в культуральных сосудах на стандартной дрожжевой среде в термостате при 
температуре 23°С. Разделение имаго по полу проводили в течение первых суток после выхода мух из 
пупария. В эксперимент брали только виргинных особей. Поведенческие тесты проводили без 
предварительной наркотизации насекомых. 

Локомоторную активность (ЛА) имаго дрозофилы оценивали индивидуально по методике 
открытого поля (Connolly, 1967). Мух помещали в чашку Петри, дно которой расчерчено на квадраты 
со стороной 5 мм (1 ед.=5 мм). Спустя пять минут, необходимых для адаптации мух к новым 
условиям, в течение двух минут проводили наблюдения, определяя суммарную длину пробега 
каждой особи. ЛА самцов и самок учитывали отдельно.  

Для проведения гибридологического анализа были выбраны две линии Canton-S (C-S) и 
Oregon-R (Or), контрастные по ЛА. Оценку ЛА проводили у гибридов первого и второго (F1 и F2) 
поколения, полученных в результате реципрокных скрещиваний: C-S × Or и Or × C-S. Потомство 
гибридов сравнивали с исходными линиями C-S и Or и между собой.  

Полученные в ходе эксперимента данные были обработаны при помощи традиционных 
методов вариационной статистики. Для оценки влияния факторов на изучаемый признак 
использовали дисперсионный анализ. Силу влияния оценивали по методу М.Снедекора (Лакин, 
1990). Достоверность различий оценивали с помощью критерия Стьюдента (Рокицкий, 1973). Для 
статистических расчетов и обработки данных использовали компьютерные программы STATISTICA 
6.О. и Microsoft Office Excel 2007. 

 
Результаты 
В ходе данного исследования было установлено, что наибольшее значение ЛА было 

характерно для самцов (237,02±11,25) и самок (191,3±11,65) линии Яблочный сад, а наименьшее для 
самцов (78,74±10,48) линии Молдова и самок (62,65±6,91) линии Киев (рис. 1). Достоверные различия 
(p<0,01) между самками и самцами по показателю двигательной активности были выявлены в линиях 
Яблочный сад, Австралия, Озеро, C-S, Магарач, Одесса и Киев, причем ЛА самцов выше, чем самок. 
У остальных 10 изученных линий достоверных половых различий по показателю ЛА не обнаружено. 

Дисперсионный анализ показал достоверное влияния генотипа (F=27,9 (p<0,001)) линий на 
значения ЛА имаго D. melanogaster (сила влияния составила 33% (p<0,001)) и пола (F=19,4 (p<0,001)), 
сила влияния которого составила 25% (p<0,001). Установлено также комбинированное влияние обоих 
факторов (F=3,4 (p<0,001)) на данный показатель (сила влияния составила 4% (p<0,001)).  

Для гибридологического анализа были взяты две контрастные по локомоторной активности 
линии – C-S и Or, причем локомоторная активность особей линии C-S более чем в 2 раза превышает 
таковую для особей линии Or (t=10,2 (р<0,001)), и получены реципрокные гибриды – C-S × Or и Or × 
C-S. Установлено, что ЛА гибрида F1: C-S × Or достоверно превышает этот показатель у гибрида F1: 
Or × C-S и составляет, соответственно, 200,4±13,2 и 131,7±14,4 (рис. 2). Достоверных отличий между 
ЛА самок и самцов как у линий, так и у гибридов не обнаружено. Показано, что ЛА обоих гибридов F1 
достоверно не отличается от ЛА исходной материнской линии, в то время как по сравнению с 
отцовской линией эти различия достоверны. Далее, для определения характера наследования 
признака, у потомков гибридов F1 во втором поколении проводился анализ распределения по 
локомоторной активности. У гибрида F2: C-S × Or ЛА существенно снижается (111,5±13,4) и 
достоверно не отличается от ЛА линии Or и гибрида F2: Or × C-S (100±13,7). 
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Однофакторный дисперсионный анализ показал достоверное влияние генотипа матери на 
показатель ЛА у обоих гибридов F1 (F=5,72 (p<0,001)). Сила влияния фактора составила 10,6% 
(p<0,001). Влияния генотипа отца не было обнаружено. 

 

 
 
Рис. 1. Локомоторная активность линий дикого типа D. melanogaster 
 

 
 
Рис. 2. Локомоторная активность линий C-S и Or и их гибридов 
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Анализ распределения по локомоторной активности особей гибрида F2 отображает полный 
спектр частот возможных фенотипов (рис. 3 и 4). Размах вариации ЛА гибрида F2: Or × C-S 
существенно выше в сравнении с F2: C-S × Or. В распределении по локомоторной активности у 
гибрида F2: Or × C-S выявлена позитивная асимметрия.  

 

 
 
Рис. 3. Распределение по локомоторной активности у гибрида F2: Or × C-S 
 

 
 
Рис. 4. Распределение по локомоторной активности у гибрида F2: C-S × Or 
 
Обсуждение 
Среди изученных линий особый интерес представляют линии Яблочный сад и Озеро, 

полученные из природных популяций, обитающих на территориях с повышенным уровнем 
радиационного загрязнения. Анализ литературных данных показывает, что хроническое облучение в 
малых дозах может вызывать существенные изменения генотипа, приводящие к появлению новых 
адаптационных возможностей, микроэволюционным преобразованиям в популяциях организмов 
(Юранева, 2002). В то время как в диапазоне больших доз облучения вызываются множественные 
повреждения генетического материала и гибель клеток (Зайнулин и др., 2002). Однако это не 
исключает его роль в качестве жесткого фактора отбора (Козерецкая и др., 2008) по адаптивно 
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значимым признакам, в частности по уровню локомоторной активности. При этом радиация выступает 
одновременно и как фактор повышения мутабильности генома, и как фактор отбора, 
выбраковывающий негативные мутации. Поэтому высокий уровень ЛА линий Яблочный сад и Озеро, 
возможно, обусловлен влиянием радиационного фона. 

Важную роль в реализации процесса увеличения генетических вариаций играет механизм 
активации мобильных генетических элементов. МГЭ различных семейств могут составлять 
значительную часть генома (до 10% у дрозофилы) (Ратнер, Васильева, 1993). В диапазоне малых доз 
радиации активация МГЭ может играть роль триггерного механизма, который запускает сразу 
несколько процессов и обеспечивает поливариантную реакцию живой клетки в ответ на действие 
неблагоприятного фактора (Зайнулин и др., 2002). Индукция транспозиций при помощи g-облучения, 
вероятно, связана с возникновением индуцированных двухцепочечных разрывов в ДНК хромосом. 
Эти разрывы с повышенной вероятностью используются ретротранспозонами для инсерций (Гвоздев, 
1998). Таким образом, встраивание МГЭ может изменять экспрессию генов и, соответственно, 
оказывать влияние на количественные признаки, в частности на изучаемый нами признак – ЛА. 

Выбранные для гибридологического анализа контрастные по ЛА линии C-S и Or различаются 
также по цитотипу, а именно, по типам МГЭ систем гибридного дисгенеза: Oregon-R – имеет H-
цитотип, содержит активные hobo-элементы, Canton-S – имеет I-цитотип, содержит I-элементы. Это 
дает основание предположить возможное противопожное влияние на локомоцию различных типов 
МГЭ. Интересно отметить, что по литературным данным у линии C-S, имеющей I-фактор (LINE-
подобный элемент дрозофилы), наблюдается реакция радиоадаптации, тогда как у Or, отличающейся 
наличием в геноме копии полноразмерного hobo-элемента, этот эффект не наблюдается (Юранева, 
2002). Наличие фрагментов hobo-элемента также было установлено в популяциях Пирятин, Магарач, 
Яблочный сад и Киев, а в популяциях Лубны, Одесса, Варва и Умань его присутствия не 
наблюдалось (Білоусов, Козерецька, 2008); также предполагается наличие его фрагментированных 
участков в линиях Молдавского региона (Vereshagina et al., 1994). Однако эти линии имеют как 
высокую, так и низкую ЛА, что свидетельствует о неоднозначности роли hobo-элемента. Это, 
возможно, объясняется разным составом фрагментов hobo-элемента и разной локализацией его 
копий в геноме (Кайданов и др., 1994), также не исключена специфичность проявления его активности 
при взаимодействии с другими МГЭ. В любом случае определение механизмов воздействия МГЭ на 
компоненты приспособленности требует дальнейших исследований. 

Аналогично вызывать активацию МГЭ могут другие стрессовые факторы: яды, детергенты, 
лекарства, этиловый спирт, некоторые другие химические вещества, гипоксия, впрыскивание 
дефектных белков, вирусное заражение (Ратнер, Васильева, 2000). Согласно последним 
исследованиям (Марков, 2010), известно, что контроль регуляции активности МГЭ может 
обеспечиваться, в частности, белком теплового шока Hsp90, и не исключено также участие и других 
БТШ. Соответственно, можно предположить, что низкая ЛА (линии Миргород, Киев, Молдова) 
отвечает нормированному действию факторов среды, в то время как высокая ЛА линии Австралия 
связана с повышенной температурой и низкой влажностью данного региона. Однако, для 
подтверждения данного предположения необходимо проведение дополнительных исследований. 

Дисперсионный анализ показал, что локомоторная активность в значительной мере 
обусловлена полом особи и, как правило, выше у самцов. Данный факт вполне оправдан с 
эволюционной точки зрения. Самки более зависимы от конкретного места обитания, т.к. должны 
отложить яйца в пригодных для этого условиях. Поэтому в обмене генов между популяциями в 
значительной мере участвуют более подвижные самцы. Однако достаточно велика и сила влияния 
генотипа на ЛА изученных линий. Взаимодействие генотипа и пола свидетельствует о том, что 
факторы связаны и оказывают комбинированное влияние на признак.  

Достоверные различия по уровню локомоторной активности между полами были выявлены у 
линий, в которых самцы проявляли большую активность, нежели самки. Отсутствие различий между 
полами у некоторых изученных линий по уровню ЛА может свидетельствовать о снижении 
эволюционной пластичности популяции (Геодакян, 1983). 

Гибридологический анализ двух контрастных по ЛА линий C-S и Or показал чётко выраженный 
материнский эффект в наследовании данного признака. Уровень двигательной активности гибридов 
первого поколения определялся генотипом матери, что свидетельствует о значительном влиянии 
материнских генов на его формирование (Брагина и др., 2007). Однако существенную роль в 
проявлении данного эффекта играют также эпигенетические механизмы, митохондрии и МГЭ. 
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Распределение значений ЛА у гибридов F2 демонстрирует сложный характер наследования 
признака. Непрерывный характер распределения свидетельствует о детерминации данного признака 
большим числом генов.  

Таким образом, установлено влияние генотипа и пола на локомоторную активность имаго 
линий дикого типа D. melanogaster, а также комбинированное влияние обоих факторов на данный 
показатель. Предполагается влияние МГЭ на изученный поведенческий признак. Обнаружено, что 
генотип матери оказывает существенное влияние на локомоторную активность потомков.  
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