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Представлены результаты исследования выхода имаго и теплоустойчивости имаго инбредных 
линий дрозофилы, дикого типа и мутантной линии white, при последовательных 2-суточных 
отсадках родительских особей, содержавшихся в условиях красного и зеленого света. Изменения 
количественных признаков после воздействия света на родительское поколение установлены в 
основном в 1–3 отсадках. Потомство, полученное в этих отсадках, является продуктом половых 
клеток, которые находились во время воздействия на стадии мейоза и постмейотических (у самцов) 
стадиях. Потомство от скрещивания особей, находившихся в разных световых условиях, в основном 
более жизнеспособно, чем потомство, родительские особи которого подвергались одинаковому 
воздействию. 
 
Ключевые слова: инбредные линии, количественные признаки, родительское поколение, 
дрозофила, свет с разной длиной волны. 
 
Введение 
Ранее при исследовании проявления количественных признаков у инбредных линий дрозофилы 

при воздействии света с разной длиной волны на родительские особи было установлено повышение 
жизнеспособности потомков при содержании особей родительского поколения в разных световых 
условиях, по сравнению со значениями этих показателей у потомков особей, находившихся в 
одинаковых условиях (Навроцкая, Шахбазов, 2005; Навроцька та ін., 2004). Выявлены особенности 
реакции на свет линий дикого типа, некоторых мутантных линий, а также линий с замещенными 
генотипами (Навроцька, 2005). В случае воздействия красного и зеленого света на имаго дрозофилы 
показано отсутствие изменений в частоте доминантных летальных мутаций, т.е. доказана 
неэффективность света этих участков спектра как мутагенного фактора. Однако результаты 
исследований, в которых показано частичное сохранение эффектов изменений количественных 
признаков во втором поколении после воздействия красного света, повышение степени асинапсиса 
гомологичных хромосом при содержании материнской особи при красном освещении, изменения 
частоты мутаций, влияющих на жизнеспособность, свидетельствуют о том, что при действии этого 
фактора в геноме гамет возникают изменения, обеспечивающие модификацию жизнеспособности 
потомков (Навроцкая и др., 2002; Навроцкая, Шахбазов, 2005; Навроцкая и др., 2005). Было сделано 
предположение, что такие массовые пролонгированные изменения при действии немутагенных 
факторов могут быть связаны с эпигенетическими модификациями гистоновых белков и ДНК и 
транспозициями мобильных генетических элементов. Если эти изменения связаны с перемещениями 
МГЭ, то эффект повышения жизнеспособности организма, одна из родительских особей которого 
подвергалась действию красного света, обусловлен повышением степени гетерозиготности. Если 
эффекты действия этого фактора связаны с эпигенетическими модификациями, изменяющими 
структуру хромосом, то повышение жизнеспособности потомства при действии красного света на 
одну из родительских особей можно объяснить изменениями во взаимодействии 
дифференцированных гомологичных хромосом, в частности увеличением степени их асинапсиса, 
которое обусловливает усиление генной активности (Шахбазов и др., 1990).  

Очевидно, что характер изменений, наблюдаемых в потомстве особей, подвергавшихся влиянию 
какого-либо фактора, различается у организмов, развившихся из половых клеток, находившихся в 
момент воздействия на разных стадиях гаметогенеза. В указанных выше работах такие различия не 
исследовали, а оценивали показатели жизнеспособности у совокупности потомков особей 2–8-
дневного возраста. В связи с этим, целью данной работы было исследование реакции гамет, 
находящихся на разных стадиях развития, на действие света и определение стадий гаметогенеза 
особей дрозофилы, при воздействии на которые у потомства могут возникать изменения 
количественных признаков. С помощью метода последовательных отсадок родительских особей 
суммарный пул гамет мух, подвергшихся воздействию, можно разделить на группы гамет, получивших 
воздействие на разных этапах гаметогенеза. 
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Материалы и методы 
Объектом исследования были инбредная линия дрозофилы дикого типа Canton-S (C-S) (100–106 

поколений инбридинга) и мутантная линия white (w) (степень инбридинга 40–43 поколения). Самок и 
самцов дрозофилы собирали в течение не более 6 часов после вылета и содержали раздельно при 
разных световых условиях: при красном, λ=660 нм, или зеленом λ=565 нм, свете в течение двух суток. 
Особей, находившихся при красном освещении, обозначили как кр, при зеленом – з, в обычных 
условиях (в темноте) – к. Были поставлены следующие скрещивания: самка (кр) х самец (з) – кр х з; з 
х кр; з х з; кр х кр; кр х к; к х кр, к х к. Родительские пары каждые 2 суток перебрасывали на свежую 
среду; таким образом было получено пять последовательных отсадок в линии C-S и четыре в линии w. 
Потомство анализировали по признакам выхода имаго (ВИ) и теплоустойчивости (ТУ) имаго. ВИ 
оценивали по числу потомков (самок и самцов), полученных от одной пары в каждой отсадке. Ранее нами 
было показано, что при используемых условиях эксперимента воздействие красного и зеленого света в 
линии C-S не изменяло количество откладываемых яиц (Навроцкая, Шахбазов, 2005). То же, по нашим 
данным, характерно и для линии w. Таким образом, показатель ВИ в данном случае, по-видимому, 
определяется только степенью предимагинальной жизнеспособности. Для оценки ТУ использовали 
метод термотестирования, который заключается в определении процента выживших особей после 
дозированного теплового шока (41ºС, 20 мин) (Шахбазов, 1966). ТУ является тестом для выявления 
различий в неспецифической устойчивости, поскольку коррелирует с устойчивостью к другим 
повреждающим факторам (Шахбазов, 2005). Для статистической обработки полученных данных 
использовали общепринятые методы (Лакин, 1990), с использованием программы Excel. 

 
Результаты и обсуждение  
Результаты исследования показателей ТУ и ВИ в линии C-S в контроле в ряду последовательных 

отсадок представлены на рис. 1 и 2. 
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Рис. 1. Теплоустойчивость особей линии 

C-S в ряду последовательных отсадок 
родительских особей 

Рис. 2.  Выход имаго у линии C-S в ряду 
последовательных отсадок родительских 
особей 

 
Как видно из представленных данных, показатели жизнеспособности не одинаковы у 

организмов, полученных из яиц, отложенных самками в ряду перебросок. ТУ максимальна во 2-ой 
отсадке (возраст родителей 4–6 дней), ВИ – в 1 и 3 (возраст родителей соответственно 2–4 и 6–8 
дней), а в 4–5 отсадках (возраст родителей 8–12 дней) значения этих показателей снижаются.  

Изучению влияния старения родителей на компоненты приспособленности потомства 
посвящены многие работы, причем зависимость значений количественных признаков от возраста 
родительского поколения, по данным разных авторов, может носить различный характер. В 
частности, при исследовании динамики изменения ТУ в ряду последовательных отсадок стареющих 
особей наблюдали двухвершинный характер кривой: наибольшую ТУ имели потомки 1–3-дневных и 
9-дневных родителей (Некрасова, 1975; Рарог и др., 1998), однако, в работе (Чепель, Алексеев, 1971) 
установлена иная зависимость. В наших экспериментах повышение ТУ у потомков 9-дневных 
родителей не отмечено. 

В отношении плодовитости стареющих самок было показано, что она характеризуется кривой, 
сходной с кривой нормального распределения (Некрасова, 1975; Рарог и др., 1998; Литвинова, 1977). 
Высокое значение ВИ в первой отсадке, установленное нами, по-видимому, обусловлено тем, что 
постановка эксперимента была связана с двухсуточным раздельным содержанием самок и самцов в 
различных условиях. Те яйца, которые самки могли бы отложить к концу вторых суток жизни, что 
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характерно для биологии данного вида (Литвинова, 1977), были отложены в первой отсадке, 
соответствующей возрасту особей 2–4 дня. 

Результаты исследования данных показателей после световых воздействий на родительские 
особи в линии C-S показаны на рис. 3–6. 

При исследовании ТУ после воздействия изменения отмечены в 1–3 отсадках, ВИ – в основном 
в 1–2 отсадках. Таким образом, гаметы, находящиеся на разных стадиях развития, обнаружили 
разную чувствительность к воздействию. 

В оогенезе дрозофилы выделяют три класса клеток. І класс включает клетки на синаптической 
стадии мейоза, ядро таких клеток содержит синаптонемальный комплекс; в него входят 4 генерации 
цитоцистов в гермариуме и стадии 1–3 развития ооцитов. ІІ класс характеризуется отсутствием 
синаптонемального комплекса и наличием компактной кариосомы (ооциты на стадии 4–13). В III класс 
выделяют ооциты стадии 14, для них характерно наличие кариосферы, свободно лежащей в 
ооплазме (Илясов, Шварцман, 1974).  

Яйца, отложенные в 1–3-ей отсадках, соответствуют ооцитам, которые во время воздействия 
находились на стадиях развития 1–14, в частности, 3-я отсадка – продукт ооцитов I класса, 
подвергшихся воздействию (Илясов, 1974). Отсадки 4 и 5 соответствуют премейотическим стадиям 
развития женских половых клеток (Илясов, Шварцман, 1974). 

Хронология этапов сперматогенеза по Линдсли и Токуясу (цит. по Бубенщикова и др., 2002) 
включает митозы сперматогоний, рост сперматоцитов, мейоз, спермиогенез. Отсадки 1–3 в основном 
соответствуют стадиям спермиогенеза и мейоза. 
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Рис. 3. Теплоустойчивость самок линии 

C-S при последовательных отсадках 
родительских особей, содержавшихся в 
условиях красного и зеленого света 

Примечание. 1, 2, 3 – отличие от контроля 
соответственно Р>0,95, Р>0,99, Р>0,999. 

Рис. 4. Теплоустойчивость самцов 
линии C-S при последовательных отсадках 
родительских особей, содержавшихся в 
условиях красного и зеленого света 

Примечание. 1, 3 – отличие от контроля 
соответственно Р>0,95, Р>0,999. 
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Рис. 5. Выход имаго у линии C-S при 

последовательных отсадках родительских 
особей, содержавшихся в условиях красного и 
зеленого света (самки) 

Примечание. 1, 2, 3 – отличие от контроля 
соответственно Р>0,95, Р>0,99, Р>0,999. 

Рис. 6. Выход имаго у линии C-S при 
последовательных отсадках родительских 
особей, содержавшихся в условиях красного 
и зеленого света (самцы) 

Примечание. 3 – отличие от контроля 
Р>0,999. 
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Из данных экспериментов следует вывод о том, что изменения в клетках, находящихся на 
премейотических стадиях, не сохраняются и у потомков не проявляются или же вообще не 
происходят (по крайней мере, это справедливо для признаков ТУ и ВИ). Предположим, что изменения 
количественных признаков у потомков особей, подвергшихся действию света, – это результат 
эпигенетических модификаций, возникших в течение гаметогенеза. Тогда отсутствие изменений в 
потомстве, полученном из герминальных клеток, находившихся в момент воздействия на 
премейотических стадиях, согласуется с представлением о мейозе как о процессе, «стирающем» 
модификации в большинстве случаев (Колотова и др., 2004). При воздействии света на гаметы, 
находящиеся на мейотических и постмейотических стадиях развития, возникновение изменений 
исследованных показателей в потомстве возможно. 

Из приведенных в рисунках данных видно, что реакция потомков на содержание родительских 
особей при свете с разной длиной волны различна: освещение красным светом стимулирует 
изученные показатели, действие зеленого света повышает ТУ потомков, но в меньшей степени, чем 
действие красного, и снижает ВИ. Значения количественных признаков, характеризующих 
жизнеспособность дрозофилы, в основном выше у потомков тех вариантов скрещиваний, в которых 
родительские особи находились в различных условиях. Особенно это характерно для мух, 
полученных от скрещиваний кр х з и кр х к. Особи из варианта кр х з более теплоустойчивы и по 
сравнению с контролем, и по сравнению с особями из комбинаций кр х кр и з х з. ТУ имаго варианта 
кр х к  выше, чем ТУ особей вариантов кр х кр и к х к. 

Представленные в табл. 1 и 2 данные о ТУ и ВИ в отсадках мух линии w свидетельствуют об 
аналогичных закономерностях изменения признаков. Изменения ТУ отмечены только в 1–3-ей 
отсадках, ВИ – в 1–2-ой отсадках. 

 
Таблица 1. 

Теплоустойчивость имаго линии w при последовательных отсадках родительских особей, 
содержавшихся в условиях красного и зеленого света (% выживших особей после теплового 
шока) 

 

Номер отсадки Вариант 
скрещивания 

1 2+3 4 
к х к ♀ 72,2±1,8 54,6±1,8 38,8±2,4 
к х к ♂ 62,2±2,2 50,0±1,7 43,8±2,0 
кр х кр ♀ 77,0±1,7 64,4±2,1** 36,0±1,8 
кр х кр ♂ 65,2±1,6 48,2±2,0 41,2±1,6 
з х з ♀ 75,4±2,0 60,8±1,6* 37,2±2,1 
з х з ♂ 57,0±1,7 62,8±1,8*** 38,8±2,6 
кр х з ♀ 71,0±1,4 53,8±1,8 40,0±1,8 
кр х з ♂ 70,6±1,8** 67,0±2,0*** 46,0±2,0 
з х кр ♀ 88,0±2,2*** 70,8±1,8*** 39,2±1,9 
з х кр ♂ 58,0±2,0 76,0±2,4*** 46,8±2,3 
кр х к ♀ 83,4±1,6*** 69,4±2,2*** 40,0±2,0 
кр х к ♂ 65,0±1,8 61,2±2,1*** 45,2±1,9 
к х кр ♀ 69,8±2,0 70,0±1,5*** 42,2±1,6 
к х кр ♂ 71,8±1,5*** 60,4±2,1** 39,2±2,1 

 
Примечание. *, **, *** – отличие от контроля соответственно Р>0,95, Р>0,99, Р>0,999. 
 
В исследуемой линии, как и в линии C-S, в результате действия света данных участков спектра 

на родительские особи значения ТУ их потомков изменяются; также обнаружены изменения в 
количестве потомков в опытных вариантах.  

Мутация w, характеризующаяся отсутствием пигмента в глазах, также обусловливает изменения в 
фоторецепции. Отсутствие красного пигмента (защитного) резко повышает чувствительность к свету 
(Townson, 1998). В то же время, по данным (Мазохин-Поршняков, Вишневская, 1966), из-за отсутствия 
красного пигмента белоглазые мухи не различают красный свет, спектральная кривая их 
фоточувствительности имеет один пик (в области зеленого света), а красный свет они расценивают как 
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освещение с малой интенсивностью. Как видно из таблиц, воздействие красного света на особей 
родительского поколения привело к изменению исследуемых признаков в линии w. Следовательно, мухи 
этой линии либо все же различают красный свет и темноту, либо воздействие происходит не только через  
зрительный анализатор, но и через покровы имаго. 

В ряде случаев потомство от скрещивания особей, которые находились в разных условиях 
содержания, является более жизнеспособным, по сравнению с потомством особей, которые подвергались 
одинаковым воздействиям. В таблицах подчеркнуты значения признаков потомков вариантов, в которых 
родительские особи находились при разном освещении, при условии, что они достоверно (Р>0,95) 
превышают соответствующие показатели мух, полученных от скрещивания особей, содержавшихся в 
одинаковых условиях. 

Вопрос о том, можно ли с помощью воздействия фактора внешней среды на одну из 
родительских особей, индуцировать в ее половых клетках изменения, достаточные для того, чтобы 
при скрещивании ее с особью из той же линии, не подвергавшейся воздействию, в потомстве возник 
эффект повышения жизнеспособности, подобный гетерозисному (т.н. физиологический гетерозис), 
был поставлен давно (Астауров, 1968). Некоторые данные доказывали реальность этого явления еще 
в середине прошлого столетия, хотя, по мнению Б.Л.Астаурова, строгим экспериментальным 
материалом в пользу его существования наука еще не располагала. Результаты данной работы 
подтверждают предположение о возможности повышения жизнеспособности организмов посредством 
различных воздействий на родительские особи и согласуются с данными некоторых других авторов, 
отмечавших такой эффект (Шахбазов, 1966; Чепель, 1990; Shakhbazov et al., 1998). Спектр 
воздействий, способных вызвать пролонгированные изменения в половых клетках (т.е. 
дифференцировать их геном), достаточные для возникновения такого эффекта, дополнен новым 
фактором (свет с разной длиной волны). 

 
Таблица 2. 

Выход имаго у линии w при последовательных отсадках родительских особей, 
содержавшихся в условиях красного и зеленого света (количество особей) 

 
Номер отсадки Вариант 

скрещивания 1 2 3 4 
к х к ♀ 42,0±1,0 33,0±0,9 28,1±1,3 18,2±1,4 
к х к ♂ 39,4±1,1 28,1±1,1 24,7±1,2 14,7±1,0 
кр х кр ♀ 50,1±0,9*** 38,6±1,0*** 26,9±1,1 18,0±1,2 
кр х кр ♂ 36,2±1,2 32,3±1,1*** 25,1±1,2 14,2±1,1 
з х з ♀ 55,0±1,2*** 39,9±1,2*** 29,0±1,2 19,1±1,3 
з х з ♂ 49,3±1,3*** 34,7±1,4** 24,2±1,0 14,0±1,3 
кр х з ♀ 62,4±1,4*** 42,4±1,2*** 27,9±1,2 17,4±1,0 
кр х з ♂ 44,9±1,0*** 36,0±1,0*** 25,4±1,5 15,1±1,1 
з х кр ♀ 66,1±1,3*** 44,6±1,2*** 29,3±1,0 17,9±1,0 
з х кр ♂ 49,9±1,1*** 39,8±1,2*** 25,0±1,2 15,2±1,2 
кр х к ♀ 48,2±1,2*** 36,4±1,1* 26,2±1,0 17,0±1,1 
кр х к ♂ 43,8±1,2* 30,9±0,9 23,0±1,1 14,2±1,4 
к х кр ♀ 38,4±1,4* 41,3±1,0*** 30,2±1,1 17,5±1,1 
к х кр ♂ 30,9±1,2*** 34,6±1,2*** 26,4±1,0 14,5±1,2 

 
Примечание. *, *** – отличие от контроля соответственно Р>0,95, Р>0,999. 
 
Исходя из представленных данных, можно сделать следующие выводы: 
– потомство от скрещивания особей, находившихся в разных световых условиях, в основном более 

жизнеспособно, чем потомство, родительские особи которого подвергались одинаковому воздействию; 
– изменения количественных признаков после воздействия света на родительское поколение 

установлены в основном в 1–3 отсадках. Потомство, полученное в этих отсадках, является продуктом 
половых клеток, которые находились во время воздействия на стадии мейоза и постмейотических (у 
самцов) стадиях. 
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ПРОЯВ КІЛЬКІСНИХ ОЗНАК DROSOPHILA MELANOGASTER У ЗАЛЕЖНОСТІ ВІД ВПЛИВУ 
СВІТЛА НА РІЗНІ СТАДІЇ ГАМЕТОГЕНЕЗУ ОСОБИН БАТЬКІВСЬКОГО ПОКОЛІННЯ 

В.В.Навроцька 
 

Представлено результати дослідження виходу імаго та теплостійкості імаго інбредних ліній 
дрозофіли, дикого типу і мутантної лінії white, при послідовних 2-добових відсадках батьківських 
особин, які утримувались в умовах червоного та зеленого світла. Зміни кількісних ознак після 
впливу світла на батьківське покоління встановлено тільки у 1–3 відсадках. Потомство, отримане 
у цих відсадках, є продуктом статевих клітин, які перебували під час впливу на стадії мейозу і 
постмейотитчних (у самців) стадіях. Потомство від схрещування особин, що утримувались у 
різних світлових умовах, є здебільшого більш життєздатним, ніж потомство, батьківські особини 
якого піддавались однаковому впливу. 
 
Ключові слова: інбредні лінії, кількісні ознаки, батьківське покоління, дрозофіла, світло з різною 
довжиною хвилі. 
 
 
MANIFESTATION OF DROSOPHILA MELANOGASTER QUANTITATIVE TRAITS DEPENDING ON 

LIGHT IMPACT ON DIFFERENT STAGES OF PARENTS’ GAMETOGENESIS 
V.V.Navrotskaya  

 
Results of imago output and imago thermoresistance study in inbred strains of drosophila, wild type 
and mutant strain white, in successive 2-day layings of parent organisms kept in conditions of red and 
green light are presented.  Quantitative traits changes after the light impact on parent generation have 
been observed only in 1–3 layings. The offspring obtained in these layings is a product of germinal 
cells, which were during impact at meiosis stage and postmeiotic (in males) stages. The offspring 
obtained when crossing flies kept in different light conditions is mostly more viable then the offspring of 
organisms subjected the same impact. 
 
Key words: inbred lines, quantitative traits, parent generation, drosophila, light of different wavelength. 
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