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Изучено влияние генотипа и 20ОН-экдистерона (ЭС) на эндоредупликацию политенных 
хромосом слюнных желез Drosophila melanogaster. Установлена значительная генетическая 
вариабельность степени политении хромосом (СПХ) у линий и межлинейных гибридов 
дрозофилы. Показано, что действие экдистерона на СПХ зависит от его концентрации и 
генотипа мух. Выявлен стимулирующий эффект гормона на процесс эндоредупликации при 
добавлении его в питательную среду в концентрации 0,01 мкг/мл, в то время как концентрация 1 
мкг/мл оказывала угнетающее воздействие.  
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Введение 
Развитие двукрылых насекомых характеризуется формированием в клетках различных тканей и 

органов политенных хромосом. Такими являются слюнные железы, мальпигиевы сосуды, жировые 
тела и др. В соответствии с современными данными у дрозофилы практически все личиночные ткани 
проходят, по крайней мере, один цикл эндоредупликации (Britton, Edgar, 1998). Особенности строения 
и функционирования политенных ядер в конечном итоге реализуются в более высокий 
функциональный уровень органа и приспособленности организма в целом (Бродский, Урываева, 
1981; Жимулев, 1992). 

Среди современных растений и животных политения встречается у наиболее 
высокоорганизованных форм: у инфузорий среди одноклеточных, у высших покрытосеменных 
растений, у высших первичноротых (насекомые) и вторичноротых (млекопитающие) животных. Этот 
факт свидетельствует о высоком адаптивном значении этого явления (Ильинская, 1987). Согласно 
Наглю (Nagl, 1976), политения и аналогичные с ней явления, такие как клеточная полиплоидия, 
эндомитоз, представляют собой стратегию эволюции. 

В то же время, несмотря на довольно длительную историю исследований политенных 
хромосом, существует ряд важных вопросов, которые остаются не изученными. В частности, это 
касается генетической вариабельности степени политении, а также регуляции эндоредупликации в 
онтогенезе насекомых. 

Ряд работ, опубликованных в последние годы, посвящены молекулярным механизмам 
регуляции эндоредупликации. В первую очередь они касаются действия циклинов и циклин-
зависимых киназ, – факторов, контролирующих различные фазы клеточного клеточного цикла (Larkins 
et al., 2001; Sauer et al., 1995; Hua et al., 1997). Однако вопросы индукции и регуляции 
эндоредупликации сигналами, получаемыми клеткой извне, в этих работах не рассматриваются. 

Одним из ключевых факторов онтогенеза насекомых является участие эндокринной системы в 
реализации генетической программы развития (Richards, 1997). В этих процессах участвуют два 
основных гормона – экдизон и ювенильный гормон (ЮГ), которые действуют как неполные 
антагонисты (Буров, 1983; Жимулев, 1994). Разные стадии развития характеризуются специфическим 
соотношением концентраций этих гормонов в гемолимфе. Повышение титра экдизона происходит в 
периоды, предшествующие линькам и метаморфозу. Межлиночные периоды характеризуются 
высоким уровнем ЮГ.  

Известно, что гормоны обладают множественным действием на клетки, влияя как на функции 
генома, так и на цитофизиологические показатели (Richards, 1997; Буров, 1983; Жимулев, 1994; 
Раушенбах, 1997). В то же время действие гормонов на эндоредупликацию изучено недостаточно, в 
частности, весьма противоречивыми являются данные о влиянии экдизона на этот процесс 
(Жимулев, 1994). 

Целью работы было исследовать генетическую изменчивость степени политении гигантских 
хромосом и влияние различных концентраций 20ОН-экдистерона (ЭС) на эндоредупликацию у 
дрозофилы. 
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Материалы и методы 
Объектом исследования служили линии дикого типа, инбредные, мутантные линии и 

межлинейные гибриды F1 Drosophila melanogaster. Степень инбридинга в линиях Swedish и Oregon-R 
составляла 40–42 поколения, в линии Canton-S – 60–64 поколения. Высокоинбредные линии НА 
(низкоактивная) и ВА (высокоактивная) были получены Л.З.Кайдановым и соавт. (Санкт-
Петербургский университет) в результате длительного инбридинга в сочетании с отбором по половой 
активности самцов. Отбор затронул комплекс адаптивно важных признаков и привел к масштабным 
перестройкам генотипа (Кайданов, 1979). К началу исследований эти линии прошли более 600 
поколений инбридинга и отбора. В линии BarC-S мутация Bar перенесена на генетический фон линии 
Canton-S в результате серии насыщающих возвратных скрещиваний. Объектом исследования 
служили также неселектируемые мутантные линии еyeless (ey) и vestigial (vg), а также межлинейные 
гибриды F1 Sw × Or, Or × Sw, C-S × Or, Or × C-S, НА × ВА и ВА × НА. 

Личинки развивались при температуре 24°С в стандартной сахарно-дрожжевой среде. При 
изучении гормонального влияния на эндоредупликацию в питательную среду добавляли ЭС в 
следующих концентрациях: 0,001 мкг/мл, 0,01 мкг/мл, 0,1 мкг/мл и 1 мкг/мл.  

Степень политении хромосом (СПХ) исследовали у личинок в конце 3-го возраста. На данном 
этапе развития инициации новых циклов эндоредупликации не происходит, и в слюнных железах 
дрозофилы обнаруживаются 2–4 класса ядер с уровнями политении 256С, 512С, 1024С, 2048С 
(Rodman, 1967). Препараты готовили по методике давленых ацетоорсеиновых препаратов слюнных 
желез (Полуэктова, Евгеньев, 1974). Различия по СПХ оценивали цитоморфометрическим методом: 
хромосомы с разной степенью политении различаются по ширине хромосом и интенсивности 
окрашивания ацетоорсеином (Страшнюк и др., 1995а, 1995б). Определяли процентное соотношение 
ядер с разной СПХ, а также средние значения СПХ в разных вариантах опыта. Полученные 
результаты обработаны методами вариационной статистики (Лакин, 1990). 

 
Результаты 
Результаты проведенных исследований свидетельствуют о значительной генетической 

вариабельности СПХ (табл. 1). Средние значения этого показателя у разных линий и межлинейных 
гибридов варьируют в пределах от 648,9С до 945,9С у самок и от 607,5С до 880,3С у самцов, т.е. 
различаются почти в 1,5 раза. Наименьшие значения этого показателя выявлены в линии НА 
(Страшнюк и др., 1995б), наибольшие – в линии ВarC-S (Шакіна та ін., 2005). Интересен тот факт, что 
низкими значениями СПХ отличаются линии с низкой приспособленностью: кроме указанной линии 
НА, таковыми являются также другая высокоинбредная линия ВА и мутантная линия vestigial. Данные 
о низкой жизнеспособности этих линий приведены в работах (Кайданов, 1979; Страшнюк и др., 1995б; 
Страшнюк и др., 1985). Характерно также, что в линиях НА и ВА в слюнных железах не обнаружены 
ядра с максимальной для данного вида степенью политении – 2048С. Такие ядра не выявлены также 
в линии eyeless. 

Гибридизация в отдельных случаях приводила к увеличению СПХ, что имело место у гибридов 
НА × ВА и ВА × НА (Страшнюк и др., 1995б). В других случаях такого превосходства гибридов над 
инбредными линиями не обнаружено, например, у гибридов F1 Sw × Or, Or × Sw, C-S × Or, Or × C-S. 
Возможно также, что высокие значения СПХ в линии BarC-S тоже связано с гибридным 
происхождением этой линии.  Инбридинг в линии Sw не оказал заметного влияния на исследуемый 
признак. 

У большинства линий и гибридов слюнных железах преобладают ядра со степенью политении 
1024С, что согласуется с данными Родмана (Rodman, 1967). Однако в линии НА у самок содержание 
ядер 512С и 1024С приблизительно равное, а у самцов преобладают ядра со степенью политении 
512С. Линия vg отличается наибольшим среди изученных генотипов количеством ядер 256С, в 
особенности самцы, у которых также обнаружено приблизительно равное содержание ядер 512С и 
1024С. 

Анализ половых различий показал достоверное превосходство самок над самцами по СПХ в 
таких линиях как ВА (на 11,9%, P>0,95), ВarC-S (на 7,4%, P>0,99), у гибридов F1 НА × ВА (на 7,4%, 
P>0,95) и ВА × НА (на 11,6%, P>0,99) и в особенности в линии vg, у которой различия между полами 
составили 20,8% (P>0,999). У других изученных линий и гибридов половые различия недостоверны. 

 Мы также отмечаем разную степень варьирования средней СПХ в линиях, обусловленную 
индивидуальной изменчивостью, о чем свидетельствуют значения дисперсии признака (σ). Высокой 
вариабельностью средних значний политении отличаются линии с низкой приспособленностью – НА, 
ВА, самцы vg. Вероятно, такой результат отражает низкий гомеостаз у особей этих линий. С другой 
стороны, в линии Sw инбридинг, напротив, привел к существенному снижению степени варьирования 
СПХ по сравнению с неселектируемой линией Sw, что, на наш взгляд, отражает уменьшение 
генетического разнообразия в линии. Низкие значения дисперсии средних значений СПХ характерны 
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также для инбредных линий C-S, Or, линии BarC-S, наименьшими показателями отличались гибриды 
F1 Or × C-S и C-S × Or.  

 
Таблица 1. 

Генетическая вариабельность степени политении хромосом в слюнных железах 
дрозофилы 

 

Доля ядер с разной СПХ, % 
Средние 
значения 
СПХ, C 

Дисперсия 
средних 

значений СПХ, 
σ 

Линии, гибриды 
 

Пол 
 

256С 512С 1024С 2048С   
♀ 13,8±2,6 21,6±2,5 59,0±2,0 5,6±1,2 864,2±20,8 101,9 Swedish (Sw) 

неселектируемая ♂ 12,1±1,4 21,9±2,7 62,2±3,0 3,8±1,4 858,2±28,4 139,1 
Oregon-R (Or) 
инбредная ♀ 5,1±0,7 19,4±1,6 75,4±1,9 0,2±0,1 887,4±10,7 40,0 

Swedish (Sw) 
инбредная ♀ 3,6±0,5 23,2±2,5 72,6±2,7 0,6±0,2 884,3±13,9 44,0 

Canton-S 
(C-S) инбредная ♀ 7,3±0,7 13,6±1,0 78,3±1,4 0,8±0,2 905,9±8,6 32,2 

F1 Or × Sw ♀ 4,1±0,4 18,9±2,2 76,4±2,5 0,6±0,2 851,8±15,7 52,1 
F1 Sw × Or ♀ 3,2±0,5 21,3±2,6 71,9±3,1 3,6±2,1 866,4±26,0 82,2 
F1 Or × C-S ♀ 7,7±0,5 17,6±1,1 73,9±1,2 0,8±0,2 883,1±4,8 18,0 
F1 C-S × Or ♀ 8,1±0,6 18,1±1,1 73,4±0,9 0,4±0,2 871,8±5,9 21,3 

♀ 12,0±1,3 43,5±5,0 44,5±5,8 – 648,9±29,4 101,8 НА ♂ 11,6±1,5 52,9±4,1 35,5±4,2 – 607,5±20,3 67,3 
♀ 7,4±3,3 28,6±3,2 64,1±3,5 – 764,6±30,0 99,5 ВА ♂ 11,0±1,1 37,2±3,7 51,8±4,0 – 683,2±21,9 69,3 
♀ 5,3±1,2 17,7±2,0 76,5±2,5 0,5±0,2 847,0±19,8 65,7 F1 НА × ВА ♂ 2,8±0,9 32,6±2,9 64,6±3,2 0,04±0,04 788,6±19,9 66,0 
♀ 3,4±1,2 22,4±2,8 74,2±2,8 0,03±0,03 838,2±21,2 70,3 F1 ВА × НА ♂ 6,3±1,4 33,4±3,4 60,6±3,7 0,2±0,1 751,0±21,8 75,5 

еyeless (ey) ♀ 4,7±1,2 32,3±2,5 63,0±3,2 – 822,3±19,0 63,0 
♀ 16,5±1,5 26,0±1,9 56,9±2,8 0,7±0,3 771,2±18,8 75,2 vestigial (vg) ♂ 23,7±2,6 39,9±3,8 36,3±4,3 0,1±0,1 638,3±26,4 102,2 
♀ 5,1±0,6 12,7±1,1 79,8±2,0 2,5±1,3 945,9±12,3 40,8 BarC-S (BC-S) ♂ 8,3±0,9 16,3±2,5 75,1±2,2 0,3±0,2 880,3±12,9 42,8 

 
Таким образом, влияние генотипа на степень политении хромосом у дрозофилы проявляется в 

межлинейных различиях, влиянии гибридизации, пола и разной степени индивидуальной 
изменчивости признака у линий и гибридов. 

Действие экдистерона на эндоредупликацию политенных хромосом исследовали у линий, 
контрастно различающихся по степени политении: неселектируемой линии Sw и мутантной линии vg. 
Данные о влиянии ЭС на распределение классов ядер с разной степенью политении хромосом и 
средние значения степени политении в этих линиях приведены на рис. 1 и 2. 

В контроле самцы Sw превосходили самцов vg по СПХ в среднем на 15,8 % (Р>0,99). В линии 
Sw обнаружено достоверное повышение исследуемого показателя на 10,3 % (Р>0,99) у обоих полов 
при концентрации ЭС 0,01 мкг/мл, а также повышение этого показателя на 7,5% (Р>0,95) при 
концентрации гормона 0,1 мкг/мл у самок, при этом наблюдали снижение доли ядер со степенью 
политении 512С (Р≥0,95). При концентрации ЭС 1 мкг/мл наблюдали снижение средних значений СПХ 
на 10,7% у самок (Р>0,999) и на 17,0% у самцов (Р>0,99). При этом имело место увеличение доли 
ядер 256С как у самок, так и у самцов, и снижение количества ядер 1024С у самцов.  

В линии vg наблюдали достоверное уменьшение средних значений СПХ на 4,6% у самок 
(Р>0,95) при концентрации ЭС 0,001 мкг/мл, что обусловлено повышением доли ядер со степенью 
политении 256С и снижением количества ядер 2048С. При концентрации гормона 0,1 мкг/мл средние 
значения СПХ в линии vg снижались в среднем на 11,5% у самок (Р>0,999), а при 1 мкг/мл – на 20,2% 
(Р>0,999). При этом доля ядер со степенью политении 256С значительно возрастала, а количество 
ядер 2048С снижалось. Также у самок наблюдали снижение количества ядер 1024С при 
концентрации ЭС 1 мкг/мл. У самцов выявлено увеличение содержания ядер 2048С при высоких 
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концентрациях ЭС, однако на средние значения СПХ данные изменения существенно не повлияли. 
При концентрации 0,01 мкг/мл у самцов линии vg, так же, как и в линии Sw наблюдали увеличение 
средних значений СПХ на 7,0% (Р>0,95), что связано со снижением доли ядер 512С и повышением 
количества ядер 2048С. 
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Достоверность различий: * – Р≥0,95; ** – Р≥0,99; *** – Р≥0,999 

Рис. 1. Распределение классов ядер с разной степенью политении хромосом и средние 
значения СПХ в линии Swedish при различной концентрации 20ОН-экдистерона в среде 
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Достоверность различий: * – Р≥0,95; ** – Р≥0,99; *** – Р≥0,999 

Рис. 2. Распределение классов ядер с разной степенью политении хромосом и средние 
значения СПХ в линии vestigial при различной концентрации 20ОН-экдистерона в среде 

 
Обсуждение 
Уровень политении хромосом характеризует степень умножения генома в клеточном ядре. 

Многие авторы указывают на адаптивное значение явления политении, которое служит одним из 
механизмов регуляции количественной экспрессии генов у эукариот и является закономерным 
результатом клеточной дифференцировки в процессе онтогенеза (Бродский, 1981; Жимулев, 1992).  

В литературе есть достаточно материала о том, каких степеней политении достигают клетки в 
различных тканях у разных видов животных и растений (Бродский, Урываева, 1981; Жимулев, 1992). 
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Однако данных о внутривидовой изменчивости этого показателя очень немного. Корочкиной (1977) 
было изучено влияние ряда мутаций, таких как tumor head и giant larvae на СПХ у дрозофилы. В 
работе (Larkins et al., 2001) приведены данные о варьировании этого показателя в эндосперме семян 
у инбредных линий кукурузы. Исследования этого направления важны как в теоретическом, так и в 
практическом отношении, учитывая, что степень умножения генома в клеточном ядре коррелирует с 
эффектом гетерозиса, со стрессоустойчивостью, плодовитостью и другими компонентами 
приспособленности организмов (Страшнюк и др., 1995а, 1995б). 

Накопленные к настоящему времени данные свидетельствуют о том, что наряду с генетической 
изменчивостью степень политении хромосом подвержена также весьма значительным 
модификационным изменениям, например, под влиянием температурных условий или различной 
плотности культуры (Страшнюк и др., 1995а; Рарог и др., 1999). Эти различия, с одной стороны, могут 
обуславливать дифференциальную жизнеспособность разных генотипов, а с другой стороны, они 
представляют один из генетических механизмов адаптации организмов к изменяющимся условиям 
существования.  

Ряд работ последних лет посвящен изучению молекулярных механизмов дифференцировки 
клеток по типу политении. В частности, установлено, что переход от митотического цикла к циклам 
эндоредупликации связан с утратой митоз-активирующих циклинов А и В и периодической 
экспрессией циклина Е, активирующего S-фазу (Larkins et al., 2001; Sauer et al., 1995; Hua et al., 1997). 
Показано также ингибирование М-фазной циклинзависимой киназы и активация S-фазных киназ 
(Sauer et al., 1995). Однако, механизм, запускающий этот процесс, остается неизученным. 

В то же время установлено, что эндоредупликация находится под онтогенетическим контролем 
(Larkins et al., 2001; Rodman, 1967). В связи с этим высказывается мнение о гормональной регуляции 
этого процесса. Поскольку гормоны определяют дифференциальную активность генов в онтогенезе, 
активируя одни локусы и репрессируя другие, можно предположить, что им принадлежит ключевая 
роль в детерминации процессов, которые ведут к нарушению нормального хода митоза и 
дифференцировке политенных клеток. 

Первые пики ЮГ и ЭК у насекомых наблюдаются на эмбриональной стадии развития (Truman, 
Riddiford, 2002). В это же время происходят первые циклы эндоредупликации (Britton, Edgar, 1998). 
Остановка процесса политенизации хромосом отмечена у дрозофилы в конце личиночной стадии, 
когда происходит снижение в гемолимфе уровня ЮГ и наблюдается наибольший для личиночной 
стадии пик экдизона (Rodman, 1967). Это дает возможность предположить участие этих гормонов в 
контроле эндоредупликации.  

Данные о динамике политенизации в онтогенезе (Жимулев, 1994) и опыты по 
экспериментальному влиянию гормонов на геном (Бєлоусова та ін., 2004; Sinha, Lakhotia, 1983) 
указывают на то, что важную роль в реализации генетической программы, отвечающей за умножение 
генома, играет ЮГ. В отношении роли ЭС в этих процессах имеющиеся данные весьма 
противоречивы (Жимулев, 1994). Многие авторы отмечают падение индекса мечения ядер 3Н-
тимидином у разных видов двукрылых в периоды личиночных линек (Danieli, Rodino, 1968; Власова, 
Кикнадзе, 1975). Однако прямые эксперименты по инъекции гормона в гемолимфу личинок (Darrow, 
Clever, 1970) и инкубации слюнных желез в присутствии ЭС (Rudkin, 1973) не подтвердили роль этого 
гормона в контроле эндоредупликации, а в одной из работ (Crouse, 1968) показано стимулирующее 
действие ЭС.  

Результаты, полученные в настоящем исследовании, в определенной мере позволяют 
объяснить противоречивый характер данных о влиянии ЭС на эндоредупликацию. Стимулирующее, 
угнетающее или нейтральное действие гормона может зависеть от концентрации гормона. С другой 
стороны, производимый гормоном эффект может различаться в зависимости от генотипа личинок 
дрозофилы. Об этом свидетельствуют данные о межлинейных и половых различиях в реакции на ЭС. 

Существует также точка зрения, что формирование политенных клеток может происходить 
вследствие конкуренции метаболических путей в процессе клеточной дифференцировки (Бродский, 
Урываева, 1981). Нельзя также не учитывать возможность опосредованного влияния ЭС и ЮГ на 
эндоредупликацию, принимая во внимание множественный характер их действия на клетку. 
Непрямое влияние гормонов на функционирование генетического аппарата клетки обсуждается в 
литературе в связи с механизмами гормональной индукции генной активности. Они касаются 
изменений ионного состава цитоплазмы и кариоплазмы и биоэлектрических характеристик клеточных 
и ядерных мембран (Буров, 1983; Жимулев, 1994). Принимая во внимание такое разнообразие 
данных, можно сделать вывод, что на уровень политении влияет комплекс факторов, при этом 
отдельные стадии онтогенеза сопровождаются определенными цитофизиологическими и 
генетическими изменениями, что создает соответствующие условия для политенизации.  
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Выводы 
Установлена значительная генетическая вариабельность степени политении хромосом у линий 

и межлинейных гибридов Drosophila melanogaster, что может обуславливать их дифференциальную 
жизнеспособность. Влияние генотипа проявляется в межлинейных различиях, влиянии гибридизации, 
пола и разной степени индивидуальной изменчивости признака у разных линий и гибридов. 

Показано зависимое от генотипа влияние 20ОН-экдистерона на эндоредупликацию политенных 
хромосом в слюнных железах дрозофилы при добавлении гормона в питательную среду. Низкие 
концентрации экдистерона (0,01 мкг/мл) оказывают стимулирующие действие на эндоредупликацию, 
тогда как высокая концентрация (1 мкг/мл) снижает степень политении хромосом. 
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ГЕНЕТИЧНА ВАРІАБЕЛЬНІСТЬ СТУПЕНЯ ПОЛІТЕНІЇ ГІГАНТСЬКИХ ХРОМОСОМ ТА ВПЛИВ 
20ОН-ЕКДИСТЕРОНУ НА ЕНДОРЕДУПЛІКАЦІЮ У DROSOPHILA MELANOGASTER MEIG. 

А.Ю.Марченко, В.Ю.Страшнюк 
 
Вивчено вплив генотипу та 20ОН-екдистерону на ендоредуплікацію політенних хромосом 
слинних залоз Drosophila melanogaster. Встановлена значна генетична варіабельність ступеня 
політенії хромосом у ліній та міжлінійних гібридів дрозофіли. Показано, що дія екдистерону на 
СПХ залежить від його концентрації та генотипу мух. Виявлено стимулюючий ефект гормону на 
процес ендоредуплікації при додаванні його в живильне середовище в концентрації 0,01 мкг/мл, 
у той час як концентрація 1 мкг/мл мала пригнічуючу дію.  
 
Ключові слова: 20ОН-екдистерон, політенні хромосоми, ступінь політенії, ендоредуплікація, 
генетична варіабельність, дрозофіла. 
 
 

GENETIC BARIABILITY OF GIANT CHROMOSOMES POLYTHENY LEVEL AND EFFECTS OF 
20OH-ECDYSTERONE ON ENDOREDUPLICATION IN DROSOPHILA MELANOGASTER MEIG. 

A.Yu.Marchenko, V.Yu.Strashnyuk 

 
The effect of genotype and 20OH-ecdysterone on reduplication process of giant chromosomes of 
salivary glands were investigated in Drosophila melanogaster. Significant genetic variability of giant 
chromosomes polytheny level in lines and interlinear hybrids of drosophila was shown. It was found 
out that the influence of ecdysterone on LPC depends on its concentration and fly genotype. It was 
found the stimulative effect of the hormone under its addition in medium within 0,01 mkg/ml 
concentration, whereas 1 mkg/ml concentration has depressive action as well.  
 
Key words: 20OH-ecdysterone, polythene chromosomes, level of polytheny, endoreduplication, 
genetic variability, drosophila. 
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