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Аннотация. Ранее нами был проведен анализ ориентации политенных хро-
мосом (морфотип ядра) в ядрах трофоцитов у близкородственных видов под-
группы melanogaster и группы virilis рода Drosophila. Был выявлен новый видо-
специфичный признак – морфотип ядер трофоцитов у дрозофил, сходный с ви-
дами малярийных комаров. У дрозофил обнаружены четыре видоспецифичных 
морфологических типа ядра: 1) с локальным хромоцентром; 2) с диффузным хро-
моцентром; 3) с хромосомами, рассредоточенными в пространстве ядра; 4) с хро-
мосомами, имеющими прикрепление к ядерной оболочке. Анализ собственных и 
литературных данных позволил выявить закономерность географического рас-
пространения видов подгруппы melanogaster и группы virilis с признаком «мор-
фотип ядер трофоцитов». Установлено, что низкая температура и инбридинг, ока-
зывают влияние на синаптирование гомологичных хромосом в ядрах трофоцитов 
яичников в линиях D. melanogaster. Возможно, данные факторы в процессе эво-
люции оказывали влияние на преобразование морфотипа ядер трофоцитов (про-
странственной организации хромосом в ядре) у дрозофил. Эволюционные преоб-
разования морфотипа ядер трофоцитов у видов происходили по схеме: от локаль-
ного хромоцентра у филогенетически исходных видов к его частичному, а затем 
и к полному исчезновению у производных видов, при этом у ряда видов хромо-
сомы рассредоточены в ядре и контактируют с ядерной оболочкой. 
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Summary. One of the problems of systematics and phylogeny is the difficulty in 
establishing species affiliation in difficult-to-define groups of species (cryptic species), 
which are phenotypically similar to each other, but at the same time reproductively 
isolated and differ in genome structure. For most two-winged insects, the formation of 
giant polytene chromosomes with species-specific disc and interdisc structure is char-
acteristic of the nuclei of salivary glands, trophocytes, and malpighian vessels. Accord-
ing to the structure of chromosomes species differ and phylogenetic trees between 
closely related species are built according to this feature. At the same time, there are 
species in which the structure of polytene chromosomes practically does not differ, such 
species are called homosequential. Therefore, it is difficult to establish phylogenetic 
relationships between these species. However, a new species trait has been discovered 
in malarial mosquitoes, by which homosequential species are also distinguished. This 
is the mutual arrangement of chromosomes in the space of trophocyte nuclei. In this 
connection, it is of great interest to study this phenomenon in other two-winged insects, 
especially in homosequent and cryptic species. In this connection, it was of great inter-
est to study this phenomenon in other two-winged insects, especially in homosequent 
and in cryptic species. For the first time, the orientation of polytene chromosomes in 
the nuclei (nucleus morphotype) of the germinative cell system was analyzed in closely 
related species of the melanogaster subgroup and virilis group of the genus Drosophila. 
We have shown that a new species-specific trait, the nucleus morphotype, as well as 
that previously identified in malaria mosquito species, also occurs in closely related 
species of Drosophila. Four species-specific morphologic types of the nucleus were 
found in Drosophila: 1. With a local chromocenter; 2. With a diffuse chromocenter; 
3. With chromosomes scattered in the space of the nucleus; 4. With chromosomes at-
tached to the nuclear envelope (See Fig. 1). The regularity of distribution of species of 
melanogaster subgroup and virilis group by the feature “morphotype of trophocyte nu-
clei” correlating with phylogenetic centers of origin of species and geographical distri-
bution of Drosophila species ranges above sea level was revealed. It was found that 
such factors as low temperature and inbreeding affect the synaptation of homologous 
chromosomes in the nuclei of ovarian trophocytes in D. melanogaster lines. It is possi-
ble that these factors may influence changes in the nucleus morphotype (spatial organ-
ization of chromosomes in the nucleus), which may further lead to the formation of a 
new species. Evolutionary transformations of the morphotype of trophocyte nuclei in 
species followed the scheme: from a local chromocenter in phylogenetically original 
species to its partial and then to its complete disappearance in derived species, while in 
a number of species chromosomes are dispersed in the nucleus and are in contact with 
the nuclear envelope. 
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Введение 

 
Одной из проблем систематики и филогении является сложность в уста-

новлении видовой принадлежности в трудноопределяемых группах видов 
(криптические виды), которые фенотипически сходны друг с другом, но в 
то же время репродуктивно изолированы и отличаются по структуре гено-
мов [1–3]. Для установления филогенетического родства между близкород-
ственными видами, а также для установления таксономического статуса ак-
туальными методами исследований являются гибридологический анализ, 
кариотипирование, изучение структуры хромосом, молекулярно-цитогене-
тические методы [4–6]. 

Для большинства двукрылых насекомых в ядрах клеток слюнных желез, 
трофоцитов, мальпигиевых сосудах характерно образование гигантских по-
литенных хромосом с видоспецифичной дисковой и междисковой структу-
рой [7–10]. Особенностью этих хромосом является то, что гомологичные 
хромосомы спарены друг с другом. По структуре хромосом виды различа-
ются, и по этому признаку построены филогенетические древа между близ-
кородственными видами. В тоже время есть виды, у которых структура по-
литенных хромосом практически не отличается, такие виды называются го-
мосеквентными [8, 9]. Поэтому между этими видами сложно установить фи-
логенетические взаимоотношения. Однако у малярийных комаров был об-
наружен новый видовой признак (взаимное расположение хромосом в про-
странстве ядер трофоцитов), по которому различаются гомосеквентные 
виды [11–13]. В связи с этим представляло большой интерес изучение дан-
ного феномена у других двукрылых насекомых, особенно у гомосеквентных 
и у криптических видов.  

 
Видовая специфичность взаимного расположения хромосом  

в ядрах трофоцитов 
 

Изучение пространственной организации хромосом в ядрах трофоцитов 
близкородственных видов подгруппы melanogaster и группы virilis пока-
зало, что перераспределение прицентромерного гетерохроматина по плечам 
хромосом трофоцитов дрозофил либо его элиминация при видообразовании 
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сопровождается различными хромосомными перестройками, перемеще-
нием мобильных элементов по геному, с помощью которых может происхо-
дить реорганизация хромосом в пространстве ядер трофоцитов [13–20]. 
В результате эволюционных преобразований архитектуры ядер трофоцитов 
у близкородственных видов подгруппы melanogaster и группы virilis обра-
зовались четыре морфологических типа взаимного расположения хромосом 
в ядре: 1) с локальным хромоцентром; 2) с диффузным хромоцентром;  
3) с отсутствием хромоцентра; 4) с прикреплениями хромосом прицентро-
мерными районами к ядерной оболочке [21–23]. По-видимому, эти четыре 
морфологических типа организации ядер связаны с количеством гетерохро-
матина в прицентромерных районах хромосом [24]. Чем больше гетерохро-
матина в прицентромерных районах хромосом, как у филогенетически ство-
ловых видов D. orena, D. virilis и D. kanekoi, тем больше вероятность обра-
зования хромоцентральной организации хромосом в ядре. Известно, что ви-
доспецифичность по количеству и локализации гетерохроматина в геноме 
предполагает его адаптивную значимость [24–28].  
 

Закономерность географического распределения видов дрозофил  
по признаку «морфотип ядер трофоцитов» 

 
Разные виды дрозофил по своему географическому распространению на 

материках занимают свои ареалы в определенных климатических зонах 
[25]. На основании анализа литературных и собственных данных было изу-
чено, как признак «морфотип ядер трофоцитов» коррелирует с географиче-
ским распределением видов [8, 9, 16, 23, 25]. Это необходимо для того, 
чтобы установить закономерность эволюционного преобразования мор-
фотипов ядер трофоцитов у дрозофил, зависимого не только от внутренних 
факторов, но и от внешних факторов среды обитания. С учетом литератур-
ных данных по географическому распространению видов дрозофил, по дан-
ным пищевых предпочтений мух, данных по инверсионному полимор-
физму, а также наших данных по морфотипам ядер трофоцитов нами был 
проведен анализ возможного эволюционного преобразования архитектуры 
ядер трофоцитов у видов подгруппы melanogaster и группы virilis [16, 23].  

Было установлено, что виды эндемики (реликтовые, филогенетически 
стволовые виды D. orena, D. virilis), ареалы которых занимают горные рай-
оны на высоте 2100–1609 м над уровнем моря имеют хромоцентральную ор-
ганизацию ядер трофоцитов [24]. Следует отметить, что температурный ре-
жим в горных районах колеблется от +8°С ночью до +16°С днем. Такая тем-
пература для развития дрозофилы достаточно чувствительная [25]. Из-
вестно, что у особей, обитающих в экстремальных условиях, например, в 
популяциях северных широт, где температуры окружающей среды дости-
гают экстремального уровня, происходит изменение количества и локализа-
ции гетерохроматина в хромосомах [26, 27]. Вероятно, поэтому у стволовых 
видов D. orena и D. virilis, обитающих в высокогорье при пониженных тем-
пературах, содержится в геноме большое количество гетерохроматина в 
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хромосомах [29, 30], что свидетельствует об адаптивном значении гетеро-
хроматина.  

Другие виды мух, ареалы которых распространены на больших террито-
риях возвышенности и равнин от 0–1300 м над уровнем моря с наиболее 
оптимальными климатическими условиями при температуре, достигающей 
+28°С, содержат в геноме гетерохроматина меньше, чем стволовые виды 
[31–32], и поэтому их морфотип ядер трофоцитов не имеет хромоцентраль-
ной организации. Отсюда следует, что филогенетически древние стволовые 
виды с высоким содержанием гетерохроматина в геноме и хромоцентраль-
ной организацией ядер трофоцитов, как правило, обитают в суровых высо-
когорных климатических условиях окружающей среды [7, 8]. В то время как 
виды с меньшим количеством гетерохроматина в геноме и с хромосомами, 
рассредоточенными в пространстве ядер трофоцитов, обитают в наиболее 
благоприятном тропическом климате.  

Таким образом, при видообразовании экстремальная температура могла 
являться одним из важных факторов воздействия окружающей среды на ре-
организацию хромосом в пространстве ядер трофоцитов у дрозофил. Кроме 
того, по-видимому, инбридинг характерный для популяций видов, распро-
страненных на периферии ареала, мог также повлиять на архитектуру ядер 
трофоцитов и привести к эволюционным преобразованиям пространствен-
ной организации хромосом в ядрах трофоцитов. В связи с этим нами был 
поставлен эксперимент с линиями D. melanogaster, который выявил, что 
низкая температура и продолжительный инбридинг оказывают влияние на 
организацию хромосом в ядрах трофоцитов [33]. 

 

          
 

Рис. 1. Схема эволюционных преобразований морфотипов ядер трофоцитов 
 у видов подгруппы melanogaster и видов группы virilis 

[Fig. 1. The scheme of evolutionary transformations of morphotypes of trophocyte nuclei  
in species of the melanogaster subgroup and species of the virilis group] 
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Вероятно, при воздействии этих факторов на геном дрозофил видов под-
группы melanogaster и группы virilis происходило изменение количества ге-
терохроматина в прицентромерных районах хромосом (с помощью хромо-
сомных перестроек и перемещения мобильных генетических элементов), 
что могло привести к изменению пространственной организации хромосом 
в ядре с образованием четырех морфологических типов ядра [23]. Эволюция 
генома дрозофил шла в сторону уменьшения количества гетерохроматина 
(в основном прицентромерного), что, по-видимому, привело к исчезнове-
нию хромоцентральной организации ядра у филогенетически производных 
видов дрозофил (см. рис. 1).  

В филогенезе у дрозофил подгруппы melanogaster и группы virilis про-
явилась общая тенденция эволюционной реорганизации хромосом в про-
странстве ядер трофоцитов: от локального хромоцентра у стволовых видов, 
затем к диффузному хромоцентру и к его полному исчезновению у более 
молодых групп дрозофил [21, 23].  

 
Заключение 

 
Было показано, что выявленный признак – морфотип ядер трофоцитов, 

также как ранее выявленный у видов малярийных комаров, имеет видовую 
специфичность и у близкородственных видов дрозофил. Выявлена законо-
мерность распределения видов подгруппы melanogaster и группы virilis по 
признаку «морфотип ядер трофоцитов», коррелирующая с центрами проис-
хождения видов и  географическим распределением ареалов относительно 
уровня моря у видов дрозофил.  
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