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Аннотация
Методами геометрической морфометрии оценены разли-
чия в изменчивости размеров и формы крыла у женско-
го потомства, полученного от облученных родителей ин-
бредных и аутбредных групп дрозофил линии Canton-S. 
Группы содержали в условиях хронического воздействия 
гамма-излучения при мощности экспозиционной дозы 
2,5 мГр/ч. Поглощенная доза за одно поколение (14 сут) 
составляла 84 сГр. У потомков облученных аутбредных 
родителей размеры крыла достоверно уменьшены, а их из-
менчивость повышена. У самок, полученных от инбредных 
родителей, наоборот, размеры крыла достоверно увеличе-
ны, а их дисперсия уменьшена. После облучения родителей 
выявлены статистически достоверные изменения формы 
крыла у аутбредных и инбредных самок, причем, если у 
аутбредных особей наблюдается усиление дестабилизации 
развития, то у инбредных особей, напротив, возрастает его 
стабильность. Установлено, что фактор воздействия иони-
зирующего излучения на родителей влияет на морфогенез 
крыла дрозофил в меньшей степени, чем инбридинг. По-
лученные результаты позволяют предполагать активацию 
компенсаторных эпигенетических механизмов восстанов-
ления нарушенного инбридингом нормального морфогенеза 
при воздействии гамма-излучения низкой интенсивности.

Abstract
Differences in the size and shape variability of the female 
offspring wing obtained from irradiated parents of inbred 
and outbred groups of Canton-S strain of Drosophila mel-
anogaster were estimated using geometric morphometry 
methods. The groups were kept under conditions of chron-
ic irradiation at an exposure dose rate of 2,5 mGy/h. The 
absorbed dose in one generation (14 days) was 84 cGy. In 
the offspring of irradiated outbred parents, the wing di-
mensions are significantly reduced, and their variability 
is increased. In females obtained from irradiated inbred 
parents, on the contrary, the wing dimensions are signifi-
cantly increased and their variance is reduced. Statistical-
ly significant changes in the shape of the wing in outbred 
and inbred females were revealed after irradiation of par-
ents. Moreover, if outbred individuals show an increase in 
destabilization of development, then in inbred individuals, 
on the contrary, its stability increases. The parental expo-
sure factor is established to affects the wing morphogen-
esis of D. melanogaster to a lesser extent than inbreeding. 
The results obtained suggest the compensatory epigenetic 
mechanisms activation for restoring normal morphogene-
sis disturbed by inbreeding when exposed to low-intensity 
irradiation.
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Введение
Проблема различной устойчивости фенотипа инбред-

ных и аутбредных животных к облучению родителей в 
настоящее время еще далеко не решена [1, 2]. При этом 
неясно, какова специфика морфогенетической реакции у 
инбредных животных по сравнению с гетерогенными, не 
инбредными на хроническое воздействие ионизирующего 

излучения в малых дозах [2]. В последнее десятилетие на-
чала широко обсуждаться роль эпигенетических механиз-
мов в преодолении инбредной депрессии [3–6].

Обычно инбредная депрессия определяется как сни-
жение жизнеспособности и фертильности при возрастании 
гомозиготности особей благодаря самоопылению или в ре-
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зультате инбридинга. Традиционная популяционно-ге-
нетическая теория рассматривает инбредную депрес-
сию главным образом как следствие усиления влияния 
рецессивных вредных аллелей, имеющих мутационную 
природу, и/или как эффект сверхдоминирования аллелей 
[6, 7]. Однако на сегодняшний день имеются веские дока-
зательства существования эпигенетических механизмов 
регулирования инбредной депрессии и особой роли эпи-
генетических модификаций, которые требуют пересмотра 
традиционных представлений [8]. Установлено, что про-
цесс метилирования может регулироваться как генети-
ческими, так и средовыми факторами [6,8]. Поэтому было 
высказано предположение, что инбредная депрессия мо-
жет формироваться, как отклик на положительный отбор 

ния при мощности экспозиционной дозы 2.5 мГр/час. Погло-
щенная доза за одно поколение (14 сут) составила 84 сГр.  

Препараты левых крыльев мух, размещенных на пред-
метных стеклах, фотографировали через бинокулярный 
микроскоп «МБС-10» с помощью цифрового фотоаппарата 
«Nicon CoolPix 4500» с разрешением 2400. На изображе-
ниях с помощью программ tpsUtil [17] и tpsDig2 [18] были 
отмечены 14 ландмарок, характеризующих изменчивость 
формы крыла. Метки располагали в гомологичных узлах 
пересечения крыловых жилок (рис. 1). Вычисление про-
крустовых координат выполнено с помощью  генерализо-
ванного Прокрустова анализа – GPA [11] на основе метода 
наименьших квадратов. Центроидный размер (centroidsize – 
CS), косвенно характеризующий размер крыла, вычисляли, 

Рисунок 1. Схема размещения меток-ландмарок (1–14) на левом крыле дрозофилы.
Figure 1. The layout of the landmark labels (1–14) on the left wing of the fruit fly.

аллелей и эпиаллелей, регулирующих 
геномное метилирование [6]. В свете 
этих представлений особую актуаль-
ность и важность для популяционной 
генетики, радиобиологии и эволюци-
онной экологии представляет проведе-
ние экспериментальных исследований 
морфологической изменчивости [9, 10] 
модельных аутбредных и инбредных 
групп организмов, являющихся потом-
ками облученных родителей. 

Геометрическая морфометрия [11–13] 
позволяет отдельно анализировать раз-
мерную компоненту изменчивости и 
компоненту изменчивости формы объ-
екта. Более того, в ряде исследований 
показано, что эти методы дают возможность визуализиро-
вать изменения формы изучаемых морфологических объ-
ектов и допускают морфогенетическую интерпретацию 
наблюдаемой изменчивости [12,14–16]. Опираясь на методы 
геометрической морфометрии, можно разграничить влия-
ние факторов инбридинга и облучения на размеры и фор-
му крыла у экспериментальных групп D. melanogaster.

Цель работы – анализ морфогенетических эффектов 
инбридинга и хронического воздействия на родителей низ-
кодозового гамма-излучения на изменчивость размеров и 
формы крыла у инбредных и аутбредных сублиний дрозо-
филы на основе методов геометрической морфометрии.

Материалы и методы
Экспериментальным материалом послужили самки ли-

нии Canton-S, полученной из Университета штата Индиана 
(Блумингтон, США). Морфологический анализ проводили на 
163 особях, среди которых 36 особей получены от аутбред-
ных необлученных родителей (НИ1), 45 – от аутбредных 
облученных родителей (НИ1_обл.род.), 42 – от инбредных 
необлученных родителей  (И1) и 40 особей – от инбредных 
облученных родителей (И1_обл.род.). Инбредные группы 
были поддержаны в условиях инбредного разведения в 
течение 14 поколений. Воздействию хронического гам-
ма-излучения подвергали родителей на протяжении всех 
стадий индивидуального развития. Экспериментальные 
линии содержали в условиях хронического гамма-излуче-

как корень квадратный из суммы квадратов дистанций от 
центра объекта до каждой из меток [11]. Предварительная 
двукратная повторная расстановка ландмарок не выявила 
значимых смещений оценок, связанных с влиянием оши-
бок оператора [12].

Статистическую значимость различий центроидных 
размеров крыла между сравниваемыми выборками оцени-
ли c помощью критерия Уэлча и аналога однофакторного 
дисперсионного анализа – теста Краскела-Уоллиса. Оцен-
ку парных различий провели на основе Q-критерия при 
апостериорном парном тесте Тьюки.

Межгрупповые различия формы крыла дрозофилы 
изучили с помощью канонического анализа прокрустовых 
координат. Для оценки вклада канонических переменных 
в межгрупповые различия, связанные с факторами облу-
чения родителей и длительного инбридинга, использовали 
многомерный непараметрический двухфакторный дис-
персионный анализ PERMANOVA. Значимость межгруппо-
вых различий оценивали по факторам облучения родите-
лей (Р) и инбридинга (И) с учетом их взаимодействия (Р x 
И). Расчет выполнен в программе PAST 4.06 [19] на основе 
евклидовой метрики и с применением перестановочного 
теста с расчетом 10 тыс. повторных реплик. Влияние каж-
дого фактора на форму крыла рассчитывали на основе 
линейного дискриминантного анализа с вычислением его 
значимости на основе теста T2 Хотеллинга. 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 4 (56), 2022
Серия «Экспериментальная биология и экология»

www.izvestia.komisc.ru
61

Ранее показано [20, 21], что в неблагоприятных усло-
виях индивидуального развития объем внутригруппово-
го морфопространства  возрастает, отражая увеличение 
веера морфогенетических траекторий. В таких ситуаци-
ях изменчивость и внутригрупповое морфоразнообразие 
существенно возрастают, поскольку большинство особей 
не способны осуществлять нормальное регулирование 
развития, это неизбежно приводит к возрастанию объема 
внутригруппового морфопространства. Поэтому для оцен-
ки нестабильности развития были применены величины 
внутригрупповых объемов морфопространства (VM) в вы-
ровненных по числу наблюдений (n = 20) выборках. Рас-
четы VM выполнены по значениям первых трех канони-
ческих переменных (CV1-CV3). Объем морфопространства, 
заключенного внутри выпуклой оболочки – 3D convex hull 
[22], построенной по множеству наружных краевых орди-
нат объектов, вычисляли на основе программного модуля 
CV (convex hull volume), реализованного в среде програм-
мирования MatLab. Величины стандартных ошибок (± SE) 
для VM получили на основе техники бутстрепа [23] со слу-
чайным замещением (Bootstrap with replacement).

Статистические расчеты, включая использование ме-
тодов геометрической морфометрии, выполнили с помо-
щью пакетов программ TPS [17, 18], MorphoJ 1.6d [13] и PAST 
4.06 [19].

Результаты и их обсуждение
Межгрупповые сравнения центроидного размера крыла 

всех четырех экспериментальных групп выявили достовер-
ные различия как по критерию Уэлча (F = 85.67; d.f. = 85.93; 
p < 0,0001), так и тесту Краскела-Уоллиса (H = 83.9; N = 163; 
p < 0.0001) (рис. 2).

В контрольной группе самок, полученных от контроль-
ных аутбредных родителей (НИ1), были зафиксированы 
наибольшие размеры крыльев. У особей интактной ин-
бредной группы (И1) этот показатель достоверно меньше 
(Q = 12.74; p < 0.0001). Потомки облученных аутбредных ро-
дителей (НИ1_обл.род.) отличаются существенно меньшими 
размерами крыла по сравнению с представителями своей 
контрольной группы (Q = 16.18; p < 0.0001). Однако они по 
величине центроидного размера крыловой пластинки 
оказались близки (различия статистически недостовер-
ны: Q = 3,37; p = 0.084) с дрозофилами инбредной интакт-
ной группы (И1).

При облучении родителей инбредных животных у их 
потомков (И1_обл.род.) обнаружена обратная тенденция – 
они характеризуются значимым увеличением центроидного 
размера крыла по сравнению с интактной группой (Q = 4.22, 
p = 0.017). Такая же структура межгрупповых различий на-
блюдается и по средним величинам площади крыла, вы-
численной в пределах его контура, формируемого линия-
ми, соединяющими ландмарки 1, 12, 5, 6, 7, 8, 9, 13, 14. В этом 
случае межгрупповые различия тоже высоко значимы как 
по критерию Уэлча (F = 84.8; d.f. = 86.67; p < 0.0001), так и 
тесту Краскела-Уоллиса (H = 81.82; N = 163; p < 0.0001).

Для верификации полученных результатов дополни-
тельно провели процедуру рарефакции – случайного вы-

равнивания объемов наблюдений с последующим срав-
нением величин CS на равных минимальных выборках. 
Структура межгрупповых различий центроидных размеров 
в обоих случаях оказалась практически идентичной и ста-
тистически значимой (критерий Уэлча F= 70.95; d.f. = 73.41; 
p < 0.0001) (рис. 2). 

Дисперсия размеров центроида крыла в разных экспе-
риментальных группах достоверно различается (тест Ле-
вене: p < 0.0001). Наименьшая дисперсия размеров крыла 
выявлена у группы НИ1, а наибольшая – у НИ1_обл.род. У 
обеих инбредных групп дисперсия близка по величине и 
имеет промежуточное значение по сравнению с аутбредны-
ми группами. Такие же соотношения групповых дисперсий 
были обнаружены по площади крыла. В частности, значения 
коэффициентов вариации (CV%) по группам распределены 
следующим образом: НИ1 – 4.58; НИ1_обл.род. – 15.43; И1 – 
10.31; И1_обл.род. – 8.43. По критерию Флигнера-Киллина 
различия CV% между облученными и необлученными аут-
бредными группами статистически значимы (T = 8.44; E = 
33.32; z =–4.52; p < 0.0001). Напротив, между инбредными 
группами различия по значениям CV% оказались статисти-
чески незначимы (T = 29.95; E = 37.15; z = –1.289; p = 0.198). 
Таким образом, в аутбредной группе после облучения ро-
дителей не только резко уменьшается размер крыла по-
томков, указывая на угнетение роста имаго, но и возрас-
тает его изменчивость. У инбредного женского потомства 
облучение родителей, наоборот, приводит к резкому уве-
личению размеров крыла у потомков, но его изменчивость 
не только не возрастает, но и проявляет слабую, хотя и 
незначимую, тенденцию к снижению. Показатель разме-
ра эффекта Коэна (ω2 = 0.467) превысил в данном случае 
установленный средний уровень [24, 25], т.е. выявленные 

Рисунок 2. Изменчивость центроидного размера крыла самок эксперимен-
тальных групп линии Canton-S. 
Условные обозначения: 1 – значения вычислены для всех особей выборки, 
2 – значения получены после случайного выравнивания объемов наблю-
дений в выборках (процедура рарефакции) при n = 20. Указаны величины 
стандартных ошибок (± SE).
Figure 2. Variability of the wing centroid size of females of experimental 
groups of the Canton-S strain.
1 – values are calculated for all individuals of the sample, 2 – values are 
obtained after random alignment of the observation volumes in the samples 
(rarefaction procedure) at n = 20. Standard errors are noted (± SE).
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межгрупповые различия по центроидным размерам (CS) 
носят существенный характер.

Представленные результаты согласуются с получен-
ными ранее на инбредных и аутбредных линиях дрозо-
филы выводами других авторов  о специфике фенотипи-
ческой ростовой реакции аутбредных и инбредных групп 
на неблагоприятное изменение условий индивидуального 
развития [6, 26–29].

Другой важный аспект сравнения экспериментальных 
групп связан с анализом изменчивости формы их крыла. 
Результаты канонического анализа изменчивости формы 
крыльев групп дрозофил представлены в табл. 1. 

В результате канонического анализа прокрустовых 
координат, характеризующих изменчивость формы, уста-
новлено, что межгрупповые различия вдоль всех канони-
ческих переменных статистически значимы (табл. 1). По 
двум первым каноническим осям дисперсия составила 
85.79 %, что позволяет достаточно полно характеризовать 
межгрупповую изменчивость формы крыла. На первую ка-
ноническую переменную (CV1) приходится 59.9 % межгруп-
повой дисперсии, которая в основном характеризует раз-
личия между интактными аутбредными и инбредными 
группами, с одной стороны, и потомками их облученных 
родителей – с другой.

Из рис. 3 следует, что наибольшие различия вдоль 
этой канонической оси выражены между инбредными 
группами И1 и И1_обл.род. Примечательно, что полигоны 
изменчивости этих групп не перекрываются и разобщены 
друг от друга в плоскости, образованной первой и второй 
каноническими осями. Между экспериментальными аут-
бредными группами различия выражены меньше, и их по-
лигоны частично перекрываются. Тем не менее значения 
центроидов аутбредных групп, как и инбредных, досто-
верно различаются друг от друга в морфопространстве 
(табл. 2).

Вдоль второй канонической оси – CV2 (25,89 % межгруп-
повой дисперсии) проявились различия в форме кры-

Таблица 1
Результаты канонического анализа прокрустовых координат, 

характеризующих изменчивость формы крыла, и значения 
центроидов в экспериментальных группах аутбредных 

и инбредных дрозофил с учетом стандартных ошибок (±SE)
Table 1

Results of the canonical analysis of Procrustes coordinates char-
acterizing the variability of the wing shape and the values 

of centroids in experimental groups of outbred and inbred fruit 
flies, taking into account standard errors (± SE)

Выборка и оценка 
различий

Каноническая переменная
CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок
НИ1–контроль (n=36) -0.813±0.166 -0.362±0.153 -1.376±0.152
НИ1_обл.род.  (n=45) 0.188±0.171 -1.523±0.138 0.645±0.159
И1 – F14 (n=42) -1.960±0.151 1.092±0.182 0.547±0.154
И1_обл.род. (n=40) 2.550±0.134 0.905±0.153 -0.008±0.151

Оценка межгрупповых различий
Собственное число 2.7984 1.2094 0.6639
Доля дисперсии 59,90 25.89 14.21
Λ–критерий Уилкса 0.0716 0.2720 0.6010
Критерий χ2 395.47 195.29 76.38
Степени свободы, d.f. 60 38 18
Уровень значимости p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0001

Рисунок 3. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость 
формы крыла самок экспериментальных групп линии Canton-S.
Условные обозначения: 1 – НИ1, 2 – НИ1_обл.род., 3 – И1, 4 – И1_обл.род. Конфигурации крыла дрозофилы соот-
ветствуют минимальным и максимальным значениям соответствующих канонических переменных (CV1–CV3).
Figure 3. Results of canonical analysis of Procrustes coordinates characterizing the variability of the wing shape 
of females of experimental groups of the Canton-S strain.
1 – NI1 (descendants of non-irradiated outbred parents), 2 – NI1_irr.par. (descendants of irradiated outbred 
parents), 3 – I1 (descendants of non-irradiated inbred parents), 4 – I1_irr.par. (descendants of irradiated inbred 
parents). The configurations of the drosophila wing correspond to the minimum and maximum values of the 
corresponding canonical variables (CV1–CV3).

ла главным образом между 
аутбредными и инбредными 
группами дрозофил. Полиго-
ны изменчивости инбредных 
групп расположены в верхней, 
а аутбредных в нижней частях 
графика (рис. 3). На третью ка-
ноническую переменную (CV3) 
приходится 14.21 % межгруп-
повой дисперсии. Вдоль этой 
канонической оси отмечено 
взаимодействие факторов об-
лучения родителей и инбри-
динга: межгрупповая изменчи-
вость аутбредных и инбредных 
групп в плоскости первой и 
третьей осей по отношению 
друг другу направлена ортого-
нально.

Соответствующие полиго-
ны изменчивости аутбредных 
групп локализованы в морфо-

пространстве CV1 и CV3 в направлении от НИ1 к НИ1_обл.
род. снизу вверх, а инбредных – от И1 к И1_обл.род. слева 
направо. Последнее указывает на то, что у потомков облу-
ченных аутбредных и инбредных родителей морфогенети-
ческая реакция в виде изменения формы крыла проявляет-
ся по-разному. Это косвенно указывает на их генетическую 
специфику, отражая, вероятно, вдоль CV3 известный эф-
фект взаимодействия «генотип x среда».

Для оценки вклада факторов облучения родителей и 
инбридинга в изменчивость формы крыла дрозофил про-
вели многомерный двухфакторный дисперсионный непа-
раметрический анализ (PERMANOVA) по трем каноническим 
переменным (CV1–CV3) с 10 тыс. повторных реплик (табл. 3).
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Таблица 2
Матрица обобщенных расстояний Махаланобиса (D ) 

между аутбредными (НИ1, НИ1_обл.род.) и инбредными 
(И1, И1_обл.род.) группами линии Canton-S

Table 2
Matrix of generalized Mahalanobis distances (D ) 

between outbred (NI1,NI1_irr.par.) and inbred (I1,I1_irr.par.) 
groups of the Canton-S strain

Группа НИ1 НИ1_обл.род. И1 И1_обл.род.
НИ1 0 *** *** ***

НИ1_обл.род. 2.577 0 *** ***
И1 2.780 3.410 0 ***

И1_обл.род. 3.888 3.484 4.569 0

Примечание: *** – p< 0.0001.
Note: *** – p< 0.0001.

Таблица 3
Результаты многомерного непараметрического двухфакторного дисперсионного анализа 

(PERMANOVA) облучения родителей (R), инбридинга (I) и их взаимодействия (R x I) 
на изменчивость формы крыла аутбредных (НИ1) и инбредных (И1) групп дрозофил 

по трем каноническим переменным (CV1–CV3)
Table 3

Results of multivariate nonparametric two-way variance analysis (PERMANOVA) 
of the effect of radiation exposure of parents (R), inbreeding (I) and their interaction (R x I) 

on the variability of the wing shape of outbred (NI1) and inbred (I1) groups of fruit flies by three 
canonical variables (CV1–CV3)

Источник изменчивости 
(фактор)

Сумма 
квадратов

Доля 
дисперсии, % d.f. Средний 

квадрат F Уровень 
значимости (p)

Облучение родителей (R) 200,01 16,07 1 200,01 64,53 0,0001
Инбридинг (I) 348,31 27,98 1 348,31 112,37 0,0001
Взаимодействие (R xI) 203,50 16,35 1 203,50 65,65 0,0001
Остаточная (Residual) 492,84 39,60 159 5,25
Общая (Total) 1244,66 100,00 162

Показано, что факторы облучения родителей и инбри-
динга, а также их взаимодействия оказались статистически 
значимыми по изменчивости формы крыла дрозофил. Доля 
суммарной факториальной дисперсии составила при этом 
60.4 %. Наибольший вклад в межгрупповую изменчивость 
вносит эффект инбридинга, на долю дисперсии которого 
приходится около 28 %. В меньшей степени на изменчивость 
потомков аутбредных и инбредных групп влияет облучение 
их родителей (16 %).

При этом следует отметить, что взаимодействие фак-
торов вносит в изменчивость формы крыла у эксперимен-
тальных групп примерно такой же вклад (табл. 3). Судя 
по значительной величине смещения полигона измен-
чивости у потомков облученных инбредных дрозофил по 
сравнению с интактной группой, морфогенез крыла ин-
бредных плодовых мух в большей степени, чем у аутбред-
ных, подвержен изменениям после облучения родителей. 
Форма крыла потомков облученных родителей как в аут-
бредной, так и инбредной группах приобретает большую 
округлость, тогда как у интактных групп дрозофил крылья 
имеют более вытянутую и ланцетовидную конфигурацию.

Для оценки влияния отдельно взятых факторов инбри-
динга и облучения родителей на стабильность протека-
ния морфогенеза экспериментальных групп плодовых мух 
были проведены два варианта дискриминантного анализа 
прокрустовых координат, характеризующих изменчивость 
формы крыла дрозофил. Результаты анализа выборок аут-

бредных и инбредных дрозофил показали высокий уро-
вень дискриминации особей этих групп (рис. 4). 

Обобщенная дистанция Махаланобиса (D)  между груп-
пами составила 2.170 (T2 = 191.87; p < 0.0001). Ранее было 
отмечено, что для инбредных особей характерно форми-
рование крыльев, имеющих относительно вытянутую и 
ланцетовидную форму (рис. 4). Корректность отнесения 
особей по форме крыла к собственной группе составила 
87 % (после проверочного кросс-валидационного теста 
корректность дискриминации сохранилась весьма высо-
кой – 77 %).

Такой уровень морфологической дискриминации со-
поставим с масштабом подвидовых различий при таксо-
номических сравнениях. Поэтому сформировавшиеся при 

медленном инбридинге (за 14 
поколений) различия в мор-
фогенезе крыльев оказались 
неожиданно велики. Дискри-
минантный анализ интактных 
аутбредной (НИ1) и инбредной 
(И1) групп выявил еще более 
высокую надежность дискри-
минации – D = 3.078; T2 = 183.61; 
p < 0.0001 при уровне корректно-
сти индивидуальной диагно-
стики 91 % (после кросс-вали-
дационного теста – 86 %). 

Другой вариант дискрими-
нантного анализа был прове-
ден между выборками интакт-

Рисунок 4. Результаты дискриминантного анализа прокрустовых коор-
динат, характеризующих изменчивость формы крыла у аутбредных (1) и 
инбредных (2) групп дрозофил. 
Figure 4. Results of discriminant analysis of Procrustes coordinates 
characterizing the variability of wing shape in outbred (1) and inbred (2) 
groups of fruit flies.

ных особей и потомков облученных родителей без учета 
принадлежности к инбредной и аутбредной группам. 
Результаты дискриминантного анализа приведены на 
рис. 5. Был  выявлен высокий уровень дискриминации 
особей сравниваемых групп. Обобщенная дистанция Ма-
халанобиса (D) между группами при этом составила 2.698 
(T2 = 296.04; p < 0.0001). Корректность индивидуальной диа-
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гностики особей по форме крыла была также высока – 94.5 %
(после проверочного кросс-валидационного теста – 87 %).

Сравнение аутбредных и инбредных самок, являющих-
ся потомками облученных родителей, выявило максималь-
ный уровень различий по форме крыла, указывающий на 
специфику их морфогенетических реакций на фактор облу-
чения родителей (D = 4.12; T2 = 359.92; p < 0.0001 при уровне 
корректности индивидуальной диагностики 98 %, а после 
перестановочного кросс-валидационного теста – 91 %).

Таким образом, по форме любого случайно взятого крыла 
с очень высокой вероятностью можно определить подвер-
гали ли родителей данной особи хроническому воздействию 
гамма-излучения, причем даже независимо от принадлеж-
ности к группе аутбредных или инбредных дрозофил.

Особый интерес представляет оценка стабильности 
развития крыльев в разных экспериментальных груп-
пах. Исходно предполагалось, что в обеих аутбредной и 
инбредной группах потомков облученных родителей из-
менчивость формы крыла должна была возрасти из-за 
вероятных кумулятивных мутагенных эффектов и усилить 
за счет этого нестабильность морфогенеза крыла. Для 
проверки данного предположения по итогам проведенно-
го канонического анализа, используя координаты особей 
по всем трем каноническим переменным (CV1–CV3) для 
каждой группы особей по краевым ординатам вычислили 
объем ее морфопространства – VM (3D convex hull) ана-
логично тому, как это ранее было выполнено Д. Фонтане-
то с соавт. на примере жесткокрылых [30]. Напомним, что 
предварительно все выборки были случайно за счет ран-
домизации выровнены по числу наблюдений (n = 20). Итоги 
расчетов показателя VM для каждой экспериментальной 
группы самок представлены на рис. 6.

Результат сравнения оказался несколько неожидан-
ным, поскольку, если у аутбредной группы, как и ожи-
далось, объем группового морфопространства значимо 
возрос (Q = 18.03; p = 0.0002), т.е. дестабилизация разви-
тия крыла у потомков облученных родителей существен-
но усилилась, то, напротив, у инбредной группы потомков 

Рисунок 6. Сравнение объемов внутригруппового морфопространства – 
VM в рандомизированных и равных по числу наблюдений субвыборках 
(n = 20) из экспериментальных групп дрозофилы (условные обозначения 
групп – см. рис. 3).
Figure 6. Comparison of intragroup morphospace volumes – VM in rand-
omized and equal in number of observations sub-samples (n = 20) from 
outbred and inbred experimental groups of the Canton-S strain (the group 
designations are the same as in Fig. 3).

облученных родителей объем морфопространства значимо 
уменьшился (Q = 11.01; p = 0.0002), указывая на возросшую 
стабилизацию морфогенеза крыла. 

Интересно отметить, что у интактной аутбредной груп-
пы – НИ1 – значение показателя VM сблизилось с таковым 
у инбредных потомков облученных родителей – И1_обл.род. 
(Q = 2.51; p = 0.3021). Таким образом, можно заключить, что 
у инбредной группы за счет гамма-излучения родителей 
происходит стабилизация морфогенеза крыла у потомков, 
увеличиваются размеры их особей и, вероятно, наблюда-
ется снятие инбредной депрессии. Возможно, это происхо-
дит благодаря вызванной облучением стресс-индуциро-
ванной эпигенетической перестройке функционирования 
генома у родителей и ее дальнейшему трансгенерацион-
ному наследованию потомками. Как показывают недавние 
исследования, перестройки эпигенетического профиля 
ДНК, включающие его метилирование и/или транслока-
цию определенных мобильных элементов генома, связан-
ных с особенностями протекания морфогенеза, достаточно 
широко распространены, в том числе у дрозофилы [26, 29–
31]. При сравнении экспериментальных инбредных и аут-
бредных групп растений установлено [8], что инбредные 
отличались более высоким уровнем  метилирования про-
филя ДНК, чем аутбредные. При дальнейшем химическом 
деметилировании с помощью 5-азацитидина у инбредной 
группы исчезли признаки инбредной депрессии. Показано 
также, что эффекты выключения генов (gene silencing) с 
помощью метилирования преобладают при гомозиготиза-
ции, подавляя или снижая их неблагоприятное действие 
[4]. Полученные результаты позволяют предполагать ак-
тивацию компенсаторных эпигенетических механизмов 
переключения нарушенного инбридингом нормального 
морфогенеза при хроническом воздействии гамма-излу-

Рисунок 5. Результаты дискриминантного анализа прокрустовых коорди-
нат, характеризующих изменчивость формы крыла у самок, полученных 
от необлученных (1) и облученных (2) родителей. 
Figure 5. Results of discriminant analysis of Procrustes coordinates charac-
terizing the variability of the wing shape in females obtained from non-irra-
diated (1) and irradiated (2) parents.
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чения в малых дозах как стресс-индуцирующего фактора. 
Методы эпигеномики потенциально позволяют проверить 
эту гипотезу [32]. Если эпигенетические механизмы пол-
ного или частичного снятия инбредной депрессии после 
гамма-излучения родителей низкой интенсивности будут 
подтверждены и детально изучены, это позволит иначе 
взглянуть на многие медицинские, экологические и эво-
люционно-экологические аспекты регулирования прояв-
ления инбредной депрессии и инбредной нагрузки с це-
лью прикладного использования.
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