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ВЛИЯНИЕ ГЕНА quick-to-court НА НЕКОТОРЫЕ АСПЕКТЫ
БРАЧНОГО ПОВЕДЕНИЯ У Drosophila melanogaster
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quick-to-court (qtc) – недавно открытый ген, участвующий в регуляции полового поведения самцов
Drosophila melanogaster. Ранее мы получили линию дрозофил, несущих полную делецию этого гена в
гетерозиготном состоянии. Данная работа посвящена исследованию поведенческих особенностей
нового делеционного мутанта. Был изучен брачный ритуал у мух с удаленными аристами, что вызы-
вало частичную блокировку акустического канала обмена сигналами между половыми партнерами.
Обнаружено, что удаление арист приводит к увеличению времени, необходимого для вступления в
копуляцию и к уменьшению частоты копуляций как у мух с делецией qtc, так и у контрольных. Од-
нако между мутантными и контрольными особями были найдены различия. Удаление арист у кон-
трольных самок в большей степени снижало частоту копуляций, чем удаление арист у контрольных
самцов, тогда как у делеционных мутантов различия между полами выявлены не были. У контроль-
ных мух латентный период увеличивался только при удалении арист у самок. У мух с делецией qtc
латентный период увеличивался как при удалении арист у самок, так и у самцов. Можно предполо-
жить, что qtc принимает участие в формировании поведенческого полового диморфизма, но меха-
низм его действия остается до сих пор не ясным.
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Брачное поведение является важным изолиру-
ющим механизмом, предотвращающим межвидо-
вые скрещивания [1] и поддерживающим целост-
ность вида. Успешное ухаживание, заканчиваю-
щееся спариванием и появлением потомства, у
Drosophila зависит от множества факторов. Напри-
мер, самец и самка в ходе ритуала обмениваются
различными сигналами: визуальными, тактильны-
ми, обонятельными, акустическими [2–7]. Блоки-
рование некоторых стимулов не приводит к пол-
ному прекращению брачного ритуала [8]. Для
D. melanogaster характерна относительно строгая
последовательность поведенческих элементов в
процессе ухаживания. Самым длительным из них
является брачная песня самца [9], представляющая
собой видоспецифический акустический сигнал,
который самец генерирует, вибрируя отставленным
в сторону крылом. Считается, что звуковая стиму-
ляция нужна для усиления рецептивности самки
и демонстрации готовности к спариванию [8, 10–
13]. Однако стимулирующий эффект брачной

песни не является критичным для распознавания
партнера, поскольку бескрылые самцы и самцы с
аномальной песней могут спариваться, хотя вре-
мени, необходимого для перехода к копуляции,
нужно больше, по сравнению с контрольными
самцами [14]. Звуковой сигнал представляет со-
бой воздушную волну, заставляющую вибриро-
вать аристы, находящиеся на антеннах, которые
превращают звуковую энергию в механический
сигнал [11, 15–17]. Считается, что антенны служат
в качестве рецепторов, инициирующих преобра-
зование механического сигнала в электрохимиче-
ский ответ в периферической нервной системе
[16, 17]. Удаление антенн у самок приводит к сни-
жению их рецептивности [10]. Самки с удаленны-
ми антеннами не способны различать нормальных
и бескрылых самцов между собой [19].

За столетнюю историю генетики такого слож-
ного признака как репродуктивное поведение
дрозофил [20] исследователям удалось выявить
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порядка сотни генов, мутации в которых, влияя на
множественные биологические процессы, воздей-
ствуют и на брачное поведение. Это гены, связан-
ные с морфологией, определением пола, дофами-
нергической и серотонинергической системами,
синтезом феромонов, обучением и памятью, цир-
кадным ритмом. Сравнительно недавно у D. mela-
nogaster был открыт новый ген quick-to-court (qtc),
влияющий на половое поведение самцов. Впер-
вые мутация в гене qtc была обнаружена в лабора-
торной линии с повышенной частотой ухажива-
ния между самцами [21]. Еще одним проявлением
мутации было ускорение процесса ухаживания
самцов за самками. Кроме того, есть данные об
участии qtc в процессе узнавания самок с помо-
щью хеморецепции [22]. Транскрипты qtc присут-
ствуют в основном в голове мух как у самцов, так
и у самок. Несмотря на это, мутации qtc приводят
к изменениям только полового поведения сам-
цов. Белок QTC был обнаружен в мембранной
фракции головы [23]. Молекулярные функции
белка QTC остаются до сих пор неизвестными.
Чтобы понять, в каких биологических процессах
участвует этот белок, мы получили делецию qtc,
включающую полную последовательность этого
гена [24]. Данная работа посвящена исследова-
нию некоторых поведенческих особенностей но-
вого делеционного мутанта.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Линии дрозофил и скрещивания

y1w1118; pDEL-qtc является встройкой конструк-
ции pDEL-qtc в линию P{y[+t7.7] = CaryP}attP40
[24]. Линия y1w1118; pDEL-qtc была контролем во
всех поведенческих тестах. Конструкция pDEL-qtc
маркирована геном white, а линия P{y[+t7.7] =
= CaryP}attP40 маркирована геном yellow, поэто-
му особи y1w1118; pDEL-qtc имеют оранжевый цвет
глаз и окрас тела дикого типа.

y1w1118; Δqtc/CyO – линия с делецией qtc, полу-
ченная из y1w1118; pDEL-qtc с помощью ориги-
нального метода с использованием репарации
индуцированного двухцепочечного разрыва [24].
Полученная делеция не живет в гомозиготе, для
ее поддержания использовался балансер CyO. В
процессе получения делеции мухи теряли маркер
yellow и сохраняли маркер white.

Oregon R – линия D. melanogaster дикого типа

Мутации в генах yellow и white оказывают влия-
ние на половое поведение, а CyO на песню мух.
Поэтому для всех поведенческих тестов мы полу-
чали гетерозиготных особей, скрещивая самцов

из линии y1w1118; pDEL-qtc или y1w1118; Δqtc/CyO с
самками Oregon R. Были получены контрольная
линия с генотипом y+w+; pDEL-qtc/+ и линия с qtc
делецией –y+w+; Δqtc/+ (del qtc), имаго которых
внешне не отличались от дикого типа.

Поведенческие тесты

Линии дрозофил содержались на манно-дрож-
жевом корме в пробирках высотой 100 мм и диа-
метром 25 мм (5–10 мл корма) в термостатируе-
мом помещении при суточном цикле 12 ч света/12 ч
темноты и температуре 21 ± 1°С. После вылета из
куколок, имаго обездвиживались с помощью хо-
лода и сортировались по полу. Виргинные самки
и неспарившиеся самцы содержались раздельно в
пробирках указанного размера со стандартным
кормом в течение 3–4 суток. Поведенческие те-
сты проводились в таких же пробирках. Каждая
особь принимала участие только в одном тесте.
Аристы у самок и самцов удалялись при помощи
микрохирургических ножниц. Удаление арист
производилось за 1–2 суток до постановки экспе-
риментов. Обездвиживание холодом и оператив-
ное вмешательство не оказали влияния на актив-
ность имаго. Тест начинался с внесения самца в
пробирку с самкой. Если самец не выказывал ин-
тереса к самке в течение 10 мин после начала экс-
перимента, тестируемые особи рассаживались. В
случае начала ухаживания регистрировалось вре-
мя вплоть до копуляции или до истечения 10 мин
от начала теста. Такая продолжительность теста
используется в исследованиях брачного поведе-
ния D. melanogaster [21, 25, 26]. Нами фиксирова-
лись три показателя: латентное время (время от
внесения самца к самке до начала ухаживания),
длительность ухаживания (время от начала уха-
живания до наступления копуляции или истече-
ния отведенного времени на тест) и число копу-
ляций. Данные были обработаны с помощью
программ Microsoft Excel и Statistica. Частота ко-
пуляций сравнивалась с помощью точного крите-
рия Фишера. В связи с тем, что исходные распре-
деления длительности ухаживания и латентных
периодов характеризовались правосторонней
асимметрией, мы использовали логарифмиче-
ское преобразование (y = lg(x + 1)) для их норма-
лизации. Средние по латентным периодам и дли-
тельностям ухаживания сравнивали с помощью
критерия Стьюдента. Для учета множественных
сравнений использовался критерий Бенджами-
ни–Хочберга [27].
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Изменение брачного поведения при частичной 
блокировке акустического канала

Для того, чтобы частично блокировать акусти-
ческий канал, мы удаляли аристы у самцов и са-
мок за 1–2 суток до постановки экспериментов.
Далее мы формировали по 35 пар интактных самок
и самцов с удаленными аристами или интактных
самцов и самок с удаленными аристами (рис. 1,а, в)
и проводили наблюдения в течении 10 мин. Пары, у
которых в течении 10 мин не начиналось ухажи-
вание, в расчетах не учитывались. Мы фиксиро-
вали три показателя: латентное время (время от
внесения самца к самке до начала ухаживания),
длительность ухаживания (время от начала уха-
живания до наступления копуляции или истече-
ния отведенного времени на тест) и число копу-
ляций. Обнаружили значимое увеличение длитель-
ности ухаживания по сравнению с контрольными
(интактными) мухами (критерий Стьюдента: p =
= 0.0042 для самцов без арист, p = 0.00011 для самок
без арист). Латентный период увеличивался толь-
ко при удалении арист у самок (критерий Стью-
дента: p = 0.00009). Удаление арист как у самцов,
так и у самок приводило к снижению числа пар,
вступивших в копуляцию (табл. 1). Присутствие
арист у самок в большей степени влияло на часто-
ту копуляции, чем у самцов (точный тест Фишера:
p = 0.00001). Увеличение времени, необходимого
для вступления в копуляцию и снижение частоты
копуляций являлись показателем снижения успеш-

ности ухаживания. Наши результаты согласуются с
данными, полученными для D. virilis. В экспери-
ментах с D. virilis удаление арист у самок приводи-
ло к увеличению длительности ухаживания и
снижению частоты копуляций [28]. Известно, что
длительность ухаживания возрастает при нару-
шениях или отсутствии брачной песни, видимо
из-за возникающих сложностей в определении
брачного партнера [14]. В нашем случае также
могли иметь место затруднения в определении
брачного партнера из-за того, что самка с удален-
ными аристами не могла нормально воспринимать
брачную песню самца. Таким образом частичная
блокировка акустического канала приводила к
снижению успешности ухаживания, что выража-
лось в увеличении времени от начала теста до ко-
пуляции и снижении процента копуляции. Уда-
ление арист у самок влияло на брачное поведение и
процент копуляции сильнее, чем удаление арист у
самцов.

Частичная блокировка акустического
канала у мух с делецией qtc

Мутация qtc была впервые была описана, как
ускоряющая процесс ухаживания [21]. Мы также
обнаружили, что длительность ухаживания у ин-
тактных мух с делецией меньше, чем у интактных
контрольных (рис. 1). Далее мы повторили экспе-
римент по удалению арист с дрозофилами, несу-
щими делецию qtc и обнаружили, что частичная
блокировка акустического канала у них также

Таблица 1. Количество мух, вступивших в копуляцию

Показатель Интактные ♂ без арист ♀ без арист

Объем выборки 30 35 35

Вступившие в копуляцию 26 (86.7%) 20 (57.1%) 3 (8.6%)

p 0.0087 0.00001

Таблица 2. Количество мух с делецией qtc, вступивших в копуляцию

Показатель Интактные ♂ без арист ♀ без арист

Объем выборки 30 35 35

Вступившие в копуляцию 27 (90.0%) 11 (31.4%) 7 (20.0%)

p 0.00001 0.00001
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приводит к увеличению времени, необходимого
для наступления копуляции, а частота копуляций
уменьшается. Но в отличие от контрольной ли-
нии, латентный период и длительность ухажива-
ния (рис. 1,б, в) одинаково возрастали, как при
удалении арист у самцов (критерий Стьюдента:
p = 0.00527 и 0.00001 для латентного периода и
длительности ухаживания соответственно), так и
у самок (p = 0.0107 и 0.00004). Снижение процен-
та копуляций (табл. 2) не зависело от того, у сам-
цов или у самок удалялись аристы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Восприятие звуковых сигналов играет важную
роль в брачном ритуале дрозофил. Самцы выпол-
няют ведущую звуковую партию, так называемую
брачную “песню”, которая нужна для стимуляции
самок, а также, являясь видоспецифической, вы-
полняет функцию распознавания партнера своего
вида [29]. Самки “слышат”, улавливая вибрации
воздуха, аристами, находящимися на антеннах
[30] и стимулируются видоспецифичной песней

Рис. 1. Латентный период и длительность ухаживания в ссаживаниях интактных самок и самцов с удаленными ари-
стами (самцы без арист) или интактных самцов и самок с удаленными аристами (самки без арист) по сравнению с ин-
тактными. Трансформированные данные. Вертикальные линии представляют собой 95%-ный доверительный интер-
вал. а и в – контрольные мухи, б и г – мухи с делецией qtc.
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[31]. Ранее было показано, что вероятность
успешного исхода брачного ухаживания (копуля-
ции) снижается как в случае с бескрылыми сам-
цами, так и самками без арист [15, 32]. К тому же
для нормального воспроизведения брачной песни
самцу необходимо ее слышать. Например, мутант-
ные самцы, лишенные слуха, издают брачную пес-
ню с измененными частотными характеристиками
[33]. Проведенные в настоящей работе экспери-
менты показали, что удаление арист у самок в
большей степени снижало частоту копуляций,
чем удаление арист у самцов. Таким образом,
нормальное восприятие звука самкой важнее для
брачного ритуала, чем “слух” самца. Как прави-
ло, в паре D. melanogaster самец исполняет песню,
в то время как самка принимает решение о спари-
вании, основываясь на получаемых сигналах от
ухаживающего самца и ее рецептивности [34]. У
делеционных мутантов различия между полами
отсутствовали: удаление арист у самцов и самок
одинаково снижало частоту копуляций. Также, в
отличие от контрольных, удаление арист у самцов
или самок с делецией одинаково влияло на ла-
тентный период и длительность ухаживания.

У D. melanogaster половое поведение самцов
формируется и регулируется под воздействием
двух транскрипционных факторов: doublesex (dsx)
и fruitless (fru), которые созревают (сплайсируют-
ся) по-разному у самцов и самок [35]. Ген dsx не-
обходим для инициации ухаживания и песни
[36–38]. Специфичная для самцов изоформа fruM

определяет развитие нейронов мужского типа и
вместе с этим большинство этапов ухаживания
самцов [36, 39, 40]. Устранение функции fruM

приводит к полной отмене ухаживания самцов, а
эктопическая экспрессия fruM у самок формирует
у них мужское брачное поведение. В настоящей
работе мы исследуем ген qtc, который, видимо, не
является транскрипционным фактором. QTC от-
носится к суперскрученным белкам [21], белки та-
кого типа часто связаны с аппаратом Гольджи
[41]. qtc экспрессируется как у самцов, так и у са-
мок, различия в уровне транскрипции между по-
лами невелики [21], известно 12 мРНК, образую-
щихся в результате альтернативного сплайсинга.
Можно предположить, что у самцов и самок мо-
гут присутствовать разные сплайсварианты qtc,
которые также, как и разные сплайсварианты dsx

и fru участвуют в формировании поведенческого
полового диморфизма. Пока это остается предпо-
ложением, поскольку нет данных о распределе-
нии изоформ белка QTC у самцов и самок, а так-
же о молекулярных механизмах его действия.

qtc может участвовать в процессе узнавания
полового партнера с помощью феромонов [22].

Также известно, что транскрипты qtc обнаружены
в зонах, не связанных с хеморецепцией: сетчатке
и оптической доле мозга, в грибовидных телах
[21]. Мы предполагаем, что qtc может играть роль
в переносе сигналов от различных сенсоров.

Работа поддержана грантом РФФИ (№ 18-04-
00177 А) и Государственным заданием ИБР РАН,
№ 0108-2020-0001.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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The Influence of quick-to-court Gene on Some Aspects
of Mating Behavior in Drosophila melanogaster

E. G. Belkinaa, O. E. Lazebnya, and O. I. Kravchuka, *
aKoltzov Institute of Developmental Biology of Russian Academy of Sciences, Moscow, 119334 Russia

*e-mail: kravchuk444@mail.ru

quick-to-court (qtc) is a recently discovered gene involved in the regulation of the mating behavior of Drosoph-
ila melanogaster males. Previously, we have received flies with a complete deletion of this gene in the hetero-
zygous state. This work is devoted to the study of the behavioral features of this new deletion mutant. The
mating ritual was studied in f lies with remote aristae, which caused a partial blocking of the acoustic channel
of signal exchange between sexual partners. It was found that the removal of aristae leads to an increase in the
time required to enter the copulation and to a decrease in the frequency of copulations in both f lies with qtc
deletion and control f lies. However, differences were found between mutant and control individuals. Remov-
al of aristae in control females reduced the copulation rate to a greater extent than removal of aristae in control
males, whereas in deletion mutants no differences between the sexes were found. In the case of control f lies,
the latent period increased only by removal of aristae in females. In f lies with a deletion of the qtc latent period
increased when you remove of aristae both in females and males. It can be assumed that qtc is involved in the
formation of behavioral sexual dimorphism, but the mechanism of its action is still not clear.

Keywords: Drosophila, deletion mutants, courtship ritual, behavioral genetics, quick-to-court gene.
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