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Аннотация
Цель. Определение роли хромосомного полиморфизма в процессе адаптации популяций 
малярийных комаров к обитанию в различных ландшафтных областях (природных зонах 
и подзонах). 
Процедуры и методы. Проведён цитогенетический анализ выборок малярийных комаров 
в 10 ландшафтных областях (природных зонах и подзонах) Восточной Европы и Южного 
Урала. По структуре политенных хромосом личинок определяли видовой состав и часто-
ты хромосомных инверсий у комаров Anopheles messeae s. l., включающих виды-двойни-
ки An. daciae и An. messeae s. s. 
Результаты. Установлено, что популяции каждой ландшафтной зоны (подзоны) характе-
ризуются определённым составом и частотами хромосомных инверсий. В степной зоне 
преобладают видоспецифичные инверсии XL0 и 2R0 An. daciae, в таёжной зоне – инверсии 
XL1 и 2R1 An. messeae s. s. Популяции подтаёжной зоны отличаются промежуточными ча-
стотами инверсий. 
Теоретическая и/или практическая значимость. Показано, что в пределах ландшафтной 
зоны/подзоны формируется своя исторически сложившаяся кариотипическая структура 
популяций малярийных комаров.1
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физм, Anopheles
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Abstract
Aim. To determine the role of chromosomal polymorphism in the adaptation of malaria mos-
quito populations to different landscape zones. 
Methodology. Cytogenetic analysis of samples of malarial mosquitoes in 10 landscape zones 
(subzones) of Eastern Europe and Southern Urals was performed. Species composition and fre-
quencies of chromosomal inversions in Anopheles messeae s. l. mosquitoes, including sibling  
species of An. daciae and An. messeae s. s., were determined from the structure of polytene 
chromosomes of larvae. 
Results. It was established that populations of each landscape zone (subzone) are character-
ized by a certain composition and frequencies of chromosomal inversions. In the steppe zone, 
species-specific inversions XL0 and 2R0 of An. daciae predominate; in the taiga zone, inversions 
XL1 and 2R1 of An. messeae s. s. are common. Populations of the sub-taiga zone are character-
ized by intermediate frequencies of inversions. 
Research implications. It is shown that the landscape zone has its own historically established 
karyotypic structure of malarial mosquito populations.

Keywords: landscape zones, malaria mosquitoes, chromosomal polymorphism, Anopheles
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Введение
Ландшафтные зоны формируются 

в результате взаимодействия абиоти-
ческих и биотических компонентов 
геосистем и определяют условия суще-
ствования живых организмов в соста-
ве биогеоценозов [4]. Биогеоценозы 
включают популяции отдельных ви-
дов, характеризующиеся определённы-
ми исторически сложившимися эколо-

гической и генетической структурами. 
Эти популяции, в отличие от межвидо-
вых сообществ, более интегрированы. 
Особи в популяциях связаны общим 
происхождением и репродуктивными 
отношениями. Особый теоретический 
интерес представляет изучение попу-
ляций интерзональных видов, обита-
ющих в разнообразных ландшафтах. 
Условием существования этих видов 
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является способность перестраивать 
генетическую структуру популяций в 
изменяющихся условиях среды. 

Среди палеарктических интерзо-
нальных видов кровососущих двукры-
лых насекомых (Diptera, Culicidae) вы-
деляется малярийный комар Anopheles 
messeae Fall., 1926. Комары An. mes-
seae s. l. обитают на обширных про-
странствах Евразии, от атлантическо-
го побережья на западе до бассейнов 
рек Зеи и Лены на востоке; от север-
ных лесов Европейской части России, 
Западной и Восточной Сибири до 
хребтов Кавказа и Тянь-Шаня на юге 
[2; 8]. Северная и восточная границы 
ареала этих комаров изучены фраг-
ментарно. Популяции An. messeae s. l. 
характеризуются высоким уровнем 
хромосомной изменчивости. 

Основным типом хромосомных 
перестроек у комаров рода Anopheles 
служат фиксированные и флуктуи-
рующие инверсии (поворот участ-
ка хромосом на 1800). В кариотипах 
An. messeae s. l. найдено 5 распростра-
нённых и ряд эндемичных парацен-
трических инверсий, встречающихся 
в гомо- и гетерозиготном состоянии. 
Частоты ряда инверсий клинально из-
меняются в пространстве ареала, кор-
релируя с климатическими градиента-
ми [5]. Закономерная географическая 
изменчивость инверсионных частот 
позволяет выдвинуть гипотезу о зави-
симости кариотипической структуры 
полиморфных видов малярийных ко-
маров от особенностей ландшафтов, в 
которых они обитают [14]. 

Цель данной работы – определить 
роль хромосомного полиморфиз-
ма в процессе адаптации популяций 
An. messeae s. l. к обитанию в различ-
ных ландшафтных зонах.

Выборки личинок малярийных ко-
маров были собраны в 12 местооби-
таниях, расположенных в 10 зональ-
но-ландшафтных областях Восточной 
Европы и Южного Урала (табл. 1). 
Отлов комаров осуществляли в типич-
ных местах выплода Anopheles – в во-
доёмах со стоячей водой и обильной 
водной растительностью. Для работы 
использовали только личинок IV ста-
дии, которых собирали медицински-
ми кюветами с поверхности воды. 
Личинок фиксировали в растворе 
Кларка (3 части 96% этилового спирта, 
1 часть ледяной уксусной кислоты) и 
хранили в холодильнике при -20°C. 

Для визуализации политенных хро-
мосом под световым микроскопом 
готовили препараты из слюнных же-
лез личинок по стандартной методи-
ке [20], модифицированной авторами. 
Личинок препарировали на предмет-
ных стеклах в капле фиксатора Кларка 
под микроскопом МБС-10. Парные 
слюнные железы выделяли из грудно-
го отдела личинок. Выделенные желе-
зы осушали от излишков фиксатора 
и окрашивали лактоацеторсеином. 
Предварительно готовили краситель, 
нагревая смесь, состоящую из органи-
ческого красителя орсеина (2%), ледя-
ной уксусной кислоты (49%) и 80%-ной 
молочной кислоты (49%), на водяной 
бане в течение 60 мин. Окрашенные 
железы раздавливали под покровным 
стеклом в капле 50% уксусной кисло-
ты, постукивая по покровному стеклу 
тупым концом препаровальной иглы. 
Края покровных стекол окаймляли 
изолирующим составом, чтобы пре-
дотвратить высыхание препаратов. 

Видовую диагностику комаров про-
водили с использованием морфологи-
ческих и цитогенетических критериев. 
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Таблица 1 / Table 1 

Распределение местообитаний по ландшафтным областям и видовой состав 
малярийных комаров / Distribution of habitats by landscape zones and species 
composition of malaria mosquitoes

№ 
попу-
ляции

Зонально-
секторальный тип 

ландшафта

Расположение и 
координаты биотопа 

Даты 
выборок

Число 
особей

Видовой состав 
комаров, %

An. 
mes-
seae 
s. l.

An. 
mac-
ulip-
ennis

An. 
bekl-
emi-
shevi

П1
Южно-степной 
Восточно-
европейский

Волгоградская обл., 
Камышинский р-он, 
с. Костарево, р. Иловля 
(50.055188, 44.973902) 

06.072013 106 100 0 0

П2
Типично-степной
Восточно-
европейский

Саратовская обл., 
Балаковский район, 
с. Малая Быковка, 
(51.891484, 47.750614)

09.082018 103 97,1 
±1,7

2,9 
±1,7 0

П3 Типично-степной
Западносибирский

г. Оренбург, оз. Дачное 
(51.749134, 55.106522) 23.072014 118 82,2 

±3,5
17,8 
±3,5 0

П4 Южно-степной
Западносибирский

Республика 
Башкортостан, 
р. Таналык (51.780375, 
58.331700)

25.072014 101 100 0 0

П5 Лесостепной
Западносибирский

Челябинская обл., 
Сосновский район, 
с. Кайгородово, р. Миасс 
(55.131236, 61.069646)

06.082020 97 100 0 0

П6
Подтаёжный
Восточно-
европейский

Владимирская обл., 
Гусь-Хрустальный район,
пос. Красное Эхо, 
р. Побойка (55.792602, 
40.696071)

25.072020 89 93,3 
±2,7

6,7 
±2,7 0

П7 Подтаёжный
Западносибирский

Свердловская обл., 
г. Екатеринбург, 
оз. Шарташ (56.872175, 
60.690973)

07.082020 62 100 0 0

П8
Южно-таёжный
Восточно-
европейский

Вологодская обл., 
Вологодский район, 
Старосельское сельское 
поселение с. Опучково, 
пруд (59.155133, 
39.406410)

15.082020 111 99,1 
±0,9

0,9 
±0,9 0

П9
Среднетаёжный
Восточно-
европейский

Архангельская обл., 
Шенкурский р-он, 
д. Семеновская, 
заболоченность 
(61.992387, 42.759001)

31.072020 60 83,3 
±4,8 0 16,7 

±4,8
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Комаров комплекса Maculipennis диа-
гностировали по комплексу морфоло-
гических признаков [17]. Определение 
видов-двойников комплекса An. macu-
lipennis (An. messeae s. l.; An. beklemi-
shevi Stegniy et Kabanova, 1976; An. mac-
ulipennis Meigen, 1904) осуществляли 
по рисунку дисков политенных хро-
мосом, сравнивая кариотипы личинок 
с фотокартами политенных хромосом 
исследуемых видов [6; 7; 19]. 

В кариотипах An. messeae s. l. учиты-
вали гомо- и гетерозиготы по наиболее 
распространённым инверсионным ва-
риантам половой хромосомы и ауто-
сом: XL0, XL1, 2R0, 2R1, 3R0, 3R1, 3L0, 3L1 
[19]. Кроме перечисленных хромосом-
ных вариантов, в популяциях An. mes-
seae s. l. были найдены эндемичные 
гетерозиготные инверсии 3L4 (37c-
38c) и 3L5 (34a-37c). Статистический 
анализ межпопуляционных различий 
по частотам инверсионных генотипов 
проводили с помощью программно-
го пакета Fstat 2.9.4. [15]. Зональные 
различия в частотах инверсий у ко-
маров оценивали с помощью крите-
рия Хи-квадрат (χ2) [10]. Всего было 
изучено 1038 кариотипов личинок, в 
т. ч. 976 кариотипов с инверсиями у 
An. messeae s. l.

Хромосомная изменчивость в 
популяциях малярийных комаров

Одной из задач данной работы было 
изучение географического распростра-
нения видов-двойников малярийных 
комаров комплекса An. maculipennis. 
Кариотипирование личинок из 12 мест 
выплода позволило определить видо-
вой состав малярийных комаров, оби-
тающих в различных ландшафтных зо-
нах (табл. 1). Установлено, что во всех 
изученных местообитаниях домини-
ровал An. messeae s. l. с частотой 82,2–
100%. Преобладание An. messeae s. l. во 
всех личиночных биотопах минимизи-
рует влияние других комаров комплек-
са An. maculipennis на генетическую 
структуру популяций доминирую-
щего вида. Вероятнее всего, комары 
An. messeae s. l. сами вытесняют осо-
бей других близкородственных видов 
в субоптимальные биотопы с низкой 
плотностью личинок. По-видимому, 
этим объясняется полное отсутствие 
An. maculipennis s. s. в южностепной 
подзоне в Восточноевропейском и 
Западноевропейском секторах, а так-
же в лесостепях и в отдельных био-
топах подтаёжной зоны, где имеются 
оптимальные температурные условия 

 П10
Среднетаёжный
Восточно-
европейский

Архангельская обл, 
Виноградовский р-он, 
п. Березник, пруд 
(62.854307, 42.723593)

01.082020 30 100 0 0

П11
Северо-таёжный
Восточно-
европейский

Архангельская обл., 
г. Архангельск, пруд 
(64.508048, 40.690535)

02.082020 43 100 0 0

П12
Северо-таёжный
Восточно-
европейский

Архангельская обл., г. 
Северодвинск, пруд
(64.543985, 39.868063)

02.082020 118 99,2 
±0,8 0 0,8 

±0,8

Источник: составлено авторами

Окончание табл. 1
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для развития преимагинальных ста-
дий малярийных комаров. Кроме того, 
данный вид не обнаружен в местооби-
таниях среднетаёжной и северотаёж-
ной подзон (табл. 1). 

Комары An. messeae s. l. широко 
распространены и на севере таёжной 
зоны, где обитают в одних и тех же 
биотопах с таёжным видом An. bekl-
emishevi. В изученных нами личиноч-
ных биотопах доля An. beklemishevi 
была низкой и варьировала в преде-
лах 0,8–16,7%. Таким образом, кома-
ры An. messeae s. l. способны успешно 
развиваться в разнообразных ланд-
шафтных зонах и взаимодействовать с 
другими, более узко специализирован-
ными близкородственными видами 
малярийных комаров. 

Важной особенностью популя-
ций An. messeae s. l. является высокий 
уровень хромосомной изменчиво-
сти. Диплоидный набор комаров рода 
Anopheles включает 3 пары субметацен-
трических хромосом (6 плеч), из кото-
рых первая пара – половые хромосомы 
XX у самок или XY у самцов. Инверсии 
половой хромосомы встречаются у 
самок в гомо- и гетерозиготной фор-
мах, причём в политенных хромосо-
мах имеется только короткое плечо 
XL. Более длинное плечо XR состоит 
из гетерохроматина, не политенизи-
руется и в кариотипах отсутствует. 
Самцы имеют только одну хромосому 
XL (гемизиготы), Y хромосома также 
не политенизируется и в кариотипах 
не представлена. Каждая политенная 
хромосома двойная, состоит из тесно 
сконъюгированных гомологов. Только 
половая хромосома XL у самцов со-
стоит из одного гомолога и выглядит 
в 2 раза тоньше половой хромосомы 
самок. Вторая и третья пары хромосом 

у малярийных комаров – двуплечие 
аутосомы. Инверсии встречаются в 
длинном плече второй пары хромосом 
2R, а также в длинном и коротком пле-
чах третьей пары хромосом – 3R и 3L. 
В плече 2L инверсии отсутствовали.

В кариотипах An. messeae s. l. были 
обнаружены следующие инверсион-
ные варианты: XL0, XL1, 2R0, 2R1, 3R0, 
3R1, 3L0, 3L1, 3L4, 3L5 (табл. 2–3). 

Частоты инверсий половой хромосо-
мы и аутосом варьировали в широких 
пределах в популяциях, расположен-
ных в различных ландшафтных зо-
нах. Одной из наиболее вариабельных 
была половая хромосома XL. Частоты 
инверсии XL0 варьировали от 0–4% 
в популяциях таёжной зоны до 46,5–
59,7% в степных популяциях. Следует 
отметить, что на территории России 
An. messeae s. l. включает 2 вида-двой-
ника: An. daciae Linton, Nicolescu and 
Harbach, 2004 и An. messeae s. s. [9]. 

Вид An. daciae впервые был описан 
на территории Румынии [18], и ареал 
этого вида перекрывается с ареалом 
An. messeae s. s. на обширных про-
странствах Европы и Азии [1; 8–9; 
11–13; 21]. Инверсия XL0 встречается 
только у комаров An. daciae и у ред-
ких гибридов An. daciae х An. messeae 
[9]. Эта инверсия имеет диагностиче-
ское значение и коррелирует с долей 
An. daciae в анофелогенных биотопах. 
Альтернативная инверсия XL1 имеется 
у обоих видов. Очевидно, что после-
довательное снижение доли инверсии 
XL0 с юга на север может указывать на 
низкую встречаемость An. daciae на се-
вере таёжной зоны. 

Географическая подразделённность 
двух видов-двойников подтвержда-
ется при анализе инверсионного по-
лиморфизма аутосомы 2R (табл. 2–3). 
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Таблица 2 / Table 2 

Частоты хромосомных вариантов в популяциях An. messeae s. l. в степной, 
лесостепной и подтаёжной ландшафтных зонах / Frequencies of chromosomal variants 
in populations of An. messeae s. l. in steppe, forest-steppe, and subtaiga landscape zones

Инверсионные 
геми- и 

гомозиготы 

Частоты хромосомных вариантов, f ± sf, % 

Степная зона Лесостепь Подтаёж-
ная зона

П 1 П 2 П 3 П 4 П 5 П 6

Самцы, n  38 46 47 32 41 42

XL0  42,1±8,0 52,2±7,4 31,9±6,8 34,4±8,4 87,8±5,1 28,6±7,0

XL1  57,9±8,0 47,8±7,4 68,1±6,8 65,6±8,4 12,2±5,1 71,4±7,0

Самки, n  68 54 50 69 56 41

XL00  16,2±4,5 48,2±6,8 22,0±5,9 8,7±3,4 7,1±3,4 7,3±4,1

XL01  63,2±5,8 29,6±6,2 36,0±6,8 36,2±5,8 32,2±6,2 29,3±7,1

XL11  20,6±4,9 22,2±5,7 42,0±7,0 55,1±6,0 60,7±6,5 63,4±7,5

Оба пола, n  106 100 97 101 97 83

XL0 46,5±3,8 59,7±4,0 37,4±4,0 28,2±3,5 40,5±4,0 24,2±3,8

XL1 53,5±3,8 40,3±4,0 62,6±4,0 71,8±3,5 59,5±4,0 75,8±3,8

2R00  100 100 99,0±1,0 99,0±1,0 81,4±3,9 77,1±4,6

2R01  0 0 1,0±1,0 1,0±1,0 17,5±3,9 22,9±4,6

2R11  0 0 0 0 1,0±1,0 0

3R00  82,1±3,7 57,0±5,0 35,0±4,8 29,7±4,5 52,6±5,1 81,9±4,2

3R01  17,9±3,7 29,0±4,5 49,5±5,1 36,6±4,8 41,2±5,0 14,5±3,9

3R11  0 14,0±3,5 15,5±3,7 33,7±4,7 6,2±2,4 3,6±2,0

3L00  85,9±3,4 65,0±4,8 51,6±5,1 38,6±4,8 88,7±3,2 97,6±1,7

3L01  14,1±3,4 27,0±4,4 36,1±4,9 49,5±5,0 10,3±3,1 2,4±1,7

3L11  0 8,0±2,7 11,3±3,2 11,9±3,2 1,0±1,0 0

3L04  0 0 1,0±1,0 0 0 0

3L05  0 0 0 0 0 0

Примечание: n – число особей; популяции П1–П6 те же, что и в таблице 1. 
Источник: составлено авторами
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Таблица 3 / Table 3 

Частоты хромосомных вариантов в популяциях An. messeae s. l. в подтаёжной и 
таёжной ландшафтных зонах / Frequencies of chromosomal variants in populations of 
An. messeae s. l. in subtaiga and taiga landscape zones

Инверсионные 
геми- и 

гомозиготы

Частоты хромосомных вариантов, f ± sf, %
Подтаёж-
ная зона Таёжная зона

П 7 П 8 П 9 П 10 П 11 П 12

Самцы, n 36 56 25 11 19 47

XL0 50,0±8,3 19,6±5,3 4,0±3,9 9,1±8,7 0 12,8±4,9

XL1 50,0±8,3 80,4±5,3 96,0±3,9 90,9±8,7 100 87,2±4,9

Самки, n 26 54 25 19 24 70

XL00 23,1±8,3 18,5±5,3 0 5,3±5,1 0 14,3±4,2

XL01 19,2±7,7 1,9±1,9 8,0±5,4 0 0 0

XL11 57,7±9,7 79,6±5,5 92,0±5,4 94,7±5,1 100 85,7±4,2

Оба пола, n 62 110 50 30 43 117

XL0 39,8±5,2 19,5±3,1 4,0±2,3 6,1±3,4 0 13,9±2,5

XL1 60,2±5,2 80,5±3,1 96,0±2,3 93,9±3,4 100 86,1±2,5

2R00 74,2±5,6 39,1±4,7 10,0±4,2 16,7±6,8 18,6±5,9 35,9±4,4

2R01 17,7±4,9 38,2±4,6 50,0±7,1 23,3±7,7 51,2±7,6 44,4±4,6

2R11 8,1±3,5 22,7±4,0 40,0±6,9 60,0±8,9 30,2±7,0 19,7±3,7

3R00 75,8±5,4 56,4±4,7 32,0±6,6 26,7±8,1 25,6±6,7 35,9±4,4

3R01 19,4±5,0 36,4±4,6 48,0±7,1 46,6±9,1 58,1±7,5 35,0±4,4

3R11 4,8±2,7 7,2±2,5 20,0±5,7 26,7±8,1 16,3±5,6 29,1±4,2

3L00 95,2±2,7 91,8±2,6 96,0±2,8 76,7±7,7 52,2±7,6 75,2±4,0

3L01 4,8±2,7 8,2±2,6 4,0±2,8 23,3±7,7 44,2±7,6 22,2±3,8

3L11 0 0 0 0 4,6±3,2 0

3L04 0 0 0 0 0 0

3L05 0 0 0 0 0 2,6±1,5

Примечание: популяции П7–П12 те же, что и в таблице 1. 
Источник: составлено авторами
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Инверсия 2R1 встречается, за редки-
ми исключениями, только у An. mes-
seae s. s. [9]. В степных популяциях 
комаров суммарная доля гомо- и гете-
розигот 2R11 и 2R01 составляет 0–1%, 
тогда как в таёжных – достигает 60,9–
90%. Поскольку инверсия 2R0 имеется 
у обоих видов, можно предполагать 
наличие широтного градиента по этой 
инверсии у An. messeae s. s. 

Высокий уровень хромосомной из-
менчивости наблюдается также по 
инверсиям аутосомных плеч 3R и 
3L у комаров, обитающих в различ-
ных ландшафтных зонах (табл. 2–3). 
Известно, что инверсии 3R1 и 3L1 най-
дены в популяциях у обоих видов-
двойников. Кроме двух перечисленных 
широко распространённых инверсий, 
в плече 3L были найдены 2 эндемич-
ные инверсии: 3L4 – в популяции сред-
нестепной западносибирской подзо-
ны, и 3L5 – в популяции северотаёжной 
подзоны. Обе эндемичные инверсии 
найдены в гетерозиготах у отдельных 
особей. 

Вероятно, соотношение гомо- и гете-
розигот по инверсиям аутосомы 3, как 
и доли инверсионных вариантов двух 
других хромосом у комаров An. mes-
seae s. l., определяются экологически-
ми особенностями конкретных ланд-
шафтных зон (подзон). В этом случае 
каждой зоне (подзоне) должен соот-
ветствовать определённый уровень 
хромосомной изменчивости, и комары 
из разных зон должны отличаться по 
набору инверсионных генотипов.

Уровень межпопуляционных гене-
тических различий между комарами – 
обитателями различных ландшафтных 
зон (подзон) оценивает индекс фик-
сации FST. Он отражает совместное 
влияние факторов популяционной ди-

намики (дрейфа, миграции, мутации 
и отбора) на распределение инверси-
онных вариантов между популяция-
ми [16].

Данный показатель был рассчитан 
отдельно для инверсионных геноти-
пов половой хромосомы XL у самцов и 
самок (табл. 4–5). В результате попар-
ного сравнения популяций у самцов 
(табл. 4) было выявлено, что наиболь-
шие различия по инверсиям половой 
хромосомы наблюдаются между по-
пуляциями переходных ландшафтов 
(лесостепной и подтаёжной зоны – П5, 
П7) и популяциями таёжных подзон 
(П8–П10). Значимые значения FST (вы-
делены жирным шрифтом; уровень 
значимости p<0,05) обусловлены рез-
ким снижением частоты гемизиготных 
самцов XL0 в таёжной зоне. 

Попарное сравнение популяций по 
частотам инверсионных генотипов по-
ловой хромосомы XL у самок (табл. 5) 
показало, что значимые величины FST 

отмечены между подтаёжной и южно-
таёжной популяциями (П7–П8) и ря-
дом популяций степной зоны (П1–П6). 
Это объясняется тем, что в переход-
ном подтаёжном ландшафте и на юж-
ных границах таёжной зоны у самок 
изменяется соотношение инверсион-
ных гомо- и гетерозигот по половой 
хромосоме. Значимые величины FST 

показаны при сравнении популяции 
подтаёжной зоны П7 с популяциями 
П8–П11 по причине резкого сниже-
ния доли гетерозиготных самок XL01 
в таёжных подзонах. Особенно выде-
ляется северотаёжная популяция П12. 
Значимые величины FST отмечены при 
сравнении с рядом популяций из раз-
ных ландшафтных зон (П1–П2, П6, 
П8–П11). Причина межпопуляцион-
ных различий связана с тем, что в этой 
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Таблица 4 / Table 4 

Межпопуляционные различия по частотам инверсий хромосомы XL (значения 
Fst) у самцов An. messeae s. l. в различных ландшафтных зонах / Interpopulation 
differences in the frequencies of XL chromosome inversions (Fst values) in male of 
An. messeae s. l. in different landscape zones

П 2 П 3 П 4 П 5 П 6 П 7 П 8 П 9 П 10 П 11 П 12

П 1 0.0011 -0.0204 -0.0203 0.0685 0.0563 0.0882 0.1953 0.0736 0.1482 0.0428 0.0148

П 2 0.0199 0.0325 0.1733 -0.0012 0.1940 0.1104 0.0086 0.0652 -0.0176 0.0959

П 3 -0.0256 0.0425 0.0840 0.0607 0.2201 0.1022 0.1759 0.0698 -0.0017

П 4 0.0198 0.1092 0.0365 0.2642 0.1307 0.2154 0.0910 -0.0167

П 5 0.2723 -0.0244 0.4103 0.2952 0.3722 0.2428 -0.0150

П 6 0.2883 0.0564 -0.0246 0.0079 -0.0561 0.1849

П 7 0.4152 0.3095 0.3800 0.2624 -0.0040

П 8 0.0437 -0.0114 0.0526 0.3274

П 9 -0.0046 -0.0610 0.2070

П 10 -0.0437 0.2857

П 11 0.1619

Источник: составлено авторами

Таблица 5 / Table 5 

Межпопуляционные различия по частотам инверсионных вариантов хромосомы 
XL (значения Fst) у самок An. messeae s. l. в различных ландшафтных зонах / 
Interpopulation differences in the frequencies of XL chromosome inversion variants (Fst 
values) in females of An. messeae s. l. in different landscape zones

П 2 П 3 П 4 П 5 П 6 П 7 П 8 П 9 П 10 П 11 П 12

П 1 -0.0154 0.0595 -0.0046 0.0085 -0.0116 0.2794 0.1665 0.0085 0.1012 0.0726 0.1244

П 2 0.0834 0.0033 0.0223 -0.0095 0.3168 0.1234 -0.0050 0.0660 0.0397 0.1536

П 3 0.0292 -0.0087 0.0529 0.0888 0.3176 0.1557 0.2594 0.2257 0.0040

П 4 -0.0079 -0.0055 0.2275 0.1861 0.0416 0.1320 0.1071 0.0840

П 5 0.0051 0.1497 0.2961 0.0872 0.2162 0.1717 0.0330

П 6 0.2696 0.1642 0.0182 0.1063 0.0808 0.1157

П 7 0.5424 0.4057 0.4940 0.4608 0.0373

П 8 0.0727 0.0196 0.0126 0.3765

П 9 0.0205 -0.0015 0.2309

П 10 -0.0339 0.3257

П 11 0.2965

Источник: составлено авторами
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популяции П12 выявлены относитель-
но высокая для таёжной зоны частота 
гомозиготных самок XL00 (14%) при 
полном отсутствии гетерозигот XL01 
(табл. 3).

В результате попарных сравнений 
популяций из разных ландшафтных 
зон нами были определены интеграль-
ные показатели FST для инверсионных 
вариантов всех аутосомных плеч у 
особей обоих полов (табл. 6). Выявлен 
высокий уровень межпопуляционной 
изменчивости: за небольшими исклю-
чениями подавляющее большинство 
величин FST являются значимыми. 
Фактически каждая популяция, обита-
ющая в конкретной ландшафтной зоне 
(подзоне), имеет свой набор инверси-
онных генотипов.

По нашему мнению, частоты ин-
версионных вариантов и аутосом, и 
половой хромосомы определяются 

локальными факторами отбора. Ранее 
в ряде экспериментальных исследова-
ний было показано адаптивное значе-
ние инверсионного полиморфизма у 
An. messeae s. l. [5]. В результате анали-
за сезонной динамики инверсионных 
частот была высказана гипотеза, что 
инверсионный полиморфизм в попу-
ляциях An. messeae s. l. поддерживается 
за счёт дифференциальной приспосо-
бленности альтернативных гомозигот 
на разных этапах сезонного цикла. 
Одни гомозиготы имеют преимущество 
в летний период репродукции, другие – 
зимой во время диапаузы [3; 5]. 

Наши исследования свидетельству-
ют о том, что популяции разных ланд-
шафтных зон (подзон) отличаются 
равновесными частотами инверсион-
ных генотипов половой хромосомы и 
аутосом (рис. 1). Закономерная ши-
ротная смена различных типов ланд-

Таблица 6 / Table 6 

Межпопуляционные различия по частотам инверсионных вариантов аутосом 
(значения Fst) у особей обоих полов An. messeae s. l. в различных ландшафтных 
зонах / Interpopulation differences in the frequencies of autosome inversion variants (Fst 
values) in individuals of both sexes of An. messeae s. l. in different landscape zones

П 2 П 3 П 4 П 5 П 6 П 7 П 8 П 9 П 10 П 11 П 12

П 1 0.1172 0.1762 0.2626 -0.0020 0.0217 0.0978 0.3040 0.1835 0.3504 0.4264 0.0460

П 2 0.2139 0.2619 0.0769 0.1067 0.1907 0.0862 0.0354 0.0775 0.1265 0.2412

П 3 0.0138 0.1715 0.0892 0.0189 0.2206 0.1659 0.3410 0.3575 0.1987

П 4 0.2514 0.1607 0.0779 0.2198 0.1819 0.3518 0.3546 0.2997

П 5 0.0255 0.1033 0.2444 0.1452 0.2879 0.3568 0.0719

П 6 0.0390 0.2371 0.1300 0.2939 0.3520 0.0750

П 7 0.2615 0.1823 0.3646 0.3999 0.0980

П 8 0.0229 0.0467 0.0241 0.4387

П 9 0.0415 0.0565 0.3019

П 10 0.0025 0.5115

П 11 0.5864

Источник: составлено авторами
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шафтов предполагает направленные 
сдвиги равновесных частот инверсий 
в популяциях An. messeae s. l. Для вы-
яснения характера зональных разли-
чий кариотипического состава кома-
ров мы объединили данные по составу 
инверсионных генотипов в популяци-
ях степной зоны (П1–П4), переходной 
лесостепной и подтаёжной зоны (П5–
П7) и таёжной зоны (П8–П12). Такое 
объединение позволяет оценить роль 
климатических градиентов в форми-
ровании популяционно-генетической 
системы у An. messeae s. l. При перехо-
де от степной к подтаёжной и таёжной 
зонам в популяциях происходит зна-
чительное снижение частоты инвер-
сии XL0 у особей обоих полов (рис. 1; 
χ2=139,4; число степеней свободы df=2; 
уровень значимости p<0,001). Как 
было отмечено выше, эта инверсия 

встречается исключительно у комаров 
An. daciae.

Одновременно с изменением соста-
ва половых хромосом в популяциях 
подтаёжной и таёжной зон происходит 
последовательное увеличение частоты 
гомо- и гетерозигот по аутосомной 
инверсии 2R1 (рис. 2; χ2=446,6; df=2; 
p<0,001). Появление этой инверсии 
означает изменение кариотипической 
структуры у другого вида-двойника – 
An. messeae s. s. 

Сравнение комаров из разных ланд-
шафтных зон по соотношению инвер-
сионных вариантов хромосомы 3R по-
казало, что наиболее низкая частота 
гомо- и гетерозигот по инверсии 3R1 
наблюдается в подтаёжных популя-
циях (рис. 3; χ2=53,5; df=4; p<0,001). 
Очевидно, именно в переходной зоне 
осуществляется перестройка по-

 

19 

Рис. 1. / Fig. 1. Частоты инверсий половой хромосомы XL у комаров обоих полов в 
степных (П1–П4), подтаёжных (П5–П7) и таёжных (П8–П12) популяциях 
An. messeae s. l., в % / Frequencies of XL sex chromosome inversions in mosquitoes of both 
sexes in steppe (P1–P4), subtaiga (P5–P7) and taiga (P8–P12) populations of 
An. messeae s. l., in % 

Источник: cоставлено авторами 
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пуляционно-генетической системы 
An. messeae s. l., включающей 2 вида-
двойника. Инверсия 3R1 распростра-
нена у обоих видов, причём в степной 
зоне увеличивается частота этой ин-
версии у An. daciae, а в таёжной зоне – 
у An. messeae s. s.

Аналогичное изменение доли инвер- 
сионных гетерозигот 3L01 и гомозигот 
3L11 выявлено при сравнении популя-

ций комаров по инверсионным вари-
антам хромосомы 3L (рис. 4; χ2=95,2; 
df=2; p<0,001). Инверсия 3L 1 также 
имеется у обоих видов-двойников. 
Доля гомо- и гетерозигот по этой ин-
версии резко снижается в популяциях 
при переходе от степной зоны к пере-
ходной подтаёжной, а затем вновь зна-
чимо увеличивается у комаров в таёж-
ной зоне.
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Во-первых, экологической и гене-
тической подразделённостью двух 
близкородственных видов-двойников 
An. daciae и An. messeae s. s. Несмотря 
на наличие общих инверсий, в услови-
ях симпатрии популяции этих видов 
отличаются составом и частотами ин-
версионных генотипов половой хромо-
сомы и аутосом. Одним из результатов 
подразделённости комаров An. daciae 
и An. messeae s. s. в общих местооби-
таниях является эффект Валунда, ко-
торый проявляется в форме нехватки 
гетерозигот в смешанной выборке [2]. 
Например, в ряде популяций таёжной 
зоны (П8, П10, П12) у самок полно-
стью отсутствуют гетерозиготы XL01 
при наличии значительной численно-
сти альтернативных гомозигот XL00 и 
XL11 (табл. 3). Репродуктивная изоля-
ция между двумя видами-двойниками 
является неполной. В зонах симпатрии 
встречаются отдельные межвидовые 
гибриды. Результаты полногеномно-
го секвенирования комаров An. daciae 
и An. messeae s. s. из одного местоо-
битания подтаёжной зоны показали, 
что интрогрессия генов имеет место, 
но генетические системы двух видов 

остаются изолированными благодаря 
глубоким различиям по половым хро-
мосомам [9]. 

Во-вторых, основным фактором 
популяционной динамики служит 
естественный отбор. Климатические 
градиенты формируют клинальную из-
менчивость частот инверсий хромосом 
XL и 2R в результате естественного от-
бора. Именно естественный отбор под 
воздействием совокупности абиоти-
ческих и биотических факторов опре-
деляет равновесные частоты инверси-
онных вариантов у комаров в каждой 
ландшафтной зоне (подзоне). Комары, 
обитающие в данной ландшафтной 
зоне, характеризуюся своей истори-
чески сложившейся кариотипической 
структурой популяций. Сезонные и 
межгодовые отклонения равновесных 
частот являются обратимыми, пока 
сохраняется ландшафтная зона со сво-
ими биогеоценозами. Направленные 
изменения кариотипической струк-
туры популяций могут происходить в 
результате глобальных изменений кли-
мата в процессе смены экосистем.

Статья поступила в редакцию 04.10.2022
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