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Аннотация
Цель. Анализ распространения видов-двойников и сравнение хромосомной изменчивости 
популяций малярийных комаров на Европейской территории России как в местообита-
ниях внутри степной зоны, так и на контрасте с местообитаниями зоны смешанных и 
широколиственных лесов. 
Процедура и методы. Исследовали 6 выборок личинок малярийных комаров в степной 
зоне и 3 выборки в зоне смешанных и широколиственных лесов. Видовой состав комаров 
определяли по структуре политенных хромосом, а также методом ПЦР-ПДРФ по составу 
второго внутреннего транскрибируемого спейсера (ITS2) рДНК. Оценивали частоты хро-
мосомных инверсий в популяциях у An. daciae и An. messeae s. s. 
Результаты. В изученных местообитаниях при движении с запада на восток в пределах 
степной зоны и при переходе в зону смешанных и широколиственных лесов происходит 
закономерное изменение видового состава и кариотипической структуры популяций ма-
лярийных комаров. Дана оценка уровня хромосомного полиморфизма у степных популя-
ций малярийного комара An. daciae.
Теоретическая и/или практическая значимость. Выявлено варьирование генетической 
структуры популяций полиморфных видов в зависимости от изменения природно-клима-
тических условий на Европейской части России (рассмотрено на примере разных частей 
её степной зоны и на контрасте с западной частью зоны смешанных и широколиственных 
лесов).

Ключевые слова: видовой состав, малярийные комары, хромосомный полиморфизм, 
пространственные различия
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Abstract
Aim. Analysis of the distribution of twin species and comparison of chromosomal variability of 
malaria mosquito populations in the European part of Russia both in habitats within the steppe 
zone and in contrast to habitats of the zone of mixed and deciduous forests.
Methodology. 6 samples of malaria mosquito larvae in the steppe zone and 3 samples in the 
zone of mixed and deciduous forests were examined. The species composition of mosqui-
toes was determined by the structure of polytene chromosomes, as well as by the PCR-PRPD 
method by the composition of the second internal transcribed spacer (ITS2) rDNA. Frequencies 
of chromosomal inversions in populations in were evaluated An. daciae and An. messeae s. s. 
Results. In the studied habitats, when moving from west to east within the steppe zone and 
when moving to the zone of mixed and deciduous forests, a natural change in the species com-
position and karyotypic structure of malaria mosquito populations occurs. The level of chromo-
somal polymorphism in the steppe populations of the malaria mosquito is estimated An. daciae. 
Research implications. A variation in the genetic structure of populations of polymorphic spe-
cies was revealed depending on changes in natural and climatic conditions in the European part 
of Russia (considered on the example of different parts of its steppe zone and in contrast to the 
western part of the zone of mixed and deciduous forests).

Keywords: species composition, malaria mosquitoes, chromosomal polymorphism, spatial dif-
ferences
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Введение
Одним из перспективных направ-

лений современной биогеографии яв-
ляется изучение структуры биомов и 
организации пространственных отно-
шений между их составными элемен-
тами – сообществами и популяциями 
отдельных видов. Биом степей нельзя 
рассматривать как полностью одно-
родную дискретную единицу, посколь-
ку степные сообщества переходят друг 
в друга, образуя своеобразные кон-
тинуумы или экоклины [23]. На по-
пуляционно-видовом уровне особый 
интерес представляет пространствен-
ное распространение определённых 
видов в пределах конкретной природ-
ной зоны (с учётом динамики гене-
тической структуры популяций этих 
видов). Изучение связи между природ-
ными условиями и кариотипической 
структурой популяций полиморфных 
видов малярийных комаров ранее 
была нами проведена в Поволжском 
регионе в 2013–2014 гг. [12].

Среди обитателей степной зоны вы-
деляются малярийные комары рода Ano-
pheles (Diptera, Culicidae). Эти комары 
не встречаются на безводных степных 
просторах. Их местообитания строго 
приурочены к поймам рек, постоянным 
и временным водоёмам, где происходит 
массовое развитие преимагинальных 
стадий. Дневным убежищем для маля-
рийных комаров служит околоводная 
растительность, которая защищает 
имаго от прямых солнечных лучей. В 
синантропных местообитаниях места-
ми днёвок могут быть амбары, сараи и 
строения для разведения скота. Кроме 
того, существует приуроченность раз-
ных видов малярийных комаров к водо-
ёмам, различающихся по типу и эколо-
гическим характеристикам [3]. 

Хромосомно-полиморфные виды 
малярийных комаров служат удобным 
модельным объектом для популяци-
онно-генетических исследований, как 
это показано на примере изучения юга 
Европейской территории России [13]. 
Популяции этих видов, обитающих в 
различных природно-климатических 
условиях, характеризуются опреде-
лённым исторически сложившимся 
хромосомным составом [7]. Динами-
ка частот хромосомных инверсий в 
пространстве и во времени отражает 
действие совокупности экологических 
факторов на популяции малярийных 
комаров. 

Целью данной работы явилось 
определение пространственного рас-
пространения видов-двойников и 
сравнительный анализ хромосомной 
изменчивости у популяций малярий-
ных комаров на Европейской террито-
рии России (ЕТР) как в местообитаниях 
внутри степной зоны, так и на контра-
сте с местообитаниями зоны смешан-
ных и широколиственных лесов.

Для проведения данного исследо-
вания использовались выборки личи-
нок IV возраста малярийных комаров 
(табл. 1). Личинок собирали медицин-
скими кюветами с поверхности водо-
ёмов, фиксировали спирт-уксусной 
смесью (3 части 96% спирта, 1 часть 
99,8% уксусной кислоты) и хранили 
при -20°C. 

Выборки №№ 1–3 (табл. 1) были 
отобраны в восточной части степной 
зоны ЕТР (Саратовская и Волгоград-
ская области), выборки №№ 4–6 –  
в западной части степной зоны ЕТР 
(Ростовская и Воронежская области, 
Донецкая Народная Республика). Для 
сравнительного анализа кариотипиче-
ского состава комаров дополнительно 
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Таблица 1 / Table 1 
Видовой состав малярийных комаров в личиночных биотопах /  
Species composition of malaria mosquitoes in larval biotopes 

№
 в

ы
бо

рк
и

П
ри

ро
дн

ы
е 

зо
ны

Местообитание Дата 
сбора

Число 
особей

Индекс доминирования видов, 
f ± Sf , (%)

An
. m

es
se

ae
 s.

 l.
 

An
. m

ac
ul

ip
en

ni
s

An
. a

tr
op

ar
vu

s

An
. h

yr
ca

nu
s

1

Во
ст

ок
 с

те
пн

ой
 з

он
ы

Саратовская область,
г. Балаково
(52.007462, 47.823348)
«канал»

14.08. 
2018 103 100 0 0 0

2
Саратовская область,
с. Красный Яр
(51.947867, 47.655637)
«р. Большой Иргиз»

13.08. 
2018 121 100 0 0 0

3

Волгоградская область, 
Иловлинский район,
ст. Новогригорьевская 
(49.448928, 43.613433)
«оз. Мелкое»

26.07. 
2014 83 100 0 0 0

4

За
па

д 
ст

еп
но

й 
зо

ны

г. Ростов-на-Дону,
ул. Зелёная
(47.262210, 39.798504)
«пруд»

19.06. 
2014 81 93,8±2,7 5,0±2,4 0 1,2±1,2

5
Воронежская область,
с. Осетровка 
(50.157842, 40.450037)
«озеро»

10.08. 
2015 102 100 0 0 0

6
ДНР, пгт. Шахтное 
(47.974670, 38.297071)
«расширение ручья»

25.07. 
2018 100 36,0±4,8 56,0±5,0 8,0±2,7 0

7

Зо
на

 см
еш

ан
ны

х 
и 

ш
ир

ок
ол

ис
тв

ен
ны

х 
ле

со
в 

Калужская область, 
Думнический р-н, 
окрестности д. Высокое
(53.927849, 34.941020)
«карьер»

24.07. 
2021 106 100 0 0 0

8
г. Брянск, 
СО Факел
(53.225135, 34.489356)
«пожарный пруд»

25.07. 
2021 105 100 0 0 0

9

Брянская область, 
Злынковский р-н, 
г.п. Вышковское,  
 (52.484843, 31.682700) 
«заросший берег р. Ипуть»

27.07. 
2021 119 98,3±1,2 1,7±1,2 0 0

Источник: составлено авторами
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были использованы: выборки №№ 7–8, 
(Калужская область) и № 9 (Брянская 
область) – из местообитаний зоны сме-
шанных и широколиственных лесов.

При выборе местообитаний для 
сбора биоматериала (личинок кома-
ров рода Anopheles) учитывали «ти-
пизацию водоёмов» (общее описание 
экологических параметров водоёма с 
точки зрения их репрезентативности 
относительно параметров и генети-
ческого состава популяции комаров) 
и одновременно стремились макси-
мально использовать их разнообразие. 
Таким образом, сначала на местности 
отбирали типичные «маляриогенные» 
водоёмы (стандартные для выплода 
малярийных комаров на данной тер-
ритории), а затем подбирали биотопы, 
различные по типу и происхождению 
(так, чтобы в каждой природной зоне 
имелось не менее 3 выборок из раз-
личающихся мест выплода). Кроме 
того, в пределах каждой природной 
зоны искали места выплода, не только 
подходящие по составу водной рас-
тительности и происхождению, но и 
с наличием участков слабого течения/
движения воды. 

Так, на востоке степной зоны ЕТР 
биотопами для сбора стали: «канал», 
«р. Большой Иргиз» и «оз. Мелкое». 
На западе степной зоны выборки были 
собраны из биотопов: «пруд», «озеро» 
и «расширение ручья». А в пределах 
зоны смешанных и широколиственных 
лесов сборы были проведены в место-
обитаниях: «карьер», «пожарный пруд» 
и «заросший берег р. Ипуть» (табл. 1).

В камеральных условиях опреде-
ляли видовой и хромосомный состав 
комаров. Фиксированных личинок 
делили на 2 части: брюшные сегменты 
использовали для молекулярно-гене-

тического анализа, а голову и грудь –  
для получения препаратов политенных 
хромосом. Предварительно разделяли 
комаров комплекса Maculipennis и ко-
маров An. hyrcanus Pallas, 1771 по мор-
фологическим признакам с использо-
ванием определительных таблиц для 
личинок рода Anopheles [1; 21; 22].

Препараты политенных хромо-
сом изготавливали по стандартной 
методике [3; 18], модифицированной 
авторами данной публикации для по-
лучения качественных препаратов 
политенных хромосом. Из грудного 
отдела личинок извлекали препаро-
вальной иглой парные слюнные желе-
зы, которые окрашивали 45 минут в 
2% лактоацеторсеине [7]. После окра-
шивания железы промывали 50% ук-
сусной кислотой и раздавливали под 
покровным стеклом. Диагностику 
видов-двойников малярийных кома-
ров комплекса Maculipennis осущест-
вляли по политенным хромосомам. 
Для этого сравнивали рисунок дисков 
хромосом с фотокартами кариотипов 
палеарктических видов An. atroparvus 
Van Thiel, 1923 [5; 8]; An. maculipennis 
Meigen, 1818 [5]; An. messeae Falleroni, 
1926 и An  daciae Linton, Nicolescu and 
Harbach, 2004 [17]. 

Кариотип малярийного комара со-
стоит из 3 пар хромосом: половых 
хромосом (XX или XY) и 2 пар ауто-
сом [14; 16]. Набор политенных хро-
мосом слюнных желез комара вклю-
чает 5 плеч, объединённых общим 
хромоцентром (рис. 1). Каждое плечо 
аутосом включает 2 тесно сконьюги-
рованных гомолога. Длинные плечи 
половых хромосом XR и YR состоят 
из гетерохроматина и не политенизи-
руются. Плечо XL у самок включает 
2 гомолога, а у самцов – только 1, по-
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этому это плечо у самцов в 2 раза тонь-
ше, чем у самок. В отличие от XL, пле-
чо YL у самцов, в основном, состоит из 
гетерохроматина. Слишком короткий 
эухроматиновый фрагмент этого пле-
ча вблизи центромеры на политенных 
хромосомах не идентифицируется. 

Рисунок дисков политенных хро-
мосом позволяет не только разделять 
виды-двойники, но и регистрировать 
хромосомные перестройки – инвер-
сии. У малярийных комаров группы 
An. messeae s. l. имеется 4 распростра-
нённых инверсий [17]. Гомо- и гете-
розиготы по инверсиям соответству-
ющих плеч обозначаются нижними 
индексами. В степных и лесных попу-
ляциях оценивали частоты гомо- и ге-
терозигот по следующим инверсиям: 
XL0, 2R1, 3R1 и 3L1. Межпопуляционные 

различия по частотам инверсионных 
генотипов рассчитывали с помощью 
критерия Хи-квадрат (χ2) [11]. 

Нами были определены кариотипы 
у 918 особей малярийных комаров.

Диагностику видов-двойников 
группы An. messeae s. l. (включает 
An. messeae s. s. и An. daciae) для осо-
бей с перекрывающимся инверсион-
ным полиморфизмом в лесных ме-
стообитаниях выполняли методом 
ПЦР-ПДРФ. В качестве маркера ис-
пользовали второй внутренний транс-
крибируемый спейсер (ITS2) кластера 
рибосомной ДНК. Тотальную ДНК вы-
деляли из брюшных сегментов личи-
нок фенол-хлороформным методом, 
индивидуально для каждой особи. С 
помощью спектрофотометра Implen 
NanoPhotometer NP80 определяли то-

Условные обозначения: 
X – половая хромосома, 
2 и 3 – аутосомы; L – левое (короткое) плечо; 

R – правое (длинное) плечо; 
с – центромера. 

Нижние индексы обозначают инверсионные последовательности половой хромосомы и аутосом 

Рис. 1. / Fig. 1. Кариотип самца малярийного комара An. messeae s. l. / Male karyotype of 
the malaria mosquito An. messeae s. l. 

Источник: фото авторов
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тальную концентрацию ДНК и доводи-
ли её до 30–60 нг/мкл. ПЦР проводили 
в конечном объёме смеси 20 мкл с ис-
пользованием наборов для амплифи-
кации «EncycloPlus PCR kit» (Евроген, 
Россия) в соответствии с инструкцией 
фирмы-производителя. Для получе-
ния ПЦР-фрагментов ITS2 использо-
вали праймеры, подобранные нами 
с помощью программы Primer3 [20]: 
ITS638F (5'-TGAACTGCAGGACACAT-
GAAC-3') и ITS638R (5'-CCTACGTGC-
TGAGCTTCTCC-3'), длина ПЦР про-
дукта 471 п.н. Для диагностики видов 
в группе An. messeae s. l. использовали 
полиморфные сайты в соответствии с 
референсной последовательностью в 
GenBank ID AY648982: 412 и 432 (G/A и 
G/С соответственно у An. messeae s. s. /
An. daciae).

Полученные ПЦР-фрагменты ITS2 
окрашивали бромистым этидием и 
анализировали методом электро-
фореза в 1,5% агарозном геле. Иден-
тификацию криптических видов 
An. messeae / An. daciae осуществляли 
с использованием эндонуклеазы RsaI 
(SibEnzyme, Россия) [9]. У видов-двой-
ников группы An. messeae s. l. имеется 
разное количество сайтов рестрикции 
для эндонуклеазы RsaI: 3 – у An. daciae 
и 4 – у An. messeae s. s. Длина рестрик-
ционных фрагментов составила: 10, 47, 
50 и 364 п. н. – для An. daciae; 10, 47, 
50, 72 и 292 п. н. – для An. messeae s. s. 
У межвидовых гибридов присутству-
ют рестрикционные фрагменты, ха-
рактерные для обоих видов (рис. 2). 
Гибриды ранее были обнаружены ав-
торами в зоне смешанных и широко-

Рис. 2. / Fig. 2. ПДРФ анализ ITS2 фрагмента в агарозном геле с использованием RsaI 
эндонуклеазы для разделения видов An. daciae и An. messeae. Представлены паттерны 
обоих видов и особи с высокой степенью гибридизации (mes/dac) / RFLP analysis of an 
ITS2 fragment in an agarose gel using RsaI endonuclease to separate An. daciae and An. mes-
seae species. Patterns of both species and individuals with a high degree of hybridization are 
presented (mes/dac).

Источник: cоставлено авторами
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лиственных лесов в пределах как Под-
московья [9; 17; 19], так и Российского 
и Белорусского Полесья.

Видовой состав степной фауны 
малярийных комаров

В изученных районах степной зоны 
ЕТР нами были обнаружены следу-
ющие виды малярийных комаров: 
An. atroparvus, An. hyrcanus, An. maculi-
pennis, An. messeae s. l. (табл. 1). Во всех 
местообитаниях, кроме биотопа «рас-
ширение ручья» в пределах пгт. Шахт-
ное (выборка № 6, табл. 1), где доля 
личинок An. maculipennis составила 
56,0±5,0%, доминировали комары 
An. messeae s. l. Низкие индексы доми-
нирования An. atroparvus и An. hyrca-
nus обусловлены узкой экологической 
специализацией этих видов. Личинки 
An. atroparvus развиваются преиму-
щественно в солоноватых водоёмах, 
где не могут обитать комары других 
перечисленных видов. Личинки камы-
шового малярийного комара An. hyr-
canus развиваются в заболоченностях 
и водоёмах, заросших тростником и 
другой прибрежно-водной раститель-
ностью, нередко в отсутствие других 
комаров рода Anopheles. 

В данном районе потенциально 
обитает ещё 3 вида малярийных кома-
ров, с видоспецифической приурочен-
ностью к биотопам с различными эко-
логическими характеристиками. Это 
An. sacharovi Favre, 1903, который в на-
стоящее время продвинулся на север, 
на территорию Калмыкии [4]. Наблю-
дения за динамикой климата в Калмы-
кии показали, что с 2016 г. произошло 
увеличение зимнего безморозного 
периода и почти отсутствуют низкие 
зимние температуры [6]. Этот вид ко-
мара являлся активным переносчиком 

малярии в Закавказье [2]. Среди узко-
специализированных видов следует 
отметить комара An. plumbeus Stefens, 
1828, у которого местами выплода слу-
жат дупла деревьев и мелкие водоёмы с 
твёрдыми стенками. Особняком всегда 
расположены места выплода ещё од-
ного узкоспециализированного вида –  
An. claviger Meigen, 1904. Личинки 
An. claviger развиваются в заболоченно-
стях родникового происхождения, мел-
ких ручьях при перепаде высот и мес- 
тах выклинивания родниковых вод [2].

Видовой состав малярийных ко-
маров, обитающих в степной зоне, 
меняется в широтном направлении. 
В пределах этой зоны проходят север-
ные границы ареалов An. atroparvus и 
An. sacharovi. Вероятно, в переходной 
лесостепной зоне проходит южная гра-
ница ареала у таёжного вида An. bekl-
emishevi Stegniy et Kabanova, 1976.

Среди перечисленных видов поли-
зональными являются только комары 
An. claviger, An. maculipennis и An. mes-
seae s. l. Виды An. claviger и An. maculi-
pennis считаются хромосомно-моно-
морфными. Наибольший интерес 
представляет изменение в широтном 
и меридиональном направлении ка-
риотипического состава популяций у 
комаров группы An. messeae s. l., вклю-
чающей криптические виды An. daciae 
и An. messeae s. s. с неполной репро-
дуктивной изоляцией. Согласно полу-
ченным недавно данным молекуляр-
но-генетического анализа в степной 
зоне обитают только комары An. daciae 
[19]. В одном из степных местообита-
ний малярийных комаров в окрест-
ностях г. Воронежа наряду с An. daciae 
были обнаружены с низкой частотой 
межвидовые гибриды An. daciae × 
An. messeae s. s. Представляется, что 
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южная граница ареала An. messeae s. s. 
совпадает с южной границей зоны 
смешанных и широколиственных ле-
сов, но является фрагментарной и 
неустойчивой вследствие межвидо-
вой гибридизации. В более северных 
местообитаниях, в зоне смешанных 
и широколиственных лесов, как по-
казали результаты ПЦР-ПДРФ анали-
за наших выборок, оба вида группы 
An. messeae s. l. встречаются вместе. 
Доля комаров An. messeae s. s. в выбор-

ке № 7 (табл. 1) составила 42,9% (число 
изученных особей n = 14); в выборке 
№ 8 (табл. 1) – 47,1% (n = 17); в выбор-
ке № 9 (табл. 1) – 33,3% (n = 21). 

У комаров An. daciae в степной зоне 
и у комаров An. messeae s. l. в место- 
обитаниях зоны смешанных и широ-
колиственных лесов определяли часто-
ты инверсионных гомо- и гетерозигот  
(табл. 2–4). Популяции An. daciae на 
востоке степной зоны однородны по 
хромосомному составу (табл. 2). По-

Таблица 2 / Table 2 
Хромосомный состав популяций An. daciae на востоке степной зоны Евро-
пейской территории России / Chromosomal composition of An. daciae popula-
tions in the Eastern steppe zone European Russia

Инверсионные 
геми- и 

гомозиготы

Частоты хромосомных вариантов, f ± sf , % 

Выборка №1 Выборка №2 Выборка №3 Сумма

Самцы, n 58 51 43 152
XL0 63,8±6,3 58,8±6,9 39,5±7,5 55,3±4,0
XL1 36,2±6,3 41,2±6,9 60,5±7,5 44,7±4,0

Самки, n 45 70 40 155
XL00 33,3±7 42,9±5,9 25,0±6,8 35,5±3,8
XL01 44,5±7,4 51,4±6,0 52,5±7,9 49,7±4,0
XL11 22,2±6,2 5,7±2,8 22,5±6,6 14,8±2,9
XL14 0 0 0 0

Оба пола, n 103 121 83 307
XL0 58,8±4,0 66,0±3,4 47,2±4,5 58,7±2,3
XL1 41,2±4,0 34,0±3,4 52,8±4,5 41,3±2,3
XL4 0 0 0 0
2R00 100 100 100 100
2R01 0 0 0 0
2R11 0 0 0 0
2L00 100 100 100 100
3R00 80,6±3,9 65,3±4,3 74,7±4,8 73,0±2,5
3R01 18,4±3,8 32,2±4,2 24,1±4,7 25,4±2,5
3R11 1,0±1,0 2,5±1,4 1,2±1,2 1,6±0,7
3L00 80,6±3,9 76,9±3,8 80,7±4,3 79,2±2,3
3L01 16,5±3,7 19,8±3,6 19,3±4,3 18,6±2,2
3L11 2,9±1,7 3,3±1,6 0 2,2±0,9

Примечание: здесь и далее n – число особей.
Источник: составлено авторами
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пуляции, обитающие в типичной сте-
пи (выборки № 1–2, табл. 1) и сухой 
степи (выборка № 3, табл. 1), значимо 
не отличались по соотношению гено-
типов половой хромосомы и аутосом. 
Во всех популяциях доминируют осо-
би с видоспецифичной для An. daciae 
инверсией XL0, суммарная частота в 
3 выборках составила 58,7±2,3%. Хро-
мосомные варианты с инверсиями 3R1 
и 3L1 встречаются с относительно вы-
сокой частотой (27,0±2,5% и 20,8±2,3% 
соответственно). 

Не выявлено значимых различий 
по хромосомному составу и между 
популяциями An. daciae на западе 
степной зоны (табл. 3). Исключением 
служит популяция вблизи г. Ростов-
на-Дону (выборка № 4, табл. 1). В вы-
борке из этой популяции отмечена, по 
сравнению с 2 другими выборками, 
повышенная частота гомо- и гетеро-
зигот с инверсией 3L1 (χ2=40,8; число 
степеней свободы df=2; уровень зна-
чимости p<0,001). В целом, у комаров 
An. daciae на западе степной зоны ЕТР 

Таблица 3 / Table 3 
Хромосомный состав популяций An. daciae на западе степной зоны Евро-
пейской территории России / Chromosomal composition of An. daciae popula-
tions in the Western steppe zone of European Russia

Инверсионные 
геми- и гомозиготы

Частоты хромосомных вариантов, f ± sf, % 
Выборка №4 Выборка №5 Выборка №6 Сумма

Самцы, n 37 49 9 92
XL0 37,8±8,0 38,8±7,0 44,4±17,0 38,0±5,1
XL1 62,2±8,0 61,2±7,0 55,6±17,0 62,0±5,1

Самки, n 50 53 27 122
XL00 20,0±5,7 17,0±5,2 11,0±6,0 17,2±3,4
XL01 54,0±7,0 52,8±6,9 44,5±9,6 50,8±4,5
XL11 26,0±6,2 30,2±6,3 44,5±9,6 32,0±4,2
XL14 0 0 0 0

Оба пола, n 87 102 36 214
XL0 44,1±4,6 41,9±4,0 34,9±6,0 41,4±2,7
XL1 55,9±4,6 58,1±4,0 65,1±6,0 58,6±2,7
XL4 0 0 0 0
2R00 100 100 100 100
2R01 0 0 0 0
2R11 0 0 0 0
2L00 100 100 100 100
3R00 77,0±4,5 83,3±3,7 94,4±3,8 83,6±2,5
3R01 19,5±4,3 16,7±3,7 5,6±3,8 15,0±2,4
3R11 3,5±2,0 0 0 1,4±0,8
3L00 67,8±5,0 97,1±1,7 100 86,9±2,3
3L01 26,4±4,7 2,9±1,7 0 10,8±2,1
3L11 5,8±2,5 0 0 2,3±1,0

Источник: составлено авторами
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значительно ниже доля гемизиготных 
самцов с инверсией XL0 (χ2=6,12; df=1; 
p<0,05), чем на востоке; ниже частота 
самок с половыми хромосомами XL00 и 
XL01 (χ2=17,2; df=2; p<0,001); ниже ча-
стота гомо- и гетерозгот по инверсиям 
3R1 и 3L1 (χ2=7,62 и 4,70 соответственно; 
df=1; p<0,05). Популяции на западе и 
востоке ЕТР полностью гомозиготны 
по плечу 2R, отсутствуют характерные 
для An. messeae s. s. инверсии 2R1, что 
подтверждает наличие в степной зоне 
одного вида An. daciae.

На юге зоны смешанных и широко-
лиственных лесов личинки An. daciae 
и An. messeae s. s. развиваются в одних 
и тех же биотопах. Популяции зоны 
смешанных (выборки № 7–8, табл. 1) 
и широколиственных лесов (выбор-
ка № 9, табл. 1) сходны по составу по-
ловой хромосомы и аутосом, за ис-
ключением частоты гетерозигот 3R01 
(табл. 4). Доля этих гетерозигот значи-
мо выше в 2 популяциях зоны смешан-
ных и широколиственных лесов, хотя 
не превышает 14,3% (χ2=11,37; df=1; 

Таблица 4 / Table 4 
Хромосомный состав комаров An. messeae s. l. в опробованных местообита-
ниях зоны смешанных и широколиственных лесов Европейской территории 
России / Chromosomal composition of mosquitoes An. messeae s. l. in the tested 
habitats of the zone of mixed and deciduous forests of the European part of Russia

Инверсионные 
геми- и гомозиготы

Частоты хромосомных вариантов, f ± sf, % 
Выборка №7 Выборка №8 Выборка №9 Сумма

Самцы, n 49 54 68 171
XL0 22,4±6,0 27,8±6,1 30,9±5,6 27,5±3,4
XL1 77,6±6,0 72,2±6,1 69,1±5,6 72,5±3,4

Самки, n 57 102 49 157
XL00 5,3±3,0 3,9±1,9 12,2±4,7 8,4±2,2
XL01 38,6±6,4 18,6±3,9 47,0±7,1 41,0±3,9
XL11 54,4±6,6 26,5±4,4 40,8±7,0 50,0±4,0
XL14 1,7±1,7 0 0 0,6±0,6

Оба пола, n 106 105 117 328
XL0 23,9±3,3 27,3±3,6 33,7±3,7 28,4±2,1
XL1 75,5±3,4 72,7±3,6 66,3±3,7 71,4±2,1
XL4 0,6±0,6 0 0 0,2±0,2
2R00 84,9±3,5 92,4±2,6 94,0±2,2 90,6±1,6
2R01 12,3±3,2 7,6±2,6 6,0±2,2 8,5±1,5
2R11 2,8±1,6 0 0 0,9±0,5
2L00 100 100 100 100
3R00 86,8±3,3 85,7±3,4 98,3±1,2 90,6±1,6
3R01 13,2±3,3 14,3± 3,4 1,7± 1,2 9,4±1,6
3R11 0 0 0 0
3L00 100 99,1±0,9 100 99,7±0,3
3L01 0 0,9±0,9 0 0,3±0,3
3L11 0 0 0 0

Источник: составлено авторами
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p<0,001). В популяциях лесных экоси-
стем впервые появляются особи с ин-
версиями 2R1 и XL4, видоспецифичны-
ми для An. messeae s. s. 

Высокое сходство хромосомного 
состава популяций внутри отдельно 
взятой зоны позволяет объединить 
выборки в пределах каждой зоны для 
анализа межзональных различий. 
Установлено, что кариотипическая 
структура популяций изменяется с 
востока на запад в степной зоне, и с 
юга на север при переходе от степных 
сообществ к лесным экосистемам. 
Самцы комаров восточной части степ-
ной зоны ЕТР отличаются от самцов 
зоны смешанных и широколиствен-
ных лесов по частотам инверсии XL0, 

имеющейся только у An. daciae (рис. 3; 
χ2=6,12; df=1; p<0,05). 

На западе ЕТР при переходе из степ-
ных в лесные сообщества снижается 
доля гомо и гетерозиготных самок с 
этой инверсией (рис. 4; χ2=11,4; df=2; 
p<0,01). Соответственно, в популяци-
ях зоны смешанных и широколиствен-
ных лесов возрастает частота самок 
с инверсией XL1, которая считается 
эволюционно исходной для обоих ви-
дов An. daciae и An. messeae s. s. [8]. На 
основе хромосомной последователь-
ности XL1 у An. messeae s. s. возникли и 
распространились в таёжных популя-
циях инверсии XL2 и XL4. Следует отме-
тить, что половые хромосомы обеспе-
чивают обособленность генофондов 
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2 криптических видов An. daciae и 
An. messeae s. s. Результаты полноге-
номного секвенирования показали 
наиболее высокий уровень различий 
геномов 2 видов именно по нуклеотид-
ному составу половых хромосом [9].

Изучаемые популяции обоих близ-
кородственных видов An. daciae и 
An. messeae s. s. полиморфны по право-
му плечу третьей пары хромосом (3R). 
Мы предполагаем, что инверсия 3R1 
встречалась у общего предка этих ви-
дов. При движении с запада на восток 
степной зоны, а также при переходе в 
зону смешанных и широколиственных 
лесов происходит снижение часто-
ты гомо- и гетерозигот с аутосомной 
инверсией 3R1 (рис. 5; χ2=5,14; df=1; 

p<0,05). По нашему мнению, подобная 
закономерность обусловлена в первую 
очередь действием локальных факто-
ров отбора. 

Интересно, что снижение гетеро-
зиготности по инверсии 3R1 проис-
ходит в изученных местообитаниях 
зоны смешанных и широколиствен-
ных лесов (отмечено при переходе от 
степных к лесным экосистемам). В 
популяциях средней и северной тай-
ги Северной Евразии, где доминирует 
An. messeae s. s., частота особей с ин-
версией 3R1 вновь возрастает [5; 10], а 
в таёжных популяциях Восточной Си-
бири может достигать 100% [19]. 

Кроме полиморфизма по плечу 3R, 
в популяциях обоих видов, An. daciae и 
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An. messeae s. s., имеется полиморфизм 
по плечу 3L. Точно таким же образом 
от западной к восточной части степной 
зоны и при переходе в зону смешанных 
и широколиственных лесов снижается 
частота гомо- и гетерозигот с инвер-
сией 3L1 (рис. 6; χ2=39,2; df=1; p<0,001). 
Комары с этой инверсией встречаются 
с относительно высокой частотой на 
юге ЕТР, где проходит южная граница 
ареала An. daciae. В то же время доля 
особей с этой инверсией возрастает в 
популяциях An. messeae s. s. на севере 
таёжной зоны. Можно предположить, 
что инверсия 3L1 играет разную адап-
тивную роль у 2 близкородственных 
видов. 

В целом, малярийные комары, оби-
тающие в изученных местообитаниях 
западной и восточной части степной 
зоны ЕТР, отличаются по частотам 
всех распространённых хромосомных 
инверсий. Важно подчеркнуть, что 
частоты инверсий одинаковым обра-
зом меняются при движении с запада 
на восток степной зоны, а также с юга 
на север при увеличении зонально-об-
условленной лесистости территории. 
Такая динамика инверсионных частот 
согласуется с положениями биоклима-
тического закона А. Хопкинса: сроки 
периодических явлений в жизнедея-
тельности организмов сдвигаются на 
4 дня на каждые 10 широты, 50 долготы 
и при подъёме на 100 м высоты [15]. 
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Изменение кариотипической структу-
ры популяций малярийных комаров в 
различных местообитаниях обуслов-
лено значительной протяжённостью 
степной зоны ЕТР с запада на восток. 
Так, при движении с запада на восток 
температуры воздуха в степной зоне 
ЕТР меняются в следующих пределах: 
средняя годовая температура варьи-
рует от +6,9 до +11,4°С, средняя тем-
пература января – от -4 до -9°С, сред-
няя температура июля – от +22,7 до 
+23,4°С1.

1	 Научно-прикладной справочник «Климат 
России» [Электронный ресурс]. URL: http://
aisori-m.meteo.ru/climsprn/faces/shabdocs/
Part_0.xhtml (дата обращения 30.06.2024).

Заключение
Полученные данные позволяют го-

ворить о существующих различиях в 
соотношении видов и различной ка-
риотипической структуре популяций 
малярийных комаров, обитающих в 
изученных местообитаниях западной 
и восточной частях степной зоны ЕТР. 
По нашему мнению, изменение видо-
вого состава и частот хромосомных 
инверсий в популяциях полизональ-
ных видов An. daciae и An. messeae s. s. 
отражают трансформацию системы 
биоценотических связей в сообще-
ствах при изменении природно-кли-
матических условий. 

С одной стороны, хромосомный со-
став комаров в западной и восточной 
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частях степной зоны ЕТР свидетель-
ствует о постоянстве и сходстве эколо-
гических факторов, характерных для 
степной зоны в целом. С другой сто-
роны, направленное изменение частот 
инверсий с запада на восток и с юга 
на север отражает наличие экоклин в 
степной зоне на всём её протяжении. 
Направленность этих изменений осо-
бенно ярко выражена при сравнении 
популяций степной зоны с выборками 
из местообитаний зоны смешанных и 
широколиственных лесов. При движе-
нии из степной зоны на север, в зону 
смешанных и широколиственных ле-
сов, изменяется соотношение видов, 
появляется новый, типично таёжный 
вид An. beklemishevi. Переход от степ-
ных сообществ к лесным экосистемам 
сопровождается появлением в пере-

ходной лесостепной зоне межвидовых 
гибридов An. daciae и An. messeae s. s. 
[19]. Перестройка кариотипической 
структуры этих полиморфных видов 
начинается в степной зоне, сопрово-
ждается появлением инверсий XL4 и 
2R1 у An. messeae s. s. в зоне смешан-
ных и широколиственных лесов, и, как 
было установлено ранее, в популяциях 
северной тайги происходит полное за-
мещение гомо- и гетерозиготных ко-
маров с инверсий 2R0 на гомозиготы с 
инверсией 2R1 [18]. 

Таким образом, результаты прове-
дённого исследования свидетельству-
ют о неоднородности видового состава 
степной фауны малярийных комаров и  
о наличии пространственных гради-
ентов инверсионных частот в популя-
циях полиморфных видов.
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