
Ìàëÿðèéíûå êîìàðû êîìïëåêñà Anopheles
maculipennis (Diptera, Culicidae) èìåþò äëèòå-
ëüíóþ èñòîðèþ èññëåäîâàíèé â ýêîëîãè÷åñêîì,
ãåíåòè÷åñêîì è ýâîëþöèîííîì àñïåêòàõ [1–3],
÷òî ñâÿçàíî ïðåèìóùåñòâåííî ñ èõ âûñîêèì ìå-
äèöèíñêèì çíà÷åíèåì êàê ïåðåíîñ÷èêîâ ìàëÿ-
ðèè. Â ñâÿçè ñ ïåðåäà÷åé òðàíñìèññèâíûõ çàáî-
ëåâàíèé îäíîé èç àêòóàëüíûõ çàäà÷ ÿâëÿåòñÿ
ýôôåêòèâíîå óïðàâëåíèå äèíàìèêîé ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèé êðîâîñîñóùèõ êîìàðîâ. Âû-
ïîëíåíèå äàííîé çàäà÷è ïðàêòè÷åñêè íåâîç-
ìîæíî áåç äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ýêîëîãèè, ãåíå-
òè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé
è îñîáåííîñòåé ïîâåäåíèÿ êîíòðîëèðóåìûõ
ôàç ðàçâèòèÿ ïåðåíîñ÷èêîâ.

Ïîâåäåí÷åñêèå ðåôëåêñû â ëè÷èíî÷íûõ ãå-
ìèïîïóëÿöèÿõ êîìàðîâ ïîëèìîðôíû, ñåëåê-
òèâíî ïëàñòè÷íû, àññîöèèðîâàíû â êîìïëåêñû
ðåàêöèé (ñòðàòåãèè) è íàïðàâëåíû íà ðåãóëÿ-
öèþ âçàèìîîòíîøåíèé ñ âíåøíåé ñðåäîé, ñî-
õðàíåíèå è ïîääåðæàíèå ÷èñëåííîñòè è ãåíåòè-
÷åñêîãî ãîìåîñòàçà ïîïóëÿöèé. Åùå Â. Í. Áåê-
ëåìèøåâ [2] óïîìèíàë î íàëè÷èè "ïîâåäåí÷å-
ñêîé" êîìïîíåíòû ðåçèñòåíòíîñòè ê ïåñòèöè-

äàì ó èìàãî ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ. "Ïîâåäåí÷å-
ñêàÿ" ñîñòàâëÿþùàÿ óñòîé÷èâîñòè ê ïàòîãåíàì,
ñâÿçàííàÿ â îñíîâíîì ñ ïèùåäîáûâàòåëüíûìè
ðåôëåêñàìè, òàêæå õàðàêòåðíà è äëÿ ëè÷èíîê
êîìàðîâ.

Ñîâðåìåííûå ìåòîäû êîíòðîëÿ ïîïóëÿöèé
êðîâîñîñóùèõ äâóêðûëûõ áàçèðóþòñÿ íà ïðè-
ìåíåíèè ýêîëîãè÷åñêè áåçâðåäíûõ àãåíòîâ, â
òîì ÷èñëå áèîïðåïàðàòîâ, îñíîâàííûõ íà ýíòî-
ìîïàòîãåííîé áàêòåðèè Bacillus thuringiensis
ïîäâèäà israelensis (Bti). Ðàíåå ïðè èçó÷åíèè
âçàèìîäåéñòâèÿ Bti ñ èíâåðñèîííî-ïîëèìîðô-
íûìè ïîïóëÿöèÿìè ìàëÿðèéíîãî êîìàðà Anop-
heles messeae Fall. áûëî ïðåäïîëîæåíî, ÷òî
÷óâñòâèòåëüíîñòü A. messeae îïðåäåëÿåòñÿ êè-
øå÷íûì áàðüåðîì è ïèùåâûì ïîâåäåíèåì îñî-
áåé ïðè èíôèöèðîâàíèè [4]. Âêëàä ðåôëåêñîâ
ëè÷èíîê êîìàðîâ â ôîðìèðîâàíèå óñòîé÷èâî-
ñòè ê Bti íå ñòîëü î÷åâèäåí, êàê âêëàä êèøå÷-
íîãî áàðüåðà, íî òàêæå òðåáóåò ïîäðîáíîãî èçó-
÷åíèÿ, ïîñêîëüêó èìåííî çà ñ÷åò èñïîëüçîâà-
íèÿ "ïîâåäåí÷åñêîé" êîìïîíåíòû óñòîé÷èâîñòè
ìîæíî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè óâåëè÷èòü ýô-
ôåêòèâíîñòü ïðèìåíåíèÿ áèîïðåïàðàòîâ.

409

Ñèáèðñêèé ýêîëîãè÷åñêèé æóðíàë, 4 (2000) 409–418

ÓÄÊ 576.895.771

Ïîëèìîðôèçì ïîâåäåíèÿ è ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü
ó ëè÷èíîê ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ èç ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé

Â. À. ÁÓÐËÀÊ

Èíñòèòóò ñèñòåìàòèêè è ýêîëîãèè æèâîòíûõ ÑÎ ÐÀÍ
630091 Íîâîñèáèðñê, óë. Ôðóíçå, 11

ÀÍÍÎÒÀÖÈß

Âñåñòîðîííå ïðîàíàëèçèðîâàíà âçàèìîñâÿçü òðåõ ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàêöèé (ñêëîííîñòü ê îáñêðåáûâàíèþ, ðåàê-
öèÿ íûðêà è ñêîðîñòü ôèëüòðàöèè) ëè÷èíîê ìàëÿðèéíîãî êîìàðà Anopheles messeae Fall. ñ èíâåðñèîííûì ïîëè-
ìîðôèçìîì, èçìåí÷èâîñòüþ ÷èñëà çóáöîâ ãðåáíåé ñòèãìàëüíîé ïëàñòèíû è íàëè÷èåì–îòñóòñòâèåì áåëîãî ïèãìåí-
òà íà äîðçóìå. Ïîâåäåíèå èçó÷àëè êàê "ïîâåäåí÷åñêóþ ñîñòàâëÿþùóþ" (ïî âûðàæåíèþ Â. Í. Áåêëåìèøåâà),
çàäåéñòâîâàííóþ â ìåõàíèçìàõ îïðåäåëåíèÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòè ëè÷èíîê ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ ê ýíòîìîïàòîãåííîé
áàêòåðèè Bacillus thuringiensis ïîäâèäà israelensis (Bti). Ïîêàçàíà íåîäèíàêîâàÿ àññîöèàöèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàê-
öèé ñ ðàçëè÷íûìè âèäàìè ãåíåòè÷åñêîé è ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, à òàêæå íåâûñîêèé óðîâåíü êîððåëÿöèè
ðåôëåêñîâ è ÷óâñòâèòåëüíîñòè ó ëè÷èíîê A. messeae ê Bti. Àíàëèçèðóåòñÿ âçàèìîñâÿçü îñîáåííîñòåé ïîâåäåíèÿ
ëè÷èíîê ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ ñ ýêîëîãèåé èõ ëîêàëüíûõ ìåñòîîáèòàíèé.



Â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè àíàëèçèðóåòñÿ âçàè-
ìîñâÿçü ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàêöèé ëè÷èíîê ìàëÿ-
ðèéíûõ êîìàðîâ ñ ãåíåòè÷åñêèì è ôåíîòèïè÷å-
ñêèì ïîëèìîðôèçìîì, ñ ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê
Bti è ýêîëîãèåé èõ ìåñòîîáèòàíèé.

Ïèãìåíòàöèÿ è ïîâåäåíèå ëè÷èíîê

A. messeae. Áåëûé ïèãìåíò, îáóñëîâëåííûé
íàêîïëåíèåì ìî÷åâîé êèñëîòû â àìåáîöèòïî-
äîáíûõ êëåòêàõ ïàðåíõèìû æèðîâîãî òåëà,
èìååò êðèïòè÷åñêèé õàðàêòåð è ñïîñîáñòâóåò
çàùèòå ëè÷èíîê àíîôåëèí îò èçáûòî÷íîé èíñî-
ëÿöèè [5]. Îí ëåãêî îáíàðóæèâàåòñÿ íà äîðçà-
ëüíîé ÷àñòè òîðàêñà è àáäîìåíà ó ëè÷èíîê, êó-
êîëîê è èìàãî â âèäå ïîëîñû èëè ïÿòåí, èìååò
õîðîøóþ ïåíåòðàíòíîñòü è ýêñïðåññèâíîñòü,
íàñëåäóÿ êàê ïðîñòîé àóòîñîìíûé äîìèíàíò
[6]. Èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î íàëè÷èè òðåõ àëëåëü-
íûõ ñîñòîÿíèé äàííîãî ïðèçíàêà ó A. quadri-
maculatus: íàëè÷èå áåëîãî ïèãìåíòà (ôåíîòèï
st+), êðàñíîãî (strd) è îòñóòñòâèå ïèãìåíòà (st)
[7]. Àíàëîãè÷íûå ôåíîòèïû îáíàðóæåíû â
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ A. messeae [8]. Ó
A. quadrimaculatus ãåí ïèãìåíòà êàðòèðîâàí â
ðàéîíå 26ñd ïëå÷à 3R õðîìîñîìû 3 [9], ÷òî äàåò
îñíîâàíèå ïðåäïîëîæèòü åãî ëîêàëèçàöèþ ó
A. messeae â ðàéîíå èíâåðñèè 3R1. Ôåíîòèïû
st+ è st A. messeae îòëè÷àëèñü íåêîòîðûìè ïî-
âåäåí÷åñêèìè ðåàêöèÿìè [8, 10–12], ÷òî óêàçû-
âàåò íà âçàèìîäåéñòâèå ãåíà äîðçàëüíîé îêðàñ-
êè ñ èíâåðñèåé 3R1 ïî òèïó êëàññè÷åñêîãî "ýô-
ôåêòà ïîëîæåíèÿ".

Ó ëè÷èíîê A. messeae îáíàðóæåíû è äðóãèå

"öâåòíûå" ìóòàöèè. Âî-ïåðâûõ, ýòî ìóòàöèÿ

"êîðè÷íåâîå òåëî" bw (äèêèé ôåíîòèï èëè

"íîðìàëüíàÿ îêðàñêà" – bw+), ÷àñòî ïîÿâëÿþ-

ùàÿñÿ â ìèêðîáèîòîïàõ òèïà "ïëàâàþùèé ìó-

ñîð" è ñõîäíàÿ ïî ïðîÿâëåíèþ ñ òàêîâîé ó

A. quadrimaculatus [9]. Âî-âòîðûõ, ýòî ìóòà-

öèÿ, àíàëîãè÷íàÿ green larvae ó A. pharoensis

[6], ïðèäàþùàÿ ëè÷èíêàì èçóìðóäíî-çåëåíûé

öâåò. Â íåêîòîðûõ ïîïóëÿöèÿõ A. messeae âû-

ÿâëåí îïðåäåëåííûé, èíîãäà äîâîëüíî áîëü-

øîé, ïðîöåíò îñîáåé íåîáû÷íîãî êðàñíîãî öâå-

òà – ôåíîòèï, êîòîðûé ïðåäâàðèòåëüíî ìîæíî

íàçâàòü red larvae è êîòîðûé, âåðîÿòíî, òàêæå

èìååò ìóòàöèîííóþ ïðèðîäó. Â ïîïóëÿöèÿõ

A. messeae âûÿâëåíû âàðèàöèè îêðàñêè íåíà-

ñëåäóåìîãî õàðàêòåðà, îáóñëîâëåííûå öâåòîì

êîðìà, çàèëåííîñòüþ âîäîåìà è ïðî÷èìè âðå-

ìåííî "êðàñÿùèìè" ôàêòîðàìè [1, 8]. Â ñâîþ

î÷åðåäü, ÷àñòîòà ôåíîòèïîâ st+ îòðèöàòåëüíî

êîððåëèðîâàëà ñî ñòåïåíüþ çàèëåííîñòè âîäî-

åìîâ [8].
Ïîâûøåííàÿ ñêëîííîñòü ê îáñêðåáûâàíèþ

(ÑÎ) ó ëè÷èíîê st+ A.messeae â ýêñïåðèìåíòàõ
âûÿâëÿëàñü ëèøü ïîñëå äâóêðàòíîãî îòáîðà.
Ôåíîòèïû st+ ñëàáåå ðåàãèðîâàëè íà ñîòðÿñå-
íèå ïîâåðõíîñòè âîäû è áîëåå ýíåðãè÷íî ïåðå-
ìåùàëèñü íà ðàñòåíèÿ (ðèñ. 1). Ñâÿçü ìåæäó
íàëè÷èåì ïèãìåíòà è ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê Bti,
à òàêæå íàëè÷èåì ïèãìåíòà è ãðóìèíãîì â ýêñ-
ïåðèìåíòàõ íå ïðîÿâëÿëàñü [10]. Ïîëó÷åííûå
äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî ïîâûøåííàÿ ÑÎ,
ôèëëîòàêñèñ è íèçêàÿ ñïîñîáíîñòü ê íûðêó îá-
ðàçóþò àññîöèèðîâàííûé êîìïëåêñ ðåàêöèé
àäàïòèâíîé íàïðàâëåííîñòè. Ïèãìåíòèðîâàí-
íûå îñîáè â ïîïóëÿöèè, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè,
çàíèìàþò íåñêîëüêî îòëè÷íóþ îò àïèãìåíòíûõ
ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó è îáëàäàþò èíîé ñòðàòå-
ãèåé ïîâåäåíèÿ.

Áåëûé ïèãìåíò ñëàáî çàìåòåí ó ìëàäøèõ
ëè÷èíîê, íî õîðîøî ïðîÿâëÿëñÿ ó îñîáåé êîíöà
4-ãî âîçðàñòà. Òàêàÿ äèíàìèêà ïðèçíàêà ñîîò-
âåòñòâîâàëà ïðîöåññó îáùåãî íàêîïëåíèÿ ýêñê-
ðåòîâ ìî÷åâîé êèñëîòû, ñâÿçàííîìó ñ óâåëè÷å-
íèåì òîëùèíû è ñíèæåíèåì ïðîíèöàåìîñòè ïî-
êðîâîâ [2]. Ýòîò ïðîöåññ, ïî-âèäèìîìó, êîððå-
ëèðóåò ñ ðàçìåðàìè ðåêòàëüíûõ æàáåð ó ëè÷è-
íîê è èîííûì ñîñòàâîì âîäîåìîâ – ïðèçíàêà-
ìè, ìåæäó ñîáîé òåñíî âçàèìîçàâèñèìûìè [13].
Êîíöåíòðàöèÿ àïèãìåíòíûõ ëè÷èíîê â ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ íàêàïëèâàëàñü ïî ìåðå ñíèæå-
íèÿ ñîëíå÷íîé àêòèâíîñòè, ñàïðîáíîñòè âîäî-
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Ðèñ. 1. Äîëÿ ïèãìåíòèðîâàííûõ îñîáåé A. messeae
ñðåäè ôèëüòðàòîðîâ (Ô) è îáñêðåáûâàòåëåé (Î);
íåíûðíóâøèõ (ÍÓ), íûðíóâøèõ îäíîêðàòíî (Ó1) è
äâóêðàòíî (Ó2); ïåðåìåñòèâøèõñÿ (ÀÏ) è íåïåðåìå-
ñòèâøèõñÿ (ÍÏ) â ýêñïåðèìåíòå íà ðàñòåíèÿ. Óêà-

çàíû 95%-å äîâåðèòåëüíûå èíòåðâàëû (ÄÈ).



åìîâ è óâëàæíåíèÿ êëèìàòà: äëÿ èìàãî âëàæ-
íîñòü – ñóùåñòâåííûé ëèìèòèðóþùèé ïàðà-
ìåòð ñðåäû, ñâÿçàííûé ñ ïðîíèöàåìîñòüþ ïî-
êðîâîâ [1, 2]. Óìåíüøåíèå òîëùèíû ïîêðîâîâ
ó ëè÷èíîê ñ ôåíîòèïàìè st ìîæåò ñîîòâåòñòâî-
âàòü ñíèæåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ è àãðåñ-
ñèâíîñòè ïàòîãåíîâ, ïðîíèêàþùèõ per cut (íà-
ïðèìåð, ýíòîìîïàòîãåííûõ ãðèáîâ).

×èñëî çóáöîâ (×Ç) ãðåáíåé ñòèãìàëüíîé

ïëàñòèíû (ÃÑÏ) è ïîâåäåíèå ëè÷èíîê

A. messeae. Äàííûé ïðèçíàê îòíåñåí ê ïîëè-
ãåííî íàñëåäóåìûì è ïðèáëèçèòåëüíî íà 30 %
âàðüèðîâàë â çàâèñèìîñòè îò ñðåäîâûõ âëèÿ-
íèé. Ðàíåå îáíàðóæåíà âçàèìîñâÿçü ìåæäó ×Ç,
ñïîñîáàìè äîáûâàíèÿ ïèùè, ôîòîòàêñèñîì,
ñêîðîñòüþ ðàçâèòèÿ è äðóãèìè ýêîëîãî-ôèçèî-
ëîãè÷åñêèìè ïîêàçàòåëÿìè ó ëè÷èíîê Aedes cas-
pius L. [14]. Ãåíåòèêà ïðèçíàêà èçó÷åíà ìàëî.
Êîñâåííûå ñîïîñòàâëåíèÿ óêàçûâàþò íà ñõîäñò-
âî äåòåðìèíàöèè ×Ç ó A. messeae è ÷èñëà ñòåð-
íîïëåâðàëüíûõ ùåòèíîê ó äðîçîôèë [15, 16].

Ëè÷èíêè A.messeae îáñêðåáûâàëè äíî ñîñó-

äà, åãî ñòåíêè èëè ðàñòåíèÿ. Èíäóêöèÿ îáñêðå-

áûâàòåëüíîãî àêòà îñóùåñòâëÿëàñü êîíòàêòîì

èõ ïëàâíèêà ñ ñóáñòðàòîì [12]. ×àñòü îñîáåé

îáñêðåáûâàëà ÷àùå ("îáñêðåáûâàòåëè"), äðó-

ãàÿ – ðåæå ("ôèëüòðàòîðû"). Ó "îáñêðåáûâàòå-

ëåé" ×Ç ïðåâûñèëî òàêîâîå ó "ôèëüòðàòîðîâ" è

ïðèâåëî ê ñäâèãó ðàñïðåäåëåíèÿ ×Ç áåç ñóùå-

ñòâåííîãî èçìåíåíèÿ äèñïåðñèè ïðèçíàêà

(ðèñ. 2). Ó îáñêðåáûâàþùèõ ëè÷èíîê Ae. cas-

pius ïî ñðàâíåíèþ ñ ôèëüòðóþùèìè îòìå÷åíî

ñíèæåíèå ×Ç ãðåáíÿ ñèôîíà [14]. Ðàñïðåäåëå-

íèå ×Ç â ïîïóëÿöèÿõ A. messeae íîñèëî îäíî-

èëè ìíîãîâåðøèííûé õàðàêòåð, íî íå áèìîäà-

ëüíûé, êàê ó ëè÷èíîê Aedes spp. [17]. Òàêèå

ðàçëè÷èÿ â ïðîÿâëåíèè ïðèçíàêà ×Ç çàêîíî-

ìåðíû è îáúÿñíèìû ñ òî÷êè çðåíèÿ ýâîëþöèîí-

íûõ ïðåîáðàçîâàíèé â äàííûõ ôèëåòè÷åñêèõ

ãðóïïàõ. Ó Aedes îáñêðåáûâàíèå – îáëèãàòíàÿ

ôîðìà ïèùåäîáûâàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ, áåç êî-

òîðîãî îñîáè íå ìîãëè çàâåðøèòü ëè÷èíî÷íóþ

ôàçó ðàçâèòèÿ è ïåðåéòè ê ìåòàìîðôîçó [18].

Ïî-âèäèìîìó, ÑÎ ó Aedes ñâÿçàíà ñ ãîðìîíàëü-

íîé ðåãóëÿöèåé ìåòàìîðôîçà, êîòîðàÿ çàâèñèò

îò ïðåäøåñòâåííèêîâ ýêäèçîíà èëè âåùåñòâ,

ñïîñîáñòâóþùèõ ñíèæåíèþ òèòðà ÞÃ, äîáûâà-

åìûõ ëè÷èíêàìè èç ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ èëè

äåòðèòà. Ó Anopheles îáñêðåáûâàíèå – ôàêóëü-

òàòèâíàÿ ôîðìà ïèùåâîãî ïîâåäåíèÿ, êîòîðàÿ

ñëóæèò ðàñøèðåíèþ êîðìîâîé áàçû è áîëåå

ïîëíîìó èñïîëüçîâàíèþ ïèùåâûõ ðåñóðñîâ âî-

äîåìà, à òàêæå óêàçûâàåò íà ïîâûøåííóþ æèç-

íåñïîñîáíîñòü è ôèçèîëîãè÷åñêè ãàðìîíè÷íîå

ðàçâèòèå îñîáåé.
Ïðèçíàê ×Ç ÃÑÏ ó ëè÷èíîê ìàëÿðèéíûõ

êîìàðîâ îêàçàëñÿ ñëîæíûì: â ãðåáíå îáíàðó-
æåíî äâà ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçëè÷èìûõ òèïà
çóáöîâ: áîëüøèå (ÁÇ), ñèëüíî ñêëåðîòèçèðî-
âàííûå è ìàëûå (ÌÇ), ñëàáî ñêëåðîòèçèðîâàí-
íûå. ÁÇ àññîöèèðîâàëèñü ïðåèìóùåñòâåííî ñ
ïëå÷îì 2R õðîìîñîìû 2, ÌÇ – ñ ïëå÷îì 3R
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Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ñóììàðíîãî ÷èñëà çóáöîâ ó ôèëü-
òðàòîðîâ (Ô) è îáñêðåáûâàòåëåé (Î) A. messeae ïîñëå

îäíîêðàòíîãî îòáîðà.

Ò à á ë è ö à 1

×èñëî çóáöîâ è àñèììåòðèÿ ó îáñêðåáûâàþùèõ è ôèëüòðóþùèõ ëè÷èíîê A. messeae èç òðåõ ïîïóëÿöèé

Ïîïóëÿöèÿ Òèï îñîáè ×èñëî çóáöîâ

ìàëûõ áîëüøèõ ÌÁÈ* ñóììà

Êîð÷èíî Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáûâàòåëè

30,9 ± 0,028

34,1 ± 0,036

13,8 ± 0,012

14,0 ± 0,015

2,25

2,43

44,7 ± 0,031

48,1 ± 0,040

Ïàâëîäàð Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáûâàòåëè

29,8 ± 0,033

31,5 ± 0,026

14,4 ± 0,011

14,4 ± 0,012

2,07

2,18

44,3 ± 0,033

45,9 ± 0,032

Àëìà-Àòà Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáûâàòåëè

30,4 ± 0,016

32,6 ± 0,119

13,9 ± 0,006

14,0 ± 0,035

2,19

2,33

44,3 ± 0,016

46,5 ± 0,132

Ï ð è ì å ÷ à í è å. ÌÁÈ – èíäåêñ, ïîêàçûâàþùèé îòíîøåíèå ÷èñëà ÌÇ ê ÷èñëó ÁÇ.



õðîìîñîìû 3 è ïëå÷îì XL ïîëîâîé õðîìîñîìû
[15]. Â ñâÿçè ñ ýòèì êîððåëÿöèè ïîâåäåíèÿ ñ
ÁÇ è ÌÇ æåëàòåëüíî ðàññìàòðèâàòü äèôôåðåí-
öèðîâàííî. Ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ ïîêàçà-
ëè, ÷òî êîëè÷åñòâî ÌÇ ó "îáñêðåáûâàòåëåé"
óâåëè÷èâàëîñü âî âñåõ òðåõ ïîïóëÿöèÿõ, ÁÇ –
ëèøü â îäíîé (òàáë. 1). Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò îá
àññîöèèðîâàííîñòè äàííîãî ñïîñîáà ïèùåäî-
áûâàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ ïðåèìóùåñòâåííî ñ
ÌÇ è ñ ïëå÷îì 3R, ÷òî ðàíåå áûëî îáíàðóæåíî
òàêæå â íåçàâèñèìûõ ýêñïåðèìåíòàõ [19].

Ñâÿçü ðåàêöèè íûðêà è ×Ç ðàññìàòðèâàëàñü

ðàíåå [11]. Ïðè äèôôåðåíöèðîâàííîì ïîäõîäå

îêàçàëîñü, ÷òî ïðèçíàê ÌÇ ó íûðíóâøèõ ëè÷è-

íîê óìåíüøèë ðàçìàõ âàðüèðîâàíèÿ, à ðàñïðå-

äåëåíèå ÁÇ ïðèíÿëî áèâåðøèííóþ ôîðìó. Ðàç-

ëè÷èÿ ìåæäó îñîáÿìè A. messeae, ðàçäåëåííû-

ìè ïî ðåàêöèè íûðêà è çàòåì èíôèöèðîâàííûìè

Bti â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ, îòìå÷åíû ëèøü ïðè

íèçêîì óðîâíå ñìåðòíîñòè (< 25 %). Ïðè ãèáåëè

50–60 % ðàçëè÷èÿ íèâåëèðîâàëèñü [11, 12].

Äèôôåðåíöèðîâàííàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê Bti

ó îñîáåé ñ ðàçëè÷íîé âûðàæåííîñòüþ ðåôëåê-

ñîâ ïðîÿâëÿëàñü ëèøü äî îïðåäåëåííîãî óðîâ-

íÿ ñìåðòíîñòè, âûøå êîòîðîãî ïîâåäåíèå óæå

íå èãðàëî äèôåíçèâíîé ðîëè.

Ó ëè÷èíîê A. messeae, ðàçäåëåííûõ ïî ðå-

àêöèè íûðêà, ÷èñëî ÌÇ íå ðàçëè÷àëîñü, à ÁÇ –

ðàçëè÷àëîñü, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá ó÷àñòèè â

ýòîé ðåàêöèè ïëå÷à 2R õðîìîñîìû 2, àññîöèè-

ðîâàííîãî ñ ÁÇ [11, 15]. Ïîñëåäóþùåå èíôè-

öèðîâàíèå Bti ïåðåìåíèëî íàïðàâëåíèå îòáîðà

è óâåëè÷èëî ðàçëè÷èå âûáîðîê ïî ÷èñëó ÁÇ è

ÌÇ (ðèñ. 3), ÷òî âûÿâëÿåò ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè

ðåàêöèé ïëå÷ 3R è XL, ñ êîòîðûìè àññîöèèðî-

âàíû ÌÇ [15]. Ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòà ïîçâî-

ëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîïóëÿöèÿ, äèôôå-

ðåíöèðîâàííàÿ ïî ðåàêöèè íûðêà, "ïðèíèìàåò

íåóñòîé÷èâîå ïîëîæåíèå", ñ ÷åì ñâÿçàíà ïåðå-

ìåíà íàïðàâëåíèÿ îòáîðà ïðè èíôèöèðîâàíèè

ëè÷èíîê Bti. Ïîëó÷åííûå äàííûå ìîæíî ðàñ-

ñìàòðèâàòü êàê äåìîíñòðàöèþ îäíîãî èç ìåõà-

íèçìîâ íà÷àëüíîé äèâåðãåíöèè ïîïóëÿöèé ïîä

äåéñòâèåì ïàòîãåíîâ â ïðèðîäíûõ ìåñòîîáèòà-

íèÿõ. Ïðèâåäåííûé ïðèìåð òàêæå õîðîøî èë-

ëþñòðèðóåò êîíòðàñòèðóþùóþ ðîëü, êîòîðóþ

ìîæåò èñïîëíÿòü Bti â ýêñïåðèìåíòàõ.
Ñêîðîñòü ôèëüòðàöèè (Rf) – îäèí èç âàæ-

íåéøèõ ïîêàçàòåëåé ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ îñîáåé
è êîíäèöèîíèðîâàíèÿ ñðåäû. Rf – ðåàêöèÿ êâà-
çèíåïðåðûâíàÿ, â îòëè÷èå îò äèñêðåòíûõ ðåàê-
öèé ÑÎ è íûðêà. Ó A. messeae âûÿâëåíà îòðè-
öàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ "Rf–×Ç". Ó A. beklemis-
hevi ñâÿçü ìåæäó ýòèìè ïðèçíàêàìè îòñóòñòâî-
âàëà [20]. Äèôôåðåíöèðîâàííûé ïîäõîä ïî-
çâîëèë óòî÷íèòü ýòó çàêîíîìåðíîñòü: îòðèöàòå-
ëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó Rf è ÷èñëîì ÌÇ îáíà-
ðóæåíà ó îáîèõ âèäîâ. Ìåæäó Rf è êîëè÷åñòâîì
ÁÇ ó A. messeae èìåëàñü îòðèöàòåëüíàÿ âçàèìî-
ñâÿçü, ó A. beklemishevi – ïîëîæèòåëüíàÿ. Ðàç-
íîíàïðàâëåííûå êîððåëÿöèè "Rf–ÌÇ", "Rf–ÁÇ"
ó A. beklemishevi â ñóììå äàëè îòñóòñòâèå ñâÿ-
çè ìåæäó Rf è ×Ç, ÷òî ìîæåò òðàêòîâàòüñÿ êàê
âçàèìîäîïîëíåíèå ÌÇ è ÁÇ ïî òèïó êîìïåíñà-
öèè. Ðàçëè÷íîå íàïðàâëåíèå êîððåëÿöèé
"Rf–ÁÇ" ó äâóõ âèäîâ àíîôåëèí óêàçûâàåò íà
ïëå÷î 2R õðîìîñîìû 2 êàê íà ïðè÷èíó òàêîãî
íåñîîòâåòñòâèÿ. Ó îñîáåé A.messeae ñ ãåíîòèïè-
÷åñêèìè ñî÷åòàíèÿìè 2R00 è 2R11 Rf îäíîíàï-
ðàâëåííî êîððåëèðîâàëà ñ ÷èñëîì ÁÇ. Ýòî ïî-
êàçûâàåò, ÷òî Rf ñâÿçàíà ñ ïëå÷îì 2R, íî íå ñ
íàëè÷èåì ïîëèìîðôèçìà ïî ýòîìó ïëå÷ó, ïî-
ñêîëüêó ôèêñèðîâàííàÿ ãîìîçèãîòíàÿ èíâåð-
ñèÿ ó A. beklemishevi (áëîê 7ñ–12b ïëå÷à 2R
[3]) àíàëîãè÷íà èíâåðñèè 2R1 ó A. messeae,
õîòÿ è ìåíüøå ïîñëåäíåé: ñîîòâåòñòâåííî 9 è
12,5 % îò ñóììàðíîé äëèíû ãåíîìà.

Àñèììåòðèÿ è ïîâåäåíèå ëè÷èíîê A. mes-

seae. ×Ç ÃÑÏ – àñèììåòðè÷íûé ïðèçíàê, â
ñèëó ñâîåé áèëàòåðàëüíîñòè. Àñèììåòðèÿ ìî-
æåò áûòü íàïðàâëåííîé (ïðàâî-ëåâîñòîðîííåé,
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Ðèñ. 3. Ñðåäíåå ÷èñëî ìàëûõ (ÌÇ) è áîëüøèõ (ÁÇ)
çóáöîâ ó ëè÷èíîê A. messeae ïîñëå îäíîêðàòíîãî îò-
áîðà íà èçáåãàíèå è ïîñëåäóþùåãî èíôèöèðîâàíèÿ
Bti. ÊÍ – íåíûðíóâøèå è íåîáðàáîòàííûå Bti, ÎÍ –
íåíûðíóâøèå è îáðàáîòàííûå Bti, ÊÓ – íûðíóâøèå è
íåîáðàáîòàííûå Bti; ÎÓ – íûðíóâøèå è îáðàáîòàííûå

Bti. Óêàçàí 95%-é ÄÈ.



ÍÀ), ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðóåìîé [21] è íåíà-
ïðàâëåííîé (ôëóêòóèðóþùåé, ÔÀ). ÔÀ ñëó-
æèò ìåðîé åìêîñòè áóôåðíûõ ñèñòåì ïîïóëÿ-
öèè è ñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ îñîáåé, íî íå íà-
ñëåäóåòñÿ, õîòÿ è ìîæåò èìåòü ãåíû-ìîäèôèêà-
òîðû ñîñòîÿíèÿ [22, 23]. Àíàëèç ïðèçíàêà ïî-
êàçàë, ÷òî äëÿ ëè÷èíîê ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ
ÍÀ ÃÑÏ èìååò áîëåå âûñîêóþ èíôîðìàòèâíóþ
öåííîñòü, ÷åì ÔÀ ÃÑÏ.

Ïîâûøåííîé ÑÎ îòëè÷àëèñü îñîáè A. mes-
seae, ó êîòîðûõ ×Ç â ëåâîì ãðåáíå ïðåâûøàëî
×Ç â ïðàâîì ãðåáíå (òàáë. 2; ðèñ. 4). Ðàíåå
áûëà îòìå÷åíà ñíèæåííàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê
Bti "ïðàâîñòîðîííèõ" ñàìöîâ è ñàìîê A. bekle-
mishevi, "ïðàâîñòîðîííèõ" ñàìîê A. messeae, à
òàêæå ïîâûøåííàÿ èíâàçèðîâàííîñòü "ëåâîñòî-
ðîííèõ" ñàìöîâ A. messeae ìèêðîñïîðèäèÿìè
[24, 25]. Ýòè ðåçóëüòàòû ìîãëè áû ñâèäåòåëüñò-
âîâàòü î áîëåå âûñîêîé âîñïðèèì÷èâîñòè ê ïà-
òîãåííî-ïàðàçèòàðíûì âîçäåéñòâèÿì "ëåâîñòî-
ðîííèõ îáñêðåáûâàòåëåé", ÷òî íå ñîîòâåòñòâóåò
äàííûì ïðÿìûõ ýêñïåðèìåíòîâ [12, 24].

Â òå÷åíèå èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ ëè-

÷èíêè â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ ïîäâåðãàëèñü

æåñòêîìó îòáîðó: èõ ñìåðòíîñòü ê ìîìåíòó

îêóêëèâàíèÿ ñîñòàâëÿëà 70–90 % [1–3]. Âåðî-

ÿòíî, ïîýòîìó çíà÷åíèå ÔÀ îêàçàëîñü íèæå ó

"îáñêðåáûâàòåëåé" A. messeae (ñì. òàáë. 2),

÷òî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î âûæèâàíèè â

ïðèðîäå áîëåå ñòàáèëüíî ðàçâèâàþùèõñÿ îñî-

áåé. Ñâÿçü ìåæäó ðåàêöèåé èçáåãàíèÿ è ÍÀ ñ

ó÷åòîì ïîëîâîãî äèìîðôèçìà ó A. messeae èìå-

ëà ñëîæíûé õàðàêòåð [11]. Áåç ó÷åòà ïîëîâûõ

ðàçëè÷èé áîëåå ðåàêòèâíûìè îêàçàëèñü "ëåâî-

ñòîðîííèå" îñîáè A. messeae.

Ìåæäó Rf è ÍÀ ó A. messeae îòìå÷åíà îòðè-

öàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ, ó A. beklemishevi – ïî-

ëîæèòåëüíàÿ [20]. Çàâèñèìîñòü Rf îò âåëè÷èíû

ÔÀ ó äâóõ âèäîâ ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ èìåëà

íåëèíåéíûé õàðàêòåð. Rf íå ðàçëè÷àëàñü ó îñî-

áåé îáîèõ âèäîâ ñ îòêëîíåíèåì â 3 çóáöà, íî

ðàçëè÷àëàñü ó âñåõ äðóãèõ ôåíîòèïîâ (ðèñ. 5).

Ïîêà ýòîìó òðóäíî ïðåäëîæèòü ñêîëüêî-íè-

áóäü óäîâëåòâîðèòåëüíîå îáúÿñíåíèå. Âûêëàä-

êè, êàñàþùèåñÿ ×Ç, ÔÀ è ÍÀ ó A. beklemishe-

vi è A. messeae, çàíèìàþùèõ îäíè è òå æå âîäî-

åìû â çîíàõ ñèìïàòðèè, âûÿâèëè ðÿä çåðêàëü-

íî îòðàæåííûõ çàêîíîìåðíîñòåé. Ýòî ìîæåò

áûòü ïîêàçàòåëåì êîìïëåìåíòàðíîñòè ýêîëîãè-

÷åñêèõ íèø [26] ó A. messeae è A. beklemishevi

â âåðîÿòíûõ çîíàõ êîíêóðåíöèè.
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Ò à á ë è ö à 2

Àñèììåòðèÿ ó îáñêðåáûâàþùèõ è ôèëüòðóþùèõ
ëè÷èíîê A.messeae èç òðåõ ïîïóëÿöèé

Ïîïó-
ëÿöèÿ

Òèï îñîáè Àñèììåòðèÿ

íàïðàâëåííàÿ ôëóêòóèðóþùàÿ

Êîð÷èíî Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáû-
âàòåëè

0,500 ± 0,019

0,031 ± 0,022

1,711 ± 0,013

1,656 ± 0,014

Ïàâëîäàð Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáû-
âàòåëè

0,344 ± 0,017

–0,280 ± 0,014

1,656 ± 0,011

1,462 ± 0,003

Àëìà-Àòà Ôèëüòðàòîðû

Îáñêðåáû-
âàòåëè

0,355 ± 0,010

–0,470 ± 0,065

1,927 ± 0,006

1,737 ± 0,047

Ðèñ. 4. Íàïðàâëåííàÿ àñèììåòðèÿ ó îáñêðåáûâàòå-
ëåé (Î) è ôèëüòðàòîðîâ (Ô) A. messeae. Ñóììàð-
íûå äàííûå ïî òðåì ýêñïåðèìåíòàì. Óêàçàíû 95%-å
ÄÈ, à òàêæå çíà÷åíèÿ êðèòåðèÿ "õè-êâàäðàò" è âåðî-
ÿòíîñòè (P <) ïðè f. d. = 1. ÏÑ – "ïðàâîñòîðîííèå",

Ñèì – "ñèììåòðè÷íûå", ËÑ – "ëåâîñòîðîííèå".

Ðèñ. 5. Çàïîëíåíèå êèøå÷íèêà ó ëè÷èíîê A. messeae
(Am) è A. beklemishevi (Ab) â çàâèñèìîñòè îò âåëè-
÷èíû ôëóêòóèðóþùåé àñèììåòðèè (ïî îñè Õ). Öèô-
ðû îáîçíà÷àþò íîìåð ãðóïïû. Óêàçàí 99%-é ÄÈ.



Èíâåðñèîííûé ïîëèìîðôèçì ïîïóëÿöèè è

ïîâåäåíèå ëè÷èíîê A. messeae. Âçàèìî-
ñâÿçü ðåàêöèé îáñêðåáûâàíèÿ è íûðêà ñî
ñòðóêòóðîé èíâåðñèîííî-ïîëèìîðôíûõ ïîïó-
ëÿöèé A. messeae ïîäðîáíî ðàññìàòðèâàëàñü
ðàíåå [11, 19]. Â îòíîøåíèè Rf îñòàëèñü íåêî-
òîðûå íåÿñíîñòè.

×òîáû âûÿâèòü âëèÿíèå èíâåðñèé íà Rf ó
ëè÷èíîê A. messeae, âûáîðêó ïîäåëèëè íà 5
ãðóïï ïî Rf è ïðîàíàëèçèðîâàëè èõ õðîìîñîì-
íûé ñîñòàâ. Ãðóïïû 1 (ñ ìàêñèìàëüíîé Rf) è 5
(ñ ìèíèìàëüíîé Rf) ðàçëè÷àëèñü êîíöåíòðà-
öèåé õðîìîñîìíûõ ïîðÿäêîâ XL0 (X2 = 4,28;
f. d. = 1; p < 0,05); ãðóïïû 1 è 4 – ÷àñòîòîé èí-
âåðñèé 2R1 è 3L1 (X2 = 5,67 è 4,61; f. d. = 1;
p < 0,05; ðèñ. 6), à òàêæå êîìáèíàöèé
2R11 – 3L00 (X2 = 7,6; f. d. = 1; p < 0,01), ãðóï-
ïû 1 è 3 – äîëåé ñî÷åòàíèé 2R11 – 3R11 – 3L00
(X2 = 5,86; f. d. = 1; p < 0,05). Êîìáèíàöèè
XL1– 2R1 – 3R1 – 3L0 îòëè÷àëèñü ïîâûøåí-
íîé Rf, XL0 – 2R0 – 3R0 – 3L1 – ïîíèæåííîé.
Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î çíà÷èòåëüíîì
âëèÿíèè èíâåðñèé íà Rf è ñëîæíîé ñòðóêòóðå
ïîïóëÿöèè ïî ýòîìó ïàðàìåòðó.

Äîìèíèðîâàíèå ïèùåâîé àêòèâíîñòè ïðî-
ñëåæåíî íà ãåòåðîçèãîòàõ 3R01, XL01 è 2R01.
Ïðè ýòîì èíâåðñèÿ XL1 äîìèíèðîâàëà íàä ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòüþ XL0, 2R1 – íàä 2R0. Äîìè-
íèðîâàíèå èíâåðñèè 3R1 íàä 3R0 íå áûëî âûðà-
æåíî.

Óâåëè÷åííàÿ Rf ó îñîáåé A. messeae XL11(1)
ïî ñðàâíåíèþ ñ XL00(0) ìîæåò áûòü ñëåäñòâè-

åì àäàïòèðîâàííîñòè äàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ê ðàçëè÷íûì êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì
[3]. Ó A. messeae XL22(2) Rf åùå áîëåå âîçðàñ-
òàëà, ïðàêòè÷åñêè äîñòèãàÿ òàêîâîé ó A. bekle-
mishevi. Ýòî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ïåðå-
ñòðîéêó XL2 A. messeae êàê àäàïòàöèþ â óñëîâè-
ÿõ êîíêóðåíöèè ñ A. beklemishevi. Rf ó ëè÷èíîê
ñ èíâåðñèÿìè XL0, XL1, XL2 ïîëîæèòåëüíî êîð-
ðåëèðîâàëà ñ èõ ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê Bti [27].

Ãîìîçèãîòû 2R11 íàïîëíÿëè êèøå÷íèê áû-

ñòðåå ãîìîçèãîò 2R00 íà ïðîòÿæåíèè âñåãî 4-ãî

âîçðàñòà (ðèñ. 7, à), ÷òî, âåðîÿòíî, óêàçûâàåò

íà ïîâûøåííûå òåìïû ðàçâèòèÿ îñîáåé ñ ãåíîòè-

ïîì 2R11, à òàêæå ðàñêðûâàåò îäèí èç ìåõàíèç-

ìîâ äèôôåðåíöèðîâàííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè

A. messeae ê Bti. Ëè÷èíêè A. beklemishevi èìåëè

ñíèæåííóþ îòíîñèòåëüíóþ âîñïðèèì÷èâîñòü ê

Bti, íåñìîòðÿ íà áîëåå âûñîêóþ Rf [20, 28]. Òà-

êèì îáðàçîì, Rf ñëîæíî ñîîòíîñèëàñü ñ ÷óâñò-

âèòåëüíîñòüþ ê Bti. Âíóòðèâèäîâûå çàêîíî-

ìåðíîñòè ïðè ýòîì ìîãóò íå ñîâïàäàòü ñ ìåæâè-

äîâûìè, êàê è â ñëó÷àå ïèùåäîáûâàòåëüíîãî

ïîâåäåíèÿ [12].
Íåîäèíàêîâàÿ Rf ó ëè÷èíîê A. messeae ñ èí-

âåðñèîííûìè ãåíîòèïàìè 3R00, 3R01 è 3R11
îêàçàëàñü íåîæèäàííîé. Â òå÷åíèå 4-ãî âîçðàñ-
òà Rf ó ãîìîçèãîò 3R11 óâåëè÷èâàëàñü, à ó îñî-
áåé ñ ãåíîòèïàìè 3R01 è 3R00 – óìåíüøàëàñü
(ðèñ. 7, á). Âîñïðèèì÷èâîñòü ê Bti ó îñîáåé
A. messeae ïî ïëå÷ó 3R ðàçëè÷àëàñü ìàëî [4, 27].
Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü,
÷òî âîçðàñòàíèå Rf ó ãîìîçèãîò 3R11 ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ êîìïåíñàòîðíûì ñíèæåíèåì èõ ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè ê Bti. Ïîñëåäíåå ìîæåò áûòü îáó-
ñëîâëåíî ÷àñòè÷íîé ðåâåðñèåé ïëå÷à 3R ê èñ-
õîäíîìó äëÿ ñòâîëîâîé ïàðû âèäîâ A. atropar-
vus è A. labranchiae ñîñòîÿíèþ è âîññòàíîâëå-
íèåì êîàäàïòèðîâàííûõ êîìïëåêñîâ ãåíîâ, íà-
ðóøåííûõ ïåðåñòðîéêîé ïëå÷à 3R ó A. maculi-
pennis è A. messeae [3].

Ðàíåå áûëî îáíàðóæåíî âçàèìîäåéñòâèå èí-
âåðñèé ó A. messeae â öåíòðå àðåàëà [3, 29].
Ôóíêöèîíàëüíûå àñïåêòû âçàèìîäåéñòâèÿ èí-
âåðñèé, çà èñêëþ÷åíèåì âëèÿíèÿ íà ïëîäîâè-
òîñòü [3], ó A. messeae íå èçó÷åíû. Ïî ñîâðå-
ìåííûì âîççðåíèÿì, èíâåðñèè èíòåðïðåòðóþò-
ñÿ êàê ñèñòåìíûå ìóòàöèè ðåãóëÿòîðíîãî äåé-
ñòâèÿ [30]. Åñëè èíâåðñèè èìåþò ðåãóëÿòîðíûå
ñâîéñòâà, òî èõ âëèÿíèå ñêàçûâàåòñÿ íà ðàçëè÷-
íûõ ôóíêöèÿõ îðãàíèçìà, â ïåðâóþ î÷åðåäü –

414

Ðèñ. 6. Ñîîòíîøåíèå õðîìîñîìíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ó ëè÷èíîê A. messeae, ðàññîðòèðîâàííûõ ïî ñêî-
ðîñòè çàïîëíåíèÿ êèøå÷íèêà (ãðóïïû 1–5, â ïîðÿäêå
óáûâàíèÿ Rf). À – XL0, 2R0, 3R0, 3L0; Á – XL1, 2R1,

3R1, 3L1; B – XL2.



íà ïîâåäåíèè è ôèçèîëîãèè. Ïîñêîëüêó èíâåð-
ñèè ó A. messeae ëîêàëèçóþòñÿ íà ðàçíûõ ó÷à-
ñòêàõ ãåíîìà è íå ïåðåêðûâàþòñÿ, çà èñêëþ÷å-
íèåì ïåðåñòðîåê íà ïîëîâîé õðîìîñîìå, òî è íà
ðàçíûå ôóíêöèè îðãàíèçìà âëèÿþò íåîäèíàêî-
âî. Ïî-âèäèìîìó, èõ ýôôåêò òåì âûøå, ÷åì áî-
ëüøå äëèíà èíâåðñèè [3]. Åñëè îáîçíà÷èòü
ôóíêöèè îðãàíèçìà êàê f1, f2, ... fn, òî èíâåð-
ñèè ìîæíî îïðåäåëèòü êàê "ïåðåêëþ÷àòåëè" ñ
ñèëîé âëèÿíèÿ îò 0 äî 1, íàïðàâëåíèåì ïåðå-
êëþ÷åíèÿ îò –1 äî 1 è ñïåêòðîì äåéñòâèÿ îò fi
äî fj, ïðè i, j < n. Ïîâåäåíèå è ìíîãèå äðóãèå
ôóíêöèîíàëüíûå îòïðàâëåíèÿ îðãàíèçìà ÷àñòî
êîäèðóþòñÿ ïîëèãåííî. Ñëåäîâàòåëüíî, ðåãó-
ëÿòîðíûå ñâîéñòâà èíâåðñèé áóäóò ÷àñòè÷íî
ïåðåêðûâàòüñÿ.

Ðàññìîòðèì ýòî íà êîíêðåòíûõ ïðèìåðàõ.
Ïðè èçó÷åíèè ÑÎ íàèáîëüøèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ôèëüòðàòîðàìè è îáñêðåáûâàòåëÿìè îáíàðó-
æèëèñü ïî êîìáèíàöèÿì 3R–3L [19]. Àíàëèç
äàííûõ ïîçâîëèë ñäåëàòü âûâîä î íàëè÷èè â ãå-
íîìå "ïåðåêëþ÷àòåëÿ 1-ãî ïîðÿäêà" (èíâåðñèÿ
3R1) è "ïåðåêëþ÷àòåëÿ 2-ãî ïîðÿäêà" (èíâåð-
ñèÿ 2R1), èìåþùåãî èåðàðõè÷åñêè áîëåå âûñî-

êèé ðàíã. Ïðè ýòîì äåéñòâèå "ïåðåêëþ÷àòåëåé"
îáíàðóæèâàëîñü íà óðîâíå ãåíîòèïè÷åñêèõ ñî-
÷åòàíèé, íî íå èäåíòèôèöèðîâàëîñü íà óðîâíå
õðîìîñîìíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Â ýòîì îò-
íîøåíèè ðåãóëÿöèÿ ïèùåäîáûâàòåëüíîãî ïîâå-
äåíèÿ îòëè÷àëàñü îò ðåàêöèè íûðêà è Rf.

Ïðè ðåàëèçàöèè ðåàêöèè íûðêà îñíîâîé
âçàèìîäåéñòâèÿ èíâåðñèé ñëóæèëî ïëå÷î 2R. Â
äàííîì ñëó÷àå îáíàðóæèëîñü ïîëîæèòåëüíîå
ôóíêöèîíàëüíîå âçàèìîäåéñòâèå "2R0 – 3L0",
"2R1– 3L1" è "2R1– 3R1". Ñëåäóåò îòìåòèòü
ïðåèìóùåñòâåííóþ àññîöèèðîâàííîñòü ÑÎ è
ðåàêöèè íûðêà ñ ðàçëè÷íûìè õðîìîñîìàìè.
Îòìå÷åíî, ÷òî ïèùåäîáûâàòåëüíîå ïîâåäåíèå
÷àñòî ïîäàâëÿåòñÿ îáîðîíèòåëüíûì [31]. Òà-
êèì îáðàçîì, ïëå÷î 2R ìîæåò âûñòóïàòü êàê
"ïåðåêëþ÷àòåëü 2-ãî ïîðÿäêà" â ðåãóëÿöèè äàí-
íîãî êàñêàäà ðåàêöèé.

Ïðè àíàëèçå Rf ôóíêöèîíàëüíîå âçàèìî-

äåéñòâèå èíâåðñèé îáíàðóæåíî ïî äâóõ- è òðåõ-

èíâåðñèîííûì àóòîñîìíûì êîìáèíàöèÿì

(ðèñ. 8). Âçàèìîäåéñòâèå 2R00 – 3R11 óìåíü-

øàëî Rf, 2R11 – 3R11 – óâåëè÷èâàëî (ïðè

3L00). Äèãåòåðîçèãîòû 2R01–3R01 äåìîíñòðè-

ðîâàëè çàìåäëåííóþ Rf. Ñíèæåííàÿ ñêîðîñòü

ðàçâèòèÿ è óñòîé÷èâîñòü ëè÷èíîê ê Bti, à òàêæå

ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøàÿ ïëîäîâèòîñòü ñàìîê õà-

ðàêòåðèçîâàëè ïðåèìóùåñòâåííî ãåòåðîçèãîòíûõ

îñîáåé [3, 4, 32]. Àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî àóòîñîì-

íûå êîìáèíàöèè 2R00 – 3R11 – 3L01(11) â þæ-

íûõ ïîïóëÿöèÿõ, ãäå õðîìîñîìíàÿ èçìåí÷èâîñòü
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Ðèñ. 7. Çàïîëíåíèå êèøå÷íèêà ó ëè÷èíîê A. mes-
seae â çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðîâ òåëà.

à – ïëå÷î 2R: 1 – 2R00, 2 – 2R11. á – ïëå÷î 3R:
1 – 3R00, 2 – 3R01 , 3 – 3R11. Óêàçàí 95%-é ÄÈ.

Ðèñ. 8. Ñêîðîñòü çàïîëíåíèÿ êèøå÷íèêà ó ëè÷èíîê
A.messeae èç Òåãóëüäåòñêîé ïîïóëÿöèè ñ ðàçëè÷íûìè
êîìáèíàöèÿìè àóòîñîìíûõ èíâåðñèé 2R–3R–3L.
Ïî îñè Õ ïðèâåäåíû íîìåðà àóòîñîìíûõ êîìáèíàöèé:

1 – 2R003R003L00, 2 – 2R003R013L00, 3 – 2R003R113L00,
4 – 2R003R003L01, 12 – 2R013R113L00, 19 – 2R113R003L00,
20 – 2R113R013L00, 21 – 2R113R113L00, 22 – 2R113R003L01,
23 – 2R113R013L01, 24 – 2R113R013L01. Óêàçàí 95%-é ÄÈ.



îãðàíè÷åíà ïëå÷àìè 3R è 3L [3], ñïîñîáñòâóþò

óìåíüøåíèþ Rf, à ñî÷åòàíèÿ 2R11– 3R11 – 3L00
â ñåâåðíûõ ïîïóëÿöèÿõ – åå óâåëè÷åíèþ. Ýòî

ìîãëî áû îïðåäåëÿòüñÿ ïàòîãåííîé àãðåññèâíî-

ñòüþ ñðåäû, êà÷åñòâîì è êîëè÷åñòâîì êîðìà,

òåìïåðàòóðàìè ðàçâèòèÿ, à òàêæå äðóãèìè ëî-

êàëüíî äåéñòâóþùèìè ôàêòîðàìè. Ôóíêöèî-

íàëüíîå âçàèìîäåéñòâèå îáíàðóæèëîñü ìåæäó

àóòîñîìíûìè ïåðåñòðîéêàìè è èíâåðñèÿìè íà

ïîëîâîé õðîìîñîìå XL. Âëèÿíèå íà Rf îêàçû-

âàë ïîë îñîáåé [20]. Ïî-âèäèìîìó, Rf – íàèáî-

ëåå ñëîæíî ðåãóëèðóåìàÿ ïîâåäåí÷åñêàÿ ðåàê-

öèÿ èç ÷èñëà èçó÷åííûõ, ÷òî ìîæåò áûòü ñëåä-

ñòâèåì åå âûñîêîé àäàïòèðîâàííîñòè ê âàðüè-

ðîâàíèþ îêðóæàþùèõ óñëîâèé [33].

Ó "îáñêðåáûâàòåëåé", "íåíûðíóâøèõ" è

"áûñòðîôèëüòðóþùèõ" îñîáåé (ãðóïïà 1) îòìå-

÷åíî ñíèæåííîå ðàçíîîáðàçèå êàðèîòèïîâ

(òàáë. 3). Ñðåäè òðåõ ãðóïï, äèôôåðåíöèðî-

âàííûõ ïî Rf, íàèáîëüøèì êàðèîòèïè÷åñêèì

ðàçíîîáðàçèåì îòëè÷àëàñü ãðóïïà ñî ñðåäíåé

Rf, êîòîðàÿ, ïî-âèäèìîìó, ïðèäåðæèâàëàñü

ïðîìåæóòî÷íîé ñòðàòåãèè ïèòàíèÿ: òàêèå ëè-

÷èíêè äîñòàòî÷íî áûñòðî ðàçâèâàëèñü è â òî æå

âðåìÿ ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíû ê Bti, ÷åì îñîáè ñ

ìàêñèìàëüíîé Rf.
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Ò à á ë è ö à 3

Êàðèîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå A. messeae â ãðóïïàõ ëè÷èíîê,
ðàçäåëåííûõ ïî òðåì ïîâåäåí÷åñêèì ðåàêöèÿì

Ïîâåäåí÷åñêàÿ ðåàêöèÿ Õàðàêòåðèñòèêà
îñîáåé

Ïîêàçàòåëü

k % n b k/n

Cêëîííîñòü ê îáñêðåáûâàíèþ Âñåãî

Îáñêðåáûâàòåëè

Ôèëüòðàòîðû

Ñîâïàäåíèå

58

43

51

36

100

74,1

87,9

62,1

276

130

146

–

3,49

3,77

4,22

–

0,21

0,331

0,349

Ðåàêöèÿ íûðêà Âñåãî

Íåíûðíóâøèå

Íûðíóâøèå 1

Íûðíóâøèå 2

Ñîâïàäåíèå

55

28

32

38

16

100

50,9

58,2

69,1

29,1

369

126

121

122

–

2,86

2,49

2,91

3,44

–

0,149

0,222

0,264

0,311

–

Çàïîëíåíèå êèøå÷íèêà Âñåãî

1-ÿ ãðóïïà

2-ÿ ãðóïïà

3-ÿ ãðóïïà

Ñîâïàäåíèå

49

28

36

35

17

100

57,1

73,5

71,4

34,7

309

107

87

115

–

2,79

2,71

3,86

3,26

–

0,159

0,262

0,414

0,304

–

Ï ð è ì å ÷ à í è å. k – ÷èñëî êàðèîòèïîâ; % – ïðîöåíò êàðèîòèïîâ; n – ÷èñëî îñîáåé; b – êîýôôèöèåíò ðàçíîîáðàçèÿ.

Ò à á ë è ö à 4

Ñêîððåëèðîâàííîñòü ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàêöèé ñ õðîìîñîìíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ó ëè÷èíîê A. messeae

Ïîâåäåí÷åñêàÿ
ðåàêöèÿ

Õðîìîñîìíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè Èñòî÷-
íèê

XL0 XL1 XL2 2R0 2R1 3R0 3R1 3L0 3L1

Êàííèáàëèçì ? (+) ? – + ? ? – + [34]

Ñêëîííîñòü
ê îáñêðåáûâàíèþ

+/– + – + – + – 0 0 [19]

Ñêîðîñòü ôèëüòðàöèè – + + – + – + + – –

Ôèëüòðàöèÿ
èç òîëùè âîäû

? ? ? ? ? ? ? – + –

Ôèëëîòàêñèñ ? ? ? ? ? ? ? – +ht [19]

Èçáåãàíèå (íûðîê) –ht +hm +ht – +ht 0 +hm – +ht [11]

×óâñòâèòåëüíîñòü
ê Bti

– + + – + –/+ +/– + – [4]

Ï ð è ì å ÷ à í è å. "+" – óñèëåíèå ïðèçíàêà, "–" – îñëàáëåíèå ïðèçíàêà, 0 – îòñóòñòâèå âëèÿíèÿ, "?" – âëèÿíèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íå ìîæåò áûòü óñòàíîâëåíî èç èìåþùèõñÿ äàííûõ, ht (hm) – óñèëåíèå (îñëàáëåíèå) ïðèçíàêà ñâÿçàíî ñ
ãåòåðîçèãîòíîñòüþ (ãîìîçèãîòíîñòüþ) èíâåðñèè.



Íàêîïëåííûå ðàíåå äàííûå ïî êîððåëÿöèè

ïîâåäåíèÿ ëè÷èíîê è èíâåðñèîííîãî ïîëèìîð-

ôèçìà ó A. messeae ïðåäñòàâëåíû â òàáë. 4.

Ïðèâåäåííûå ñâåäåíèÿ äîñòàòî÷íî óñëîâíû ïî

ñëåäóþùèì ïðè÷èíàì: à) ïîâåäåí÷åñêèå àêòû â

îñíîâíîì èìåþò ïîëèãåííûé õàðàêòåð, èç-çà

÷åãî íå óäàåòñÿ âûäåëèòü "â ÷èñòîì âèäå" âêëàä

òîé èëè èíîé èíâåðñèè â ðåàëèçàöèþ êîíêðåò-

íîãî ðåôëåêñà; á) ðåàëèçàöèÿ ðåàêöèè ñâÿçàíà

ñ ãåíîòèïè÷åñêèìè ñî÷åòàíèÿìè õðîìîñîìíûõ

ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, à íå ñ îòäåëüíîé õðîìî-

ñîìíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ; â) ãåíîòèïè÷å-

ñêèå ñî÷åòàíèÿ âçàèìîäåéñòâóþò ìåæäó ñîáîé,

è ýòî âçàèìîäåéñòâèå íå âñåãäà èìååò îäíîíàï-

ðàâëåííûé õàðàêòåð, ã) èíôîðìàöèîííûé øóì

óñèëèâàåòñÿ îñîáåííîñòÿìè êàðèîòèïè÷åñêîãî

ñîñòàâà ïîïóëÿöèé; ä) êîððåêòèâû âíîñèò ïî-

ëîâîé äèìîðôèçì ëè÷èíîê.
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New Approaches to Analysis of Inversion Polymorphism
in Natural Populations of Malaria Mosquito Anopheles Messeae

V. A. BURLAK

New approaches to analysis of inversion polymorphism of the malaria mosquito Anopheles messeae – by the num-
ber of zygotic combinations of chromosome sequences (ZCCS) in local biotopes, by the combinativeness of the arm
XL with autosomes, and by calculation of the theoretical number of ZCCSs proceeding from the frequency of chro-
mosome sequences – are proposed. The spatial distribution and the time course of occurrence of ZCCSs in inver-
sion-polymorphous populations of A.messeae has been analyzed. It has been established that the number and the
quality of ZCCSs may be an index of specificity of the effect of local ecological factors. The percentage of genome
inversions ("inversion load") in A. messeae and in the whole complex of Anopheles maculipennis has been calcu-
lated. The "inversion load" had a seasonal time course and decreased after treatment of A. messeae with an
entomopathogenic bacterium. The largest contribution to the change of the "inversion load" was made by autosome
inversions 2R1 and 3L1. In the Anopheles maculipennis complex, the “inversion load” increased in "northern" spe-
cies A. messeae and A. beklemishevi.


