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Ñ èñïîëüçîâàíèåì ñðàâíèòåëüíîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ìåòîäà ïðîàíàëèçèðîâàíû çàêîíîìåðíîñòè
ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé êàðèîòèïîâ áàáî÷åê-ãîëóáÿíîê êîìïëåêñà Agrodiaetus phyllis — ãðóïïû
îðãàíèçìîâ, õàðàêòåðèçóþùåéñÿ èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêèì ðàçíîîáðàçèåì õðîìîñîìíûõ ÷èñåë (îò 10 äî
134 â ãàïëîèäíîì íàáîðå). Âûÿâëåíû ðåçêî âûðàæåííûå ðàçëè÷èÿ â ñêîðîñòè ïðåîáðàçîâàíèÿ õðîìî-
ñîìíûõ ÷èñåë â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèÿõ ýòîé ãðóïïû. Ïîêàçàíî, ÷òî õðîìîñîìíûå ÷èñëà â
êîìïëåêñå íåñóò ÿâíûé ôèëîãåíåòè÷åñêèé ñèãíàë, è èõ ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ òðóäíî îáúÿñ-
íèòü ñ ïîçèöèè êàê ïóíêòóàëüíîé, òàê è àáñîëþòíî ãðàäóàëüíîé ýâîëþöèè.
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Ìíîãèå æèâûå îðãàíèçìû õàðàêòåðèçóþòñÿ ñòàáèëüíî-
ñòüþ êàðèîòèïîâ, â ÷àñòíîñòè îòñóòñòâèåì èëè íåâûñîêèì
óðîâíåì ìåæâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè õðîìîñîìíûõ ÷èñåë.
Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü îòðÿä ÷åøóåêðûëûõ íàñåêîìûõ
(Lepidoptera), áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðîãî èìååò
îäíî è òî æå ãàïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì n, ðàâíîå 31 (Ro-
binson, 1971). Â òî æå âðåìÿ ñóùåñòâóþò êîìïëåêñû áëèç-
êèõ âèäîâ, êîòîðûå äåìîíñòðèðóþò âûñîêóþ ìåæâèäîâóþ
èçìåí÷èâîñòü õðîìîñîìíûõ ÷èñåë (Yang et al., 1997; Cook,
2003; Lukhtanov et al., 2011). Ñðåäè ìíîãîêëåòî÷íûõ æè-
âîòíûõ íàèáîëüøèé ðàçìàõ èçìåí÷èâîñòè õðîìîñîìíûõ
÷èñåë, íå ñâÿçàííûé ñ ïîëèïëîèäèåé (îò 10 äî 134), îáíàðó-
æåí ó ÷åøóåêðûëûõ ðîäà Agrodiaetus (Lukhtanov et al., 2005).
Èíòåðåñíî, ÷òî âåñü ýòîò ðàçìàõ ñîñðåäîòî÷åí â ïðåäåëàõ
îäíîãî íàäâèäîâîãî êîìïëåêñà A. phyllis (Kandul et al.,
2007), êîòîðûé è ÿâèëñÿ îáúåêòîì íàøåãî èññëåäîâàíèÿ.

ßâëåíèå õðîìîñîìíîãî êîíñåðâàòèçìà, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, è âûñîêîé èçìåí÷èâîñòè õðîìîñîìíûõ ÷èñåë, ñ
äðóãîé, ãîâîðèò î íåðàâíîìåðíîñòè òåìïîâ èçìåíåíèé
õðîìîñîìíûõ ÷èñåë è ñóùåñòâîâàíèè ôåíîìåíà áûñòðîé
õðîìîñîìíîé ýâîëþöèè. Îäíàêî ìåõàíèçìû è äèíàìèêà
ýòîãî ïðîöåññà èçó÷åíû êðàéíå ñëàáî (ñì.: King, 1993;
Lukhtanov et al., 2011). Êîíòðàñòíûå ðàçëè÷èÿ â êàðèîòè-
ïàõ ìåæäó áëèçêèìè âèäàìè ìîãóò âîçíèêàòü ñêà÷êîîá-
ðàçíî çà ñ÷åò ôèêñàöèè ìíîæåñòâåííûõ õðîìîñîìíûõ ïå-
ðåñòðîåê (King, 1993). Ýòà èäåÿ ëîãè÷åñêè ñîâìåñòèìà ñ
ìîäåëüþ õðîìîñîìíîé ìåãàýâîëþöèè (Baker, Bickham,
1980), êîòîðàÿ îïèñûâàåò ñòîëü áûñòðóþ ðåîðãàíèçàöèþ
êàðèîòèïîâ, íåçàâèñèìî ïðîèñõîäÿùóþ â ðàçíûõ ôèëîãå-
íåòè÷åñêèõ ëèíèÿõ, ÷òî ãîìîëîãèçàöèÿ ïåðåñòðîåê, õà-
ðàêòåðíûõ äëÿ ðàçíûõ âèäîâ, ñòàíîâèòñÿ íåâîçìîæíîé.
Ïîñëåäíåå òàêæå ïðèâîäèò ê ïðèíöèïèàëüíîé íåâîçìîæ-
íîñòè ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíèè íà áàçå õðîìîñîìíûõ
ïðèçíàêîâ. Ïîýòîìó, èñïîëüçóÿ òåðìèíîëîãèþ ñîâðå-

ìåííîé ôèëîãåíåòèêè, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî õðîìîñîìíûå
èçìåíåíèÿ, âîçíèêàþùèå â õîäå õðîìîñîìíîé ìåãàýâî-
ëþöèè, íå íåñóò ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñèãíàëà.

Àëüòåðíàòèâîé ÿâëÿåòñÿ ìîäåëü ïîñòåïåííîãî íàêîï-
ëåíèÿ õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ëè-
íèÿõ. Òàêîå íàêîïëåíèå ìîæåò ïðîèñõîäèòü ëèáî ðàâ-
íîìåðíî (ãðàäóàëèçì), ëèáî íåðàâíîìåðíî ïî âðåìåíè
(ïóíêòóàëèçì) (Lukhtanov et al., 2011). Ñîñòîÿòåëüíîñòü
ìîäåëåé áûñòðîé ýâîëþöèè êàðèîòèïîâ íàñåêîìûõ íå òå-
ñòèðîâàëàñü ðàíåå ñ ïðèìåíåíèåì ñîâðåìåííûõ ìîëåêó-
ëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîäõîäîâ è ñòàëà ïðåäìåòîì íà-
øåãî èññëåäîâàíèÿ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Àíàëèç ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ñðàâíèòåëüíîãî
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïîäõîäà Ïýéãåëÿ (Pagel, 1999, 2002;
Freckleton et al., 2002). Íà îñíîâàíèè àíàëèçà äàííûõ î
ôèëîãåíèè èçó÷àåìûõ îðãàíèçìîâ è ðàñïðåäåëåíèè ïðè-
çíàêîâ íà ôèëîãåíåòè÷åñêîì äåðåâå ýòîò ïîäõîä ïîçâîëÿ-
åò ïðîòåñòèðîâàòü ãèïîòåçû î íàëè÷èè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
ñèãíàëà è õàðàêòåðå ýâîëþöèè èññëåäóåìûõ ïðèçíàêîâ.

Áûëè èñïîëüçîâàíû îðèãèíàëüíûå, à òàêæå ïîëó÷åí-
íûå íàìè ðàíåå äàííûå î ãàïëîèäíîì ÷èñëå õðîìîñîì
âñåõ 19 âèäîâ ãðóïïû A. phyllis (Lukhtanov et al., 2005;
Kandul et al., 2007) (ñì. ðèñóíîê). Äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ôè-
ëîãåíèè èç Ãåíåòè÷åñêîãî áàíêà áûëè âçÿòû ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÿäåðíûõ è ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîâ, ïîëó÷åííûå
ðàíåå íàìè, à òàêæå Âèìåðñîì è ñîàâòîðàìè (Wiemers et
al., 2010). Ôèëîãåíèþ ðåêîíñòðóèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ìå-
òîäà Áàéåñà (ïðîãðàììà MrBayes 3.1.2) (Huelsenbeck,
Ronquist, 2001). Ìåòîä Áàéåñà ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü íå
îäíó, à ìíîæåñòâî âîçìîæíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîí-
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ñòðóêöèé, àíàëèç êîòîðûõ ïîçâîëÿåò ó÷èòûâàòü íåîïðå-
äåëåííîñòü è ãèïîòåòè÷åñêèé õàðàêòåð ôèëîãåíèè.

Îñíîâûâàÿñü íà òîïîëîãèÿõ è äëèíàõ âåòâåé 100 ïî-
ëó÷åííûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äåðåâüåâ, ìû ïðîâîäèëè âû-
÷èñëåíèå ïàðàìåòðîâ ëÿìáäà (ë) è êàïïà (ê), èñïîëüçóÿ
ïàêåò Continuous ïðîãðàììû BayesTraits (http://www.evo-
lution.reading.ac.uk/BayesTraits.html). Çíà÷åíèå ïàðàìåò-
ðà ë îòðàæàåò íàëè÷èå è ñèëó ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñèãíàëà
èçó÷àåìîãî ïðèçíàêà è ìîæåò ìåíÿòüñÿ îò 0 äî 1. ë = 0 â
òîì ñëó÷àå, åñëè ïðèçíàêè íå íåñóò ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
ñèãíàëà, ò. å. ðàñïðåäåëåíû ïî ôèëîãåíåòè÷åñêîìó äåðåâó
àáñîëþòíî ñëó÷àéíî è íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà; ë = 1,
åñëè ïðèçíàêè íåñóò äîñòîâåðíûé ôèëîãåíåòè÷åñêèé ñèã-
íàë, à ôèëîãåíèþ ìîæíî ïîëíîñòüþ ïðåäñêàçàòü èñõîäÿ
èç ïàòòåðíà ðàñïðåäåëåíèÿ ïðèçíàêîâ.

Çíà÷åíèå ïàðàìåòðà ê îòðàæàåò ñòåïåíü ãðàäóàëüíî-
ñòè è ïóíêòóàëüíîñòè (ïðåðûâèñòîñòè) èçìåíåíèé ïðè-
çíàêà â ôèëîãåíåçå. Ýòîò ïàðàìåòð ìîæåò ïðèíèìàòü çíà-
÷åíèÿ îò 0 äî 3; ê = 0 â ñëó÷àå àáñîëþòíîãî ïóíêòóàëèç-
ìà, êîãäà ïðèçíàêè âîçíèêàþò ñïîíòàííî è âåðîÿòíîñòü
ïîÿâëåíèÿ íîâîãî ïðèçíàêà â òîé èëè èíîé âåòâè íå ÿâëÿ-
åòñÿ ôóíêöèåé âðåìåíè; ê = 1 («èäåàëüíûé» ãðàäóàëèçì),
êîãäà òåìïû ýâîëþöèè ïðèçíàêà ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëü-
íû äëèíå îòäåëüíûõ âåòâåé. Çíà÷åíèÿ ê > 1 ñâèäåòåëüñò-
âóþò îá óñêîðåíèè ýâîëþöèè ïðèçíàêà â äëèííûõ âåòâÿõ.
Çíà÷åíèÿ ê < 1 ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî áîëüøå èçìå-
íåíèé ïðîèñõîäèò â êîðîòêèõ âåòâÿõ, à äëèííûå âåòâè õà-
ðàêòåðèçóþòñÿ ýâîëþöèîííûì ñòàçèñîì.

Äëÿ ïîëó÷åííîé âûáîðêè äåðåâüåâ áûëè âû÷èñëåíû
ýêñïåðèìåíòàëüíûå çíà÷åíèÿ ë è ê è àññîöèèðîâàííûå ñ
íèìè çíà÷åíèÿ ðåçóëüòèðóþùåé ãàðìîíè÷åñêîé ñðåäíåé
äëÿ âåëè÷èí ìàêñèìàëüíîãî ïðàâäîïîäîáèÿ. Ñ èñïîëüçî-

âàíèåì çàäàííûõ ôèêñèðîâàííûõ çíà÷åíèé ë (0, 1) è ê (0,
1, 3) ïðîèçâåäåíî ìîäåëèðîâàíèå ýâîëþöèè ïðèçíàêà è
ðàññ÷èòàíû çíà÷åíèÿ ãàðìîíè÷åñêîé ñðåäíåé, àññîöèèðî-
âàííûå ñ ýòèìè ôèêñèðîâàííûìè çíà÷åíèÿìè.

Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ìåæäó ýêñïåðèìåíòàëüíûìè
äàííûìè è ïîëó÷åííûìè â õîäå ìîäåëèðîâàíèÿ îïðåäå-
ëÿëè, èñïîëüçóÿ ôàêòîð Áàéåñà (BF ). Â îòëè÷èå îò êëàñ-
ñè÷åñêîãî ñòàòèñòè÷åñêîãî òåñòèðîâàíèÿ ãèïîòåç, îñíî-
âàííîãî íà ñðàâíåíèè òåñòèðóåìîé ãèïîòåçû ñ íóëåâîé
ãèïîòåçîé, â ðàìêàõ áàéåñîâñêîãî ïîäõîäà îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ïðÿìîå ñðàâíåíèå äâóõ êîíêóðèðóþùèõ ãèïîòåç. Ñ÷è-
òàåòñÿ, ÷òî ãèïîòåçà, àññîöèèðîâàííàÿ ñ áîëüøèì çíà÷å-
íèåì ïðàâäîïîäîáèÿ, èìååò äîñòîâåðíîå ïðåäïî÷òåíèå
ïåðåä ãèïîòåçîé, àññîöèèðîâàííîé ñ ìåíüøèì çíà÷åíèåì
ïðàâäîïîäîáèÿ, åñëè ôàêòîð BF � 2. Ïîäðîáíåå ýòîò êðè-
òåðèé îáñóæäàåòñÿ â äðóãèõ ðàáîòàõ (Kass, Raftery, 1995;
Pagel, 1999).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Êîíñåíñóñíîå äåðåâî, ïðåäñòàâëÿþùåå ðåçóëüòàòû
ïðîâåäåííîé ôèëîãåíåòè÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè, ïîêàçàíî
íà ðèñóíêå. Äàííûå î õðîìîñîìíûõ ÷èñëàõ âèäîâ êîìï-
ëåêñà A. phyllis áûëè êàðòèðîâàíû íà ìíîæåñòâî ïîëó÷åí-
íûõ äåðåâüåâ. Ðåçóëüòàòû âû÷èñëåíèÿ BF ïðåäñòàâëåíû â
òàáëèöå.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïàðàìåòð ë çíà÷èìî îòëè÷àåòñÿ îò
íóëÿ è ñòðåìèòñÿ ê 1. Òàêèì îáðàçîì, õðîìîñîìíûå ÷èñëà
â êîìïëåêñå A. phyllis íåñóò ÿâíûé ôèëîãåíåòè÷åñêèé
ñèãíàë, è èõ ïðåîáðàçîâàíèÿ â õîäå ôèëîãåíåçà íåëüçÿ
îáúÿñíèòü ñ ïîçèöèé òåîðèè õðîìîñîìíîé ìåãàýâîëþöèè
(Baker, Bickham, 1980).

Äëÿ ðàçíûõ òîïîëîãèé òåñòû ïîêàçàëè ðàçíûå çíà÷å-
íèÿ ïàðàìåòðà ê, õàðàêòåðèçóþùåãî äèíàìèêó õðîìîñîì-
íûõ ïåðåñòðîåê íà âåòâÿõ ðàçíîé äëèíû. Äëÿ íåêîòîðûõ
òîïîëîãèé çíà÷åíèÿ ê ñâèäåòåëüñòâîâàëè â ïîëüçó ãðàäóàëü-
íîñòè, à äëÿ äðóãèõ, íàîáîðîò, â ïîëüçó ïóíêòóàëüíîñòè
ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé õðîìîñîìíûõ ÷èñåë. Òà-
êèì îáðàçîì, ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ ãðàäóàëüíîé è
ïðåðûâèñòîé ýâîëþöèè îêàçàëèñü ïðîòèâîðå÷èâûìè, è èõ
ïîêà íåëüçÿ èíòåðïðåòèðîâàòü îäíîçíà÷íî. Ýòîò ðåçóëü-
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Àíàëèç ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé êàðèîòèïîâ
ãîëóáÿíîê êîìïëåêñà Agrodiaetus phyllis, ïðîâåäåííûé
ñ ïîìîùüþ ñðàâíèòåëüíî-ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïîäõîäà

Ïàðàìåòð BF Âûâîä

ë = 1.03 ± 0.06 2.6 (ïðîòèâ ë = 0) Îòâåðãíóòà ìîäåëü õðîìî-
ñîìíîé ìåãàýâîëþöèè

2.4 (â ïîëüçó ë = 1) Âûÿâëåí ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèé ñèãíàë

ê = 0.40 ± 0.39 2.2 (â ïîëüçó ê = 0) Ïðèíÿòà ãèïîòåçà ïóíê-
òóàëèçìà

1.1 (â ïîëüçó ê = 1) Íå îòâåðãíóòà ãèïîòåçà î
ãðàäóàëüíîì èçìåíåíèè
õðîìîñîìíûõ ÷èñåë

3.5 (ïðîòèâ ê = 3) Îòâåðãíóòà ãèïîòåçà îá
óñêîðåíèè ýâîëþöèè â
äëèííûõ âåòâÿõ

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ðåçóëüòàòû âû÷èñëåíèÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïàðà-
ìåòðîâ ë è ê ïðåäñòàâëåíû êàê ñðåäíèå è èõ ñòàíäàðòíûå îòêëîíåíèÿ.
BF — ôàêòîð Áàéåñà (Kass, Raftery, 1995; Pagel, 1999).

Ôèëîãðàììà òàêñîíîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ íàäâèäîâîãî êîìï-
ëåêñà Agrodiaetus phyllis.

Ðåêîíñòðóêöèÿ ïðîâåäåíà íà îñíîâàíèè ìèòîõîíäðèàëüíûõ (COI, trnL,
COII) è ÿäåðíûõ (5.8S rRNA, ITS2, 28S rRNA) ãåíîâ ñ ïîìîùüþ ìåòîäà
Áàéåñà (Huelsenbeck, Ronquist, 2001). Àïîñòåðèîðíûå âåðîÿòíîñòè,
>50 %, ïîêàçàíû öèôðàìè â îñíîâàíèÿõ âåòâåé (ñëåâà). Ãàïëîèäíîå ÷èñ-
ëî õðîìîñîì ïîêàçàíî ñïðàâà, ðÿäîì ñ íàçâàíèåì âèäà. OG — âíåøíÿÿ

ãðóïïà.



òàò íå ÿâëÿåòñÿ íåîæèäàííûì. Èç ðåêîíñòðóèðîâàííûõ
íàìè òîïîëîãèé âèäíî, ÷òî â ãðóïïå A. phyllis åñòü êëàäû,
ó ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðûõ õðîìîñîìíûå ðàçëè÷èÿ óäèâè-
òåëüíî êîíòðàñòíû (ñì. ðèñóíîê). Íàèáîëåå ÿðêèì ïðèìå-
ðîì ýòîìó ÿâëÿåòñÿ êëàäà [A. caeruleus (n = 10) + A. masu-
lensis (n = 10) + A. birunii (n = 10) + A. posthumus (n = 90) +
A. darius (n = 90)]. Â ãðóïïå åñòü è òàêèå êëàäû, â êîòîðûõ
íàáëþäàþòñÿ ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèå èçìåíåíèÿ õðîìî-
ñîìíûõ ÷èñåë. Òàêîé êëàäîé, íàïðèìåð, ÿâëÿåòñÿ [A. gla-
ucias (n = 56) + A. tenhageni (n = 54) + A. klausschuriani
(n = 56)].

Êðîìå òîãî, èñïîëüçîâàííûé ïîäõîä ïîçâîëèë îïðî-
âåðãíóòü ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â äëèííûõ âåòâÿõ äå-
ðåâà ýâîëþöèÿ èçó÷àåìîãî ïðèçíàêà óñêîðÿåòñÿ, ñòàíî-
âÿñü íåïðîïîðöèîíàëüíî áûñòðîé ïî îòíîøåíèþ ê äðó-
ãèì âåòâÿì. Â öåëîì ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ãîâîðÿò î
íàëè÷èè ðåçêî âûðàæåííûõ ðàçëè÷èé â ñêîðîñòè ïðåîá-
ðàçîâàíèé õðîìîñîìíûõ ÷èñåë â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèõ ëèíèÿõ ãðóïïû A. phyllis, íî äèíàìèêó ïðåîáðàçîâà-
íèé òðóäíî îáúÿñíèòü êàê ñ ïîçèöèé ÷èñòîãî ïóíêòóàëèç-
ìà, òàê è ñ ïîçèöèé àáñîëþòíî ãðóäóàëüíîé ýâîëþöèè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 11-04-00076, 11-04-00076, 11-04-00734 è 12-04-00490)
è ïðîãðàìì ÐÀÍ «Äèíàìèêà è ñîõðàíåíèå ãåíîôîíäîâ»
è «Ïðîèñõîæäåíèå áèîñôåðû è ýâîëþöèÿ ãåîáèîëîãè÷å-
ñêèõ ñèñòåì» è Ìèíèñòåðñòâà îáðàçîâàíèÿ è íàóêè Ðîñ-
ñèè (êîíòðàêò ¹ 16.518.11.7070).
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DYNAMICS OF CHROMOSOME NUMBER EVOLUTION IN THE AGRODIAETUS PHYLLIS

SPECIES COMPLEX (INSECTA: LEPIDOPTERA)
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We employed phylogenetic comparative method to study karyotype evolution in the Agrodiaetus phyllis
species complex in which haploid chromosome numbers vary greatly ranging from 10 to 134. We have found
that different phylogenetic lineages of the group have different rates of chromosome number changes. Chromo-
some numbers in the complex posses phylogenetic signal, and their evolutionary transformation is difficult to
explain in terms of punctual and gradual evolution.
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