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Â ñìåøàííîì ñîîáùåñòâå Chironomus riparius è Ch. piger îáíàðóæåí ãèáðèä 2-ãî ïîêîëåíèÿ (Ñ. ri-
parius � C. piger) � Ñ. piger. Ðàññìàòðèâàåòñÿ ìåõàíèçì åãî âîçíèêíîâåíèÿ è âîïðîñ î æèçíåñïîñîáíî-
ñòè ýòîãî ãèáðèäà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Chironomidae, Chironomus riparius, Chironomus piger, ãèáðèä 2-ãî ïîêîëåíèÿ.

Â ýïîõó ìîëåêóëÿðíûõ òåõíîëîãèé ãåíåòè÷åñêèé êðè-
òåðèé âèäà íå óòðàòèë ñâîåãî çíà÷åíèÿ. Âîçìîæíîñòü
ñêðåùèâàíèÿ è îáðàçîâàíèå ôåðòèëüíîãî ïîòîìñòâà —
âåñîìûé àðãóìåíò, ÷òîáû ïðèíèìàòü ðåøåíèÿ î âûäåëå-
íèè íîâûõ âèäîâ â ïðåäåëàõ ðîäà. Ñ íà÷àëîì ïðèìåíåíèÿ
öèòîãåíåòè÷åñêîãî ìåòîäà â ñåìåéñòâå õèðîíîìèä (Dipte-
ra, Chironomidae) áûëî îáíàðóæåíî çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî
êàðèîòèïè÷åñêèõ ðàñ (Áåëÿíèíà è äð., 1983; Ryser et al.,
1983). Ïðèñâîåíèå ñòàòóñà íîâîãî âèäà ýòèì êàðèîòèïè-
÷åñêèì ðàñàì åùå áîëåå óïðîñòèëîñü, êîãäà ïîÿâèëèñü
äîïîëíèòåëüíûå ñâåäåíèÿ î íåâîçìîæíîñòè èõ ñêðåùè-
âàíèÿ ñ ïîñëåäóþùèì îáðàçîâàíèåì ãèáðèäîâ 2-ãî è
3-ãî ïîêîëåíèé. Òåì íå ìåíåå èçâåñòíû ñëó÷àè, êîãäà â
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ õèðîíîìèä âñòðå÷àëèñü åäèíè÷-
íûå ìåæâèäîâûå ãèáðèäíûå îñîáè: Chironomus thummi
thummi� C. th. piger (Keyl, Strenzke, 1956; Miehlbradi, Ne-
umann, 1976; Michailova, Petrova, 2004), C. plumosus �
C. nuditarsis (Fischer, Rosin, 1967), Ñ. duplex � C. occiden-
talis (Martin et al., 1980), C. plumosus � C. muratensis è
C. muratensis � C. nudiventris (Ryser et al., 1983), C. plu-
mosus è C. behningi (Ïîëóêîíîâà, Áåëÿíèíà, 2002), C. plu-
mosus � C. annularius (Michailova, Petrova, 2004), Glypto-
tendipes salinus � G. barbipes (Michailova, Nikolov, 1992),
G. pallens � G. glaucus (Michailova, Contreras-Lichtenberg,
1995). Êðîìå òîãî, â íåñêîëüêèõ ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ áûëè ïîëó÷åíû ãèáðèäû â ïðåäåëàõ ðîäà Chirono-
mus (Fischer, Rosin, 1967; Hagele, 1984; Êèêíàäçå è äð.,
1987; Ãîëûãèíà è äð., 1997). Íî, êàê ïðàâèëî, äàëüøå ãèá-
ðèäà 2-ãî ïîêîëåíèÿ ñêðåùèâàíèå íå çàõîäèëî âñëåäñò-
âèå ãèáðèäíîãî äèñãåíåçà (Ãîëûãèíà, 1999).

Òåíäåíöèÿ îáðàçîâûâàòü ìåæâèäîâûå ãèáðèäû â ñå-
ìåéñòâå Chironomidae õàðàêòåðíà äëÿ çàãðÿçíåííûõ, ñòî-
ÿ÷èõ è ìåäëåííî òåêóùèõ âîäîåìîâ, íî âñå-òàêè òàêèå
ãèáðèäû — äîñòàòî÷íî ðåäêîå ñîáûòèå. Íàøå âíèìàíèå
ïðèâëåê ãèáðèä 2-ãî ïîêîëåíèÿ ìåæäó âèäàìè (C. ripari-
us � C. piger) � C. piger, îáèòàâøèé â îäíîì èç âîäîåìîâ
Àðìåíèè âìåñòå ñ ðîäèòåëüñêèìè ëèíèÿìè. Â íàñòîÿùåé

ðàáîòå ðàññìàòðèâàþòñÿ ìåõàíèçì âîçíèêíîâåíèÿ ýòîãî
ãèáðèäà è âîçìîæíîñòü íàñëåäîâàíèÿ ýòîé ãèáðèäíîé
êîìáèíàöèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ëè÷èíêè Ñ. riparius è C. piger áûëè ñîáðàíû â ïåðèîä
ñ 2003 ïî 2010 ã. èç íåñêîëüêèõ ãåîãðàôè÷åñêèõ òî÷åê íà
òåððèòîðèè Àðìåíèè. Ëè÷èíêè Ñ. riparius áûëè îáíàðó-
æåíû â ñåëàõ Àðòàâàç (29 ëè÷èíîê), Ääìàøåí (3 ëè÷èí-
êè), Ëóñàãþõ (1 ëè÷èíêà), Äàðàêåðò (2 ëè÷èíêè) è Ðàí÷-
ïàð (13 ëè÷èíîê). Ëè÷èíêè C. piger áûëè ñîáðàíû â âîäî-
åìàõ áëèç ñåë Ääìàøåí (5), Äàðàêåðò (9), Áæíè (32) è
Ðàí÷ïàð (64). Òðè ìåñòîîáèòàíèÿ îêàçàëèñü ñîâìåñòíû-
ìè, íî òîëüêî â ñáîðàõ èç ñ. Ðàí÷ïàð, â êîòîðûõ áîëüøå
âñåãî èçó÷åíî ëè÷èíîê ðîäèòåëüñêèõ ëèíèé (77 îñîáåé),
áûë îáíàðóæåí ãèáðèä 2-ãî ïîêîëåíèÿ.

Ìàòåðèàë ôèêñèðîâàëè íà ìåñòå ñáîðà æèäêîñòüþ
Êëàðêà (1 ÷àñòü ëåäÿíîé óêñóñíîé êèñëîòû è 3 ÷àñòè
96%-íîãî ýòèëîâîãî ñïèðòà). Ôèêñàòîð äâàæäû ìåíÿëè ñ
âðåìåíí*ûì èíòåðâàëîì 1 ÷. Ìàòåðèàë õðàíèëè â õîëîäè-
ëüíèêå ïðè 4 °Ñ. Èç ôèêñèðîâàííîãî ìàòåðèàëà ãîòîâèëè
äàâëåíûå ïðåïàðàòû ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ñëþííûõ æå-
ëåç ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå ñ îêðàñêîé àöåòîîðñåèíîì
(×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 1982).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â ñáîðàõ èç ñ. Ðàí÷ïàð áûëà îáíàðóæåíà åäèíñòâåí-
íàÿ ãèáðèäíàÿ îñîáü âòîðîãî ïîêîëåíèÿ (C. riparius �
C. piger) � C. piger, íåñóùàÿ â êàðèîòèïå ãèáðèäíóþ õðî-
ìîñîìó EF. Íà öèòîôîòîêàðòå (ðèñ. 1) ïðåäñòàâëåíû ÷å-
òûðå ãîìîçèãîòíûå õðîìîñîìû (AB, CD, EF è G) ñòàí-
äàðòíîãî êàðèîòèïà C. piger (ðèñ. 1, à—â, ä), ãîìîëîãè êî-
òîðûõ ïëîòíî êîíúþãèðóþò äðóã ñ äðóãîì, è ãèáðèäíàÿ
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õðîìîñîìà EF, â êîòîðîé îòñóòñòâóåò êîíúþãàöèÿ ìåæäó
ãîìîëîãàìè (riparius � piger) íà äîâîëüíî çíà÷èòåëüíîì
ó÷àñòêå, âêëþ÷àÿ öåíòðîìåðíóþ îáëàñòü (ðèñ. 1, ã). Èçâå-
ñòíî, ÷òî ñèáëèíã-âèäû C. riparius è C. piger ãîìîñåê-
âåíòíû, èõ êàðèîòèïû ðàçëè÷àþòñÿ òîëüêî ñîäåðæàíèåì

ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà (Keyl, Strenzke,
1956). Íà ðèñ. 1 ìîæíî âèäåòü, ÷òî îäèí ãîìîëîã c êðóï-
íûìè ïðèöåíòðîìåðíûìè äèñêàìè è áîëüøèì ðàçìåðîì
ãåòåðîõðîìàòèíà ïðèíàäëåæèò C. riparius, âòîðîé — C.
piger (ðèñ. 1, ã). Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ïðåäïîëîæåíèå
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Ðèñ. 1. Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû Chironomus piger è C. riparius.

à—â, ä — ñòàíäàðòíûé êàðèîòèï C. piger; ã — ãèáðèäíàÿ õðîìîñîìà C. piger � C. riparius.



î òîì, ÷òî íàëè÷èå àñèíàïñèñà ìîæåò áûòü âûçâàíî íà-
êîïëåíèåì ðàçëè÷àþùèõñÿ ãåíîâ, êîòîðûå áëîêèðóþò
ïðîöåññ êîíúþãàöèè, íî ýòî íå îòðàæàåòñÿ íà ðèñóíêå äè-
ñêîâûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Òàêèì îáðàçîì, â ãèáðèä-
íîì êàðèîòèïå èç 8 ãîìîëîãîâ 7 ïðèíàäëåæàëè êàðèîòèïó
C. piger, à 1 ãîìîëîã — êàðèîòèïó C. riparius.

Ïîäîáíûé êàðèîòèï ìîã ñôîðìèðîâàòüñÿ â ðåçóëüòà-
òå ñëó÷àéíîãî ñêðåùèâàíèÿ îñîáåé äâóõ âèäîâ â ìåñòàõ
ìàññîâîãî ðîåíèÿ (ñ. Ðàí÷ïàð), ïðè êîòîðîì îáðàçîâàëèñü
ãèáðèäû 1-ãî ïîêîëåíèÿ. Â èõ êàðèîòèïàõ ìîæíî áûëî
áû íàáëþäàòü àñèíàïñèñ âñåõ ÷åòûðåõ õðîìîñîì, êàê ýòî
îïèñàíî â ëàáîðàòîðíîé êóëüòóðå (Hagele, 1984). Òàêèå
ãèáðèäû íàì íå ïîïàäàëèñü, âèäèìî èç-çà íèçêîé àäàï-
òèâíîé öåííîñòè ãåííîé êîìáèíàöèè è, ñëåäîâàòåëüíî,
âûñîêîé ñìåðòíîñòè íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ.

Äàëåå ïðèâåäåí âåðîÿòíûé ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ
ãèáðèäà 2-ãî ïîêîëåíèÿ. Åäèíè÷íûå ãèáðèäû 1-ãî ïîêî-
ëåíèÿ äîñòèãëè ïîëîâîé çðåëîñòè. Ñîãëàñíî áîëåå ðàí-
íèì èññëåäîâàíèÿì (Hagele, 1984), â ðåçóëüòàòå ïîäîá-
íûõ ñêðåùèâàíèé æèçíåñïîñîáíûìè ÿâëÿþòñÿ òîëüêî
ñàìêè. Îäíà èç ãèáðèäíûõ ñàìîê â àðìÿíñêîé ïîïóëÿöèè
ïîñëå ñêðåùèâàíèÿ ñ ñàìöîì C. piger äàëà ãèáðèäíîå ïî-
òîìñòâî 2-ãî ïîêîëåíèÿ, ïðè ýòîì ìàòåðèíñêàÿ ãàìåòà íå-
ñëà òîëüêî îäíó õðîìàòèäó îò C. riparius, à èìåííî õðî-
ìàòèäó III õðîìîñîìû, îñòàëüíûå õðîìîñîìû ïðèíàäëå-
æàëè ãåíîìó C. piger (ðèñ. 2). Ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî
ãèáðèä 2-ãî ïîêîëåíèÿ â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ âñòðå-
÷àëñÿ è â ðîäå Glyptotendipes (Äóðíîâà, 1992). Ïðè ýòîì
ïðîèñõîäèëà ýëèìèíàöèÿ áîëüøèõ õðîìîñîì îäíîãî
âèäà, à ãèáðèäíîé îñòàâàëàñü òîëüêî êîðîòêàÿ, IV, õðîìî-
ñîìà. Âåðîÿòíî, â íàøåì ñëó÷àå ãàìåòû C. riparius, íåñáà-
ëàíñèðîâàííûå ñ öèòîïëàçìîé ÿéöåêëåòîê C. piger, îêàçà-
ëèñü íåæèçíåñïîñîáíûìè èëè äàëè íà÷àëî îñîáÿì, ðàíî
ýëèìèíèðîâàâøèì èç ïîïóëÿöèè.

Â àðìÿíñêîé ïîïóëÿöèè ëè÷èíêè C. piger è Ñ. ripari-
us ãåíåòè÷åñêè è ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åíü ñõîäíû ìåæäó
ñîáîé, áîëüøåé ÷àñòüþ çàíèìàþò îäíó ýêîëîãè÷åñêóþ
íèøó (Êèêíàäçå è äð., 1991; Ïåòðîâà è äð., 2011), ÿâëÿþò-
ñÿ ìàññîâûìè â õèðîíîìèäíûõ ñîîáùåñòâàõ. Ïîëèòåí-
íûå õðîìîñîìû ýòèõ âèäîâ (2n = 8, ñî÷åòàíèå ïëå÷ —

AB, CD, EF è G) èìåþò ÷åòêóþ äèñêîâóþ ñòðóêòóðó, ÿâ-
ëÿþòñÿ ãîìîñåêâåíòíûìè, è õîðîøî äèôôåðåíöèðóþòñÿ
öèòîãåíåòè÷åñêè. Íàáëþäàþòñÿ âèäèìûå ðàçëè÷èÿ, îáó-
ñëîâëåííûå ó C. riparius íàêîïëåíèåì ïðèöåíòðîìåðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà è óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ äèñêîâ ïî
ñðàâíåíèþ ñ õðîìîñîìàìè C. piger â ðåçóëüòàòå àìïëè-
ôèêàöèè. Èçâåñòíî, ÷òî â ýòèõ ó÷àñòêàõ ñîäåðæèòñÿ êîí-
ñòèòóòèâíûé ãåòåðîõðîìàòèí (Keyl, 1965; Michailova
et al., 1997). Íàïðîòèâ, ó C. piger êîíñòèòóòèâíûé ãåòåðî-
õðîìàòèí ëîêàëèçîâàí òîëüêî â öåíòðîìåðíûõ îáëàñòÿõ.
Êðîìå òîãî, îáà âèäà ðàçëè÷àþòñÿ ïî ëîêàëèçàöèè ïîâòî-
ðÿþùåéñÿ ÄÍÊ è òðàíñïîçîííûõ ýëåìåíòîâ (Êèêíàäçå
è äð., 1987; Bovero et al., 2002). Ýòà ÄÍÊ íà÷èíàåò ðàáî-
òàòü ñðàçó ïîñëå ñïàðèâàíèÿ êàê èçîëèðóþùèé ìåõàíèçì,
ñíèæàþùèé æèçíåñïîñîáíîñòü ãèáðèäîâ (Michailova,
Petrova, 2004).

Îáðàçîâàíèå æèçíåñïîñîáíûõ ãèáðèäîâ 2-ãî ïîêî-
ëåíèÿ ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî C. riparius è
C. piger â õîäå ýâîëþöèè åùå íå ïðåâðàòèëèñü â «õî-
ðîøèå», äàðâèíîâñêèå, âèäû. Ñ òî÷êè çðåíèÿ íåêîòîðûõ
ñïåöèàëèñòîâ (Keyl, Strenzke, 1956; Miehlbradi, Neumann,
1976; Êèêíàäçå è äð., 1987), ýòè âèäû çàíèìàþò ïðîìå-
æóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó âèäàìè è ïîäâèäàìè. Ñ ýòèì
ïðåäïîëîæåíèåì ñîãëàñíû è îòå÷åñòâåííûå ñïåöèàëè-
ñòû íà îñíîâå èññëåäîâàíèÿ èçìåí÷èâîñòè ãîìîëîãè÷-
íûõ ëîêóñîâ, êîäèðóþùèõ ðÿä ôåðìåíòîâ ó C. th. thummi
è C. th. piger (Ãóíäåðèíà è äð., 1986). Äðóãèå èññëåäî-
âàòåëè ñ÷èòàþò Ñ. piger è C. riparius íàñòîÿùèìè, «äàð-
âèíîâñêèìè», âèäàìè (Lindeberg, Wiederholm, 1979; Mi-
chailova, 1989; Michailova et al., 2012). Àðãóìåíòàìè â
ïîëüçó ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ðàçëè÷èÿ â êîëè-
÷åñòâå, ïðîÿâëåíèè è ëîêàëèçàöèè êîíñòèòóòèâíîãî ãåòå-
ðîõðîìàòèíà, â ÷èñëå è ëîêàëèçàöèè ìèíè-ñàòåëëèòíûõ
êëàñòåðîâ Alu è Hinf (Bovero et al., 2002), à òàêæå îòñóòñò-
âèå ìàññîâûõ ôåðòèëüíûõ ãèáðèäîâ, ýëèìèíàöèÿ îäíîãî
èç õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ è ñòåðèëüíîñòü ïîòîìñòâà â
ñêðåùèâàíèÿõ ñàìöîâ C. piger è ñàìîê C. riparius. Äèâåð-
ãåíòíàÿ ýâîëþöèÿ ýòèõ âèäîâ, âîçìîæíî, áëèçêà ê çàâåð-
øåíèþ. Àâòîðû ñòàòüè ïðèäåðæèâàþòñÿ ýòîé æå òî÷êè
çðåíèÿ.

172 Í. À. Ïåòðîâà è äð.

Ðèñ. 2. Ñõåìà ðåöèïðîêíûõ ìåæâèäîâûõ ñêðåùèâàíèé C. riparius � C. piger è îáðàçîâàíèå ãèáðèäà 2-ãî ïîêîëåíèÿ â ðåçóëüòàòå
âîçâðàòíîãî ñêðåùèâàíèÿ.



Îáðàçîâàíèå ìàññîâûõ ãèáðèäîâ â çàãðÿçí¸ííûõ
âîäî¸ìàõ Áîëãàðèè è Ðîññèè (Ñàðàòîâñêàÿ îáë.) ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î íåïîëíîé âèäîâîé äèôôåðåíöèàöèè
ìåæäó ðîäèòåëüñêèìè ëèíèÿìè, êàê ýòî, íàïðèìåð, ïðî-
èñõîäèò â ðîäå Glyptotendipes (Äóðíîâà, 1992). Ïðèìå-
÷àòåëüíî, ÷òî ãèáðèäû 1-ãî ïîêîëåíèÿ ó Glyptotendipes
âïîëíå æèçíåñïîñîáíû è ñîñòàâëÿþò çíà÷èòåëüíóþ äîëþ
îñîáåé â ñîîáùåñòâå âèäîâ — îò 75 äî 100 %. Òàêèå ëè-
íèè, ñêîðåå, çàñëóæèâàþò ïîäâèäîâîãî ñòàòóñà. Îíè
óñòîé÷èâî ðàçâèâàþòñÿ, è íåò çàìåòíîãî îòáîðà, íàïðàâ-
ëåííîãî ïðîòèâ ãèáðèäíûõ îñîáåé. Â îòëè÷èå îò âèäîâ
Glyptotendipes (Äóðíîâà, 1992) ïîäîáíûå ïðîöåññû â ðîäå
Chironomus ó âèäîâ Ñ. riparius è C. piger íå ìîãóò ïðèâåñ-
òè ê âèäîîáðàçîâàíèþ.

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ñäåëàòü ñëåäóþùèå âûâîäû.
1. Â ñîîáùåñòâàõ õèðîíîìèä èç Àðìåíèè èìååò ìåñòî
ñëó÷àéíîå ñêðåùèâàíèå ìåæäó âèäàìè C. riparius è C. pi-
ger. 2. Ãèáðèäû 1-ãî ïîêîëåíèÿ îò ñêðåùèâàíèÿ C. ripari-
us è C. piger ñïîñîáíû äàâàòü ïîòîìñòâî â âîçâðàòíûõ
ñêðåùèâàíèÿõ ñ ðîäèòåëüñêèìè ëèíèÿìè. 3. Ãèáðèäû
2-ãî ïîêîëåíèÿ êàê â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, òàê è â ëà-
áîðàòîðíûõ ëèíèÿõ âîçíèêàþò ïðè ñêðåùèâàíèè ñàìöîâ
C. riparius è ñàìîê C. piger. Ðåöèïðîêíûå ñêðåùèâàíèÿ,
âåðîÿòíî, ïðèâîäÿò ê ñòåðèëüíîñòè ïîòîìñòâà. 4. Ïðè îá-
ðàçîâàíèè ãèáðèäíûõ îñîáåé (C. riparius � C. piger) �
C. piger ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû ñàìöîâ C. riparius
ýëèìèíèðóþò, çàìåùàÿñü õðîìîñîìàìè ñàìîê C. piger.
Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò ãîìîëîãè III õðîìîñîìû, êîìï-
ëåêñ ãåíîâ êîòîðîé, âèäèìî, íàèáîëåå ñõîäåí ó îáîèõ
âèäîâ.

Àâòîðû âûðàæàþò áëàãîäàðíîñòü Í. Â. Õàáàçîâîé çà
ïîìîùü â îôîðìëåíèè ðóêîïèñè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ôîíäà
ÌÍÖÒ (Ìåæäóíàðîäíûé íàó÷íî-òåõíè÷åñêèé öåíòð,
ïðîåêò À-1662), à òàêæå ïðîãðàììû ôóíäàìåíòàëüíûõ
èññëåäîâàíèé ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Äèíàìèêà è ñîõðàíåíèå
ãåíîôîíäîâ» è ïðîãðàììû ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Ïðîèñõîæ-
äåíèå áèîñôåðû è ýâîëþöèÿ ãåîáèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåì».
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F2 hybrid (Chironomus riparius � Chironomus piger) � C. piger was found in mixed community of C. ri-
parius and C. piger. Mechanism of its origin and problem of hybrid viability is considered.

K e y w o r d s: Chironomidae, Chironomus riparius, Chironomus piger, second generation hybrid.
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