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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
 

Актуальность темы исследования. Хирономиды (Chironomidae) – богатое видами се-

мейство длинноусых двукрылых насекомых, имеющее всесветное распространение (Шилова, 

1986; Шилова, Шобанов, 1996; Макарченко, 2006; Wiederholm, 1983). Они обитают в водоемах 

и водотоках различного типа, в широком диапазоне абиотических факторов (Зинченко, 2005), 

участвуют в самоочищении водоемов (Балушкина, 1987), способствуя трансформации органиче-

ского вещества, в биотурбации донных осадков, интенсифицируют микробиальные процессы за 

счет многократного увеличения поверхности раздела фаз вода-дно при строительстве норок. 

Используются для индикации степени загрязнения водоемов (Балушкина, 1987). 

Род Chironomus Meigen, 1803 ‒ крупнейший по объему в составе трибы Chironomini под-

семейства Chironominae ‒ наиболее эволюционно продвинутого в семействе Chironomidae. На-

личие политенных хромосом у личинок хирономид с высоко видоспецифичным рисунком дис-

ков определило широкое применение кариологического анализа для решения вопросов таксо-

номии данной группы (Keyl, 1962; Wülker, 1973, 1980; Wülker et al., 1983; Dévai et al., 1983; 

Ryser et al., 1983, 1985). В результате в структуре рода Chironomus были выявлены криптиче-

ские виды (Боркин и др., 2004), которые на основании филогенетического родства, морфологи-

ческого и кариотипического сходства объединены в квазитаксономические категории – группы 

видов-двойников (aberrtatus, plumosus, decorus, obtusidens, piger, staegeri, riihimakiensis и др.), 

включающие от 2 (группа piger) до 15 видов (группа decorus) (Шобанов и др., 1996; Кикнадзе и 

др., 1996; Kiknadze et. al., 2016). Объем рода возрос до более 160 видов, его систематика была 

пересмотрена (Кикнадзе и др., 1991б; Шобанов и др., 1996; Полуконова, 2005; Martin et al., 

1974; Wiederholm, 1979). 

Изучение и описание кариофондов популяций видов-двойников Chironomus из различ-

ных мест в Голарктике показало, что для большинства популяций характерен высокий уровень 

хромосомной изменчивости, гетерозиготности и хромосомного полиморфизма. Были выявлены 

возможные пути хромосомного видообразования за счет фиксации инверсий и транслокаций, 

изменения массы центромерного гетерохроматина, проведены реконструкции филогенетиче-

ских отношений между видами (Белянина, Логинова, 1983; Шобанов, 1990; Кикнадзе и др., 

1996; Кикнадзе и др., 2004; Полуконова, 2005; Martin et al., 1974; Wülker, 1980).  

Несмотря на филогенетическую близость видов-двойников Chironomus, их симпатрич-

ность и синтопичность, гибриды между ними в природе встречаются редко (Большаков, 2013; 

Петрова и др., 2014; Golygina et al., 2009), что может свидетельствовать о высокой степени ре-

продуктивной изоляции. Вместе с тем для большинства из них до сих пор не установлена сте-

пень экологической дивергенции, не определены основные механизмы сегрегации экологиче-

ских ниш (Кикнадзе и др., 1996; Шобанов, 2000; Кикнадзе и др., 2004; Полуконова, 2005; Боль-

шаков, 2013). Решение этих проблем наиболее эффективно в модельных водоемах с разнообра-

зием контрастных условий среды (Грант, 1991). Такими типичными  водоемами являются 

Куршский и Вислинский заливы. 

Куршский и Вислинский заливы – бесприливные мелководные лагуны, с выраженным 

плавным соленостным градиентом. Хирономиды, преимущественно виды-двойники Chironomus 

группы plumosus – основной компонент зообентоса этих заливов (Крылова, 1984, 1992; Рудин-

ская, 2004; Гусев, Рудинская, 2014; Маркиянова, 2014). Данные о составе видов-двойников 

Chironomus группы plumosus и их распространении в этих заливах устарели и требуют пере-

смотра. Сведений об их биологии, экологии и физиологии, необходимых для описания видовых 

экологических ниш, недостаточно.  

Куршский и Вислинский заливы – две самые крупные лагуны бассейна Балтийского мо-

ря, подвергающиеся сильному антропогенному воздействию. Данные о хромосомной изменчи-

вости, гетерозиготности и полиморфизме в популяциях видов-двойников Chironomus группы 

plumosus, обитающих в этих заливах, необходимы для пополнения видовых кариофондов, по-

нимания их возможной роли в адаптации к локальным условиям среды и оценки их вклада в 

дифференциацию популяций. Кроме этого, подобные сведения – хороший базис для экологиче-

ского мониторинга.  
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Степень разработанности темы исследования. На данном этапе изучения видов-

двойников Chironomus группы plumosus накоплены многочисленные данные о кариофондах по-

пуляций, обитающих большей частью в континентальных пресных водоемах различного типа. 

Сведений о хромосомной изменчивости, уровне гетерозиготности и хромосомном полимор-

физме в популяциях, обитающих в лагунах с выраженным плавным градиентом солености не-

достаточно.  

В настоящее время данные о видовых экологических нишах криптических видов хиро-

номид почти отсутствуют. Не установлена роль пространственной и пищевой дифференциации 

в экологической сегрегации видов-двойников. Немногочисленны сведения о экопреферендумах 

видов-двойников в отношении абиотических факторов, в том числе солености. Недостаточно 

данных о способности видов-двойников Chironomus к поддержанию ионного гомеостаза в ус-

ловиях изменения солености среды.  

Цель и задачи работы. Цель настоящей работы – установить состав и распространение 

видов-двойников Chironomus группы plumosus в Куршском и Вислинском заливах, структуру 

их кариофондов, их эколого-физиологические особенности. 

Для достижения цели поставлены следующие задачи:  

1. Изучить видовой состав видов-двойников Chironomus группы plumosus. 

2. Изучить кариофонды и хромосомный полиморфизм видов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus.  

3. Выявить особенности распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в ак-

ваториях заливов. 

4. Изучить соленостную устойчивость и особенности ионной регуляции личинок Ch. plumosus и 

Ch. balatonicus.  

5. Исследовать питание видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus. 

Научная новизна. Впервые проведено исследование состава видов-двойников 

Chironomus группы plumosus в открытой части Куршского и Вислинского заливов. В Куршском 

заливе впервые зарегистрированы Сh. muratensis и гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus, в Вис-

линском  – Ch. balatonicus и Ch. plumosus. Установлено, что в Куршском заливе доминирует Ch. 

plumosus, Ch. balatonicus – второстепенный вид, Сh. muratensis и гибрид Ch. muratensis х Ch. 

plumosus – редко встречающиеся виды. В Вислинском заливе, напротив, доминирует Ch. 

balatonicus, а Ch. plumosus – второстепенный вид.  

Показано, что гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus обитает в Куршском заливе локаль-

но, в переходной зоне (0.5–2 ‰) между пресными и солоноватыми водами. Предложено рас-

сматривать этот случай гибридизации как случайную локализованную симпатрическую гибри-

дизацию с пограничным превосходством гибридов. 

Проведено впервые в Вислинском заливе и продолжено в Куршском заливе многолетнее 

изучение кариофондов и хромосомного полиморфизма видов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus. Выявлены и картированы новые для видовых кариофондов последовательности 

дисков.  

Установлена экологическая сегрегация популяций видов-двойников Ch. balatonicus и Ch. 

plumosus, возникающая в результате пространственной дифференциации. Показано, что рас-

пространение этих видов-двойников в заливах парапатрично (экологическая парапатрия) и су-

щественно различается, так как каждый вид приурочен к зонам с различной соленостью воды, 

перекрытие популяционных ареалов происходит в относительно узкой зоне солености. Про-

странственная дифференциация обусловлена наличием эколого-физиологических различий ме-

жду видами-двойниками Ch. plumosus и Ch. balatonicus. Установлена различная степень эврига-

линности видов-двойников, обусловленная видовыми особенностями регуляции обмена натрия. 

Выдвинута гипотеза о солоноватоводном происхождении Ch. balatonicus. Выявлено, что в вы-

сокопродуктивных Куршском и Вислинском заливах личинки видов-двойников Ch. plumosus и 

Ch. balatonicus по составу пищи не различаются и являются преимущественно неселективными 

детритофагами. 
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Теоретическая и практическая значимость работы. Полученные сведения о карио-

фондах и хромосомном полиморфизме, соленостных реакциях и особенностях ионной регуля-

ции видов-двойников Chironomus группы plumosus позволяют оценить роль экологических фак-

торов при начальной дивергенции видов-двойников и их дальнейшей дифференциации, меха-

низмах адаптации популяций к неоднородности условий обитания. 

Личинки Chironomus plumosus и Chironomus balatonicus – важный компонент бентосного 

сообщества и при реализации экосистемного подхода хозяйственной деятельности в данном во-

доеме крайне важно уметь прогнозировать количественное развитие и пространственное рас-

пределение их популяций в период климатической неопределенности, когда возможно измене-

ние температуры, солености, пресноводного стока и т. д. 

Основные положения диссертации, выносимые на защиту 

1. Кариофонды популяций Ch. plumosus и Ch. balatonicus включают уникальные для видов, 

встречающиеся только в данных популяциях, последовательности дисков хромосом. Пока-

затели хромосомной изменчивости высокие. Структура инверсионного полиморфизма ста-

бильна, что обусловлено благоприятными условиями их жизни в заливах. 

2. Популяции видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в Куршском и Вислинском за-

ливах большей частью пространственно разобщены вдоль соленостного градиента, что обу-

словлено различной степенью эвригалинности, которая определена видовыми особенно-

стями регуляции обмена натрия в организме.  

3. Виды-двойники Ch. plumosus и Ch. balatonicus в условиях Куршского и Вислинского зали-

вов не различаются по пищевому спектру и являются преимущественно детритофагами, 

растительная пища имеет второстепенное значение, доля животной пищи незначительна. 

Имеются видовые различия в размерах потребляемых частиц. 

Степень достоверности и апробация результатов. Основные результаты диссертаци-

онной работы были доложены на IX и X съездах гидробиологического общества РАН (Тольят-

ти, 2006; Владивосток, 2009); IV международной конференции по кариосистематики беспозво-

ночных животных (Санкт-Петербург, 2006); международной конференции «ECSA 42 

Symposium Estuarine ecosystems: Structure, function and management» (Светлогорск, 2007); все-

российской конференции с международным участием «Водные и наземные экосистемы: про-

блемы и перспективы исследований» (Вологда, 2008); конференция «Фактор солености в био-

логических науках» (Санкт-Петербург, 2012); VIII Всероссийская научная конференция по 

промысловым беспозвоночным (Калининград, 2015); V Международная конференция, посвя-

щенная памяти профессора Г.Г. Винберга «Функционирование и динамика водных экосистем в 

условиях климатических изменений и антропогенных воздействий» (Санкт-Петербург, 2015); 

VI международная конференция по кариосистематике беспозвоночных животных (Саратов, 

2016); 9th Baltic Sea Science Congress "New Horizons for Baltic Sea Science" (Klaipeda, Lithuania, 

2013); 12
th

 international conference Littoral (Klaipeda, Lithuania, 2014) и на расширенных коллок-

виумах лаборатории морской экологии Атлантического отделения Института океанологии им. 

П.П. Ширшова РАН (2015, 2016). 

Личный вклад автора. Автор непосредственно принимал участие в сборе материала на 

территории России. Лично проводил кариологическое исследование, эксперименты по изуче-

нию соленостной устойчивости и регуляции обмена натрия, изучал питание. Личная доля уча-

стия более 90 %.  

Публикации. По теме диссертации опубликовано 21 работа из них: 4 статьи в изданиях, 

рекомендуемых ВАК; 3 статьи в прочих рецензируемых изданиях; 14 публикаций в материалах 

международных и всероссийских конференций.  

Структура и объем диссертации. Содержание диссертации изложено на 133 страницах 

и состоит из введения, 8 глав, заключения, выводов и списка литературы. Работа проиллюстри-

рована 24 рисунками и 19 таблицами. Библиографический список насчитывает 174 источника, 

из которых 48 – на иностранных языках.  
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СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Глава 1. Район исследования 

Куршский и Вислинский заливы – две самые крупные мелководные лагуны бассейна 

Балтийского моря, расположенные в южной части восточного побережья (Географический …, 

2002). Гидрохимический режим заливов определяется: мелководностью, ветровым перемеши-

ванием, речным стоком и водообменном с отрытым морем.  

1.1 Куршский залив 

Куршский залив – полузакрытый водоем лагунного типа. Площадь залива – 1584 км
2
. 

Средняя глубина – 3.8 м (Червинскас, 1959). Водный баланс залива в наибольшей степени 

определяется пресноводным стоком, преимущественно, реки Неман (Орлёнок и др., 1998). 

Водообмен с морем играет меньшую роль. Система течений залива складывается под 

воздействием речного стока, ветра, притока соленых вод, рельефа дна и конфигурации 

береговой линии. Преобладают тонкие илы богатые органическими веществами – детритом и 

гумусами. Присутствует соленостный градиент: соленость уменьшается с увеличением 

расстояния от Клайпедского пролива от 6–7 ‰ (северный район) до 0.01–0.04 ‰ (центральный 

и южный районы) (Червинскас, 1959). Дана краткая биологическая характеристика залива.  

1.2 Вислинский залив 

Вислинский залив – полузакрытый солоноватоводный водоем лагунного типа. Общая 

площадь – 838 км
2
. Средняя глубина всего залива 2.7 м. Водообмен с морем составляет около 

88 % водного баланса (Силич, 1971). В заливе преобладают ветровые течения. Донные осадки: 

в центре – это в основном мелкоалевритовые илы, в прибрежной зоне – песчаные отмели и 

банки (Блажчишин, 1995, Чечко, 2002). Илы богаты органическими частицами (до 10 %). По 

солености залив – опресненный морской водоем с преобладающим влиянием морских факторов 

(Журавлева, Тшосиньска, 1971). Соленость может меняться в широких пределах, ее 

пространственно-временная динамика зависит от направления и силы ветра. Наибольшая 

соленость у Балтийского пролива 6–8 ‰, в устьях рек – ниже 1 ‰ при среднем значении 3.8 ‰. 

Приведена краткая биологическая характеристика залива. 
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Глава 2. Материал и методы 

2.1 Материал 

Пробы отбирали в открытой части Куршского и Вислинского заливов дночерпателями 

Ван-Вин (0.1 м
2
), Петерсена (0.025 м

2
), ДАК 100 (0.01 м

2
) и малой прямоугольной драгой (вход-

ное отверстие 40x20см). В период 1997–2015 гг. на 19 станциях в Куршском заливе и 18 стан-

циях в Вислинском (Рисунок 1). Отобрано более 220 проб. Личинок для кариологического ана-

лиза фиксировали на месте сбора смесью 96 % этилового спирта и ледяной уксусной кислоты 

(3:1), для прочих исследований – раствором 4 % формалина, для экспериментов доставляли жи-

выми в лабораторию. Далее материал анализировали в лаборатории. 

 
Рисунок 1 – Карта-схема станций отбора проб в районе исследования 

2.2 Методы 

2.2.1 Кариологический метод 

Определение личинок видов-двойников Chironomus группы plumosus проводили с ис-

пользованием кариологического метода. Давленые препараты политенных хромосом из слюн-

ных желез готовили по этил-орсеиновой методике (Демин, Ильинская, 1988; Демин, Шобанов, 

1990). Проанализировано  259 кариотипов Сh. plumosus, 498 кариотипов Ch. balatonicus, 2 ка-

риотипа гибрида Ch. muratensis х Ch. plumosus и 1 кариотип Chironomus muratensis.  

Установление последовательностей дисков хромосомных плеч видов-двойников прово-

дили по системе Максимовой (1976) с использованием стандартных цитофотокарт (Кикнадзе, 

Керкис, 1986; Кикнадзе и др., 1991в; Белянина, Логинова, 1993; Шобанов, 1994а,б; Голыгина, 

Кикнадзе, 2001; Kiknadze et al., 2016). При обозначении последовательностей дисков хромосом 

указывали сокращенное латинское название вида (plu, bal, mur), прописной буквой символ пле-

ча (A, B, C …) и номер последовательности дисков; префиксом обозначали географическое 

распространение последовательности дисков: p' – в Палеарктике, h' – в Голарктике (Голыгина, 

Кикнадзе, 2001). Согласно классификации Кикнадзе (2008), последовательности дисков разде-

ляли на категории: основные – присутствуют в кариофондах всех популяций и доминируют по 

частоте встречаемости (≥ 90 %); альтернативные основные – реже встречаются (≥ 50 %); редкие 

(≤ 1 %); уникальные – спорадически встречаются только в данной популяции и с очень низкой 

частотой (≤ 0.001 %). Последовательность дисков h'plu A1 обозначена как у Шобанова 

(1994а,б). Кариофонд популяции оценивали по показателям хромосомной изменчивости: спектр 

и частоты последовательностей дисков хромосом (ПДХ), спектр и частоты зиготических соче-

таний ПДХ, спектр и частоты геномных сочетаний ПДХ; по показателям гетерозиготности: час-

тота особей, гетерозиготных по инверсиям и среднее число гетерозиготных инверсии на особь. 

Критерием полиморфизма считали частоту встречаемости последовательности дисков более 1 

% (Кайданов, 1996). 



8 

 

Анализ распространения видов-двойников 

При анализе распространения видов-двойников использованы показатели: частота 

встречаемости – доля проб, в которых присутствует вид, от их общего числа; относительная 

численность – это доля особей вида в выборке на станции. 

2.2.2 Изучение питания личинок 

Питание личинок IV возраста изучали путем анализа состава пищевого комка. Для этого 

содержимое кишечника помещали в каплю смеси глицерина и воды (1:1), равномерно распре-

деляли по предметному стеклу, закрывали покровным стеклом и анализировали с помощью 

микроскопа при увеличении 300х и 600х. Все встреченные в содержимом кишечника объекты  

считали компонентом пищи. Частоту встречаемости компонентов (F) выражали в процентах и 

определяли как отношение количества личинок, в кишечнике которых обнаружен компонент, 

ко всем исследованным особям (Дука, Синюкова, 1976). Долю каждого из компонентов пище-

вого комка определяли визуально при помощи окулярной сетки: определяли площадь, которую 

занимает компонент в 10 полях зрения, и относили ее к общей площади 10 полей зрения. Раз-

мер компонентов определяли окулярной линейкой. Всего было проанализировано содержимое 

35 кишечников Ch. plumosus и 53 кишечников Ch. balatonicus. 

2.2.3 Методы эколого-физиологических экспериментов 

В лаборатории собранных животных выдерживали в течение 1–2 суток в исходной воде 

для выбраковки поврежденных особей. Перед началом экспериментов дистиллированная вода 

аэрировалась 2–3 суток воздухом для нейтрализации кислой реакции и достижения рН 6.5.  

Изучение соленостной устойчивости личинок  

Острый эксперимент. Личинки начала IV возраста Ch. balatonicus собраны в северо-

восточном районе Вислинского залива 10.11.2007 г., личинки Ch. plumosus в южном районе 

Куршского залива 28.04.2008 г. Эксперименты проводили при температуре 19–21
о
С и искусст-

венном освещении. Исследовали влияние солености 0.1, 2, 5, 8, 12 и 18 ‰. Продолжительность 

эксперимента 10 суток. Эксперименты для каждого вида проведены в двух повторностях. 

Эксперимент с акклимацией к заданным условиям. Данный эксперимент был совмещен с 

изучением особенностей ионной регуляции личинок, схема проведения эксперимента изложена 

ниже. Эксперимент для каждого вида проведен в одной повторности.  

Использованы следующие показатели: время наступления гибели 100% личинок при 

различной солености (LT100), время наступления гибели 50% личинок при различной солености 

(LT50), соленость, при которой, за фиксированный период наблюдений наступала гибель 50 % 

личинок при (LD50). Показатели LT50 и LD50 определяли на графике методом медиан. Выживае-

мость личинок (%) в воде разной солености определяли по следующей формуле: 

N=N1×100%/N0. Границей устойчивости личинок к воздействию солености считали то ее значе-

ние, при котором на пятые сутки экспозиции выживало не более 50 % личинок (LD50).  

Изучение особенностей ионной регуляции личинок  
Личинки конца III возраста Ch. balatonicus были собраны в северо-восточном районе 

Вислинского залива 06.06.2013 г., личинки Ch. plumosus – в южном районе Куршского залива 

01.07.2014 г. Использовали метод, предложенный Мартемьяновым (2011).  

Личинок Ch. balatonicus по 6 особей помещали в 12 стеклянных банок содержащих не-

много грунта и определенное количество воды Вислинского залива (№ 1 – 10, № 2 – 25, № 3 – 

50, № 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12 по 100 мл). В емкости № 1, 2, 3 приливали по 10 мл дистиллиро-

ванной воды 2 раза в день до достижения объема 100 мл в каждой банке. В емкости № 4 личин-

ки находились в воде Вислинского залива соленостью 3.3 ‰. В остальные емкости добавляли 

по 25–50 мг хлористого натрия 4 раза в день до достижения окончательных концентраций в 

диапазоне от 0.09 до 10.3 ‰.  

Личинок Ch. plumosus по 10 особей помещали в 12 банок содержащих определенное ко-

личество воды Куршского залива (№ 1 – 10, № 2 – 25, № 3 – 50, № 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12 по 

100 мл). В емкости № 1, 2, 3 приливали по 10 мл дистиллированной воды 2 раза в день до дос-

тижения объема 100 мл в каждой банке. В емкости № 4 личинки находились в воде Куршского 
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залива соленостью 0.032 ‰. В остальные сосуды добавляли по 25–50 мг хлористого натрия 4 

раза в день до достижения определенных концентраций в диапазоне от 0.01 до 6.03 ‰.  

Личинок акклимировали к заданным соленостным условиям не менее 10 суток. В тече-

ние всего эксперимента осуществляли аэрацию воды. Температура воды в ходе опыта колеба-

лась в пределах 23–24
○
С. 

После ступенчатой акклимации каждую особь изымали из емкости,  промывали в дис-

тиллированной воде, промокали фильтровальной бумагой и быстро взвешивали. Каждую особь 

помещали в пластиковые пробирки и приливали 0.5 мл концентрированной азотной кислоты. 

После озоления добавляли дистиллированную воду с таким расчетом, чтобы достигалось разве-

дение пробы в 500 раз. Концентрация катионов в организме личинок хирономид выражена в 

ммоль/кг сырой массы.  

Математическая обработка результатов осуществлялась с использованием пакета при-

кладных программ Excel. Полученные данные представлены средними значениями, их стан-

дартными ошибками, либо их доверительными интервалами при 95 % уровне вероятности. 

Глава 3. Видовой состав, кариотипы и частота встречаемости видов-двойников рода 

Chironomus в Куршском и Вислинском заливах 

3.1 Состав видов-двойников Chironomus группы plumosus и их кариотипы 

Кариологическое изучение видов-двойников Chironomus группы plumosus из Куршского 

и Вислинского заливов показало, что здесь обитают – Ch. plumosus, Ch. balatonicus и Сh. 

muratensis, а также межвидовой гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus.  

 

Рисунок 2 – Кариотип Ch .muratensis х Ch. plumosus.  
N – ядрышко. BR – кольцо Бальбиани 

Кариотипы видов-двойников 

Ch. plumosus, Ch. balatonicus и Сh. 

muratensis, полученные в работе, не 

отличались от ранее описанных. В 

кариотипе гибрида Ch. muratensis х 

Ch. plumosus все хромосомы по мор-

фологии сходны с хромосомами ро-

дительских видов (Рисунок 2); рас-

положение, число ядрышек и колец 

Бальбиани типично для каждого из 

родительских видов; гомологи I, II и 

IV хромосом расконъюгированы, го-

мологи хромосомы III частично 

сконъюгированы в 16–17 районах 

плеча F. 

В Куршском заливе впервые зарегистрирован Сh. muratensis и межвидовой гибрид Ch. 

muratensis х Ch. plumosus, в Вислинском заливе – Ch. plumosus и Ch. balatonicus. Подтверждено 

присутствие Ch. balatonicus в северном, а Ch. plumosus в северном и центральном районах 

Куршского залива (Маркиянова, 2015; Markiyanova, 2014, 2016). 

3.2 Частота встречаемости видов-двойников группы plumosus в Куршском и 

Вислинском заливах 

В Куршском заливе Ch. plumosus – доминантный вид (84 %), Ch. balatonicus – второсте-

пенный (24 %), гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus и Сh. muratensis – редко встречающиеся 

виды. В Вислинском заливе, напротив, доминирует Ch. balatonicus (89 %), Ch. plumosus – вто-

ростепенный вид (11 %).  

Сh. muratensis в Куршском заливе относиться к категории редко встречающихся видов. 

Вероятно, Сh. muratensis не обитает в Куршском заливе постоянно, а заселяется временно из 

близлежащих водоемов, которые расположены в дельте реки Неман, впадающей в залив. В 
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Куршском заливе межвидовой гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus встречается локально – на 

небольшом участке северного района, наиболее удаленного от Клайпедского пролива, совмест-

но с Ch. balatonicus и Ch. plumosus (Рисунок 3). Его средняя относительная численность здесь 

составляет 8 %. Личинки Ch. muratensis в этом районе отсутствовали, они встречались единич-

но, немного южнее, в центральном районе залива и зарегистрированы здесь только в 2009 г. 

 
 

Рисунок 3 – Места обитания видов-двойников  

Chironomus группы plumosus в районе исследо-

вания. А – Куршский залив. Б – Вислинский 

залив 

Гибридизация между видами воз-

можна только при их хотя бы частичной 

синтопичности и синхронности (Боркин, 

Литвинчук, 2013). Известно, что спарива-

ние имаго хирономид происходит при рое-

нии (Шилова, 1976). Межвидовая гибриди-

зация возможна только когда одновременно 

роятся имаго двух родительских видов – 

Ch. plumosus и Ch. muratensis. Рой комаров 

образуют тысячи особей, следовательно, 

каждый из видов должен обладать доста-

точной численностью в месте обитания и, 

если Ch. plumosus – это массовый вид в 

большей части залива, то Ch. muratensis 

встречается здесь единично и локально (Ри-

сунок 3). Предположительно, Ch. muratensis 

обитает в каком-либо близлежащем водо-

еме и достигает в нем высокой численно-

сти. Возможно, эти два вида роятся в одном 

месте и в одно время, образуя смешанный 

рой. В этом случае самки одного вида могут 

случайно влетать в ядро роя самцов другого 

вида и спариваются с ними. 

Несмотря на филогенетическую близость и симпатричность, а часто и синтопичность, 

видов-двойников группы plumosus, гибридные личинки в природе встречаются редко. Описано 

всего около восьми различных межвидовых гибридов: Ch. plumosus x Ch. borokensis, Ch. 

plumosus x Ch. sp. prope agilis, Ch. plumosus x Ch. entis, Ch. plumosus x Ch. usenicus, Ch. entis x 

гибрид (Ch. agilis x Ch. sp. prope agilis), Ch. muratensis x Ch. nudiventris, Ch. muratensis х Ch. 

plumosus (Большаков, 2013; Петрова и др., 2014; Golygina et al., 2009). Гибриды образуются на 

отдельных изолированных участках зоны симпатрии. Подобного рода гибридизацию относят к 

случайной локализованной симпатрической гибридизации (Боркин, Литвинчук, 2013). 

Гибриды Ch. muratensis х Ch. plumosus обитают в заливе локально – на небольшом уча-

стке северного района, наиболее удаленного от Клайпедского пролива (Рисунок 3). Соленость 

здесь значительно изменяется по сезонам, достигая максимальных значений осенью (среднее 

многолетнее значение солености – 1.89 ‰) и минимальных весной из-за стока реки Неман (0.54 

‰) (Dailidienė, Davulienė, 2007). Согласно концепции «пограничного превосходства гибридов» 

(bounded hybrid  superiority) (Moore, Buchanan 1985; Крюков, 2000), именно в переходных зонах, 

экотонах, гибриды могут иметь некоторое преимущество перед родительскими видами и выжи-

вать в данных условиях. Куршский залив – это эстуарная экосистема, хорогалинная зона кото-

рой, представляет собой экотон между пресноводной и морской экосистемами. Подобный гиб-

рид Ch. muratensis х Ch. plumosus так же был обнаружен в экотоне – в устьевой зоне р. Сёбла 

Рыбинского водохранилища (Большаков, 2013). Вероятно, гибриды Ch. muratensis x Ch. 

plumosus способны выживать только в специфических условиях переходных зон (экотонов). 
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Глава 4. Кариофонды и хромосомный полиморфизм видов-двойников  

Ch. plumosus и Ch. balatonicus. 

4.1 Кариофонд Chironomus plumosus 

4.1.1 Обзор литературы  

Выполнен обзор работ, посвященных изучению кариофонда Ch. plumosus. Установлено, 

что в Палеарктике описано около 46 ПДХ. По числу ПДХ наиболее полиморфны плечи А и D с 

12-ью последовательностями. В плече В – 10 последовательностей. Плечи С и F представлены 

четырьмя и пятью последовательностями, соответственно. Наименее полиморфно плечо E – две 

последовательности. Плечо G мономорфно. Число ПДХ в разных популяциях варьирует от 7 до 

19, в среднем составляет 12.5±0.4 (Голыгина, Кикнадзе, 2001). В целом по Европе и Европей-

ской части России доля гетерозиготных особей составила в среднем 63.2±4.0 %, число гетеро-

зиготных инверсий на одну особь 0.95±0.08 (Голыгина, Кикнадзе, 2001). 

4.1.2 Кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива 

Кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива включает 19 ПДХ, что превышает 

средние число ПДХ (12.5±0.4) в ареале. Из всех хромосомных плеч наиболее полиморфно пле-

чо В, которое представлено четырьмя последовательностями дисков. Остальные плечи, кроме 

мономорфного плеча G, имели по три последовательности. 

В кариофонде популяции Ch. plumosus Куршского залива найдены уникальные, ранее не 

описанные для вида ПДХ: p'plu В15, p'plu В16, р'plu С7, р'plu D19, р'plu Е3 и р'plu F7 (Рисунок 

4). Последовательности р'plu С7 и р'plu D19, р'plu Е3 и р'plu F7 возникли в результате редких 

для кариофонда Сh. plumosus перицентрических инверсий. 

  
р'plu В15: 25‒23f 15g‒23e 15f ‒14k 13r‒14j  13q‒a 

12v 12u 

р'plu В16: 25‒23f 15g‒21 13‒15f 23e‒22 12v 12u 

  
р'plu С7: 25‒16 [4‒14о]; р'plu D19: 1‒3 

[15‒14о] 

р'plu Е3: 1‒6 [17‒11]; р'plu F7: 22‒18 [7‒11b] 

Рисунок 4 – Новые уникальные ПДХ. Черной линией показаны границы инверсии. Стрелка ука-

зывает центромеру. В квадратные скобки заключены районы другого плеча хромосомы, вклю-

ченные в данное плечо в результате перицентрической инверсии 

Выявлено 21 зиготическое сочетание ПДХ, среди них преобладают основные гомозиго-

ты и только в плече В отмечено устойчивое доминирование альтернативной гомозиготы h'plu 

В2.2. Обнаружено 19 геномных сочетаний ПДХ, среди которых со средней частотой 0.437 до-

минировал кариотип A1.1 B2.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1. Вторым по значимости был кариотип 
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A1.1 B1.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1 со средней частотой встречаемости 0.205. Геномная ком-

бинация только стандартных последовательностей дисков встречалась редко, в среднем с час-

тотой 0.029 

В популяции Ch. plumosus Куршского залива отмечен достаточно высокий уровень гете-

розиготности: в среднем доля гетерозиготных особей ‒ 54.43±7.08 % и число гетерозиготных 

инверсий на одну особь ‒ 0.71±0.10. Полученные значения несколько ниже, чем в целом по Ев-

ропе и Европейской части России, где они составляют соответственно 63.2±4.0 % и 0.95±0.08. 

В 1998‒2009 гг. структура кариофонда популяции Сh. plumosus Куршского залива суще-

ственно не изменялась: спектр доминирующих последовательностей дисков и их зиготических 

сочетаний был стабилен, их встречаемость по годам варьировала незначительно; редкие и уни-

кальные последовательности дисков встречались спорадически, их спектр варьировал по годам. 

4.2 Кариофонд Chironomus balatonicus  

4.2.1 Обзор литературы 

Обзор работ, посвященных изучению кариофонда Ch. balatonicus, выявил наличие более 

60 ПДХ. Наиболее полиморфно плечо D – около 22 ПДХ (Кикнадзе, Керкис, 1986; Белянина, 

Логинова, 1993; Голыгина и др, 1996; Петрова, 2013; Кармоков, 2013; Kiknadze et al., 2016.) 

Плечи С и В – менее полиморфны и имеют 15 и 8 ПДХ, соответственно. Хромосомные плечи A, 

E, F, представлены 5–7 последовательностями дисков. Уровень гетерозиготности в популяциях 

Ch. balatonicus высокий. Гетерозиготность  в популяциях варьирует от 84.6 % до 90 % (в сред-

нем, 87 %), число гетерозиготных инверсий на 1 особь – от 0.76 до 1.64 (1.50) (Петрова и др., 

1994). Эти показатели несколько ниже по данным Голыгиной с соавторами (1996) и Гундери-

ной с соавторами (1999): доля особей с гетерозиготными инверсиями  варьировала в них от 76 

% до 88 % (в среднем, 67.8 %); число гетерозиготных инверсий на особь – от 0.78 до 1.58 (в 

среднем, 0.94). 

4.2.2 Кариофонды популяций Ch. balatonicus Вислинского и Куршского заливов 

Исследование кариофонда популяций Ch. balatonicus В и с л и н с к о г о  з а л и в а  показа-

ло, что все хромосомные плечи полиморфны. Наиболее полиморфно плечо D (пять ПДХ). Заре-

гистрировано 19 ПДХ, которые образуют 22 зиготических сочетания последовательностей дис-

ков. Во всех хромосомных плечах с наибольшей частотой доминировали основные гомозиготы 

(Маркиянова, 2009). Обнаружено 27 различных геномных сочетаний последовательностей дис-

ков, наиболее распространены: A1.1B1.1C1.1D1.1E1.1F1.1G1.1, A1.1B1.1C1.2D1.1E1.1F1.1G1.1 

и A1.1B1.1C1.1D1.2E1.1F1.1G1.1. Средние частоты встречаемости данных геномных сочетаний 

составляют 0.502, 0.228 и 0.079 соответственно. В период исследования доля гетерозиготных 

особей была в среднем 44.558±4.858 %. Число гетерозиготных инверсий на одну особь в сред-

нем – 0.562±0.065. 
 В популяции Ch. balatonicus Куршского залива ‒ полиморфны только пять плеч (A, B, 

C. D и G), плечи E и F мономорфны. Наиболее полиморфно плечо D (три ПДХ). Найдено 13 

ПДХ, доминировали основные ПДХ. Зарегистрировано 15 зиготических сочетаний ПДХ, среди 

них доминировали основные гомозиготы. Из гетерозигот с высокой частотой встречались p'bal 

С1.2 и p'bal D1.2. В период исследования доля гетерозиготных особей составила в среднем 

72.850±12.850 %. Число гетерозиготных инверсий на одну особь – 0.925±0.125. Среди геном-

ных сочетаний последовательностей дисков наиболее часто встречались 

A1.1B1.1C1.2D1.1E1.1F1.1G1.1 и A1.1B1.1C1.1D1.1E1.1F1.1G1.2. 

Исследование кариофондов двух популяций Ch. balatonicus показало, что имеются раз-

личия в числе и спектре ПДХ. В популяции Ch. balatonicus Вислинского залива обнаружено 19 

ПДХ, а в популяции Куршского залива – 13. Только в кариофонде популяции Вислинского за-

лива присутствуют новые ранее не описанные для вида ПДХ: p'bal В16, p'bal Е6, p'bal F11, p'bal 

F10 (инверсия участка 13–15), первые три из которых, возникли в результате перицентрической 

инверсии (Рисунок 5). Только в кариофонде популяции Куршского залива обнаружены после-

довательности p'bal В8 и p'bal А4, также возникшие за счет перицентрической инверсии.  
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p'bal В16: 12v 13 14 15a-f 24 25a-k 23a-e 23z-f 15g-r 21t-

c 22n-a 16a 17 18 19 20 21b 22o-u 25l-s 

p'bal E6: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10a-j [13j-a12 11] 

p'bal F11: [10k-v] 14 15 16 17 18 21 20 19 22 

Рисунок 5 –  Новые уникальные ПДХ. Черной линией показаны границы перицентрической ин-

версии. Стрелка указывает центромеру. В квадратные скобки заключены районы другого плеча 

хромосомы, включенные в данное плечо в результате перицентрической инверсии. 

В исследованных популяциях Ch. balatonicus, так же как и в других западноевропейских 

популяциях, обнаружена последовательность p'bal С2, которая не отмечена на востоке России. 

Основные показатели хромосомной изменчивости – доля гетерозиготных особей 

(72.850±12.850 %) и число гетерозиготных инверсий на одну особь (0.925±0.125) – в популяции 

Куршского залива более высокие, чем в популяции Вислинского залива. Здесь они близки к 

средним показателям в ареале Ch. balatonicus. В популяции Вислинского залива, напротив, доля 

гетерозиготных особей (44.558±4.858 %) и число гетерозиготных инверсий на одну особь 

(0.562±0.065) почти в два раза ниже, чем их средние значения в ареале.  

Было показано, что основные характеристики кариофонда популяции зависят от объема 

выборки и для проведения межпопуляционного сравнения число исследованных особей должно 

быть не менее 50-ти (Шобанов, 1994в). Следовательно, провести корректное сравнение карио-

фондов двух исследованных нами популяций Ch. balatonicus по спектру и частотам встречаемо-

сти последовательностей дисков не представляется возможным из-за малого объема исследо-

ванного материала из Куршского залива (26 особей). В целом можно заключить, что в изучен-

ных популяциях Ch. balatonicus доминировали основные последовательности дисков и их зиго-

тические сочетания. 

4.3 Хромосомный полиморфизм в популяциях видов-двойников Chironomus группы 

plumosus 

4.3.1 Понятие полиморфизма  

Создателем концепции генетического полиморфизма считают английского генетика 

Форда (Ford, 1940), который был одним из создателей синтетической концепции эволюции и 

экологической генетики. Он понимал полиморфизм как «наличие в одном и том же местооби-

тании двух или более дискретно отличающихся внутривидовых форм в таких количественных 

соотношениях, что самая редкая из них не может поддерживаться лишь давлением повторяю-

щихся мутаций» (Ford, 1940). По его мнению, особую роль в формировании и поддержании по-

лиморфизма в популяции играет естественный отбор, а не генетический дрейф, как считал  Райт 

(Wright, 1931). Эту точку зрения разделял также Добжанский (Dobzhansky, 1970). 

Понятие генетического полиморфизма в дальнейшем было уточнено и в современной 

литературе полиморфизм понимается как существование в популяции одновременно двух или 

более генотипически различных форм в состоянии длительного равновесия в таких соотноше-

ниях, что частота самой редкой формы должна превышать 1 % (Кайданов, 1996). Генетический 

полиморфизм тесно связан с действием естественного отбора, так как устойчивое поддержание 

в популяции достаточно многочисленных генотипических классов возможно только при его 

участии (Кайданов, 1996). В этом состоит основное отличие полиморфизма от генетической ге-

терогенности, под которой понимается любое генетическое разнообразие в популяции. 
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Накопление сведений об особенностях проявления полиморфизма привело к пониманию 

его основных свойств – полифункциональности и пластичности (Сергиевский, 1984). 

4.3.2  Хромосомный полиморфизм в популяциях видов-двойников Сh. plumosus и 

Ch. balatonicus  

В популяции Ch. plumosus Куршского залива обнаружен инверсионный полиморфизм, 

который представлен последовательностями: в плече А – h'plu А1 и p'pluA2, в плече В – h'plu 

В1 и h'plu В2, в плече Е – р'plu E1 и h'plu E2. В полиморфных системах плеч А и Е доминируют 

основные гомозиготы, в плече В – альтернативная последовательность h'plu В2 в гомозиготном 

состоянии. Преобладание гетерозигот не отмечено. В структуре полиморфизма не выявлено 

значительных изменений на фоне смены трофического статуса Куршского залива с эвтрофного 

на гиперэвтрофный, что, возможно, обусловлено особенностями полиморфизма у Сh. plumosus, 

а именно полифункциональностью и низкой степенью эволюционной пластичности. 

В популяциях Ch. balatonicus Вислинского залива инверсионный полиморфизм включает 

последовательности: в плече А – p'bal А1 и p'balA2, в плече С – p'bal С1 и p'bal С2,  в плече D – 

p'bal D1 и p'bal D2, в плече G – p'bal G1 и p'bal G2. В плечах C и D присутствуют полные поли-

морфные системы, в плечах А и G – только гетерозиготы и основные гомозиготы. По частоте 

встречаемости в данных полиморфных системах доминируют основные гомозиготы, доминиро-

вание гетерозигот не отмечено. 

В популяции Ch. balatonicus Куршского залива полиморфизм по инверсионным после-

довательностям присутствует в плече А – p'bal А1 и p'pluA4, в плече В p'bal В1 и p'bal В8, в 

плече С – p'balС1 и p'balС2, в плече D – p'bal D1, p'bal D2 и p'bal D5, в плече G – p'bal G1 и G2.  

Полная полиморфная система отмечена только в плече С. В полиморфных системах плеч А, В, 

С и G доминируют основные гомозиготы. Другой тип полиморфизма сложился в плече D, для 

которого отмечено равное соотношение частот гомозигот p'bal D1.1 и гетерозигот p'bal D1.2.  

Глава 5. Распространение видов-двойников Ch.plumosus и Ch. balatonicus 

В пресноводной части Куршского залива обитает только Ch. plumosus, в солоноватовод-

ном северном районе – только Ch. balatonicus, совместно оба вида встречаются на небольшом 

участке северного района, наиболее удаленного от Клайпедского пролива (Рисунок 4).  

 

Рисунок 6 – Распространение видов-двойников Ch. 

plumosus и Ch. balatonicus в районе исследования в 

1998–2009 гг. (по средней относительной численно-

сти, %).  А – Куршский залив. Б – Вислинский залив 

В солоноватоводном Вислин-

ском заливе практически по всей аква-

тории распространен Ch. balatonicus, 

Ch. plumosus встречается локально, в 

юго-западной опресненной части. Оба 

вида встречаются симпатрично на не-

большом участке залива в районе Ост-

рудско-Эльблонгского канала (Рисунок 

6).  

Анализ распространения ви-

дов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus в заливах показывает, что в 

градиентных условиях среды области 

распространения этих видов расходят-

ся и перекрываются лишь частично в 

небольшой зоне, в которой отсутствует 

гибридизация между ними. Исходя из 

чего, можно предположить, что в 

Куршском и Вислинском заливах эти 

виды-двойники распространены пара-

патрично (экологическая парапатрия). 
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Глава 6. Эколого-физиологические особенности видов-двойников  

Ch.plumosus и Ch. balatonicus 

6.1 Соленостная устойчивость личинок Ch. balatonicus и Ch. plumosus 

Только в пресной воде (до 0.3 ‰) у личинок Ch. plumosus как в острых экспериментах, 

так и в экспериментах с предварительной акклимацией показатели выживаемости выше, чем у 

Ch. balatonicus. Диапазон соленостной устойчивости Ch. plumosus находится в пределах 0.1–

14.0 ‰ при краткой экспозиции (до 2 суток), 0.1–1.7 ‰ – при пятисуточной экспозиции (Рису-

нок 7) и 0.01–2 ‰ при акклимации личинок к различной солености (Рисунок 8А). Верхняя гра-

ница диапазона соленостной устойчивости почти совпадает при пятисуточной экспозиции и 

при акклимации личинок к повышенной солености. Нижнюю границу диапазона соленостной 

устойчивости для данной популяции наиболее точно отражает значение 0.01 ‰, полученное 

при акклимации личинок к пониженной солености. 

  

А Б 

Рисунок 7 – Выживаемость личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus в средах различной солено-

сти. А – двухсуточная экспозиция. Б – пятисуточная экспозиция. Вертикальные сплошные 

стрелки – LD50, границы резистентного диапазона. Вертикальные прерывистые стрелки – гра-

ницы толерантного диапазона  

В средах соленостью более 2 ‰ доля выживших особей и другие показатели выживае-

мости (LT100, LT50, LD50) у личинок Ch. balatonicus выше, чем у Ch. plumosus. Диапазон солено-

стной устойчивости личинок Ch. balatonicus достаточно широк и составляет 1.0–15.5 ‰ при 

кратких экспозициях (до 2 суток), 1.0–8.7 ‰ – при пятисуточной экспозиции (Рисунок 7) и 0.2–

9.3 ‰ при акклимации (Рисунок 8Б), что указывает на более высокую степень эвригалинности 

Ch. balatonicus. Толерантный диапазон для изученной популяции данного вида из солоновато-

водного Вислинского залива, оцененный по кривой выживаемости при 5-ти суточной экспози-

ции – 2.0–8.0 ‰ (Рисунок 7Б). Толерантный диапазон, полученный аналогичным способом, при 

акклимации к различной солености несколько шире – 0.3–8.3 ‰ (Рисунок 8Б). Таким образом, 

Ch. balatonicus характеризуется более высокой степенью соленостной устойчивости, чем Ch. 

plumosus.  

 

  

А Б 

Рисунок 8 – Выживаемость личинок акклимированных к различной солености. А – Ch. 

plumosus. Б – Сh. balatonicus. Вертикальные сплошные стрелки – LD50, границы резистентного 

диапазона. Вертикальные прерывистые стрелки – границы толерантного диапазона  
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В Вислинском и Куршском заливах границы распространения личинок Ch. balatonicus и 

Ch. plumosus в градиенте солености близки к границам толерантного и резистентного диапазо-

нов, полученных в опытах на основании кривых выживаемости. Личинки Ch. balatonicus оби-

тают в заливах в тех районах, где средняя соленость вод не превышает 5 ‰, а максимальная 

достигает 8.0 ‰. Личинки Ch. plumosus распространены в заливах в водах соленостью до 2 ‰. 

Полученные в экспериментах данные об устойчивости личинок в отношении фактора солености 

хорошо согласуются с тезисом о том, что в бесприливных морских акваториях с выраженным 

плавным градиентом солености, границы экологического распространения видов близки к фи-

зиологическим пределам адаптации к соленостному фактору (Хлебович, 1974, 2012).  

Сведения об экологических соленостных границах для изучаемых видов малочисленны. 

Из имеющихся данных можно заключить, что почти все исследованные популяции Ch. 

plumosus и Ch. balatonicus обитают в пресных водоемах разного типа. Только в статье Арндта 

(Arndt, 1994) приводятся сведения об обитании в солоноватоводной лагуне Дарсс-Цингст обоих 

видов. Эта лагуна представляет собой цепь заливов, в которых соленость вод меняется от 1 ‰ 

(залив Саалер) до 8–12 ‰ (залив Грабов). Распределение каждого вида в отдельности в данной 

работе не приводится, указано лишь, что они обитают в диапазоне соленостей от 1 ‰  (залив 

Саалер) до 5 ‰ (залив Бартер). Исходя из наших экспериментальных данных и характера рас-

пространения этих видов в Куршском и Вислинском заливах, можно предположить, что личин-

ки Ch. plumosus, имеющие более низкую степень соленостной резистентности, могут обитать 

лишь в тех частях залива, где соленость не превышает 2 ‰. В районах с соленостью 2–8 ‰ ве-

роятно присутствие только личинок Ch. balatonicus. 

Таким образом, результаты натурных и экспериментальных исследований свидетельст-

вуют о том, что, несмотря на филогенетическую близость видов-двойников Сh. balatonicus и 

Ch. plumosus, они значительно различаются по степени эвригалинности. Ch. plumosus характе-

ризуется более низкой устойчивостью в отношении фактора солености, имеют I степень эври-

галинности (максимальная соленость постоянного обитания 0.5–3 ‰) и относится к группе пре-

сноводных β-олигогалинных организмов (Ярвекюльг, 1979). Ch. balatonicus, более устойчив – 

это пресноводный β-мезогалинный вид, имеющий III степень эвригалинности (максимальная 

соленость постоянного обитания 5–10 ‰) (Ярвекюльг, 1979). 

6.2 Особенности ионной регуляции личинок Сh. balatonicus и Сh. plumosus в зависи-

мости от солености среды 

Личинки Ch. plumosus и Ch. balatonicus регулировали концентрацию калия, кальция, 

магния в организме на определенных уровнях независимо от солености (Рисунок 9). 

  
А Б 

Рисунок 9 – Содержание калия, кальция и магния в организме личинок в зависимости от соле-

ности среды. А – Ch. plumosus. Б – Ch. balatonicus. Здесь и далее вертикальные линии – стан-

дартная ошибка  

В пределах резистентного диапазона содержание натрия в организме личинок Ch. 

plumosus изменяется незначительно и регулируется в узком диапазоне значений (Рисунок 10А). 

В критических соленостях, более 2 ‰, концентрация натрия в организме личинки резко возрас-

тает (на 71 %). Подобная регуляция содержания натрия в организме, когда в резистентном (то-
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лерантном) соленостном диапазоне содержание натрия в организме изменятся незначительно, а 

за его приделами резко возрастает, вызывая гибель животных, характерна для пресноводных 

насекомых (Шовен, 1953; Тыщенко, 1986). В соленостном диапазоне 0.03‒2.03 ‰, границы ко-

торого практически совпадают с пределом распространения Ch. plumosus в градиенте солености 

в Куршском и Вислинском заливах, содержание натрия почти не изменяется и регулируется не-

зависимо от фактора среды.  

  

А Б 

Рисунок 10 – Содержание натрия в организме личинок в зависимости от солености среды. А – 

Ch. plumosus. Б – Ch. balatonicus.  

Личинки Ch. balatonicus регулируют содержание натрия в организме иным образом. В 

пределах толерантного диапазона концентрация натрия в организме постепенно возрастает, из-

меняясь в широком диапазоне значений (Рисунок 10Б). В зоне критической солености (более 9 

‰) резкого увеличения содержания натрия не происходит. В диапазоне солености 3.3‒5.3 ‰, 

пределы которого близки к границам распространения личинок Ch. balatonicus в Куршском и 

Вислинском заливах, концентрация натрия в организме почти не изменяется и регулируется не-

зависимо от фактора среды. Показано, что у насекомых, способных обитать в солоноватой воде 

в толерантном диапазоне происходит постепенное увеличение показателей, характеризующих 

содержание натрия в гемолимфе по мере увеличения концентрации солей (Шовен, 1953; Ты-

щенко, 1986). Предполагается наличие физиологических особенностей у обитателей солонова-

тых вод, которые позволяют им выдерживать значительные изменения содержания натрия в ге-

молимфе (Тыщенко, 1986). Следовательно, личинки Ch. balatonicus регулируют содержание на-

трия в организме по солоноватоводному типу – в более широком интервале значений, чем ли-

чинки Ch. рlumosus.  

Различная степень эвригалинности видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. plumosus обу-

словлена видовыми особенностями регуляции обмена натрия. Личинки Ch. plumosus регулиру-

ют содержание натрия в организме по пресноводному типу в узком диапазоне значений: в пре-

делах резистентного диапазона содержание натрия в организме регулируется в определенном 

диапазоне, изменяясь незначительно, за его пределами концентрация натрия резко возрастает, 

вызывая гибель животных. Личинки Ch. balatonicus регулируют содержание натрия в организме 

по солоноватоводному типу: в пределах толерантного диапазона концентрация натрия в орга-

низме постепенно возрастает, изменяясь в широком диапазоне значений, в зоне критической 

солености резкого увеличения содержания натрия не происходит. Способность Ch. balatonicus 

регулировать содержание натрия в организме в более широком интервале значений, чем Ch. 

plumosus, возможно, свидетельствует о его солоноватоводном происхождении. 

Глава 7. Питание личинок видов-двойников Ch.plumosus и Ch. balatonicus 

7.1 Литературный обзор 

Сведения о питании массовых видов бентосного сообщества Куршского и Вислинского 

заливов, в том числе личинок Chironomus, приведены в работе О.И. Крыловой, (1984). В вегета-

ционный период 1975–1982 гг. у личинок IV возраста Chironomus. f. l. semireductus в cеверо-

восточной части Вислинского залива около 60 % от массы пищевого комка составляла молодь 
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олигохет, а в южной части Куршского залива – растительная пища. В зимний сезон в обеих ла-

гунах в пищевом комке личинок преобладал детрит. 

Различные аспекты питания личинок пелофильных видов Chironomus хорошо изучены 

(Бородич, 1956; Константинов, 1958; Извекова, 1980; Извекова и др., 1983; Smit et al., 1992; 

Berg, 1995; Coffman, Ferrington, 1996; Монаков, 1998; Henriques-Oliveira et al., 2003; Moller 

Pillot, 2009; Galizzi et al., 2012).  

 

7.2 Питание личинок видов-двойников Ch. balatonicus и Ch. plumosus в Куршском и 

Вислинском заливах 

Питание Chironomus balatonicus в Куршском и Вислинском заливах 

В кишечниках личинок Ch. balatonicus в районе исследования было обнаружено 7 ос-

новных групп компонентов: детрит, минеральные частицы, цианобактерии, зеленые и диатомо-

вые водоросли, олигохеты и коловратки. Таксономическое разнообразие зеленых и диатомовых 

водорослей было выше у особей из Куршского залива. 

В содержимом кишечника личинок Ch. balatonicus из Куршского залива наиболее часто 

встречались: детрит, минеральные частицы, микроводоросли и коловратки. С частотой F≥50 % 

из цианобактерий представлены: Chroococcus limneticus, Oscillatoria spp., Woronichinia 

compacta; из центрических диатомей: Actinocyclus normanii, Cyclotella spp., Stephanodiscus spp. 

В пищевом комке личинок Ch. balatonicus из Вислинского залива с наибольшей частотой встре-

чаются также детрит и минеральные частицы, а из растительной пищи только цианобактерии. 

Диатомовые, зеленые водоросли и коловратки встречались значительно реже, чем в Куршском 

заливе. 

Доля детрита в пищевом комке личинок была наибольшей, на долю остальных компо-

нентов приходилось менее 10 % (Таблица 1). У личинок из Куршского залива доля раститель-

ной пищи выше, чем из Вислинского. Содержание минеральных частиц в пищевом комке выше 

у личинок из Вислинского залива. Доля животной пищи незначительна. 

Таблица 1 – Относительное содержание (%) пищевых компонентов в кишечнике личинок хиро-

номид в Куршском и Вислинском заливах, май-июль 2009–2011 гг. 

Компонент 

Chironomus balatonicus Chironomus plumosus 

Куршский 

 залив 

Вислинский  

залив 

Куршский  

залив 

Вислинский  

залив 

Детрит 92 90 88 91 

Минеральные частицы 3 7 5 4 

Растительная пища 5 2 7 5 

Животная пища 0.5 0.3 0.4 0.2 

 

У личинок Ch. balatonicus размер большей части пищевых объектов составил 10–20 мкм. 

Более крупные размеры имели некоторые коловратки и олигохеты. При ширине не более 100 

мкм их длина достигала 700 мкм (некоторые олигохеты). Крупные минеральные частицы, в ос-

новном, имели в проекции форму прямоугольника шириной 100±21мкм и длиной 126±21 мкм. 

Питание личинок Chironomus plumosus в Куршском и Вислинском заливах 
В содержимом кишечника личинок Ch. plumosus из Куршского залива отмечено 7 основ-

ных групп компонентов: детрит, минеральные частицы, цианобактерии, зеленые и диатомовые 

водоросли, олигохеты и коловратки. Пищевой спектр личинок из Вислинского залива состоял 

из тех же основных компонентов за исключением олигохет. Пищу растительного происхожде-

ния составляли микроводоросли: цианобактерии, зеленые и диатомовые водоросли. Животная 

пища представлена двумя компонентами: коловратки и олигохеты. 

Детрит, минеральные частицы и микроводоросли преобладали по частоте встречаемости 

в составе пищи личинок Ch. plumosus в обоих заливах. Компоненты животной пищи чаще 

встречались в содержимом кишечника особей из Куршского залива. В пищевом комке особей 

из Куршского залива наиболее часто (F ≥ 50 %) присутствовали: из цианобактерий – 
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Chroococcales, Microcystis, Aphanizomenon flos-aquae, Oscillatoria spp.; из центрических диато-

мовых – Actinocyclus normanii, Cyclotella spp., Stephanodiscus spp. В Вислинском заливе такими 

компонентами содержимого кишечников личинок были цианобактерии порядка Chroococcales, 

диатомеи Actinocyclus normanii и центрические диатомовые, а также зеленые водоросли 

Pediastrum spp. 

Доли основных компонентов в пищевом комке личинок из Куршского и Вислинского за-

лива имеют сходные значения (Таблица 1). 

Размер большей части пищевых компонентов у Ch. plumosus составил 10–20 мкм. От-

дельные компоненты детрита (фрагменты макрофитов и ракообразных) коловратки, олигохеты 

были крупнее: ширина ‒ до 100 мкм, длина ‒ до 600 мкм (например, олигохеты). Крупные ми-

неральные частицы, как правило, в проекции имели форму прямоугольника шириной 78±13 

мкм и длиной 238±95 мкм. 

Таким образом, в Куршском и Вислинском заливах личинки Ch. balatonicus и Ch. 

plumosus не различаются по составу и соотношению компонентов в пище. В условиях Курш-

ского и Вислинского заливов личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus являются преимуществен-

но детритофагами, растительная пища имеет второстепенное значение, а доля животной пищи 

незначительна.  

В 1970–1980-х гг. было отмечено преобладание молоди олигохет в пищевом комке ли-

чинок Ch. f. l. semireductus (≡ Ch. balatonicus) из северо-восточной части Вислинского залива 

(Крылова, 1984), которое, вероятно, стало следствием активного поедания личинками хироно-

мид молоди олигохет, что могло быть вызвано обилием этого донного корма в местах обитания 

личинок. 

В период наших исследований у личинок Ch. balatonicus и Ch. plumosus основная часть 

пищевых частиц имела небольшой размер – в поперечнике не более 10‒20 мкм, присутствовали 

и более крупные пищевые объекты – шириной ‒ до 100 мкм, что обусловлено особенностями 

добывания пищи. При питании сестоном, личинки Chironomus не строят настоящей ловчей сети 

внутри домика, а натягивают редкие нити от одной стенки к другой и, частицы большего раз-

мера свободно проходят и выносятся током наружу (Константинов, 1958). Наличие в содержи-

мом кишечников хирономид сравнительно более крупных объектов (минеральные частицы, ко-

ловратки, олигохеты) объясняется сбором корма с поверхности грунта за пределами их домика 

(Константинов, 1958; Извекова и др., 1983). 

В наших исследованиях большая часть крупных объектов, обнаруженных в кишечниках 

личинок хирономид, имела вытянутую форму. Известно, что перед проглатыванием подобных 

объектов личинки хирономид сначала их разворачивают наиболее длинной стороной вдоль сво-

ей продольной оси (Извекова и др., 1983). У личинок Ch. balatonicus в содержимом кишечников 

размер крупных минеральных частиц в поперечнике (100±20 мкм) был несколько больше, чем у 

личинок Ch. plumosus (70±13 мкм). Способность Ch. balatonicus потреблять большие по вели-

чине твердые частицы, по всей видимости, обусловлена видовыми особенностями строения го-

ловной капсулы, а именно ее шириной, которая превосходят таковую Ch. plumosus. По нашим 

данным ширина головной капсулы исследованных личинок Ch. balatonicus составила 0.80±0.02, 

личинок Ch. plumosus несколько меньше – 0.75± 0.02.  

Исходя из анализа пищевого спектра и размеров потребляемых пищевых объектов личи-

нок Ch. balatonicus и Ch. plumosus, можно заключить, что в исследованных заливах они являют-

ся преимущественно детритофагами, по способу добывания пищи – седиментаторами и несе-

лективными собирателями. Они, питаясь в норках, вместе с осевшим на ловчих нитях детритом 

поедают остальные компоненты пищи: микроводоросли и мелкие минеральные частицы. Срав-

нительно более крупные объекты – минеральные частицы, олигохет и коловраток, личики по-

требляют при питании вне домика – собирательством. Наличие в составе пищи минеральных 

частиц, а также таких компонентов детрита как фрагменты экзоскелета ракообразных и голов-

ных капсул хирономид, имеющих низкую пищевую ценность, обусловлено, вероятно, безвыбо-

рочным питанием личинок. 
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Несмотря на высокую степень перекрывания пищевых спектров видов-двойников Ch. 

balatonicus и Ch. plumosus, пищевая конкуренция между ними в местах совместного обитания в 

заливах, вероятно, не возникает или крайне низка, вследствие обилия в заливах их основной 

пищи детрита с высоким содержанием легкого доступного органического вещества (Гуделис, 

1959; Рыбные ресурсы …, 1985; Блажчишин, 1995; Чечко, 2002). Кроме этого, снижение воз-

можной напряженности пищевых взаимоотношений между видами-двойниками также достига-

ется пространственной разобщенностью их популяций в заливах. 

Глава 8. Возможные экологические механизмы видообразования и сегрегации  

видов-двойников 

Виды-двойники Chironomus группы plumosus кариологически и цитогенетически хорошо 

изучены, достаточно полно описаны видовые кариофонды, показана роль хромосомного видо-

образования в их эволюции и выполнены филогенетические реконструкции на основе анализа 

кариотипов. Значение физических и биотических факторов среды в эволюции данной группы 

изучено не достаточно. Основная часть имеющихся сведений относится к общей характеристи-

ке местообитаний видов-двойников: тип водоема, глубина, характер донных осадков (Кикнадзе, 

Керкис, 1986; Шобанов, 1989, 2000; Кикнадзе и др., 1991б; Белянина, Логинова, 1993; Петрова 

и др., 1996; Гундерина и др, 1999; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Петрова, Клишко, 2005; Больша-

ков, 2013; Michailova, 2002). Только в работе Шобанова (2000) содержатся данные о том, что 

виды рода Chironomus способны обитать в водоемах со специфическими для вида диапазонами 

pH  и минерализации, что обусловлено видовыми особенностями ионной регуляции (Виногра-

дов, Шобанов, 1990). 

Многие виды-двойники Chironomus группы plumosus симпатричны – они часто встреча-

ются совместно в одном водоеме (Кикнадзе, Керкис, 1986; Шобанов, 1989; Кикнадзе и др., 

1991; Белянина, Логинова, 1993; Петрова, Клишко, 2005; Большаков, 2013; Michailova, 2002). 

Такие виды могут непрерывно сосуществовать в природе, без замещения одного вида другим 

(Грант, 1991). Возможность их сосуществования определяется сегрегацией экологических ниш, 

т.е. их разделением по определенным экологическим параметрам. Одними из основных меха-

низмов сегрегации считают пространственную и трофическую дифференциации. 

Пространственная дифференциация популяций криптических видов происходит на основе 

некоторых различий между видами в экопреферендумах в отношении какого-либо фактора. 

Наше исследование, основанное на натурных и экспериментальных данных, показало, что в 

градиентных условиях среды, области распространения популяций видов-двойников Ch. 

balatonicus и Ch. plumosus расходятся и перекрываются лишь частично в небольшой зоне, что 

обусловлено различиями их преферендумов в отношении фактора солености. Ch. plumosus – 

стеногалинный пресноводный вид, способный обитать в водах соленость до 2 ‰, а Ch. 

balatonicus – эвригалинный вид, способный обитать, как в пресных, так и солоноватых водах в 

зоне солености 0.3–8 ‰. Перекрытие ниш происходит в относительно узкой зоне с соленостью 

0.3–2 ‰, где они обитают совместно.  

Пищевой спектр видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в условиях Куршского 

и Вислинского заливов не различается: их главной пищей является детрит. Следовательно, эти 

виды занимают одну пищевую нишу и могут конкурировать друг с другом за пищевой ресурс. 

Пищевая конкуренция возникает только при недостатке пищевых ресурсов. В осадках данных 

заливов содержание детрита очень высокое (Пустельников, 1983; Чечко, 2002), благодаря это-

му, здесь складываются благоприятные кормовые условия для личинок Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus. Кроме того, зоны совместного обитания видов-двойников расположены в так назы-

ваемых переходных зонах (0.5–2 ‰) бесприливных эстуарных экосистем c повышенным осад-

кообразованием (Лисицин, 1994), что делает трофическую ситуацию еще более благоприятной.  

Таким образом, обилие пищи в местах совместного обитания видов-двойников Ch. 

plumosus и Ch. balatonicus, вероятно, ослабляет или нивелирует конкуренцию между ними. 

Обильная кормовая база, в свою очередь обеспечивает возможность обитания видов-двойников 

в соленостях, близких к критическим, и практически реализовывать в заливах свою фундамен-
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тальную экологическую нишу. Кроме этого, потенциальное напряжение пищевых взаимоотно-

шений между видами-двойниками снижается биотопической и, соответственно, пространствен-

ной разобщенностью их популяций в заливах.  

Шмальгаузен (1968) предложил гипотезу о том, что организмы, занимающие низшие 

звенья в трофической цепи, в большинстве случаев не имеют перспектив дивергентной эволю-

ции в данном конкретном местообитании. В успехе их микроэволюции основная роль принад-

лежит возникновению адаптации к новым физическим условиям и новым местам обитания. Ус-

пешность занятия новой ниши зависит от активности организма в добывании пищевого мате-

риала, защиты от хищников, плодовитости и уровня индивидуальной приспособляемости, оп-

ределяемого запасом изменчивости (Шмальгаузен, 1968). Полученная нами совокупность ка-

риологических и эколого-физиологических данных по видам-двойникам Chironomus вполне со-

ответствуют основным посылкам этой гипотезы. 

Исходя из вышесказанного, можно предположить, что трофический фактор не играл зна-

чительной роли в процессе дифференциации эвригалинного Ch. balatonicus от анцестрального в 

группе plumosus стеногалинного пресноводного Ch. plumosus. Питаясь преимущественно дет-

ритом, и, соответственно, занимая низшие звенья трофической цепи, их начальная дивергенция 

была обусловлена адаптацией личинок Ch. balatonicus к более соленым водам и, возможно, 

происходила сопряжено с геологической эволюцией эстуарных, лагунных, лиманных и других 

солоноватоводных бассейнов. Наличие у хирономид группы plumosus высокой плодовитости, 

разнообразных способов добычи пищи (седиментаторы, собирающие корм с поверхности дна), 

защиты от хищников (строительство норок), а также большого запаса хромосомной изменчиво-

сти обеспечило успешное занятие новой ниши. 

Дифференциация Ch. balatonicus от Ch. plumosus произошла как на хромосомном уровне, 

за счет фиксации парацентрических инверсий и редкой перицентрической (Кикнадзе и др., 

1996), генетико-биохимическом уровне (Филиппова и др., 1990), так и на экологическом уров-

не: в результате адаптациогенеза к новым условиям среды – Ch. balatonicus освоил новую эко-

логическую нишу. Кроме этого, отсутствие гибридов (на стадии личинки IV возраста) в местах 

совместного обитания с Ch. plumosus как в Куршском и Вислинском заливах, так и в других во-

доемах, а также с другими видами-двойниками, вероятно, свидетельствует о том, что прекопу-

ляционные репродуктивные изолирующие механизмы сформированы, и процесс видообразова-

ния находится на завершающей стадии дивергенции. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Кариосистематическое изучение видов Chironomus в Куршском и Вислинском заливах 

показало, что здесь обитают виды-двойники группы plumosus, в обоих заливах –  Ch. plumosus и 

Ch. balatonicus, только в Куршском заливе – Сh. muratensis и гибрид Ch. muratensis х Ch. 

plumosus. 

Было установлено, что кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива представ-

лен 19-ю последовательностями дисков, шесть из которых – новые, уникальных для вида 

(р'pluВ15, р'pluВ16, p'plu С7, p'plu D19, p'plu Е3, p'plu F7). В плече В хромосомы II доминирует 

альтернативная последовательность h'plu В2, в остальных плечах – основные последовательно-

сти в гомозиготном состоянии. Показатели гетерозиготности несколько ниже, чем в целом по 

Европе. 

В 1998‒2009 гг. в кариофонде популяции спектр доминирующих основных и альтерна-

тивных ПДХ был стабилен, отмечено варьирование спектра редких и уникальных ПДХ, кото-

рые встречались с низкой частотой – менее 0.01 и спорадически. Структура инверсионного по-

лиморфизма также была стабильна. 

В период исследования кариофонда популяции Сh. plumosus в 1975 г. и 1998–2009 гг. 

произошло изменение трофического статуса Куршского залива с эвтрофного на гиперэвтроф-

ный (Александров, 2010). Это повлекло за собой упрощение структуры бентоса и личинки Сh. 

plumosus стали доминирующим видом. На основе стабильной структуры кариофонда, популя-

ция увеличила численность и долю своей биомассы в бентосе в три раза (Рудинская, 2004, 
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2008). Рост численности и биомассы, стабильность структуры кариофонда и хромосомного по-

лиморфизма обусловлены благоприятными условиями жизни в заливе, в том числе отсутствием 

давления трофического фактора, как следствия изобилия основной пищи (детрита) и отсутствия 

конкуренции со стороны близкого сородича Ch. balatonicus за счет пространственно-

биотопического разобщения.  

В кариофонде популяции Ch. balatonicus Вислинского залива выделены 19 последова-

тельностей дисков, из которых четыре – новые уникальные для вида (p'bal В16, p'bal E6, p'bal 

F10, p'bal F11). Доминируют основные последовательности в гомозиготном состоянии. Показа-

тели гетерозиготности почти в два раза ниже, чем в среднем в ареале. В 1999‒2009 гг. в карио-

фонде популяции спектр доминирующих основных последовательностей дисков был стабилен, 

варьировал спектр редко встречающихся уникальных последовательностей дисков. Инверсион-

ный полиморфизм отмечен в хромосомных плечах А, С, D и G, в которых доминируют основ-

ные последовательности в гомозиготном состоянии. Кариофонд популяции Ch. balatonicus 

Куршского залива характеризуется высокими показателями хромосомной изменчивости и гете-

розиготности. В этой популяции сложилась структура инверсионного полиморфизма, несколь-

ко отличная от таковой популяции Вислинского залива. Малое число исследованных кариоти-

пов Ch. balatonicus из данной популяции (менее 50) недостаточно для проведения межпопуля-

ционных сравнений (Шобанов, 1994в). 

Таким образом, кариофонды популяций видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus, 

обитающих в Куршском и Вислинском заливах, характеризуются высокими показателями хро-

мосомной изменчивости – число последовательностей дисков близко к максимальному значе-

нию в ареале каждого из видов, но показатели гетерозиготности имеют более низкие значения, 

чем их средние в ареалах. Снижение показателей гетерозиготности обусловлено доминирова-

нием в кариофондах популяций этих видов-двойников основных и альтернативных (h'pluВ 2) 

последовательностей дисков в гомозиготном состоянии, а также их геномных и зиготических 

сочетаний. Значительный вклад в запас хромосомной изменчивости вносят новые последова-

тельности дисков, которые встречаются только в кариофондах данных популяций, часть из ко-

торых возникла за счет редких перицентрических инверсий. В структуре инверсионного поли-

морфизма в изученных популяциях обоих видов-двойников доминируют большей частью ос-

новные последовательности в гомозиготном состоянии. 

В Куршском заливе доминирует Ch. plumosus, а Ch. balatonicus – второстепенный вид, 

гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus и Сh. muratensis – редко встречающиеся  виды. В Вислин-

ском заливе, напротив, доминирует  Ch. balatonicus, а Ch. plumosus является второстепенным 

видом. 

Анализ распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в заливах пока-

зывает, что области распространения этих видов в градиентных условиях среды большей ча-

стью расходятся и перекрываются лишь частично в небольшой зоне, в которой отсутствует 

гибриды между ними. Исходя из этого, можно заключить, что в Куршском и Вислинском зали-

вах популяции видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus распространены парапатрично 

(экологическая парапатрия).  

Нами было установлено, что Ch. plumosus обладает более низкой устойчивостью в отно-

шении фактора солености, по сравнению с Ch. balatonicus. В Вислинском и Куршском заливах 

границы распространения личинок Ch. balatonicus и Ch. plumosus в градиенте солености близки 

к границам толерантного и резистентного диапазонов, полученных в опытах на основании кри-

вых выживаемости. Личинки Ch. balatonicus обитают в заливах в тех районах, где средняя со-

леность вод не превышает 5 ‰, а максимальная достигает 8.0 ‰. Личинки Ch. plumosus распро-

странены в заливах в водах соленостью до 2 ‰. Таким образом, именно фактор солености обу-

славливает распространение видов-двойников в Куршском и Вислинском заливах. 

Результаты натурных наблюдений и экспериментальных исследований по влиянию фак-

тора солености на выживаемость видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. plumosus свидетельст-

вуют о том, что, несмотря на их филогенетическую близость, они значительно различаются по 

степени эвригалинности. Ch. plumosus характеризуется более низкой устойчивостью в отноше-
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нии фактора солености – I степень эвригалинности (максимальная соленость постоянного оби-

тания 0.5–3 ‰) и относится к группе пресноводных β-олигогалинных организмов. Ch. 

balatonicus – это пресноводный β-мезогалинный вид, имеющий III степень эвригалинности 

(максимальная соленость постоянного обитания 5–10 ‰). Различная степень эвригалинности 

видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. plumosus обусловлена видовыми особенностями регуля-

ции обмена натрия. Личинки Ch. plumosus регулируют содержание натрия в организме по пре-

сноводному типу, а личинки Ch. balatonicus – по солоноватоводному типу. 

В Куршском и Вислинском заливах личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus являются 

преимущественно детритофагами, растительная пища имеет второстепенное значение, а доля 

животной пищи незначительна. Имеются межвидовые различия в размерах потребляемых объ-

ектов. Личинки Ch. balatonicus, благодаря сравнительно большей ширине головной капсулы, 

способны заглатывать более крупные минеральные частицы, чем Ch. plumosus. По способу до-

бывания пищи личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus относятся к группе седиментаторов и не-

селективных собирателей. Несмотря на высокую степень перекрывания пищевых спектров ви-

дов-двойников Ch. balatonicus и Ch. plumosus, пищевая конкуренция между ними в местах со-

вместного обитания в заливах, вероятно, не возникает или крайне низка, вследствие обилия их 

основной пищи – детрита.  

Популяции видов-двойников Ch. balatonicus и Ch. plumosus Куршского и Вислинского за-

ливов обитают в высокопродуктивных водоемах с контрастными условиями среды, а именно 

солености. Их эколого-генетическая система определяется условиями этих эстуарных экоси-

стем и складывается в ходе микроэволюции. В результате формируется структура кариофонда  

с уникальным спектром последовательностей дисков хромосом, определенным уровнем хромо-

сомной изменчивости, гетерозиготности и хромосомного полиморфизма. Каждая из популяций 

видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в Куршском и Вислинском заливах занимает 

собственную экологическую нишу и обладает определенным ареалом в акватории заливов. 

ВЫВОДЫ 

1. В Куршском заливе доминирует Ch. plumosus, Ch. balatonicus – второстепенный вид, впер-

вые зарегистрированные здесь Сh. muratensis и гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus – редко 

встречающиеся виды. В Вислинcком заливе, напротив, доминирует Ch. balatonicus, а Ch. 

plumosus – второстепенный вид, оба вида зарегистрированы здесь впервые.  

2. Кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива характеризуется высокими показате-

лями хромосомной изменчивости. Впервые описаны шесть новых, уникальных для вида по-

следовательностей дисков хромосом (р'pluВ15, 'pluВ16, p'plu С7, p'plu D19, p'plu Е3, p'plu F7). 

Структура инверсионного полиморфизма стабильна в течение всего периода исследования 

(1975 г., 1998–2009 гг.), что обусловлено благоприятными условиями жизни в заливе, воз-

можно, обилием основной пищи – детрита. 

3. Кариофонды популяций Ch. balatonicus Вислинского и Куршского заливов характеризуются 

высокими показателями хромосомной изменчивости. В кариофонде популяции Вислинского 

залива представлены четыре новые, уникальные для вида последовательности дисков (p'bal 

В16, p'bal E6, p'bal F10, p'bal F11); показатели гетерозиготности значительно ниже средних в 

ареале, структура инверсионного полиморфизма стабильна. Различия в структуре инверси-

онного полиморфизма между  популяциями Куршского и Вислинского заливов, могут быть 

обусловлены влиянием локальных условий обитания, но объем исследованного материала из 

Куршского залива (менее 30 особей) недостаточен для проведения корректного  межпопуля-

ционного сравнения. Для изучения данного аспекта необходимо дополнительное исследова-

ние. 

4. Распространение видов-двойников Ch. balatonicus и Ch. plumosus в Куршском и Вислинском 

заливах существенно различается, парапатрично (экологическая парапатрия), и каждый вид 

приурочен к зонам с различной соленостью воды. Перекрытие ареалов происходит в относи-

тельно узкой зоне солености. 
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5. Виды-двойники Сh. balatonicus и Ch. plumosus значительно различаются по степени эврига-

линности. Ch. plumosus – β-олигогалинный вид (I степень эвригалинности). Ch. balatonicus – 

β-мезогалинный вид, (III степень эвригалинности). 

6. Различная степень эвригалинности видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. plumosus обуслов-

лена видовыми особенностями регуляции обмена натрия. Личинки Ch. plumosus регулируют 

содержание натрия в организме по пресноводному типу, а личинки Ch. balatonicus – по соло-

новатоводному типу. 

7. В Куршском и Вислинском заливах личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus – преимущест-

венно детритофаги и состав их пищи сходен. Имеются лишь межвидовые различия в разме-

рах потребляемых минеральных частиц.  

8. У видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в условиях высокопродуктивной эстуар-

ной экосистемы с благоприятными для детритофагов кормовыми условиями (Куршский и 

Вислинский заливы) складывается определенная эколого-генетическая структура популяций, 

характеризующаяся специфической структурой кариофонда с уникальным спектром после-

довательностей дисков хромосом и областью распространения, обусловленной градиентом 

солености. 

СПИСОК РАБОТ, ОПУБЛИКОВАННЫХ ПО ТЕМЕ ДИССЕРТАЦИИ 

Работы, опубликованные в изданиях, рекомендованных ВАК 
1. Маркиянова, М.Ф. Цитогенетическая структура популяции Chironomus plumosus (L.) 

(Diptera, Chironomidae) Куршского залива Балтийского моря в связи с изменением его тро-

фического статуса / М.Ф. Маркиянова // Биология внутренних вод. – 2009. – № 4. – С. 

44‒47. 

2. Маркиянова, М.Ф. Основные показатели цитогенетической структуры популяции 

Chironomus balatonicus Devai et al. из Вислинского залива Балтийского моря / М.Ф. Мар-

киянова // Вестник Российского государственного университета им. И. Канта. – Вып. 7: Сер. 

Естественные науки. – Калининград: Изд-во РГУ им. И. Канта. – 2009. – С. 42‒49. 

3. Маркиянова, М.Ф. Соленостная устойчивость личинок видов-двойников Chironomus 

balatonicus Devai et al. и Chironomus plumosus (L.) (Diptera: Chironomidae) / М.Ф. Маркиянова, 

Е.Е. Ежова // Труды ЗИН РАН. – 2013. – Приложение № 3. – С. 144‒151. 

4. Маркиянова, М.Ф. Состав и распространение видов-двойников рода Chironomus Meigen, 

1803 (Diptera, Chironomidae) В Куршском заливе Балтийского моря / М.Ф. Маркиянова // 

Поволжский экологический журнал. – 2015. – № 4. – С. 400‒408. 

Работы, опубликованные в других изданиях  

1. Львова, Т.Г. Цитодиагностика хирономид plumosus группы водоемов г. Калининграда / Т.Г. 

Львова, М.Ф. Азаренко // XXVII нач. конф. проф.-препод. с-ва, сотр., аспир. и студ.: Тезисы 

докладов: Калининград. ун-т. – Калининград, 1996. – C. 58. 

2. Маркиянова, М.Ф. Анализ инверсионного полиморфизма популяции Chironomus plumosus 

из Куршского залива / М.Ф. Маркиянова // XXX науч. конф. проф.-препод. с-ва, сотр., ас-

пир. и студ.: Тезисы докладов: Калининград. ун-т. – Калининград, 1999. – С. 59. 

3. Маркиянова, М.Ф. Инверсионный полиморфизм природных популяций трех видов-

двойников plumosus-группы (Сh. plumosus, Ch. muratensis, Ch. balatonicus) из водоемов Ка-

лининградской области / М.Ф. Маркиянова // XXХII науч. конф. проф.-препод. с-ва, сотр., 

аспир. и студ.: Тезисы докладов: Калининград. ун-т. – Калининград, 2001. – С. 18. 

4. Маркиянова, М.Ф. К вопросу о видовом составе хирономид Вислинского залива / М.Ф. 

Маркиянова // Теоретические и прикладные аспекты экологии и биологии: Межвуз. сбор-

ник научных трудов. ‒ Калининград: Калининградский ун-т, 2001. ‒ С. 10‒14. 

5. Markiyanova, M. Larvae of Chironomini (Diptera: Chironomidae) from the Vistula Gulf. Biodi-

versity and Functioning of Aquatic Ecosystems in the Baltic Sea Region / M. Markiyanova // Re-

gional Student Conference. Palanga, Lithuania, October 8–10, 2004. – Р. 56. 

6. Маркиянова, М.Ф. Фауна хирономид трибы Chironomini малых водоемов Земландского 

полуострова / М.Ф. Маркиянова // Гидробиологические исследования в бассейне Балтий-



25 

 

ского моря, Атлантическом и Тихом океане на рубеже тысячелетий. – Калининград: Изд-во 

АтлантНИРО, 2005. – С. 87‒91. 

7. Маркиянова, М.Ф. Анализ кариофонда популяции Chironomus balatonicus Devai et. al из 

Вислинского залива / М.Ф. Маркиянова // IX Съезд Гидробиологического общества РАН (г. 

Тольятти, Россия, 18-22 сентября 2006г.). – Тезисы докладов. – Т. II / Отв. ред. А.Ф. Алимов, 

Г.С. Розенберг. – Тольятти: ИЭВБ РАН, 2006. – С. 281. 

8. Маркиянова, М.Ф. Кариофонд популяции Chironomus balatonicus Devai et. al. (DIPTERA, 

CHIRONOMIDAE) из Вислинского залива / М.Ф. Маркиянова // IV Межд. конф. по карио-

систем. беспозвоноч. животных (г. Санкт-Петербург, 28 – 30 августа 2006). – Тезисы докла-

дов. – Санкт-Петербург, 2006. – С. 34. 

9. Markiyanova, M. Cytogenetic structure of Chironomus plumosus Mg. (Diptera, Chironomidae) 

population of the Curonian lagoon / M. Markiyanova // Estuarine ecosystems: structure, function 

and management. – Abstracts: 16‒22 September, Kaliningrad-Svetlogorsk, 2007. – P. 77‒78. 

10. Маркиянова, М.Ф. Цитогенетическая структура популяции Chironomus balatonicus Devai 

et al. (Diptera, Chironomidae) из Вислинского залива Балтийского моря / М.Ф. Маркиянова // 

Водные и наземные экосистемы: проблемы и перспективы исследований: материалы конфе-

ренции, 24–28 ноября 2008 г. – Вологда, 2008. – С. 65‒67. 

11. Маркиянова, М.Ф. Распределение видов-двойников Chironomus plumosus (L.) и 

Chironomus balatonicus Devai et al. (Diptera, Chironomidae) по акватории Куршского залива / 

М.Ф. Маркиянова // X Съезд Гидробиологического общества при РАН. – Тезисы докладов 

(г. Владивосток, 22 сентября – 2 октября 2009г.). – Владивосток: Дальнаука, 2009. – С. 257.  

12. Markiyanova, M.F. Occurrence and same regularities of distribution of sibling species 

Chironomus plumosus (L.), Chironomus balatonicus Devai et al. and Chironomus muratensis Ryser 

et al (Diptera, Chironomidae) in the Curonian Lagoon / M.F. Markiyanova / Abstract book of 9th 

Baltic Sea Science Congress 2013 «New Horizons for Baltic Sea Science», Klaipeda, Lithuania, 

2013. – P. 202. 

13. Markiianova, M. Composition and distribution of species of the genus Chironomus (Diptera, 

Chironomidae) in the Vistula Lagoon of the Baltic Sea / M. Markiyanova / 12
th

 international con-

ference Littoral 2014, Klaipeda, Lithuania, September 22–26, 2014. – Klaipeda: Klaipeda Universi-

ty, 2014. – P. 122. 

14. Маркиянова, М.Ф. Видовая структура таксоценоза хирономид Вислинского залива / М.Ф. 

Маркиянова // Известия КГТУ. – 2014. – № 32. – С. 47–53.  

15. Маркиянова, М.Ф. Видовой состав, встречаемость и распространение видов-двойников 

Chironomus в южно-балтийских лагунах (Куршский и Вислинский заливы) / М.Ф. Маркия-

нова // Промысловые беспозвоночные: VIII Всероссийская научная конференция по промы-

словым беспозвоночным: материалы докладов. – Калининград: Изд-во ФГБОУ ВПО 

«КГТУ», 2015. – С. 150–152. 

16. Маркиянова, М.Ф. Питание видов-двойников Chironomus plumosus и Chironomus 

balatonicus  в Вислинском и Куршском заливах / М.Ф. Маркиянова, Е.К. Ланге // Функцио-

нирование и динамика водных экосистем в условиях климатических изменений и антропо-

генных воздействий. – Материалы 5-й Международной конференции, посвященной памяти 

Г. Г. Винберга (12–17 октября 2015 г., г. Санкт-Петербург, Россия). ‒ СПб.: Издательство 

«ЛЕМА», 2015. – С. 160–161. 

17. Маркиянова, М.Ф. Эколого-физиологические различия между видами-двойниками 

Сhironomus balatonicus Dévai et al., 1983 и Сhironomus plumosus (Linnaeus), 1758 (Diptera: 

Chironomidae) / М.Ф. Маркиянова // VI международная конференция по кариосистематике 

беспозвоночных животных (27 – 30 августа 2016 г. Саратов, Россия). – Материалы докладов. 

‒ Саратов: Изд-во СГМУ, 2016. – С. 30. 


