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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность темы исследования 

Хирономиды (Chironomidae) – богатое видами семейство 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 органического 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 подсемейства Chironominae ‒ наиболее эволюционно продвинутого в 

семействе Chironomidae. Наличие политенных хромосом у личинок хирономид с 

высоко видоспецифичным рисунком дисков определило широкое применение 

кариологического анализа для решения вопросов таксономии данной группы 

(Keyl, 1962; Wülker, 1973, 1980; Wülker et al., 1983; Dévai et al., 1983; Ryser et al., 

1983, 1985). В структуре рода Chironomus были выявлены криптические виды 

(Боркин и др., 2004), которые на основании филогенетического родства, 

морфологического 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., 1991в; Шобанов и др., 1996; Полуконова, 

2005; Martin et al., 1974; Wiederholm, 1979). 

Изучение и описание кариофондов популяций видов-двойников Chironomus 

из различных мест в Голарктике показало, что для большинства популяций 
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характерен высокий уровень хромосомной изменчивости, гетерозиготности и 

хромосомного полиморфизма. Были выявлены возможные пути хромосомного 

видообразования за счет фиксации инверсий, транслокаций и изменения массы 

центромерного гетерохроматина, проведены реконструкции филогенетических 

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 

симпатричность и синтопичность, гибриды между ними в природе встречаются 

редко, что свидетельствует о достаточно высокой степени репродуктивной 

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

степень экологической дивергенции, не определены основные механизмы 

сегрегации экологических ниш. Решение этих проблем наиболее эффективно в 

модельных водоемах с разнообразием 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; Рудинская, 2004, 2008; Гусев, Рудинская, 

2014; Маркиянова, 2014). Данные о составе видов-двойников Chironomus группы 

plumosus и их распространении в этих заливах устарели и требуют пересмотра. 

Сведений об их биологии, экологии и физиологии, необходимых для описания 

видовых экологических ниш, недостаточно.  

Куршский и Вислинский заливы – две самые крупные лагуны бассейна 

Балтийского моря, подвергающиеся сильному антропогенному воздействию. 

Данные о хромосомной изменчивости, гетерозиготности и полиморфизме в 

популяциях видов-двойников Chironomus группы plumosus, обитающих в этих 

заливах, необходимы для пополнения видовых кариофондов, понимания их 

возможной роли в адаптации к локальным условиям среды и оценки их вклада в 
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дифференциацию популяций. Кроме этого, подобные сведения – хороший базис 

для экологического мониторинга.  

Степень разработанности темы исследования 

На данном этапе изучения видов-двойников Chironomus группы plumosus 

накоплены многочисленные данные о кариофондах популяций, обитающих 

большей частью в континентальных пресных водоемах различного типа. 

Сведений о хромосомной изменчивости, уровне гетерозиготности и хромосомной 

полиморфизме в популяциях, обитающих в лагунах с выраженным плавным 

градиентом солености недостаточно.  

В настоящее время данные о видовых экологических нишах  криптических 

видов хирономид почти отсутствуют. Не установлена роль пространственной и 

пищевой дифференциации в экологической сегрегации видов-двойников. 

Немногочисленны сведения об экологических преферендумах видов-двойников в 

отношении абиотических факторов, в том числе солености. Недостаточно данных 

о способности  видов-двойников Chironomus к поддержанию ионного гомеостаза 

в условиях 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 

Chironomus plumosus (Linnaeus, 1758) и Chironomus balatonicus Devai, Wuelker 

et Scholl, 1983.  

3. Выявить особенности распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus в акваториях заливов. 
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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 

С применением кариологического метода проведено изучение состава 

видов-двойников Chironomus группы plumosus в открытой части Куршского и 

Вислинского заливов. Впервые зарегистрированы в Куршском заливе Сh. 

muratensis и гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus, в Вислинском  – 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 локально, в переходной зоне (0.5–2 ‰) между пресными и солоноватыми 

водами. Предложено рассматривать этот случай гибридизации как случайную 

локализованную симпатрическую гибридизацию с пограничным превосходством 

гибридов. 

В Вислинском заливе проведено впервые и продолжено в Куршском заливе 

многолетнее изучение кариофондов и хромосомного полиморфизма популяций 

видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus. Выявлены и картированы новые 

для видовых кариофондов последовательности дисков хромосом. 

Установлена экологическая сегрегация популяций видов-двойников Ch. 

balatonicus и Ch. plumosus, возникающая в результате их пространственной 

дифференциации. Показано, что распространение этих видов-двойников в заливах 

парапатрично (экологическая парапатрия) и существенно различается, так как 

каждый вид приурочен к зонам с различной соленостью воды, перекрытие 

популяционных ареалов происходит в относительно узкой зоне солености.  

Пространственная дифференциация обусловлена наличием эколого-

физиологических различий между видами-двойниками Ch. plumosus и Ch. 
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balatonicus. Установлена различная степень эвригалинности видов-двойников, 

обусловленная видовыми особенностями регуляции обмена натрия. Выдвинута 

гипотеза о солоноватоводном происхождении Ch. balatonicus. 

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

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

неселективными детритофагами. 

Теоретическая и практическая значимость работы 

Полученные сведения о кариофондах и хромосомном полиморфизме, 

соленостных реакциях и особенностях ионной регуляции видов-двойников 

Chironomus группы plumosus позволяют оценить роль экологических факторов 

при начальной дивергенции видов-двойников и их дальнейшей дифференциации, 

механизмах 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 водоеме  крайне важно уметь 

прогнозировать количественное развитие и пространственное распределение их 

популяций в период климатической неопределенности, когда возможно 

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

Методология и методы исследования  

При написании работы для достижения цели и решения поставленных 

задач, с учетом особенностей изучаемых объектов (видов-двойников) были 

использованы следующие актуальные методы исследований, основанные на 

общенаучных эмпирических и теоретических методах познания: 

1. кариологический метод – этил-орсиновая методика (Демин, Шобанов, 

1990) для получения давленых препаратов политенных хромосом;  

2. экспериментальный метод изучения соленостной устойчивости 

(Хлебович, 1990) личинок видов-двойников; 

3. экспериментальный метод изучения особенностей ионной регуляции 

(Мартемьянов, 2011) личинок видов-двойников; 
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4. метод анализа состава пищевого комка (Дука, Сенюкова, 1976) для 

получения сведений по питанию видов-двойников в районе 

исследования. 

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. Показатели хромосомной 

изменчивости высокие. Структура инверсионного полиморфизма 

стабильна, что обусловлено благоприятными условиями их жизни в 

заливах. 

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

и Вислинском заливах большей частью пространственно разобщены 

вдоль соленостного градиента, что обусловлено различной степенью 

эвригалинности, которая определена видовыми особенностями 

регуляции обмена натрия в организме.  

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

Вислинского заливов не различаются по спектру компонентов пищи 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 диссертационной работы были доложены на IX, X 

съездах гидробиологического общества РАН (Тольятти, 2006; Владивосток, 2009); 

IV международной конференции по кариосистематики беспозвоночных животных 

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

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

всероссийской конференции с международным участием «Водные и наземные 

экосистемы: проблемы и перспективы исследований» (Вологда, 2008); 

конференция «Фактор солености в биологических науках» (Санкт-Петербург, 



10 
 

2012); VIII Всероссийская научная конференция по промысловым 

беспозвоночным (Калининград, 2015); V Международная конференция, 

посвященная 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). На расширенных 

коллоквиумах 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 
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ГЛАВА 1. ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ, ГИДРОХИМИЧЕСКАЯ И 

БИЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

1.1 Куршский залив 

Физико-географическая, гидролого-гидрохимическая характеристика 

Куршский залив – самая крупная мелководная лагуна Балтийского моря, 

расположенная в южной части восточном побережье и соединенная с Балтийским 

морем узким (200–400 м) Клайпедским проливом. Узкая Куршская коса отделяет 

залив от открытого Балтийского моря (Рисунок 1.1).  

 
Рисунок 1.1 – Побережье Юго-Восточной Балтики  
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Площадь Куршского залива составляет 1610 км
2
. Большая часть акватории 

(1200 км²) относится к России, 415 км² северной части залива принадлежит Литве. 

Объем воды составляет около 6 км
3
. Средняя глубина – 3.8 м, наибольшая в 

южной части – 5.8 м. Клайпедский пролив искусственно углублен до 20 м 

(Гуделис, 1959).  

Донные осадки. В южной части залива преобладают тонкие илы, в северной 

и центральной – эти осадки распространены в углубленных участках дна, 

спокойных в гидродинамическом отношении (Географический…, 2002). Илистый 

песок занимает практически все дно северной и центральной частей залива. 

Ракушечник отмечен в микропонижениях рельефа дна (Гуделис, 1959; Аристова, 

1973). Донные осадки богаты органическими веществами – детритом и гумусами. 

В илах приустьевых участков содержание органических веществ составляет до 30 

% (Гуделис, 1959). 

Скорость осадконакопления в заливе составляет 1.39 мм в год, основная 

масса осадков аккумулируется в центральной и южной частях залива 

(Пустельников, 1983). Содержания взвешенного в воде осадочного материала 

высокое, 30–31 мг/л (Чечко, 2006). Непосредственно в бассейне Куршского залива 

осаждается 74 % поступающего осадочного материала, а 26 % выносится в море 

(Чечко, 2006). 

По гидрологическому и гидрохимическому режиму, в зависимости от 

рельефа дна водоем делится на три района: южный, центральный и северный, с 

акваторией Клайпедского пролива (Гуделис, 1959). Северная часть залива 

испытывает влияние со стороны моря. Центральная находится под воздействием 

вод р. Неман, южная часть в наименьшей степени зависит от влияния, как со 

стороны моря, так и речного стока.  

Гидрологический режим залива определяется главным образом 

взаимодействием речного стока и небольшого притока морских вод при активном 

участии метеорологических факторов (Орлёнок и др., 1998).  

Водный баланс залива в наибольшей степени определяется пресноводным 

стоком – средний многолетний сток составляет 23.1 км
3
, из них 98 % приходится 
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на бассейн реки Неман. Водообмен с морем играет меньшую роль – 

среднегодовой приток морских соленых вод 5.1 км
3
. Он определяет 

гидрологический режим только северной части залива. В редких случаях 

интрузия соленых вод может достигать расстояния до 40 км от г. Клайпеда. С 

южной и восточной стороны в залив впадает множество рек, каналов и ручьев, 

главный приток – р. Неман, другие крупные реки – Скирвит, Промысловая, 

Товарная, Матросовка, Немонин (Орленок, 2005).  

Температура вод определяется теплообменом с атмосферой, 

водообменном с Балтийским морем, речным стоком 

(Гидрометеорологические…, 1985). Зимой залив замерзает, толщина льда 

может достигать 70–100 см. Продолжительность ледового периода 2.5–5 месяцев 

(Баринова, 2002). 

Система течений залива складывается под воздействием речного стока, 

ветра, притока соленых вод, рельефа дна и конфигурации береговой линии. 

Течение воды в Клайпедском проливе направлено из залива в море. Наиболее 

сложная система течений имеет место в центральной части. Проникающие в залив 

морские воды встречаются здесь с водами Немана (Гуделис, 1959).  

Прозрачность вод низкая, в среднем составляет 1.0–0.7 м, летом – 0.9–0.6 м, 

осенью – 1.0–0.6 м, что обусловлено большим выносом минеральной и 

органической взвеси речным стоком, постоянным взмучиванием, ветровым 

волнением и «цветением» сине-зеленых водорослей (Гидрометеорологические …, 

1985). 

Гидрохимический режим. Основные характеристики гидрохимического 

режима Куршского залива приведены в таблице 1.1. Содержание кислорода в 

заливе высокое и дефицита кислорода в заливе не отмечается. Из-за обильного 

цветения фитопланктона БПК5 имеет высокие значения от 2 мг О2/л весной и 

осенью до 10 мг О2/л летом. Воды с таким БПК5 относятся к категории «очень 

грязные». 
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Таблица 1.1 – Средние показатели гидрохимического режима Куршского залива 

(1981–2001 гг.) (Науменко и др., 2004) 

Показатель II III IV V VI VII VIII IX X XI XII Среднее ПДК 

Температура, °С – 3.8 8.8 13.7 18.0 21.1 20.2 13.8 9.0 4.9 5.2 11.8 – 

Хлориды, ‰ – 0.04 0.04 0.03 0.03 0.03 0.03 0.06 0.04 0.06 – 0.04 – 

Кислород, мг/л – 14.5 12.5 11.9 10.2 13.6 10.2 10.5 10.8 12.3 – 11.8 6.0 

рН – 8.5 8.6 8.7 8.6 8.8 8.7 8.7 8.4 8.2 6.0 8.3 6.5–8.5 

БПК5, мг О/л – – 4.6 4.0 4.0 11.6 7.1 4.8 5.0 3.2 – 5.5 2.0 

Хлорофилл, мкг/л – 44.1 64.6 43.5 41.5 181.8 140.2 102.9 156.4 51.3 – 91.8 – 

Минеральный 

фосфор, мкг Р/л 
52.0 13.7 11.2 18.3 27.5 64.1 61.6 35.7 25.0 20.9 35.0 31.3 200.0 

Азот нитратный, 

мкг N/л 
2047.7 1808.1 733.4 250.3 106.1 28.3 27.8 62.4 164.9 233.7 62.0 347.7 9100.0 

С 1990-х гг. залив регулярно подвергается явлению экстремальных 

«цветений» микроводорослей. По концентрации хлорофилла «а» залив 

соответствует эвтрофному водоему. В периоды массового развития сине-зеленых 

водорослей, регистрируемые в последние 10–20 лет, залив переходит в 

гипертрофное состояние (Александров, 2010). С 2000-х гг. обычными стали  

токсичные «цветения» фитопланктона, когда в воде отмечено присутствие 

цианотоксинов (микроцестины, анабенопептиды) в концентрациях превышающих 

пределы, допустимые для вод рекреационного использования по квалификации 

ВОЗ (Ежова, Ланге и др., 2012). 

Куршский залив сильному антропогенному загрязнению, в среднем за год 

из различных источников поступает: органических веществ – 34 тыс. т, 

взвешенных веществ – 10 тыс. т, хлоридов – 12 тыс. т, азота аммонийного – 3 тыс. 

т (Баринова, Зотов, 1995). Только с территории Калининградской области – более 

85 млн. м/год стоков (Хлопников, 1994).  

По режиму солености Куршский залив является пресноводным 

полузакрытым водоемом. Морское влияние в наибольшей степени проявляется в 

Клайпедском проливе. По уровню минерализации и изменению ионного состава 

воды залив можно разделить на два участка: первый охватывает южный и 

центральный районы до Прейлы, второй северный, от Прейлы до Клайпедского 

пролива (Червинскас, 1959). В первом участке залива воды относятся к 
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гидрокарбонатному классу, группе кальция, второму типу СII
Са

 (по классификации 

О.А. Алекина), различия в минерализации практически отсутствуют, имеет место 

постоянство соотношения между ионами солевого состава. Средняя многолетняя 

соленость 0.04 ‰, она мало изменяется в отдельные сезоны и годы 

(Гидрометеорологические…, 1985). Воды второго участка принадлежат к 

хлоридному классу, группе Na+K, третьему типу – СIII
Na+K

. Этот участок имеет 

динамичный соленостный режим и соотношение ионов, так как подвержен 

влиянию Балтийского моря. В этом районе  соленость значительно изменяется по 

сезонам, достигая максимальных значений осенью (интрузии морской воды) и 

минимальных весной (сток реки Неман) (Dailidienė, Davulienė, 2007). Так, 

например, в районе пос. Юодкранте средняя многолетняя соленость весной 

составляет 0.54 ‰, летом она возрастает до 1.44 ‰, осенью достигает 1.89 ‰ и 

снижается зимой до 0.90 ‰. Присутствует горизонтальный соленостный 

градиент: соленость уменьшается с увеличением расстояния от Клайпедского 

пролива до центральной части залива, и вертикальный, который составляет в 

среднем 0.20 ‰ на метр глубины (Таблица 1.2).  

Таблица 1.2 – Вертикальное распределение средней солености по станциям в 

Куршском заливе, 1997–2002. N – число измерений (Dailidienė, Davulienė, 2007) 

Станция Глубина, м N Соленость, ‰ Градиент, ‰ м
-1

 

1 0.0 71 2.70 0.22 
1 10.3 55 5.11  
2 0.0 71 2.36 0.24 
2 10.4 50 4.56  
3 0.0 85 1.99 0.23 
3 8.9 57 3.72  
5 0.0 49 1.36 0.20 
5 2.5 22 1.89  
8 0.0 29 0.33 0.16 
8 1.8 16 0.62  

Общая биологическая характеристика  

Фитопланктон. На данный момент в структуре фитопланктона 

доминируют синезеленые водоросли родов Gomphosphaeria, Mycrocystis, Lyngbya, 

Anabaena, Aphanizomenon (Оленина, 1996). В 2000-е годы в структуре летнего 

фитопланктона произошло изменение состава руководящих видов. Роль летнее-

осеннего доминанта Aphanizomenon  flos-aquae (L.) Ralfs ex Born. et Flah. 
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снизилась. Возросла роль Planktothrix agardhii (Gom.) Anagn. et Kom. – маркера  

высокоэвтрофных вод. Штаммы этого вида проявляют токсические свойства.  

Продуцирование первичного органического вещества наиболее интенсивно 

происходит в южной части водоема – до 7 г/м
3
сут. Суммарная годовая первичная 

продукция составляет около 13000 кДж/м
3
 (Крылова, 1984). В небольших 

закрытых бухточках в период «цветения» биомасса фитопланктона  может 

достигать огромных величин – до 2000 г/м
3
 (Olenina, 1998).  

Зоопланктон. Зоопланктонное сообщество представлено большей частью 

пресноводными формами, виды морского происхождения обитают только в 

северной части водоема (Naumenko, 1996). В составе зоопланктона отмечено 136 

видов и подвидов, относящихся к 66 родам. В зоопланктоне доминируют в 

основном три группы: Rotatoria, Cladocera и Copepoda. Copepoda представлены 24 

видами (14 родов), Cladocera – 34 видами (22 рода), Rotatoria – 78 видами (24 

рода). По численности преобладают Copepoda и Cladocera, по биомассе – 

Cladocera. В открытой части водоема доминируют Keratella quadrata, 

Eubosmina coregoni, Chydorus sphaericus, Daphnia longispina, Mesocyclops 

leuckarti  (Науменко, 2004, 2008). 

Зообентос. Довольно ровный рельеф, преобладание илистого осадка с  

высоким содержанием органического вещества создают благоприятные условия 

для развития бентоса (Гуделис, 1959; Рыбные ресурсы …, 1985). Донное 

население представлено эвригалинными морскими, пресноводными и 

солоноватоводными видами. Морские и солоноватоводные формы сосредоточены 

в солоноватоводном северном районе. Они составляют от общего числа видов 2.4 

% и 2.6 % соответственно (Аристова, 1973). На долю пресноводных видов 

приходиться основная часть бентоса – 94 %. Они населяют пресноводные 

центральные и южные районы. 

За столетний период исследований донной фауны залива было 

зарегистрировано 365 видов и форм беспозвоночных (Гасюнас, 1959; Аристова, 

1973; Рудинская, 2004, 2008; Потютко, 2008; Ежова, 2011;  Willer, 1925; Szidat, 

1926; Zettler, Daunys, 2007).  
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В настоящее время в открытой части южного района залива обитают 23 

вида, из них: Oligochaeta – 8, Chironomidae – 8, Hirudinea – 1, Crustacea – 3, 

Mollusca – 5 (Рудинская, 2004, 2008).  

В структуре донного сообщества южной части залива доминируют личинки 

Chironomus plumosus, их биомасса составляет 82 % от биомассы бентоса. Доля 

олигохет – 17 %, моллюсков – 1 % . Общая биомасса бентоса около 20 г/м
2
. 

Продукция хирономид за год может достигать 37.0 г/м
2
, олигохет – 5.8 г/м

2
, 

кормовых моллюсков – 5.5 г/м
2
, полихет – 0.5 г/м

2 
(Крылова, 1984). Годовая 

продукция всего бентоса – около 46 кал/м
2
 (Ежова, 2004). Сезонная динамика 

численности и биомассы основных групп бентоса имеет два пика. Chironomidae: 

апрель – май, июль – август. Oligochaeta: апрель – май, август – сентябрь 

(Рудинская, 2004, 2008). 

Трофическая структура донного сообщества: собирающие детритофаги, 

глотающие детритофаги, фильтраторы и хищники. В 1997–2000 гг. собирающие 

детритофаги составили 34 % численности и 84 % биомассы всего бентоса, 

глотающие детритофаги – 65 и 13 %, фильтраторы – 0.1 и 3 %, хищники – 1 и 0 % 

соответственно (Рудинская, 2004).  

Макрофиты. Водная растительность наиболее развита на восточных и 

южных побережьях, в бухтах, устьях ручьев и рек (Минкявичус,  Пиппинис, 

1959). Наибольшую роль играют сообщества формации тростника 

обыкновенного, ширина поясов которого может достигать 400 м (восточный 

берег).  Для российской части залива запас фитомассы тростника – 4766. 4 т, 

камыша – 1433.5 т воздушно-сухой массы (Фельдман, 2006, 2007). Основная роль 

в зарастании залива принадлежит гелофитам (тростник и камыш) и гидрофитам 

(водные растения, преимущественно рдесты) (Герб, Соколов, 2011). Соотношение 

эколого-биологических морфологических групп: гидрофиты – 27 видов (20 % от 

общего числа видов), гелофиты – 25 видов (18.5%), околоводные растения – 83 

вида (61.5 %).   

В составе водной и прибрежно-водной флоры А. Минкявичус и И. Пипинис 

(1959) указывают 114 видов растений. М.А Герб и А.А. Соколов (2011) выявили в 
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литоральной зоне западного побережья южного района залива 226 видов 

сосудистых растений. Доминируют Potamogeton perfoliatus, Potamogeton 

pectinatus, Ceratophyllum demersum, Scirpus lacustris, Phragmites australis. С 2000-х 

гг. отмечается массовое развитие в заливе Cladophora fracta и водорослей р. 

Spirogyra – индикаторов повышенного содержания биогенных соединений в воде 

(Герб, Володина, 2012). 

Ихтиоценоз образуют три основные экологические группы рыб: жилые 

виды (лещ, судак, снеток, окунь, плотва), проходные виды (сиг, корюшка, сырть, 

угорь) и речные виды (жерех, подуст, усач) (Голубкова, 2004). По численности 

доминирует ерш (77.2 млн. экз.), затем идут лещ (около 12.9 млн. экз.), корюшка 

(9.6 млн. экз.), плотва (8.8 млн. экз.) и судак (1.9 млн. экз.). 

Трофическая структура ихтиоценоза: бентофаги (лещ, плотва, ерш), 

планктофаги (трехиглая колюшка, чехонь, снеток), фитофаги (красноперка), 

хищники (судак, окунь), факультативные хищники (чехонь, снеток, сиг) и 

паразиты (речная минога) (Голубкова, 2004). Основные промысловые объекты в 

Куршском заливе: лещ, плотва, судак, окунь, чехонь, снеток, ерш. Большая 

часть ихтиомассы приходится на промысловую часть популяции леща. 

 

1.2 Вислинский залив 

Физико-географическая, гидролого-гидрохимическая характеристика 

Вислинский залив – расположенный в восточной части южного побережья 

Балтийского моря в глубине Гданьской бухты (Рисунок 1.1). Залив имеет форму 

вытянутого с юго-запада на северо-восток прямоугольника и соединяется с морем 

в районе г. Балтийска судоходным проливом шириной 400 м, длиной 2 км и 

глубиной 10–12 м. От моря залив отделен узкой песчаной косой (Вислинская 

коса) длиной 55 км. Общая площадь водной поверхности Вислинского залива – 

838 км
2
, из них 472.5 км

2
 (56 %) – акватория России, юго-западная часть залива – 

акватория Польши (Географический…, 2002).  
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Объем котловины залива – 2.3 км
3
. Средняя глубина всего залива 2.7 м, в 

российской части – 3.1 м,  наибольшая глубина 5.2 м (район пролива) (Соловьев, 

1971). 

Водообмен с морем составляет около 88 % водного баланса залива и 

осуществляется через Балтийский пролив (Соловьев, 1971; Беренбейм, 1992).  

Суммарный годовой сток из залива в море в среднем 20.5 км
3
, суммарный годовой 

приток – 17.0 км
3
. Площадь водосбора Вислинского залива образована 

бассейнами рек Преголи, Прохладной, Пасленки, Ногата, Вислы и составляет 

23870.6 км
2
. Объем годового стока рек равен 36 км

3
 (8.5 % водного баланса 

залива) (Силич, 1971). Несмотря на существенную разницу в объемах, влияние 

морского и пресноводного стока на водный баланс залива сравнимо. 

Периодичность и интенсивность затоков морских вод имеет ярко выраженный 

сезонный ход (зависят от метеорологических процессов, характерных для юго-

восточной Балтики) (Беренбейм и др., 1999; Чубаренко и др., 2001). 

В заливе преобладают ветровые волны, их размеры определяют скорость 

ветра и глубина места (Гидрометеорологический …, 1971).  

Течения в заливе имеют сложный, быстроменяющийся характер. По 

продолжительности и силе преобладают ветровые течения (Ельцева, 1971). На 

характер течений влияет ряд факторов: ветровой режим, водообмен с морем, сток 

рек, а также малые глубины и очертания береговой линии (Беренбейм, 1992; 

Беренбейм и др., 1999). 

Прозрачность воды небольшая, что обусловлено небольшими глубинами, 

частыми волнениями, которые взмучивают донные осадки, и высоким 

содержанием взвешенного вещества. В целом прозрачность колеблется пределах 

50–80 см, может достигать 1.0–1.2 м (Лисас, 1971). 

Ветровой режим. В течение года над акваторией залива преобладают 

западные ветра (Беренбейм, 1992; Баринова, 1999). Ветровой режим служит 

основным фактором, определяющим характер гидродинамических процессов в 

заливе. Направление и скорость ветра оказывают большое влияние на течения, 

обуславливают особенности ледообразования, теплообмена и солеобмена. 
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Температурный режим вод залива большей частью определяется 

климатическими условиями района, а также притоком морских вод через 

Балтийский пролив. Среднегодовая температура воды превышает температуру 

воздуха на 1.7–2.0 
0
С. Для залива в целом характерна гомотермия, обусловленная 

мелководностью залива и достаточно активным ветровым перемешиванием.  

Ледовый режим. Лед в Вислинском заливе наблюдается ежегодно. 

Средняя продолжительность ледового периода в заливе 70 суток, максимальная 

– 140 суток (Грекова и др., 1971).  

Донные осадки в центральных частях залива представлены илами. 

Преобладают мелкоалевритовые илы. В прибрежной зоне отмели и банки 

сложены мелко- и среднезернистыми песками, которые в участках с развитой 

прибрежной растительностью в значительной степени заилены (Блажчишин, 

1995, Чечко, 2002). Вдоль восточного берега находится ряд валунно-галечных 

гряд, окруженных песками. В юго-восточной части находятся несколько илисто-

песчаных и каменистых гряд.  

Содержание органического углерода в донных осадках варьирует от 0.5 до 

10 %, составляя в среднем 3–5 % (Блажчишин, 1995).  

 Содержание взвешенного вещества во всей водной толще в среднем 

составляет 30.7 мг/л, в придонном слое воды несколько выше – 35.2 мг/л (Чечко, 

2002, 2006). Взвешенное вещество по гранулометрическому составу 

классифицировано как мелкоалевритовое и алевритово-пелитовое, по 

вещественному составу разделено на органическое и терригенно-органическое 

(Чечко, 2002).   

По гидрологическим, гидрофизическим особенностям и условиям 

седиментации акваторию залива можно разделить на несколько районов: 

Калининградский залив (эстуарий реки Преголя), Приморская бухта, 

Прибалтийский район, Центральный район и Эльблонгский залив (Греков, 

Прокофьева, 1971; Блажчишин, 1995; Чечко, 2002). 

Калининградский залив, Приморская бухта, Прибалтийский район и 

половина Центрального района находятся в пределах Российской Федерации. 
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Эльблонгский залив и часть Центрального района расположены в пределах 

Польши. 

Гидрохимический режим. Наибольшее значение в определении 

гидрохимического режима имеет водообмен с морем, ветровое перемешивание, 

сток рек и мелководность. Средние показатели гидрохимического режима 

Вислинского залива приведены в таблице 1.3. 

Таблица  1.3 – Средние показатели гидрохимического режима Вислинского залив 

(1981–2001 гг.) (Сенин и др., 2004) 

Показатель II III IV V VI VII VIII IX X XI Средняя ПДК 

Температура, °С 0.2 2.6 8.3 14.4 18.2 18.2 20.5 13.7 9.8 4.7 11.1 – 

Соленость, ‰ – 3.4 2.6 3.1 3.6 3.8 4.3 4.2 4.5 4.3 3.8 – 

Кислород, мг/л – 13.7 14.5 10.8 10.4 9.8 9.8 9.8 10.9 12.1 11.0 6.0 
Фосфор 
минеральный, 
мкг/л 

103.8 24.6 15.0 16.5 45.6 48.2 96.7 39.8 47.9 45.6 48.4 200.0 

Азот нитратный, 
мкг N/л 152.3 865.3 465.9 92.8 25.8 69.7 25.7 36.8 71.7 207.3 201.3 9100.0 

БПК5, мг О/л – 5.7 6.4 5.0 4.4 4.2 4.9 3.3 3.6 3.7 4.6 2.0 

Хлорофилл «а», 

мкг/л 
37.3 36.0 35.8 37.7 48.7 44.8 40.1 43.0 51.8 42.3 41.7 – 

рН 7.9 8.4 8.8 8.6 8.7 8.6 8.6 8.4 8.4 8.2 8.5 
6.5–
8.5 

Содержание кислорода высокое и в среднем составляет 11 мг/л (Сенин и 

др., 2004). Летом отмечается перенасыщение кислородом. Дефицита кислорода в 

заливе не отмечалось. Концентрация фосфора и нитратов не превышает ПДК для 

рыбохозяйственных водоемов. По концентрации хлорофилла «а» залив 

соответствует эвтрофному водоему (Александров, 2002; Сенин и др., 2004).  

Ионный состав. Ионный состав воды характеризуется большой 

изменчивостью соотношений компонентов, так как постоянно изменяется  

химический состав вод, смешивающихся в заливе. Воды юго-западной части 

залива являются сильно опресненными морскими водами (Тшосиньска, 1971). По 

классификации О.А. Алекина они относятся к третьему типу натриевой группы 

класса хлоридных вод. Влияние углекислокальциевых вод рек больше частью 

ограничено приустьевыми зонами. Наблюдаемый в заливе переход от 

углекислокальциевых вод через хлористо-кальциевые к хлористо-натриевым 

происходит путем, обычным для водоемов этого типа.  
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По солености залив можно классифицировать как опресненный морской 

водоем с преобладающим влиянием морских факторов. Речной сток также 

оказывает существенное влияние на соленость залива. В Калининградском районе 

средняя многолетняя соленость у дна 3.85 ‰, в Приморском – 4.13 ‰, в 

Центральном – 2.94 ‰, в Прибалтийском районе – 5.04  ‰, в Эльблонгском – 1.82 

‰. В среднем для залива соленость составляет 3.8 ‰. Соленость в заливе может 

колебаться в достаточно широких пределах. Ее пространственно-временная 

динамика зависит от направления и силы ветра. При устойчивых ветрах западного 

и северного направлений резко возрастает заток морских вод, что обуславливает 

повышение солености во всех районах залива, а особенно в центральной части – 

до 6–8 ‰. При восточных и южных ветрах складывается обратная тенденция: 

речные воды свободно распространяются по заливу, область влияния морской 

воды сокращается, и соленость снижается. Наблюдаются также сезонные 

изменения. Минимум отмечается весной при увеличении речного стока и таяние 

льда и снега в заливе – соленость падает до 2.5 ‰, а в устьях рек – ниже 1‰. 

Максимум солености – в октябре-ноябре, когда усиливается приток морской 

воды. Соленость в этот период в среднем по заливу составляет 3.0–5.5 ‰, районе  

пролива 6–9 ‰ (Журавлева, Тшосиньска, 1971, Беренбейм, 1992). 

Воды залива имеют почти постоянную щелочную реакцию. Значения рН в 

среднем 8.5, в зависимости от времени года и района залива может колебаться в 

широком диапазоне от 6.4 до 9.2. Значения ниже 7.3 отмечены только зимой, подо 

льдом (Журавлева, 1971).  

Биологическая характеристика залива 

Фитопланктон Вислинского залива по видовому составу является типично 

солоноватоводным. В настоящее время состав фитопланктона насчитывает 935 

таксонов ниже рода (Семенова, Смыслов, 2009). Наиболее представлены зеленые, 

диатомовые и синезеленые водоросли. В состав сообщества входят различные 

экологические группы водорослей: планктические, бентопланктические и 

бентические водоросли (Крылова, Науменко, 1992). В среднем за год 

численность фитопланктона составляет 10 млрд.кл./м
3
, биомасса 1.8 г/м

3
. В 
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последние десятилетия возросли численность и биомасса синезеленых 

водорослей, что в летний период приводит к «цветению» воды. По акватории 

залива фитопланктон распределен неравномерно. Видовое разнообразие, 

численность и биомасса наиболее высоки в прибрежных районах и снижаются по 

мере приближения к Балтийскому проливу, что объясняется влиянием 

осолоненных водных масс (Крылова, Науменко, 1992).  

Зоопланктон. По видовому составу зоопланктон Вислинского залива – 

типично солоноватоводный (Крылова, 1984). Сейчас в российской части оно 

насчитывает 51 вид, относящийся к  трем таксономическим группам: Rotatoria (27 

видов), Cladocera (10 видов), Copepoda (14 видов) (Науменко, 2004). В польской 

части зафиксировано 58 видов: Rotatoria – 34 вида, Cladocera – 13 видов, Copepoda 

– 11 видов (Rozanska, 1963). Количество видов, входящих в состав этих групп 

изменяется в зависимости от солености: чем выше соленость, тем ниже видовое 

разнообразие и наоборот.  

Численность и биомасса зоопланктона имеет два пика: в апреле-мае и в 

августе. В период подъемов биомасса зоопланктона достигает 1.8 г/м
3
, в среднем 

за вегетационный период составляет 0.9 г/м
3
. Основную роль в создании 

биомассы (до 80 %) играют Copepoda, значительно меньше Cladocera (10 %) и 

Rotatoria (5 %) (Науменко, 1992, 2004).  

Трофическая структура зоопланктона по числу видов: фитофаги – 75–77 %, 

всеядные – 14–16 %, облигатные хищники – 7–11 % (Науменко, 2004). 

Зообентос Вислинского залива представлен эвригалинными морскими и 

пресноводными  видами, а также небольшим числом солоноватоводных видов. 

В его состав входит около 60 видов и  групп организмов, относящихся к 12 

таксонам: Hydrozoa, Nemertini, Bryozoa,  Turbellaria, Hirudinea, Oligochaeta, 

Polychaeta, Insecta, Malacostraca, Bivalvia, Gastropoda, Arachnida (Ежова, 

Рудинская, 2004). Массовыми являются полихеты, хирономиды, олигохеты, 

моллюски-гидробииды и остракоды. По многолетним данным общая биомасса 

бентоса составляет 8–293 г/м
2
.  
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Распределение донных беспозвоночных по акватории залива 

определяется большей частью влиянием солености, а также характером донных 

осадков. Бентос в северо-восточной части  залива (устьевая область реки 

Преголи и восточная часть Приморской бухты), а также в полосе песков вдоль 

восточного берега, имеет наименьшую биомассу 0.4–10.0 г/м
2
. Удаленная от 

моря восточная часть залива, характеризуется средней биомассой около 20 г/м
2
. 

Наиболее продуктивная зона расположена в районе морского пролива, и к юго-

западу от него. Биомасса зообентоса здесь варьирует от 70 до 452 г/м
2
.  

В питании рыб-бентофагов Вислинского залива главную роль играют 

хирономиды (лещ), олигохеты, полихеты (угорь) и мелкие моллюски (плотва), 

которые формируют кормовой бентос (Хлопников, 1992).  

Макрофиты. Флора сосудистых растений залива насчитывает 130 видов, 

относящихся к разным систематическим группам сосудистых растений, что 

составляет около 41 % от состава гигрофильной флоры Калининградской области.  

Зарастание выражено в Приморской бухте, на восточном, юго-восточном и, 

частично, западном берегу (Вислинская коса). Наибольшую площадь 

растительного покрова составляют сообщества тростника южного (Phragmites 

australis (Cav.) Trin.ex Stend.) и, в меньшей степени, камыша озерного (Scirpus 

lacustris L.) (Ковалева, 2006). Погруженная растительность занимает обширные 

площади в бухтах, доминантами здесь выступают: Potamogeton perfoliatus L., Р. 

pectinatus L. и Cladophora fracta – виды, тяготеющие к β-мезосапробным 

условиям и эвтрофированным водоемам (Kovalyova, 2006; Герб, Володина, 2013). 

Ихтиофауна. В Вислинском заливе встречается 57 видов рыб, 

относящихся к 21 семейству (Хлопников и др., 1998). Наиболее многочисленны 

пресноводные виды (лещ, судак, плотва, окунь и чехонь), для которых залив –  

постоянное местообитание. Второй по значимости можно считать группу 

полупроходных видов, среди которых многочисленна балтийская сельдь 

(салака). Для салаки залив служит одним из важнейших нерестилищ. Из 

кочующих рыб наибольшее значение имеет угорь. Встречается здесь также 

кумжа и салака (Хлопников, 1992, 1994, 1996). 
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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 (входное отверстие 40x20см). В период 1997–2015 

гг. на 19 станциях в Куршском заливе и 18 станциях в Вислинском (Рисунок 2.1). 

Отобрано более 220 проб.  

Личинок для кариологического анализа фиксировали на месте сбора смесью 

96 % этилового спирта и ледяной уксусной кислоты (3:1), для прочих 

исследований – раствором 4 % формалина, для экспериментов доставляли 

живыми в лабораторию. Далее материал анализировали в лаборатории. 

 

Рисунок 2.1 – Карта-схема станций отбора проб в районе исследования 
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2.2 Методы 

2.2.1 Кариологический метод 

Определение личинок видов-двойников Chironomus группы plumosus 

проводили с использованием кариологического метода. Давленые препараты 

политенных хромосом из слюнных желез готовили по этил-орсеиновой методике 

(Демин, Ильинская, 1988; Демин, Шобанов, 1990). Изучение кариотипов 

проводили под микроскопами «Jenaval» и «Labobal 4» (Carl Zeiss Jena, Германия), 

«Olympus СX 41» (Япония) при увеличении 400х и 1000х. Отснято более 2500 

кадров, проанализировано более 250 кариотипов Сh. plumosus, более 490 

кариотипов Ch. balatonicus, 2 кариотипа гибрида Ch. muratensis х Ch. plumosus и 1 

кариотип Chironomus muratensis. 

Установление последовательностей дисков хромосомных плеч видов-

двойников проводили 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 плеча (A, B, C …) и номер последовательности дисков; префиксом 

обозначали географическое распространение последовательности дисков: p' – в 

Палеарктике, h' – в Голарктике (Голыгина, Кикнадзе, 2001). Последовательность 

дисков h'plu A1 обозначена как у Шобанова (1994а, б).  

Согласно классификации Кикнадзе (2008), последовательности дисков 

разделяли на категории: основные –  присутствуют в кариофондах всех 

популяций и доминируют по частоте встречаемости; альтернативные основные –  

реже встречаются;  редкие – встречаются с частотой не более 1 %; уникальные –  

спорадически встречаются только в данной популяции и с очень низкой частотой.  

Кариофонд популяции оценивали по показателям хромосомной 

изменчивости: спектр и частоты последовательностей дисков хромосом (ПДХ), 

спектр и частоты зиготических сочетаний ПДХ, спектр и частоты геномных 

сочетаний ПДХ; по показателям гетерозиготности: частота особей, 
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гетерозиготных по инверсиям и среднее число гетерозиготных инверсии на особь. 

Критерием полиморфизма считали частоту встречаемости последовательности 

дисков более 1 % (Кайданов, 1996). 

При анализе видового состава и распространения использованы показатели: 

частота встречаемости – это 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 распределяли 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. К детриту относили неоформленные органические частицы, 

слабо разложившиеся фрагменты макрофитов, экзоскелета ракообразных и 

головной капсулы хирономид. 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 пищевого комка определяли визуально при 

помощи окулярной сетки, определяя площадь, которую занимает компонент в 10 

полях зрения и, относя ее к общей площади 10 полей зрения. Размер компонентов 

и ширину головной капсулы личинки определяли окулярной линейкой. 

Собранные в конце мая и июле личинки при анализе не разделяли по 

сезонам, исходя из того, что уже в конце мая в Куршском и Вислинском заливах 

формируется летний фитопланктон. 

Число личинок, необходимое для анализа состава пищи определяли по 

кривой насыщения, которую строили для каждого вида: по оси ординат 

откладывали число основных компонентов пищи, по оси абсцисс – число 

исследованных кишечников. На основании полученной кривой было установлено, 

что «насыщение» пищевого спектра основными группами компонентов 
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наступает, когда исследовано содержимое кишечников 15-ти особей каждого 

вида.  

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 искусственном освещении.  

Исследовали влияние солености 0.1, 2, 5, 8, 12 и 18 ‰. Для приготовления 

экспериментальных сред использовали дистиллированную воду и морскую соль 

«Red Sea Salt», в качестве пресной воды – отстоянную водопроводную. 

Продолжительность эксперимента 10 суток. Содержали в чашках Петри без 

субстрата. Во всех опытах количество личинок в пробе составляло 10 

экземпляров. Личинок не кормили. Воду меняли ежедневно. Показания снимали 

раз в сутки, подсчитывая живых личинок в каждой пробе. 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. Гибель 

личинки определяли по прекращению двигательных реакций в ответ на 

механическое раздражение (укол иголкой). 
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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 основании графика методом медиан. 

Выживаемость личинок (%) в воде разной солености определяли по следующей 

формуле: N=N1×100%/N0, где N1 – количество личинок при данной экспозиции, N0 

- исходное количество личинок в начале эксперимента. Границей устойчивости 

личинок к воздействию солености считали то ее значение, при котором выживало 

не более 50 % личинок (LD50), в остром эксперименте на пятые сутки экспозиции.  

Изучение особенностей ионной регуляции  личинок  

Личинки конца III возраста Ch. balatonicus 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) и примененный им для аналогичных исследований на 

других объектах.  

Личинок Ch. balatonicus по 6 особей поместили в 12 стеклянных банок 

содержащих немного 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 дистиллированной воды 2 раза в день до 

достижения объема 100 мл в каждой банке. В емкости № 4 личинки 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 0.09–10.3 ‰.  

Личинок Ch. plumosus по 10 особей поместили в 12 банок содержащих 

определенное количество 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 достижения объема 100 мл в каждой 

банке. В емкости № 4 личинки находились в воде Куршского залива соленостью 
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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 течение всего эксперимента осуществляли аэрацию воды. Температура 

воды в ходе опыта колебалась в пределах 23–24
○
С. 

После ступенчатой акклимации каждую особь изымали из емкости,  

промывали в дистиллированной воде, промокали фильтровальной бумагой и 

быстро взвешивали на электронных лабораторных весах МВ 210-А (ЗАО 

"Сартогосм" г. Санкт-Петербург) с точностью 0.00001 г. Каждую особь помещали 

в пластиковые пробирки и приливали 0.5 мл концентрированной азотной 

кислоты. После озоления добавляли дистиллированную воду с таким расчетом, 

чтобы достигалось разведение пробы в 500 раз. Концентрацию натрия и калия в 

пробах определяли, используя пропан, на пламенном спектрофотометре Flapho-4, 

фирмы Carl Zeiss, Jena, Германия. Содержание кальция и магния измеряли на 

атомно-абсорбционном фотометре «Сатурн» ОКБА НПО "Химавтоматика", г. 

Северодонецк, Украина. Концентрация катионов в организме личинок хирономид 

выражена в ммоль/кг сырой массы.  

Математическая обработка результатов осуществлялась с использованием 

пакета прикладных программ Excel. Данные представлены средними значениями,  

их стандартными ошибками, либо их доверительными интервалами при 95 % 

уровне вероятности. 
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Глава 3. ВИДОВОЙ СОСТАВ, КАРИОТИПЫ И ЧАСТОТА 

ВСТРЕЧАЕМОСТИ ВИДОВ-ДВОЙНИКОВ РОДА CHIRONOMUS  

В КУРШСКОМ И ВИСЛИНСКОМ ЗАЛИВАХ 

 

3.1 Виды-двойники Chironomus группы plumosus и их кариотипы 

Данные о составе видов-двойников Chironomus группы plumosus в заливах, 

основанные на современной систематике группы, фактически отсутствуют. 

Некоторые сведения о видах-двойниках Chironomus, обитающих в Куршском 

заливе, имеются в цитогенетических работах, посвященных изучению 

кариофондов видов-двойников группы plumosus. По данным Максимовой (1980) в 

южной части Куршского залива (Россия) обитает Chironomus plumosus (Linnaeus, 

1758). В центральном и северном районах этого залива (Литва) в разные годы 

были найдены два вида: Ch. plumosus (дата сбора 1986 г.) и вид-двойник 

Chironomus balatonicus Devai, Wuelker et Scholl, 1983 (дата сбора 1988 г.), но 

отсутствие информации о локализации станций отбора проб (Кикнадзе, Сиирин, 

1991; Голыгина и др., 1996) не позволяет установить реальное число видов-

двойников в этой части залива – обитают здесь оба вида, или произошло 

замещение одного другим. Сведения о составе видов-двойников Chironomus 

группы plumosus в Вислинском заливе отсутствуют. 

Проведенное нами кариологическое изучение видов-двойников Chironomus 

группы plumosus, показало, что в Куршском и Вислинском заливах обитают: Ch. 

plumosus, Ch. balatonicus, Ch. muratensis и межвидовой гибрид Ch.muratensis х Ch. 

plumosus (Маркиянова, 2015; Markiyanova, 2014, 2016).  

Кариотип Ch. plumosus из Куршского и Вислинского заливов по числу и 

структуре хромосом не отличался от описанного ранее (Keyl 1959; Максимова, 

1976; Белянина и др, 1983; Кикнадзе и др. 1991, 1996; Шобанов, 1994а; Голыгина, 

Кикнадзе, 2001). Диплоидный набор хромосом: 2n=8 (Рисунок 3.1). Сочетание 

хромосомных плеч: AB CD EF G, цитокомплекс thummi. Хромосомы AB и CD ‒ 

длинные метацентрические, EF ‒ менее длинная субметацентрическая, G ‒ 



33 
 

короткая телоцентрическая. Центромеры типичны для рода, четко выявляются. 

Имеется одно ядрышко в плече G, вблизи центромеры. Кольца Бальбиани 

расположены: три в плече G (участки 2, 7, 8) и одно в плече В (участок 16). 

Распространение: Голарктика (Шобанов и др., 1996). 

 

Рисунок. 3.1 – Кариотип Ch. plumosus. Стрелками обозначены центромеры. N – 

ядрышко. BR – кольцо Бальбиани 

Кариотип Ch. balatonicus впервые описан в 1983 г. из оз. Балатон (Венгрия) 

(Dévai et al., 1983). До этого он был известен как «омская кариотипическая раса» 

Ch. plumosus (Максимова, Петрова, 1978; Белянина и др., 1983). Кариотип 

многократно изучен (Кикнадзе, Керкис, 1986; Петрова и др., 1994; Петрова, 1991; 

Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др., 1996; Гундерина и др., 1999; Kiknadze 

et al., 2016). 

Кариотип Ch. balatonicus из района исследования, относится к 

цитокомплексу thummi с комбинацией плеч AB, CD, EF, G. (Рисунок 3.2). 

Хромосомы AB и CD ‒ длинные метацентрические, EF ‒ менее длинная 

субметацентрическая, G ‒ короткая телоцентрическая. Центромеры средние по 

размеру, четко выявляются. Имеется одно ядрышко в плече G, вблизи 
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центромерного района. Колец Бальбиани четыре: одно в плече В (участок 16) и 

три в плече G (участки 2, 7, 8) (Dévai et al., 1983; Istomina, Kiknadze, 1989). 

 

Рисунок 3.2 – Кариотип Ch. balatonicus. Стрелками обозначены центромеры. N – 

ядрышко. BR – кольцо Бальбиани 

В прицентромерном районе плеча D у Ch. balatonicus ходе хромосомной 

эволюции закрепилась перицентрическая инверсия, что выделяет данный вид 

среди других в группе plumosus, где видообразование шло за счет фиксации 

парацентрических инверсий (Кикнадзе и др., 1996). 

Распространение: Палеарктика (Шобанов и др., 1996) 

 

Кариотип Chironomus muratensis Ryser, Scholl et Wuelker, 1983 был 

впервые описан из озера Муртен в Швейцарии (Ryser et al., 1983), в России изучен 

и описан И.И. Кикнадзе и И.Е. Керкис (1986) и Л.И. Гундериной с соавторами 

(1999). 

Ch. muratensis из Куршского залива по структуре кариотипа не отличался от 

описанного ранее. Диплоидный набор хромосом: 2n=8 (Рисунок 3.3). Сочетание 

хромосомных  плеч:  AB CD EF G, цитокомплекс thummi. Хромосомы AB и CD ‒ 

длинные метацентрические, EF ‒ менее длинная субметацентрическая, G ‒ 
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короткая телоцентрическая. Гомологи хромосомы G в основном коньюгированы 

по всей длине, асинапсис иногда возникает в области колец Бальбиани (Kiknadze 

et al., 2016). Центромеры большие, четко выявляются. Имеется два ядрышка, одно 

локализованное в плече G, вблизи центромерного района, другое в плече С. Колец 

Бальбиани три: два в плече G (отделы 5 и 7), одно в плече В (отдел 16). 

Распространение: Палеарктика (Шобанов и др., 1996). 

 

Рисунок 3.3 – Кариотип Ch. muratensis. Стрелками обозначены центромеры. N – 

ядрышко. BR – кольцо Бальбиани 

Межвидовой гибрид F1 Ch. muratensis х Ch. plumosus обнаружен в 

Куршском заливе (Рисунок 3.4). Все хромосомы по морфологии сходны с 

хромосомами родительских видов. Гомологи хромосомы I расконъюгированы и 

представлены следующими родительскими последовательностями дисков: 

p'murA1–h'murВ1 и h'pluA1–p'pluВ2. Последовательности p'pluВ2 и h'murВ1 

идентичны, одно кольцо Бальбиани расположено в 16 отделе. Гомологи 

хромосомы II расконъюгированы и состоят из следующих последовательностей 

родительских видов: p'murС1–p'murD1 и p'pluС1–p'pluD1. В 16 районе 

последовательности p'murС1 присутствует характерное для данного вида 

ядрышко. Гомологи хромосомы III частично конъюгированы в 16–17 районах 

плеча F. Они представлены: h'murE1–h'murF1 и h'pluE1–h'pluF1. Гомологи 
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хромосомы IV расконъюгированы, имеют следующие родительские 

последовательности: h'pluG1 и p'murG1. Расположение, число ядрышек и колец 

Бальбиани типично для каждого из родительских видов.  

В исследованном материале, собранном в 2008–2009 гг. присутствовали 

самка и самец гибрида Ch. muratensis х Ch. plumosus. Личинки находились на 3–4 

стадии IV возраста.  

 

Рисунок 3.4 – Кариотип Ch.muratensis х Ch. plumosus. N – ядрышко. BR – кольцо 

Бальбиани 

В Куршском заливе обитают Ch. plumosus, Ch. balatonicus, Сh. muratensis и 

гибрид Ch. muratensis x Ch. plumosus (Маркиянова, 2015; Markiyanova, 2016). В 

Вислинском заливе встречаются Ch. plumosus и Ch. balatonicus (Рисунок 3.5). 
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Рисунок 3.5 – Места обитания видов-двойников  Chironomus группы plumosus в 

районе исследования. А – Куршский залив. Б – Вислинский залив 

Таким образом, в Куршском и Вислинском заливах состав видов-двойников 

Chironomus группы plumosus сходен и представлен видами Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus. В Куршском заливе, кроме указанных двух видов, отмечены Сh. 

muratensis и межвидовой гибрид первого поколения Ch. muratensis x Ch. plumosus. 

Нами впервые зарегистрированы Сh. muratensis и межвидовой гибрид 

Ch.muratensis х Ch. plumosus в Куршском заливе, а также Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus в Вислинском заливе. Кроме того, подтверждено присутствие Ch. 

balatonicus в северном и Ch. plumosus в северном и центральном районах 

Куршского залива. 
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3.2 Частота встречаемости видов-двойников Chironomus группы 

plumosus в Куршском и Вислинском заливах 

В Куршском заливе в 1998–2009 гг. Ch. plumosus – доминантный вид, Ch. 

balatonicus – второстепенный, межвидовой гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus и 

Сh. muratensis – редко встречающиеся виды  (Маркиянова, 2015) (Рисунок 3.6). 

 

Рисунок 3.6 – Средняя частота встречаемости видов-двойников группы plumosus в 

Куршском заливе в 1998–2009 гг. 

В Вислинском заливе, напротив, Ch. balatonicus – доминантный вид, а Ch. 

plumosus – второстепенный (Рисунок 3.7).  

 

Рисунок 3.7 – Средняя частота встречаемости видов-двойников группы plumosus в 

Вислинском заливе в 1999–2009 гг. 

Таким образом, встречаемость Ch. plumosus и Ch. balatonicus в 

исследованных заливах различна. В Куршском заливе доминирует Ch. plumosus, а 

Ch. balatonicus относится к второстепенным видами. В Вислинском заливе, 

напротив, доминантный вид Ch. balatonicus, а Ch. plumosus – второстепенный. 

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 
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расположены в дельте реки Неман, впадающей в залив. Мигрировать могут 

взрослые комары, которые, обладая хорошими летными качествами, способны 

преодолевать расстояния до нескольких километров и откладывать яйца в 

соседние водоемы (Алексевнина и др., 1983). Заселяться в залив способны и 

личинки, которые на I–II стадии ведут планктонный образ жизни и способны, 

пассивно дрейфуя по течению, попадать в залив по впадающим рекам. В 

Куршском заливе межвидовой гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus встречается 

локально – на небольшом участке северного района, наиболее удаленного от 

Клайпедского пролива (район пос. Юодкранте, Литва), совместно с Ch. 

balatonicus и Ch. plumosus (Рисунок 3.5). Его средняя относительная численность 

здесь составляет 8 %. Личинки Ch. muratensis в этом районе отсутствовали, они 

встречались единично, немного южнее, в центральном районе залива и 

зарегистрированы здесь только в 2009 г. (Рисунок 3.5). 

Гибридизация между видами возможна только при их хотя бы частичной 

синтопичности и синхронности (Боркин, Литвинчук, 2013). Известно, что 

спаривание имаго хирономид происходит при роении (Шилова, 1976). 

Межвидовая гибридизация 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 достаточной 

численностью в месте обитания и, если Ch. plumosus – это массовый вид в 

большей части залива, то Ch. muratensis  встречается здесь единично и локально 

(Рисунок 3.5). Предположительно, Ch. muratensis обитает в каком-либо 

близлежащем водоеме и достигает в нем высокой численности. 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. 
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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 участке северного района, наиболее удаленного от Клайпедского 

пролива (Рисунок 3.5). 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 выживать в данных условиях. 

Куршский залив – это эстуарная экосистема, хорогалинная зона которой 

представляет собой экотон между пресноводной и морской экосистемами. 

Подобный гибрид 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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Итоги главы 3 

1. 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. 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 морфологии сходны с хромосомами родительских видов; 

расположение, число ядрышек и колец Бальбиани типично для каждого из 

родительских видов; гомологи I, II и IV хромосом расконъюгированы, 

гомологи хромосомы III частично конъюгированы в 16–17 районах плеча F. 

2. 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. 

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

– второстепенный (24 %), гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus и Сh. 

muratensis – редко встречающиеся  виды. В Вислинском заливе, напротив, 

доминирует  Ch. balatonicus (89 %), Ch. plumosus –  второстепенный вид (11 

%).  

4. Гибридизация  между Ch. plumosus и Сh. muratensis  происходит на 

изолированных участках зоны симпатрии (случайная локализованная 

симпатрическая гибридизация), которые представляют собой переходные 

зон (экотоны) в специфических условиях которых, гибриды Ch. muratensis x 

Ch. plumosus имеют преимущество перед родительскими видами 

(концепция «пограничного превосходства гибридов»). 
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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  

Наиболее полый перечень последовательностей дисков хромосом (ПДХ) Ch. 

plumosus в Палеарктике представлен в работах Голыгиной и Кикнадзе (2001) и 

Кикнадзе с соавторами (Kiknadze et al., 2016), с подробным картированием по 

системе Максимовой (Максимова, 1976) и Кeйла (Keyl, 1962; Dévai et al., 1989).  В 

них приведены 40 последовательностей дисков хромосом. Другими авторами 

картированы еще шесть ПДХ из разных популяций (Шобанов, Большаков, 2011; 

Большаков, 2013; Петрова, 2013). Таким образом, в Палеарктике для Ch. plumosus 

описано около 46 ПДХ (Таблица 4.1). 

Таблица 4.1 – Последовательности дисков хромосом Ch. plumosus в Палеарктике 

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 

Литературный 

 источник 

h'plu A1 : 1–12u Шобанов, 1994 

p'plu A2 : 1–4j 10i–4k 10j–12u Там же 

p'plu A3 : 1–2b 8g–10i 4k–3c 10r–j 4l–7h 7n–i 8a–f 2c–3b 10s–12u Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

p'plu A4 : 13–g 7f–8f 7e–6d 9b–10i 4k–3h 8g–9a 6c–5b 12n– 10i 4l–5a 

12o–u 

Там же 

p'plu A5 : 1–4k 10i–9b 6d–7e 8f–7f 8g–9a 6c–5b 12n–10j 4l–5a 12o–u Там же 

p'plu A6 : 1–4k 10i–4l 10j–m 11v–10n 11w–12u Там же 

p'plu A7 : 1–2b 8g–10i 4k–2c 8f–a 7i–n 10v–j 4l–7h 11–12u Там же 

p'plu A8 : 1–3 10q–4 10r–12u Там же 

p'plu A12: 1–3i 7f–3j 7g–12u 

 

Там же 

p'plu A13: 1a N 1bc – 4ak 10i–4l(?) 10j–12u Петрова, 2013 

p'plu A14 : 1–5 11bc–6(?) 11 13ba 12o–u 13c Там же 

p'plu A15(А5): 1–4k 10i–9b 6d–7e 8f–7f 8g–9a 6c–5b 12n–10j 4l–5a 12o–u Петрова, 2013 
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Продолжение таблицы 4.1 

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 

Литературный 

источник 

h'plu В1 : 25–12u Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

h'plu B2 : 25–23f 15g–23e 15f–12u  Там же 

p'plu B3 : 25–18j 17–18i 16–12u Там же 

p'plu B8 : 25–21j 19k–21i 19j–12u Там же 

p'plu B9(В3) : 25s–24а 17b–15g 23f–23z 17c–23e  15f–12u  Шобанов, 

Большаков, 2011, 

Большаков, 2013 
p'plu B10: 25–21j 19k–21i(?) 19j–15 13c–14 12u  Петрова, 2013 

p'plu B11: 25s–19c 15g–19b 15f–12v Kiknadze et al., 2016 

 

p'plu B12 (B9): 25s–23f 15g–19p 21e–20a 21f–23e  15f–12v Kiknadze et al., 2016  

p'pluB13(B9):  25 16–24(?) 15–13 12u       Петрова, 2013 

p'plu B14(B10): 25s–21f 15g–22u 14m–15f 23e–23a 14l–12v Kiknadze et al., 2016  

p'plu С1: 
25–14o 

Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

p'plu С2: 25–22g 16i–22f 16h–14o Там же 

p'plu С5: 25–15c [14m'–13k 14n–o] Там же 

p'plu С6: 25–22g 16i–21h [11i–14o] Там же 

p'plu D1 : 1–14o Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

h'plu D2 : 1–2i 7i–2j 7j–14o Там же 

p'plu D3 : 1a–g 2f–1h 2g–i 4b–2j 7f–4c 7g–14o Там же 

p'plu D4 : 1–4g 6c–4h 6d–14o Там же 

p'plu D5 : 

 

1–4s 7f–4t 7g–14o Там же 

p'plu D12: 

 

1a–g 2f–1h 2g–i 4b–2j 4c–14o Там же 

p'plu D13: 

 

1–2i 7i–2j 7j–12r 14c–12s 14d–o Там же 

p'plu D14: 

 

1–13j [15b'–14o] Там же 

p'plu D15: 

 

1–10j 13b–10k 13c–14o Там же 

p'plu D16: 

 

1–11e 13f–11f 13g–14o Там же 

p'plu D17: 

 

1–11h [21i–14o] Там же 

p'plu D18*: 

 

1a–e 3e–1f 3fg 7a–g 18a–d 8a–10a 13a–11a 6d–4a 10e–b 

13b–17f 18e–24g 

Kiknadze et al., 2016  
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Окончание таблица 4.1  

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 

Литературный 

источник 

p'plu E1: 1–11b Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

h'plu E2: 1 –2 8c –3 8d –11b 
Там же 

h'plu F1: 22–11b Там же 

p'plu F2: 

 

22–16p 13e–16o 13d–11b Там же 

p'plu F3: 

 

22m–h 19–22g 18–11b Там же 

p'plu F5: 

 

22–15c 14n–15b 14o–11b Там же 

p'plu F6*: 

 

1a–d 6e–1e 3fg 7a–10b 18ed 17d–14a 12a–13d  11i–a 18a–

c 10dc 19a–23f 

Kiknadze et al., 

2016  

h'plu G1:   8–1  Голыгина,  

Кикнадзе, 2001 

Примечание: Подчеркнуты инвертированные районы. В квадратные скобки заключены районы 

другого плеча хромосомы, включенные в данное плечо в результате перицентрической 

инверсии. 

*картирование проведено по Кeйлу. 

В работе Петровой (2013) последовательность дисков 25 16–24(?) 15–13 

12о-u  обозначена как p'plu B9. У В.В. Большакова (2013) такое же обозначение 

имеет другая последовательность дисков 25s–24а 17b–15g 23f–23z 17c–23e 15f–

12u, которая ранее была обозначена Шобановым и Большаковым (2011) как p'plu 

B3. В работе Кикнадзе с соавторами (Kiknadze et al., 2016) последовательность 

дисков 25s–23f 15g–19p 21e–20a 21f–23e  15f–12v также имеет название p'plu B9. 

Таким образом, в кариофонде Ch. plumosus зарегистрировано три различные 

последовательности дисков с одним и тем же обозначением. 

По числу ПДХ наиболее полиморфны плечи А и D с 12-ью 

последовательностями (Таблица 4.1). 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). 
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Последовательности h'plu A1 и p'plu A2, h'plu В1и h'plu В2, p'plu С1, p'plu 

E1, h'plu F1, h'plu G1, в соответствующих плечах, широко распространены в 

ареале и доминируют с высокой частотой (Голыгина, Кикнадзе, 2001). Остальные 

последовательности встречаются локально и с более низкой частотой.  

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 Европейской части 

России доля гетерозиготных особей составила в среднем 63.2±4.0 %, число 

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

В ареале Ch. plumosus не выявлено географических клин частот 

встречаемости различных ПДХ (Кикнадзе, Истомина, 2000). Предположительно, 

частота встречаемости ПДХ определяется специфическими условиями 

геосистемы, в которой обитает популяция (Кикнадзе, Истомина, 2000; Кикнадзе, 

2008) 

 

4.1.2 Кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива 

В плече А обнаружено три ПДХ: h'plu А1, p'plu А2, p'plu А3, c 

доминированием h'plu А1 (Таблица 4.2). Первые две ПДХ представлены в 

популяции в гетеро- и гомозиготном состоянии,  последовательность p'plu А3 

найдена только в гетерозиготе (Таблица 4.3).  

В плече В  обнаружено четыре ПДХ: h'plu B1, h'plu B2, р'plu В15 и р'plu 

В16 (Таблица 4.2). Последовательности дисков р'plu В15, р'plu В16 впервые 

обнаружены и описаны для кариофонда вида. 

Последовательность р'plu В15: 25‒23f 15g‒23e 15f ‒14k 13r‒14j 13q‒a 12v 

12u (Рисунок 4.1). Эта последовательность, вероятно, возникла на основе 

последовательности h'plu B2 в результате парацентрической инверсии 

небольшого участка хромосомы 13r‒14j в прицентромерном районе. 
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Рисунок 4.1 – Гетерозигота h'pluB2.р'pluВ15. Стрелка указывает центромеру 

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

(Рисунок 4.2). Вероятно, она возникла на основе последовательности h'plu B2 в 

результате инверсии участка хромосомы 22‒13 в прицентромерном районе. 

 

Рисунок 4.2 – Гетерозигота h'pluB2.р'pluВ16. Стрелка указывает центромеру 

Частота встречаемости инверсионной последовательности h'plu B2 

значительно превышала частоты других последовательностей и составляла в 

среднем 0.80±0.01 (Таблица 4.2).  

Последовательности  дисков h'plu B1, h'plu B2 обнаружены в гомо- и 

гетерозиготном состояниях (Таблица 4.3). Последовательности р'plu В15, р'plu 

В16 встречаются в популяции только в гетерозиготном состоянии.  
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Таблица 4.2 – Спектр и частота встречаемости последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. plumosus Куршского 

залива 

Дата N* 
  Частота встречаемости последовательностей дисков хромосом 

А1 А2 А3 В1 В2 В15 В16 С1 С2 C7 D1 D19 E1 E2 E3 F1 F2 F7 G1 

Май 2009 г. 11 0.818 0.182 – 0.182 0.818 – – 1.000 – – 1.000 – 0.864 0.136 – 1.000 – – 1.000 

Май 2008 г. 34 0.956 0.044 – 0.191 0.765 0.030 0.020 0.985 0.015 – 1.000 – 0.912 0.059 0.030 0.970 – 0.030 1.000 

Май 2007 г.  50 0.920 0.080 – 0.190 0.810 – – 0.990 0.010 – 1.000 – 0.940 0.060 – 0.990 0.010 – 1.000 

Июль 2005 г. 39 0.936 0.064 – 0.205 0795 – – 1.000 – – 1.000 – 0.897 0.103 – 1.000 – – 1.000 

Май 1998 г. 104 0.910 0.086 0.004 0.186 0.814 – – 0.980 0.010 0.005 0.995 0.005 0.971 0.029 – 1.000 – – 1.000 

Среднее 0.908 0.091 0.001 0.191 0.800 0.006 0.004 0.991 0.007 0.001 0.999 0.001 0.923 0.077 0.006 0.992 0.002 0.006 1.000 

N*- количество изученных личинок. 

 

 

Таблица 4.3 – Спектр и частота встречаемости зиготических сочетаний последовательностей дисков хромосом в популяции 

Ch. plumosus Куршского залива 

Дата 
  Частота встречаемости зиготических сочетаний последовательностей дисков хромосом 

А1.1 А1.2 А2.2 А1.3 B1.1 B2.2 B1.2 B2.15 B2.16 C1.1 C1.2 C1.7 D1.1 D1.19 E1.1 E1.2 E1.3 F1.1 F1.7 F1.2 

Май 2009 г. 0.636 0.364 – – – 0.636 0.364 – – 1.000 – – 1.000 – 0.636 0.364 – 1.000 – – 

Май 2008 г. 0.912 0.088 – – 0.059 0.765 0.176 0.059 0.029 0.971 0.029 – 1.000 – 0.882 0.118 0.030 1.000 0.030 – 

Май 2007 г. 0.840 0.160 – – 0.020 0.640 0.340 – – 0.980 0.020 – 1.000 – 0.880 0.120 – 0.980 – 0.020 

Июль 2005 г. 0.872 0.128 – – 0.026 0.614 0.360 – – 1.000 – – 1.000 – 0.795 0.205 – 1.000 – – 

Май 1998 г. 0.827 0.154 0.010 0.010 0.048 0.673 0.279 – – 0.971 0.019 0.010 0.990 0.010 0.952 0.048 – 1.000 – – 

Среднее 0.817 0.179 0.002 0.002 0.031 0.666 0.304 0.012 0.006 0.984 0.014 0.002 0.998 0.002 0.829 0.171 0.006 0.996 0.006 0.004 
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Плечо С представлено тремя последовательностями дисков: p'plu C1, p'plu 

C2 и р'plu С7 (Таблица 4.2). Последовательность р'plu С7 возникла в результате 

перицентрической инверсии: 25‒16 [4‒14о] (Рисунок 4.3). Преобладала 

последовательность p'plu C1 в гомозиготном состоянии (Таблица 4.3). 

В плече D обнаружено две последовательности дисков: p'plu D1 и р'plu D19. 

В период наблюдений последовательность p'plu D1 доминировала в гомозиготном 

состоянии (Таблица 4.2). Последовательность дисков р'plu D19 возникла в 

результате перицентрической инверсии: 1‒3 [15‒14о] (Рисунок 4.3) 

 

Рисунок 4.3 – Гетерозиготы p'plu С1.7 и p'plu D1.19. Черной линией показаны 

границы инверсии. Стрелка указывает центромеру 

В плече Е  найдено три последовательности дисков: p'plu E1, h'plu E2  и 

р'plu Е3 (Таблица 4.2). Последовательность р'plu Е3, ранее не была описана, она 

возникла в результате перицентрической инверсии: 1‒6 [17‒11b] (Рисунок 4.4). 

Последовательность p'plu E1 отмечена в гомо- и гетерозиготном состояниях, 

последовательности h'plu E2 и р'plu Е3 только в гетерозиготе (Таблица 4.3). По 

частоте встречаемости доминировала последовательность p'plu E1 в гомозиготном 

состоянии. 

В плече F обнаружено три последовательности: h'plu F1, p'plu F2 и р'plu F7 

(Таблица 4.2).  Последовательность  р'plu F7 возникла в результате 

перицентрической инверсии: 22‒18 [7‒11b] (Рисунок 4.4). Описана впервые. 

Преобладала последовательность h'plu F1 в гомозиготном состоянии (Таблица 

4.3). 
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Рисунок 4.4 – Гетерозиготы p'plu Е1.3 и p'plu F1.7. Черной линией показаны 

границы перицентрической инверсии. Стрелка указывает центромеру 

Плечо G представлено одной последовательностью h'plu G1 с частотой 

1.000.  

Доля гетерозиготных особей в период наблюдений варьировала от 44.23 % 

до 81.82 %, в среднем составила 54.43±7.08 %. Число гетерозиготных инверсий на 

одну особь изменялось от 0.50 до 1.09, в среднем составляло 0.71±0.10.  

Данные о спектре и встречаемости зиготических сочетаний 

последовательностей дисков представлены в таблице 4.3. Всего было обнаружено 

21 зиготическое сочетание. Доминировали гомозиготные основные 

последовательности во всех хромосомных плечах, кроме плеча В, в котором 

преобладала гомозиготная альтернативная последовательность h'plu B2.2. 

В кариофонде изученной популяции зарегистрировано 19 геномных 

сочетаний (Таблица 4.4). Среди них, с частотой 0.437, преобладало геномное 

сочетание A1.1 B2.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1.  

Проведена проверка соблюдения равновесия Харди-Вайнберга, которая 

показала, что данная популяция в период исследования была равновесна по 

частотам зиготических сочетаний последовательностей дисков. 
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Таким образом, за период исследования популяции Сh. plumosus Куршского 

залива было установлено, что ее кариофонд включает 19 ПДХ (Таблица 4.2), что 

выше среднего числа ПДХ в ареале, которое составляет 12.5 (Голыгина, Кикнадзе, 

2001). Последовательности p'plu В15, p'plu В16, р'plu С7, р'plu D19, р'plu Е3 и р'plu 

F7 найдены только в популяции Куршского залива и ранее не были описаны для 

кариофонда Сh. plumosus. 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.  

Таблица 4.4 – Спектр и частота встречаемости геномных сочетаний 

последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. plumosus Куршского 

залива 

Геномные сочетания 

последовательностей дисков хромосом 

Годы 
Среднее 

1998 2005 2007 2008 2009 

1.1 2.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.510 0.462 0.500 0.530 0.182 0.437 

1.1 1.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.221 0.231 0.180 0.120 0.273 0.205 

1.1 1.1  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.038 0.026 0.020 0.060 – 0.029 

1.2 2.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.087 0.026 0.040 0.060 0.182 0.079 

1.2 2.2  1.1 1.1  1.2 1.1  1  1 – 0.051 – – 0.091 0.028 

1.2 1.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.048 0.051 0.080 – – 0.036 

2.2 2.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.010 – – – – 0.002 

1.2 1.1  1.1 1.1  1.2 1.1  1  1 0.010 – – – – 0.002 

1.1 1.2  1.1 1.1  1.2 1.1  1  1 – 0.077 0.040 0.030 – 0.029 

1.1 2.2  1.1 1.1  1.2 1.1  1  1 0.038 0.077 0.080 0.060 0.182 0.087 

1.2 1.2  1.1 1.1  1.1 1.2  1  1 0.010 – 0.020 0.030 0.091 0.030 

1.1 2.2  1.2 1.1  1.1 1.1  1  1 0.010 – – 0.030 – 0.008 

1.3 2.2  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 0.010 – – – – 0.002 

1.2 1.1  1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 – – 0.020 – – 0.004 

1.1 1.2  1.2 1.1  1.1 1.1  1  1 – – 0.020 – – 0.004 

1.1 2.15 1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 – – – 0.060 – 0.012 

1.2 2.16 1.1 1.1  1.1 1.1  1  1 – – – 0.030 – 0.006 

1.1 2.2  1.7 1.19 1.1 1.1  1  1 0.010 – – – – 0.002 

1.1 2.2  1.1 1.1   1.3 1.7  1  1 – – – 0.03 – 0.006 

Из всех хромосомных плеч наиболее полиморфно плечо В, которое 

представлено четырьмя последовательностями дисков. Остальные плечи, кроме 

мономорфного плеча G, имели по три последовательности.  
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В изученной популяции со средней частотой от 0.800 до 1.000 

доминировали основные последовательности дисков во всех хромосомных 

плечах, кроме плеча В, в котором преобладала альтернативная 

последовательность h'plu В2 (Таблица 4.3). Альтернативные последовательности 

p'plu A2 и h'plu E2 встречались с гораздо более низкими средними частотами – 

около 0.100. Средние частоты остальных последовательностей были менее 0.010. 

В большинстве других изученных популяций также преобладают основные ПДХ, 

в отдельных плечах – альтернативные ПДХ, остальные же встречаются с низкой 

частотой  (Голыгина, Кикнадзе, 2001). 

Выявлено 21 зиготическое сочетание, среди которых, преобладали 

основные гомозиготы. Только в плече В на протяжении всего периода 

исследования отмечено устойчивое доминирование альтернативной 

последовательности h'plu В2 в гомозиготе (Таблица 4.3). 

В кариофонде популяции было обнаружено 19 различных геномных 

сочетаний последовательностей дисков, среди которых со средней частотой 0.437 

доминировал кариотип A1.1 B2.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1(Таблица 4.4). Вторым 

по значимости был кариотип A1.1 B1.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1 со средней 

частотой встречаемости 0.205. Геномная комбинация только стандартных 

последовательностей дисков встречалась редко, в среднем с частотой 0.029.  

В изученной популяции отмечен достаточно высокий уровень 

гетерозиготности. Показатели – доля гетерозиготных особей составила в среднем 

54.43±7.08 %, число гетерозиготных инверсий на одну особь – в среднем 

0.71±0.10. Полученные значения несколько ниже, чем в целом по Европе и 

Европейской части России, где они составляют 63.2±4.0 и 0.95±0.08, 

соответственно (Голыгина, Кикнадзе, 2001).   

За исследованный период 1998‒2009 гг. структура кариофонда популяции 

Сh. plumosus существенно не изменилась, так как спектр доминирующих 

основных и альтернативных последовательностей и их зиготических сочетаний 

стабилен, их встречаемость по годам варьирует незначительно (Таблицы 4.2, 4.3). 

Отмечено варьирование во времени спектра и частот  редких и уникальных ПДХ. 
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Сравнение полученных нами данных с аналогичными, представленными  

Максимовой (1980) за 1975 г. показало, что, в целом, в структуре кариофонда 

популяции Сh. plumosus Куршского залива за тридцатилетний период не 

произошло существенных изменений. Отмечено только, что частота 

встречаемости последовательности h'plu E2 возросла с 0.015 в 1975 г. до 0.029 в 

1998 г., а в период 2005–2009 гг., в среднем, до 0.090 за счет увеличения доли 

гетерозигот р'pluE1.h'pluE2 с 0.030 в 1975 г. (Максимова, 1980) до 0.202 в 

двухтысячных годах. Гомозиготы  h'plu E2.2 в нашем материале не найдены, что, 

возможно, обусловлено относительно малым объемом выборки при низкой ее 

встречаемости. 

Увеличение трофности водоема с 1975 г. по 2000-е годы привело к 

ухудшению кислородного режима в заливе. В  этом водоеме в летний период, 

после «цветения» синезеленых водорослей, отмечают дефицит кислорода на дне, 

вызванный интенсификацией деструкции мертвого органического вещества 

(Александров, 2004, 2010). Ранее Педерсен (Pedersen, 1986) показал что, личинки 

с гетерозиготной последовательностью h'plu В1.2 наиболее толерантны к 

гипоксии и преобладают в подобных условиях по частоте встречаемости среди 

других зиготических сочетаний плеча B. В кариофонде популяции Куршского 

залива в аналогичных условиях доминирует инверсионная гомозигота h'plu B2.2 

(Маркиянова, 2009), что не согласуется с выводами Педерсена (1986). Подобное 

несоответствие было отмечено в популяциях Сh. plumosus из Рыбинского 

водохранилища и  близь лежащих водоемов (Шобанов, 1994; Большаков, 2013).  

Выявленное несовпадение данных, возможно, обусловлено тем, что генетический 

фон популяций может оказывать существенное влияние на пластичность 

полиморфной системы, т.е. действие сходных факторов на разные популяции 

может вызывать различный эффект – частоты инверсий изменяются или остаются 

стабильными (Dobzhansky, 1962, 1971). Таким образом, проводить экстраполяцию 

результатов, полученных при изучении одних популяций, на популяции из других 

частей ареала не вполне корректно (Сергиевский, 1985).  
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4.2 Кариофонд Chironomus balatonicus  

4.2.1 Обзор литературы 

Кариофонд Ch. balatonicus самый большой в группе plumosus и включает 

более 60 последовательностей дисков (Dévai et al., 1983; Кикнадзе, Керкис, 1986; 

Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др., 1996; Петрова, 2013; Kiknadze et al., 

2016). Все хромосомные плечи  полиморфны. В таблице 4.5 приведены 

последовательности, картированные по системе Максимовой (1976). Наиболее 

полная информация об известных последовательностях дисков содержится у 

Кикнадзе с соавторами (Kiknadze et al., 2016), где приведено картирование только 

по системе Кайла (Keyl, 1962). Новые последовательности в плечах D и F 

описаны в работе Кармокова (2013).  

Таблица 4.5 – Последовательности дисков хромосом Chironomus balatonicus в 

Палеарктике 

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 

Литературный 

источник 

p'bal A1: 1 2 6 7 8 9 10a 4 3 5 10bc 11abc 12ab Голыгина и др., 1996 

p'bal A2: 1 2 6 7 11а 10cb 5 3 4 10a 9 8 11bc 12abc Кикнадзе, Керкис, 1986 

p'bal A3: 1 2 6 7 8 9 10ab 4 3 5 10c 11abc 12ab [13ba 12c] Голыгина и др., 1996 

p'bal A4: 1 2 6 7 10cb 5 3 4 10a 9 8 11 12ab [13ba 12c] Там же 

p'bal A5: 1 2 6 7 8a 9 8cb 10a 4 3 5 10bc 11 12 ab Там же 

p'bal B1: 25 21ba 20 19 18 17 16b 15c 22c 21c 23abc 24 22ba 15ab 14 

13 12 

Кикнадзе и др., 1991; 

Петрова, 2013 

p'bal B2: 
25 21ba 20 19 22ab 24 23abc 21c 22c 15c–17 18a 15ab 14 

13cba 12c 
Петрова, 1991, 2013 

p'bal B3: 25 20 19 18 17b 22 14 23 21 15c 16 17a 15ab 14 13 12c 
Белянина, Логинова, 

1993 

p'bal B5: 
25 21ba 20 19 18 17 16b 15c 22c 21c 23 cb 22b 24 23a 15ba 

14 13 12c 
Петрова, 2013 

p'bal B6: 
25s-l 22u-o 21b–19a 23z-f 15g-r 21t-c 22n-a 16a-18o 24a-

25k 23a-e 15f-12v 
Kiknadze et al., 2016 

p'bal B7: 
25s-l 22u-o 21b-16a 22a-n 21c-t 15r-g 23f–25k 23a-e 15f–

13g 
Kiknadze et al., 2016 

p'bal B8: 
25 21ba 20 19 18 17 16 15 22c 21c 23 14 22ba15ab 14 13c 

[12c 13ba] 12c 
Петрова, 2013 

 



54 
 

Продолжение таблицы 4.5 

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 
Литературный 

источник 

p'bal B15: 
25 21ba 20 19 18 17 16b 15c 22c 21c 22b 24 23abc 22a 15ab 

14 13 12 
Петрова, 1994, 2013 

p'bal C1: 25 24 23 22 21 20 19 18 17 16 15 14b 
Белянина, Логинова, 

1993 

p'bal C2: 25 24a 17a 18 19 20 21 22 23 24cb 17bc 16 14b Там же 

p'bal C3: 25 17 18 19 20 21 22 24 23 16 15 14b Там же 

p'bal C4: 25 17 24bc 22 21 20 19 18 24a 23 16 15 14 Там же 

p'bal C5: 25 24 23 21 20 19 18 17 16 15 14(делеция отдела 22) Там же 

p'bal C6: 25 24 23 22 21 20 19 17c 18 abc 17ba 16 15 14 Петрова, 2013 

p'bal C7: 25 24 23 22 21 20 19 18 17 15bc 16 15a 14 Там же 

p'bal C8: 25 24 23 22 21b 19c 20 21a 19ba 18 17 16 15 14 Голыгина и др., 1996 

p'bal C9: 25 24 23 22 21 20 19 18 17bc 17a 16 15 14 Там же 

p'bal C10: 25 24 23 22 21 20 19 18 17 16cb 15c 16a 15ba 14 Там же 

p'bal C11: 25 24 23 22 21 20 19 18 17 16 15 [13 14] Там же 

p'bal C12: 25 24 23 22 21 20 19 18 17 [13 14 15 16] Там же 

p'bal D1: 1 2a 7 6 5 4 3  2cb 8 9 10 11 12 13 14a Кикнадзе, Керкис, 1986 

p'bal D2: 1 2a 7 6 5 4 9 8 2bc 3 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D3: 1 2a 7 6b 12a 11 10 9 8 2cb 3 4 5 6a 12bc 13 14 Петрова и др., 1994 

p'bal D4: 1a 2a 1b 7a 6 5 4cba 3 2bc 8 9 10 11 12 13 14a Белянина, Логинова, 

1993 

p'bal D5: 1 2a 7 6b 4c 5 6a 4ba 9 8 2cb 3 10 11 12 13 14a Петрова и др., 1994 

p'bal D6: 1 2a 7 9 8 2ba 3 4 5 6 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D7: 1 2a 7 6 5 4 3 2cb 8 9 10 11 13 12 14a Белянина, Логинова, 

1993 

p'bal D8: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D9: 1 2a 7 6 4 5 3 2cb 8 9 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D10: 1 2a 7b 5 6a 4ba 9 8 2bc 3 0 11 12 13 14a (делеция  7a 6b 4c) Там же 

p'bal D11:  1 2a 7 6b 5 6a 4ba 9 8 2bc 3 10 11 12 13 14a (делеция 4с) Там же 

p'bal D12: 1 2a 7 6b 4c 5 6a 4ba 3 2cb 8 9 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D13: 1 2ac 3 9b 4 5 6 7 2b 8 9a 10 11 12 13 14a Там же 

p'bal D14: 1 2a 6 5 4 3 2cb 7 8 9 10 11 12 13 14 Петрова, 2013 

p'bal D15: 1 2a 8 7 6 5 4 3 2cb 8 9 10 11 12 13 14 Петрова, 2013 

p'bal D16: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 [14 13 14] Голыгина и др., 1996 
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Окончание таблицы 4.5  

ПДХ 
Районы 

(картирование по системе Максимовой) 
Литературный источник 

p'bal D17: 1 2 3 8 7 6 4b 5 4a 9 10 11 12 13 Голыгина и др., 1996 

p'bal D18: X2bc 3 4 5 6 7ab 8 9 10 11 12 13 Там же 

p'bal E1: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 Там же 

p'bal E2: 1 8 7 6 5 4 3 2 9 10 Там же 

p'bal E3: 1 3 2 4 5 6 7 8 9 10 Голыгина и др., 1996 

p'bal E4: 1 2 8 7 6 5 4 3 9 10 Там же 

p'bal E5: 1 2 3 4 5 6 8 7 9 10 Там же 

p'bal E6: 1 2 3 4 5 6 7 [11a 10 9 8] Петрова, 2013 

p'bal F1: 22 19 20 21 18 17 16 15 14 13 12 11 Голыгина и др, 1996 

p'bal F2: 22 19 20 21 18 17 13 14 15 16 12 11 Белянина, Логинова, 1993 

p'bal F3: 22 21 20 19 18 17 16 15 14 13 12 11 Там же 

p'bal F3: 22 19 20 21 18 17 16 15 14 13 12 11cb [8 9 1011a] Петрова, 2013 

p'bal F4: 22 19 20 21 18 17 16 15 14 13 12cb 11b 12a 11a Голыгина и др, 1996 

p'bal F5: 22 19 20 21 18 17 15 16 14 13 12 11 Там же 

p'bal F6: 22 19 17 18 21 20 16 15 14 13 12 11 Там же 

p'bal F7: 22 19 20 21 18 17 16 15ab 14ba 15c 14c 13 12 11 Там же 

h'bal G1: 8ab 7 6 5 4 3 2 1 Белянина, Логинова, 1993 

p'bal G2: 8 7 4b 5 6 4a 3 2 1 Голыгина и др., 1996 

p'bal G3: 8bc 4 5 6 7 8a  3 2 1 Петрова, 2013 

p'bal G4: 8b 6b 7 8a 6a 5 4 3 2 1 Голыгина и др., 1996 

p'bal G5: 8 7 6 5 x Там же 

Примечание: Подчеркнуты инвертированные районы. В квадратные скобки заключены 

районы другого плеча хромосомы, включенные в данное плечо в результате 

перицентрической инверсии. 

Из всех хромосомных плеч 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. 

Основные последовательности p'bal A1, p'bal B1, p'bal C1, p'bal D1, p'bal E1, 

p'bal F1 и h'bal G1 – широко распространены в ареале, встречаются во всех 



56 
 

изученных популяциях с высокой частотой – более 0.5 (Голыгина и др., 1996; 

Гундерина и др., 1999). Менее представлены в популяциях альтернативные ПДХ: 

p'bal A2 p'bal D2, p'bal D8 и p'bal G2. Остальные последовательности, 

составляющие большую часть кариофонда Ch. balatonicus, встречаются локально 

и с низкой частотой и относятся, согласно Кикнадзе (2008), к категориям редкие и 

уникальные ПДХ. 

Последовательности p'bal A1, p'bal A2, p'bal B1, p'bal B3, p'bal C1, p'bal C5, 

p'bal D1, p'bal D2, p'bal D5, p'bal D8, p'bal D9, p'bal E1, p'bal F1, h'bal G1, h'bal G2 

присутствуют в кариофонде популяций как в гомо-, так и в гетерозиготном 

состоянии (Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др., 1996; Гундерина и др., 

1999; Michailova et al., 2002). Остальные последовательности отмечены только в 

гетерозиготе. 

Уровень гетерозиготности в популяциях Ch. balatonicus высокий. По 

данным Петровой с соавторами  (1994)  гетерозиготность  в популяциях варьирует 

от 84.6 % до 90 % (в среднем, 87 %), число гетерозиготных инверсий на 1 особь – 

от 0.76 до 1.64 (1.50). Эти показатели несколько ниже по данным Голыгиной с 

соавторами (1996) и Гундериной 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 Кариофонд популяции Ch. balatonicus Вислинского залива 

В плече А обнаружены ПДХ p'bal A1 и p'bal A2. Последовательность p'bal 

A1 доминировала со средней частой 0.977, присутствовала в гомо- и 

гетерозиготном состоянии (Таблица 4.6). Последовательность p'bal A2 

обнаружена только в гетерозиготном состоянии и с низкой частотой (0.023) 

(Таблица 4.7).  

Плечо В представлено последовательностями p'bal В1, p'bal В2 и новой для 

кариофонда вида инверсионной последовательностью дисков p'bal В16 (Рисунок 

4.5). Эта последовательность отличается от стандартной инверсией в районах 23a-

e–24 и имеет следующий порядок дисков: 
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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 

 

Рисунок 4.5 – Гетерозигота p'bal В1.16. Черной линией показаны границы 

инверсии в последовательности p'bal В16. Стрелка указывает центромеру 

 

Последовательность p'bal B16 найдена в гетерозиготном состоянии (p'bal 

B1.16) в 2007 г. с  частотой 0.007 (Таблица 4.7). 

Плечо С представлено последовательностями p'bal С1 и p'bal С2, частота 

встречаемости в среднем – 0.844 и 0.156, соответственно (Таблица 4.6). Эти 

последовательности представлены в гомо- и гетерозиготном состояниях (Таблица 

4.7). 

Плечо D имело пять последовательностей: p'bal D1, p'bal D2, p'bal D5, p'bal 

D7 и p'bal D8. Доминировала последовательность p'bal D1 (Таблица  4.6). 

Последовательности p'bal D1 и p'bal D2 найдены в гетеро- и гомозиготном 

состояниях, а p'bal D5 и p'bal D7 и p'bal D8 обнаружены только в гетерозиготном 

состоянии (Таблица 4.7). 

Плечо Е представлено основной последовательностью p'bal E1 и ранее не 

описанной для вида последовательностью p'bal E6 (Рисунок 4.6), которая 

возникла в результате перицентрической инверсии в  отделах 10k–13p и имеет 

следующий порядок дисков: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10a-j [13j-a12 11]. 
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Таблица 4.6 – Спектр и частота встречаемости последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. balatonicus 

Вислинского залива 

Дата N*  
  Частота встречаемости последовательностей дисков хромосом 

А1 А2 В1 В2 В16 С1 С2 D1 D2 D5 D8 D7 E1 E6 F1 F10 F11 G1 G2 

Август 2009 г. 16 1.000 – 1.000 – – 0.880 0.130 0.910 0.060 – 0.030 – 1.000 – 1.000 – – 1.000 – 

Июнь 2009 г. 29 0.983 0.017 0.983 0.017 – 0.896 0.104 0.931 0.034 – 0.034 – 1.000 – 1.000 – – 1.000 – 

Май 2007г. 151 0.987 0.013 0.993 – 0.007 0.781 0.219 0.887 0.106 0.033 – – 0.993 0.007 0.993 – 0.007 0.980 0.020 

Апрель 2004 г. 134 0.970 0.030 1.000 – – 0.825 0.175 0.858 0.116 0.022 – 0.004 1.000 0.004 0.993 0.007 – 0.970 0.030 

Ноябрь 1999 г. 53 0.943 0.057 1.000 – – 0.840 0.160 0.887 0.113 – – – 1.000 – 1.000 – – 0.972 0.028 

Среднее  0.977 0.023 0.995 0.003 0.001 0.844 0.156 0.895 0.086 0.011 0.013 0.001 0.998 0.002 0.998 0.001 0.001 0.984 0.016 

N*- количество изученных личинок 

 

 

Таблица 4.7 – Спектр и частота встречаемости зиготических сочетаний последовательностей дисков хромосом в популяции 

Ch. balatonicus Вислинского залива 

Дата 
 Частота встречаемости зиготических сочетаний последовательностей дисков хромосом 

А1.1 А1.2 B1.1 B1.2 B1.16 C1.1 C1.2 C2.2 D1.1 D1.2 D2.2 D1.5 D2.5 D1.7 D1.8 E1.1 E1.6 F1.1 F1.10 F1.11 G1.1 G1.2 

Август 2009 г. 1.000 – 1.000 – – 0.750 0.250 – 0.810 0.130 – – – – 0.06 1.000 – 1.000 – – 1.000 – 

Июнь 2009 г. 0.966 0.034 0.966 0.034 – 0.793 0.207 – 0.862 0.069 – 0.069 – – 0.069 1.000 – 1.000 – – 1.000 – 

Май 2007г. 0.974 0.026 0.987 – 0.013 0.609 0.344 0.046 0.775 0.159 – 0.013 0.053 – – 1.000 – 0.993 – 0.007 0.96 0.040 

Апрель 2004 г. 0.940 0.060 1.000 – – 0.649 0.351 – 0.746 0.172 – 0.045 – 0.007 – 0.993 0.007 0.993 0.007 – 0.940 0.060 

Ноябрь 1999 г. 0.887 0.113 1.000 – – 0.679 0.321 – 0.811 0.151 0.038 – – – – 1.000 – 1.000 – – 0.943 0.057 

Среднее 0.953 0.047 0.991 0.007 0.003 0.696 0.295 0.009 0.801 0.136 0.008 0.025 0.010 0.001 0.026 0.999 0.001 0.999 0.001 0.001 0.971 0.031 



 

Рисунок 4.6 – Гетерозиготы p'bal E1.6 и p'bal F1.11. Черной линией показаны 

границы перицентрической инверсии. Стрелка указывает центромеру 

Последовательность p'bal Е 1 была отмечена как в гомо- так и в 

гетерозиготном состоянии и доминировала в период исследования со средней 

частотой 0.998 (Таблица 4.6). Последовательность p'bal Е6 присутствовала только 

в гетерозиготном состоянии и с низкой частотой (Таблица 4.7). 

Плечо F представлено основной последовательностью p'bal F1 и новыми, 

ранее не описанными для вида последовательностями p'bal F10 и p'bal F11. 

Последовательность p'bal F10 возникла за счет инверсии участка 13–15 и имеет 

следующий порядок дисков (Рисунок 4.7): 11 12 15 14 13 16 17 18 21 20 19 22. 

Данная последовательность обнаружена только в гетерозиготном состоянии с 

частотой 0.007, в 2004 г. (Таблица 4.7). Последовательность p'bal F11 образована 

перицентрической инверсией и имеет следующий порядок дисков: [10k-v] 14 15 

16 17 18 21 20 19 22 (Рисунок 4.6). Она была зарегистрирована однократно в 2007 

г. с частотой 0.007 и только в гетерозиготном состоянии (Таблица 4.7).  

Последовательность p'bal F1 доминировала в популяции со средней 

частотой 0.999 (Таблица 4.6). Присутствовала как в гомозиготах, которые 
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доминировали, так и в гетерозиготах с другими последовательностями плеча 

(Таблица 4.7). 

 

 

Рисунок 4.7 –  Гетерозигота p'bal F1.10. Черной линией показаны границы 

инверсии. Стрелка указывает центромеру 

Плечо G представлено последовательностями p'bal G1 и p'bal G2. Их 

средние частоты встречаемости были 0.984 и 0.016, соответственно (Таблица 4.6). 

Последовательность p'bal G1 представлена в гомо- и гетерозиготах, 

последовательность p'bal G2 только в гетерозиготе (Таблица 4.7). 

В период исследования доля гетерозиготных особей составила в среднем 

44.558±4.858 %. Число гетерозиготных инверсий на одну особь в среднем  – 

0.562±0.065. 

Зарегистрировано 21 ПДХ, которые образуют 22 зиготических сочетания 

последовательностей дисков (Таблица 4.7). Во всех хромосомных плечах с 

наибольшей частотой доминировали основные гомозиготы (Маркиянова, 2009). 

Обнаружено 27 различных геномных сочетаний последовательностей 

дисков, наиболее распространены следующие: 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 (Таблица 4.8). 

Средние частоты встречаемости данных геномных сочетаний составляют 0.502, 

0.228 и 0.079 соответственно. 
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Таблица 4.8 – Спектр и частота встречаемости геномных сочетаний 

последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. balatonicus Вислинского 

залива 

Геномные сочетания 

последовательностей дисков хромосом 

Годы 
Среднее 

1999 2004 2007 2009 2009 

1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 0.509 0.440 0.411 0.586 0.56 0.502 

1.1 1.1    1.2 1.1    1.1 1.1    1.1 0.170 0.246 0.265 0.207 0.25 0.228 

1.1 1.1    1.1 1.2    1.1 1.1    1.1 0.019 0.090 0.093 0.069 0.125 0.079 

1.1 1.1    1.2 1.2    1.1 1.1    1.1 0.113 0.030 0.040 – 0.00 0.037 

1.2 1.1    1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 0.075 0.030 0.020 0.034 – 0.032 

1.1 1.1    1.1 1.8    1.1 1.1    1.1 – – – 0.069 0.023 0.018 

1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 1.1    1.2 0.057 0.015 0.013 – – 0.017 

1.1 1.1    1.1 1.5    1.1 1.1    1.1 – 0.022 0.047 – – 0.014 

1.1 2.2    1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 – – 0.033 – – 0.007 

1.1 1.1    1.2 1.1    1.1 1.1    1.2 – 0.030 0.007 – – 0.007 

1.1 1.2    1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 – – – 0.034 – 0.007 

1.1 1.1    1.2 2.5    1.1 1.1    1.1 – 0.015 0.013 – – 0.006 

1.2 1.1    1.2 1.2    1.1 1.1    1.1 0.019 0.007 – – 0.00 0.005 

1.2 1.1    1.2 1.1    1.1 1.1    1.1 – 0.015 0.007 – – 0.004 

1.1 1.1    1.1 2.2    1.1 1.1    1.1 – 0.022 – – 0.00 0.004 

1.1 1.1    1.2 2.2    1.1 1.1    1.1 0.019 – – – – 0.004 

1.2 1.1    1.1 2.2    1.1 1.1    1.1 0.019 – – – – 0.004 

1.1 1.1    1.2 1.2    1.1 1.1    1.2 – 0.007 0.007 – – 0.003 

1.1 1.1    1.1 1.2    1.1 1.1    1.2 – – 0.013 – – 0.003 

1.1 1.16  1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 – – 0.013 – – 0.003 

1.2 1.1    1.1 1.2    1.1 1.1    1.1 – 0.007 – – 0.00 0.001 

1.1 1.1    1.2 2.5    1.1 1.1    1.1 – 0.007 – – – 0.001 

1.1 1.1    1.1 1.7    1.1 1.1    1.1 – 0.007 – – – 0.001 

1.1 1.1    1.1 1.1    1.1 1.10    1.2 – 0.007 – – – 0.001 

1.1 1.1    2.2 1.2    1.1 1.1    1.1 – – 0.007 – – 0.001 

1.1 1.1    2.2 1.5    1.1 1.1    1.1 – – 0.007 – – 0.001 

1.1 1.1    1.1 1.1    1.6 1.11  1.1 – – 0.007 – – 0.001 

 

4.2.3 Кариофонд популяции Ch. balatonicus Куршского залива 

Плечо А имело две последовательности дисков – p'bal А1 и p'bal А4. По 

частоте встречаемости доминировала p'bal А1 (Таблица 4.9) Последовательность 

p'bal А4, образованная перицентрической инверсией, встречалась редко, в 

среднем, с частотой 0.062 и только в гетерозиготе (Таблица 4.10). 
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Таблица 4.9 – Спектр и частота встречаемости последовательностей дисков 

хромосом в популяции Ch. balatonicus Куршского залива 

Дата N*  
Частота встречаемости последовательностей дисков хромосом 

А1 А4 В1 В8 С1 С2 D1 D2 D5 E1 F1 G1 G2 

Май 2009 г. 5 0.900 0.100 0.900 0.100 0.400 0.600 0.900 0.100 – 1.000 1.000 0.900 0.100 

Май 2008 г. 21 0.976 0.024 0.976 0.024 0.690 0.310 0.690 0. 262 0.071 1.000 1.000 0.976 0.024 

Среднее 0.938 0.062 0.938 0.062 0.545 0.455 0.795 0.181 0.036 1.000 1.000 0.938 0.062 

N*- количество изученных личинок 

 

Таблица 4.10 – Спектр и частота встречаемости зиготических сочетаний 

последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. balatonicus Куршского 

залива 

Дата 

Частота встречаемости зиготических сочетаний  

последовательностей дисков хромосом 

А1.1 A1.4 B1.1 В1.8 C1.1 C1.2 C2.2 D1.1 D1.2 D2.5 D1.5 E1.1 F1.1 G1.1 G1.2 

Май 2009 г. 0.800 0.200 0.800 0.200 0.400 – 0.600 0.800 0.200 – – 1.000 1.000 0.800 0.200 

Май  2008 г. 0.952 0.048 0.952 0.048 0.524 0.333 0.143 0.429 0.429 0.048 0.095 1.000 1.000 0.952 0.048 

Среднее 0.876 0.124 0.876 0.124 0.462 0.167 0.371 0.614 0.314 0.048 0.024 1.000 1.000 0.876 0.124 

 

Плечо В представлено последовательностями p'bal В1 и p'bal В8, которая 

возникла за счет перицентрической инверсии (Таблица 4.9). С частотой 0.938 

доминировала последовательность p'bal В1, а p'bal В8 встречалась редко и только 

в гетерозиготном состоянии (Таблица 4.10). 

Плечо С имело последовательности p'bal С1 и p'bal С2, которые 

встречались  частотой около 0.5 и присутствовали как в гомо- , так и в 

гетерозиготном состоянии (Таблицы 4.9,  4.10). 

Плечо D включало три последовательности дисков: p'bal D1, p'bal D2 и p'bal 

D5, среди которых доминировала первая (Таблица 4.9). Последовательность p'bal 

D1 присутствовала как в гомозиготе, так и в гетерозиготе; другие 

последовательности образовывали между собой гетерозиготы в различных 

комбинациях (Таблица 4.10).  

Плечи Е и F мономорфны и представлены последовательностями p'bal Е1 и 

p'bal F1.  
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Плечо G имело две последовательности дисков: p'bal G1 и p'bal G2 

(Таблица 4.9). Доминировала первая последовательность (Таблица 4.10). 

Всего найдено 13 ПДХ, доминировали основные ПДХ (Таблица 4.9). 

Найдено 15 зиготических сочетаний последовательностей дисков, спектр и 

частота которых представлены в таблице 4.10. Во всех плечах доминировали 

основные гомозиготы. Среди 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 геномных сочетаний последовательностей дисков наиболее часто 

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

(Таблица 4.11). 

 

Таблица 4.11 – Спектр и частота встречаемости геномных сочетаний 

последовательностей дисков хромосом в популяции Ch. balatonicus Куршского 

залива 

Геномные сочетания  

последовательностей дисков хромосом 

Дата 
Среднее 

Май 2008 г. Май 2009 г. 

1.1 1.1  1.2  1.1  1.1  1.1  1.1 0.286 – 0.143 

1.1 1.1  1.1  1.1  1.1  1.1  1.2 0.048 0.200 0.124 

1.4 1.8  2.2  1.1  1.1  1.1  1.1 – 0.2 0.100 

1.1 1.1  2.2  1.1  1.1  1.1  1.1 – 0.2 0.100 

1.1 1.1  2.2  1.1  1.1  1.1  1.2 – 0.2 0.100 

1.1 1.1  1.1  1.2  1.1  1.1  1.1 – 0.2 0.100 

1.1 1.1  1.1  1.2  1.1  1.1  1.1 0.190 – 0.095 

1.1 1.1  2.2  1.2  1.1  1.1  1.1 0.143 – 0.071 

1.1 1.1  1.2  1.2  1.1  1.1  1.1 0.048 – 0.024 

1.1 1.1  1.1  1.1  1.1  1.1  1.1 0.095 – 0.048 

1.4 1.8  1.1  1.5  1.1  1.1  1.1 0.048 – 0.024 

1.1 1.1  1.1  1.5  1.1  1.1  1.1 0.048 – 0.024 

1.1 1.1  1.1  2.5  1.1  1.1  1.1 0.048 – 0.024 

1.1 1.1  1.1  2.2  1.1  1.1  1.1 0.048 – 0.024 

 

Таким образом, в популяции Ch. balatonicus Вислинского залива все 

хромосомные плечи были полиморфны, а в популяции Куршского залива только 

пять плеч были полиморфны, а плечи E и F – мономорфны (Таблицы 4.6, 4.9). В 



64 
 

кариофондах обеих популяций наиболее полиморфным было плечо D, которое в 

популяции Вислинского залива представлено пятью, а Куршского залива тремя 

различными последовательностями дисков. Остальные плечи имели 2–3 ПДХ. В 

других изученных популяциях плечо D также было самым полиморфным 

(Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др., 1996; Гундерина и др., 1999). 

Имеются различия в числе и спектре ПДХ кариофондов изученных нами 

популяций. В популяции Ch. balatonicus Вислинского залива обнаружено 19 ПДХ, 

а в популяции Куршского залива – 13. Только в кариофонде популяции 

Вислинского залива присутствуют новые ранее не описанные для вида ПДХ: p'bal 

Е6, p'bal F10, p'bal В16, p'bal F11, первые две из которых возникли в результате 

перицентрической инверсии. Только в кариофонде популяции Куршского залива 

обнаружены последовательности p'bal В8 и p'bal А4, также возникшие за счет 

перицентрической инверсии. В других популяциях Ch. balatonicus число ПДХ 

варьировало от 7 до 22, в среднем составляло 14.29±4.97 (Голыгина и др., 1996). 

В кариофонде популяции Ch. balatonicus Вислинского залива из 

выявленных 22-х различных зиготических сочетаний дисков по частоте 

встречаемости преобладают основные гомозиготы (Таблица 4.7) В Куршском 

заливе в кариофонде Ch. balatonicus обнаружено 15 зиготических сочетаний 

последовательностей дисков (Таблица 4.10). Здесь основные гомозиготы 

преобладают во всех плечах, кроме плеча С, в котором частота гомозиготы p'bal 

С1.1 лишь незначительно превышает частоту гомозиготы p'bal С 2.2.  

В результате менделевского расщепления соответствующих гетерозигот в 

кариофонде популяции Ch. balatonicus Вислинского залива должны были бы 

присутствовать гомозиготы p'bal А2.2, p'bal D5.5, p'bal D7.7 и p'bal G2.2, а в 

кариофонде популяции Куршского залива – гомозиготы p'bal А4.4, p'bal В8.8, p'bal 

D2.2, p'bal D5.5 и p'bal G2.2. Отсутствие данных гомозигот в кариофондах может 

быть следствием ошибки выборки, или результатом действия естественного 

отбора, который элиминирует их носителей на более ранних этапах онтогенеза. 

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

западноевропейских популяциях, обнаружена последовательность p'bal С2 (Devai 
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et al., 1983, Michailova et al., 2002), которая не отмечена на востоке России 

(Голыгина и др., 1996, Гундерина и др., 1999). Последовательность p'bal D5, ранее 

документированная только на Алтае и в Западной Сибири, присутствует в 

кариофондах популяций Ch. balatonicus Вислинского и Куршского заливов. Это 

подтверждает сделанный ранее вывод об отсутствии географического градиента в 

распределении определенных последовательностей по ареалу (Голыгина и др., 

1996).  

Сравнение основных характеристик кариофонда Ch. balatonicus Куршского 

залива в 2008–2009 гг. с аналогичными данными за 1986 г., приведенными в 

работе Голыгиной с соавторами (1996) показывает, что существенных изменений 

в структуре кариофонда не произошло. Имеющиеся небольшие различия в 

частоте и спектре последовательностей дисков, их зиготических и геномных 

комбинаций, вероятно, обусловлены малочисленностью выборок (менее 30 

особей), как в данной работе, так и в работе Голыгиной с соавторами (1996). 

 

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 местообитании двух или более дискретно 

отличающихся внутривидовых форм в таких количественных соотношениях, что 

самая редкая из них не может поддерживаться лишь давлением повторяющихся 

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

поддержании полиморфизма 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 
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популяции одновременно двух или более генотипически различных форм в 

состоянии длительного равновесия в таких соотношениях, 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 гетерогенности, под которой понимается 

любое генетическое разнообразие в популяции. 

Иная точка зрения на генетический полиморфизм основана на теории 

нейтральности (Кимура, 1985). Сторонники этой концепции рассматривают 

полиморфизм как любую дискретную внутрипопуляционную изменчивость 

наследственного характера (Новоженов, 1979; Хедрик, 2003). Основной 

движущей силой, влияющей на генетическую изменчивость, являются мутации в 

сочетании с генетическим дрейфом, а не естественный отбор (Хедрик, 2003). 

Исходя из вышесказанного, невозможно найти грань, которая бы отделяла 

повторные мутации от полиморфных признаков. 

Накопление сведений об особенностях проявления полиморфизма привело к 

пониманию его основных свойств – полифункциональности и пластичности 

(Сергиевский, 1984). 

Полифункциональность полиморфизма заключается в том, что воздействие 

разных факторов на одну и ту же полиморфную систему может приводить к 

сходным микроэволюционным явлениям через адаптивную перестройку 

генетической структуры популяции (Сергиевский, 1984). Этот механизм 

повышает эффективность использования популяцией неоднородной окружающей 

среды (Dobzhansky, 1970). Генетическая основа полифункциональности 

полиморфизма – плейотропия и сцепление с образованием супергенов 

(Dobzhansky, 1970; Ford, 1975). 

Пластичность полиморфизма обусловлена тем, что на полиморфную 

систему существенное влияние может оказывать генетический фон популяций 

(Сергиевский, 1984). Добжанский (Dobzhansky, 1962, 1971), исследуя 
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инверсионный полиморфизм у Drosophila pseudoobscura, установил, что одна и та 

же полиморфная система проявляет разную степень эволюционной пластичности 

на разном генетическом фоне. Исходя из этого, он предложил концепцию 

«жесткого и гибкого полиморфизма». В одних популяциях при изменении 

интенсивности и направления отбора происходит сдвиг равновесных частот 

инверсий («гибкий» полиморфизм); в других популяциях таких изменений не 

происходит даже при условии сильного изменения отбора («жесткий» 

полиморфизм). 

 

4.3.2 Хромосомный полиморфизм инверсионного типа в  популяциях 

видов-двойников Сh. plumosus и Ch. balatonicus 

Авторы работ, посвященных исследованию инверсионного полиморфизма в 

популяциях видов-двойников Сh. plumosus и Ch. balatonicus группы plumosus, 

исходя из представления о нем как о любой дискретной внутрипопуляционной 

изменчивости наследственного характера, относили к полиморфизму все 

найденные последовательности дисков хромосом (Белянина, Логинова, 1993; 

Голыгина и др, 1996; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Кармоков, 2013; Кикнадзе, 

Керкис, 1986; Кикнадзе, Истомина, 2000; Шобанов, 1994; Петрова и др., 1994). 

Имеющиеся данные относительно распространения и встречаемости 

различных последовательностей дисков в популяциях Сh. plumosus и Ch. 

balatonicus показывают, что часть последовательностей дисков распространена по 

всему ареалу и достаточно многочисленна, а часть встречается локально и с 

низкой частотой, в среднем менее 1 % (Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др, 

1996; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Кикнадзе, Керкис, 1986; Кикнадзе, Истомина, 

2000; Шобанов, 1994б; Петрова и др., 1994). Возможно, на основании этого 

данные по хромосомной изменчивости более логично интерпретировать, исходя 

из понимания полиморфизма как «существование в популяции одновременно 

двух или более генотипически различных форм в состоянии длительного 

равновесия в таких соотношениях, что частота самой редкой формы должна 

превышать 1 %» (Кайданов, 1986).  
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Из всех известных последовательностей дисков, согласно классификации, 

основанной на частоте встречаемости (Кикнадзе, 2008), к полиморфизму можно 

отнести только «основные» и «альтернативные» последовательности дисков. 

«Редкие» и «уникальные» последовательности, частота которых в популяциях 

составляет 1 % и менее, представляют собой, так называемую, генетическую 

(хромосомную) изменчивость или гетерогенность, возникающую за счет 

мутационного фактора, без участия естественного отбора. 

Применение 1 % критерия частоты встречаемости значительно снижает 

число последовательностей дисков, на основе которых формируется 

полиморфизм. Так у Сh. plumosus из 52 (с учетом описанных нами) 

последовательностей только 12 встречаются с частотой более 1 %. В большинстве 

изученных популяций это последовательности дисков: h'plu A1 и p'plu A2; h'plu 

В1 и h'plu B2; p'plu С1 и p'plu С2; p'plu D1 и h'plu D2; p'plu E1 и h'plu E2; h'plu F1 и 

p'plu F2 (Голыгина, Кикнадзе, 2001; Шобанов, 1994б; Петрова и др., 1996; 

Кикнадзе, 2008). У Ch. balatonicus из более чем 64 ПДХ, с учетом описанных 

нами, только около 14 последовательностей встречаются с частотой более 1 % в 

изученных популяциях (Белянина, Логинова, 1993; Голыгина и др., 1996; 

Голыгина, Кикнадзе, 2001; Кикнадзе, Керкис, 1986; Гундерина и др., 1999). Это 

последовательности: p'bal A1; p'bal A2; p'bal A3; p'bal B1; p'bal B7; p'bal C1; p'bal 

C2; p'bal D1; p'bal D 2; p'bal D5; p'bal D8; p'bal D12; h'bal G1; p'bal G2.  

Эти последовательности большей частью формируют полиморфные 

системы, в которых доминируют основные гомозиготы (Белянина, Логинова, 

1993; Голыгина и др, 1996; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Кикнадзе, Керкис, 1986; 

Кикнадзе, Истомина, 2000; Шобанов, 1994б; Петрова и др., 1994). Значительно 

реже встречаются популяции, в которых доминируют альтернативные 

последовательности в гомозиготном состоянии или гетерозиготы. 

Под действием естественного отбора в части популяций устанавливается 

полная полиморфная система, состоящая из двух гомозигот и гетерозиготы, в 

других присутствуют только одна доминирующая по частоте гомозигота и 

гетерозигота с небольшой частотой. 
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Хромосомный полиморфизм инверсионного типа в популяции Ch. 

plumosus Куршского залива 

Инверсионный полиморфизм в популяции Ch. plumosus Куршского залива 

представлен основными и альтернативными 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 

(Таблица 4.3). В плечах А и В сложились полные полиморфные системы, 

включающие гетегозиготу и две соответствующие гомозиготы. В плече Е 

отмечены только гомозигота и гетерозигота. 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. Полиморфизм с преобладанием основных гомозигот 

характерен для большинства изученных популяций (Петрова и др., 1996). 

Инверсионный полиморфизм Сh. plumosus характеризуется отсутствием 

клинальной и сезонной изменчивости, четко выраженных различий в зависимости 

от типа водоема и отдельных абиотических факторов (Петрова и др., 1996). 

Возможно, это обусловлено особенностями инверсионного полиморфизма 

данного вида, а именно его полифункциональностью и низкой пластичностью 

(жесткий тип). 

Хромосомный полиморфизм инверсионного типа  в популяциях Ch. 

balatonicus Куршского и Вислинского заливов 

В популяции Ch. balatonicus Вислинского залива инверсионный 

полиморфизм представлен основными и альтернативными последовательностями: 

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 (Таблицы 4.7, 4.10). В плечах C и D 

присутствуют полные полиморфные системы, включающие гетерозиготу и две 

соответствующие гомозиготы. В плечах А и G – отмечены только гетерозиготы и 

основные  гомозиготы, гомозиготы из альтернативных последовательностей 
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отсутствуют. По частоте встречаемости в данных полиморфных системах 

преобладают основные гомозиготы, доминирование гетерозигот не отмечено. 

В популяции Куршского залива полиморфизм по инверсионным 

последовательностям присутствует  в плече А – p'bal А1 и  p'plu A4, в плече В –  

p'bal В1 и p'bal В8, в плече С –  p'bal С1 и p'bal С2, в плече D – p'bal D1, p'bal D2 и 

p'bal D5, в плече G – p'bal G1 и G2.  Полиморфная система, состоящая из двух 

гомозигот и гетерозиготы, отмечена только в плече С, в остальных плечах 

обнаружены только основные гомозиготы и соответствующие гетерозиготы. В 

полиморфных системах плеч А, В, С и G доминируют основные гомозиготы. 

Другая полиморфная система сложилась в плече D, в котором в 2008 г. частоты 

гомозигот p'bal D1.1 и гетерозигот p'bal D1.2 равны (Таблица 4.2.6), а в 1986 г. 

было отмечено доминирование гетерозигот  p'bal D1.2 (Голыгина и др, 1996; 

Гундерина и др., 1999).  

Таким образом, по спектру и числу последовательностей, инверсионный 

полиморфизм в популяции Куршского залива отличается от такового в популяции 

Вислинского залива. В Куршском заливе он представлен 11-ю ПДХ, а в 

Вислинском только 8-ю. Полиморфные системы плеч А, В и D включают 

различный спектр ПДХ.  

Выявленные между популяциями Ch. balatonicus различия в структуре 

инверсионного полиморфизма, могут быть обусловлены влиянием локальных 

условий обитания, но объем исследованного материала из Куршского залива 

(менее 30 особей) недостаточен для проведения корректного  межпопуляционного 

сравнения (Шобанов, 1994в). Для изучения данного аспекта необходимо 

дополнительное исследование. 
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Итоги главы 4 

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

превышает средние число ПДХ (12.5±0.4) в ареале. Эти ПДХ образуют 21 

зиготическое сочетание, среди них преобладают основные гомозиготы, и 

только в плече В отмечено устойчивое доминирование альтернативной 

гомозиготы h'plu В2.2. Обнаружено 19 различных геномных сочетаний 

последовательностей дисков, среди которых доминировал кариотип A1.1 B2.2 

C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 G1 G1. 

1. 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. 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. 

2. В популяции Ch. plumosus Куршского залива отмечен достаточно высокий 

уровень гетерозиготности: 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 Европе и Европейской части России. 

3. В 1998‒2009 гг. структура кариофонда популяции Сh. plumosus Куршского 

залива существенно не изменялась: спектр доминирующих 

последовательностей дисков и их зиготических сочетаний был стабилен, их 

встречаемость по годам варьировала незначительно; последовательности 

дисков с низкой частотой (менее 1 %) встречались спорадически, их спектр 

варьировал по годам. 

4. 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 
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Куршского залива с эвтрофного на гиперэвтрофный, что, возможно, 

обусловлено особенностями полиморфизма у Сh. plumosus, а именно низкой 

степенью эволюционной пластичности и полифункциональностью. 

5. Исследование кариофондов двух популяций Ch. balatonicus показало, что в 

популяции Вислинского залива все хромосомные плечи были полиморфны, а 

в популяции Куршского залива ‒ полиморфны только пять плеч (A, B, C. D и 

G), плечи E и F мономорфны. В обеих популяциях наиболее полиморфно 

плечо D и преобладают основные последовательности дисков хромосом, их 

зиготические и геномные сочетания.  

6. Выявлены различия в числе и спектре ПДХ кариофондов изученных нами 

популяций. В популяции Ch. balatonicus Вислинского залива обнаружено 19 

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

Вислинского залива присутствуют новые ранее не описанные для вида ПДХ: 

p'bal В16, p'bal Е6, p'bal F11 и p'bal F10, первые три из которых возникли в 

результате перицентрических инверсий. Только в кариофонде популяции 

Куршского залива обнаружены последовательности p'bal В8 и p'bal А4,  

возникшие за счет перицентрической инверсии.  

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

западноевропейских популяциях, обнаружена последовательность p'bal С2, 

которая не отмечена на востоке России. 

8. 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 средние их значения в ареале.  

9. 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 
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G1 и p'bal G2. В плечах C и D присутствуют полные полиморфные системы, 

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

встречаемости в данных полиморфных системах доминируют основные 

гомозиготы, доминирование гетерозигот не отмечено. 

10.  В популяции Ch. balatonicus Куршского залива полиморфизм по 

инверсионным последовательностям 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.  

11.  По спектру и числу последовательностей, инверсионный полиморфизм в 

популяции Куршского залива отличается от такового в популяции Вислинского 

залива. В Куршском заливе он представлен 11-ю ПДХ, а в Вислинском только 

8-ю. Полиморфные системы плеч А, В и D включают различный спектр ПДХ.  

12.  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 кариофондов двух 

исследованных нами популяций Ch. balatonicus по спектру и частотам 

встречаемости последовательностей дисков  не представляется возможным из-

за малого объема исследованного материала из Куршского залива (26 особей). 

В целом можно заключить, что в изученных популяциях Ch. balatonicus 

доминировали основные последовательности дисков и их зиготические 

сочетания. 
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Глава 5. РАСПРОСТРАНЕНИЕ ВИДОВ-ДВОЙНИКОВ CH.PLUMOSUS И 

CH. BALATONICUS В КУРШСКОМ И ВИСЛИНСКОМ ЗАЛИВАХ 

 

Куршский залив 

Исследование распространения двух наиболее часто встречающихся видов-

двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus по акватории Куршского залива на 

основе относительной численности особей вида в пробе показало, что Ch. 

plumosus широко распространен и присутствует во всех районах: южном, 

центральном и части северного (район у пос. Юодкранте, наиболее удаленный от 

Клайпедского пролива) (Таблица 5.1, Рисунок 5.1). Ch. balatonicus встречается 

локально, только в северном районе залива (Таблица 5.1, Рисунок 5.1). 

Таблица 5.1 – Средняя относительная численность (%) видов-двойников 

Chironomus в Куршском заливе в 1998–2009 гг. 

Вид 

Средняя относительная численность, % 

Южный 

район 

Центральный 

район 

Северный район 

Район у пос. 

Юодкранте 

Клайпедский 

пролив 

Ch. plumosus 100 100 48 - 

Ch. balatonicus - - 52 100 

 

Вислинский залив 

Ch. balatonicus широко распространен в Вислинском заливе и встречается 

во всех районах с высокой относительной численностью в пробе (Рисунок 5.1, 

Таблица 5.2). Ch. plumosus обитает в заливе локально, только на небольшом 

участке на юго-западе, от устьевой зоны реки Ногат до Острудско-Эльблонгского 

канала (Markiyanova, 2014). Оба вида встречаются совместно в районе Острудско-

Эльблонгского канала (Рисунок 5.1, Таблица 5.2).  
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Рисунок 5.1 – Распространение видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в 

районе исследования в 1998–2009 гг. (по средней относительной численности, %). 

А – Куршский залив. Б – Вислинский залив 

 

Таблица 5.2 – Средняя относительная численность (%) видов-двойников 

Chironomus в Вислинском заливе в 1999–2009 гг. 

Вид 

Средняя относительная численность, % 

Северо-восточная часть, 

Центральный район, 

Эльблонгский залив 

Юго-западная часть Центрального района 

Район Острудско-

Эльблонгского канала 

Устьевая зона р. Ногат 

Ch. plumosus - 8 100 

Ch. balatonicus 100 92 - 

Таким образом, характер распространения Ch. plumosus и Ch. balatonicus по 

акваториям Куршского и Вислинского заливов существенно различается. 

Популяция Ch. plumosus в Куршском заливе широко распространена и занимает 
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его большую часть, а Ch. balatonicus встречается локально только в северном 

районе (Таблица 5.1, Рисунок 5.1). Совместно оба вида обитают в небольшой 

части северного района, наиболее удаленного от Клайпедского пролива. В 

Вислинском заливе, напротив, по всей акватории распространен другой вид – Ch. 

balatonicus, а Ch. plumosus встречается локально, на небольшом участке от 

устьевой зоны реки Ногат до Острудско-Эльблонгского канала (Таблица 6.2, 

Рисунок 6.1). Оба вида встречаются симпатрично в районе Острудско-

Эльблонгского канала. 

Предположительно, распространение видов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus в Куршском и Вислинском заливах обусловлено присутствующим 

здесь градиентом солености. Вислинский и Куршский заливы – бесприливные 

эстуарные экосистемы с выраженным плавным градиентом солености. В 

подобных геосистемах соленость – один из основных факторов, которые влияют 

на жизнедеятельность организмов и определяют их распределение (Хлебович, 

1974, 2012). Анализ распространения Ch. plumosus с привлечением данных по 

солености показывает, что он обитает только в тех районах, где средняя 

многолетняя соленость вод не превышает 2 ‰. В Куршском заливе это 

пресноводные южный и центральный районы, а также небольшой участок 

солоноватоводного северного района, где средняя многолетняя соленость  не 

более 1.9 ‰ (Dailidienė, Davulienė, 2007). В солоноватоводном Вислинском заливе 

это часть Эльблонгского района, а именно приустьевые участки рукавов Вислы, 

где соленость составляет 0.5–2 ‰ (Журавлева, Тшосиньска, 1971). На севере 

Куршского залива в районе Клайпедского пролива, а также за пределами 

приустьевых участков в Вислинском заливе, где соленость выше 2 ‰, Ch. 

plumosus отсутствует. Личинки Ch. balatonicus в исследованных заливах, 

напротив, распространены только в водах с повышенной минерализацией. Это все 

районы солоноватоводного Вислинского залива, где средняя многолетняя 

соленость варьирует от 0.5 до 4.5 ‰. В Куршском заливе они отмечены только в 

солоноватоводном северном районе  в диапазоне солености 1.89–5.11 ‰.  
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Анализ распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus в 

Куршском и Вислинском заливах показывает, что области распространения этих 

видов расходятся в градиентных условиях среды и перекрываются лишь 

частично, в небольшой зоне, в которой гибриды между этими видами 

отсутствуют. Исходя из чего, можно предположить, что в Куршском и 

Вислинском заливах эти виды-двойники распространены парапатрично. Было 

выделено несколько категорий парапатрии, одна из которых – экологическая 

парапатрия (Key, 1982; Haffer, 1986; Bull, 1991). Она возникает, когда 

соприкасающиеся границы видов связаны с резкими различиями условий в их 

местообитаниях (неоднородность среды). Для нее характерно отсутствие 

гибридизации между видами (Bull, 1991). Исходя из вышеизложенного, 

распространение видов-двойников в градиентной среде Куршского и Вислинского 

заливов, вероятно, можно рассматривать как экологическую парапатрию (Haffer, 

1986; Bull, 1991). 

В Палеарктике Ch. plumosus и Ch. balatonicus широко распространены и 

считаются симпатрическими видами, как и другие виды-двойники в группе 

plumosus. Личинки Ch. plumosus и Ch. balatonicus встречаются как раздельно, так 

и совместно в пресных водоемах различного типа (Белянина, Логинова, 1983; 

Кикнадзе и др., 1991; Шилова, Шобанов, 1996; Michailova et al., 2002). В 

настоящее время парапатрию рассматривают не только как вариант аллопатрии 

(Smith, 1965), но и как особый случай симпатрии (Key, 1982; Haffer, 1986). Исходя 

из этого, вопрос о характере распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus требует дальнейшего комплексного изучения с привлечением 

гидрохимических и гидрологических данных из мест обитания. 
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Итоги главы 5 

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

солоноватоводном северном районе – только Ch. balatonicus, совместно 

оба вида встречаются на небольшом участке северного района, наиболее 

удаленного от Клайпедского пролива.  

2. В солоноватоводном Вислинском заливе практически по всей акватории 

распространен Ch. balatonicus, Ch. plumosus встречается локально, в юго-

западной опресненной части. Оба вида встречаются симпатрично на 

небольшом участке залива в районе Острудско-Эльблонгского канала.  

3. Анализ распространения видов-двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus 

в заливах показывает, что в градиентных условиях среды области 

распространения этих видов расходятся 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 парапатрично 

(экологическая парапатрия). 

4. Предположительно, характер распространения видов-двойников Ch. 

plumosus и Ch. balatonicus в Куршском и Вислинском заливах 

обусловлен конфигурацией поля солености и ее градиента. 
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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 

Как было показано в предыдущей главе, в пресноводной части (южный и 

центральный районы) Куршского залива обитает Ch. plumosus, а Ch. balatonicus – 

только в солоноватоводном северном районе. Совместно оба вида встречаются на 

небольшом участке северного района, наиболее удаленного от Клайпедского 

пролива, где средняя многолетняя соленость не превышает 2 ‰ (Dailidienė, 

Davulienė, 2007). В солоноватоводном Вислинском заливе почти на всей 

акватории распространен Ch. balatonicus, а Ch. plumosus встречается локально, в 

юго-западной опресненной части залива – в зоне влияния стока реки Ногат. Оба 

вида встречаются совместно на небольшом участке Вислинского залива в районе 

Острудско-Эльблонгского канала, где средняя многолетняя соленость у дна 

составляет 1.82 ‰ (Журавлева, Тшосиньска, 1971; Беренбейм, 1992).  

Возможно, распространение этих видов-двойников в данных заливах 

обусловлено различной степенью их устойчивости к фактору солености. Для 

проверки данной гипотезы было проведено экспериментальное исследование 

выживаемости личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus в средах различной 

солености. 

Выживаемость личинок в средах различной солености без 

предварительной акклимации 

Выживаемость Ch. plumosus в пресной воде (0.1 ‰) достоверно выше, чем 

выживаемость Ch. balatonicus (Рисунок 6.1 А). Гибель 50 % особей (LT50) Ch. 

plumosus происходит на 7-е сутки, личинок Ch. balatonicus в течение 4-х суток 

(Таблица 6.1).  
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Рисунок 6.1 – Выживаемость личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus в средах 

различной солености. А – соленость 0.1 ‰. Б – соленость 2 ‰. Вертикальные 

стрелки – LT50.  Здесь и далее: вертикальные линии – 95 %-доверительный 

интервал 

 

Таблица 6.1 – Сроки гибели 50 % (LT50) и 100 % (LT100) особей в средах 

различной солености и соленость (LD50,), при которой гибнут 50 % личинок за 5 

суток 

Вид 

 

LT50, 

(сут.) 

 при 0.1 ‰ 

LT50, 

(сут.) 

при 2 ‰ 

LT50, 

(сут.) 

при 5 ‰ 

LT50, 

(сут.) 

при 8 ‰ 

LT100, 

(сут.) 

при 12 ‰ 

LT100, 

(сут.) 

при 18 ‰ 

LD50, ‰ 

за 5 

суток 

Ch. plumosus 7-е 5-е 5-е 4-е 5 2 1.7 

Ch. balatonicus 4 6-е 7-е 6-е 5 4 1; 8.7 

В солоноватых средах (соленость 5, 8, 12, 18 ‰) показатели выживаемости 

личинок Ch. balatonicus всегда были более высокими, чем у Ch. plumosus 

(Рисунок 6.2, 6.3; Таблица 6.1), а в воде с соленостью 2 ‰ различие было 

недостоверным. В среде соленостью 5 и 8 ‰ характер кривых у данных видов 

существенно различается: выживаемость Ch. balatonicus остается постоянной (100 

%) в течение первых двух или трех суток, в зависимости от солености среды, 

затем плавно снижается. Выживаемость Ch. plumosus начинает падать сразу после 

начала опыта. Время гибели 50 % особей (LT50) при солености 2, 5 и 8 ‰ у Ch. 

balatonicus на 1–2 суток больше, чем у Ch. plumosus (Таблица 6.1). В воде 

соленостью 12 ‰ личинки обоих видов полностью погибают в течение пяти суток 

(LT100) (Таблица 6.1). При воздействии самой высокой экспериментальной 

солености (18 ‰) LT100 Ch. plumosus составило двое суток, LT100 Ch. balatonicus – 

четверо суток (Таблица 6.1). 
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Рисунок 6.2 – Выживаемость личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus в средах 

различной солености. А – соленость 5 ‰. Б – соленость 8 ‰. Вертикальные 

стрелки – LT50 

При 5- и 2-суточной экспозиции выживаемость личинок Ch. balatonicus 

достоверно выше, чем у личинок Ch. plumosus в средах с соленостью более 2 ‰, а 

при солености менее 2 ‰ наоборот (Рисунок 6.3). Показатели соленостной 

устойчивости LD50 при 2-суточной экспозиции у обоих видов близки: у Ch. 

plumosus до 14 ‰, у Ch. balatonicus до 15.5 ‰ (Рисунок 6.3А). При 5-суточной 

экспозиции границы диапазона соленостной устойчивости LD50 для Ch. 

balatonicus – примерно 1.0–8.7 ‰, для Ch. plumosus – верхняя граница 

солеустойчивости приходится на 1.7 ‰ (Рисунок 6.3Б). Нижнюю границу 

резистентного диапазона для Ch. plumosus в данном эксперименте выяснить не 

удалось, так как необходима большая дробность экспериментальных сред с 

соленостью ниже 0.1 ‰.  

 

 

А Б 

Рисунок 6.3 – Выживаемость личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus в средах 

различной солености. А – двухсуточная экспозиция. Б – пятисуточная экспозиция. 

Вертикальные сплошные стрелки – LD50, границы резистентного диапазона. 

Вертикальные прерывистые стрелки – границы толерантного диапазона 
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На графиках выживаемости при 2- и 5-суточной экспозиции (Рисунок 6.3) 

для Ch. balatonicus отчетливо выделяются зоны плато, в пределах которых 

смертность не отмечена – 2.0–9.0 ‰ и 2.0–8.0 ‰ соответственно. Для Ch. 

plumosus подобного интервала соленостей нет, поскольку с 1 суток и до конца 

эксперимента во всех экспериментальных средах происходит гибель особей. 

Соленостный толерантный диапазон на графиках резистентности оценивается 

диапазоном 100 % выживаемости (Хлебович, 2012). На графике 5-суточной 

экспозиции таких значений нет, но отчетливо выделяется зона плато (Рисунок 

6.3Б), которая практически совпадает с диапазоном толерантности, выделенном 

на основе графика резистентности по данным 2-суточной экспозиции (Рисунок 

6.3А). Таким образом, толерантный соленостный диапазон изучаемых видов – 

область значений солености, в которой «сохраняются или могут быть 

восстановлены основные показатели физиологической активности» (Хлебович, 

2012) может быть оценен как 2.0–8.0 ‰ для Ch. balatonicus, для Ch. plumosus – 

менее 0.1 до 1.7 ‰ (LD50) (Рисунок 6.3А).  

Выживаемость личинок, акклимированных к различной солености 

После акклимации к заданным соленостям выживаемость личинок Ch. 

plumosus в экспериментальных средах 0.016–2.03 ‰ составила 50‒80 %, в 

остальных – от 10 до 40 % (Рисунок 6.4А). Границы диапазона соленостной 

устойчивости личинок Ch. plumosus на основании данных о LD50 составили 

0.012‒2 ‰. Толерантный диапазон по кривой резистентности выделить не 

удалось, т.к. отсутствует зона 100 %-ой выживаемости. 

Выживаемость личинок Ch. balatonicus в соленостях 0.3–0.8 и 3.3–8.3 ‰ 

составляет 100 % и менее 50 % в средах  0.1, 1.6 и 9.3–10.3‰ (Рисунок 6.4Б). 

Границы диапазона соленостной устойчивости LD50 личинок Ch. balatonicus ‒ 

0.2‒9.3 ‰. Толерантный диапазон, оцененный по зоне 100%-ной выживаемости, 

составляет 0.3–8.3 ‰. 
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Рисунок 6.4. – 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 

Таким образом, во всех проведенных экспериментах показатели 

выживаемости (LT100, LT50, LD50) у личинок Ch. plumosus выше, чем у Ch. 

balatonicus только в пресной воде – до 0.3 ‰ (Рисунок 6.1–6.4; Таблица 6.1). 

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 и 0.01–2 ‰ при акклимации личинок к различной солености. Верхняя 

граница 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.  

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

выживаемости (LT100, LT50, LD50) у личинок Ch. balatonicus выше, чем у Ch. 

plumosus. Диапазон соленостной 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 и 0.2–9.3 ‰ при акклимации, что 

указывает на более высокую степень эвригалинности Ch. balatonicus. 

Толерантный диапазон для изученной популяции данного вида из 

солоноватоводного Вислинского залива, оцененный по кривой выживаемости при 

5-ти суточной экспозиции – 2.0–8.0 ‰. Толерантный диапазон, полученный 
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аналогичным способом, при акклимации к различной солености несколько шире – 

0.3–8.3 ‰. Таким образом, Ch. balatonicus характеризуется более высокой 

степенью соленостной устойчивости.  

Ранее соленостная устойчивость была изучена у трех видов рода – личинок 

Chironomus salinarius, Chironomus agilis (вид-двойник из plumosus группы) и 

Chironomus riparius  (Виноградов, Шобанов, 1990). Ch. salinarius как обитатель 

соленых вод, наиболее устойчив к действию высоких соленостей, LD100 при 

двухсуточной экспозиции составляет 60–80 ‰. Показатели соленостной 

устойчивости для Chironomus agilis и Chironomus riparius довольно близки к 

нашим данным. При двухсуточной экспозиции  LD50 у этих видов 15–16 ‰ (Ch. 

plumosus – 14 ‰, у Ch. balatonicus –15.5 ‰), LD100 у Ch. agilis и Ch. riparius – 20 

‰ (Ch. plumosus – 18 ‰). Данные для Ch. salinarius, Ch. agilis и Ch. riparius при 

более длительной экспозиции отсутствуют.  

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 кривых 

выживаемости (Маркиянова, Ежова, 2013). Личинки Ch. balatonicus обитают 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 

физиологическим 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 
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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 

экспериментальных данных и характера распространения этих видов в Куршском 

и Вислинском заливах, можно предположить, что личинки 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 

‰ вероятно присутствие только личинок Ch. balatonicus. 

Таким образом, результаты натурных и экспериментальных исследований 

свидетельствуют о том, что, несмотря на филогенетическую близость видов-

двойников Сh. balatonicus и Ch. plumosus, они значительно различаются по 

степени эвригалинности. Ch. plumosus характеризуется более низкой 

устойчивостью в отношении фактора солености, имеют I степень эвригалинности 

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

пресноводных 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 зависимости от солености среды 

Натрий  

Личинки Ch. plumosus осуществляют регуляцию натрия в организме и 

поддерживают его концентрацию в резистентном диапазоне 0.016–2.03 ‰ в 

интервале от 148.6±11.8 до 196.6±25.5, в среднем на уровне 175.1±10.1 ммоль/кг 

сырой массы (Рисунок 6.5А). В солености 0.008–0.01 ‰ (разбавленная вода 

Куршского залива) личинки поддерживают наиболее низкий средний уровень 

содержания натрия в организме – 146.7±2.3 ммоль/кг сырой массы, что на 16 % 

ниже такового в резистентном диапазоне. В интервале критической солености 
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3.03‒5.03 ‰ содержание натрия в организме личинки значительно возрастает, 

достигая среднего значения 299.7±18.6 ммоль/кг сырой массы, которое на 71 % 

выше соответствующего значения содержания натрия в резистентном диапазоне. 

В соленостях 0.03, 1.03, 2.03 ‰ содержание натрия в организме личинки почти не 

меняется, следовательно, личинки регулируют содержание натрия в организме в 

этом интервале солености независимо от фактора среды. 

 
 

А Б 

Рисунок 6.5 – Содержание натрия в организме личинок в зависимости от 

солености среды. А – Ch. plumosus. Б – Ch. balatonicus. Здесь и далее 

вертикальные линии – стандартная ошибка 

Личинки Ch. balatonicus в толерантном соленостном диапазоне 0.3‒8.3 ‰ 

регулируют концентрацию натрия в организме на среднем уровне 52.6±2.3 

ммоль/кг сырой массы (Рисунок 6.5Б). При солености 0.3 ‰ они поддерживают в 

организме наиболее низкий уровень ионов натрия 37±3.1 ммоль/кг сырой массы. 

Это значение на 26 % ниже по отношению к таковому, зарегистрированному в 

толерантном диапазоне. В зоне критической солености 8.3‒10.3 ‰, содержание 

натрия в организме повышалось до среднего уровня 69.6±6.6 ммоль/кг сырой 

массы, что на 32 % больше значения в толерантном диапазоне. В средах 

соленостью 3.3, 4.3, 5.3 ‰ содержание натрия в организме изменяется 

незначительно, следовательно, личинки осуществляют регуляцию в этом 

диапазоне независимо от фактора среды. 
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Калий 

У Ch. plumosus содержание калия в организме не зависело от солености 

среды, поддерживалось на среднем уровне 12.4±0.5 ммоль/кг сырой массы 

(Рисунок 6.6). 

 
Рисунок 6.6 – Содержание калия, кальция и магния в организме личинок Ch. 

plumosus в зависимости от солености среды 

Личинки Ch. balatonicus, акклимированные к солености 0.09‒0.8 ‰ 

поддерживали в организме наиболее низкий уровень ионов калия 8.2±0.2 

ммоль/кг сырой массы (Рисунок 6.7). В интервале солености 0.8‒10.3 ‰, личинки 

Ch. balatonicus регулировали концентрацию калия в организме независимо от 

фактора среды на достоверно более высоком среднем уровне 10.7±0.3 ммоль/кг 

сырой массы. Диапазон регуляции концентрации калия в организме Ch. 

balatonicus в значительной степени перекрывался с таковым, полученным для Ch. 

plumosus. 

Кальций 

Концентрация кальция в организме Ch. plumosus не зависела от солености 

среды, поддерживалась на среднем уровне 9.9±0.4 ммоль/кг сырой массы 

(Рисунок 6.6). В организме Ch. balatonicus она также не зависела от солености 

среды, поддерживалась на уровне 22.4±1.5 ммоль/кг сырой массы (Рисунок 6.7). 
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Рисунок 6.7 – Содержание калия, кальция и магния в организме личинок Ch. 

balatonicus в зависимости от солености среды 

Магний 

Концентрация магния в организме личинок Ch. plumosus не зависела от 

солености среды, поддерживалась на среднем уровне 5.0±0.2 ммоль/кг сырой 

массы (Рисунок 6.6). В организме Ch. balatonicus она также не зависела от 

солености среды, и была на уровне 85.2±3.0 ммоль/кг сырой массы (Рисунок 6.7). 

Таким образом, у личинок Ch. plumosus содержание калия, кальция, магния 

в организме не зависит от фактора солености (Рисунок 6.6). Личинки Ch. 

balatonicus в интервале солености 0.09‒10.3 ‰ также регулировали концентрацию 

калия, кальция, магния в организме на определенных уровнях независимо от 

солености (Рисунок 6.7).  

В пределах резистентного диапазона содержание натрия в организме 

личинок Ch. plumosus изменяется незначительно и регулируется в узком 

диапазоне значений. В критических соленостях, более 2 ‰, концентрация натрия 

в организме личинки резко возрастает (на 71 %). Подобная регуляция содержания 

натрия в организме, когда в резистентном (толерантном) 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 которого практически совпадают с пределом распространения Ch. 

plumosus в градиенте солености в Куршском и Вислинском заливах, содержание 

натрия почти не изменяется и регулируется независимо от фактора среды.  
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Личинки Ch. balatonicus регулируют содержание натрия в организме иным 

образом. В пределах толерантного диапазона концентрация натрия в организме 

постепенно возрастает, изменяясь в широком диапазоне значений. 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 

независимо 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 (Тыщенко, 1986; Шовен, 1953). Предполагается 

наличие физиологических особенностей у обитателей солоноватых вод, которые 

позволяют им выдерживать значительные изменения содержания натрия в 

гемолимфе (Тыщенко, 1986). Следовательно, личинки Ch. balatonicus регулируют 

содержание натрия в организме по солоноватоводному типу – в более широком 

интервале значений, чем личинки Ch. plumosus, что, возможно, свидетельствует о 

его солоноватоводном происхождении. 
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Итоги главы 6 

1. У личинок Ch. plumosus во всех проведенных экспериментах по изучению 

соленостной устойчивости показатели выживаемости выше, чем у Ch. 

balatonicus, только в пресной воде – до 0.3 ‰. Диапазон соленостной 

устойчивости 0.01–2 ‰ при акклимации личинок к различной солености. 

Толерантный соленостный диапазон Ch. balatonicus, оцененный по кривой 

выживаемости, при акклимации к различной солености 0.3–8.3 ‰, 

резистентный несколько шире. Таким образом, Ch. plumosus обладает более 

низкой устойчивостью в отношении фактора солености, по сравнению с Ch. 

balatonicus, который имеет более высокую степень соленостной 

устойчивости.  

2. 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 кривых выживаемости. Личинки Ch. balatonicus обитают 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 ‰. Таким образом, именно фактор 

солености обуславливает распространение видов-двойников в Куршском и 

Вислинском заливах. 

3. Результаты натурных и экспериментальных исследований по влиянию 

фактора солености на выживаемость видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. 

plumosus свидетельствуют о том, что, несмотря на филогенетическую их 

близость, они значительно различаются по степени эвригалинности. Ch. 

plumosus характеризуется более низкой устойчивостью в отношении 

фактора солености – I степень эвригалинности (максимальная соленость 

постоянного обитания 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 ‰). 
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4. Различная степень эвригалинности видов-двойников Сh. balatonicus и Ch. 

plumosus обусловлена видовыми особенностями регуляции обмена натрия. 

Личинки Ch. plumosus регулируют содержание натрия в организме по 

пресноводному типу в узком диапазоне значений: в пределах 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 организме 

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. 
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Глава 7. ПИТАНИЕ ЛИЧИНОК ВИДОВ-ДВОЙНИКОВ CH. PLUMOSUS И 

CH. BALATONICUS В КУРШСКОМ И ВИСЛИНСКОМ ЗАЛИВАХ 

 

7.1 Литературный обзор 

Сведения о питании массовых видов бентосного сообщества Куршского и 

Вислинского заливов, в том числе личинок Chironomus, приведены в работе 

Крыловой, (1984). В вегетационный 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 олигохет, а в южной части 

Куршского залива – растительная пища. В зимний сезон в обеих лагунах в 

пищевом комке личинок преобладал детрит. 

Кариологические исследования личинок Chironomus, обитающих в южном 

районе Куршского залива, которые были проведены в тот же период (Максимова, 

1980), а также наши данные показали, что здесь обитает только Chironomus 

plumosus (Linnaeus, 1758). Аналогичное изучение личинок Chironomus в северо-

восточной части Вислинского залива, проведенное нами, выявило другой вид-

двойник группы plumosus – Ch. balatonicus. Таким образом, основываясь на 

кариологических данных, сведения по питанию личинок Ch. f. l. semireductus из 

южной части Куршского залива (Крыловой, 1984) фактически можно отнести к 

Ch. plumosus, а данные по питанию личинок Ch. f. l. semireductus из северо-

восточной части Вислинского возможно экстраполировать на Ch. balatonicus. 

Различные аспекты питания личинок пелофильных видов Chironomus 

хорошо изучены (Бородич, 1956; Константинов, 1958; Извекова, 1980; Извекова и 

др., 1983; Монаков,  1998; Smit et al., 1992; Berg, 1995; Coffman, Ferrington, 1996; 

Henriques-Oliveira et al., 2003; Moller Pillot,  2009; Galizzi et al., 2012).  

Chironomus plumosus. Уолш (Walshe, 1947), изучая пищевое поведение 

личинок Ch. plumosus, пришел к выводу, что они могут добывать пищу путем 

фильтрации воды через настоящую ловчую сеть, построенную внутри норки, как 

это делают фитофильные хирономиды-фильтраторы, а также могут собирать 

пищевые частицы с внутренних стенок норки или, высовываясь из домика, с 
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поверхности грунта. В более поздних исследованиях наблюдение Уолша о 

плетении личинками Ch. plumosus настоящей фильтрационной сети не 

подтвердилось, а было показано, что они лишь натягивают редкие нити, идущие 

от одной стенки домика до другой (Шилова, 1955, Константинов, 1958; Harnish, 

1954). 

При питании в норках, личинки, ундулируя несколько минут, создают ток 

воды, затем собирают осевшие мелкие частицы с нитей, стенок домика и с 

заднего конца тела. Благодаря строению ловчей сети, крупные частицы свободно 

проходят сквозь редкие нити и выносятся током воды наружу. По мнению  

Константинова (1958) такой способ добывания пищи можно рассматривать как 

адаптацию к обитанию пелофильных личинок в условиях постоянного 

взмучивания верхнего слоя осадка. При добывании пищи вне домика личинки, 

высовываясь наружу, обшаривают пространство вокруг и поедают пищевые 

частицы. Часто личинки с помощью нитей, которые они прикрепляют к пищевым 

частицам, подтягивают пищу в домик и поедают ее там. Также они могут 

оплетать паутинным ковром поверхность грунта близ входов в норки, а затем 

поедать паутинную выстилку вместе с прилипшими частицами. Подобную форму 

питания Константинов (1958) считает переходной от собирания пищи с 

поверхности грунта к ее получению из толщи воды. 

Личинки Chironomus могут питаться только в самом поверхностном слое 

донных осадков ‒ 1‒2 мм, в глубине собирать корм они не могут (Константинов, 

1958). 

Основываясь на способах добывания пищи, большинство авторов относят 

личинок Ch. plumosus к группе фильтраторов-собирателей (Шилова, 1955; 

Извекова, 1980; Извекова и др., 1983; Walshe, 1947; Berg, 1995; Moller Pillot, 

2009). Константинов (1958), исходя из того, что личинки Ch. plumosus не строят 

настоящей фильтрационной сети, считает, что они осуществляют не фильтрацию, 

а седиментацию взвешенных частиц и, следовательно, принадлежат к группе 

седиментаторов-собирателей.  Монаков (1998) также отнес личинок Ch. plumosus 

к этой группе.  
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По месту добывания пищи личинок Chironomus можно отнести к сесто-

бентофагам (Константинов, 1958). Они способны питаться как донным, так и 

взвешенным кормом. У личинок Ch. plumosus питание за счет взвешенного корма 

играет большую роль, чем у Ch. annularius и Ch. obtusidens. 

По составу потребляемой пищи личинки Ch. plumosus являются 

фитодетритофагами: детрит составляет 50–90 %, растительная пища – 4–30 %, 

животная пища – 0.3–2 %, минеральные частицы – до 32 % содержимого 

кишечника (Константинов, 1958; Извекова и др., 1983; Монаков, 1998; Berg, 1995; 

Moller Pillot, 2009). Детрит, при изучении состава пищи личинок, рассматривается 

как комплекс, состоящий из частиц мертвого органического вещества совместно с 

обитающими на них микроорганизмами, в том числе бактериями. В эксперименте 

было показано, что значительную пищевую ценность имеет бактериальная часть 

этого комплекса (Родина, 1946; Berg, 1995). 

В отношении выборочности питания личинок Chironomus нет единого 

мнения. Так, большинство авторов (Извекова, 1980; Извекова и др., 1983; 

Монаков, 1998; Berg, 1995; Moller Pillot, 2009) считает питание личинок 

безвыборочным. На основе анализа содержимого кишечников были 

проанализированы различные аспекты питания личинок Chironomus в 

естественных условиях: зависимость характера питания от места обитания, от 

линейного размера личинок, от возраста, от сезона и т.д. (Извекова и др, 1983). В 

результате был сделан вывод, что пищевой спектр личинок определяет лишь 

наличие той или ной пищи в водоеме. Расчет индексов пищевой элективности (Е) 

по Ивлеву (1955) для различных видов корма показал, что для всех компонентов 

пищи они очень близки к нулю, что также свидетельствует о безвыборочном 

питании личинок. Так, (Е) органического детрита составляет 0.04, водорослей – 

0.01, останков животных – 1.0, минеральных частиц – 0.09 (Извекова и др., 1983). 

Иного мнения придерживается Константинов (1958), он экспериментально 

показал, что личинки хирономид обладают целым комплексом адаптаций, 

которые обеспечивают животным наибольший энергетический эффект питания. 

Пищевая элективность выражается в активном выборе способа (сестоном или 
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донным кормом) и места (наиболее кормные участки) питания в различных 

трофических ситуациях, а также при питании донным кормом в избирательности 

по отношению к частицам различной пищевой ценности. Возможно, различная 

оценка выборочности питания личинок Chironomus обусловлена тем, что вывод о 

неселективном питании был сделан на основе исследований в естественных 

условиях, а о наличие таковой, в лабораторном  эксперименте, который, по 

мнению Ивлева (1955), имеет более широкие возможности и дает более 

объективную оценку.  

Размер потребляемых пищевых частиц в содержимом кишечников личинок 

значительно варьирует, что обусловлено способами добывания пищи. Основная 

часть пищевых частиц имеет небольшой размер и составляет в поперечнике 10‒15 

мкм. Их личинки потребляют при седиментации/фильтрации в домике. Более 

крупные частицы, размер которых в поперечнике не превышает 70 мкм, а длиной 

может достигать 300 мкм, личинки поедают, когда собирают корм с поверхности 

грунта. 

Chironomus balatonicus. Данные по питанию личинок IV возраста Ch. 

balatonicus немногочисленны и расходятся в отношении пищевого спектра. В 

содержимом кишечника Ch. f. l. semireductus (≡ Ch. balatonicus) из северо-

восточного района Вислинского залива в летний период 1970–1980-х гг. 

преобладала животная пища (молодь олигохет), что не характерно для других 

видов Chironomus. Иные результаты получены при анализе питания личинок Ch. 

balatonicus того же возраста из водоемов (Ventjagers fiats), расположенных в 

дельте Рейна и Маасса (Нидерланды) (Smit et al., 1992). Эти личинки сначала 

ошибочно были идентифицированы как Chironomus muratensis, позже 

переопределены как Ch. balatonicus (Velden et al., 1996; Moller Pillot,  2009). В 

состав пищи личинок Ch. balatonicus входят водоросли фитопланктона, 

тикопланктона и эпипсаммона. Бентические водоросли составили более 30 % от 

общего количества водорослей. По способу питания их относят к группе 
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фильтраторов и неселективных собирателей (filtering and non-selective grazing) 

(Smit et al., 1992).  

 

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 основных групп компонентов (Таблица 7.1). У особей из 

Куршского залива растительная пища включала: цианобактерии (4 таксона), 

зеленые (8 таксонов) и диатомовые водоросли (7 таксонов). В Вислинском 

заливе она была представлена цианобактериями (4 таксона), зелеными (6 

таксонов) и диатомовыми водорослями (2 таксона). Животная пища  

представлена олигохетами и коловратками (Таблица 7.1). 

В содержимом кишечника личинок Ch. balatonicus из Куршского залива 

частота встречаемости (F) детрита, минеральных частиц, микроводорослей и 

коловраток была наибольшей (Таблица 7.1). Из цианобактерий с частотой F ≥ 

50 % встречались: Chroococcus limneticus, Oscillatoria spp., Woronichinia 

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

Stephanodiscus spp.. 

Таблица 7.1 – Состав содержимого кишечника личинок хирономид в Куршском и 

Вислинском заливах, май-июль 2009–2011 гг. 

№ Содержимое кишечника 

Частота встречаемости (F), % 

Ch. balatonicus Ch. plumosus 

Куршский 

залив 

(n=20)* 

Вислинский 

залив  

(n=33) 

Куршский 

залив  

(n=20) 

Вислинский 

залив  

(n=15) 

1. Детрит  

Минеральные частицы 

Цианобактерии 

100 100 100 100 

2. 100 82 100 100 

3. 100 100 100 100 

  Anabaena spp. - 9 - - 

  Aphanizomenon flos-aquae  - - 60 - 

  Chroococcales  55 79 100 80 

  Microcystis spp.  20 42 70 - 

  Oscillatoria spp. 90 39 55 33 
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Окончание таблицы 7.1  

№ Содержимое кишечника 

Частота встречаемости (F), % 

Ch. balatonicus Ch. plumosus 
Куршский 

залив 

(n=20)* 

Вислинский 

залив  

(n=33) 

Куршский 

залив  

(n=20) 

Вислинский 

залив  

(n=15) 

 Цианобактерии     

  Snowella lacustris - - 30 - 

  Woronichinia compacta 60 - 45 19 

4. Диатомовые водоросли 100 6 100 100 

  Actinocyclus normanii 75 - 50 13 

  Centric diatom  95 - 50 - 

  Fragilaria spp. 15 - 25 20 

  Gyrosigma sрp. - - - 20 

  Navicula sрp. - - - 40 

  Melosira varians - - 10 20 

  Aulacoseira spp. 20 - 30 - 

  Diatoma tenuis 10 - 15 - 

  Asterionella formosa 15 - - - 

  Surirella spp. - - - 20 

  Campylodiscus spp. - 3 - - 

  Ctenophora pulchella - 6 -  

  Cymatopleura spp. 30 - 20 20 

5. Зеленые водоросли 100 20 100 67 

  Actinastrum hantzschii - - 10 - 

  Closterium spp. - 3 - - 

  Coelastrum spp.  - - 10 - 

  Cosmarium spp. 10 - - - 

  Cladophora glomerata - 3 - - 

  Dictyosphaerium pulchellum 10 3 20 - 

  Pediastrum spp. 30 3 50 20 

  Planktonema lauterbornii 25 - 30 - 

  Mougeotia sp., ster. 15 - - - 

  Oocystis spp. 10 12 25 40 

  Scenedesmus spp. 10 3 30 40 

  Staurastrum spp. 15 - 30 - 

6. Oligochaeta 10 3 30 - 

7. Rotifera 90 32 60 40 

  Keratella cochlearis 75 30 55 27 

  Keratella quadrata 80 - 20 20 

  Mytilina spp. 20 - - - 

  Trichocerca spp. - 3 - - 

  Notholca spp. - 3 - - 

*- число особей хирономид 

В пищевом комке личинок Ch. balatonicus из Вислинского залива с 

наибольшей частотой  были представлены детрит, минеральные частицы и 
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цианобактерии. Диатомовые и зеленые водоросли, коловратки встречались 

значительно реже, чем в Куршском заливе (Таблица 7.2).  

Таблица 7.2 – Относительное содержание (%) пищевых компонентов в кишечнике 

личинок хирономид 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 

Доля детрита в пищевом комке личинок была наибольшей, на долю 

остальных компонентов приходилось менее 10 % (Таблица 7.2). У личинок из 

Куршского залива доля растительной пищи выше, чем из Вислинского. 

Содержание минеральных частиц в пищевом комке выше у личинок из 

Вислинского залива. Доля животной пищи незначительна. 

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 основном, 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 основных групп компонентов (Таблица 7.1). Пищу растительного 

происхождения составляли микроводоросли: цианобактерии (6), зеленые (8) и 

диатомовые водоросли (7 таксонов). Животная пища представлена двумя 

компонентами: коловратки (2 таксона) и олигохеты. Пищевой спектр личинок 

из Вислинского залива состоял из 6 основных компонентов (Таблица 7.1). 

Микроводоросли  включали цианобактерий (3), диатомовые (7) и зеленые 



99 
 

водоросли (3 таксона). Из животной пищи присутствовали только коловратки 

(2 таксона). 

Детрит, минеральные частицы и микроводоросли преобладали по частоте 

встречаемости в составе пищи личинок Ch. plumosus в обоих заливах (Таблица 

7.1). Компоненты животной пищи чаще встречались в содержимом кишечника 

особей из Куршского залива (Таблица 7.1). В пищевом комке особей из 

Куршского залива наиболее часто (F ≥ 50 %) присутствовали: из цианобактерий – 

Chroococcales, Microcystis, Aphanizomenon flos-aquae, Oscillatoria spp.; из 

центрических диатомовых – 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 залива имеют сходные значения (Таблица 7.2).   

Размер большей части пищевых компонентов у Ch. plumosus составил 

10–20 мкм. Отдельные компоненты детрита (фрагменты макрофитов и 

ракообразных) коловратки, олигохеты были крупнее: ширина ‒ до 100 мкм, 

длина ‒ до 600 мкм (например, олигохеты). Крупные минеральные частицы, 

как правило, в проекции имели форму прямоугольника шириной 78±13 мкм и 

длиной 238±95 мкм. 

Таким образом, в мае-июле 2009–2011 гг. состав пищи личинок Ch. 

balatonicus и Ch. plumosus был сходен как у особей одного вида в Куршском и 

Вислинском заливах, так и между видами-двойниками (Таблица 7.1). Пищевой 

спектр личинок Ch. balatonicus и Ch. plumosus в районе исследования включал 

детрит, минеральные частицы, цианобактерии, диатомовые и зеленые водоросли и 

животную пищу (олигохеты, коловратки).  

В пищевых комках как Ch. balatonicus, так и Ch. plumosus, детрит составлял 

около 90 % и являлся их основной пищей (Таблица 7.2). Детрит – это комплекс 

взвешенных частиц мертвого органического вещества и обитающих на них 
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микроорганизмов (Остапеня, 1979). Личинки хирономид не способны 

отфильтровывать дисперсно-распределенных бактерий и могут потреблять их 

только вместе с детритом (Извекова, 1980). Именно бактериальная часть 

детритного комплекса имеет наибольшую пищевую ценность в питании 

хирономид (Родина, 1949). 

Не обнаружено существенных различий в относительном содержании 

минеральных частиц в пищевом комке изучаемых видов (Таблица 7.2). 

Варьирование доли минеральных частиц в пищевых комках Ch. balatonicus и Ch. 

plumosus определялось наличием или отсутствием примеси песка в илистых 

осадах на станциях отбора проб.  

В период исследований 2009–2011 гг. личинки обоих видов хирономид как 

в Куршском, так и в Вислинском заливах не различались и по содержанию в 

кишечниках растительной пищи – в среднем около 5 % пищевого комка, что 

характерно и для других близких видов Chironomus (Константинов, 1959; 

Извекова и др., 1983; Sadler, 1935). Среди микроводорослей, обнаруженных в 

кишечниках личинок, преобладали планктонные формы, и их таксономическое 

разнообразие было выше у особей из Куршского залива, т.к. видовой состав 

фитопланктона этого практически пресного водоема характеризуется большим 

разнообразием, чем солоноватоводного Вислинского залива (Таблица 7.1). В 

числе постоянно встречающихся, были характерные для весенне-летнего сезона 

виды микроводорослей Куршского и Вислинского залива. Среди них выделялись 

мелкоклеточные хроококковые цианобактерии, в том числе потенциально 

токсичные виды рода Microcystis и обычные для экосистемы Куршского залива 

доминантные виды – цианобактерия Aphanizomenon flos-aquae и центрическая 

диатомея Actinocyclus normanii (Дмитриева, 2007; Ланге, 2013).  

Личинки изученных видов хирономид не различались составом и долей 

животной пищи (не более 1 %) в содержимом кишечников (Таблица 7.1, 7.2). 

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

комке личинок Ch. f. l. semireductus (≡ Ch. balatonicus) из северо-восточной части 

Вислинского залива (Крылова, 1984), которое, вероятно, стало следствием 
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активного поедания личинками хирономид молоди олигохет, что могло быть 

вызвано обилием донного корма в местах обитания личинок. Действительно, в 

этот период в Вислинском заливе в местах наибольшего скопления хирономид 

(30‒40 г/м
2
) было отмечено максимальное количество олигохет (20–30 г/м

2
) 

(Крылова, Тен, 1992). Также показано, что личинки активно потребляют 

животный корм в экспериментах (Константинов, 1958). Кроме этого, являясь 

факультативными седиментаторами (Монаков, 1998), личинки Chironomus даже 

при высокой концентрации взвеси в воде, что характерно для Вислинского залива 

(Чечко, 2006), в значительной мере питаются вне домика. В период наших 

исследований в 2009‒2011 гг. увеличение численности олигохет не наблюдали.  

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 размера свободно проходят и выносятся 

током наружу (Константинов, 1958). Наличие в содержимом кишечников 

хирономид сравнительно более крупных объектов (минеральные частицы, 

коловратки, 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 своей 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 величине твердые частицы, по всей видимости, 

обусловлена видовыми особенностями строения головной капсулы – ее шириной, 

которая превосходят таковую Ch. plumosus. Ширина головной капсулы 
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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 личинок Ch. balatonicus и Ch. plumosus, можно заключить, что в 

исследованных заливах они являются преимущественно детритофагами, по 

способу добывания пищи – седиментаторами и неселективными собирателями. 

Они, питаясь в норках, вместе с осевшим на ловчих нитях детритом поедают 

остальные компоненты пищи: микроводоросли и мелкие минеральные частицы. 

Сравнительно более крупные объекты – минеральные частицы, олигохет и 

коловраток, личики потребляют при  питании вне домика – собирательством. 

Наличие в составе пищи минеральных частиц, а также таких компонентов 

детрита, как фрагменты экзоскелета ракообразных и головных капсул хирономид, 

имеющих низкую пищевую ценность, обусловлено, вероятно, безвыборочным 

питанием личинок.   

Таким образом, состав пищи (спектр и доля компонентов) личинок Ch. 

plumosus и Ch. balatonicus не различается, это может привести к пищевой 

конкуренции между видами. Но, пищевая конкуренция возникает только при 

недостатке пищевых ресурсов, а в Куршском и Вислинском заливах подобная 

ситуация не наблюдается, так как в составе илистых осадков данных заливов 

преобладает детрит, который имеет значительное содержание легкодоступного 

органического вещества (Гуделис, 1959; Рыбные ресурсы …, 1985; Блажчишин, 

1995; Чечко, 2002). Кроме того, постоянно присутствует ветроволновое 

взмучивание осадков. Благодаря этому в заливах складываются крайне 

благоприятные трофические условия для личинок Ch. plumosus и Ch. balatonicus. 

Обилие пищи в местах их совместного обитания ослабляет конкуренцию между 

видами или нивелирует ее. Снижение возможной напряженности пищевых 

взаимоотношений между видами-двойниками также достигается 

пространственной разобщенностью их популяций в заливах. 
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Итоги главы 7 

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

не различаются по составу и соотношению компонентов в пище.  

2. В условиях Куршского и Вислинского заливов личинки Ch. balatonicus и 

Ch. plumosus являются преимущественно детритофагами, растительная 

пища имеет второстепенное значение, а доля животной пищи 

незначительна.  

3. Выявлены межвидовые различия в размерах потребляемых объектов. 

Личинки Ch. balatonicus, благодаря сравнительно большей ширине 

головной капсулы, способны заглатывать более крупные минеральные 

частицы, чем Ch. plumosus.  

4. По способу добывания пищи личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus 

относятся к  группе седиментаторов и неселективных собирателей. 

5. 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 их основной пищи – детрита. Кроме этого, 

снижение возможной напряженности пищевых взаимоотношений между 

видами-двойниками также достигается пространственной разобщенностью 

их популяций в заливах. 
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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 видообразования в эволюции данной 

группы, проведены филогенетические реконструкции на основе анализа 

кариотипов. Значение физических и биотических факторов среды в эволюции 

данной группы изучено не достаточно. 

Многие виды-двойники Chironomus группы plumosus симпатричны – они 

часто встречается 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 механизмов 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.  
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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 высокое (Пустельников, 1983; Чечко, 2002), благодаря этому, здесь 

складываются благоприятные кормовые условия для личинок Ch. plumosus и Ch. 

balatonicus. Кроме того, зоны совместного обитания видов-двойников 

расположены в так называемых переходных зонах (0.5–2 ‰) бесприливных 

эстуарных экосистем c повышенным осадкообразованием (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 фундаментальную экологическую 

нишу. Кроме этого, потенциальное напряжение пищевых взаимоотношений 

между видами-двойниками снижается биотопической и, соответственно, 

пространственной 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 эволюции в данном конкретном местообитании. В 

успехе их микроэволюции основная роль принадлежит возникновению адаптации 

к новым физическим условиям и новым местам обитания. Успешность занятия 

новой ниши зависит от активности организма в добывании пищевого материала, 

защиты от хищников, плодовитости и уровня индивидуальной 

приспособляемости, определяемого запасом изменчивости (Шмальгаузен, 1968). 

Полученная нами совокупность кариологических и эколого-физиологических 

данных по видам-двойникам Chironomus вполне соответствуют основным 

посылкам этой гипотезы. 
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Исходя из вышесказанного, можно предположить, что трофический фактор 

не играл значительной роли в процессе дифференциации эвригалинного Ch. 

balatonicus от анцестрального в группе plumosus стеногалинного пресноводного 

Ch. plumosus. Питаясь преимущественно детритом, 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 

(седиментация, собирание корма с поверхности дна), защиты от хищников 

(строительство норок), а также большого запаса хромосомной изменчивости 

обеспечило успешное занятие новой ниши. 

Таким образом, 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 уровне: в результате 

адаптациогенеза к новым условиям среды – Ch. balatonicus освоил новую 

экологическую 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 водоемах, а также с другими видами-

двойниками, вероятно, свидетельствует о том, что прекопуляционные 

репродуктивные изолирующие механизмы сформированы, и процесс 

видообразования находится на завершающей стадии дивергенции. 
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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 представлен 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 последовательности в гомозиготном 

состоянии. Показатели гетерозиготности несколько ниже, чем в целом по Европе. 

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

и альтернативных ПДХ был стабилен, отмечено варьирование спектра редких и 

уникальных ПДХ, которые встречались с низкой частотой – менее 0.01 и 

спорадически. Структура инверсионного полиморфизма также была стабильна. 

 В период исследования  кариофонда популяции Сh. plumosus (1975 г., 

1998–2009 гг.) произошло изменение трофического статуса Куршского залива с 

эвтрофного на гиперэвтрофный (Александров, 2010). Это повлекло за собой 

упрощение структуры бентоса и личинки Сh. plumosus стали доминирующим 

видом. На основе стабильной структуры кариофонда, популяция увеличила 

численность и долю своей биомассы в бентосе в три раза (Рудинская, 2004, 2008). 

Рост численности и биомассы, стабильность структуры кариофонда и 

хромосомного полиморфизма обусловлены благоприятными условиями жизни в 

заливе, в том числе отсутствием давления трофического фактора, который 

несущественен при изобилии основной пищи личинок детрита и отсутствии 

конкуренции со стороны близкого сородича Ch. balatonicus за счет 

пространственно-биотопического разобщения.  

В кариофонде популяции Ch. balatonicus Вислинского залива выделены 19 

последовательностей дисков, из которых четыре – новые уникальные для вида 
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(p'bal В16, p'bal E6, p'bal F10, p'bal F11). Доминируют основные 

последовательности в гомозиготном состоянии. Показатели гетерозиготности 

почти в два раза ниже, чем в среднем в ареале. В 1999‒2009 гг. в кариофонде 

популяции спектр доминирующих основных последовательностей дисков был 

стабилен, варьировал спектр редко встречающихся уникальных 

последовательностей дисков. Инверсионный полиморфизм отмечен в 

хромосомных плечах А, С, D и G, в которых доминируют основные 

последовательности в гомозиготном состоянии. Кариофонд популяции Ch. 

balatonicus Куршского залива характеризуется высокими показателями 

хромосомной изменчивости и гетерозиготности. В этой популяции сложилась 

структура инверсионного полиморфизма, несколько отличная от таковой 

популяции Вислинского залива. Но, малое число исследованных кариотипов Ch. 

balatonicus из данной популяции (менее 50) недостаточно для проведения 

межпопуляционных сравнений (Шобанов, 1994в). 

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

Ch. balatonicus, обитающих в Куршском и Вислинском заливах, характеризуются 

высокими показателями хромосомной изменчивости – число последовательностей 

дисков близко к максимальному значению в ареале каждого из видов, но 

показатели гетерозиготности имеют более низкие значения, чем их средние в 

ареалах. Снижение показателей гетерозиготности обусловлено доминированием 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 последовательности дисков, которые встречаются 

только в кариофондах данных популяций, часть из которых возникла за счет 

редких перицентрических инверсий. В структуре инверсионного полиморфизма в 

изученных популяциях обоих видов-двойников доминируют большей частью 

основные последовательности в гомозиготном состоянии. 

Нами было показано, что в Куршском заливе доминирует Ch. plumosus, а 

Ch. balatonicus – это второстепенный вид, гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus и 
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Сh. muratensis – редко встречающиеся  виды. В Вислинском заливе, напротив, 

доминирует  Ch. balatonicus, а Ch. plumosus является второстепенным видом. 

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

заливах показывает, что области распространения этих видов в градиентных 

условиях среды большей частью расходятся и перекрываются лишь частично в 

небольшой зоне, в которой отсутствует гибриды  между ними. Исходя из этого, 

можно заключить, что в Куршском и Вислинском заливах популяции видов-

двойников Ch. plumosus и Ch. balatonicus распространены парапатрично 

(экологическая парапатрия).  

Нами было установлено, что Ch. plumosus обладает более низкой 

устойчивостью в отношении 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 кривых 

выживаемости. Личинки Ch. balatonicus обитают 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 ‰. 

Таким образом, именно фактор солености обуславливает распространение видов-

двойников в Куршском и Вислинском заливах. 

Результаты натурных наблюдений и экспериментальных исследований по 

влиянию фактора солености на выживаемость видов-двойников Сh. balatonicus и 

Ch. plumosus свидетельствуют о том, что, несмотря на их филогенетическую 

близость, они значительно различаются по степени эвригалинности. Ch. plumosus 

характеризуется более низкой устойчивостью в отношении фактора солености – I 

степень эвригалинности (максимальная соленость постоянного обитания 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 регуляции обмена натрия. Личинки Ch. plumosus 
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регулируют содержание натрия в организме по пресноводному 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 объектов. Личинки Ch. 

balatonicus, благодаря сравнительно большей ширине головной капсулы, 

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

способу добывания пищи личинки Ch. balatonicus и Ch. plumosus относятся к  

группе седиментаторов и неселективных собирателей. 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 их основной 

пищи – детрита.  

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

Вислинского заливов обитают в высокопродуктивных водоемах с контрастными 

условиями среды, а именно солености. Их эколого-генетическая система 

определяется условиями этих эстуарных экосистем и складывается в ходе 

микроэволюции. В результате формируется структура кариофонда  с уникальным 

спектром последовательностей дисков хромосом, определенным уровнем 

хромосомной 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. 
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ВЫВОДЫ 

1. В Куршском заливе доминирует Ch. plumosus, Ch. balatonicus – 

второстепенный вид, впервые зарегистрированные здесь Сh. muratensis и 

гибрид Ch. muratensis х Ch. plumosus – редко встречающиеся виды. В 

Вислинском заливе, напротив, доминирует Ch. balatonicus, а Ch. plumosus – 

второстепенный вид, оба вида зарегистрированы здесь впервые.  

2. Кариофонд популяции Ch. plumosus Куршского залива характеризуется 

высокими показателями хромосомной изменчивости. Впервые описаны 

шесть новых, уникальных для вида последовательностей 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, возможно, 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 инверсионного 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  

межпопуляционного сравнения. Для изучения данного аспекта необходимо 

дополнительное исследование. 

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 
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соленостью воды. Перекрытие  происходит в относительно узкой зоне 

солености. 

5. Виды-двойники Сh. balatonicus и Ch. plumosus значительно различаются по 

степени эвригалинности. 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 обусловлена видовыми особенностями регуляции обмена натрия. 

Личинки Ch. plumosus регулируют содержание натрия в организме по 

пресноводному типу, а личинки Ch. balatonicus – по солоноватоводному 

типу. 

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

– преимущественно детритофаги и состав их пищи сходен. Имеются лишь 

некоторые межвидовые различия в размерах потребляемых минеральных 

частиц.  

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

высокопродуктивной эстуарной экосистемы с благоприятными для 

детритофагов кормовыми условиями (Куршский и Вислинский заливы) 

складывается определенная эколого-генетическая структура популяций, 

характеризующаяся специфической структурой кариофонда с уникальным 

составом последовательностей дисков хромосом и областью 

распространения, обусловленной градиентом солености.  
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