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В природных очагах чумы Сибири основными переносчиками возбудителя являются два 
подвида Citellophilus tesquorum (Wagner, 1898): в Забайкальском – C. t. sungaris (Jordan, 1929), 
в Тувинском – C. t. altaicus (Ioff, 1936). Экспериментально установлена возможность их ре-
ципрокной гибридизации. Время появления личинок F1, минимальный период метаморфоза и 
число овариол у самок гибридов варьировало примерно в тех же пределах, что и у родитель-
ских подвидов. Однако число потомков, приходящихся на одну взрослую самку, у гибридов 
F1 и F2 было в десять раз меньше, чем у исходных форм.

Изучение морфологии имаго гибридов по признакам, не имеющим таксономического значе-
ния, показало, что уровень их фенотипического сходства с каждым из подвидов соответствовал 
значению этого показателя для особей из природных популяций и был значимо выше сходства 
особей двух подвидов. Выявлено увеличение размеров тела у F1, которое в F2 нивелируется.

В опытах по инфицированию имаго гибридов возбудителем чумы у них происходили об-
разование блоков преджелудка и передача микроба лабораторным животным, причем с более 
высокой эффективностью, чем у исходных форм.
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Организм членистоногих – среда обитания для широкого спектра микроорганиз-
мов, в том числе патогенных для человека, многие из которых прошли длительные 
периоды коадаптации и коэволюции и сформировали природные очаги инфекционных 
болезней. Характер отношений между возбудителем и организмом, являющимся для 
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него резервуаром и/или вектором, во многом будет определяться видоспецифическими 
особенностями набора фенотипов, существующих в популяции переносчика (Захаров, 
1987; Корзун, Никитин, 1997; Семенов, 2001). Причиной изменения фенотипической 
структуры популяции переносчика с измененной толерантностью к микроорганизмам 
могут стать факторы внешней среды (модификационная изменчивость) или сигнал 
генетической природы, обусловленный, например, возникновением межпопуляцион-
ных, подвидовых или даже межвидовых гибридов. Априори предсказать, как повлияет 
генетически детерминированное изменение фенотипа на взаимоотношения перенос-
чика с микробиотой, не представляется возможным и требует экспериментального  
изучения.

На территории азиатской части России существует три природных очага чумы. 
В двух из них основным переносчиком и хранителем чумной инфекции является 
блоха Citellophilus tesquorum (Wagner, 1898). Считается, что этот политипический вид 
включает четыре подвида, два из них обитают в природных очагах чумы Сибири.  
В Забайкальском очаге – C. t. sungaris (Jordan, 1929); в Тувинском – C. t. altaicus (Ioff, 
1936) (Голубинский и др., 1987; Онищенко, Кутырев, 2004; Медведев и др., 2019). 
Виды этого рода распространены в степных и горных областях Центральной и Юж-
ной Европы, Казахстана, Передней, Средней и Центральной Азии, Южной Сибири  
и Приамурья (Иофф, Скалон, 1954; Цэрэнноров, 1999; Медведев и др., 2019).

В серии опытов, проведенных в Иркутском противочумном институте в 90-х го-
дах прошлого века, была показана возможность получения в лабораторных условиях 
гибридов C. t. sungaris и C. t. altaicus, изучен ряд их свойств, в том числе опреде-
ляющих векторную эффективность насекомых. В современных условиях под дей-
ствием меняющегося климата происходит трансформация границ ареалов носителей 
и переносчиков возбудителей с выносом эпидемически опасных зон и укоренением 
инфекции (Балахонов и др., 2014; Медведев и др., 2019). Поэтому мы сочли необ-
ходимым обобщить и проанализировать опубликованные ранее материалы по экспе-
риментальному получению и сравнительному изучению особенностей гибридов от 
скрещивания двух подвидов C. tesquorum.

Цель работы – описать результаты скрещивания двух подвидов C. tesquorum 
и некоторые фенотипические особенности гибридных имаго.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Разведение двух подвидов блохи C. tesquorum (C. t. sungaris и C. t. altaicus) проведено 
в условиях инсектария Иркутского противочумного института при температуре 18–21°С, от-
носительной влажности воздуха 75–80%, периодическом освещении и подкормке имаго каждые 
2–3 сут на беспородных белых мышах (Жовтый, Нечаева, 1983). Отметим, что Lewis (1990) 
считает C. t. altaicus самостоятельным видом.
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Для проведения реципрокного скрещивания имаго C. t. sungaris и C. t. altaicus отобраны 
виргинные самки каждого подвида насекомых. Для этого предварительно выбирали куколок 
насекомых, а вышедших из них имаго просматривали под микроскопом для выявления мо-
лодых самок и отделения их от самцов. В качестве прокормителей использовали раздельно 
содержащихся сирийских золотистых хомяков. На каждого зверька помещали по 10 блох (пять 
половозрелых самок и пять самцов) противоположных подвидов. Животные находились в про-
волочных сетках, помещенных на бумагу черного цвета, что исключало гибель насекомых из-за 
механических воздействий прокормителя и упрощало обнаружение отложенных самками яиц, 
появление личинок и молодых имаго. Контролем служили одновозрастные культуры исходных 
подвидов блох.

В дальнейшем содержание экспериментальных блох протекало в одинаковых и относитель-
но стабильных условиях инсектария. Всего проведено два независимых опыта по получению 
гибридных насекомых, которые позволили изучить фенотипические особенности имаго у перво-
го–четвертого поколений (F1–F4).

Для оценки векторной эффективности переносчика имаго блох заражали вирулентными 
штаммами Yersinia pestis. Данные опыты проведены на базе лаборатории экспериментальных 
животных Иркутского противочумного института. Для инфицирования блох использованы 
штаммы Y. pestis pestis из коллекции музея живых культур института, изолированные на тер-
ритории сибирских природных очагов: И-1996 (Забайкальский очаг) и И-3226 (Тувинский очаг).

Искусственное заражение осуществляли кормлением насекомых на биомембране (шкурка 
белой мыши) смесью равных частей дефибринированной крови морской свинки и 2 млрд. 
взвеси чумного микроба из 48-часовой агаровой культуры, выращенной при 28ºС.

Инфицированных возбудителем чумы блох периодически (через 2–3 сут) кормили на бе-
лых мышах. Во всех опытах после каждой подкормки среди напитавшихся кровью насекомых 
визуально под микроскопом регистрировали особей с блоками преджелудка. Блокированных 
насекомых фиксировали в 70% спирте и весь дальнейший комплекс их морфологического изуче-
ния проводили на базе паразитологического отдела.

Грызунов, после снятия с них блох, содержали в отдельных садках, помещенных в изо-
лированные боксы. Эффективность передачи микроба определяли по времени наступления 
гибели грызунов, регистрации характерных признаков бактериального поражения и результатам 
бактериологического исследования органов павших животных.

Взаимоотношения имаго гибридов с возбудителем чумы исследовано у F1, F3 и F4. В каж-
дом случае в тех же условиях поставлены варианты экспериментов с особями родительских 
подвидов насекомых. Всего проведено пять опытов.

Для изучения морфологической изменчивости насекомых по морфометрическим (дли-
на головы, бедра и голени третьей пары ног) и меристическим (число щетинок на эпимере, 
метэпимере, снаружи и внутри бедра и голени третьей пары ног) признакам использованы 
просветленные вре́менные препараты, приготовленные по принятой методике (Иофф, Скалон, 
1954). Размеры имаго приведены в относительных показателях окуляр-микрометра. Показатель 
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степени сходства экспериментальных групп по морфологическим признакам имаго рассчитан 
по методу Животовского (1982).

Статистическая обработка материала проведена с применением стандартных методов вариа-
ционной статистики (Животовский, 1991; Ивантер, Коросов, 2013). Полученные результаты на 
современном этапе частично подвергнуты повторному анализу с использованием программы 
Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Экспериментальное получение гибридов и их морфологические особенности
Явление гибридизации у кровососущих членистоногих известно для различных 

таксономических групп: блох (Якунин, Куницкая, 1992; Никитин и др., 1995; Ye et al.,  
1997), комаров (nazni et al., 2009; Yanisley et al., 2014), иксодовых клещей (Kovalev  
et al., 2015; Rar et al., 2019), но до сих пор исследовано в недостаточной мере. Что-
бы оценить характер изменения признаков приспособленности гибридных особей  
C. tesquorum по отношению к родительским подвидам, проведено изучение некоторых 
количественных и качественных показателей у потомков F1 и F2 по суммированным 
данным для реципрокных вариантов скрещиваний (табл. 1).

Таблица 1. Результаты скрещивания двух подвидов Citellophilus tesquorum 
по признакам приспособленности
Table 1. Results of crossing two subspecies of Citellophilus tesquorum 
by the characteristics of adaptation

Вариант 
опыта

Время появления 
первых личинок 

(сут)

Минимальные  
сроки  

метаморфоза  
(сут)

Число взрослых 
потомков у одной 

самки за время 
наблюдений

Число овариол  
у одной самки

Родительские подвиды (контроль)
C. t. sungaris 13 45 45.4 10.0
C. t. altaicus 19 45 51.0 6.4

Гибриды из реципрокных вариантов скрещиваний подвидов C. tesquorum
F1 19.6 ± 3.61 41.5 ± 0.87 3.9 ± 1.05 6.4 ± 0.25
F2 14.5 ± 1.44 31.0 ± 2.00 3.7 ± 1.70 6.0 ± 0.20

Показано, что такие признаки уровня приспособленности блох, как время появ-
ления первых личинок, минимальные сроки метаморфоза, число овариол у одной 
взрослой самки, достаточно схожи во всех вариантах эксперимента. Несколько иная 
картина выявлена по признаку «число потомков», приходящихся на одну самку.  
У гибридов F1 и F2 эти показатели ниже, чем у родительских форм, вне зависимости 
от направления исходного скрещивания. Считаем, что экспериментально продемон-
стрированная возможность реципрокного скрещивания исходных форм C. tesquorum 
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с сохранением фертильности потомства, с одновременным снижением числа потомков, 
приходящегося на одну самку, в наибольшей степени соответствует представлениям 
о подвидовом таксономическом статусе C. t. sungaris и C. t. altaicus.

Анализ результатов измерения длины трех мерных признаков имаго выявил не-
сколько бо́льшие размеры у самок C. t. altaicus по сравнению с C. t. sungaris (табл. 2). 
При этом имаго F1, вероятно вследствие эффекта гетерозиса, были несколько крупнее, 
чем особи C. t. altaicus, что особенно наглядно проявилось у самок. Если сравнить 
по критерию Стьюдента размеры признаков у C. t. sungaris и гибридов F1, то у самок 
все различия высоко значимы (P < 0.001). У самцов статистически подтвержденное 
преобладание размеров этого признака у имаго F1 отсутствует лишь по длине головы. 
В F2 размеры имаго уменьшаются по сравнению с F1; как следствие этого нивелиру-
ются и различия в размерах признаков имаго у гибридов с родительскими подвидами.

Таблица 2. Морфометрические признаки у гибридов двух подвидов Citellophilus tesquorum 
и родительских форм
Table 2. Measurements of two subspecies of Citellophilus tesquorum 
in hybrids and parental forms

Вариант Длина Самки N Самцы N
C. t. sungaris Голова 603.4 ± 5.01 21 536.6 ± 5.90 9

Бедро 543.9 ± 5.75 21 499.8 ± 4.59 9
Голень 537.2 ± 5.64 21 484.4 ± 4.94 9

C. t. altaicus Голова 616.7 ± 8.02 7 535.7 ± 5.95 18
Бедро 597.6 ± 2.93 7 541.8 ± 3.26 18
Голень 572.8 ± 11.12 7 527.1 ± 3.44 18

F1 Голова 623.0 ± 3.08 20 539.1 ± 5.16 18
Бедро 600.8 ± 3.12 20 538.3 ± 3.35 18
Голень 582.3 ± 3.19 20 518.6 ± 3.32 18

F2 Голова 600.4 ± 5.75 10 539.3 ± 5.83 8
Бедро 571.4 ± 2.81 10 517.4 ± 9.30 8
Голень 558.1 ± 2.11 10 501.8 ± 6.89 8

Примечания. N – число промеренных экземпляров. Во всех вариантах опыта проведено 
измерение третьей пары ног.

Таким образом, на первом этапе исследований доказана возможность реципрокного 
скрещивания двух подвидов блохи C. tesquorum с получением фертильного потом-
ства. При морфологическом анализе с двух сторон тела шести признаков хетотаксии  
у 28 самок C. t. altaicus, 14 C. t. sungaris и 49 особей F1 показатель фенотипического 
сходства для имаго родительских подвидов составил 0.906 ± 0.024. Между гибридами 
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и C. t. altaicus величина показателя значимо выше и равна 0.961 ± 0.012, а между 
гибридами и C. t. sungaris – 0.945 ± 0.017. Т.е. имаго F1 имеют примерно одина-
ковое морфологическое сходство с родительскими подвидами блох. Отметим, что 
сходство самок по этим же признакам из трех природных популяций C. t. altaicus 
в сопоставимых по объему выборках колеблется от 0.948 ± 0.018 до 0.975 ± 0.009.  
Следовательно, частота общих морф у самок из природных популяций, а также  
у гибридов с любой родительской формой значимо выше, чем между C. t. sungaris 
и C. t. altaicus, что подтверждает подвидовой таксономический статус использованных 
для гибридизации форм C. tesquorum.

Устойчивое разведение гибридов в инсектарии позволило получить достаточное 
количество насекомых для проведения экспериментов по изучению их взаимоотно-
шений с возбудителем чумы. Известно, что у блох, имаго которых в эксперименталь-
ных условиях были постоянно заражены бактериями чумы, наблюдается тенденция  
к активизации трансмиссивной эффективности (Бибикова и др., 1975). Аналогично для 
комаров показано, что пассирование возбудителя через определенного переносчика 
повышает его способность заселять именно данный вид (Расницын, 1998). В этой 
связи первоначально мы предположили, что имаго гибридных блох, исторически не 
контактировавших с Y. pestis, будут менее эффективны в передаче микроба.

Результаты исследования взаимоотношений гибридных блох  
с возбудителем чумы

Частота образования блока преджелудка у инфицированных возбудителем чумы 
блох является одним из ведущих, но не единственным фактором, обеспечивающим 
эффективность трансмиссии микроба (Бибикова, Классовский, 1974; Hinnebusch,  
Erickson, 2008; Базанова, Никитин, 2018). Первый опыт по инфицированию имаго 
блох родительских подвидов C. tesquorum и гибридов F1 поставлен в двух вариан-
тах: путем заражения насекомых штаммами возбудителя чумы, происходящими из 
Забайкальского и Тувинского природных очагов. Так как очевидных различий между 
этими вариантами не наблюдали, то далее рассмотрены суммированные результаты. 
В проведенном опыте осуществлено по 10 подкормок блох на белых мышах, инфи-
цированных каждым вариантом возбудителя. Первые блокированные имаго отмечены 
у C. t. altaicus (две блохи) после второй подкормки насекомых (на третьи сутки). 
У C. t. sungaris выявлена одна блоха с блоком после четвертой подкормки (на де-
вятые сутки), а у гибридов – одна блокированная особь после третьей (на пятые 
сутки). Всего за время опыта зарегистрировано 5, 9 и 11 блокированных блох среди  
C. t. sungaris, C. t. altaicus и F1, соответственно. Передача возбудителя чумы экспери-
ментальным животным произошла уже при первой подкормке блох (на третьи сутки) 
во всех вариантах опыта. Среднее время гибели белых мышей после их заражения 
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составило 4.7 ± 0.47, 5.0 ± 0.45 и 5.0 ± 0.49 дней для C. t. sungaris, C. t. altaicus 
и F1, соответственно. Несмотря на отсутствие различий между вариантами опыта по 
срокам гибели животных, наблюдали более эффективную передачу микроба гибрид-
ными блохами. Из 20 белых мышей, на которых кормились инфицированные Y. pestis 
(И-1996 и И-3226) C. t. sungaris, пало 25% животных; C. t. altaicus – 35%; F1 – 55%. 
При этом степень пораженности органов грызунов возбудителем чумы (оцениваемая 
визуально в баллах) между вариантами имаго не различалась: 12.4 ± 0.75, 11.7 ± 0.33, 
12.1 ± 0.73 для C. t. sungaris, C. t. altaicus и F1, соответственно.

В последующем было проведено еще четыре эксперимента по изучению векторной 
активности двух подвидов C. tesquorum и их гибридов разных поколений. В целом 
были получены схожие результаты, поэтому представлены материалы, суммированные 
для всех опытов с блохами F1, F3 и F4 (табл. 3).

Таблица 3. Характеристика векторной активности двух подвидов Citellophilus tesquorum 
и их гибридов (суммированы данные пяти экспериментов)
Table 3. characteristics of vector activity of two Citellophilus tesquorum subspecies 
and their hybrids (data from five experiments are summarized)

Вариант опыта 

Эффективность 
блокообразования

Эффективность передачи возбудителя  
белым мышам

Число 
блох

Доля блох  
с блоком  

преджелудка,  
%

Число 
мышей

Доля  
погибших  
животных,  

%

95% доверительный 
интервал границ 
вероятной гибели 

животных
C. t. sungaris 317 8.8 ± 1.59 30 6.7 1.2–19.4
C. t. altaicus 405 6.4 ± 1.22 17 5.9 0.3–25.2
Гибриды 449 16.0 ± 1.73 16 50.0 28.0–71.9

Достаточно большое количество исследованных имаго позволяет для статистиче-
ской обработки материала использовать параметрический метод Стьюдента. Показано, 
что по частоте блокообразования родительские подвиды блох статистически значимо 
не различаются (Р > 0.05). Вместе с тем у гибридных особей блоки преджелудка 
формируются значимо чаще, чем у C. t. sungaris (P < 0.01) и C. t. altaicus (P < 0.001).

Другим важным показателем эффективности трансмиссии возбудителя являет-
ся непосредственно гибель подопытных животных, использованных для подкормок  
инфицированных эктопаразитов (табл. 3). Для сравнительного анализа этого альтерна-
тивно варьирующего показателя применен метод расчета границ 95% доверительного 
интервала вероятности гибели животных в повторных опытах на основе F-статистики. 
Этот способ расчета границ для биномиальных распределений является наиболее 
точным (Животовский, 1991).
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Согласно полученным данным, эффективность заражения экспериментальных 
животных у родительских подвидов блох статистически значимо не различается 
(границы 95% доверительных интервалов перекрываются). Однако нижняя граница 
95% доверительного интервала возможной частоты генерализации инфекционного 
процесса у зараженных гибридными блохами мышей выше верхней границы этого 
показателя в вариантах опыта с родительскими подвидами насекомых. Это является 
статистическим доказательством вывода о большей эффективности передачи гибри-
дами возбудителя чумы.

Таким образом, установлено, что оба штамма чумного микроба (И-1996 и И-3266) 
способны приживаться и размножаться в гибридных особях, вызывая формирование 
блоков преджелудка и манифестную форму инфекционного процесса у подопытных 
животных. Наше первоначальное предположение о неспособности гибридных блох 
эффективно передавать возбудителя чумы не только не подтвердилось, но были полу-
чены прямо противоположенные результаты, указывающие на рост эффективности ги-
бридов как переносчиков возбудителя этой особо опасной трансмиссивной инфекции.

Имаго, после проведения опытов по исследованию векторной активности на-
секомых, изучены по меристическим признакам с билатеральной изменчивостью.  
С каждой стороны тела проведен анализ числа щетинок на эпистерне и метэпиме-
ре. Изменчивость в проявлении билатеральных признаков позволяет характеризовать 
стабильность онтогенетического развития особей (Захаров, 1987; Новицкая, 2016).  
В качестве статистического показателя, характеризующего уровень стабильности он-
тогенеза блох, применена оценка дисперсии разности числа щетинок с двух сторон 
тела (σd

2). Исследована онтогенетическая стабильность у имаго, доживших до окон-
чания опытов по их инфицированию возбудителем чумы, а также у особей с блоками 
преджелудка (табл. 4).

Таблица 4. Оценка уровня стабильности онтогенеза имаго гибридов и родительских особей 
Citellophilus tesquorum, в зависимости от результатов их заражения возбудителем чумы
Table 4. Estimation of the level of stability of ontogenesis in Citellophilus tesquorum imago hybrids 
and parental individuals, depending on the results of their infection with the causative agent  
of the plague

Вариант 
опыта

Число исследованных 
имаго

Дисперсия разности (σd
2) числа щетинок 

с двух сторон тела
эпистерн метэпимер

без блока с блоком без блока с блоком без блока с блоком
C. t. sungaris 137 17 0.471 0.485 0.890 1.279
C. t. altaicus 119 11 0.404 1.091** 0.915 1.018
Гибриды 163 54 0.491 0.832* 1.006 2.074**

Примечания. * Р < 0.05; ** Р < 0.01 при сравнении блокированных и неблокированных имаго.
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По суммарным для двух признаков данным уровень онтогенетического шума  
у гибридов значимо не отличается от этого показателя у родительских подвидов. При 
этом из восьми пар индивидуальных сравнений (у блокированных и неблокированных 
блох двух родительских подвидов по двум признакам) в семи случаях онтогенети-
ческие шумы сильнее выражены у гибридных имаго. Выявлено, что наиболее суще-
ственные различия в величине стабильности развития характерны для блокированных 
и неблокированных имаго вне зависимости от варианта опыта (Корзун, Никитин, 
1997). Для блокированных особей во всех случаях характерно неустойчивое состоя-
ние онтогенетического развития, причем в трех парах сравнений из шести различия 
статистически значимы (табл. 4).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основными выводами по результатам проведенного исследования мы считаем 
следующие: 1) в местах соприкосновения ареалов C. t. sungaris и C. t. altaicus или 
в случае заноса имаго одного из подвидов на территорию обитания другого воз-
никновение фертильных гибридов является потенциально вероятным событием;  
2) по совокупности морфологических признаков, не имеющих таксономического зна-
чения, гибриды F1 занимают промежуточное положение между исходными подвидами;  
3) гибриды двух подвидов C. tesquorum могут быть не только восприимчивыми к воз-
будителю чумы, но и обладают повышенной по сравнению с родительскими формами 
векторной эффективностью; 4) подтверждается таксономический статус C. t. sungaris 
и C. t. altaicus как двух подвидов; 5) для гибридов характерна несколько бо́льшая не-
стабильность онтогенеза, что особенно сильно проявляется (в т.ч. для родительских 
форм) у имаго со сформировавшимся после заражения Y. pestis блоком преджелудка.
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PHEnOTYPIc FEATURES OF EXPERIMEnTALLY OBTAInEd HYBRIdS  
OF TWO SUBSPEcIES OF CITELLOPHILUS TESQUORUM 

(SIPHOnAPTERA: cERATOPHYLLIdAE) 

A. Ya. nikitin, L. P. Bazanova

Keywords: flea subspecies, hybrids, signs of fitness, morphology, plague causative agent

SUMMARY

In the natural foci of the Siberian plague, the main vectors of the pathogen are two subspecies 
of Citellophilus tesquorum (Wagner, 1898): in Transbaikalia – C. t. sungaris Jordan, 1929; in Tuva – 
C. t. altaicus Ioff, 1936. The possibility of their reciprocal hybridization has been experimentally 
established. The time of F1 larvae appearance, the minimum period of metamorphosis and the number 
of ovarioles in female hybrids varied approximately within the same limits as in the parent subspe-
cies. However, the number of offspring per adult female in F1 and F2 hybrids was ten times less 
than in the original forms. The study of the imago hybrids morphology based on traits that have no 
taxonomic significance showed that the level of their phenotypic similarity with each of the subspe-
cies corresponded to the value of this indicator for individuals from natural populations and was 
significantly higher than the similarity of the two subspecies. An increase in body size was revealed 
in F1, which is leveled in F2. In experiments on infection of imago hybrids with the causative agent 
of plague, the formation of proventriculus “blocks” and the transfer of the microbe to laboratory 
animals were recorded, with higher efficiency than in the original forms.


