
ГЕНЕТИКА, 2022, том 58, № 2, с. 157–162

157

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ГЕНОМА ЭНДОСИМБИОТИЧЕСКИХ БАКТЕРИЙ 
Wolbachia В ИНВАЗИВНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ АЗИАТСКОГО ТИГРОВОГО 

КОМАРА Aedes albopictus ЮГА РОССИИ
© 2022 г.   Е. А. Коноров1, 2, *, А. Н. Лукашев3, Н. Ю. Оюн3, 4, 5

1Институт общей генетики им. Н.И. Вавилова Российской академии наук, Москва, 119991 Россия
2Федеральный научный центр пищевых систем им. В.М. Горбатова Российской академии наук, Москва, 109316 Россия

3Институт медицинской паразитологии, тропических и трансмиссивных заболеваний им. Е.И. Марциновского 
Первого Московского государственного медицинского университета им. И.М. Сеченова, Москва, 119435 Россия

4Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, Москва, 119991 Россия
5Национальный исследовательский центр эпидемиологии и микробиологии имени почетного акад. Н.Ф. Гамалеи, 

Москва, 123098 Россия
*e-mail: casqy@yandex.ru

Поступила в редакцию 10.05.2021 г.
После доработки 22.06.2021 г.

Принята к публикации 29.06.2021 г.

Для изучения роли Wolbachia в продвижении азиатского тигрового комара Aedes albopictus в место-
обитания с более холодным климатом исследована изменчивость генома бактерий в популяциях ко-
маров Краснодарского края. Было обнаружено, что относительное количество Wolbachia у комаров
из г. Краснодара выше, чем у комаров из г. Сочи. По результатам филогенетического анализа все
представители Wolbachia принадлежат к линии wAlbB, для которой ранее отмечалось увеличение
приспособленности хозяина в условиях низких температур. Геномы Wolbachia из выборок Сочи от-
личались от геномов из выборок Краснодара по частотам аллелей SNP, расположенных в транспо-
зазах семейства IS982 и обратных транскриптазах интронов группы II.
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Азиатский тигровый комар Aedes albopictus яв-
ляется основным переносчиком лихорадки Ден-
ге, а также потенциальным переносчиком желтой
лихорадки и Чикугуньи. На территории Россий-
ской Федерации он был впервые обнаружен в
2011 г. [1] в г. Сочи, с тех пор распространился по
побережью [2] и вглубь Краснодарского края [3].
В Краснодарском крае отмечены завозные случаи
лихорадки Денге, а в ходе мониторинга в отдель-
ных случаях выявлена РНК возбудителя в кома-
рах [4], однако сообщений о существовании оча-
гов с местной передачей вируса на сегодняшний
день нет.

Wolbachia – внутриклеточные бактерии, най-
денные в клетках членистоногих и нематод, чьи
взаимоотношения с хозяином варьируют от пара-
зитических до мутуалистических. Их обнаружи-
вают в более чем 65% видов насекомых [5]. Wolba-
chia развили различные способы так называемого
репродуктивного паразитизма, такие как цито-
плазматическая несовместимость, индукция пар-
теногенеза и феминизация самцов [6] для того,
чтобы улучшить передачу бактерии зараженными

самками. Заражение некоторыми линиями парази-
тических Wolbachia было предложено и проверено в
полевых условиях в качестве средства борьбы с
комарами рода Aedes, понижающего продолжи-
тельность жизни и жизнеспособность яиц [7, 8].
Заражение Wolbachia не критически уменьшает
приспособленность комаров, но уменьшает про-
должительность их жизни, таким образом сокра-
щая возможности передачи лихорадок Денге, Чи-
кугунья, а также малярии [9, 10].

Как уже было отмечено, Wolbachia могут всту-
пать в мутуалистические отношения с насеко-
мым. Для A. albopictus было отмечено, что помимо
цитоплазматической несовместимости Wolbachia
может повышать приспособленность самок, по-
вышая их плодовитость [11]. Некоторые линии
Wolbachia повышают устойчивость своего хозяи-
на к низким температурам [12]. В том числе это
показано на комарах из рода Aedes, для которых
особи, зараженные линией Wolbachia wAlbB, де-
монстрировали бóльшую приспособленность в
условиях низких температур по сравнению с не-
зараженными [13].
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В комарах Ae. albopictus, собранных с побере-
жья Краснодарского края, были найдены ранее
две линии Wolbachia: wAlbA и wAlbB [14]. На ос-
нове данных полногеномного секвенирования
комаров из Краснодара и Сочи [15] проведен ана-
лиз изменчивости геномов Wolbachia с целью об-
наружить различия между линиями из локаций с
разными климатическими условиями и предпо-
ложить роль Wolbachia в продвижении Ae. albopic-
tus в местообитания с более холодным климатом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Данные секвенирования шести пулированных
образцов комаров Ae. albopictus были получены из
базы данных NCBI Sequence Read Archive, иденти-
фикаторы образцов SRR13570421–SRR13570426
[15]. Образцы представляли собой выделенную
геномную ДНК из группы самок имаго (17–
42 особей), собранных в трех локациях (удаленных
друг от друга более, чем на 10 км) на территории
Сочи и в трех локациях на территории Краснода-
ра. Координаты мест сбора выборок: Sochi_1 –
43.43 N 39.96 E; Sochi_2 – 43.59 N 39.75 E; Sochi_3 –
43.68 N 39.77 E; Krasnodar_4 – 45.02 N 39.03 E;
Krasnodar_5 – 45.00 N 38.93 E; Krasnodar_6 –
45.08 N 38.93 E.

Адаптеры и нуклеотиды с качеством прочтения
меньшим 20, были отфильтрованы с помощью
Trimmomatic v.0.38 с параметрами командной стро-
ки: LEADING:3 TRAILING:3 SLIDINGWIN-
DOW:4:20 MINLEN:80 [16]. Отфильтрованные чте-
ния были картированы с помощью BBMap [17] на
сборку генома (RefSeq ID: GCF_004795415.1) Wol-
bachia эндосимбионта Ae. albopictus [18] отдельно
для образцов из Сочи и Краснодара.

Для филогенетического анализа были отобра-
ны картированные чтения на ген поверхностного
белка wsp Wolbachia, далее с помощью программы
RegressHaplo [19] были выявлены гаплотипы дан-
ного гена и их частоты у Wolbachia из популяций
Сочи и Краснодара. Обнаруженные гаплотипы и
последовательности wsp, выделенных из других
двукрылых, были выровнены с помощью MAFFT

[20] c параметрами max iterate 1000, localpair. От-
дельно для разных позиций в кодоне была подо-
брана модель замен с помощью PartitionFinder
[21], и на основании подобранной модели была
реконструирована филогения байесовским мето-
дом с помощью Mr.Bayes [22], ngen = 2000000.

Для выявления полиморфных сайтов в геноме
Wolbachia мы использовали пакет poolfstat [23].
Для анализа главных компонент мы использова-
ли ковариационную матрицу, вычисленную с по-
мощью байесовского иерархического моделиро-
вания в программе BAYPASS [24].

РЕЗУЛЬТАТЫ

По результатам картирования среднее покрытие
геномов Wolbachia каждого из образцов составило
51–676× (табл. 1). Для всех выборок доля позиций в
геноме, на которые было картировано хотя бы одно
чтение, превышала 95%. В образцах, собранных в
Краснодаре, доля чтений Wolbachia относительно
общего числа чтений (табл. 1) была выше, чем в об-
разцах из Сочи (Uэмп = 0, p < 0.01, критерий Ман-
на–Уитни).

Было обнаружено 95 SNP, большинство из них
располагалось в транспозазах и в обратных тран-
скриптазах интронов типа II (табл. 2), которые
находились на границах скаффолдов сборки
GCF_004795415. Бóльшая часть изменчивости
наблюдалась внутри выборок Krasnodar_5 и Kras-
nodar_6, в то время как выборки из Сочи были
мономорфны внутри генов транспозаз и обрат-
ных транскриптаз.

Изменчивости в генах cidB и cidA не было об-
наружено.

Был обнаружен один общий гаплотип S/K1 ге-
на wsp, распространенный в 87.7% геномах Wolba-
chia, эндосимбионтов Ae. albopictus из Сочи и в
86.7% Краснодара. Остальные гаплотипы отлича-
лись от него делецией одного из кодонов. Частота
гаплотипа S2 в выборках Сочи составила 6.66%,
гаплотипа S3 – 5.58%. В выборках из Краснодара
встречались гаплотипы K2 (8.28%) и K3 (4.96%).

Таблица 1. Результаты картирования чтений на сборку генома Wolbachia

Среднее покрытие Сайты генома
с покрытием, %

Чтения Wolbachia по отношению 
к общему числу чтений на одну 

особь Ae. albopictus, %

Sochi_1 154× 97.9 0.012
Sochi_2 131× 95.3 0.018
Sochi_3 51× 96.8 0.005
Krasnodar_4 314× 98.7 0.019
Krasnodar_5 676× 99.8 0.038
Krasnodar_6 638× 99.7 0.039
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Все перечисленные гаплотипы относились к су-
пергруппе B, то есть к штамму wAlbB (рис. 1).

Анализ главных компонент на основе байесов-
ского иерархического моделирования выявил
различия между геномами Wolbachia из популя-
ций Сочи и Краснодара (см. рис. 2). Основная
часть различий между популяциями, как было от-
мечено выше, обусловлена различиями в частотах
SNP в мобильных элементах.

ОБСУЖДЕНИЕ
В предыдущих исследованиях частоты зара-

женности Wolbachia комаров Ae. albopictus с побе-
режья Черного моря России у 56% насекомых был
найден хотя бы один из штаммов [25]. В то время
как ранее встречались две линии Wolbachia (wAlbA и
wAlbB), в том числе в 20% случаев обнаружива-
лось суперзаражение обеими линиями [14], в ис-
следованных нами пулах комаров были обнару-
жены лишь бактерии wAlbB. Из-за особенностей
подхода пулированного секвенирования невоз-
можно оценить точное количество зараженных
особей в каждой из выборок, но можно отметить,
что относительное количество Wolbachia у кома-
ров из Краснодара выше, чем у комаров из Сочи.
Подобная ситуация наблюдалась на большем ко-
личестве точек сбора и климатических зон в Ки-

тае, где при продвижении от тропической зоны до
умеренной увеличивалась зараженность комаров
Wolbachia [26]. С одной стороны, данный факт
вызывает беспокойство, поскольку представите-
ли этого рода, переносчики арбовирусов Ae. aegyp-
ti, зараженные Wolbachia линии wAlbB, обладают
большей плодовитостью в условиях более низких
температур [13]. Таким образом, увеличение зара-
женности бактериями может указывать на их воз-
можный вклад в климатическую адаптацию и
продвижение Ae. albopictus глубже в умеренные
широты. С другой стороны, Wolbachia ограничи-
вает передачу вируса лихорадки Денге, уменьшая
его концентрацию в слюнных железах [27], что
показано в том числе и в природных популяциях
Ae. aegypti [28].

Мы изучили последовательности генов cidB и
cidA Wolbachia из Ae. albopictus, поскольку было
показано, что изменчивость в них коррелирует с
фенотипическим разнообразием по цитоплазма-
тической несовместимости у комаров Culex pipiens
[29]. Ни одного полиморфного сайта в генах cidB
и cidA не обнаружено, поэтому можно предполо-
жить, что нет изменчивости по цитоплазматиче-
ской несовместимости у зараженных Wolbachia
комаров Ae. albopictus из изученных выборок.

Самый распространенный гаплотип гена wsp в
наших образцах был идентичен гаплотипу из

Таблица 2. Обнаруженные SNP в генах транспозаз и обратных транскриптаз

Ген Скаффолд Описание Число SNP
в данном гене

В каких выборках наблюдается 
полиморфизм

EJE47_06510 RWIK01000012 Group II intron reverse
transcriptase/maturase

2 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS03060 RWIK01000004 IS982 family transposase 2 Все, кроме Sochi_2

EJE47_RS05180 RWIK01000007 IS982 family transposase 10 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS05190 RWIK01000008 Transposase 7 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS06905 RWIK01000015 IS982 family transposase 3 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_04765 RWIK01000006 IS982 family transposase 9 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS00005 RWIK01000001 Transposase 2 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS03760 RWIK01000005 IS982 family transposase 9 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS03765 RWIK01000005 Group II intron reverse
transcriptase/maturase

19 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_05615 RWIK01000009 IS982 family transposase 4 Все выборки из Краснодара

EJE47_RS05830 RWIK01000010 IS982 family transposase 7 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS06075 RWIK01000010 Group II intron reverse
transcriptase/maturase

3 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS06315 RWIK01000011 Group II intron reverse
transcriptase/maturase

1 Krasnodar_5 и Krasnodar_6

EJE47_RS07085 RWIK01000017 Helix-turn-helix 
domain-containing protein

4 Krasnodar_5 и Krasnodar_6
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Рис. 1. Байесовское филогенетическое дерево Wolbachia двукрылых, построенное по выравниванию последовательно-
стей гена wsp. Образцы из данного исследования выделены жирным.
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Рис. 2. Результаты анализа главных компонент на основании ковариационной матрицы, вычисленной с помощью
байесовского иерархического моделирования.
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сборки генома Wolbachia с GenBank ID
CP031221.1, которая была выделена из клеточной
линии Aa23 [30]. Остальные гаплотипы не обла-
дали 100% идентичностью ни с одной из последо-
вательностей из GenBank, но также относились к
супергруппе B. Wolbachia из выборок Сочи суще-
ственно отличались от выборок Краснодара по
первой главной компоненте (рис. 2). Бóльшая
часть этих различий представляет собой разницу
в частотах аллелей по SNP, расположенных в
транспозазах семейства IS982 и обратных тран-
скриптазах интронов группы II. Известные гено-
мы wAlbB содержат большее количество IS-эле-
ментов семейства IS982, чем все остальные геномы
Wolbachia [18, 30]. Предполагается, что экспансия
IS-элементов у Wolbachia может быть недавним,
возможно продолжающимся до сих пор событием,
при этом сопровождающимся горизонтальным
переносом от разных линий и псевдогенизацией
[31]. Можно предположить, что IS-элементы на-
капливали замены в ходе перемещения по геному
с последующей псевдогенизацией, вызывая изме-
нения в окружающих точку инсерции генах.

В данной работе мы показали, что комары
Ae. albopictus из Сочи и Краснодара отличаются
по степени зараженности Wolbachia, а также что
геномы Wolbachia из этих образцов отличаются по
частотам аллелей SNP, по большей части распо-
ложенных в IS-элементах. Предполагаем, что до-
полнительные исследования особей из промежу-
точных точек сбора между Краснодаром и Сочи
позволят подтвердить зависимость частоты зара-
жения Wolbachia от среднегодовой температуры.

Работа выполнена при поддержке РНФ № 19-
75-00091 от 09.08.2019.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Genome Variation of Endosymbiotic Wolbachia in Introduced Populations
of Asian Tiger Mosquito Aedes albopictus from Krasnodar Krai

E. A. Konorova, b, *, A. N. Lukashevc, and N. Yu. Oyunc, d, e

aVavilov Institute of General Genetics of Russian Academy of Science, Moscow, 119991 Russia
bGorbatov Federal Research Center for Food Systems of Russian Academy of Sciences, Moscow, 109316 Russia

cMartsinovsky Institute of Medical Parasitology, Tropical and Vector-Borne Diseases,
Sechenov University, Moscow, 119435 Russia

dLomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
eGamaleya National Research Centre for Epidemiology, Moscow, 123098 Russia

*e-mail: casqy@yandex.ru

For determining the impact of Wolbachia endosymbiont on Aedes albopictus spread to colder environments
we have studied variation in Wolbachia genome from introduced Krasnodar krai mosquito populations. We
found that mosquitoes from Krasnodar have higher Wolbachia infection rate than Sochi mosquitoes. All Wol-
bachia we found belong to wAlbB strain. It was shown in previous studies that this strain increases mosqui-
toes’ egg hatching rate and fertility in low temperature conditions. Wolbachia genomes from Sochi and Kras-
nodar differ on allele frequency spectrum on SNPs in IS982 family transposases and group II intron reverse
transcriptases/maturases.

Keywords: endosymbionts, Wolbachia, Aedes albopictus, symbiotic adaptation.
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