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Была проведена оценка уровня генетической изменчивости с 1974 по 2020 гг. в популяции малярий-
ного комара Anopheles messeae Fall. п. Коларово (Томская обл.) на основе цитогенетического анализа
политенных хромосом. Анализ динамики инверсионного полиморфизма малярийного комара
Anopheles messeae Fall. в период с 1974 по 2020 гг. по частотам инверсионных вариантов хромосом и
гамет в популяции п. Коларово показал замещение “северных” вариантов в период 90-х гг. прошло-
го столетия “южными” вариантами и стабилизацию этих перемен до 2020 г. Была выявлена корре-
ляция частотного распределения хромосомных инверсий с 1972 по 2020 гг. с годовой температурой,
включающей в себя полугодовую среднюю апрель–сентябрьскую и полугодовую среднюю ок-
тябрь–мартовскую температуру. Полученные результаты позволили вскрыть характер динамиче-
ских процессов в течение длительного периода в связи с потеплением климата. Пространственно-
временная стационарность (динамическая устойчивость) адаптивного инверсионного полимор-
физма – свидетельство отсутствия тенденций к видообразованию.
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Малярийные комары (Diptera, Culicidae) явля-
ются одним из представителей гнуса и перенос-
чиком разнообразных трансмиссивных болезней,
одной из которых является наиболее опасная –
малярия [1–4]. В настоящее время эта проблема
становится актуальной, что связано не только с
потеплением климата, но и с миграцией народов
из южных регионов [1, 5, 6] в Россию. В связи с
этим необходимо проводить популяционно-гене-
тический мониторинг в популяциях малярийных
комаров [7]. Одним из широко распространен-
ных видов малярийных комаров является Anophe-
les messeae представитель комплекса “maculipen-
nis”, занимающий гигантский ареал, охватываю-
щий разнообразные ландшафтно-климатические
зоны Палеарктики [8].

В популяциях An. messeae выявлено пять широ-
ко распространенных по ареалу инверсий, суще-
ствующих в гетеро- и гомозиготном состояниях [9].
Эти инверсии расположены: две в половой хромо-
соме (XL1, XL2) и по одной в аутосомах 2R1, 3R1,

3L1 [10]. Анализ частот встречаемости отдельных
инверсий, проведенный в 1974–1979 гг., показал
наличие клинальных закономерностей распределе-
ния инверсий. Для инверсий XL1 и 3R1 характерна
четкая (для 3L1 несколько менее четкая) клиналь-
ная изменчивость частот в долготном направлении,
а для инверсии 2R1 – в широтном [7]. An. messeae от-
личается высокой адаптивной пластичностью, за-
нимает всю Центральную и Северную Европу, пре-
красно переносит резко континентальный климат
Сибири и Казахстана. На востоке распростране-
ние An. messeae ограничено Зейско-Буреинской
низменностью, северная граница ареала совпада-
ет с 65° с.ш., а южная проходит на уровне 42° ю.ш.
[8]. В пределах ареала сильно изменяются сроки
зимовки и длительность диапаузы, фенологиче-
ские показатели [11]. Число летних генераций у
вида колеблется от двух на севере ареала до пяти-
семи на юге. Естественно, что в разных географи-
ческих районах изменяются и экологические усло-
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вия существования как личиночных, так и имаги-
нальной стадии развития [8]. Границы ареала
An. messeae в основном определяются климатиче-
скими факторами [12]. Исходя из имеющихся до-
казательств адаптивной природы полиморфизма
[13, 14], было высказано предположение [10, 15],
что инверсионные генокомплексы играют важ-
ную роль в видовой системе генетической адапта-
ции An. messeae [16–21]. В большинстве случаев
инверсионный полиморфизм структурно органи-
зован по ареалу и частично коррелирует с гради-
ентами климатических факторов среды обитания
[14, 22–24].

Многолетние наблюдения за распределением
инверсий комаров в 70-х гг. ХХ в. в популяции цен-
тральной части ареала (Западная Сибирь, Томск)
показали наличие межгодовых [7] и сезонных [17,
25, 26] флуктуаций частот инверсий, коррелиру-
ющих с периодическим изменением условий
обитания и особенно температурных режимов.

Цель настоящей работы – анализ результатов
долговременного и сезонного мониторинга гене-
тической структуры в популяции п. Коларово Том-
ской обл. в плане оценки адаптивного характера
генетической изменчивости в связи с потеплени-
ем климата.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для работы послужили личинки

An. messeae четыре возраста, собранные в Том-
ской обл. (п. Коларово, 59°19′45′′ N 84°56′53′′ E) в
период генерации комаров с мая по август 2020 г.
включительно (29.05.2020, 21.06.2020, 29.07.2020,
08.08.2020).

Личинок фиксировали спирт-уксусной смесью
3 : 1 (раствор Карнуа). Готовили лактоацеторсеи-
новые препараты по модифицированной методи-
ке [9]. Цитогенетический анализ инверсионного
состава малярийных комаров проводили по кар-
там хромосом An. messeae [7, 10]. Сравнивали ча-
стоты инверсий в популяциях методом χ2, уро-
вень значимости р = 0.05.

Для анализа температуры были взяты парамет-
ры годового хода температуры, апрель–сентябрь
и октябрь–март с 1971 по 2020 гг. [27]. Годовой ход
температуры воздуха с апреля по сентябрь оказыва-
ет влияние во время размножения комаров An. mes-
seae, а температура с октября по март оказывает
влияние во время зимовки имаго. Температурные
данные холодного периода получены сложением
средних температур октября–декабря 1971 г. и
января–марта 1972 г. и т.д. (рис. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Полученные данные по уровню инверсионно-

го полиморфизма An. messeae в популяции п. Ко-

ларово Томской обл. в 2020 г. показывают значи-
тельное изменение частот инверсий по сравнению
с данными, полученными в 70-х гг. ХХ в. (рис. 2).

В популяции комаров An. messeae в 2020 г. по
ХL-хромосоме в июне гетерозиготность (XL01) рез-
ко возросла за счет снижения частоты гомозигот
XL00. Остальные хромосомы (2R, 3R, 3L) сохраня-
ли равновесные частоты гомо- и гетерозигот в те-
чение всего летнего периода (табл. 1).

Анализ динамики инверсионного полиморфиз-
ма малярийного комара Anopheles messeae в период с
1974 по 2020 гг. показал следующие результаты:

Х хромосома – XL плечо. Динамика частот ин-
версионных вариантов XL хромосомы варьирует
в течение анализируемого периода, было выявле-
но увеличение доли особей XL0 с 3.6 ± 1.5% в 1974 г.
до 35.2 ± 2.3% в 2020 г. (p < 0.05) и уменьшение
особей с XL1. В период 90-х годов ХХ века меня-
лось соотношение доли особей с инверсиями XL0
и XL1 (рис. 2,а). Анализ частот инверсионных ва-
риантов хромосомы XL, показал резкое сниже-
ние доли вариантов XL11 c 60.8 ± 4.1% в 1979 г.
до 30.1 ± 2.1% в 1992 г. (рис. 2,б). Увеличение ча-
стот “южных” вариантов XL00 наблюдалось: с 2.17 ±
± 1.2% в 1979 г. до 20.2 ± 2.1% в 1992 г. (p < 0.05) и
в дальнейшем снижается к 2020 г. С 1979 по 2020 гг.
постепенно увеличивается и доля гетерозигот
XL01 (рис. 2,б; p < 0.05). Также в данной популя-
ции комаров снижалась доля гетерозиготных осо-
бей XL12 с 31.1 ± 3.4% в 1974 г. до 1.1 ± 0.7% 2020 г.
(рис. 2,б; р < 0.001).

Хромосома 2 – 2R плечо. С 1974 по 1979 гг. доля
комаров с разными частотами инверсионных
вариантов хромосомы 2R варьировала. Доля осо-
бей с “южными” вариантами 2R00 увеличилась с
30.1 ± 3.6% в 1979 г. до 100% в 2003 г. (рис. 2,б;
р < 0.001), которая осталась стабильной же до
2020 г. (98.9 ± 0.7%). В это же время произошло
снижение доли “северных” вариантов 2R11 с 22.6 ±
± 2.6% и вариантов 2R01 с 47.2 ± 3.1% в 1979 г., далее
они изменились до 0% в 2003 г. (рис. 2,б; р < 0.001).
В 2020 г. в популяции комаров п. Коларово было
выявлено всего лишь 1.1 ± 0.7% особей с вариан-
тами 2R01.

Хромосома 3. С 1979 г. доля особей с вариан-
тами 3R11 c 41.7 ± 3.1% постепенно снизилась до
8.0 ± 2.0% в 2020 г., доля особей с вариантами 3R00
увеличилась с 13.5 ± 2.1% в 1974 г. до 72.9 ± 3.3% в
2020 г. (рис. 2,б; р < 0.001). Сходная картина отме-
чена и по хромосомному плечу 3L. С 1979 г. доля
особей с инверсиями 3L1 c 25.9 ± 2.4% постепенно
снизилась до 1.9 ± 0.5% в 2020 г. (рис. 2,а; р < 0.05).
Доля особей с вариантами хромосом 3L11 в 2020 г.
снизилась до 0% (рис. 2,б), такая же тенденция
отмечена с гетерозиготами 3L01. Также наблюда-
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лось увеличение доли особей вариантов 3L00 с
51.8 ± 3.9% в 1974 г. до 95.7 ± 1.5% в 2020 г. (p < 0.05).

Анализ динамики инверсионного полиморфиз-
ма малярийного комара Anopheles messeae Fall. в
период с 1974 по 2020 гг. по частотам инверсион-
ных вариантов хромосом в популяции п. Коларо-
во (рис. 2) показал замещение “северных” вариан-

тов в период 90-х гг. прошлого столетия “южными”
вариантами и стабилизацию этих перемен до 2020 г.

Была проведена корреляция частотного распре-
деления хромосомных инверсий с 1972 по 2020 гг. с
годовой температурой, с полугодовой средней
температурой с апреля по сентябрь и с полугодовой
средней температурой с октября по март (рис. 1).

Таблица 1. Сезонная динамика частот инверсионных генотипов в популяции An. messeae п. Коларово в 2020 г.

Примечание. В скобках приведено теоретическое значение, вычисленное по закону Харди–Вайнберга.

Вариант 
хромосомы

Частоты хромосомных вариантов (%)

05/2020 06/2020 07/2020 08/2020

Самцы

XL0 30.0 ± 14.5 33.3 ± 12.6 7.1 ± 6.8 20.0 ± 10.3

XL1 70.0 ± 14.5 66.6 ± 12.6 92.9 ± 6.8 80.0 ± 10.3

n 10 21 14 15

Самки

XL00
10.3 ± 4.8

(0.18)
12.3 ± 4.7

(0.51)
6.5 ± 5.9

(0.06)
15.1 ± 6.2

(0.18)

XL01
56.4 ± 7.9

(0.48)
77.5 ± 5.9

(0.41)
38.7 ± 11.8

(0.38)
48.5 ± 8.7

(0.49)

XL11
33.3 ± 7.5

(0.33)
8.2 ± 3.9

(0.08)
54.8 ± 12.0

(0.55)
33.3 ± 8.2

(0.32)

XL12 0 0 0 3.0 ± 3.0

XL14 0 2.0 ± 2.0 0 0

n 39 49 31 33

Самцы и самки

2R00 100.0 100.0 100.0 97.9 ± 2.0
(0.98)

2R01 0 0 0 2.1 ± 2.0
(2)

2R11 0 0 0 0
(0.0001)

3R00
75.5 ± 6.1

(0.75)
74.3 ± 5.2

(0.74)
75.6 ± 6.4

(0.76)
77.1 ± 6.0

(0.76)

3R01
18.4 ± 5.5

(0.23)
17.1 ± 4.5

(0.24)
22.2 ± 6.2

(0.22)
16.7 ± 5.4

(0.23)

3R11
6.1 ± 3.4

(0.02)
8.6 ± 3.3

(0.02)
2.2 ± 2.2

(0.02)
6.2 ± 3.5

(0.01)

3L00
98.0 ± 2.0

(0.98) 100 91.1 ± 4.2
(0.90)

91.7 ± 4.0
(0.92)

3L01
2.0 ± 2.0

(0.02) 0 8.9 ± 4.2
(0.095)

8.3 ± 4.0
(0.077)

3L11
0

(0.0001) 0 (0.0025) 0
(0.0016)

n 49 70 45 48
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Нами была выявлена корреляция частотного рас-
пределения хромосомных инверсий с 1972 по
2020 гг. с годовой температурой, включающей в
себя полугодовую среднюю апрель–сентябрь-
скую и полугодовую среднюю октябрь–мартов-
скую температуру (рис. 1).

Все хромосомные последовательности XL0, 2R0,
3R0, 3L0 коррелируют с годовой и с полугодовой
средней апрель–сентябрьской температурой (со-
ответственно коэффициент корреляции rXL = 0.6,
r2R = 0.58, r3R = 0.64, r3L = 0.67, p < 0.05) (апрель–
сентябрь). Полугодовая средняя октябрь–мар-
товская температура коррелирует только с вари-
антами 3L0 (p < 0.05), с остальными корреляция
не была выявлена (октябрь–март, рис. 1).

Частоты инверсионных вариантов хромосомы
XL0 с начала 1972 г. наблюдались на уровне 5–10%
до 1980 г., и только в 1981 г. отмечено резкое воз-
растание частоты XL0 до 21%, а затем увеличение
до 46.1% в 1989 г. В 2020 г. отмечено снижение ча-
стоты XL0 до 33%, и при этом идет увеличение ге-
терозигот XL01 (рис. 2, табл. 1).

С 1972 по 1980 гг. частоты инверсионных вари-
антов хромосомы XL0 наблюдались на уровне 5–
10%, и только в 1981 г. было выявлено резкое воз-
растание частоты XL0 до 21%, а затем в 1989 г. на-
блюдалось увеличение до 46.1%. В 2020 г. выяви-
лось снижение частоты XL0 до 33%, параллельно
с этим, произошло увеличение гетерозигот XL01
(рис. 2, табл. 1).

Рис. 1. Частотное распределение (десятилетний период) хромосомных инверсий и среднегодовых (по сезонам) темпе-
ратурных режимов в популяции An. messeae из п. Коларово (Томская обл.). На верхнем графике – частоты хромосом-
ных последовательностей XL0, 2R0, 3R0, 3L0; на нижних – среднегодовые (по сезонам) температуры воздуха, апрель–
сентябрь и октябрь–март.
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Частоты инверсионных вариантов хромосомы
2R0 показали межгодовые колебания от 54 до 67%, а
в 1981 г. ее концентрация достигла 78%, а в 2020 г.
достигла уже 99.5%.

Также были обнаружены межгодовые частот-
ные колебания от 54 до 67% инверсий хромосомы
2R0, в 1981 г. ее концентрация достигла 78%, а в
2020 г. достигла уже 99.5%. Аналогичная ситуация

Рис. 2. Долговременная динамика инверсионного полиморфизма малярийного комара Anopheles messeae Fall. в попу-
ляции центральной части видового ареала (Западная Сибирь, Томская обл.). а – динамика популяций малярийных
комаров по инверсионным вариантам по годам (0, 1 – варианты инверсий XL0, XL1, 0, 1 – инверсионные варианты
аутосом – 2R, 3R, 3L); б – динамика частот инверсионных вариантов хромосом по годам (00, 01, 11, 12, 15 – инверси-
онные варианты половой хромосомы XL; 00, 01, 11 – инверсионные варианты аутосом – 2R, 3R, 3L). Вертикальными
линиями указан доверительный интервал (p < 0.05).
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выявилась и для хромосомы 3R0: обычные коле-
бания – от 33 до 46%, в 1981 г. – скачок до 54%, и
продолжила увеличиваться до 2020 г. – 84.4%.
Последовательность хромосомы 3L0 встречается
в довольно высоких концентрациях (от 73 до 84%)
до 1983 г., а затем возросла до уровня 96% в 1994 г.,
которая не снижалась с этого уровня до 2020 г.

ОБСУЖДЕНИЕ
В популяции An. messeae выявлено пять широко

распространенных по ареалу инверсий. Определен-
ные сочетания инверсий в кариотипах An. messeae
встречаются гораздо чаще и формируют адаптив-
ные комплексы:

1. XL112R113R11(01)3L00(01,11) (север);
2. XL22(12)2R11(01)3R11(01)3L00(01,11) (северо-восток);
3. XL112R013R00(01,11)3L00(01,11) (центр);
4. XL00(01)2R003R00(01)3L00(01) (юго-запад);
5. XL112R003R00(01,11)3L00(01,11) (юго-восток).
В скобках после кариотипов указаны области

ареала, где такие сочетания доминируют или встре-
чаются с 100% частотой. Весь кариофонд условно
делят на две группы: “северные” хромосомные
сочетания (1), (2) и “южные” (4), (5) [25]. Реком-
бинанты (3) встречаются относительно редко и
образуются при скрещивании особей с “северны-
ми” и “южными” вариантами. Сочетания хромо-
сом обусловлены ассортативным скрещиванием
[25]. При этом хромосомный полиморфизм в по-
пуляциях An. messeae вероятно поддерживается не
за счет сверхдоминирования, а в результате раз-
личной приспособленности комаров с разными
хромосомными сочетаниями на разных этапах се-
зонного цикла [28–30]. Комары с альтернативными
кариотипами отличаются по физиологии, пищево-
му поведению, скорости развития, плодовитости и
другим характеристикам [7, 15, 29, 30]. При этом го-
мозиготы имеют селективное преимущество.

Сопоставление частотной динамики инверсий
с среднесезонными температурными режимами
за весь период наблюдения популяции показыва-
ет корреляцию изменений частот хромосомных
инверсий с потеплением климата. Для комаров
An. messeae температура является основным абиоти-
ческим фактором, лимитирующим процессы жиз-
недеятельности на всех стадиях развития. Характер
кривых температур за 49 лет наблюдений позво-
ляет заключить, что наиболее теплым был 2020 г.
Минимальные температуры отмечены в период
1974, 1983 и 2010 гг. Повышение температуры
(особенно в зимний период) привело к резкому
снижению гетерозиготности изученной популяции
п. Коларово Томской обл., что свидетельствует о
направленной гомозиготизации в пользу хромо-
сомных вариантов, доминирующих на юге и юго-
западе ареала. Существенная частотная реоргани-

зация хромосомных инверсий имеет явный адап-
тивный характер и, как показали эксперименты [7],
связана с тепловым режимом обитания. Экспери-
ментальный анализ развития личинок при разных
температурах воды показал, что выживаемость го-
мозигот XL00 и 3R00 выше при оптимальных темпе-
ратурах развития (23°C), чем при крайне низких и
высоких. Частоты гетерозигот XL01 и 3R01, наоборот,
в оптимальных условиях развития сильно падают.

Изменение частот инверсионных вариантов
хромосомы 2R было впервые зарегистрировано в
п. Коларово Томской обл. С 1975 г. частоты вари-
антов 2R0 начали существенно увеличиваться в
выборках личинок. Важным следствием потепле-
ния является резкое снижение частоты хромосо-
мы 2R1 в Сибирском регионе (п. Коларово) в пе-
риод с 1992 г. по настоящее время (рис. 1, 2). Эта
инверсия имеет клинальное распределение в ши-
ротном направлении [8]. На юге ареала встреча-
ются только гомозиготы 2R00, на севере таежной
зоны – только гомозиготы 2R11. В центре ареала
происходит гибридизация комаров с альтернатив-
ными хромосомными последовательностями, но
наблюдается дефицит гетерозигот 2R01. Инверсия
2R11 в составе генокомплекса (1) и (2) ранее доми-
нировала на севере ареала и связана с высокой ра-
зовой плодовитостью самок, что важно в услови-
ях короткого летнего репродуктивного периода
[28]. Очевидно, что удлинение лета в северных об-
ластях (особенно в Сибири) способствует повы-
шению частоты хромосомы 2R0, которая связана
с низкой разовой плодовитостью.

Изменение частот инверсионных вариантов
хромосом резко нарастало к концу 80-х–началу
90-х гг. и затем стабилизировалось. “Скачок по-
тепления” зимой 1981–1982 гг. привел к коррелиро-
ванному с ним “частотному скачку” группы “юго-
западных” хромосом в томской популяции (рис. 1).
Последние 20 лет частоты хромосом практически
не изменялись.

Таким образом, исключительность 1981 г. по
тепловому режиму и скачок частоты инверсий
XL0, 2R0 и 3R0 являются коррелированными. Как
было ранее отмечено, эти варианты хромосом до-
минируют в популяциях западной части ареала
An. messeae в условиях относительно мягкого кли-
мата Европы. В азиатской части преобладают аль-
тернативные инверсии XL1(XL2), 2R1, 3R1 и 3L1,
причем замена первых на вторые идет клинально
в связи с климатическими градиентами Палеарк-
тики. По-видимому, зимняя и летняя высокие тем-
пературы 1981 г. оказали существенное влияние как
фактор естественного отбора на томскую популя-
цию An. messeae и благоприятствовали “юго-за-
падному” генокомплексу.

Построенная линия тренда на основе средне-
годовых температур на графике с 1971 по 2020 гг.
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показывает увеличение температур (рис. 1). Рас-
считанная средняя скорость роста среднегодовой
температуры воздуха на территории Российской
Федерации с 1976 по 2018 гг. составила 0.47°С/10 лет
при скорости роста глобальной температуры за
тот же период: 0.17–0.18°С/10 лет [31]. Очевидно,
что направленная перестройка кариотипической
структуры An. messeae в Западной Сибири обу-
словлена климатическими изменениями общими
для всего региона. Такие же перестройки карио-
типической структуры были показаны и в п. Те-
гульдет, расположенном в 215 км на северо-во-
сток от г. Томск [32].

Анализ сезонных колебаний частот инверсий,
проведенный с 1974 по 1976 гг., показал некото-
рое повышение частоты “юго-западных” вариан-
тов (XL0, 2R0, 3R0, 3L0) в период летнего “расцве-
та” популяции от середины июля до середины авгу-
ста и снижение частоты гетерозигот 3R01 [17]. Эта
тенденция сохранилась в течение последних 30 лет.

Таким образом, в ходе настоящей работы про-
ведена оценка уровня генетической изменчиво-
сти с 1974 г. по 2020 г. в популяции малярийного ко-
мара An. messeae, которая позволила вскрыть харак-
тер динамических процессов в связи с потеплением
климата. Динамическая устойчивость адаптивного
инверсионного полиморфизма – свидетельство от-
сутствия тенденций к видообразованию.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания Министерства науки и высше-
го образования Российской Федерации (проект
№ FSWM-2020-0019), а также при поддержке Про-
граммы развития Томского государственного уни-
верситета (Приоритет-2030).

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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Long-Term and Seasonal Dynamics of Inversion Polymorphism of the Malaria Mosquito 
Anopheles messeae Fall. (Diptera: Culicidae) in the Population of the Central 

Part of the Species Range (Western Siberia, Tomsk Region)
A. K. Sibataeva, I. E. Wasserlaufa, K. E. Usova, 
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The assessment of the level of genetic variability from 1974 to 2020 in the population of the malaria mosquito
Anopheles messeae Fall. in the village of Kolarovo (Tomsk region) was carried out on the basis of cytogenetic
analysis of polytene chromosomes. Analysis of the dynamics of inversion polymorphism of the malaria mos-
quito Anopheles messeae Fall. in the period from 1974 to 2020, according to the frequencies of inversion vari-
ants of chromosomes and gametes in the population village Kolarovo showed the replacement of “northern”
variants in the period of the 90s of the last century with “southern” variants and the stabilization of these
changes until 2020. The correlation of the frequency distribution of chromosomal inversions from 1972 to
2020 was revealed with an annual temperature including a semi-annual average April–September and semi-
annual average October–March temperature. The results obtained made it possible to reveal the nature of dynamic
processes associated with the modification of a specific ecological niche during a long period due to climate warm-
ing. The spatiotemporal stationarity (dynamic stability) of adaptive inversion polymorphism is evidence of high
population-genetic (or rather species-specific) homeostasis and the absence of tendencies to speciation.

Keywords: Anopheles messeae, chromosomal polymorphism, inversions, malaria mosquitoes, population ge-
netics.
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