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Изучена хромосомная изменчивость популяции Chironomus plumosus (Linnaeus 1758) из прибрежной
лагуны (Куршский залив Балтийского моря). Давленые препараты политенных хромосом из слюн-
ных желез готовили по этил-орсеиновой методике. Кариофонд включает 19 последовательностей
дисков хромосом, что превышает их среднее число в Палеарктике (12.5 ± 0.4). В кариофонде при-
сутствуют уникальные, впервые описанные для вида последовательности: p'pluВ15, p'pluВ16,
р'pluС7, р'pluD19, р'pluЕ3 и р'pluF7, последние четыре последовательности возникли в результате
редких для кариофонда Сh. plumosus перицентрических инверсий. Выявлены 21 зиготическое соче-
тание и 19 геномных сочетаний последовательностей дисков хромосом. Показатели хромосомной
изменчивости – доля гетерозиготных особей (54.43 ± 7.08%) и число гетерозиготных инверсий на
одну особь (0.71 ± 0.10) – ниже, чем в центре палеарктической части ареала, что характерно для пе-
риферических популяций. Структура хромосомной изменчивости стабильна в течение всего пери-
ода исследования (1975 г., 1998–2009 гг.), что, вероятно, обусловлено благоприятными условиями
жизни в заливе.
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Chironomus plumosus (Linnaeus 1758) s. str. широ-
ко распространен в Голарктике (Белянина, Логи-
нова, 1993; Шобанов, 1994, 1994а; Шилова, Шо-
банов, 1996; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Больша-
ков, 2013; Kiknadze et al., 2016), обитает в
континентальных пресных водоемах различного
типа и играет важную роль в их функционирова-
нии (Тодераш, 1984; Балушкина, 1987).

В Палеарктике хромосомная изменчивость
изучена в более чем восьмидесяти природных по-
пуляциях Ch. plumosus (Максимова, Петрова,
1978; Шобанов, 1994, 1994а, 1994б; Шилова, Шо-
банов, 1996; Голыгина, Кикнадзе, 2001; Kiknadze
et al., 2016). Данные о хромосомной изменчиво-
сти в популяциях Ch. plumosus, обитающих в при-
брежных лагунах, единичны и ограничены двумя
заливами Балтийского моря – Куршским (Мак-
симова, 1980) и Заалер (залив Дарс-Цингст) (Шо-
банов, 1994б). Материал в этих исследованиях
был собран локально, только на одной станции,

что не позволяет выявить особенности хромосом-
ной изменчивости в популяциях, обитающих в
среде с большим разнообразием условий.

Прибрежные лагуны относят к мелководным
эстуарным экосистемам (Bird, 2008), в которых
при смешении пресной и соленой воды возникает
градиент солености (Хлебович, 1974) и формиру-
ется уникальный тип экосистемы, которая харак-
теризуется изменчивым гидрологическим режи-
мом со специфическими элементами, свойства-
ми и взаимодействиями (Столяров, 2011). В зоне
транзита с материка в океан терригенный и орга-
нический осадки не только аккумулируются, но и
сильно трансформируются, формируется мощ-
ный биологический барьер на пути загрязненно-
го материкового стока (Столяров, 2011). В эстуа-
риях формируются “физически контролируемые
сообщества”, в организации которых роль факто-
ров среды повышается, а роль межвидовых взаи-
модействий снижается (Столяров, 2011). Кроме
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этого, они испытывают сильное антропогенное
воздействие, обусловленное активной хозяй-
ственной деятельностью на их водосборной тер-
ритории.

Куршский залив – крупнейшая мелководная
лагуна в юго-восточной части Балтийского моря
(Географический атлас …, 2002). Гидрохимиче-
ский режим залива определяется мелководно-
стью, ветровым перемешиванием, речным сто-
ком и водообменом с отрытым морем (Гуделис,
1959; Червинскас, 1959). Куршский залив являет-
ся большей частью пресноводным полузакрытым
водоемом, в котором присутствует плавный соле-
ностный градиент (Гидрометеорологические …,
1985; Dailidienė, Davulienė, 2007). Донные осадки
представлены преимущественно различными
илами, которые богаты органическими вещества-
ми – детритом и гумусами (Чечко, 2002). Содер-
жание взвешенного вещества во всей водной тол-
ще в среднем составляет более 30 мг/л, в придон-
ном слое воды этот показатель несколько выше
(Чечко, 2002). Из-за активной сельскохозяй-
ственной деятельности на водосборной террито-
рии в Куршский залив со стоком реки Неман по-
ступают большие объемы азота и фосфора. Начиная
с 1990-х годов, в заливе происходят экстремаль-
ные “цветения” микроводорослей, после кото-
рых отмечают дефицит кислорода на дне, вызван-
ный интенсификацией деструкции мертвого
органического вещества (Александров, 2010a).
С 2000-х гг. в заливе стали обычными токсичные
“цветения” с присутствием в воде цианотоксинов
(микроцестины, анабенопептиды) в концентра-
циях, превышающих пределы, допустимые для
вод рекреационного использования по квалифи-
кации ВОЗ (Ежова и др., 2012).

В Куршском заливе личинки Ch. plumosus яв-
ляются доминирующим видом в зообентосе, их
средняя численность и биомасса составляют со-
ответственно 584 экз./м2 и 16.4 г/м2 (Рудинская,
2004). Личинки обитают в пресноводной части
залива (южный и центральный районы) и части
северного района, где соленость вод не превыша-
ет 2‰, а в районе Клайпедского пролива, где
влияние Балтийского моря наибольшее и соле-
ность составляет в среднем 5.1 ± 2.1‰ (Dailidienė,
Davulienė, 2007), не встречаются (Маркиянова,
2015).

Многолетнее изучение хромосомной измен-
чивости в популяции Ch. plumosus Куршского за-
лива, начатое в 1998 г. (Маркиянова, 2009), необ-
ходимо для понимания ее роли в адаптации к спе-
цифическим условиям мелководных эстуарных
экосистем, а также для пополнения данных о ви-
довом кариофонде. Кроме этого, подобные све-

дения могут служить базисом для экологического
мониторинга водных экосистем.

Цель настоящей работы – изучить хромосом-
ную изменчивость Ch. plumosus, обитающего в
Куршском заливе Балтийского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Личинки Ch. plumosus IV возраста были собра-
ны в открытой части Куршского залива на
17 станциях с глубины 2.5–5.1 м в период 1998–
2009 гг. (рис. 1). Личинок фиксировали на месте
сбора смесью 96% этилового спирта и ледяной ук-
сусной кислоты (3 : 1).

Давленые препараты политенных хромосом из
слюнных желез готовили по этил-орсеиновой ме-
тодике (Демин, Шобанов, 1990). Изучение кари-
отипов проводили под микроскопами “Labobal 4”
(Carl Zeiss Jena, Германия), “Olympus СX 41”
(Япония) при увеличении 400× и 1000×. Проана-
лизировано 238 препаратов Ch. plumosus.

Установление последовательностей дисков
хромосом (ПДХ) проводили по системе Макси-
мовой (1976), усовершенствованной Шобановым
(1994, 1994а) с использованием стандартных ци-
тофотокарт (Кикнадзе и др., 1991; Голыгина,
Кикнадзе, 2001). При обозначении последова-
тельностей дисков хромосом указывали сокра-
щенное латинское название вида (plu), пропис-
ной буквой символ плеча (A, B, C …) и номер по-
следовательности дисков; префиксом обозначали
географическое распространение последователь-
ности дисков: p' – в Палеарктике, h' – в Голарктике
(Голыгина, Кикнадзе, 2001). При картировании
новых последовательностей дисков инвертиро-
ванный участок плеча подчеркивали, в квадрат-
ные скобки заключали районы другого плеча, во-
шедшие в состав данного плеча в результате пери-
центрической инверсии.

Основываясь на работах Голыгиной и Кикнад-
зе (2001), Кикнадзе (2008), ПДХ разделили на че-
тыре категории: основные общие последователь-
ности –присутствуют в кариофондах всех попу-
ляций и доминируют по частоте встречаемости
(p'pluA1, p'pluB1, h'pluC1, h'pluD1, p'pluE1, h'pluF1);
альтернативные основные (p'pluA2, h'pluB2,
h'pluC2, h'pluD2 и h'pluE2) – присутствуют в
большинстве популяций с частотой ниже, чем ос-
новные; редкие последовательности – встреча-
ются с низкой частотой и только в гетерозиготе и
уникальные последовательности – присутствуют
только в данной популяции и с очень низкими ча-
стотами.
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В работе использовали показатели хромосом-
ной изменчивости: состав и частоты ПДХ, их зи-
готические сочетания и геномные комбинации;
показатели гетерозиготности: доля гетерозигот-
ных особей (%) и число гетерозиготных инверсий
на 1 особь.

Соответствие частот встречаемости зиготиче-
ских сочетаний последовательностей дисков рав-
новесию Харди-Вайнберга было проверено с по-
мощью критерия χ2. Статистическая значимость
различий частот ПДХ и зиготических сочетаний
оценивали с помощью одностороннего варианта
точного критерия Фишера (P). Средние значения
приведены со стандартными ошибками.

Математическая обработка результатов осу-
ществлялась с использованием пакета приклад-
ных программ Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Вид имеет 2n = 8. Сочетание плеч хромосом:

AB, CD, EF и G (thummi– комплекс) (Максимо-
ва, 1976; Keyl, 1962). Хромосомы AB, CD, EF –
мета- и субметацентрические, G – телоцентриче-
ская. За центромеру хромосомы АВ принят диск
12u, хромосомы СD – 14o, хромосомы EF – 11b,
хромосомы G – диск 1a (Сигарева, 1981). В хро-
мосоме G имеются одно ядрышко и 4 кольца
Бальбиани, гомологи всегда не спарены.

В плече А обнаружено три ПДХ: h'pluА1,
p'pluА2 и p'pluА3.

Последовательности h'pluА1 и p'pluА2 (Макси-
мова, 1976; Шобанов, 1994, 1994а; Кикнадзе и др.,
1991) имеют альтернативную нумерацию (Голы-
гина, Кикнадзе, 2001; Kiknadze et al., 2016), кото-
рая приведена после знака “равно”, и следующий
порядок дисков:

h'pluА1=h'pluА2 1-2c 10-12a 13ba 4f-c 2g-d 9-4d 2h-3 12cd 13c-19 K
 p'pluА2=p'pluА1 1-2c 10-12 3-2h 4d-9 2d-g 4c-f 13-19 K

Последовательность h'pluА1 доминирует по
частоте встречаемости, остальные встречаются
значительно реже (табл. 1). ПДХ h'pluА1и p'pluА2

представлены в популяции в гетеро- и гомозигот-
ном состоянии, p'pluА3 обнаружена только в гете-
розиготе c h'pluА1 (табл. 2).

Рис. 1. Карта-схема отбора проб.
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В плече В обнаружено четыре ПДХ: h'pluB1,
h'pluB2, р'pluВ15 и р'pluВ16 (табл. 1). Последова-
тельности дисков р'pluВ15, р'pluВ16 ‒ уникаль-
ные, впервые обнаружены и описаны для карио-
фонда вида.

Последовательность дисков р'pluВ15 возник-
ла, возможно, на основе последовательности
h'pluB2 в результате парацентрической инверсии
небольшого участка хромосомы 13r‒14j в прицен-
тромерном районе:

р'pluВ15 25‒23f 15g‒23e 15f‒14k 13r‒14j 13q‒a 12v 12u (рис. 2).

Таблица 1. Состав и частота встречаемости (%) последовательностей дисков хромосом (ПДХ) в популяции
Ch. plumosus Куршского залива

Примечания. N– количество особей; жирным шрифтом выделены новые уникальные ПДХ.

ПДХ Май 1998 г.
N = 104

Июль 2005 г.
N = 39

Май 2007 г.
N = 50

Май 2008 г.
N = 34

Май 2009 г.
N = 11 Среднее

А1 91.0 93.6 92.0 95.6 81.8 90.8
А2 8.6 6.4 8.0 4.4 18.2 9.1
А3 0.4 – – – – 0.1
В1 18.6 20.5 19.0 19.1 18.2 19.0
В2 81.4 79.5 81.0 76.5 81.8 80.0

В15 – – – 3.0 – 0.6
В16 – – – 2.0 – 0.4
С1 98.0 100.0 99.0 98.5 100.0 99.2
С2 1.0 – 1.0 1.5 – 0.7
С7 0.5 – – – – 0.1
D1 99.5 100.0 100.0 100.0 100.0 99.9
D19 0.5 – – – – 0.1
E1 97.1 89.7 94.0 91.2 81.8 90.8
E2 2.9 10.3 6.0 5.9 18.2 8.7
E3 – – – 3.0 – 0.6
F1 100.0 100.0 99.0 97.0 100.0 99.2
F2 – – 1.0 – – 0.2
F7 – – – 3.0 – 0.6
G1 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0

Рис. 2. Гетерозигота h'pluB2.р'pluВ15. Здесь и далее черной линией показаны границы инверсии, стрелка указывает
центромеру.
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Последовательность р'pluВ16 возникла, вероят-
но, также на основе последовательности h'pluB2 в

результате парацентрической инверсии участка
хромосомы 22‒13 в прицентромерном районе:

р'pluВ16 25‒23f 15g‒21 13‒15f 23e‒22 12v12u (рис. 3).

Частота встречаемости последовательности
h'pluB2 значительно превышала частоты других

последовательностей дисков (табл. 1). Последо-
вательности дисков h'pluB1, h'pluB2 обнаружены

Таблица 2. Состав и частота встречаемости (%) зиготических сочетаний последовательностей дисков хромосом
в популяции Ch. plumosus Куршского залива

Зиготические
сочетания ПДХ

Май
1998 г.

Июль
2005 г.

Май
2007 г.

Май
2008 г.

Май
2009 г. Среднее

А1.1 82.7 87.2 84.0 91.2 63.6 81.7
А1.2 15.4 12.8 16.0 8.8 36.4 17.9
А2.2 1.0 – – – – 0.2
А1.3 1.0 – – – – 0.2
B1.1 4.8 2.6 2.0 5.9 – 3.1
B1.2 27.9 36.0 34.0 17.6 36.4 30.4
B2.2 67.3 61.4 64.0 67.6 63.6 66.6
B2.15 – – – 5.9 – 1.2
B2.16 – – – 2.9 – 0.6
C1.1 97.1 100.0 98.0 97.1 100.0 98.4
C1.2 1.9 – 2.0 2.9 – 1.4
С1.7 1.0 – – – – 0.2
D1.1 99.0 100.0 100.0 100.0 100.0 99.8
D1.19 1.0 – – – – 0.2
E1.1 95.2 79.5 88.0 85.3 63.6 82.9
E1.2 4.8 20.5 12.0 11.8 36.4 17.1
E1.3 – – – 2.9 – 0.6
F1.1 100.0 100.0 98.0 97.0 100.0 99.6
F1.2 – – 2.0 – – 0.4
F1.7 – – – 3.0 – 0.6
G1.1 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0

Рис. 3. Гетерозигота h'pluB2.р'pluВ16.
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в гомо- и гетерозиготном состояниях (табл. 2).
Последовательности р'pluВ15, р'pluВ16 встреча-
ются в популяции только в гетерозиготе с h'pluB2.

Плечо С представлено тремя последовательно-
стями дисков: p'pluC1, p'pluC2 и р'pluС7 (табл. 1).
Последовательность р'pluС7 впервые обнаружена
и описана для кариофонда вида. Она возникла в
результате перицентрической инверсии:

р'pluС7 25‒16 [5‒14о] (рис. 4).
Последовательность p'pluC1 преобладала в го-

мозиготном состоянии, p'pluC2 и р'pluС7 встре-
чались только в гетрозиготе с p'pluC1 и с низкими
частотами (табл. 1, 2).

В плече D обнаружено две последовательности
дисков: p'pluD1 и р'pluD19 (табл. 1). Последова-
тельность р'pluD19 описана для видового карио-
фонда впервые, возникла в результате перицен-
трической инверсии:

р'pluD19 1‒4 [15‒14о] (рис. 4).
Последовательность p'pluD1 доминировала в

гомозиготном состоянии, р'pluD19 встречалась
только в гетерозиготе с р'pluD1 с очень низкой ча-
стотой (табл. 1, 2).

В плече Е найдено три последовательности
дисков: p'pluE1, h'pluE2 и р'pluЕ3 (табл. 1). После-
довательность р'pluЕ3 описана впервые, возникла
в результате перицентрической инверсии:

р'pluЕ3 1‒6 [16‒11b] (рис. 5).
По частоте встречаемости доминировала по-

следовательность p'pluE1, реже встречалась h'pluE2,
а р'pluЕ3 отмечена с очень низкой частотой (табл. 1).
Последовательность p'pluE1 отмечена в гомо- и
гетерозиготном состояниях, последовательности

h'pluE2 и р'pluЕ3 только в гетерозиготе с p’pluE1
(табл. 2).

В плече F обнаружено три последовательности:
h'pluF1, р'pluF2 и р'pluF7 (табл. 1). Последова-
тельность р'pluF7 описана впервые, возникла в
результате перицентрической инверсии:

р'pluF7 22‒17 [7‒11b] (рис. 5).
По частоте встречаемости доминировала

h'pluF1, последовательности р'pluF2 и р'pluF7
встречались очень редко. Последовательность
h'pluF1 присутствовала в гомо- и гетерозиготном
состоянии, р'pluF2 и р'pluF7 только в гетерозиго-
те с h'pluF1 (табл. 2).

Плечо G представлено одной последователь-
ностью h'pluG1.

Данные о составе и частоте встречаемости зи-
готических сочетаний последовательностей дис-
ков представлены в табл. 2. Всего было обнаруже-
но 21 зиготическое сочетание. Доминировали го-
мозиготные основные последовательности во всех
хромосомных плечах, кроме плеча В, в котором
преобладала гомозиготная альтернативная по-
следовательность h'pluB2.2.

В кариофонде изученной популяции зареги-
стрировано 19 геномных комбинаций (табл. 3).
Среди них, с частотой 43.6%, преобладало сочета-
ние A1.1 B2.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1.

Доля гетерозиготных особей варьировала от
44.23 до 81.82%, в среднем составила 54.43 ± 7.08%
(табл. 4). Число гетерозиготных инверсий на одну
особь изменялось от 0.50 до 1.09, в среднем со-
ставляло 0.71 ± 0.10 (табл. 4).

Рис. 4. Гетерозиготы p'pluС1.7 и p'pluD1.19.
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Рис. 5. Гетерозиготы p'pluЕ1.3 и p'pluF1.7.
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Проверка соблюдения равновесия Харди-
Вайнберга, показала, что данная популяция в пе-
риод исследования была равновесна по частотам
зиготических сочетаний ПДХ.

ОБСУЖДЕНИЕ
Всего за период исследования у личинок

Сh. plumosus из Куршского залива было обнару-
жено 19 ПДХ (табл. 1), что выше среднего числа
ПДХ в ареале, которое составляет 12.5 ± 0.4 (Го-
лыгина, Кикнадзе, 2001). Последовательности
p'pluВ15, p'pluВ16, р'pluС7, р'pluD19, р'pluЕ3 и
р'pluF7 для кариофонда Сh. plumosus описаны
впервые, найдены только в популяции Куршско-
го залива и относятся к категории уникальных
ПДХ. Последовательности р'pluС7 и р'pluD19,
р'pluЕ3 и р'pluF7 возникли в результате редких
для кариофонда Сh. plumosus перицентрических
инверсий.

Из всех хромосомных плеч наиболее поли-
морфно плечо В, оно представлено четырьмя
ПДХ (табл. 1). Остальные плечи, кроме моно-
морфного плеча G, имели две–три последова-
тельности.

В изученной популяции со средней частотой
от 80до 100% доминировали основные ПДХ во
всех хромосомных плечах, кроме плеча В, в кото-
ром преобладала альтернативная последователь-
ность h'pluВ2 (табл. 1). Альтернативные последо-

вательности p'pluA2 и h'pluE2 встречались с гораздо
более низкими средними частотами – около 10%.
Средние частоты остальных ПДХ были менее 1%.
По данным Голыгиной и Кикнадзе (2001), подоб-
ная структура хромосомной изменчивости, когда
в плечах A, C, D, E, F, G доминируют основные
ПДХ, в плече B – альтернативная h'pluВ2, а про-
чие ПДХ встречаются редко, отмечена в 21% изу-
ченных популяций.

За период исследования выявлено 21 зиготи-
ческое сочетание, среди них преобладали основ-
ные гомозиготы. Только в плече В на протяжении
всего периода исследования отмечено устойчивое
доминирование альтернативной гомозиготы
h'pluВ2.2 (табл. 2).

В кариофонде популяции было обнаружено
19 различных геномных комбинаций. Чаще дру-
гих встречались: А1.1 B2.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1 (с ча-
стотой 43.6%) и A1.1 B1.2 C1.1 D1.1 E1.1 F1.1
(20.4%). Геномная комбинация, состоящая толь-
ко из стандартных последовательностей дисков,
встречалась редко, в среднем с частотой 2.8%.

Анализ хромосомной изменчивости в популя-
ции Сh. plumosus Куршского залива за период с
1975 (Максимова, 1980) по 2009 г. показал, что ча-
стоты основных, альтернативных ПДХ и их зиго-
тических сочетаний в плечах A, B, C, D и F, со-
гласно точному критерию Фишера (Р > 0.05), ста-
тистически не различаются. Только в плече Е
сравнение данных 1998 г. и 2005, 2009 гг. выявле-
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но статистически значимое (Р < 0.05) снижение
частоты последовательности р'pluE1 (рис. 6А) и
гомозиготы р'pluE1.1 (рис. 6В) при возрастании
частоты h'pluE2 (рис. 6А) и гетерозиготы
р'pluE1.h'pluE2 (рис. 6В). Подобный анализ дан-
ных для 2007 и 2008 гг. статистически значимых
различий не выявил (Р > 0.05). Таким образом, за
тридцатилетний период исследований структура
хромосомной изменчивости популяции Сh. plumo-
sus Куршского залива существенно не изменя-
лась, хотя в заливе в 1990–2000 гг. происходит ин-
тенсивный прогрев воды, обусловленный ростом
числа “теплых” лет (Александров, 2010). Это ста-
ло одной из основных причин развития до уровня
“гиперцветения” потенциально токсичных Cya-

nobacteria (Aphanizomenon flos-aquae и др.), роста
среднемноголетней первичной продукции в 1.5 раза
и перехода водной системы в гиперэвтрофное со-
стояние (Александров, 2010, 2010a).

В популяции Куршского залива доля гетерози-
готных особей составила в среднем 54.43 ± 7.08%,
число гетерозиготных инверсий на одну особь –
в среднем 0.71 ± 0.10 (табл. 4). С 1998 г. по 2008 г.
эти показатели варьировали незначительно (табл. 4),
в 2009 г. при малочисленности выборки их значе-
ния были почти в два раза выше (табл. 4). В цен-
тре палеарктической части ареала в популяциях
Сh. plumosus в 1988–1998 гг. доля гетерозиготных
особей изменялась от 0 до 100% и в среднем со-
ставляла 65.85 ± 3.78, число гетерозиготных

Таблица 3. Состав и частота встречаемости (%) геномных комбинаций последовательностей дисков хромосом
в популяции Ch. plumosus Куршского залива

Примечания. A, B, C, D, E, F, G – хромосомные плечи; пары цифр обозначают зиготическое сочетание ПДХ в соответству-
ющем плече.

Геномные комбинации ПДХ Май
1998 г.

Июль
2005 г.

Май
2007 г.

Май
2008 г.

Май
2009 г. Среднее

A B C D E F G

1.1 2.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 51.0 46.1 50.0 50.0 18.2 43.6

1.1 1.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 22.1 23.1 18.0 11.8 27.2 20.4

1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 3.8 2.6 2.0 5.9 – 2.8

1.2 2.2. 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 8.6 2.6 4.0 5.9 18.2 7.8

1.2 2.2 1.1 1.1 1.2 1.1 1.1 – 5.1 – – 9.1 2.8

1.2 1.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 4.7 5.1 8.0 – – 3.5

2.2 2.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.0 – – – – 0.2

1.2 1.1 1.1 1.1 1.2 1.1 1.1 1.0 – – – – 0.2

1.1 1.2 1.1 1.1 1.2 1.1 1.1 – 7.7 4.0 2.9 – 2.9

1.1 2.2 1.1 1.1 1.2 1.1 1.1 3.8 7.7 8.0 5.9 18.2 8.7

1.2 1.2 1.1 1.1 1.1 1.2 1.1 1.0 – 2.0 2.9 9.1 3.0

1.1 2.2 1.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.0 – – 2.9 – 0.8

1.3 2.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.0 – – – – 0.2

1.2 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 – – 2.0 – – 0.4

1.1 1.2 1.2 1.1 1.1 1.1 1.1 – – 2.0 – – 0.4

1.1 2.15 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 – – – 5.9 – 1.1

1.2 2.16 1.1 1.1 1.1 1.1 1.1 – – – 2.9 – 0.5

1.1 2.2 1.7 1.19 1.1 1.1 1.1 1.0 – – – – 0.2

1.1 2.2 1.1 1.1 1.3 1.7 1.1 – – – 3.0 – 0.6
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Рис. 6. Хромосомная изменчивость плеча Е и ее линейный тренд в популяции Ch. plumosus Куршского залива, приве-
дены данные, полученные в разные годы со статистически значимыми различиями частот (Р < 0.05); А – частоты ПДХ,
В – частоты зиготических сочетаний ПДХ.
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Рис. 7. Хромосомная изменчивость в популяциях Ch. plumosus Куршского залива в 1998–2009 гг. и Заалер залива (Дарс-
Цингст залив) в 1989 г. (Шобанов, 1994б; А – частоты основных и альтернативных ПДХ, В – частоты зиготических со-
четаний основных и альтернативных ПДХ.
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инверсий на 1 особь – от 0 до 2, в среднем – 0.99 ±
± 0.08 (Голыгина, Кикнадзе, 2001). Таким обра-
зом, в изученной популяции в 1998–2009 гг. пока-
затели гетерозиготности имели значения ниже
средних в Палеарктике, что характерно для пери-
ферических популяций (Майр, 1968).

Популяции хирономид прибрежных лагун
Балтийского моря находятся на морском побере-

жье, где их распространение ограничено солено-
стью воды. Такие популяции считают перифери-
ческими (Старобогатов, 1970; Левонтин, 1978) и
для большинства из них характерна низкая чис-
ленность и биомасса особей (Майр, 1968). Но, в
прибрежных лагунах Балтийского моря числен-
ность и биомасса личинок рода Chironomus высо-
кие, что обусловлено благоприятными условиями

Таблица 4. Показатели гетерозиготности в популяции Ch. plumosus Куршского залива

N – количество особей, SD – стандартная ошибка среднего.

Показатель гетерозиготности Май 1998 г.
N = 104

Июль 2005 г.
N = 39

Май 2007 г.
N = 50

Май 2008 г.
N = 34

Май 2009 г.
N = 11 Среднее SD

Число гетерозиготных 
инверсий на 1 особь

0.53 0.69 0.66 0.56 1.09 0.71 0.10

Доля гетерозиготных особей, % 44.23 54.00 48.00 44.12 81.82 54.43 7.08
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обитания (Рудинская, 2004; Arndt, 1994). Левон-
тин (1978) предложил различать периферические
популяции по двум аспектам – географическому
и экологическому. Если они совпадают, то такая
популяция неустойчива и имеет низкую числен-
ность. В случае, когда популяция перифериче-
ская только в географическом отношении, а в
экологическом – нет, она имеет высокую числен-
ность. Исходя из этого, популяции хирономид
прибрежных лагун (в том числе Куршский и За-
алер заливы) можно считать периферическими
только в географическом аспекте.

На хромосомную изменчивость в популяциях
Сh. plumosus оказывают влияние тип водоема и
локальные условия обитания (Петрова и др.,
1996). Хромосомная изменчивость популяций
Куршского и Заалер заливов, как популяций эв-
трофных мелководных прибрежных лагун, харак-
теризуется доминированием основных ПДХ в
плечах A, C, D, E, F, G и их зиготических сочета-
ний (рис. 7А, 7В), а также снижением показателей
гетерозиготности по сравнению с популяциями

из центральной части ареала в Палеарктике
(рис. 8А, 8В). В Куршском и Заалер заливах, раз-
личающихся по основным характеристикам
(табл. 5), соответственно различны локальные
условия обитания и хромосомная изменчивость
популяций Сh. plumosus (рис. 7А, 7В). Так, в попу-
ляции залива Заалер частота h'pluВ2 составляла
всего 2.65% и отсутствовала гомозигота h'pluВ2.2
(Шобанов, 1994б), а в популяции Куршского за-
лива h'pluВ2 доминировала со средней частотой
80% и соответствующая гомозигота с частотой
66.6% (табл. 1 и 2; рис. 7А, 7В). Кроме этого, в ка-
риофонде популяции Заалер залива отсутствова-
ли уникальные ПДХ, а в популяции Куршского
залива они представлены и составляют почти
треть всех ПДХ (табл. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Хромосомная изменчивость популяции Ch.  plumo-

sus прибрежной лагуны, в которой присутствует
градиент солености, характеризуется, с одной
стороны, широким составом ПДХ (одним из са-

Таблица 5. Основные характеристики Заалер и Куршского заливов

Залив Площадь, м2
Глубина, м

cредняя многолетняя 
(max)

Соленость, ‰
средняя многолетняя 

(min/max)
рН

Заалер (Schlungbaum et al., 1994) 80.9 2.2 (4) 3.5 (0.4/5.4) 9.07

Куршский (Гидрометеорологические…, 
1985; Dailidienė, Davulienė, 2007)

1564 3.8 (5.8) 0.04–2.6 (0.01/7.7) 8.3

Рис. 8. Показатели гетерозиготности Ch. plumosus и их линейные тренды: Палеарктика (центр ареала), 1988–1998
гг.рассчитано по данным Голыгиной и Кикнадзе (2001); Куршский залив, 1998–2008 гг. (в расчет не включены данные
2009 г. из-за малочисленности выборки); Заалер залив, 1989 г. (Шобанов, 1994б); А – доля гетерозиготных особей, В –
число гетерозиготных инверсий на 1 особь.
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мых больших среди всех изученных популяций), с
другой стороны, – сниженными по сравнению со
средними значениями в ареале показателями ге-
терозиготности. Только в данной популяции по-
чти треть выявленных ПДХ относятся к катего-
рии уникальных и впервые описанных для вида,
причем бо̀льшая их часть (четыре из шести)
возникла в результате редких для кариофонда
Сh. plumosus перицентрических инверсий. Струк-
тура хромосомной изменчивости и инверсионно-
го полиморфизма стабильна в течение всего пе-
риода исследования (1975 г., 1998–2009 гг.), что,
вероятно, обусловлено благоприятными услови-
ями жизни в заливе.
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CHROMOSOMAL VARIABILITY IN CHIRONOMUS PLUMOSUS
(LINNAEUS 1758) (DIPTERA, CHIRONOMIDAE) FROM A COASTAL LAGOON 

OF THE BALTIC SEA (CURONIAN LAGOON)
M. F. Markiyanova1, *, N. A. Petrova2, **

1Shirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997 Russia
2Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, Saint-Petersburg, 199034 Russia

*e-mail: markiyanovamarina@gmail.com
**e-mail: chironom@zin.ru

Chromosomal variability of the Chironomus plumosus (Linnaeus 1758) population from the coastal lagoon
(Curonian Lagoon of the Baltic Sea) was studied. The karyo-fund includes 19 banding sequences, this ex-
ceeding the average number in the Palaearctic (12.5 ± 0.4). There were unique, previously undescribed band-
ing sequences in the karyo-fund of this species: p'pluB15, p'pluB16, p'pluC7, p'pluD19, p'pluE3 and p'pluF7,
the latter four banding sequences having resulted from rare pericentric inversions for the Ch. plumosus karyo-
fund. 21 zygotic and 19 genomic combinations of banding sequences were found. Indicators of chromosomal
variability, i.e. the proportion of heterozygous individuals (54.43 ± 7.08%) and the number of heterozygous
inversions per individual (0.71 ± 0.10), were lower than in the centre of the Palaearctic part of the geographic
range, this being typical of peripheral populations. The structure of chromosomal variability is stable
throughout the entire study period (1975, 1998–2009), this probably being due to favorable living conditions
in the Curonian Lagoon.

Keywords: Chironomus plumosus, chromosomal variability, coastal lagoon, Curonian Lagoon
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