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Проанализированы частоты диско-
вых последовательностей в поли-
тенных хромосомах из слюнных 
желез личинок трех видов хиро-
номид (Diptera, Chironomidae). 
Статистически подтверждены 
случаи отклонения популяционной 
структуры от ожидаемой по закону 
Харди – Вайнберга. Исследовано 
распределение частот особей с раз-
ным уровнем гетерозиготности 
в популяции Camptochironomus 
tentans. Показано влияние движу-
щего и стабилизирующего отбора 
на популяцию. Предложен способ 
оценки влияния разных дисковых 
последовательностей на приспо-
собленность на основе разовых 
сборов. Отмечена стабильность 
неравновесности исследованных 
популяций как признак гомеостаза.
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ВВЕДЕНИЕ

Количество научных работ, посвященных полиморфизму популяций, пои-
стине необъятно. Независимо от направления (адаптационное или эволюци-
онное), методики получения результатов (генетический анализ, электрофо-
рез, хроматография или прямые хромосомные наблюдения), закономерности 
популяционной генетики, основанные на законах Менделя, хромосомной 
теории наследственности, комплементарности нитей ДНК, механизмах мей-
оза, теории вероятностей, неизменны для систем любой сложности. Мате-
матический аппарат, описывающий полиморфизм в панмиктической попу-
ляции, хорошо разработан [20, 21, 31]. Однако детерминированные модели 
всего лишь диплоидной двухлокусной диаллельной популяции уже настоль-
ко сложны, что почти неприменимы на практике и имеют, пожалуй, сугубо 
теоретическое значение [35]. Анализ сложных систем с многочисленными 
внутренними взаимосвязями неизбежно приводит к росту числа всевозмож-
ных допущений в геометрической прогрессии. А дополнительное усложнение 
математического аппарата, учитывающего эти нюансы, не приближает ис-
следователя к истине, а все дальше уводит в дебри дополнительных условий 
и ограничений.

Анализ моногенного наследования в случае диаллельного локуса с не-
полным доминированием у диплоидных организмов —  простейшая опера-
ция в вычислительном аппарате популяционной генетики, подобно эвкли-
довой геометрии или ньютоновской физике в общей картине современной 
науки. Однако, несмотря на эту обманчивую простоту, она является крае-
угольным камнем популяционного анализа. В основе положения о равно-
весности популяций лежит закон Харди – Вайнберга, который эксплици-
руется биномиальным распределением, его простейшим случаем является 
формула Пирсона.

p2 + 2pq + q2 = 1,
где p —  частота доминантного, а q —  рецессивного аллеля. Этой же фор-
мулой описывается кодоминирование. Важно, что генотипы с частотами p2, 
2pq и q2 различимы в данном поколении визуально или с помощью лабора-
торных методов, но без дополнительных скрещиваний, то есть без генетиче-
ского анализа. Эти три класса генотипов в отечественной литературе обозна-
чаются как P, H и Q [32].

Вышеприведенная формула Пирсона —  наиболее простая математиче-
ская модель, и поэтому она обременена множеством условностей.
1. Популяция изолирована (нет миграции, либо эмиграция и иммиграция 

уравновешивают друг друга).
2. Аллели не возникают заново (нет мутаций), популяция достаточно боль-

шая (нет дрейфа генов, эффект основателя не проявляется).
3. Вероятность скрещивания конкретных генотипов пропорциональна ча-

стотам этих генотипов в популяции.
4. Особи имеют равную жизнеспособность и выживаемость от зиготы до ре-

продуктивного возраста.
5. Исследуемые аллели не сцеплены с полом.
6. Исследуемые аллели локализованы в ядерных генах.
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Эти условия характеризуют так называемую «эле-
ментарную популяцию» —  основную эволюционную 
единицу.

Удобными объектами для изучения популяционных 
явлений в естественных условиях среды служат орга-
низмы с небольшим числом хромосом, например насе-
комые из отряда двукрылых. Роль плодовой мушки из 
рода Drosophila в становлении, в частности, популя-
ционной генетики трудно переоценить. Немаловажное 
место в генетических исследованиях занимают также 
комары-звонцы (Chironomidae), которые характери-
зуются в среднем относительно малым диплоидным 
числом хромосом (6–8). Преимуществом этой груп-
пы также является несложная видовая идентификация 
благодаря кариосистематическим исследованиям поли-
тенных хромосом (ПХ) из слюнных желез, которые име-
ют уникальную для каждого вида последовательность 
дисков и междисков. Ввиду конъюгации гомологов ПХ 
в интерфазных клетках слюнных желез изучение хро-
мосомных перестроек на основе нарушения последова-
тельности дисков хромосом (ПДХ) не представляет тру-
да. Однако, строго говоря, ПДХ следует рассматривать 
не как аллели в классическом смысле теории гена, а как 
альтернативные группы сцепления, ведущие себя как 
классические аллели в процессе наследования. Не раз 
поднимался вопрос о том, что ПДХ на самом деле яв-
ляются фенами и модели, основанные на анализе по-
литенных хромосом, при котором возможно отчетливое 
визуальное разделение генотипов, должны подчиняться 
закономерностям фенетики. По нашему мнению, проти-
воречия нет. Разница лишь в том, что фенетика изучает 
непрерывное распределение признаков. И при сокра-
щении числа фенов (при моногибридном скрещивании 
до трех) распределение становится дискретным и до-
ступно для популяционного анализа на предмет про-
верки соответствия формуле Пирсона. Таким образом, 
ПХ являются уникальным объектом, находящимся на 
границе генетики и фенетики.

Изучая популяционные явления у таких организмов, 
как хирономиды, далеко не всегда можно провести пол-
ноценный мониторинг вследствие того, что их место-
обитания нередко эфемерны (пересыхающие, промер-
зающие, меняющие русло и антропогенно уязвимые), 
а взрослые особи в период размножения активно или 
пассивно могут преодолевать значительные расстояния 
от точки вылета и оставлять кладки уже в других водо-
емах. Поэтому нередко приходится довольствоваться 
данными скрининга, полученными в результате анализа 
только одного поколения.

При исследованиях хромосомного полиморфизма 
у хирономид принято оценивать такие величины, как 
средняя гетерозиготность по хромосомным инверсиям, 
частоты генотипов с гетерозиготами [3, 17]. Учитывают 
также зиготические сочетания (ЗС) перестроек в карио-
типе (что имеет смысл при достаточно больших выбор-

ках) и их спектр в популяции [18]. Значительно реже 
приводят дифференцированную информацию о соот-
ношении гомозигот, гетерозигот и гомозигот по инвер-
сиям. Нередко реальные частоты этих ЗС в природных 
популяциях далеки от ожидаемых частот по формуле 
Пирсона.

Считается, что анализ одного поколения не способен 
выявить динамические процессы, происходящие в попу-
ляции, и факторы, стабилизирующие или нарушающие 
ее равновесие [15, 32]. Можно поспорить с категорич-
ностью этого утверждения. Изменение подхода к анали-
зу фактических данных может помочь спрогнозировать 
порядок искомых величин даже в случае единичного 
временного среза. Наиболее наглядно это можно проде-
монстрировать на вышеописанной модели. Чтобы иметь 
возможность проанализировать приспособленность 
и степень давления отбора в данной модели, необходи-
мо еще одно допущение —  что отбор действует только 
против одного класса из трех. Математически это можно 
выразить следующим образом: p2 + 2pq + (q2 + X) = 1, 
где X —  частота гомозиготных по рецессивному аллелю 
особей, утерянных вследствие элиминации. Имеем ква-
дратное уравнение с одним неизвестным, которое лег-
ко решить по формуле или системой уравнений. Если 
же давлению отбора подвергаются остальные классы, 
анализ теряет смысл, поскольку в формуле появляются 
дополнительные независимые неизвестные: (p2 + Z) + 
+ (2pq + Y) + (q2 + X) = 1, где X, Y и Z —  частоты вы-
мерших особей в каждом классе. Эти переменные только 
частично взаимозависимы: чтобы вычислить одно из трех 
неизвестных, нужно знать значения двух других. Уравне-
ние Пирсона с двумя и тремя неизвестными будет иметь 
бесконечное число решений или, точнее, ни одного стро-
гого решения.

Данная работа является результатом исследования 
разовых сборов в популяциях хирономид. Фактически 
мы описываем методику выполнения популяционного 
экспресс-теста как альтернативу долговременного мо-
ниторинга. Проанализированы возможные направления 
микроэволюционных процессов на основе скрининга 
(временного среза).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования послужили популяции 
трех высокополиморфных по хромосомным пере-
стройкам видов хирономид из трех разных родов —  
Chironomus annularius, Camptochironomus tentans 
и Glyptotendipes glaucus. Эти виды массовые, предпо-
читают эвтрофные местообитания, как правило, доми-
нируют в хирономидных сообществах и характеризуются 
трансконтинентальными ареалами. Для анализа отби-
рали популяции, в кариофонде которых были встречены 
массовые перестройки, но не более одного типа инвер-
сий для каждого хромосомного плеча, и которые были 
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представлены в сборах достаточно представительными 
выборками. Личинки хирономид собирали с грунта дра-
гой или скребком, промывали через энтомологические 
сита. После чего фиксировали на месте в жидкости 
Кларка (ледяная уксусная кислота и 96 % этиловый 
спирт 1 : 3). Через час фиксатор заменяли свежим. 
Фиксированный материал хранили в холодильнике при 
температуре 4–6 °C. Давленые препараты политенных 
хромосом из слюнных желез готовили по рутинной ме-
тодике с модификациями [34]. Сравнение дисковых по-
следовательностей проводили по цитофотокартам и ка-
дастрам ПДХ у данных видов [4, 18, 41]. Фиксировали 
гетеро- и гомозиготные перестройки. Применяли крат-
кое описание последовательностей без указания точек 
разрывов (A1, A2 и т. д.).

Сборы C. annularius проводили в 2010 г. в двух ме-
стообитаниях в Армении: 1) с. Ранчпар (Араратский 
р-н, в 25 км от г. Ереван), в стоячем водоеме (84 осо-
би) и 2) в оросительном канале неподалеку от этого 
же села (94 особи) (сбор М. Арутюновой и К. Арутю-
новой). C. tentans (40 особей) был собран в 1998 г. 
в России, Псковская область, г. Псков, р-н Любятово, 
заболоченный участок р. Ремонтки (сбор С.В. Жирова 
и Е.Н. Матвеевой). Популяции G. glaucus проанализи-
рованы из трех местообитаний: 1) Ленинградская обл., 
пруд в пос. Усть-Ижора (1993 г.) (29 особей); 2) Твер-
ская обл., оз. Глубокое (1982 г.) (59 особей); 3). Украи-
на, г. Чернобыль, водоем в районе Рыжего леса (1987 г.) 
(23 особи). (Все сборы сделаны Н. А. Петровой.) По это-
му виду данные частично опубликованы ранее [24]. 
В приводимых таблицах местообитания соответственно 
пронумерованы.

После подсчета частот различных ЗС рассчитывали 
теоретические соотношения генотипов для данных по-
пуляций. При этом использовались два принципиально 
разных подхода. В первом случае на основе реального 
количества разных генотипов традиционно подсчиты-
вали наблюдаемые частоты фенов-аллелей и, исходя из 
них, вычисляли ожидаемые частоты генотипов. Второй 
подход был основан на предположении, что возможные 
отклонения от значений в формуле Пирсона были свя-
заны с давлением отбора и элиминацией части потом-
ков. Мы посчитали целесообразным применить метод, 
когда ожидаемое вычисляется с учетом элиминировав-
ших особей. Было решено сначала «компенсировать» 
потери наиболее малочисленного класса при отборе 
и на этой основе оценивать ожидаемое соотношение. 
Формулы для компенсации опубликованы в методиче-
ской литературе [5]. Однако применяемые в послед-
нем источнике обозначения частот генотипов как P, Q 
и R мы посчитали неудачными, так как одной буквой 
обозначены частоты гетерозигот и частоты рецессивно-
го аллеля (Q и q) и их легко спутать. В итоге мы исполь-
зовали систему обозначений из работы Н.Н. Хромова-
Борисова [32].

Если обозначить частоты генотипов как P, H, Q, то 
есть P ≡ p2, H ≡ 2pq, Q ≡ q2, тогда:

1) ожидаемое число гетерозигот рассчитывается как 
H =  4PQ = 2 PQ;

2) недостающие гомозиготы Q вычисляются как 
Q = (H / 2 P)2 = H2 / 4P (формула, естественно, подхо-
дит и для расчета значения P).

Для «компенсации» выбирали два наибольших зна-
чения из тройки генотипов и подставляли их в формулу. 
Результат округляли до десятых долей. Иногда подход 
через «наибольшие значения» приводил к тому, что ожи-
даемое оказывалось еще меньше наблюдаемого. Тогда 
приходилось использовать наибольшее и наименьшее 
значения из тройки и снова делать перерасчет.

Далее сравнивали наблюдаемые группы значений 
с ожидаемыми, используя метод хи-квадрат [26, 28]. 
Сравнивали попарно: наблюдаемое —  ожидаемое клас-
сическое и наблюдаемое —  ожидаемое «компенсиро-
ванное». Также рассчитывали индекс фиксации Фише-
ра [39].

Все рассматриваемые случаи представляли собой 
моногибридное диаллельное скрещивание с неполным 
доминированием или кодоминированием. На определе-
нии порогового значения критерия χ2 стоит остановиться 
подробнее. Несмотря на то что случай является одним 
из простейших в исследованиях по генетике, в методи-
ческой литературе нет согласия о способах определения 
числа степеней свободы для этого варианта. Методиче-
ские рекомендации по биологической статистике обычно 
предлагают упрощенную формулу «число различимых 
классов (фенотипов) минус 1», то есть 2 [10, 22]. В то 
же время в большинстве современных работ, посвящен-
ных исследованиям полиморфизма белков, используют 
принцип «число генотипов минус число аллелей», то есть 
для нашего случая 1 [21, 28, 30, 31]. Ивантер и Коросов 
допускают разные способы вычисления степеней свобо-
ды. Так, например, в случае сравнения моногибридного 
скрещивания при кодоминировании с биномиальным 
распределением число степеней свободы равно 0 (число 
классов минус три параметра: объем выборки, средняя 
и дисперсия) [14]. И анализ, естественно, становится не-
возможен. Плохинский в своем классическом труде до-
пускает, что число степеней свободы может составлять 
как 0, так и 1 в зависимости от условий формулирования 
гипотезы [26]. Кроме того, когда частоты вероятностей 
образования разных классов начинают сильно разли-
чаться, или в случае малого числа классов биномиальная 
кривая становится асимметричной и аппроксимируется 
распределением Пуассона, для которого число степеней 
свободы в нашем случае равно 1 (число классов минус 
два параметра: объем выборки и среднее) [19].

Известно, что Пирсон и Фишер вели спор о числе 
степеней свободы в случае применения критерия χ2 для 
четырехпольной таблицы. Пирсон рассчитывал эту ве-
личину как 4–1 = 3. Фишер утверждал, что уровень зна-
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чимости критерия при трех степенях свободы излишне 
мал, а при 1 наиболее точен. В итоге Ньюман и Пирсон 
совместно провели строгую математическую проверку 
и показали, что позиция Фишера оказалась верной [8].

В наши дни неоднократно было показано, что в слу-
чае попарных сравнений по таблицам сопряженности 
2 × 2 величина χ2 только в 5 % случаев превышает ве-
личину 3,84, это и есть пороговое значение, которое 
в справочных таблицах для критерия χ2 соответствует 
одной степени свободы [9]. Этой точки зрения мы и ре-
шили придерживаться.

Итак, при одной степени свободы на уровне зна-
чимости p < 0,05 значение критерия равно 3,84, а при 
p < 0,01 —  соответственно 6,63. К сожалению, совре-
менные статистические программы рассчитывают зна-
чение критерия χ2 по многопольным таблицам без по-
правки Йетса, которую рекомендуется вводить, когда 
частота хотя бы одного класса меньше четырех. Однако 
на общую картину это, как правило, не влияет, и тенден-
ция вполне очевидна. При выполнении статистических 
расчетов и рисования графиков использовали программу 
Statistika 10.0.

Для популяции C. tentans, как наиболее полиморф-
ной, проводили сравнение наблюдаемых частот ЗС по 
числу генотипов и числу особей с ожидаемым для гекса-
гибридного скрещивания, а также с биномиальным.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Chironomus annularius —  один из самых широко 
распространенных видов в роде, в настоящее время ка-
риологически он хорошо изучен. 2n = 8. Цитокомплекс 
thummi (комбинация хромосомных плеч AB, CD, EF, G). 
Последовательности дисков, принятые за стандарт, обо-
значаются цифрой 1 (A1, B1 и т. д.), отличные от стан-
дарта —  арабскими цифрами от 2 и далее в порядке 
хронологии их открытия и изучения. У C. annularius пе-

рестройки были обнаружены в пяти плечах из семи: A2, 
B2, D2, E2, F2. Эти ПДХ являются обычными для Пале-
арктики [41]. Поскольку выборка достаточно большая, 
анализировались все типы ЗС. Результаты приведены 
в таблице 1.

Для C. annularius теоретические и реальные часто-
ты достоверно различались только для плеча F из по-
пуляции оросительного канала (χ2=14,81 и χ2 = 19,24), 
в том числе на уровне значимости p < 0,01. При относи-
тельно большой частоте гетерозигот частота гомозигот 
по инверсиям была необычно мала. В стоячем водоеме 
для плеча F наблюдался похожий дисбаланс —  значение 
критерия достоверно превышало табличное (χ2 = 5,74). 
При сравнении наблюдаемой частоты с «компенсиро-
ванным ожидаемым» различия при заданных условиях 
также оказались достоверными (χ2 = 6,77). Для осталь-
ных плеч эти величины различаются незначительно.

Camptochironomus не так давно был выделен в само-
стоятельный род. По сравнению с родом Chironomus ка-
риологически он представляет собой другой цитокомплекс, 
образовавшийся в результате робертсоновской транслока-
ции, с сочетанием хромосомных плеч AB, CF, ED, G. У C. 
tentans (2n = 8) перестройки обнаружены в шести плечах 
из семи: A2, B2, C2, F2, D2, G2, они являются обычными для 
палеарктических популяций [16]. В популяциях C. tentans 
при подсчете ожидаемых частот «с компенсацией» для плеч 
А и С рассчитывали значение не для наименьшего значе-
ния (гомозигот по инверсиям), а для гетерозигот. Для плеча 
В «компенсировали» стандарт ные гомозиготы. Результаты 
приведены в таблице 2.

В этом случае наблюдается заметная неравновесность 
по частоте вариантов в плече А, связанная с нехваткой 
гетерозигот в отличие от ожидаемого значения. Причем 
различия достоверны при обоих методах расчета, зна-
чения критерия χ2 соответственно равны 12,56 и 15,85, 
в том числе на уровне значимости p < 0,01. Кроме того, 
судя по частоте перестроек в плече В, наблюдается не-

Место 
сбора

Плечи 
хромосом

Эмпирическое 
соотношение
1,1/1,2/2,2

Теоретическое 
соотношение
1,1/1,2/2,2

χ2

Теоретическое соотношение 
с компенсацией

1,1/1,2/2,2
χ2

1
N = 84

A 83 / 1 / 0 82,995 / 1,0 /0,003 0,003 83 / 1 / 0,003 0,003

B 82 / 2 / 0 82,0 / 1,99 / 0,01 0,01 82 / 2 / 0,01 0,02

D 69 / 14 / 1 68,8 / 14,4 / 0,76 0,09 69 / 16,6 / 0 0,12

E 75 / 9 / 0 75,2 / 8,58 / 0,25 0,27 75 / 9 / 0,27 0,27

F 44 / 39 / 1 48 / 30,6 / 4,9 5,74 44 / 39 / 8,64 6,77

2
N = 94

D 78 / 16 / 0 78,7 / 14,6 / 0,68 0,82 78 / 16 / 0,82 0,82

E 73 / 21 / 0 74,1 / 18,7 / 1,18 1,48 73 / 21 / 1,5 1,5

F 37 / 56 / 1 44,9 / 40,1 / 9,0 14,81 37 / 56 / 21,19 19,24

Таблица 1
Эмпирические частоты генотипов (зиготических сочетаний) и ожидаемые частоты, рассчитанные обычным 
способом и с «компенсацией» в популяциях C. annularius 
Empirical frequencies of genotypes (zygotic combinations) and the expected fre-quencies calculated by a usual 
mean and with “indemnification” in populations of C. annularius
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хватка гомозигот по «стандартным» последователь-
ностям. Это явление выходит на достоверный уровень 
p < 0,05 при сравнении с «компенсированными» часто-
тами (χ2 = 7,2), а классический метод позволяет лишь 
предполагать тенденцию. Такая же тенденция прослежи-
вается в плече G, но достоверно это утверждать нельзя.

Glyptotendipes —  род, чьи филетические связи с ро-
дом Chironomus на основе дискового рисунка ПХ до сих 
пор не выявлены. Однако система обозначения плеч 
хромосом и дисковых последовательностей применяет-
ся аналогичная. Для G. glaucus (2n = 8, сочетание плеч 
AB, CD, EF, G) проводили частотный анализ обычных 
для Палеарктики последовательностей A2 и B3 [4], так 
как в остальных хромосомных плечах частота перестро-
ек приближалась к нулю. Поскольку две выборки были 
относительно невелики, единичные инверсии в осталь-
ных плечах мы не учитывали. Для G. glaucus во всех трех 
популяциях в случае перестроек плеча А рассчитывали 
компенсацию для гетерозигот. Результаты приведены 
в таблице 3.

Неравновесность имеет место во всех трех популя-
циях G. glaucus. Оба метода привели к выводу о досто-

верных различиях для частот перестроек в плече А. Зна-
чения критерия χ2 значительно превышают пограничное, 
в том числе на уровне значимости p < 0,01. И только 
в одном случае для плеча В в усть-ижорской популяции 
«компенсационный» метод показал достоверную не-
хватку гомозигот по инвертированным последователь-
ностям (9,0). Классический метод эту закономерность 
также обнаружил на достоверном уровне (p < 0,05), хоть 
величина критерия и оказалась вдвое меньше (4,46). Та-
ким образом, в популяции G. glaucus, как и в популяции 
C. annularius, неравновесность также связана с пере-
стройками в плече А. Стоит упомянуть, что чернобыль-
ская популяция по перестройкам в I хромосоме фактиче-
ски не отличалась от остальных.

Процессы, происходящие практически во всех плечах 
кариотипа C. annularius, в плечах F, D и G у C. tentans 
и плече B у G. glaucus —  классические примеры того, 
как рецессивный аллель сохраняется в генофонде благо-
даря гетерозиготам, которые мы в нашей модели полага-
ем считать равными по приспособленности гомозиготам 
по стандартным последовательностям. Следует отметить 
еще одно редкое явление, когда в популяции C. tentans 

Место 
сбора

Плечи 
хромосом

Эмпирическое 
соотношение
1,1/1,2/2,2

Классическое теоре-
тическое соотношение

1,1/1,2/2,2
χ2

Теоретическое соотношение 
«с компенсацией»

1,1/1,2/2,2
χ2

1
N = 40

A 22/8/10 16,9 / 18,2 / 4,9 12,56 22 / 29,7 / 10 15,85
B 5/25/10 8 / 20 / 12 2,71 15,6 / 25 / 10 7,20
C 4/16/20 3,6 / 16,8 / 19,6 0,09 4 / 17,9 / 20 0,20
F 31/9/0 31,6 / 8 / 0,4 0,54 31 / 9 / 0,7 0,7
D 37/3/0 37,2 / 2,8 / 0,04 0,06 37 / 3 / 0,1 0,1
G 19/20/1 21 / 16 / 3 2,52 19 / 20 / 5,3 3,49

Таблица 2
Эмпирические частоты генотипов (зиготических сочетаний) и ожидаемые частоты, рассчитанные обычным 
способом и с «компенсацией» в популяциях C. tentans 
Empirical frequencies of genotypes (zygotic combinations) and the expected fre-quencies calculated by a usual 
mean and with “indemnification” in populations of C. tentans

Таблица 3
Эмпирические частоты генотипов (зиготических сочетаний) и ожидаемые частоты, рассчитанные обычным 
способом и с «компенсацией» в популяциях G. glaucus
Empirical frequencies of genotypes (zygotic combinations) and the expected fre-quencies calculated by a usual 
mean and with “indemnification” in populations of G. glaucus

Место 
сбора

Плечи хро-
мосом

Эмпирическое 
соотношение
1.1/1.2/2.2

Теоретическое 
соотношение
1.1/1.2/2.2

χ2

Теоретическое соотношение 
с компенсацией

1.1/1.2/2.2
χ2

1
N = 29

A 13 / 4 / 12 8 / 14 / 7 13,84 13 / 25 / 12 17,64

B 10 / 19 / 0 13 / 13 / 1 4,46 10 / 19 / 9 9,0

2
N = 59

A 41 / 10 / 8 36 / 20 / 3 14,03 41 / 36,2 / 8 18,9

B 43 / 16 / 0 44 / 14 / 1 1,31 43 / 16 / 1.5 1,5

3
N = 23

A 11 / 5 / 7 8 / 11 / 4 6,65 11 / 17,5 / 7 8,93

B 20 / 3 / 0 20,1 / 2,8 / 0,1 0,11 20 / 3 / 0,1 0,1
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наблюдается нехватка стандартных последовательно-
стей в гомозиготном состоянии в плече IB. Помимо дав-
ления отбора это может иметь и дополнительное объ-
яснение. За стандарт у данного вида была принята ПДХ 
из западноевропейских популяций, в которых эта ПДХ 
встречалась наиболее часто. В то время как популяция 
из Псковской области по генетической структуре гора-
здо более «восточная».

Можно заметить, что, когда один класс гомозигот от-
сутствует, компенсирующая величина равна значению 
хи-квадрат, то есть одновременно является мерой раз-
личия выборок. Это обстоятельство может послужить 
основой для разработки экспресс-теста популяционной 
структуры, не требующего сложных расчетов.

Неравновесность отмечается, как правило, в тех слу-
чаях, когда наблюдается избыток или недостаток гетеро-
зигот. Такие классы заметны визуально, даже без анали-
за достоверности отличий от теоретически ожидаемых 
частот. Соответственно, для этих классов получаются 
самые большие значения компенсации. Таким образом, 
мы приходим к известной истине, что равновесность 
в значительной степени зависит от поведения гена (фе-
на-аллеля) в гетерозиготном состоянии.

Теперь, чтобы окончательно формализовать наш 
анализ, можно попытаться рассчитать приспособлен-
ность и коэффициент отбора для каждого зиготического 
сочетания по Райту [45]. К сожалению, рассчитать эти 
показатели по одному поколению в традиционном смы-

сле нельзя, но их можно спрогнозировать при допуще-
нии, что «ожидаемое с компенсацией» отражает часто-
ту генотипа в родительском поколении. Величину такой 
«провизорной» или «виртуальной» приспособленности 
«w’» можно выразить как отношение частоты выжив-
ших особей к ожидаемой, в нашем случае «компенсиро-
ванной», чья приспособленность принимается за 1. Тогда 
«провизорный коэффициент отбора» s’ также будет рас-
считываться из стандартной формулы s’ = 1 —  w’. Для 
примера: в первой популяции C. annularius обнаружено 
14 гетерозигот по инверсии в плече А при «компенсиро-
ванной» величине —  16,6 особи. Тогда «приспособлен-
ность» будет составлять w’ = 14 : 16,6 = 0,84, а коэф-
фициент отбора s’ = 1 – 0,84 = 0,16. Естественно, для 
вариантов, которые не были встречены в выборке, при-
способленность принимается равной 0.

Для разовых сборов в случае высокого полиморфиз-
ма популяции можно рассчитать индекс фиксации F по 
Райту [32] по равнозначным формулам
F = (P – p2)(pq)–1 ≡ (2pq –  H)(2pq)–1 ≡ (Q – q2)(pq)–1.

Следует помнить, что индекс фиксации отражает не 
тенденцию к фиксации аллеля или определенного ЗС 
в генофонде, а закрепление некоего состояния, харак-
теризующегося стабильным соотношением сочетаний 
аллелей в целом.

В таблицах 4, 5 и 6 приведены значения «провизор-
ной приспособленности» и индекса фиксации для всех 
трех изученных видов.

Вид C. annularius
Местообитание 1 2

Зиготическое сочетание A2.2 B2.2 D1.2 E2.2 F2.2 D2.2 E2.2 F2.2
Приспособленность w’ 0 0 0,01 0 0,12 0 0 0,05

Индекс фиксации F 0,01 0,01 0,02 – 0,04 – 0,26 – 0,10 – 0,12 – 0,39

Таблица 4
Провизорная приспособленность и индекс фиксации для зиготических сочетаний  в популяциях C. annularius
Provisional fitness and fixing index for zygotic combinations in populations of C. annularius

Таблица 5
Провизорная приспособленность и индекс фиксации для зиготических сочетаний в популяции C. tentans
Provisional fitness and fixing index for zygotic combinations in population of C. tentans

Таблица 6
Провизорная приспособленность и индекс фиксации для зиготических сочетаний в популяциях G. glaucus
Provisional fitness and fixing index for zygotic combinations in populations of G. glaucus

Вид C. tentans
Зиготическое сочетание A1.2 B1.1 C1.2 F2.2 D2.2 G2.2
Приспособленность w’ 0,27 0,32 0,89 0 0 0,19

Индекс фиксации F 0,56 – 0,27 0,05 – 0,12 – 0,07 – 0,26

Вид G. glaucus
Местообитание 1 2 3

Зиготическое сочетание A1.2 B2.2 A1.2 B2.2 A1.2 B2.2
Приспособленность w’ 0,16 0 0,28 0 0,29 0

Индекс фиксации F 0,73 – 0,48 0,51 – 0,15 0,55 – 0,08
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Значения приспособленности и индекса фиксации 
для C. annularius достаточно низки, чтобы можно было 
говорить об активном адаптивном поиске и перспективах 
стабилизации генетической структуры с каким-то опре-
деленным набором зиготических сочетаний и соответ-
ствующих им частот. Другими словами, две популяции 
достаточно сходны по структуре. Учитывая их географи-
ческую близость, можно предполагать активный генети-
ческий обмен в результате миграции имаго. Естественно, 
в таких условиях значительная дивергенция и тем более 
формирование хромосомных аллопатрических рас не-
возможно.

Значения приспособленности и индекса фиксации 
для C. tentans (табл. 5) позволяют сделать парадоксаль-
ное наблюдение. Несмотря на высокую приспособлен-
ность гетерозиготы С1.2, соответствующий индекс фик-
сации низок. Значительное преимущество гетерозигот 
в данном случае не означает, что популяция в какой-то 
момент станет полностью гетерозиготной по С1.2 в пле-
че IIС, поскольку при панмиксии в каждом поколении 
потомков будут выщепляться гомозиготы. В то же время 
низкая приспособленность гетерозиготы A1.2 предпо-
лагает определенную тенденцию к фиксации гомозигот 
(0,56). И в этом случае противоречие отсутствует.

Более-менее высокой приспособленностью в популя-
циях G. glaucus не обладает ни одно ЗС. Однако величины 
индекса фиксации для плеча А значительны во всех трех 
популяциях. Это тот же случай, как и с C. tentans, —  
поддержание в популяции высокого уровня гетерозигот 
в плече А без окончательной фиксации. Что же касается 
гомозигот по инверсии в плече В, то отбор, видимо, це-
ленаправленно отсеивает эти варианты как неадаптив-
ные, хотя по данным табл. 3 эту тенденцию подтвердить 
удалось только методом «компенсации».

Как видно из таблиц 4–6, во многих случаях величи-
на индекса фиксации близка к нулю, что свидетельствует 
о панмиксии в популяции. Однако у G. glaucus и C. ten-
tans для хромосомного плеча А показатели индекса до-

стигают значений 0,51–0,73, что может говорить о на-
растании инбредности и тенденции к фиксации одного 
из вариантов ПДХ. Отрицательная величина (– 0,48) 
для плеча IВ у G. Glaucus, наоборот, может свидетель-
ствовать об относительно высокой аутбредности. Это же 
явление, только в несколько меньшей степени, наблюда-
ется в плече IIIF у C. annularius (– 0,39, – 0,26).

Еще раз следует подчеркнуть, что наши результаты 
получены при допущении, что наблюдаемое распреде-
ление в диаллельных локусах образуется в отсутствие 
взаимного влияния. То есть как независимые события. 
В действительности эти процессы протекает далеко не 
независимо. Рассмотрим распределение числа особей 
с разной степенью гетерозиготности в псковской попу-
ляции C. tentans. Из семи хромосомных плеч кариотипа 
в шести были обнаружены перестройки в гомо- и гетеро-
зиготном состоянии. Исключив одно мономорфное пле-
чо, составим прогноз для гексагибридного скрещивания. 
А ЗС объединим в классы по количеству гетерозиготных 
инверсий в кариотипе. Тогда теоретическое соотноше-
ние числа гетерозиготных вариантов и наблюдаемые 
значения частот выглядят так, как показано в таблице 7. 
Для удобства представления информации теоретиче-
ское соотношение генотипов пересчитаем на 40 особей, 
чтобы получить «нормализованные» частоты. Заметно, 
что в естественной популяции максимум распределения 
сдвинут в сторону уменьшения количества перестроек 
на особь. Распределение генотипов в панмиктической 
популяции подчиняется закономерностям бинома Нью-
тона. Формула Пирсона —  его частный и простейший 
случай. То есть должно наблюдаться биномиальное рас-
пределение, которое в случае большого числа классов 
аппроксимируется нормальным.

Если сравнить наблюдаемые и ожидаемые часто-
ты генотипов, можно отметить достоверный (p > 0,05) 
сдвиг наблюдаемых значений в сторону минимизации 
числа инверсий на особь (As = 0,28; As

m
 = 0,37) (лево-

сторонняя асимметрия). Можно предположить наличие 

Название графы
Теоретическое Эмпирическое

генотипы генотипы особи
Гексагомозиготы 64 (1) 3 (5) 4

Моногетерозиготы 384 (4) 6 (9) 7
Дигетерозиготы 960 (9) 9 (14) 18
Тригетерозиготы 1280 (12) 5 (8) 7

Тетрагетерозиготы 960 (9) 2 (3) 2
Пентагетерозиготы 384 (4) 1 (1) 2
Гексагетерозиготы 64 (1) 0 (0) 0

Всего 4096 (40) 26 (40) 40

Таблица 7
Теоретическое и эмпирическое распределение частот зиготических сочетаний в популяции C. tentans. В скоб-
ках указаны нормализованные величины
Theoretical and empirical allocation of frequencies of zygotic combinations in population of C. tentans. In brackets 
the normalised sizes are specified 
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движущего отбора, отсеивающего избыточно полиморф-
ные генотипы. В то же время эксцесс отрицателен, но 
незначительно (Ex = –  0,14; Ex

m
 = 0,73), преимущество 

какого-то генотипа на выбранном уровне достоверности 
не проявляется.

Гораздо более отчетливо эти закономерности на-
блюдаются в ходе сравнения распределений ожида-
емых частот генотипов и наблюдаемых частот осо-
бей —  носителей соответствующих генотипов. Они 
различаются статистически достоверно (p > 0,05). 
Асимметрия реального распределения положительная 
(As = 0,47; As

m
 = 0,37), пик графика смещен в сторону 

минимизации числа инверсий на особь (левосторонняя 
асимметрия). Налицо движущий отбор, хотя в данном 
случае он больше заслуживает названия «препятствую-
щего», поскольку его вектор направлен против увеличе-
ния уровня средней гетерозиготности по показателю Ин-
версия/Особь. Эксцесс резко положителен (Ex = 0,62; 
Ex

m
 = 0,73) (островершинность кривой распределения), 

что свидетельствует о значимом превышении в попу-
ляции численности особей с двумя гетерозиготными 
инверсиями по сравнению с теоретическим распреде-
лением [26]. Можно предполагать, что имеет место ста-
билизирующий отбор.

Это можно наглядно проиллюстрировать на графиках 
распределения наблюдаемых частот особей и генотипов, 
а также нормализованных ожидаемых частот генотипов 
(рис. 1). Примечательно, что два эмпирических распре-
деления все-таки близки к биномиальному —  значение 
хи-квадрат для эмпирического распределения генотипов 
и особей при одной степени свободы равно соответст-
венно 0,29 и 3,57 (огибающие на графике), что может 
служить косвенным доказательством панмиксии в попу-
ляции.

На рисунке хорошо заметно смещение пиков для на-
блюдаемых значений, а также островершинность рас-
пределения реальных частот особей с разным числом 
инверсий в кариотипе. Серыми стрелками показаны 
предположительные направления давления естествен-
ного отбора.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Пул и частоты хромосомных перестроек являются 
важнейшими характеристиками генетической структуры 
популяций, поскольку позволяют прогнозировать век-
тор вероятных микроэволюционных процессов. Пред-
полагается, что инверсии (наряду с дупликациями) —  
самые щадящие из хромосомных аберраций, которые 
в наименьшей степени влияют на жизнеспособность 
особей, в то время как остальные зачастую летальны 
или сублетальны. Значение гетерозигот по инверсиям 
в свое время подчеркивал Ф. Добржанский [37], обна-
руживший в определенных условиях их повышенную 
жизнеспособность благодаря гетерозису. Достоверно 
доказана зависимость частоты инверсий от условий оби-
тания. В середине прошлого века для Drosophila была 
открыта клинальная изменчивость популяций согласно 
географическому градиенту, установлено влияние вы-
соты над уровнем моря, а также сезона [38]. Для ли-
чинок хирономид удалось установить биометрический 
эффект инверсий [42]. Можно привести в пример став-
шие классическими работы, в которых доказано суще-
ствование «городской» и «сельской» хромосомных рас 
у дрозофилы, различающихся по частотам инверсий 
в кариофонде [12]. В этих расах, несмотря на прину-
дительную взаимную интродукцию, частоты инверсий 
неизменно возвращались на прежний уровень, свой-

Рис. 1. Ожидаемое и эмпирическое распределение частот зиготических сочетаний в популяции C. tentans
Fig. 1. Expected and empirical allocation of frequencies of zygotic combinations in population of C. tentans
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ственный расе [6]. У родственных хирономидам мошек 
(Simuliidae) полиморфизм по инверсиям считается бес-
спорной адаптивной стратегией [33]. У видов комаров 
из рода Anopheles обнаружено статистически значимое 
изменение частот определенных перестроек в условиях 
совместного культивирования на преимагинальных ста-
диях [11]. Межвидовая конкуренция в культуре является 
важным фактором отбора, несмотря на то что конкурен-
ции за ресурсы быть не должно, поскольку они в избыт-
ке. Подобных примеров существует достаточно много. 
Все они говорят о том, что частоты «квазинейтральных» 
перестроек напрямую связаны с адаптивными возмож-
ностями видов и популяций, их составляющих. А уровень 
полиморфизма, как правило, может служить надежным 
показателем потенциала приспособленности. Однако 
убедительных моделей механизмов влияния инверсий на 
жизнеспособность у двукрылых до настоящего времени 
нет. Теория «коадаптированных комплексов» Добржан-
ского [38] и предполагаемое действие эффекта положе-
ния по Стегнию [29] применительно к двукрылым пока 
что остаются теориями.

Единицей организации и хранения знания в матема-
тической биологии является математическая модель, 
построенная для изучения хотя бы одной целостной ха-
рактеристики биосистемы [7]. При анализе моногибрид-
ного скрещивания в природных популяциях для разовых 
выборок совокупность таких показателей, как оценка 
ожидаемых частот, «компенсированных» частот, их от-
клонение от реальных значений, «провизорная» приспо-
собленность (и коэффициент отбора), а также индекс 
фиксации, —  достаточные составные части модели, 
позволяющей описать единичную целостную характери-
стику —  «состояние одного хромосомного плеча в усло-
виях панмиксии под давлением отбора».

В реальных условиях кариофонды высокополиморфных 
видов хирономид нередко насчитывают десятки типов на-
следуемых перестроек, большую часть которых составляют 
так называемые квазинормальные инверсии, поскольку их 
эффект для жизнеспособности особей и приспособлен-
ности популяций неясен. В зависимости от региона и ус-
ловий обитания набор инверсий в кариофонде популяций 
значительно варьирует. Однако обычно в природных по-
пуляциях уровень гетерозиготности в среднем не превы-
шает значения N/особь, где N —  число хромосомных плеч 
в кариотипе. У хирономид это число, как правило, меньше 
семи. Явление «рассредоточения» гетерозиготных инвер-
сий по разным хромосомам известно довольно давно [36]. 
При условии, что в каждом из хромосомных плеч имеется 
не более одной инверсии, синапсис взаимоинвертирован-
ных гомологов в гаметогенезе должен блокировать крос-
синговер и протекать без значительных потерь генетиче-
ской информации. Такое явление нередко наблюдается 
в природных популяциях того же C. tentans, когда букваль-
но каждое плечо, включая малую хромосому кариотипа, не-
сет перестройку в гетерозиготном состоянии [13].

Среди исследователей политенных хромосом мате-
матически серьезно проблему неравновесности подни-
мали Martin и  Wulker [43], отметившие ее удивитель-
ную стабильность и также связавшие уникальность 
генетической структуры исследованных популяций 
с условиями обитания популяций. Таких работ по хи-
рономидам, к сожалению, немного. В нашей работе 
сделана попытка проанализировать возможные на-
правление и силу воздействия только одного микроэво-
люционного фактора на основе единичных сборов. Тем 
не менее удалось оценить не только приблизительную 
приспособленность разных ЗС, но и сделать достаточ-
но правдоподобное заключение о направлении и ха-
рактере отбора. Безусловно, в природных популяциях 
имеют место и остальные микроэволюционные явле-
ния. Мы остановимся только на некоторых фактах, по-
лученных при исследовании популяций тех же хироно-
мид. Миграции и параллельное нарушение жизненного 
цикла может приводить к межвидовой гибридизации, 
как это наблюдается, например, между C. plumosus 
и C. nuditarsis [40], а также между C. riparius и C. piger 
[25]. Мутационный процесс, миграция и дрейф генов 
могут формировать уникальную структуру популяций 
в результате действия эффекта «бутылочного горла», 
когда все особи несут сочетание двух разных инвер-
сионных ПДХ (A2A3), но при этом не обнаруживают-
ся гомозиготы по этим последовательностям (A2A2) 
и (A3A3) [4]. Описаны факты, когда в популяциях хи-
рономид хромосомные инверсии присутствовали толь-
ко в гетерозиготном состоянии [1, 27, 44]. Эти случаи 
можно охарактеризовать как достижение предельной 
степени неравновесности с индексом фиксации F = 1. 
Мономорфные по перестройкам виды также предель-
но неравновесны, все ПДХ в их генофонде обладают 
максимальной приспособленностью (w = 1), а индекс 
фиксации максимален (F = 1), что означает временный 
микроэволюционный тупик.

Совсем недавно была установлена определенная за-
висимость наследования разных перестроек, когда зи-
готические сочетания образуются неслучайно, то есть 
имеет место частичная сцепленность [2]. И это еще одна 
из многих причин несоблюдения закона Харди – Вайн-
берга. Связи и взаимозависимости адаптационных и эво-
люционных механизмов —  в большинстве своем хорошо 
изученные и строго смоделированные —  в природных 
условиях остаются непредсказуемыми. Для изучения 
по отдельности прочих микроэволюционных факторов, 
действующих в природных популяциях, требуются уни-
кальные для каждого случая методы. Результаты их при-
менения впоследствии необходимо синтезировать для 
получения целостной картины. Но есть опасение, что 
множество допущений и условностей еще на этапах пла-
нирования и моделирования приведет к результату, да-
лекому от реального состояния популяций в природных 
условиях.
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Анализируя роль неравновесности в наиболее ши-
роком смысле, следует вспомнить теорию управле-
ния применительно к биологическим системам. Кон-
цепция самосохранения живых систем обусловлена 
способностью поддерживать стационарное неравно-
весное состояние [23]. Фундаментальная теорема есте-
ственного отбора Фишера [39] постулирует возрастание 
приспособ ленности популяции под действием отбора 
независимо от начальных условий. Естественный от-
бор —  единственный фактор, увеличивающий среднюю 
приспособленность популяции. По Фишеру, приспособ-
ленность популяции должна возрастать даже в условиях 
стабильной и длительной неравновесности, благодаря 
которой поддерживается генетический гомеостаз.

Подводя итог, можно предложить ряд выводов.
1. Популяционный анализ трех видов хирономид, сделан-

ный на основе разовых сборов, позволил установить 
ряд закономерностей. Популяции C. annularius нерав-
новесны по перестройкам в плече F хромосомы III. По-
пуляции C. tentans и G. glaucus неравновесны по пере-
стройкам в плече A хромосомы I. Генетическая структура 
популяции C. tentans могла сформироваться в результа-
те естественного отбора, действие которого направлено 
против особей с высоким уровнем гетерозиготности.

2. Микроэволюционные тенденции вполне можно оцени-
вать на основе «скрининга», разового сбора, временно-
го среза. Это актуально для природных популяций, если 
проведение полноценного мониторинга невозможно 
или если местообитание носит эфемерный характер —  
пересыхает, промерзает, меняет русло и т. д. Несмотря 
на математические погрешности, вероятность прийти 
к верным заключениям о направлении и силе того же 
естественного отбора достаточно высока.

3. Если гомеостаз в исследованных популяциях поддер-
живается благодаря непрерывному действию отбора, 
то стабильная в череде поколений неравновесность 
есть фактор поддержания неустойчивого равновесия. 
Звучит парадоксально, но равновесие в популяциях 
не явление, а непрерывный процесс поддержания не-
равновесности.
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ABOUT APPROACHES TO STUDYING OF THE 
MICROEVOLUTIONARY PHENOMENA IN CONNATU-
RAL CHIRONOMIDS POPULATIONS. NONEQUILIBRIUM 
OF POPULATIONS AS STABLE STATE

S.V. Zhirov, S.V. Mylnikov

For citation: Ecological genetics. 2016;14(3):35-46

  SUMMARY: Frequencies of disk sequences in polytene chro-

mosomes from sialadens of larvae of three chironomids spesies are 

analysed. Cases of a deflection of population frame from expected 

under Hardy-Vajnberg law are statistically confirmed. Allo-cation 

of frequencies of individuals with different level of heterozygosity in 

popu-lation of Camptochironomus tentans is investigated. Influence 

of driving and stabi-lising selection on population is shown. The mean 

of an assessment of influence of different disk sequences on fitness on 

the basis of single assemblies is offered. Sta-bility of nonequilibrium 

of the investigated populations as a homeostasis sign is noted.

  KEYWORDS: polytene chromosomes; polymorphism; nonequilib-
rium; fitness; selection; homeostasis.
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