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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ñèñòåìàòèêà êàê ôóíäàìåíòàëüíàÿ íàó÷íàÿ äèñöèïëèíà ñîñòàâëÿåò îñíîâó âñåõ
ðàçäåëîâ áèîëîãèè; îíà èìååò ïðèíöèïèàëüíîå çíà÷åíèå è äëÿ öåëîãî ðÿäà îòðàñ-
ëåé íàðîäíîãî õîçÿéñòâà. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ýòîé äèñöèïëèíû ïðèìåíÿëèñü ðàç-
ëè÷íûå ìåòîäû, ÷òî è îïðåäåëèëî ïîÿâëåíèå êàðèîñèñòåìàòèêè. Â Çîîëîãè÷åñêîì
èíñòèòóòå Ðîññèéñêîé àêàäåìèè íàóê ñ ñåðåäèíû 60-õ ãîäîâ XX âåêà âîçíèêëî
íàïðàâëåíèå ïî èñïîëüçîâàíèþ êàðèîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà â ñèñòåìàòèêå ðàçíûõ
ãðóïï æèâîòíûõ, â òîì ÷èñëå íàñåêîìûõ. Ýòà òåìàòèêà ïðåäóñìàòðèâàåò âñåñòî-
ðîííåå èçó÷åíèå ìîäåëüíûõ âèäîâ è âèäîâ, èìåþùèõ ïðàêòè÷åñêîå è òåîðåòè÷åñ-
êîå çíà÷åíèå. Ê òàêèì ãðóïïàì îòíîñÿòñÿ è êðîâîñîñóùèå ìîøêè.

Ïåðâàÿ ñâîäêà ïî êàðèîòèïàì êðîâîñîñóùèõ ìîøåê ìèðîâîé ôàóíû áûëà
îïóáëèêîâàíà â 1979 ã. (×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 1979). Çà ïðîøåäøèå 25 ñ íåáîëü-
øèì ëåò ÷èñëî êàðèîëîãè÷åñêè èçó÷åííûõ âèäîâ óâåëè÷èëîñü áîëåå ÷åì âäâîå
(ñ 138 äî 310), ïðè ýòîì åùå îêîëî 80 ôîðì îïèñàíû êàê «öèòîòèïû» èëè
«species», âñå îíè ïðåäïîëîæèòåëüíî ÿâëÿþòñÿ íîâûìè âèäàìè. Êðîìå òîãî,
çíà÷èòåëüíî ðàñøèðèëàñü ãåîãðàôèÿ èññëåäîâàíèé. Åñëè â 50–70-å ãîäû êàðè-
îëîãè÷åñêè èçó÷àëèñü ïðåäñòàâèòåëè ôàóí Ïàëåàðêòèêè (â îñíîâíîì òåððèòîðèÿ
ÑÑÑÐ è íåêîòîðûå ñòðàíû Åâðîïû) è Íåàðêòèêè (Êàíàäà, ÑØÀ, âêëþ÷àÿ Àëÿñ-
êó), òî â ïîñëåäóþùèå ãîäû èññëåäîâàíèÿ ðàñïðîñòðàíèëèñü íà ôàóíû Àôðèêè,
Öåíòðàëüíîé è Þæíîé Àìåðèêè, Àâñòðàëèè, Íîâîé Çåëàíäèè, Èíäèè è äð. Ýòî
ÿâèëîñü ïðåäïîñûëêîé ê èçäàíèþ âòîðîé, áîëåå ðàñøèðåííîé, ñâîäêè êàðèîòè-
ïîâ êðîâîñîñóùèõ ìîøåê (×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 2003). È êàê ïðîäîëæåíèå ýòîé
ñâîäêè, ÿâèëîñü íàïèñàíèå àòëàñà, êîòîðûé ñîñòîèò èç âèäîâ, èçó÷åííûõ è îïóá-
ëèêîâàííûõ àâòîðàìè íàñòîÿùåé ðàáîòû. Ýòî, ïðåæäå âñåãî, ñâÿçàíî ñ âàæíûì
ìåäèêî-âåòåðèíàðíûì çíà÷åíèåì ìîøåê êàê êðîâîñîñîâ è ïåðåíîñ÷èêîâ âîçáó-
äèòåëåé ðàçëè÷íûõ çàáîëåâàíèé ÷åëîâåêà è æèâîòíûõ, â ÷àñòíîñòè îïàñíûõ è
ðàñïðîñòðàíåííûõ íà ìíîãèõ êîíòèíåíòàõ çàáîëåâàíèé — îíõîöåðêîçà, ÷óìû
ñêîòà è äð. (Seketeli et al., 1993).

Ìîøêè — òðóäíûé äëÿ èññëåäîâàíèÿ îáúåêò, îíè î÷åíü ìåëêè (2–6 ìì), ìîð-
ôîëîãè÷åñêè ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàíû è íå ðàçâîäÿòñÿ â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâè-
ÿõ. Îäíîîáðàçíû è ÷èñëà õðîìîñîì â ñåìåéñòâå. 96% âèäîâ èìååò 2n = 6. Ïðåä-
ñòàâèòåëè íåáîëüøèõ ðîäîâ Astega s. str. è Eusimulium s. str. èìåþò 2n = 4. Íå-
êîòîðûå âèäû ðîäà Prosimulium ïðåäñòàâëåíû òðèïëîèäíûìè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèìè
ïîïóëÿöèÿìè (3n = 9) (×óáàðåâà 1980, 2001à; ×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 1983). Òðèïëî-
èäíûå ïîïóëÿöèè è åäèíè÷íûå îñîáè êàê ðåçóëüòàò ñïîíòàííûõ ìóòàöèé îáíàðó-
æåíû â áèñåêñóàëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ ðîäîâ Cnephia, Odagmia, Wilhelmia è
Nevermannia (Ãðèí÷óê, ×óáàðåâà, 1972, 1975; Êà÷âîðÿí, ×óáàðåâà, 1974à). Èçâåñò-
íû ñëó÷àè ìîçàèöèçìà, êîãäà ó÷àñòêè ãîíàäû èëè ñëþííîé æåëåçû, ïðåäñòàâëåíû,
íàðÿäó ñ äèïëîèäíûìè, òàêæå òðèïëîèäíûìè êëåòêàìè (×óáàðåâà, 1968à, á; ×óáà-
ðåâà, Ïåòðîâà, 1979; Êà÷âîðÿí è äð., 2003).
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Òðóäíîñòè îïðåäåëåíèÿ ìîøåê ñòèìóëèðîâàëè ïîèñê è ïðèâëå÷åíèå íîâûõ òàê-
ñîíîìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ñðåäè êîòîðûõ íàèáîëåå ïåðñïåêòèâíûìè îêàçàëèñü ïðè-
çíàêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì êëåòîê ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíêè. Ïîëèòåííûå õðîìî-
ñîìû — óíèêàëüíûå ÿäåðíûå ñòðóêòóðû, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ âèäî-
ñïåöèôè÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ äèñêîâ. Ïðè èõ èçó÷åíèè èñïîëüçîâàëàñü
îáû÷íàÿ àöåòî-îðñåèíîâàÿ ìåòîäèêà, ìîäèôèöèðîâàííàÿ àâòîðàìè (×óáàðåâà, Ïåò-
ðîâà, 1980, 1982).

Èçó÷åíèå ìîðôîëîãèè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì èìååò ðÿä ïðåèìóùåñòâ. Âî-ïåð-
âûõ, ïîëèòåííûå õðîìîñîìû õàðàêòåðèçóþòñÿ âèäîñïåöèôè÷åñêîé ïîïåðå÷íîé
èñ÷åð÷åííîñòüþ, òàê íàçûâàåìûì ðèñóíêîì äèñêîâ. Êàæäîìó âèäó ñâîéñòâåí ñâîé
ðèñóíîê äèñêîâ õðîìîñîì, è òîëüêî ïî îäíîìó ýòîìó ïðèçíàêó îïûòíûé èññëå-
äîâàòåëü ìîæåò îïðåäåëèòü âèä. Âî-âòîðûõ, ïðîâîäèòü êàðòèðîâàíèå ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì, òàê íàçûâàåìóþ êàðèîëîãè÷åñêóþ ïàñïîðòèçàöèþ âèäîâ, â-òðåòüèõ,
ôèêñèðîâàòü ëþáûå èçìåíåíèÿ êàê ñòðóêòóðíûå, òàê è ôóíêöèîíàëüíûå, à ñëåäî-
âàòåëüíî ñâÿçàòü ýòè èçìåíåíèÿ ñ óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ âèäîâ èëè ñ ýâîëþöèîííûìè
õðîìîñîìíûìè ïðåîáðàçîâàíèÿìè.

Òèïè÷íûé êàðèîòèï ñåìåéñòâà âêëþ÷àåò òðè ïàðû õðîìîñîì: îäíó (I) ïàðó
äëèííûõ ìåòà/ñóáìåòàöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì è äâå ïàðû (II è III) áîëåå êîðîò-
êèõ, âñåãäà ñóáìåòàöåíòðè÷åñêèõ. Ñòàíäàðòíîå ñî÷åòàíèå ïëå÷ õðîìîñîì IS+IL,
IIS+IIL, IIIS+IIIL (×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 1979, 2003). Èçâåñòíû è äðóãèå ñî÷åòàíèÿ
ïëå÷, íàïðèìåð, IS+IL, IIS+IIIL, IIL+IIIS èëè IS+IIL, IL+IIS, IIIS+IIIL è äð., íî
îíè âñòðå÷àþòñÿ äîñòàòî÷íî ðåäêî (Basrur, 1959; Rotfhels, 1979; Rothfels, Freeman,
1966; Weber, Grunewald, 1989).

Âàæíîé êàðèîëîãè÷åñêîé îñîáåííîñòüþ ñåìåéñòâà ÿâëÿåòñÿ ñòàáèëüíàÿ ëîêà-
ëèçàöèÿ îñíîâíûõ õðîìîñîìíûõ ìàðêåðîâ. Ýòî â ïåðâóþ î÷åðåäü îòíîñèòñÿ ê òå-
ëîìåðíîìó ó÷àñòêó («Sim»-êîíåö) õðîìîñîìû I, ïðèöåíòðîìåðíîìó ó÷àñòêó ñ 5
ïëîòíûìè, óòîëùàþùèìèñÿ ê öåíòðîìåðå äèñêàìè, ëîêàëèçàöèÿ êîëåö Áàëüáèàíè
â êîðîòêîì ïëå÷å õðîìîñîìû IIS, äâóì ïóôôàì, ðàçäåëåííûì ãåòåðîõðîìàòèíî-
âûì äèñêîì è âååðîîáðàçíîìó êîíöó â IIIS (Kunze, 1952, 1953). Ïåðå÷èñëåííûå
ìàðêåðû îòìå÷åíû â êàðèîòèïàõ áîëüøèíñòâà âèäîâ, ïðèíàäëåæàùèõ êàê ê àðõà-
è÷íûì, òàê è ê ìîëîäûì ïðîöâåòàþùèì ðîäàì. Òàêèì îáðàçîì, êàðèîëîãè÷åñêèå
èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè öèòîëîãè÷åñêîå åäèíñòâî ýòîé ãðóïïû íàñåêîìûõ, ÷òî ñâè-
äåòåëüñòâóåò î ìîíîôèëåòè÷åñêîì ïðîèñõîæäåíèè ñåìåéñòâà è î ñîõðàíåíèè â
ïðîöåññå ýâîëþöèè îïòèìàëüíîãî àäàïòèâíîãî êàðèîòèïà.

Îñíîâíîé ïðèíöèï èçó÷åíèÿ êàðèîòèïîâ ìîøåê çàêëþ÷àåòñÿ â ÷åòêîì îïèñà-
íèè òèïè÷íîãî èëè ñòàíäàðòíîãî êàðèîòèïà òèïîâîãî âèäà ðîäà, ëèáî íàèáîëåå
öèòîëîãè÷åñêè ìîíîìîðôíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ãðóïïû áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ.
Õðîìîñîìû ñîãëàñíî óìåíüøåíèþ èõ äëèí îáîçíà÷àþòñÿ I, II è III. Êàæäàÿ èç íèõ
äåëèòñÿ íà ñåêöèè, íà÷èíàÿ ñ êîðîòêîãî ïëå÷à, îòìå÷åíû îñíîâíûå õðîìîñîìíûå
ìàðêåðû: ëîêàëèçàöèÿ ÿäðûøêîâîãî îðãàíèçàòîðà, ìîðôîëîãèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàé-
îíîâ, ñòåïåíü êîíúþãàöèè ãîìîëîãîâ è äð. Ïîñëå ÷åãî ïðîâîäèòñÿ ñðàâíèòåëüíûé
àíàëèç ñî ñòàíäàðòíûì êàðèîòèïîì (Weber, Grunewald, 1989). Òàêîé ïîäõîä ïî-
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çâîëÿåò âûÿâèòü ôèëîãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ âèäîâ è ðîäîâ â ñåìåéñòâå
è ïóòè èõ õðîìîñîìíîé ýâîëþöèè.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî àðõàè÷íûå âèäû ñ îãðàíè÷åííûì àðåàëîì (Gymnopais,
Levitinia, Helodon è äð.), êàê ïðàâèëî, êàðèîëîãè÷åñêè ìîíîìîðôíû. Ïðîöâåòà-
þùèå ñèíàíòðîïíûå âèäû ñ îáøèðíûìè àðåàëàìè, îáèòàþùèå îêîëî íàñåëåííûõ
ïóíêòîâ, õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêèì óðîâíåì õðîìîñîìíîé èçìåí÷èâîñòè (Gnus,
Byssodon, Boophthora, Odagmia è äð.). ×àùå âñåãî õðîìîñîìíûé ïîëèìîðôèçì
îòìå÷åí ïî ãåòåðîçèãîòíûì èíâåðñèÿì. Ó ìîøåê îáíàðóæåíû âèäû ñ ðàçíûì
óðîâíåì õðîìîñîìíîãî ïîëèìîðôèçìà: 1) ñïîíòàííî âîçíèêøèå ìîçàèêè, ó êîòî-
ðûõ õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè âñòðå÷åíû â åäèíè÷íûõ êëåòêàõ ñëþííîé æåëåçû,
2) öèòîëîãè÷åñêè ìîíîìîðôíûå âèäû è âèäû ñ ðåäêî âñòðå÷àþùèìèñÿ õðîìîñîì-
íûìè èíâåðñèÿìè è 3) ïîëèìîðôíûå âèäû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåííûì ñáàëàíñèðîâàííûì ïîëèìîðôèçìîì ïî èíâåðñèÿì. Ñåé÷àñ óæå íåò
ñîìíåíèé, ÷òî ïîäîáíàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü (ïîëèìîðôèçì) ñîçäàåò ïðåä-
ïîñûëêè äëÿ àäàïòàöèè ïîïóëÿöèé ê ìíîãîîáðàçíûì óñëîâèÿì ñðåäû îáèòàíèÿ è
ñòàíîâèòñÿ îñíîâîé äàëüíåéøåé ýâîëþöèè êàðèîòèïà (×óáåðåâà, 1974; Ïåòðîâà,
1993).

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè íàêîïëåí îáøèðíûé ìàòåðèàë, ñâèäåòåëüñòâóþùèé îá
èíòåíñèâíîì âèäîîáðàçîâàíèè â ñåìåéñòâå. Ýòî õàðàêòåðíî äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêè
ìîëîäûõ, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ ðîäîâ, ÷àñòî ñâÿçàííûõ ñ ïðåîáðàçîâàíèåì
êàðèîòèïà, è âîçíèêíîâåíèåì ìíîãî÷èñëåííûõ ãðóïï áëèçêèõ âèäîâ, ñëàáî ðàç-
ëè÷àþùèõñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè. Íàïðèìåð, â ðîäå Eusimulium ãðóïïà congareena-
rum ñîñòîèò èç 6 öèòîòèïîâ èëè âèäîâ ñèáëèíãîâ, ãðóïïà damnosum — èç 4, ãðóï-
ïà aureum — èç 8 (Dunbar, 1958, 1959, 1964, 1966a, 1967); â ðîäå Simulium ãðóï-
ïà ornatipes — èç 3, neornatipes — èç 6, pictipes — èç 3 öèòîòèïîâ (Bedo, 1975b,
1977, 1984), ãðóïïà metallicum — èç 11 (Hirai, Uemoto, 1984; Conn et al., 1989),
ãðóïïà guianense — èç 4 (Charalambous et al., 1996), ãðóïïà tuberosum — èç 4
(Landau, 1962). Ýòîò ïåðå÷åíü ìîæíî ïðîäîëæèòü. Ïî÷òè âñåãäà ÷ëåíû êàæäîé
ãðóïïû ñèìïàòðè÷íû, îäíàêî ãèáðèäîâ íå îáðàçóþò. Êàðèîòèïû òàêèõ ôîðì ðàç-
ëè÷àþòñÿ ëèáî ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè äèñêîâ îòäåëüíûõ ïëå÷, ëèáî ëîêàëèçàöèåé
ðàéîíîâ îïðåäåëÿþùèõ ïîë, ëèáî óðîâíåì ïîëèìîðôèçìà. Êàê ïðàâèëî, êàðèî-
ëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ïðè äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèÿõ ïîäòâåðæäàþòñÿ áèîëîãè÷åñ-
êèìè, ýêîëîãè÷åñêèìè è äàæå ìîðôîëîãè÷åñêèìè ðàçëè÷èÿìè. Ó÷èòûâàÿ ïîäîá-
íûå äàííûå ïî äðóãèì ñåìåéñòâàì, â ÷àñòíîñòè, Chironomidae è Drosophilidae,
ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî òàêîé ïðèíöèï ðàäèàëüíîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ñ âîçíèêíî-
âåíèåì ãðóïïû áëèçêèõ âèäîâ âíóòðè îäíîãî ìîðôîòèïà íå ðåäîê è åãî ìîæíî
ñ÷èòàòü ó äâóêðûëûõ óíèâåðñàëüíûì.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî êàðèîòèïè÷åñêèå ïðèçíàêè ìîøåê õîðîøî êîððåëèðóþò
ñ ïðèçíàêàìè ãåíèòàëèé ñàìöîâ. Ýòî óêàçûâàåò íà âûñîêóþ çíà÷èìîñòü ïðèçíà-
êîâ êàðèîòèïà äëÿ ñèñòåìàòèêè ñåìåéñòâà.

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðîäîâ Austrosimulium è Cnephia èçó÷àëèñü ïîëèòåííûå
õðîìîñîìû èç êëåòîê ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ èìàãî (Bedo, 1976). Èñïîëüçîâàíèå
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ýòîãî ìåòîäà ïîçâîëÿåò ñî÷åòàòü àíàëèç êàê ìîðôîëîãè÷åñêèõ òàê è êàðèîòèïè÷åñ-
êèõ ïðèçíàêîâ ëè÷èíêè ñ ïðèçíàêàìè âçðîñëûõ íàñåêîìûõ. Ñäåëàíû ïîïûòêè èñ-
ïîëüçîâàòü â ñèñòåìàòèêå ìîøåê ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå (Snyder, 1990; Snyder,
Linton, 1983) è ìîëåêóëÿðíûå ìåòîäû, â ÷àñòíîñòè, ìåòîä ãèáðèäèçàöèè ÄÍÊ in
situ (Teshima, 1972; Sohn et al., 1975; Zhu et al., 1998).

Â Àòëàñå ïðåäñòàâëåíû ôîòîêàðòû ïîëèòåííûõ õðîìîñîì 124 âèäîâ è ðèñóí-
êè ñòðîåíèÿ õèòèíîâûõ ñòðóêòóð 100 âèäîâ ìîøåê èç 33 ðîäîâ. Â ââîäíîé ÷àñ-
òè äàíû êðàòêèå ñâåäåíèÿ ïî îñîáåííîñòÿì ñòðîåíèÿ è ïåðåñòðîéêàì, êîòîðûå
âñòðå÷àëèñü â êàðèîòèïå ñåìåéñòâà Simuliidae. Òî÷íîå îïðåäåëåíèå âèäà âîçìîæíî
ïðè èçó÷åíèè ëè÷èíêè, êóêîëêè, èìàãî ñàìöà è êàðèîòèïà, ïîýòîìó äëÿ êàæäîãî
ïðèâîäèòñÿ äåòàëüíîå îïèñàíèå ìîðôîëîãèè è êàðèîòèïà. Ýòî ïîçâîëèò ñ áîëüøîé
òî÷íîñòüþ óñòàíîâèòü òàêñîíîìè÷åñêèé ñòàòóñ òîãî èëè äðóãîãî âèäà. Âñå ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ðèñóíêè ÿâëÿþòñÿ îðèãèíàëüíûìè è âûïîëíåíû Ë.À. ×óáàðåâîé.
Öèòîôîòîêàðòû âèäîâ, ïðèâåäåííûå çäåñü, ñîáðàíû è èçó÷åíû ñàìèìè àâòîðàìè.
Îïèñàíèå ìîðôîëîãèè ëè÷èíêè, êóêîëêè è èìàãî ñàìöà (ãë. 4) â îòäåëüíûõ ñëó-
÷àÿõ ñäåëàíû ÷àñòè÷íî ñ ó÷åòîì îïèñàíèÿ Ðóáöîâà (1956). Îïèñàíû êàðèîòèïû
íåêîòîðûõ íîâûõ âèäîâ, íàïðèìåð â ðîäàõ Montisimulium, Cnetha, Levitinia,
Prosimulium, Metacnephia, Rubzovia è ðàíåå íåèçâåñòíûå ñàìöû, íàïðèìåð äëÿ âè-
äîâ Hellichiella crassa, Montisimilium decimfiliatum, Simulium flavidum è äð.

Àâòîðû âûðàæàþò èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü âñåì ñîòðóäíèêàì îòäåëåíèÿ ãå-
íåòèêè ïîïóëÿöèé è êàðèîñèñòåìàòèêè Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÐÀÍ, ãëàâíîìó
íàó÷íîìó ñîòðóäíèêó èíñòèòóòà ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè ÀÍ Ðåñïóáëèêè Àðìåíèÿ
Ý.À. Êà÷âîðÿí, à òàêæå âñåì ñîòðóäíèêàì ïðèâîçèâøèì èç ýêñïåäèöèé ìàòåðèàë
äëÿ êàðèîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà.
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Àâòîðàìè èçó÷åíû 124 âèäà ìîøåê èç ïîäñåìåéñòâ Prosimuliinae è Simuliinae
ñåìåéñòâà Simuliidae. Ïðèãîòîâëåíî ñâûøå 25 òûñ. õðîìîñîìíûõ è 2 òûñ. ýíòî-
ìîëîãè÷åñêèõ ïðåïàðàòîâ. Â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìàòåðèàë ñîáðàí
àâòîðàìè âî âðåìÿ ìíîãî÷èñëåííûõ ýêñïåäèöèé â: Ìóðìàíñêóþ, Ëåíèíãðàäñêóþ,
Íîâãîðîäñêóþ, Òâåðñêóþ, ßðîñëàâñêóþ, Èðêóòñêóþ, Âîðîíåæñêóþ è Êðàñíîäàð-
ñêóþ îáëàñòè, â Êàðåëèþ, Òóâó, Ïðèìîðüå è íà Êàì÷àòêó, à òàêæå íà Óêðàèíó, â
Àðìåíèþ, Ãðóçèþ, Àçåðáàéäæàí, Òàäæèêèñòàí, Óçáåêèñòàí, Êèðãèçèþ, Òóðêìå-
íèþ, â Áîëãàðèþ è ×åõèþ.

Ëè÷èíêè ñ õîðîøî âûðàæåííûìè, òåìíûìè äûõàòåëüíûìè íèòÿìè ôèêñèðîâà-
ëèñü íà ìåñòå ñáîðà ñìåñüþ èç 3 ÷àñòåé 96% ñïèðòà è 1 ÷àñòè ëåäÿíîé óêñóñ-
íîé êèñëîòû. Ôèêñèðîâàííûé ìàòåðèàë õðàíèëñÿ â õîëîäèëüíèêå ïðè òåìïåðàòó-
ðå 2–4 °Ñ è áûë ïðèãîäåí äëÿ ðàáîòû â òå÷åíèå 1–2 ëåò.

Èñïîëüçîâàí àöåòî-îðñåèíîâûé ìåòîä ïðèãîòîâëåíèÿ öèòîëîãè÷åñêèõ ïðåïàðà-
òîâ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì, ïðåäëîæåííûé â 30-õ ãîäàõ XX ñòîëåòèÿ (Ôðîëîâà,
1936; Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ, 1937). Ïîçæå ìåòîä ìíîãîêðàòíî ìîäèôèöèðîâàí
ðàçíûìè àâòîðàìè â çàâèñèìîñòè îò îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ (×óáàðåâà, Ïåòðîâà,
1968, 1980, 1982; Êèêíàäçå, 1972; Øîáàíîâ, Äåìèí, 1988).

Áîëüøàÿ ÷àñòü æèçíåííîãî öèêëà ìîøåê — ôàçû ÿéöà, ëè÷èíêè è êóêîëêè —
ïðîòåêàåò â ïðîòî÷íîé âîäå, â ðó÷üÿõ è ðåêàõ; âçðîñëûå íàñåêîìûå îáèòàþò â
âîçäóøíîé ñðåäå. Îáû÷íî ëè÷èíêè ðàñïîëàãàþòñÿ íà êàìíÿõ, îìûâàåìûå ïîòî-
êîì âîäû, íà âåòêàõ, ïîãðóæåííûõ â âîäó, íà âîäíûõ ðàñòåíèÿõ, ïðèêðåïëÿÿñü ê
ñóáñòðàòó ñ ïîìîùüþ «ïðèñîñêè», ñíàáæåííîé ìíîãî÷èñëåííûìè êðþ÷üÿìè. Ãëàâ-
íîé îñîáåííîñòüþ ëè÷èíîê ìîøåê ÿâëÿåòñÿ ðåîôèëèÿ — ÿâíîå ïðåäïî÷òåíèå â
ðó÷üå èëè ðåêå ó÷àñòêîâ ñ íàèáîëåå áûñòðûì òå÷åíèåì è ñ âûñîêèì ñîäåðæàíè-
åì êèñëîðîäà â âîäå. Ïèòàþòñÿ ëè÷èíêè ïëàíêòîíîì, óëàâëèâàåìûì â âîäîòîêå
ñëîæíî óñòðîåííûìè ôèëüòðóþùèìè õèòèíîâûìè îáðàçîâàíèÿìè, íàçûâàåìûìè
«âååðàìè». Ïðè âèäîâîé äèàãíîñòèêå èçó÷àëèñü ìîðôîëîãè÷åñêèå äåòàëè ñòðîå-
íèÿ ãîëîâíîé êàïñóëû ëè÷èíêè — ôîðìà çóáöîâ íà ïåðåäíåì êðàå ñóáìåíòóìà,
êîíôèãóðàöèÿ âåíòðàëüíîãî âûðåçà, ÷èñëî ùåòèíîê â «âååðàõ», ñòðîåíèå ìàíäè-
áóëû, ÷èñëî ðÿäîâ êðþ÷üåâ â çàäíåì ïðèêðåïèòåëüíîì îðãàíå èëè «ïðèñîñêå»,
ìîðôîëîãèÿ íèæíåé è âåðõíåé ÷àñòåé àíàëüíîãî ñêëåðèòà, òàê íàçûâàåìîé õèòè-
íîâîé ðàìû. Ó êóêîëêè ó÷èòûâàëèñü ÷èñëî, ìîðôîëîãèÿ è ñòðóêòóðà äûõàòåëüíûõ
íèòåé. Ñîáðàâ â ïðèðîäå êóêîëîê è ïîìåñòèâ èõ âî âëàæíûå óñëîâèÿ, ïóòåì âû-
âåäåíèÿ ïîëó÷àëè ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ, îáû÷íî ïî÷òè íå äîñòóïíûõ ïðè ñáîðå
ìàòåðèàëà â ïðèðîäå.

Ñëþííûå æåëåçû ìîøåê êðóïíûå, õîðîøî ðàçâèòû, îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ïàðíûå òðóá÷àòûå îáðàçîâàíèÿ Y-îáðàçíîé ôîðìû. Ïðîñòèðàÿñü âäîëü òåëà ëè÷èíêè,
îíè çàãèáàþòñÿ â çàäíåì åãî îòäåëå è íàïðàâëÿþòñÿ âïåðåä, äîõîäÿ ñëåïûì êîí-
öîì äî ñåðåäèíû òåëà. Ðàçëè÷àþò 3 îòäåëà æåëåçû: çàäíèé îòäåë, ïðîäóöèðóþùèé
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ñåêðåò, ñðåäíèé — íàêàïëèâàþùèé ñåêðåò, ïåðåäíèé — ïðîòîê äëÿ âûâåäåíèÿ
ñåêðåòà. Êàæäûé èç ýòèõ îòäåëîâ îáðàçîâàí êëåòêàìè îïðåäåëåííûõ ðàçìåðîâ. Äëÿ
êàðèîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà èñïîëüçóþòñÿ êëåòêè ñðåäíåãî îòäåëà, ñîñòàâëÿþùèå
áóëüøóþ ÷àñòü æåëåçû, ãäå ÿäðà ñîäåðæàò õðîìîñîìû ñ ìàêñèìàëüíîé ñòåïåíüþ
ïîëèòåíèè.

Ó ëè÷èíîê êàê íà æèâîì, òàê è íà ôèêñèðîâàííîì ìàòåðèàëå, ãîíàäû õîðî-
øî ïðîñìàòðèâàþòñÿ ñêâîçü ïîêðîâû òåëà. Ó ñàìîê îíè èìåþò âûòÿíóòóþ ôîð-
ìó, à ó ñàìöîâ — îêðóãëóþ. Ðóêîâîäñòâóÿñü ýòèìè ïðèçíàêàìè, ìîæíî áåçîøè-
áî÷íî îïðåäåëÿòü ïîë àíàëèçèðóåìûõ îñîáåé.

Ëè÷èíîê, ïðåäíàçíà÷åííûõ äëÿ êàðèîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà, ïîìåùàëè â íåáîëü-
øóþ ôàðôîðîâóþ âàííî÷êó ñ ôèêñàòîðîì, ãäå ïîä áèíîêóëÿðîì ó íèõ íàäðûâà-
ëè õèòèíîâûå ÷àñòè áðþøêà. Çàòåì ëè÷èíêè ïåðåíîñèëè â áàíî÷êó, ñîäåðæàùóþ
2% àöåòî-îðñåèí äëÿ òîòàëüíîãî îêðàøèâàíèÿ âíóòðåííîñòåé; âðåìÿ îêðàñêè — îò
2 äî 10 äíåé.

Äàëåå èññëåäóåìûå îñîáè èçâëåêàëèñü èç êðàñèòåëÿ è ïîìåùàëèñü èíäèâèäó-
àëüíî íà ïðåäìåòíîå ñòåêëî â êàïëþ 45–60% ìîëî÷íîé êèñëîòû äëÿ äèôôåðåí-
öèàöèè îêðàøåííûõ ñòðóêòóð è îòäåëåíèÿ êëåòîê ñëþííîé æåëåçû îò åå ñîäåðæè-
ìîãî. Âñå äàëüíåéøèå ïðîöåäóðû ïðîâîäèëèñü ïîä áèíîêóëÿðîì ÌÁÑ-1 ïðè óâå-
ëè÷åíèÿõ 8 × 2 è 8 × 7. Èç òåëà ëè÷èíêè èçâëåêàëè íàäãëîòî÷íûå ãàíãëèè, ãîíà-
äû è ñëþííûå æåëåçû. Íà ÷èñòîå ïðåäìåòíîå ñòåêëî ðàçäåëüíî íàíîñèëè 2 êàï-
ëè ìîëî÷íîé êèñëîòû (45–60%); â îäíó èç íèõ òîíêèìè èãëàìè ïåðåíîñèëè ãàí-
ãëèè è ãîíàäû, íàêðûâàëè ïîêðîâíûì ñòåêëîì è ÷åðåç ôèëüòðîâàëüíóþ áóìàæêó
àêêóðàòíî ðàçäàâëèâàëè; â äðóãóþ êàïëþ ïîìåùàëè ñëþííûå æåëåçû, îòäåëÿëè
èõ ñðåäíèå îòäåëû, îñâîáîæäåííûå îò ïîñòîðîííèõ òêàíåé.

Ïðîöåäóðà ïîäãîòîâêè öèòîëîãè÷åñêîãî ïðåïàðàòà áîëåå äëèòåëüíàÿ. Ïðåæäå
âñåãî íåîáõîäèìî îòäåëèòü êëåòêè îò ñåêðåòà, êîòîðûé îáû÷íî óïëîòíÿåòñÿ ïîä
äåéñòâèåì ôèêñàòîðà, çàòåì åãî ñëåäóåò óäàëèòü ñ ïðåäìåòíîãî ñòåêëà. Îò óñïå-
õà ýòîé ïðîöåäóðû â çíà÷èòåëüíîé ìåðå çàâèñèò êà÷åñòâî öèòîëîãè÷åñêèõ êàðòèí
è ïðåïàðàòà â öåëîì, òàê êàê ìàëåéøèå íåóñòðàíåííûå îñòàòêè ïðåïÿòñòâóþò ðàñ-
ïðàâëåíèþ õðîìîñîì è ïëîòíîìó ïðèëåãàíèþ ïîêðîâíîãî ñòåêëà. Äàëåå, ÿäåðíàÿ
îáîëî÷êà êëåòîê îñòîðîæíî íàäðûâàåòñÿ è õðîìîñîìû îñâîáîæäàþòñÿ îò íåå ïðå-
ïàðîâàëüíûìè èãëàìè. Îíè íà÷èíàþò ðàñïðàâëÿòüñÿ, åäâà çàìåòíûìè äâèæåíèÿìè
èãîëî÷åê ñëåäóåò ýòîìó ñïîñîáñòâîâàòü. Çàêëþ÷àåò ýòó ïðîöåäóðó ëåãêîå íàäàâ-
ëèâàíèå íà ïîêðîâíîå ñòåêëî ÷åðåç ôèëüòðîâàëüíóþ áóìàãó. Ïðåïàðàòû äîëæíû
õðàíèòüñÿ â õîëîäèëüíèêå. Åñëè ïîêðîâíîå ñòåêëî áåçóêîðèçíåííî ðîâíîå è ïîä
íèì íå îáðàçîâàëîñü âîçäóøíûõ ïóñòîò («ïóçûðüêîâ»), òî ïðåïàðàòû ìîãóò ñîõðà-
íÿòüñÿ â ìîëî÷íîé êèñëîòå ìåñÿöàìè. Ïîëó÷åííûå öèòîëîãè÷åñêèå ïðåïàðàòû èçó-
÷àëèñü ïîä ìèêðîñêîïîì ÌÁÈ-3 è NFPK (Ëþìèïàí).

Ìèêðîôîòîãðàôèðîâàíèå ïîëèòåííûõ õðîìîñîì — îäèí èç îñíîâíûõ ìåòîäîâ
èññëåäîâàíèÿ êàðèîòèïîâ. Îáùèé âèä êàðèîòèïà èç ÿäåð ñëþííûõ æåëåç óìåùà-
åòñÿ íà îäíîì êàäðå ïëåíêè Ìèêðàò-200 ïðè óâåëè÷åíèè 20 × 7 × 1,6, ðåæå ïðè
60 × 7 × 1,1. Ôîòîêàðòû ãîòîâÿòñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì èììåðñèîííûõ ñèñòåì —
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90 × 7 × 1,1. Ïðè òàêîì óâåëè÷åíèè ïîëèòåííûå õðîìîñîìû â îäíîì êàäðå íå
óìåùàþòñÿ è ïîýòîìó ôîòîãðàôèðóþòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî, ÷àñòÿìè. Ïîñëå ðåïðî-
äóêöèè õðîìîñîìû âûðåçàþòñÿ, ñêëåèâàþòñÿ â îïðåäåëåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñ-
òè è ìîíòèðóþòñÿ â åäèíóþ õðîìîñîìó. Ïîñëå òîãî êàê âñå õðîìîñîìû àíàëèçè-
ðóåìîãî êàðèîòèïà «ñìîíòèðîâàíû», ìîæíî ïðèñòóïàòü ê èçãîòîâëåíèþ ôîòîêàðò.
Õðîìîñîìû íàêëåèâàþòñÿ íà ëèñò âàòìàíñêîé áóìàãè. Ìû äåëèëè êàæäóþ õðî-
ìîñîìó íà ñåêöèè, ïðè ýòîì îáîçíà÷àÿ èõ àðàáñêèìè áóêâàìè, äåëåíèå íà÷èíàëîñü
ñ êîðîòêîãî ïëå÷à êàæäîé õðîìîñîìû. Ñóùåñòâóåò, îäíàêî, è äðóãîå äåëåíèå õðî-
ìîñîì, òàê íàçûâàåìîå, «çàïàäíîå». Âåñü êàðèîòèï äåëèòñÿ íà 100 ñåêöèé, îáî-
çíà÷àåìûõ ïî ïîðÿäêó àðàáñêèìè öèôðàìè, íà÷èíàÿ îò êîðîòêîãî ïëå÷à õðîìîñî-
ìû I, äàëåå ñëåäóåò êîðîòêîå ïëå÷î õðîìîñîìû II è ïîñëåäíåå, êîðîòêîå ïëå÷î
õðîìîñîìû III. Òàêîå äåëåíèå ìû èñïîëüçîâàëè ðåäêî.

Íà ôîòîêàðòàõ îòìå÷àëè îñíîâíûå õðîìîñîìûå ìàðêåðû: öåíòðîìåðû, çîíà
ñâÿçè ñ ÿäðûøêîì, ïóôû, êîëüöà Áàëüáèàíè, õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè è äð.

Äëÿ èçìåðåíèÿ äëèí õðîìîñîì èõ êîíòóðû çàðèñîâûâàëèñü íà óðîâíå ðàáî-
÷åãî ñòîëà ñ ïîìîùüþ ðèñîâàëüíîãî àïïàðàòà ÐÀ-4 ïðè óâåëè÷åíèè ìèêðîñêîïà
90 × 10 è âûñîòå òóáóñà 160 ìì. Çàòåì êóðâèìåòðîì îïðåäåëÿëè äëèíû çàðèñî-
âàííûõ õðîìîñîì è, åñëè íåîáõîäèìî, îòäåëüíûõ èõ ó÷àñòêîâ (ïëå÷, ðàññòîÿíèé
îò öåíòðîìåðû äî ÿäðûøêà è äð.). Äàííûå, ïîëó÷åííûå â ñàíòèìåòðàõ ñ ïîìîùüþ
îáúåêò-ìèêðîìåòðà, ïåðåñ÷èòûâàëè â ìèêðîíû. ×òîáû ïîëó÷èòü äîñòîâåðíûå äàí-
íûå, èçìåðÿëè õðîìîñîìû 30 ÿäåð (ïî 3 ÿäðà îò 10 îñîáåé), è îáðàáàòûâàëè îáû÷-
íûìè ìåòîäàìè âàðèàöèîííîé ñòàòèñòèêè (Ïëîõèíñêèé 1961; Ðîêèòñêèé, 1961;
Óðáàõ 1963).

Êðîìå êàðèîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà èñïîëüçîâàëè ìåòîä ïðèãîòîâëåíèÿ äåòàëåé
ëè÷èíêè, êóêîëêè è èìàãî ñàìöà â æèäêîñòè Ôîðà (ãóììèàðàáèêîâàÿ ñìåñü). Ó ëè-
÷èíêè èçãîòàâëèâàëè è àíàëèçèðîâàëè äåòàëè ñòðîåíèÿ ãîëîâû è çàäíåãî êîíöà
òåëà, ó êóêîëêè îáðàùàëè âíèìàíèå íà êîêîí è äûõàòåëüíûå íèòè, à ó èìàãî ñàìöà
— íà ïîëîâûå ïðèäàòêè: ãîíîêîêñèòû, ãîíîñòèëè, ãîíîñòåðí, ãîíîôóðêó è ïàðà-
ìåðû. Âñå òåêñòîâûå è ìèêðîôîòîãðàôè÷åñêèå ìàòåðèàëû, ïåðåâåäåíû â öèôðî-
âîé ôîðìàò.



ÃËÀÂÀ 2. ÊÀÐÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÏÐÈÇÍÀÊÈ
Â ÒÀÊÑÎÍÎÌÈÈ ÌÎØÅÊ

Èçó÷åíèå êàðèîòèïà ó ìîøåê ïðîâîäèòñÿ íà ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ ñëþííûõ
æåëåç ëè÷èíîê ïîñëåäíåãî IV âîçðàñòà, ó êîòîðûõ ñôîðìèðîâàíû äûõàòåëüíûå
íèòè. Ìåéîòè÷åñêèå è ìèòîòè÷åñêèå õðîìîñîìû äîñòóïíû äëÿ àíàëèçà ëèáî èç
òêàíåé ãîíàä îáîèõ ïîëîâ, ëèáî èç ïîäãëîòî÷íûõ ãàíãëèåâ, ëèáî èìàãèíàëüíûõ
äèñêîâ, ðàñïîëîæåííûõ ïî áîêàì ãðóäíûõ ñåãìåíòîâ ðàííèõ ïðåäêóêîëîê.

2.1. ×èñëî õðîìîñîì
Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî âèäîâ ñåìåéñòâà èìååò 2n = 6. Èçó÷åíèå ìèòîòè-

÷åñêèõ õðîìîñîì èç êëåòîê ãîíàä è ãàíãëèåâ 124 âèäîâ ïîêàçàëî ïîðàçèòåëüíîå
îäíîîáðàçèå: ÷èñëî è ðàçìåðû õðîìîñîì àáñîëþòíîãî áîëüøèíñòâà èçó÷åííûõ
âèäîâ ñîâïàäàþò. Êàê ïðàâèëî, õðîìîñîìíûé íàáîð ìîøåê ñîñòîèò èç òðåõ ïàð
äâóïëå÷èõ õðîìîñîì. Îíè îáîçíà÷åíû ðèìñêèìè öèôðàìè I, II, III â ïîðÿäêå
óìåíüøåíèÿ èõ ðàçìåðîâ. ×àùå, I ïàðà õðîìîñîì — ìåòàöåíòðè÷åñêàÿ èëè ïî÷òè
ìåòàöåíòðè÷åñêàÿ, äâå äðóãèå ïàðû — âñåãäà ñóáìåòàöåíòðè÷åñêèå. Äëèíà I ïàðû
êîëåáëåòñÿ îò 37 äî 43% îò äëèíû ãàïëîèäíîãî íàáîðà. Äâå äðóãèå ëèáî ðàâíû
èëè ïî÷òè ðàâíû ìåæäó ñîáîé, ñîñòàâëÿþò 29–30% è 26–27% ñîîòâåòñòâåííî, ëèáî
II ïàðà õðîìîñîì äîñòîâåðíî äëèííåå III ïàðû, ñîñòàâëÿÿ îò îáùåé äëèíû ãàï-
ëîèäíîãî íàáîðà 32–33%, à III ïàðà — 27–29%. Èç ýòîãî îäíîîáðàçèÿ âûäåëÿþòñÿ
8 âèäîâ ñ 2n = 4. Óìåíüøåíèå õðîìîñîì ïðîèçîøëî â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ õðîìî-
ñîì II è III ó ïðåäêà ñ 2n = 6 (Dunbar, 1958, 1959, 1964, 1966à, b). Åùå 4 âèäà
âêëþ÷àþò íàðÿäó ñ äèïëîèäíûìè ïîïóëÿöèÿìè (2n = 6), òàêæå òðèïëîèäíûå ïî-
ïóëÿöèè (3n = 9), ñîñòîÿùèå èñêëþ÷èòåëüíî èç ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ñàìîê (×ó-
áàðåâà, 1968à, á; ×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 2003; Rothfels, 1956; Basrur, Rothfels, 1959).
Ó òàêèõ âèäîâ äèïëîèäíûå ïîïóëÿöèè èçîëèðîâàíû îò òðèïëîèäíûõ. Íàïðèìåð,
ïîïóëÿöèè Prosimulium ursinum íà ñåâåðíîì ïîáåðåæüå Êîëüñêîãî ïîëóîñòðîâà
òðèïëîèäíûå, à â Íîðâåãèè — äèïëîèäíûå (Pasternak, 1964).

×èñëî õðîìîñîì è ñîîòíîøåíèå èõ äëèí â ãåíîìå íåäîñòàòî÷íû äëÿ õàðàê-
òåðèñòèêè êàðèîòèïà, ïîýòîìó áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû ñòðóêòóðíûå è ôóíêöèîíàëü-
íûå îñîáåííîñòè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì.

2.2. Ïðèçíàêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì
«Ñ òåõ ïîð êàê áûëà ñôîðìóëèðîâàíà õðîìîñîìíàÿ òåîðèÿ íàñëåäñòâåííîñòè,

ãåíåòèêè è öèòîëîãè ìå÷òàëè íàéòè îðãàíèçì, ó êîòîðîãî õðîìîñîìû áóäóò íàñòîëü-
êî âåëèêè, ÷òî ñòàíåò âîçìîæíûì óâèäåòü íà èõ ïðîòÿæåíèè êà÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ,
ñîîòâåòñòâóþùèå ðàçëè÷íûì ãåíàì» (Ïàéòíåð, Áðèäæåñ, 1937). Ìå÷òû ó÷åíûõ
ñáûëèñü: â êëåòêàõ ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíîê êîìàðà-çâîíöà Chironomus áûëè îáíà-
ðóæåíû ñòðóêòóðû (Balbiani, 1881), êîòîðûå, êàê ýòî äîêàçàëè ïîçæå (Heitz, Bauer,
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1933), ñîîòâåòñòâóþò íàñòîÿùèì õðîìîñîìàì, ïðåâûøàÿ äëèíó îáû÷íûõ õðîìî-
ñîì â 100 è áîëåå ðàç. Ýòè õðîìîñîìû äèôôåðåíöèðîâàíû ïî äëèíå è õàðàêòåðè-
çóþòñÿ òàê íàçûâàåìûì ðèñóíêîì äèñêîâ, âèäîñïåöèôè÷åñêèì äëÿ êàæäîé õðîìî-
ñîìû, èõ íàçâàëè ãèãàíòñêèìè èëè ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè.

2.2.1. Êîíúþãàöèÿ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì
Êîíúþãàöèÿ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì — îáÿçàòåëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà êàðèî-

òèïà ïîëèòåííûõ õðîìîñîì. Êîíúþãàöèÿ ìîæåò áûòü ïëîòíîé è ïîëíîé, ÷àñòè÷íîé
è îòñóòñòâîâàòü ñîâñåì. Ó êðîâîñîñóùèõ ìîøåê íàáëþäàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ çàêî-
íîìåðíîñòü â ïðîÿâëåíèè ýòîãî ïðèçíàêà: ó ïðåäñòàâèòåëåé àðõàè÷íûõ ðîäîâ ñ
òî÷êîâûìè èëè ðàçîðâàííûìè àðåàëàìè ãîìîëîãè òàê ïëîòíî êîíúþãèðóþò äðóã
ñ äðóãîì, ÷òî ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå ïðèñóòñòâèÿ â êàðèîòèïå ãàïëîèäíîãî ÷èñ-
ëà õðîìîñîì. Íà ïðèìåðå âèäîâ èç ðîäîâ Levitinia, Gymnopais, Helodon è äð. ñ
2n = 6 ìû âèäèì 2n = 3 (ðèñ. 5). Â êàðèîòèïàõ ïðåäñòàâèòåëåé ìîëîäûõ, øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíåííûõ ðîäîâ êîíúþãàöèÿ óìåðåííàÿ è ïîðîé ñëàáàÿ: âñå ãîìîëî-
ãè ÷åòêî ðàçëè÷èìû è ëåãêî ïîäñ÷èòûâàåòñÿ äèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì, ðàâíîå 6
(ðèñ. 78). Ñêîðåå âñåãî ýòî ÿâëåíèå ñâÿçàíî ëèáî ñ ãåòåðîçèãîòíîñòüþ ãîìîëîãîâ
íà ìîëåêóëÿðíîì èëè ãåííîì óðîâíå. Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýòî ñâÿçà-
íî ñ ðàçëè÷èÿìè â ïðîöåññå ðåïëèêàöèè ãîìîëîãîâ (Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ,
1986)

2.2.2. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äèñêîâ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì
Äëÿ òàêñîíîìèè è ñèñòåìàòèêè ìîøåê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äèñêîâ ïîëèòåííûõ

õðîìîñîì — ñàìûé âàæíûé ïðèçíàê êàðèîòèïà. Êàæäàÿ õðîìîñîìà ñîñòîèò èç
äèñêîâ è ìåæäèñêîâ, ñî÷åòàíèå è ÷åðåäîâàíèå êîòîðûõ îáðàçóåò îïðåäåëåííûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äèñêîâ èëè òàê íàçûâàåìûé «ðèñóíîê» äèñêîâ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì, Ýòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïîñòîÿííû, ãåíåòè÷åñêè çàêðåïëåíû è âèäîñ-
ïåöèôè÷íû. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ïðèçíàêó îïûòíûé êàðèîëîã ìîæåò áåç òðóäà îïðå-
äåëÿòü âèäû.

Äèñêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì õîðîøî îêðàøèâàþòñÿ àöåòîîðñåèíîì è ðàçíî-
îáðàçíû ïî ìîðôîëîãèè: òîíêèå, òîëñòûå, ñïëîøíûå, ïðåðûâèñòûå, âîëíîîáðàç-
íûå, òî÷å÷íûå, ñëîæíûå, ïðîñòûå. Âñòðå÷àþòñÿ äèñêè ó êîòîðûõ îäíà ÷àñòü
ñïëîøíàÿ, äðóãàÿ äèñêðåòíàÿ.

Íà õèðîíîìèäàõ ïîêàçàíà ñåçîííàÿ èçìåí÷èâîñòü äëèí õðîìîñîì è ñîîòâåò-
ñòâåííî ÷èñëà äèñêîâ â íèõ (Èëüèíñêàÿ, Ìàêñèìîâà, 1978). Îñåíüþ ïîëèòåííûå
õðîìîñîìû óêîðà÷èâàþòñÿ è ñæèìàþòñÿ, à åäèíè÷íûå, ÷åòêî ðàçëè÷èìûå äèñêè
ñëèâàþòñÿ â òîëñòûå äèñêè èëè áëîêè. Ìåæäèñêè ïî÷òè èñ÷åçàþò. Âåñíîé è ëå-
òîì õðîìîñîìû óäëèííÿþòñÿ è ïðèîáðåòàþò ÷åòêóþ äèñêîâóþ ñòðóêòóðó, ñ ìíî-
ãî÷èñëåííûìè ìåæäèñêàìè è ìåëêèìè ïóôôàìè. Óñòàíîâëåíà òàêæå çàâèñèìîñòü
÷èñëà äèñêîâ îò òèïà òêàíåé (ñëþííûå æåëåçû, ìàëüïèãèâûå ñîñóäû, ðåêòàëüíûå
æåëåçû, ñðåäíèé è çàäíèé îòäåëû êèøå÷íèêà ëè÷èíêè, òðèõîãåííûå è òåðìîãåí-
íûå êëåòêè ýïèäåðìèñà êóêîëêè è èìàãî) è îò ñòàäèè ðàçâèòèÿ ëè÷èíêè (Ashbur-



Глава�2.�Кариоло�ичес±ие�призна±и�в�та±сономии�моше± 17

ner, 1970). ×èñëî äèñêîâ ìåíÿåòñÿ è îò óñëîâèé îáèòàíèÿ ëè÷èíîê, íàïðèìåð îò
ñòåïåíè ñîëåíîñòè âîäû. Ïðè ïîâûøåííîé ñîëåíîñòè äèñêè â õðîìîñîìàõ ñòàíî-
âÿòñÿ «ðàçìûòûìè», íå÷åòêèìè, óâåëè÷èâàåòñÿ ÷èñëî ìåæäèñêîâ (Michailova, 1973;
Áàëóøêèíà, Ïåòðîâà, 1989). Ïðè ïîâûøåííîé ðàäèàöèè íàáëþäàþòñÿ ïîõîæèå êàð-
òèíû (Ïåòðîâà, Ìèõàéëîâà, 1996). Îïðåäåëåííûå èçìåíåíèÿ íàáëþäàþòñÿ ó ëè÷è-
íîê, çàðàæåííûõ ìèêðîñïîðèäèÿìè (Keyl, 1960).

Ïîêàçàíî, ÷òî äèñê ýòî ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ åäèíèöà. Ñîãëàñíî «äèíà-
ìè÷íîé ìîäåëè», äèñêè ìîãóò ïåðåõîäèòü â ìåæäèñêè-ïóôôû. Êîãäà äèñê àêòè-
âåí, îí ó÷àñòâóåò â òðàíñêðèïöèè, êîäèðóåò îïðåäåëåííûå áåëêè è, äåêîíäåíñè-
ðóÿñü, ïðåâðàùàåòñÿ â ïóôô (Zhimuliev et al., 1981; Æèìóëåâ, 1994). Òàêèì îá-
ðàçîì, ÷èñëî äèñêîâ, à çíà÷èò è «ðèñóíîê äèñêîâ» çàâèñèò îò ìíîãèõ ôàêòîðîâ.
Ïîýòîìó äëÿ öåëåé ñèñòåìàòèêè íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàòü ëè÷èíîê, âåñåííå-ëåò-
íèõ ñáîðîâ, ïîñëåäíåé (IV) ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ñî çðåëûìè äûõàòåëüíûìè íèòÿìè.
Ó òàêèõ ëè÷èíîê íàèáîëåå ÷åòêî ïðîÿâëÿþòñÿ âñå äèôôåðåíöèàëüíûå ïðèçíàêè
êàðèîòèïà. Ýòî îñíîâíîå óñëîâèå äëÿ ñîñòàâëåíèÿ õðîìîñîìíûõ êàðò — «öèòî-
ëîãè÷åñêîãî ïàñïîðòà» âèäà. Íà õðîìîñîìíûõ ôîòîêàðòàõ ïîñëåäîâàòåëüíî íóìå-
ðóþòñÿ ñåêöèè õðîìîñîì, íà÷èíàÿ ñ êîðîòêèõ ïëå÷, òàêèì îáðàçîì, ÷òî êàæäûé
äèñê è êàæäûé ìàðêåð èìåþò ñâîå îáîçíà÷åíèå. Ïîìèìî äèàãíîñòè÷åñêîãî çíà-
÷åíèÿ, òàêèå êàðòû èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå îñíîâû äëÿ ñðàâíåíèÿ «ðèñóíêîâ äèñ-
êîâ» ïðè âûÿâëåíèè ðîäñòâåííûõ îòíîøåíèé ìåæäó ðàçíûìè ïîïóëÿöèÿìè îäíî-
ãî âèäà, ìåæäó âèäàìè îäíîãî ðîäà è ìåæäó âèäàìè ðàçíûõ ðîäîâ. Êðîìå òîãî,
ñ ïîìîùüþ òàêèõ êàðò ìîæíî óñòàíîâèòü ñ áîëüøîé òî÷íîñòüþ, âïëîòü äî îäíî-
ãî äèñêà, òèï è ëîêàëèçàöèþ ëþáîé õðîìîñîìíîé ïåðåñòðîéêè.

2.2.3. Ìîðôîëîãèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ
Ìîðôîëîãèÿ õðîìîñîì â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ ìåñòîïîëîæåíè-

åì öåíòðîìåðû. Äëèíû ïëå÷ õðîìîñîì I è II èç ïîäñåìåéñòâ Prosimuliinae è
Simuliinae, â ñðåäíåì, ñîîòíîñÿòñÿ êàê 1 : 1,1 è 1 : 1,5; äëÿ õðîìîñîìû III, ñî-
îòâåòñòâåííî, 1 : 2,2 è 1 : 1,8 (Dunbar, 1966b). Ýòè ñîîòíîøåíèÿ óñòîé÷èâû è ìî-
ãóò èñïîëüçîâàòüñÿ êàê íàäåæíûé ïðèçíàê ýòèõ ïîäñåìåéñòâ. Ïî ñîîòíîøåíèÿì
âèäíî, ÷òî õðîìîñîìû â ñåìåéñòâå ëèáî ìåòàöåíòðè÷åñêèå, ëèáî ñóáìåòàöåíòðè-
÷åñêèå, àêðîöåíòðè÷åñêèõ íåò.

Ëîêàëèçîâàííàÿ öåíòðîìåðà — ýòî ñïåöèàëèçèðîâàííûé ëîêóñ õðîìîñîìû,
îòâåòñòâåííûé çà ðàñõîæäåíèå ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì â ìåéîçå è ìèòîçå. Ïî-
òåðÿ öåíòðîìåðíîãî ëîêóñà âåäåò ê ýëèìèíàöèè õðîìîñîìû. Ìîðôîëîãèÿ öåíòðî-
ìåðû èãðàåò òàêæå íåìàëîâàæíóþ ðîëü êàê âèäîâîé êàðèîëîãè÷åñêèé ïðèçíàê. Íà
ìåòàôàçíûõ ïëàñòèíêàõ, ãäå îáû÷íî õîðîøî ïðîÿâëÿåòñÿ ìîðôîëîãèÿ õðîìîñîì,
â êàæäîé èç íèõ óñìàòðèâàåòñÿ ñâåòëàÿ ïåðåòÿæêà — äåêîíäåíñèðîâàííûé, ôóí-
êöèîíàëüíî àêòèâíûé öåíòðîìåðíûé ðàéîí. Èìåííî îò ëîêàëèçàöèè ýòîãî ðàéîíà
çàâèñèò ìîðôîëîãèÿ è ôîðìà õðîìîñîìû (ìåòà-, ñóáìåòà-, àêðî- è òåëîöåíòðè÷åñ-
êàÿ). Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî öåíòðîìåðà ÿâëÿåòñÿ ìåñòîì ëîêàëèçàöèè
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãåíîâ, îòâåòñòâåííûõ çà åå íîðìàëüíîå è àêòèâíîå ôóíêöè-
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îíèðîâàíèå (Holmquist, Dancis, 1979). Ïîêàçàíî, ÷òî ýòè ãåíû çàùèùåíû ãåòåðîõ-
ðîìàòèíîì, ñîñòîÿùèì èç âûñîêîïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ. Èìåí-
íî ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí, âûÿâëÿåìûé ìåòîäîì Ñ-îêðàñêè (Pardu et al.,
1970; Bedo, 1975à) èãðàåò ðåøàþùóþ ðîëü â ýêòîïè÷åñêèõ êîíòàêòàõ ìåæäó ðàç-
íûìè õðîìîñîìàìè ñ îáðàçîâàíèåì õðîìîöåíòðà. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ äîêàçàíî,
÷òî ôîðìèðîâàíèå è ðåîðãàíèçàöèÿ õðîìîöåíòðà ó äðîçîôèëû ãåíåòè÷åñêè äåòåð-
ìèíèðîâàíû (×óáûêèí, 2001).

Â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ íå âñåãäà óäàåòñÿ âûÿâèòü öåíòðîìåðó. Â òàêèõ ñëó-
÷àÿõ îðèåíòèðóþòñÿ, ïóòåì ñîïîñòàâëåíèÿ, íà ìîðôîëîãèþ ìèòîòè÷åñêèõ õðîìî-
ñîì èëè íà íàëè÷èå êðóïíîé ìàññû ãåòåðîõðîìàòèíà, ëîêàëèçîâàííîãî â ïðèöåí-
òðîìåðíûõ çîíàõ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì.

Â ñåì. Simuliidae îáíàðóæåíî çíà÷èòåëüíîå ðàçíîîáðàçèå â ìîðôîëîãè÷åñêîì
ïðîÿâëåíèè öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì (ðèñ. 1) (×óáàðåâà è äð.,
2003).

Â ïîäñåì. Prosimuliinae íåâûðàæåííîñòü öåíòðîìåð èç-çà îòñóòñòâèÿ ïðèöåíò-
ðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ ñëþííûõ æåëåç ðàññìàò-
ðèâàåòñÿ êàê àíöåñòðàëüíûé êàðèîòèïè÷åñêèé ïðèçíàê (×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 1979,
2003). Ê ðîäàì õàðàêòåðèçóþùèìñÿ íåâûðàæåííîñòüþ öåíòðîìåð îòíîñÿòñÿ
Gymnopais, Twinnia, Levitimia, Helodon, íåêîòîðûå âèäû Prosimulium.

Åñòü ðîäû, íàïðèìåð Prosimulium, ó êîòîðûõ âñòðå÷àþòñÿ âèäû ñ öåíòðîìå-
ðàìè, ñëåãêà óòîëùåííûìè, íî íå ïðåâûøàþùèìè ïîïåðå÷íèê õðîìîñîìû, åñòü
âèäû, ó êîòîðûõ öåíòðîìåðû ÷åòêî îáîçíà÷åíû ãåòåðîõðîìàòèíîì, ÷àñòî îáúåäè-
íÿþùèìèñÿ â õðîìîöåíòð (Rothfels, 1956, 1979).

Â êàðèîòèïàõ Ahaimophaga ïðèöåíòðîìåðíûå çîíû ñëåãêà ðàñïóôôëåíû è ïå-
ðåòÿíóòû ãåòåðîõðîìàòèíîâûì äèñêîì (×óáàðåâà, 1978à).

Âèäû ðîäà Stegopterna ïî ñòðóêòóðå êàðèîòèïà è ìîðôîëîãèè öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ ñõîäíû ñ Prosimulium (×óáàðåâà è äð., 1996). Âèäàì Greniera, Byssodon
ñâîéñòâåííû íåÿâñòâåííûå öåíòðîìåðû, âûðàæåííûå ìàëî ïðèìåòíûìè äèñêàìè.
Èõ ëîêàëèçàöèþ ìîæíî îïðåäåëèòü òîëüêî ïðåäïîëîæèòåëüíî íà îñíîâà ñîïîñòàâ-
ëåíèÿ ñ ìîðôîëîãèåé ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì.

Ó Astega lapponica — 2n = 4. Ðåäóêöèÿ ÷èñëà õðîìîñîì ñ ñóùåñòâåííîé ïî-
òåðåé õðîìîñîìíîãî ìàòåðèàëà, ïðîèçîøëà â ðåçóëüòàòå òàíäåìíîãî îáúåäèíåíèÿ
õðîìîñîì II è III ïðåäêà ñ 2n = 6, ïðèâåäùåãî ê îáðàçîâàíèþ äèöåíòðè÷åñêîé
õðîìîñîìû II è âîçíèêíîâåíèþ A. lapponica. Îáå öåíòðîìåðû ýòîé õðîìîñîìû
âñåãäà ýêòîïè÷åñêè êîíúþãèðóþò äðóã ñ äðóãîì (ðèñ. 1á), íî ÷àùå âñå òðè öåí-
òðîìåðû, îäíà îò õðîìîñîìû I è äâå îò õðîìîñîìû II, îáúåäèíÿþòñÿ ýêòîïè÷å-
ñêèìè òÿæàìè (ñì. ðèñ. 39). Ïðè èçó÷åíèè ìåéîòè÷åñêèõ è ìèòîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé â êëåòêàõ ãîíàä è ãàíãëèåâ ýòîãî âèäà ñäåëàí âàæíûé âûâîä: äèöåíòðè÷å-
ñêàÿ õðîìîñîìà â àíàôàçå âåäåò ñåáÿ êàê ìîíîöåíòðè÷åñêàÿ. Íåñìîòðÿ íà ìîð-
ôîëîãè÷åñêóþ äâîéñòâåííîñòü, âíîâü âîçíèêøàÿ õðîìîñîìà, ôóíêöèîíàëüíî îñ-
òàåòñÿ ìîíîöåíòðè÷åñêîé, ò.å. äâå ñáëèæåííûå öåíòðîìåðû ôóíêöèîíèðóþò êàê
îäíà (Ïåòðîâà, 1972). Îäíà èç öåíòðîìåð ìîæåò ïåðåõîäèòü â ëàòåíòíîå ñîñòî-
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ÿíèå, ÷òî íå ïðåïÿòñòâóåò íîðìàëüíîìó ôóíêöèîíèðîâàíèþ äðóãîé öåíòðîìåðû
(Hsu et al., 1975).

Â ðîäå Metacnephia âñòðå÷àþòñÿ âèäû, ó êîòîðûõ öåíòðîìåðû âûãëÿäÿò êàê
øèðîêèå äåêîíäåíñèðîâàííûå çîíû, â êîòîðûõ ÿñíî ïðîñìàòðèâàþòñÿ «ïðåðûâè-
ñòûå» äèñêè-öåíòðîìåðû ðàçíîé òîëùèíû (ðèñ. 1à–à''), ëèáî êàê ïëîòíûå ÷åòêèå
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå áëîêè, èíîãäà îáúåäèíÿþùèåñÿ â ïëîòíûé õðîìîöåíòð (Ïåò-
ðîâà, 1973à, á; Ïåòðîâà è äð., 1995).

Íàèáîëåå ïîëíî èçó÷åíî ïîäñåì. Simuliinae, â êîòîðîì îñîáîãî âíèìàíèÿ çàñ-
ëóæèâàþò êàðèîòèïè÷åñêèå îñîáåííîñòè ðîäà Wilhelmia. Ó âèäîâ ýòîãî ðîäà â
ðåçóëüòàòå ãîìîçèãîòíîé òðàíñëîêàöèè ïëå÷ õðîìîñîì I è II , âìåñòî IS+IL,
IIS+IIL, IIIS+IIIL, ôîðìóëà ñòàëà èíàÿ IS+IIL, IIS+IL, IIIS+IIIL (Weber, Grunwald,
1989). Ïî ñòðóêòóðå öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ è ñòåïåíè îáúåäèíåíèÿ èõ â õðîìî-
öåíòð, âèäû ðîäà çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àþòñÿ. Ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí ó
âèäîâ ãðóïïû equina (W. equinà, W. pseudequina è äð.) ïðåäñòàâëåí øèðîêèìè,
ñëîæíûìè âàêóîëèçèðîâàííûìè äèñêàìè. Âèäàì ãðóïïû salopiensis (W. veltist-
shevi, W. lineatà, W. salopiensis è äð.) ñâîéñòâåííî íàëè÷èå ëèáî õðîìîöåíòðà, êî-
òîðûé ïðè ìåõàíè÷åñêîì íàäàâëèâàíèè íà ïðåïàðàò ëåãêî ðàçðóøàåòñÿ, ëèáî â
ïðèöåíòðîìåðíûõ çîíàõ èíòåíñèâíîé îêðàñêè íå îáíàðóæåíî, ãåòåðîõðîìàòèíà
çäåñü ìàëî, íî âñå æå îò÷åòëèâî ïðîñìàòðèâàþòñÿ õðîìîíåìíûå òÿæè ñ õðîìî-
ìåðàìè, îáúåäèíÿþùèåñÿ íåðåäêî â áîëåå êðóïíûå, èíòåíñèâíî îêðàøåííûå ñêîï-
ëåíèÿ (ðèñ. 1ä, å). Ïðîêñèìàëüíûå ó÷àñòêè âñåõ ïëå÷ ýòèìè òÿæàìè îáúåäèíåíû
â õðîìîöåíòð. Òàêîå ñîåäèíåíèå ìîæíî íàçâàòü ôàêóëüòàòèâíûì, íåïîëíûì õðî-
ìîöåíòðîì, êîòîðûé ìîæåò ðàñïàäàòüñÿ íå òîëüêî íà îòäåëüíûå ïëå÷è, íî è èõ
ðàçíîîáðàçíûå àññîöèàöèè (ðèñ. 1æ, ç) (×óáàðåâà è äð., 2007).

Èç 40 âèäîâ è ïîäâèäîâ âûñîêîãîðíîãî ðîäà Montisimulium èçó÷åíû êàðèî-
òèïû 16 âèäîâ, âñå îíè îáèòàòåëè íåáîëüøèõ ðó÷üåâ è ðîäíèêîâ Êàâêàçà, Êàçàõ-
ñòàíà, Ñðåäíåé Àçèè è Äàëüíåãî Âîñòîêà. Ó îäíèõ âèäîâ öåíòðîìåðíûå ðàéîíû
ïðåäñòàâëåíû íåñêîëüêî óïëîòíåííûìè, ìàëî êîíòðàñòíûìè ãåòåðîõðîìàòèíîâûìè
äèñêàìè, ó äðóãèõ — ìîùíûìè èíòåíñèâíî îêðàøåííûìè áëîêàìè ãåòåðî-
õðîìàòèíà, êîòîðûå ýêòîïè÷åñêè êîíúþãèðóþò äðóã ñ äðóãîì. Ïðè ìåõàíè÷åñêîì
íàäàâëèâàíèè íà ïðåïàðàò áëîêè ëåãêî ðàñõîäÿòñÿ, ñîõðàíÿÿ ñâîþ ìîðôîëîãèþ.
Ó òðåòüèõ âèäîâ — ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí îáúåäèíÿåòñÿ â ìîíîëèòíóþ
ãåòåðîõðîìàòèíîâóþ ìàññó — îêðóãëûé, êîíñòàíòíûé õðîìîöåíòð, îò êîòîðîãî
ðàäèàëüíî ðàñõîäÿòñÿ 6 ïëå÷ (×óáàðåâà, 2000á).

Ðîä Cnetha õîðîøî îòëè÷àåòñÿ îò äðóãèõ ðîäîâ ìîðôîëîãèåé öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ. Âèäû äåëÿòñÿ íà äâå ãðóïïû. Ó ÷àñòè âèäîâ öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ÷åò-
êèå, èìåþò îêðóãëóþ ôîðìó è áîëåå ÷åì â 2 ðàçà ïðåâûøàþò ïî âåëå÷èíå ïîïå-
ðå÷íèê õðîìîñîìû. Â ïðåäåëàõ öåíòðîìåðíûõ çîí óñìàòðèâàþòñÿ ìíîãî÷èñëåí-
íûå, ïëîòíî ðàñïîëîæåííûå õðîìîìåðû, ñáëîêèðîâàííûå íà õðîìîíåìàõ â ãðó-
áîçåðíèñòûå, èíòåíñèâíî îêðàøåííûå îáðàçîâàíèÿ. Òàêàÿ ìîðôîëîãèÿ öåíòðîìåð
ÿâëÿåòñÿ ìàðêåðíûì ïðèçíàêîì ýòîé ãðóïïû âèäîâ, íàäåæíî îòëè÷àÿ åå îò îñòàëü-
íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà.
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Äðóãàÿ ÷àñòü — ýòî ýíäåìèêè Àðìåíèè, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ìîíîëèòíûì
ãåòåðîõðîìàòèíîâûì õðîìîöåíòðîì (×óáàðåâà, Êà÷âîðÿí, 2000).

Ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Eusimulium ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ îò áîëüøèíñòâà ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà êàê ÷èñëîì õðîìîñîì (2n = 4), òàê è ñòðóêòóðîé öåíòðîìåð.
Êàðèîòèïû âèäîâ ýòîãî ðîäà õàðàêòåðèçóþòñÿ ñõîäíîé ìîðôîëîãèåé êîìïàêòíûõ
öåíòðîìåð, íåìíîãî ïðåâûøàþùèõ ïî âåëè÷èíå ïîïåðå÷íèê õðîìîñîìû (Êà÷âî-
ðÿí, ×óáàðåâà, 1974à, á; ×óáàðåâà, Êà÷âîðÿí, 1975; Chubareva, 1980).

Ó Rubzovia vantshi ñ çàïàäíîãî âûñîêîãîðíîãî Ïàìèðà ïðèöåíòðîìåðíûé ãå-
òåðîõðîìàòèí îáúåäèíåí â ïëîòíûé õðîìîöåíòð, êîòîðûé íå ðàçðóøàëñÿ ïîñëå
ìåõàíè÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿ íà ïðåïàðàò (Ïåòðîâà, 1983a).

Ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ìîøêàìè ó Boophthora erythrocephala (Ëåíèí-
ãðàäñêàÿ îáë.) öåíòðîìåðíûå çîíû áîëåå îáúåìíû, â íèõ ÿñíî ïðîñìàòðèâàþòñÿ
ìíîãî÷èñëåííûå èíòåíñèâíî îêðàøåííûå õðîìîìåðû, êîìïàêòíî ñãðóïïèðîâàííûå
íà õðîìîíåìàõ (×óáàðåâà, Áóëëè, 1983; Ïåòðîâà è äð. 2007).

Ó ðàçíûõ âèäîâ Obuchovia, îáèòàþùèõ â ãîðíûõ ðàéîíàõ þæíîé Åâðîïû,
Êàâêàçà è Öåíòðàëüíîé Àçèè ÷åòêî îáîçíà÷åíû öåíòðîìåðíûå çîíû ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì. Â ýòèõ çîíàõ õðîìîñîìû çíà÷èòåëüíî ðàñøèðåíû, à ÷åòêèå äèñêè ðàç-
íîé ìîðôîëîãèè ïðèäàþò èì èíòåíñèâíóþ îêðàñêó (×óáàðåâà, 1978á).

Èç 13 âèäîâ è ïîäâèäîâ Tetisimulium, ðàñïðîñòðàíåííûõ â Ñðåäèçåìíîìîðüå
è ãîðàõ Öåíòðàëüíîé Àçèè, èçó÷åíû êàðèîòèïû 2 âèäîâ. Ó îáîèõ âèäîâ íàáëþ-
äàåòñÿ ñëàáàÿ êîíúþãàöèÿ ãîìîëîãîâ è ñâîåîáðàçíàÿ ìîðôîëîãèÿ öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ: ïî îáå ñòîðîíû îò ÷åòêîãî øèðîêîãî ïëîòíîãî ãåòåðîõðîìàòèíîâîãî äèñêà
ëîêàëèçîâàíû ñëåãêà ðàñøèðåííûå è ñòðóêòóðèðîâàííûå çîíû. Ìîðôîëîãè÷åñêè
öåíòðîìåðû èìåþò ìíîãî îáùåãî ñ òàêîâûìè ó Odagmia (×óáàðåâà, Ïåòðîâà,
1979; Êà÷âîðÿí, 1988à, 1989; Êà÷âîðÿí è äð., 1992, 1996, 2003)

Â ðîäå Odagmia îïèñàíî 34 âèäà è ïîäâèäà, èç íèõ êàðèîòèïè÷åñêè èçó÷åíû
11. Êàðèîòèïû îòëè÷àþòñÿ ñëàáîé êîíúþãàöèåé ãîìîëîãîâ, öåíòðîìåðû îáîèõ ãî-
ìîëîãîâ ëàòåðàëüíî ñáëèæåíû è ïðåäñòàâëåíû øåñòüþ äèñêàìè, èíîãäà ñëåãêà
âàêóîëèçèðîâàííûìè. Ó O. laplandica (Ìóðìàíñêàÿ îáë.), â îòëè÷èå îò îñòàëüíûõ
âèäîâ ðîäà, êîíúþãàöèÿ ãîìîëîãîâ ïîëíàÿ, à ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí
ïðåäñòàâëåí øèðîêèìè áëîêàìè èíòåíñèâíîé îêðàñêè (ðèñ. 1è–è'') (×óáàðåâà,
ßíêîâñêèé, 1992). Ó ìîðôîëîãèèåñêè îáîñîáëåííîãî âèäà O. crassifila, îáèòàþ-
ùåãî â õîëîäíûõ, âûñîêîãîðíûõ ðó÷üÿõ Òàäæèêèñòàíà è îòëè÷àþùåãîñÿ îò äðó-
ãèõ âèäîâ ðîäà íåîáû÷íîé ìîðôîëîãèåé òîëñòûõ, ïóçûðåâèäíûõ, óòîí÷àþùèõñÿ
íà êîíöàõ äûõàòåëüíûõ íèòåé çðåëûõ ëè÷èíîê è êóêîëîê, êàðèîòèï õàðàêòåðèçó-
åòñÿ âåñüìà ñâîåîáðàçíîé ñòðóêòóðîé öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ. Â õðîìîñîìàõ I è
II ïðîñìàòðèâàþòñÿ ïëîòíûå øèðîêèå è èíòåíñèâíî îêðàøåííûå ãåòåðî-
õðîìàòèíîâûå îáðàçîâàíèÿ, íàïîìèíàþùèå «øàéáû», ñ îáåèõ ñòîðîí êîòîðûõ ðàñ-
ïîëîæåíû äåêîíäåíñèðîâàííûå ó÷àñòêè ñ îò÷åòëèâîé õðîìîíåìíîé è õðîìîìåð-
íîé ñòðóêòóðîé. Íåðåäêî íàáëþäàåòñÿ îáúåäèíåíèå ýòèõ «øàéá» ñ îáðàçîâàíèåì
íåïîëíîãî õðîìîöåíòðà. Õðîìîñîìà III âñåãäà îáîñîáëåíà, à åå öåíòðîìåðíûé
ðàéîí èìååò ïóôôîîáðàçíóþ ôîðìó. Íåîáû÷íàÿ ñòðóêòóðà öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ
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O. crassifila ïîäòâåðæäàåò îáîñîáëåííîñòü ýòîãî âèäà â ðîäå Odagmia (×óáàðåâà,
1974; ×óáàðåâà, Êà÷âîðÿí, 1993).

Ñâîåîáðàçíàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó îäíîãî èç ðåäêèõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
âèäîâ ìîøåê — Phoretodagmia ephemerophila èç âûñîêîãîðíîãî Òàæäèêèñòàíà.
Ëè÷èíêè è êóêîëêè ýòîãî âèäà âåäóò ôîðåòè÷åñêèé îáðàç æèçíè, îáèòàÿ íà ëè-
÷èíêàõ ïîäåíîê. Öåíòðîìåðíûå ðàéîíû îáúåäèíåíû â ïëîòíûé, îêðóãëûé õðîìî-
öåíòð îò êîòîðîãî ðàñõîäÿòñÿ 6 ïëå÷. Ïðîêñèìàëüíûå ó÷àñòêè ïëå÷, ïðèëåãàþùèå
ê õðîìîöåíòðó, äåêîíäåíñèðîâàíû è ñëàáî îêðàøåíû (ðèñ. 1ã) (×óáàðåâà, 1979á).

Ðîä Simulium — îäèí èç êðóïíûõ ðîäîâ ïîäñåì. Simuliinae; â íåì íàñ÷èòû-
âàåòñÿ áîëåå 120 âèäîâ è ïîäâèäîâ. Àâòîðû èçó÷èëè êàðèîòèïû 7 âèäîâ. Äëÿ íèõ
õàðàêòåðíà çàìåòíàÿ ðàñøèðåííîñòü öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ — ýòî øèðîêèå, ïëîò-
íûå, èíòåíñèâíî îêðàøåííûå äèñêè, êîòîðûå âàêóîëèçèðîâàíû, èëè èìåþò ãðàíó-
ëÿðíóþ ñòðóêòóðó (×óáàðåâà, Ùåðáàêîâ, 1963; Ùåðáàêîâ, 1965á, 1966â).

Òàêèì îáðàçîì, ó ïðèìèòèâíûõ âèäîâ ìîøåê öåíòðîìåðû â ïîëèòåííûõ õðî-
ìîñîìàõ íå âûðàæåíû, õðîìîñîìû íà âñåì ñâîåì ïðîòÿæåíèè îäèíàêîâû â äèà-
ìåòðå. Ó ýâîëþöèîííî ïðîäâèíóòûõ âèäîâ, öåíòðîìåðû, íàïðîòèâ, õîðîøî âûðà-
æåíû: ó íåêîòîðûõ âèäîâ ýòî ãåòåðîõðîìàòèíîâûå äèñêè, ïðåâûøàþùèå äèàìåòð
õðîìîñîìû, ó äðóãèõ ïðîñòî ñêîïëåíèÿ ãåòåðîõðîìàòèíà, èëè ýòî ãåòåðîõðîìàòèí,
îáúåäèíåííûé â õðîìîöåíòð.

2.2.4. ×èñëî è ëîêàëèçàöèÿ ÿäðûøåê
ßäðûøêî ôîðìèðóåòñÿ íà îïðåäåëåííîé õðîìîñîìå â îïðåäåëåííîì ñåãìåíòå,

íàçûâàåìûì ÿäðûøêîâûì îðãàíèçàòîðîì (Mc Clintok, 1934; Êèêíàäçå, Áåëÿåâà,
1967). Ýòî ðàéîí ìàêñèìàëüíîé äåêîíäåíñàöèè õðîìîñîìû, ãäå ïðîèñõîäèò ñèíòåç
âñåé ðèáîñîìàëüíîé ÐÍÊ êëåòêè (Brachet, 1955; ×åíöîâ, 1966). Ôóíêöèÿ, êîòîðóþ
âûïîëíÿåò ÿäðûøêî â ñíàáæåíèè êëåòêè ðèáîñîìàëüíîé ÐÍÊ è ðèáîñîìàìè, äåëàåò
åãî îäíèì èç íàèáîëåå âàæíûõ ãåíåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ õðîìîñîìû. Ñàì æå ÿäðûø-
êîâûé îðãàíèçàòîð ïðåäñòàâëåí ó ìîøåê 7–10 äèñêàìè, ëèáî åäèíûì ñëîæíûì
äèñêîì. Êàê ïðàâèëî, â êëåòêàõ ôóíêöèîíèðóåò íåáîëüøàÿ ÷àñòü ÿäðûøêîâîãî
îðãàíèçàòîðà, îñòàëüíàÿ íàõîäèòñÿ â èíàêòèâèðîâàííîì ñîñòîÿíèè è îïèñûâàåòñÿ â
öèòîëîãèè êàê îêîëîÿäðûøêîâûé ãåòåðîõðîìàòèí. Ïðèñóòñòâèå îêîëîÿäðûøêîâîãî
èíòåðêàëÿðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå õàðàêòåðíîé ÷åðòîé áîëüøèí-
ñòâà ÿäðûøêîîáðàçóþùèõ ðàéîíîâ (Áåëÿåâà, 1966). Ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå,
ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ èîíèçèðóþùåãî èçëó÷åíèÿ, ïîêàçàëè, ÷òî ÿäðûøêîâûé
îðãàíèçàòîð ìîæíî ðàçäåëèòü íà ÷àñòè, íå òåðÿþùèå íóêëåîëÿðíîé àêòèâíîñòè. Ýòè
÷àñòè áóäó÷è òðàíñëîöèðîâàíû íà äðóãèå ó÷àñòêè õðîìîñîì, ïðîäîëæàþò íîðìàëü-
íî ôóíêöèîíèðîâàòü (Mc Clintok, 1934; Ùåðáàêîâ, 1965à, á).

Ó âñåõ êðîâîñîñóùèõ ìîøåê èìååòñÿ îäíî ÷åòêî ïðîÿâëÿþùååñÿ ÿäðûøêî,
ñâÿçàííîå ñ õðîìîñîìîé I (ðîäû Twinnia, Prosimulium, Metacnephia, Sulcicnephia,
Cnetha, Montisimulium è äð.) ëèáî ñ õðîìîñîìîé III (ðîäû Helodon, Boophthora,
Gnus, Odagmia, Argentisimulium è äð.). Óâåëè÷åíèå ÷èñëà ÿäðûøåê è èçìåíåíèå
èõ ëîêàëèçàöèè — èñêëþ÷èòåëüíîå ÿâëåíèå ó ìîøåê. Îíî ñâÿçàíî ëèáî ñî ñïîí-
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òàííûì ðàçäåëåíèåì ÿäðûøêîãî îðãàíèçàòîðà íà ÷àñòè è òðàíñëîêàöèåé ýòèõ ÷à-
ñòåé íà äðóãèå ó÷àñòêè õðîìîñîì (Ùåðáàêîâ, 1965â, 1966à, á; Ïåòðîâà, 1980; Êà÷-
âîðÿí, 1990), ëèáî ñ óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ, êîãäà, áåç âèäèìûõ ïðè÷èí, ïîÿâëÿþòñÿ
åäèíè÷íûå ëè÷èíêè ñ äîïîëíèòåëüíûìè ÿäðûøêàìè. Òàê, â 4 èçó÷åííûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ M. pamiriensis èç âûñîêîãîðíûõ ðàéîíîâ Çàïàäíîãî Ïàìèðà îáíàðóæåíà îäíà
ëè÷èíêà ñ äîïîëíèòåëüíûì ãåòåðîçèãîòíûì ÿäðûøêîì â õðîìîñîìå II (Ïåòðîâà,
1977). Òàêàÿ æå ñèòóàöèÿ îáíàðóæåíà íàìè ïðè èññëåäîâàíèè B. erytrocephala èç
Óêðàèíû (Ïåòðîâà è äð., 2007).

2.2.5. ×èñëî è ëîêàëèçàöèÿ ïóôôîâ è êîëåö Áàëüáèàíè
Ïóôôû êàê âçäóòèÿ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå äåñïèðà-

ëèçàöèè ó÷àñòêîâ õðîìîñîì. Êîëè÷åñòâî èñõîäíûõ äèñêîâ, ó÷àñòâóþùèõ â îáðà-
çîâàíèè ïóôôà, ðàçëè÷íî è âàðüèðóåò îò 1 äî 20. Ïðè ýòîì óñòàíîâëåíî, ÷òî ÷åì
áîëüøå èñõîäíàÿ ìàññà ÄÍÊ, òåì áîëüøå îáúåì âîçíèêàþùåãî ïóôôà (Ìexhelke,
1953, 1960, 1961; Panitz, 1964; Êèêíàäçå, 1972). Òàêèì îáðàçîì, ïóôô — ýòî åäè-
íèöà ëîêàëüíîé äåñïèðàëèçàöèè îïðåäåëåííîãî ó÷àñòêà õðîìîñîìû. Óñòàíîâëåíî,
÷òî â ïóôôàõ ìíîãèõ äâóêðûëûõ ñèíòåçèðóåòñÿ èíôîðìàöèîííàÿ ÐÍÊ (Æèìóëåâ,
1992, 1993).

Ó ìîøåê îïèñàíû àñèììåòðè÷íûå ïóôôû, îäíà ñòîðîíà êîòîðûõ äåñïèðàëè-
çîâàíà ñèëüíåå, ÷åì äðóãàÿ (Ùåðáàêîâ, 1966á, â). Ðàñïîëîæåíèå è ïðèñóòñòâèå
ïóôôîâ â êàðèîòèïàõ ìîøåê ïîñòîÿííî è êîíñåðâàòèâíî. Òàê, â õðîìîñîìàõ II
è III ó âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ âèäîâ ñåìåéñòâà ïîñòîÿííî ïðèñóòñòâóþò ïóôôû, â
õðîìîñîìå IIS îíè ÷åðåäóþòñÿ ñ êîëüöàìè Áàëüáèàíè è õðîìîñîìó íàçûâàþò ïóô-
ôîâîé, â ìåäèàííîé çîíå õðîìîñîìû IIIS äâà ïóôôà ðàçäåëåíû ìàðêåðíûì ãå-
òåðîõðîìàòèíîâûì äèñêîì. Ïî ýòîìó ïðèçíàêó ëåãêî ðàçëè÷èòü â êàðèîòèïàõ õðî-
ìîñîìû II è III.

Îñîáàÿ ãðóïïà ïóôôîâ — ãèãàíòñêèå ïóôôû èëè êîëüöà Áàëüáèàíè (BR) ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé íàèáîëåå òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûå, äåêîíäåíñèðîâàííûå ó÷àñò-
êè õðîìîñîì. Ó õèðîíîìèä â ýòèõ ó÷àñòêàõ îáíàðóæåíû ãåíû, êîäèðóþùèå ñèí-
òåç òêàíåñïåöèôè÷åñêèõ ñåêðåòîðíûõ áåëêîâ, èç êîòîðûõ ëè÷èíêè ïëåòóò ëîâ÷èå
ñåòè è ñòðîÿò äîìèêè (Êèêíàäçå è äð., 1987, 1996). Òî æå ñïðàâåäëèâî è äëÿ ëè-
÷èíîê ìîøåê. BR — ÷ðåçâû÷àéíî óäîáíûé îáúåêò äëÿ èçó÷åíèÿ ðàáîòû ãåíîâ, ò.ê.
ýòîò ó÷àñòîê õðîìîñîìû ëåãêî íàáëþäàåòñÿ â ñâåòîâîì è ýëåêòðîííîì ìèêðîñêî-
ïàõ. Íåäàâíèå ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â BR ëîêàëèçóþòñÿ íå
òîëüêî ãåíû, êîäèðóþùèå âûñîêî- è íèçêîìîëåêóëÿðíûå ñåêðåòîðíûå áåëêè, íî è
íåñêîëüêî òèïîâ ãåíåòè÷åñêèõ ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ (ÃÌÝ). Ïîñëåäíèå õàðàêòå-
ðèçóþòñÿ íåñòàáèëüíîé ëîêàëèçàöèåé â ãåíîìå, ïðè èõ ïåðåìåùåíèÿõ èçìåíÿåòñÿ
ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, âîçíèêàåò èíñåðòàöèîííûé ìóòàãåíåç (Õåñèí, 1984; Ãâîçäåâ,
Êàéäàíîâ, 1986; Êèêíàäçå è äð., 1996).

Êàê òàêñîíîìè÷åñêèé ïðèçíàê BR ó÷èòûâàåòñÿ ïðè èäåíòèôèêàöèè îòäåëüíûõ
õðîìîñîì â êàðèîòèïå. Êàê óæå áûëî ñêàçàíî, ó ìîøåê ÷èñëî BR ïîñòîÿííî, ó
âñåõ âèäîâ BR ëîêàëèçóåòñÿ â IIS, ìåíÿÿ ñâîå ïîëîæåíèå â õðîìîñîìå â ðåçóëü-
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òàòå ãîìîçèãîòíûõ èíâåðñèé, îò òåëîìåðíîãî (ðîäû Metacnephia, Wilhelmia) äî
ìåäèàííîãî (îñòàëüíûå ðîäû). Ïðèñóòñòâèå BR ó ìîøåê íå çàâèñèò îò âîçðàñòíîé
ñòàäèè ëè÷èíêè è óñëîâèé îáèòàíèÿ.

2.2.6. Ãåòåðîõðîìàòèí
Ó Diptera ãåòåðîõðîìàòèí îïðåäåëÿåòñÿ öèòîëîãè÷åñêè è îáëàäàåò èçâåñòíûìè

ñâîéñòâàìè: ñïîñîáíîñòüþ ê êîíúþãàöèè, ñïîñîáíîñòüþ êîíöåíòðèðîâàòñÿ â ðàé-
îíàõ öåíòðîìåðû è òåëîìåðû, ñïîñîáíîñòüþ ê îðãàíèçàöèè âûñîêîïîâòîðÿþùèõñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ è ñïîñîáíîñòüþ áûòü òðàíñêðèïòàöèîííî íåàêòèâíûìè
(Æèìóëåâ, 1993).

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ìîøåê òåëîìåðû íåñóò îò÷åòëèâûå áëîêè ãåòåðîõðîìàòè-
íà. Âîçíèêíîâåíèå òåëîìåðíûõ ýêòîïè÷åñêèõ êîíòàêòîâ — âèäîñïåöèôè÷åñêèé
ïðèçíàê. Òàê, ó M. variafilis íàáëþäàåòñÿ îáúåäèíåíèå òåëîìåð âñåõ õðîìîñîì â
ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ (Ïåòðîâà, 1981). Ó íåêîòîðûõ õèðîíîìèä, íàïðèìåð, Orthocla-
dius bipunctellus (Michailova, Belcheva, 1982), Ch. nuditarsis (Fischer, Tichy, 1980;
Æèðîâ, Ïåòðîâà, 1993; Petrova et al., 2000; Êèêíàäçå è äð., 2006), â ðåçóëüòàòå
ñâåðõðåïëèêàöèè òåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà âîçíèêàþò ÿðêèå è êðóïíûå ãåòå-
ðîõðîìàòèíîâûå «áëîêè-êíîïêè», êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ êàðèîëîãàìè êàê äîïîë-
íèòåëüíûé âèäîâîé ìàðêåð.

Ó ìîøåê ÷àñòî âîçíèêàþò êîíòàêòû ìåæäó öåíòðîìåðíûì ãåòåðîõðîìàòèíîì,
ïðè ýòîì ïëîòíîñòü êîíòàêòîâ ðàçëè÷íà ó ðàçíûõ âèäîâ. Òàê, ó W. paraequina ïðè-
öåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí êàæäîé õðîìîñîìû òîëüêî ñîïðèêàñàåòñÿ äðóã ñ
äðóãîì, ÷àñòî îáðàçóÿ êîëüöåîáðàçíóþ ñòðóêòóðó. Òàêèå êîíòàêòû ïðèöåíòðîìåð-
íîãî ãåòåðîõðîìàòèíà êðàéíå íåóñòîé÷èâû è ÷àñòî íàðóøàþòñÿ. Â ðåçóëüòàòå òàêèõ
êîíòàêòîâ ðàñõîäÿòñÿ íå öåëûå õðîìîñîìû, à òîëüêî ïëå÷è, îáðàçóÿ «íåóñòîé÷èâûå
àññîöèàöèè» äðóã ñ äðóãîì. Ýòè àññîöèàöèè ìîãóò ñîñòîÿòü èç äâóõ, òðåõ, ÷åòûðåõ
è ïÿòè ïëå÷. Íåðåäêè ñëó÷àè, êîãäà íàáëþäàþòñÿ ïîïàðíî ëåæàùèå ïëå÷è ðàçíûõ
õðîìîñîì (Ïåòðîâà è äð., 2003). Ó Ì. hirta, íàïðîòèâ, õðîìîñîìû âñåãäà ïëîòíî
îáúåäèíåíû â åäèíûé õðîìîöåíòð (òèïà «Drosophila») (Ïåòðîâà, 1973a, á). Íàäî îò-
ìåòèòü, ÷òî ó êðîâîñîñóùèõ ìîøåê ýòîò òèï õðîìîöåíòðà, êàê ïðàâèëî, îòìå÷åí â
þæíûõ øèðîòàõ Ïàëåàðêòèêè è íà áîëüøèõ âûñîòàõ (×óáàðåâà, Ïåòðîâà, 2003).

Êðîìå öåíòðîìåðíîãî è òåëîìåðíîãî ó äâóêðûëûõ, â òîì ÷èñëå è ó ìîøåê,
èìååòñÿ åùå èíòåðêàëÿðíûé ãåòåðîõðîìàòèí, êîòîðûé êîíöåíòðèðóåòñÿ â ðàéîíå ÿä-
ðûøêîâîãî îðãàíèçàòîðà èëè ðàçáðîñàí ïî âñåì õðîìîñîìàì (×óáàðåâà, 1974).

2.2.7. Ðàéîíû õðîìîñîì, îïðåäåëÿþùèå ïîë
Ó ìîøåê, êàê ïðàâèëî, îòñóòñòâóþò äèôôåðåíöèðîâàííûå ïîëîâûå õðîìîñî-

ìû. Òàêóþ ñèñòåìó, êîãäà êàðèîòèï ñàìöîâ íå îòëè÷àåòñÿ îò êàðèîòèïà ñàìêè,
ðàññìàòðèâàþò êàê ýâîëþöèîííî ïðèìèòèâíóþ (Rothfels, 1981á). Ó òàêèõ âèäîâ
åäèíñòâåííûé ïðèçíàê, îïðåäåëÿþùèé ïîë íà ñòàäèè ëè÷èíêè — ýòî ñòðóêòóðà è
ôîðìà èõ ãîíàä.
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