
Биолог ж. Армении, № 4.(42). 1989 УДК 576.895.771

ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЛИЧИНОК 
КРОВОСУЩЕЙ МОШКИ

TETISIMUL1UM 'CONDICI (BAR.) (DIPTERA, SIMUl.llDAE)

Э. А. КАЧВОРЯН, Г .4. ТОНОЯН

Институт зоологии АН АрмССР. Ереванский государственный университет, 
кафедра высшей математики математического факультета

Измерены II количественных признаков у личинки двух популяций крово
сосущей мошки Tetisimuiium condici (Bar.) и вычислены значения 4 спе
циальных признаков—индексов, которые затем были использованы для 
анализа популяционных различий статистическими методами. Выделены 
наиболее информативные индексы для различения популяций. Введенный 
обобщенный индекс выявил еше более существенные различия. Показано, 
что темпы кариотипической и морфологической дивиргенцин у Tetisimuii
um condici (Ваг.) на личиночной стадии совпадают
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The inierpop.slation differences о; bJackfly Tetisimuiium candid (Bar.) two 
populations are investigated. Eleven quantitative characters have been mea
sured and values of four special character—indices have been computed, 
which are further used in the population difference analysis by statistical 

techniques. Maximum informative characters cnabli g the ihsittiguishinent
ot significant differences ot populations .ire derived. The integrated 'ave
raged Index has Indicated more significant divergences II has been shown 
that the tempo of canotypical and morphology al divergence .n Tetidmu 
Hum condici (Bar.) in the larvae stage coincide.

AfoUKn Tetisimuiium condici (Bar.)—фенотипическая изменчивость—генетическая 
структура—количественный признак—показатель сходства.

Предметом данного исследования является полиморфный вид—кровосо
сущая мошка Tetisimuiium condici (Bar.) [2. 7].

Проведенное ранее цитогенетическое изучение четырех популяций 
этого вида [6, 7J выявило четкую дивергенцию в их генотипической 
структуре. Популяции различались наличием или отсутствием B-хро
мосом в кариофонде, либо различной функциональной активностью хро
мосом. которая связана с состоянием ядрышкового организатора и пуф- 
фов [6, 7]. На основании полученных данных было сделано предпо
ложение, что характер функционирования ядрышкового организатора, 
влияющего на активность разных участков хромосом, является Одним 
из факторов дивергенции популяций у мошек.

В настоящей работе генетическая структура популяций личинок 
кровососущей мошки Telisimtilitim condici (Ваг.) исследована путем ана- 
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лнза фенотипической изменчивости. С этой целью были изучены коли
чественные признаки двух популяций.

Для решения поставленных задач были использованы математи
ческий подход к изучению популяционной изменчивости, предложен
ный Животовскнм [3—5]. а также другие способы установления сте
пени сходства двух таксономических единиц И], чг- на наш взгляд, 
дало возможность более точно оценить генет։ чес:-:. ՛- структуру изу
ченных популяций.

Матерка,։ и методики. Маи-риалом служили личинки мошки Т. condici. собран
ные я Иджевакском районе близ села Гегзовнт Собраны две выборки из популяций, 
биотопы которых расположены а 7 км друг от друга.

В ранее опубликованной работе [7] эти популяции были пронумерованы как по- 
пулкиин № I н № 2.

Исследованы И морфологических количественных признаков личянки VI Сталину 
воды, о № 2—н узком ручье (80—150 см) с медленным течением Популяция № I со
брана 14.07.86. а № 2—09.08.86

Популяции № I ра шизаегся и ручье шириной •■г I до 4 м с быстрым точением 
21 особи из каждой популяции л проведены их линейные измерцнин

Лбсолклные значения количественных при знаков оказались более изменчивыми, 
нежели в.՝, отношения для каждой особи Поэтому нами составлены и изучены диф
ференциальные отношения (или индексы) коррелированных при таков для каждой 
особи.

В результате получена 21 варианта для каждого индекса в обеих популяциях. 
Полученный вариационный ряд был разделен на классы В табл I приведены назаз-

Таблица 1. Максимальные и минимальные значения количественных признаков 
личинки Tellsi;n. ,'tui: с. -нПа (Наг ) из двух популяций (в мкм, по результатам
измерения 21 особи из каждой популяции)

н.1 мши՛. прллкшиз
иопул ИЛИЯ > 1 П пуличин № 2

минимум макси
мум минкмум макси

мум

1 Наибольшая ширина лобного склерита 425.00 . 50. О’ ՛ 1.5.00 562.2
2 Диаметр окружности грудной присоски 1U .00 J50.il.; 112.5 17.1.0,
3 Наибилт.шая длина стола большого веера 212. 0 3.5 Ш 250.00 312.5
4 Паибюг.шая ширина шди..то края губме-н

туМа 187.50 325 0 > 218.75 325.. 0
5 ֊ассюицне о ri.pc.ui го мигай срединного

зубца .со заднего края субиентума 137.5 175.00 130.00 187.5
6 Расстояние от заднего края субмеятума до

переднего края центрального кыреза 62.5 137 5 43 75 IJS.75
7 Глубина вентрального выреза 187 5 257 . 187.50 2.87.5
8 Расстояние между ^клсротн.чнрованными

у гашениями задн и край вентрального
выреза 1.5 00 217.5 175.(1 27 .0

9. Наибольшая длина шуг.ика макенллы 1Г2.5 175.<19 112.5 150.0
10. Ширина основания тупика максиллы 62.5 Но '.10 62 5 112 5
11 Диаметр окружности заднего прнкрепитель-

ного органа 262.5 12 137.5 562.5
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ния признаков и ։։х максимальные и минимальные значения Поскольку варианты ин
дексов были составлены для каждой особи, то каждая варианта отражает изменчи
вость составляющих его признаков для данной конкретной особи, причем изменчивость 
индексов меньше, чем таковая составляющих его признаков. В связи с этим мини
мальные и максимальные значения этих вариант (табл. 2) несколько отличаются от 
значений индексов, которые можно получить, используя минимальные и максималь
ны՛: значения признаков, представленных в табл. I

Все измерении проведены с помощью микроскопа МБИ-II ։ри увеличении об. Юх 
ок. 7.

В работе используются четыре дифференциальных отношения (индекса). В таб
лицах они обозначены как индексы 1. 2, 3. 4.

Индекс I—отношение наибольшей ширины лобного склерита к наибольшей шири
не заднего края субменгума и полученного частного к расстоянию между клеротнзи- 
рованнымн утолщениями заднего края вентрального выреза

Индекс 2—отношение расстояния ог переднего конца срединного зубца до заднего 
края субментума к расстоянию от заднего края субменгума до переднего края вен
трального выреза и полученного частного к глубине вентрального выреза.

Индекс 3—отношение наибольшей длины сгнола большого веера к наибольшей 
длине шулнка язкеиллы и частного к ширине основания щупика максиллы

Индекс 4—отношение диаметра окружности грудной присоски к диаметру окруж
ное՝, и заднего прикрепительного органа.

Результаты и обсуждение. Действие любого фактора на организм 
появляется нс на отдельном признаке, а на их комплексе. Поэтому 

. данной работе использованы дифференциальные отношения призна
ков.

В табл. 2 приведены минимальные и максимальные значения диф
ференциальных отношений изученных признаков для обеих популяций.
Таблица 2. Максимальные и минимальные значения дифференциальных отношений- 
(индексов) 11 признаков личинки в изученных популяциях

Номер 
индекса

Попул.щия М 1 Я :пу.-.яиш։ 2

минимум .Vшкеимум мин. му максимум

1 0.093 0 21 1 0.072 О.18Х
2 0.061 0.133 0.070 г.176
3 0.131 О 400 0 -22 0 4-14
4 0.209 0.426 0. 156 0.368

Для количественных оценок показателей сходства и различия струк
туры популяций использован метод 13 5]. который при .популяцион
ном анализе основывается на частоте «морф». Как известно, иссле
дование копуляций большей частью связано с анализом и (диморфизма 
(т. е. с изучением особе։; с несколькими вариантами признаков). Эти 
варианты исследователями названы «морфами»; под ними понимаются 
аллели, генотипы, фенотипы, градации количественных признаков.

В данной работе морфы суть фенотипы или градации количествен
ных признаков.

Показатель сходства (К) популяций вычисляется по формуле:

К = (Р.гРп* ••Р1к)!к !------ 1֊ (Рт։рга։---Ртк)1к,
где рц—частота Рой морфы в рой популяции; т—общее количество 
морф.
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Для двух сравниваемых ппуляций эта формула приобретает следу
ющий вид:

г = (Р1Ч։)'2 + (Рш<Ъ)՜’ (если к =2, то R = г),
■ где р,, р3,-- •, риа, Ч։. (|2, •••, <|ш — частоты морф в 1-й и 2-й популяци

ях соответственно, притом V Р, = Ч. - I (р1 • О. Ч ~ Н тп). 
/1 11

В данной работе выделенке морф проводилось на основе анализа 
значений индексов. Для градации числовых значений количественных 
признаков было использовано правило Старджеса: К= I-г [3,3 |£л]. 
где К число классов, п—число вариантов в выборке. Примерная ве
личина интервала /. определялась по формуле: 

где Хм։։х и Х„,ш максимальное и минимальное значения признака. Обе 
популяции по частотам морф были разделены на 6 классов. Получен
ные частоты фенотипов по четырем признакам-индексам в анализируе
мых популяциях представлены к табл. 3
Таблица 3. Частота фенотипов в выборках из двух изученных популяций 
Tftisintulti.il: со/гЦ/сг (Гаг)

Прнзна*
■ хи. № ин- !опу.|йцня Д? 1 Популяция № 2

декса _____________ __________________________ _________________

Частота морф

Р| Ра Р.« Р. Р-. Р« 4։ Чз Ч* <Ь Ч-.

I 0.42 ( .24 0.1 0.1 И 09 0,05 0 14 0.19 0.4К 0 09 0.05 0,< 5
2 0.19 ". 29 0.1 1 0.24 «’.05 0.09 0.19 0.38 п.19 0.14 0.05 0 05
3 0 14 о :>4 0.29 0.19 0.09 0.05 0.28 0.14 0.19 1՛ 14 0.19 0.00
4 0 14 0.1,9 0.29 ՛ 1 0.1 0 09 0 24 0.24 0.19 0.14 О 1

На основе Этих тайных был։։ вычислены показатели сходства и их
выборочные ошибки для четырех изученных признаков-индексов, а так
же среднее сходство по совокупности признаков R и ее ошибку 8Я- , 
которые вычисляются по формулам:

' * _ д___ 4-
К,

Так как в сравниваемых популяциях все морфы общие, то ошибку 
Яг определяли по формуле:

где Хд—объем выборки 1-й популяции, а объем выборки 2-й копу
ляции.

Популяции сравнивали по критерию идентичности [35] Критерий 
идентичное։и I определяли по формуле 
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К, 4֊ м,
В табл. 4 представлены показатели сходства между изученными 

популяциями но 4 признакам (г), среднее сходство (R) по совокупно
сти признаков и значения критерия идентичности (I).

Т а б л и п а 
популяции

4. 
№

Показатели сходства (г, /?) 
1 и № 2

к критерии идентичное»։։ (1) для

Пара мет 
ры

Количествен
ные оценки 
параметров

Пара
мо тры

Кол -.че. таен
ные оценки 
параметров

Г|±5Г։ 0.85+0.। 59 I. '2.»|
0.95+0.0345 ։-.• 4.20

»3+>Г։ | • .94+0.0375 1։ 3.36
0. 85+0.0595 ь 12.60
Г 89+0.0480 32.76

При нулевой гипотезе, как известно, величина I распределена как 
X՜ с (гп I) смененный свободы Если же между выборками есть раз
личия на некотором уровне значимости, то 1 превышает табличное зна
чение у~ с этим уровнем значимости.

Так как для изученных популяций т=6. то число степенен свобо
ды равно 5. Соответствующее- табличное значение у/ для уровня значи
мости 0.05 равно 11,1 а для 0.01 —15.1. Анализируя шачевия Крите 
рия идентичности по отдельным признакам индексам, мы видим (табл 
4), что 12 н 1Л значительно меньше табличного значения у- при обоих 
уровнях значимости, т. е. они не показывают различий между популя
циями.

11 и 1.1 несколько больше у2, что указывает на различие. Однако 
критерии идентичности по отдельным признакам нс-дае; целостной кар
тины популяционной структуры. Поэтому нами был вычислен средний 
критерий идентичности 1. охватывающий весь комплекс изученных 
признаков. Число степеней свободы и данном случае вычисляется но 
формуле: гп — т|4-гп2-г...4-п1п— п. Таким образом, число степеней сво
боды при анализе критерия иденгячносги для R равно 3. Соответству 
ющее табличное значение у2 ял - уровня значимости 0.05 равно 7.81. 
а для 0,01 — 11,3.

Из табл. 4 видно, что значение критерия идентичности для ком
плексного показателя R значительно превышает табличное значение 
у; как с уровнем значимости 0,05. тик и 0 0! Таким образом, показа
тель R указывает на значит^ ы-гыс различия м։ж.ту популяциями. Да
лее. выборочные ошибки 8И. 8,у. 8 .. 8 меньше, чем 1֊г причем 
$п 1 8П отличаются ог (1֊ г) больше, чем 8,-2 и 8гз. Выборочная ошиб
ка 8$ начптельно .меньше н I) по сравнению с другими упомянутыми 
2$ыше ошибками. Эти факты подтверждают отличие г։. г2. г3, г* от !: 
R отличается от I еще более существенно
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Таким образом, значения выборочной ошибки Бк и критерия иден
тичности показывают, что популяции различаются по комплексу при
знаков в большей степени, чем ио отдельно взятым признакам. Кроме 
того, показано, что признаки, составляющие отношения в индексах 1 и 
4. более стабильны и обладают большей диагностической значимостью,, 
чем признаки в индексах 2 и 3, которые дают меньше различий между 
популяциями.

В популяционных исследованиях нередко возникают вопросы о диа- 
иазоне и характере изменчивости данной группы особей по полиморф
ным признакам (или по видовом} составу). Для количественной оцен
ки разнообразия в разных ситуациях используют разные количествен
ные меры.

Для изучения характера внутркпопуляционного разнообразия в 
популяциях № 1 и № 2 вами был использован показатель, который,
имеет некоторые «вычислительные» преимущества по сравнению с дру- 
тми [4]; особенно явным преимущество показателя становится в тех 
случаях, когда от популяции к популяции более вариабельны редкие
аллели или фенотипы.

Этот показатель внутрилопуляцнонного разнообразия. называемый.
средним числом морф в популяции, вычислялся по формуле:

Н= (р!2-г---+ р’п?)г.
В данной работе использовался еще один показатель—доля редких, 

морф (И):

И = 1 - - 
П1

Статистические ошибки этих показателей Би и Бь вычисляются: 
по формулам:

Б. - । ■Д'' ’• - --• где объем выборки, («л<п|)»

Однако ли формулы даются для одного признака, а в данной ра
боте не пользуемся не один, а несколько признаков, гак как для целост- 
н го представления о внутрипопуляиионном разнообрази:։ необходимо֊ 
использование именно комплекса признак:. . Поэтому среднее число 
фенотипов цс) по совокупности признаков и его ошнбк ՛ •'>’ ,') вычис
ляли;֊. нами но формулам:

5>=7 <’■՝֊ ■ ■ ■ ։*֊.': 5- = 7 I • 4-с

Д.1-.1 редких фенотипов (Ь) но совок՝, пнос >п к признаков и ее ошиб
ка (Б1,./ определялись нами по формулам:

!։ ֊ ‘-О’ - ^-М:5!Г=ф| Ь;. +• ■ ■ ь э5՜ •
К л

Рез}льта1Ы вычислен : приведены в табл. 5.

414



Таблица 5. Характер внутрипопуляинонного разнообразия в популяциях

Признаки.
>4 индекса

Среднее 
число фено- 

типов
Доля ре; ких 

Фенотипов Признаки, 
№ индекса

Среднее 
число фено

типов
Доля редких 
фенотипов

Популяции № I Популяция № 2

I 2.?0+0.636 0.6167д»:0.104 1 2.23+0.632 0.6283+0.105
2 2.33+0.638 0 6117+0.207 2 2.28+G.635 0.б200т0.105
3 2.33+0.638 0.6117±0.2Г7 3 2.36+0 63'» 0.6067+0.106
4 2.05+0.620 0 6583+0.100 4 2.37+0.640 0.6050+0.106

Совокупность 2.25+0.316 0.624б+о.326 Совокупность 2.>1+0.318 0.6150^:0.527
Признаков признаков

Поскольку для обеих популяций }1<гп и Ь>о, то распределение чае
тся՛ морф в них неравномерно, г. е. один группы особей более часты,, 
чем другие.

Вычисления критических значений (-критерия, представленных в 
табл. 6, позволили оценить значимость различий между популяциями. 
№1 и №2 по среднему числу морф и по доле редких морф.

Таблица 6. Различия популяций № 1 и № 2 по среднему числу морф и доле 
средних морф*

Значейня /-критерия

Среднее число морф Доля редких морф

0.078 0.078
0.055 0.035
о.озз 0.021
0.3-59 0.366
0.133 0.029

Так как все приведенные выше значения I меньше табличного зна
чения при уровне значимости 0,05. то различия .между популяциями по՛ 
среднему числу фенотипов и по частотам редких морф пезнячимы.

Для дальнейшего анализа различий изученных популяций был ис
пользован простейший коэффициент ассоциации 11]. Он используется 
при сравнении двух таксономических групп, обладающих ш совпадаю
щими признаками и и несовпадающим и. Количество совпадающих и 
несовпадающих признаков мы определяли по числовым значениям ин
дексов. Эти данные представлены в табл. 7. Козффицисн: ассоциации 
Определяли по формуле:

Л

8 =■---------1 1-------------П а
у П1, у и, 

; 1 ;--1

Значение коэффициент: ассоциации, равное 5а=0,7976, указывает 
на различия межнопулянионнного характера.

Табличные значения равны 2.02 и 2,7(1 для 5%-го и 1%-го уровней значимости 
соответственно.
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Таблица 7. Соотношение количества совпадающих (т) и несовпадающих («) 
признаков в популяциях № 1 и <*6 2

Признаки, 
№ индекса ИЦ п;

1 16 5
2 17 4
3 14 7
4 20 1

В случае дихотомических признаков этот коэффициент вполне при
годен. Если же признаки имеют более двух состояний, способ описания 
зависит от того, появляются ли эти состояния в определенной последо
вательности или такой последовательности не наблюдается.

Поскольку в изученных популяциях состояния признака находи
лись в определенной последовательности, мы сочли целесообразным 
применить показатель расстояния [1], который вычисляется по 
формуле:

4= £

Г—1

В результате вычислений найден показатель расстояния, равный 
0,6727. Он незначительно отличается от коэффициента ассоциации и 
также показывает, что между популяциями имеются различия, которые 
не являются видовыми, но тем не менее указывают на имеющую место 
здесь дивергенцию.

Изучение фенотипической изменчивости Т. соп&сл показало, что 
использование показателя сходства к критерия идентичности, равно 
как и коэффициента ассоциации и показателя расстояния, может при
вести к аналогичным результатам

На основе этих показателей \ личинок были обнаружены значи
мые меж популяционные различия. Однако эти различия не достигают 
видового статуса, хотя говорят о наличии дивергенции. Ранее была 
обнаружена дивергенция и в генетической структуре этих популяции 
[7], что также подтверждает этот вывод.

Сравнение этих санных показывает, что темпы кариотипическом и 
морфологической твергепцин у Т. соп(Нс( на личиночной с гадин совпа
дают
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