
5(6) Крупнее ДГ=0,88—0,95, ДМ-֊ 1,1 1,19 мм. Верх узелков петио- 
ля и постпетиоля с ; устой шагреневой скульптурой . 7'. confinis 

sp. n.
6(5) Мельче: ДГ-0,83—0.9, ДМ=0.94 1,06. Верх узелков петиоля и 

постпетиоля с частично сглаженной скульптурой . Г. densopilosus 

sp. п.
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ядрышковый полиморфизм и гетерозиготность 
ПО ПУФФАМ В ПРИРОДНОЙ популяции

СМ-ГА/А ША/՝А/?ОК/ кивг. (1)!РТЕР.\, 3!Ми!ЛрАЕ)

Э. .1. КАЧБОРЯН

Институт мэо. чгни АН АрмССР Ереван

В популяции I net ha d; af.; e<,oi Rubz. обнаружен ядрышковый полимор
физм, проявляющийся в наличии у 13,09% особей дополнительных ядры
шек* на хромосомах 1. II и 111. Выявлена гомо и гетеро зиготность по «до
полнительным ядрышкам». Последние обнаружены только у тех особей, 
который одновременно обладают В-хрэмосрмамн В нолулкцин, кроме то
го, иышыеиа гетерозиготное?ь по иуффам в хромосомах П u 111

CttAt/lU (ijll f AfOUl RubZ, ',uijuibu;plipi[bl I, 4fn[Jt֊
Апр^/щА, npt iap4Wlutjini[u>il I 13,09 tnb^iuinbltpft tfnin ։ЧР‘։,дпЧ/1ч.
Ч»‘/■ ' 7, 71 t; 111 ppntfnr{nJblrplt ։(рин nrftqi[ln i, ‘InJn- h ‘.Lmltpnqlttfninntpjnibh 
ptlin tt(ptugnig{4 1.Ъ tup! uth-luunlilpji Antti, пряЪр
J ft ui tint A tub tu If ntbl/L В ppnA ntfnAltttp։ putgft tjpwltft^, tiintutufjatffftm'uiipnid ■liujut- 
buiplipilhl ft ■'.butbpntflitjnuintp։ntb pnm uint^t/t' II It UI ppnAnunAlt^pntAi

In population of Cneifia djafarovi Rubz.. nucleol.n p Hymorphlsm. expres
sed in (he presence oi .additional nucleoluses* on chromosomes I, II and
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IP. in LV9 per cc.i! niuA.dual*. ։ as been found ioi. IIgiuo- and luteio- 
zyyos-.s on „additional nuc'eoluses* have been levealeu. The ialtei has 
been levealed only in ihosc individuals, which simulianc m$iy have B-chro- 
mosoines. Besides, in the p filiations heterozigosls on puffs in *.h֊i chro
mosomes 11 and 111 has also been revealed.

.Mon/xa Cnatha djafarovi Uubz. -пОлигетгн.уе хролюсо.чы- ядрышковый полимор- 
фчзм-И-хромосома.
Изучение изменчивости пуффов я ядрышкового организатора в поли
те. .гых хромосомах Diplera позволяет выявить регуляторные механиз- 
.՝ ы, контр!.тирующие генную активность в процессе развития организ
мов, т. с. в онтогенезе- Пуффинг исследован как на лабораторных ли
вня.՝ при ноздействии активатор։.в, гак и на видах из природных попу
ляции |4].

\ мошек одной из форм кариотипический изменчивости является 
■■<”՝ I.H.K вын полиморфизм [5, 7, 9, 16]. который проявляется в популя 
гш. очень разнообразно. Наиболее распространенным является гете
ре ?i:ro7i։O. состояние ядрышкового организатора. при котором у гон или 
i:i:o! ,с.би одна из гомологичных хромосом в районе жализации яд- 
I мил оно:: организатора геегшрали.тована, г. го время как другая сохра
няет обычную, свойственную ей последовательность дисков [3, о. 9].

Иное проявление угон формы полиморфизма отмечено в случаях, 
когда у одних особей популяций в обеих гомологичных ядрышкообразу
ющих хромосомах в зоне ядрышкового организатора четко прослежи
вается днекондальная структура и ядрышко здесь нс выражено, тогда 
как у других—в зтой области оба гомолога деспирализованы и ядрыш
ко хорошо обозначено [9, И]. Одним из проявлении ядрышкового по
лиморфизма является транслокация части ядрышкового организатора 
на какой-либо участок Л-хромосом с образованием вторичного ядрыш
ка [6]. Дополнительные ядрышки описаны у ряда видов мошек 
[о, 9, 16].

Разнообразие форм проявления ядрышкового полиморфизма, раз
ная степень его распространения в популяциях одного вида и у разных 
видов наводит на мысль о том. чю эта форма кариотипической измен
чивости может являться одним из со;■ьешы՝ факторов дивергенции по
пуляций и видообразования у мошек [3, 5. 7]

Явление множественности ядрышек имеет место также и у хругих 
представителей отряда двукрылых В .’астпостн. дополнительные яд
рышки обнаружены у некоторых дроз филлд и хирономия [1, 8. 10, 12]. 
Нами при изучении цитогенетически.՝, с бсшюстей иришинок популя
ции Сп. djafarovi Г-:>•.՛« г обнаружь ят, '.'шесты ՛ голим՛՝ ,шд г.рояв- 
ляющийсг ч лиде дополнительных ядрышек на хромосомах .. П, III, н 
гетерозиготное состояние пуффов на хромосомах II и III.

Материал и методика. Материалом для работы служили личинки Си. djafarovi, 
собранные в Артикском районе (АрмССР). 27 06.1979 г., в горло-стен ном поясе. Вы
сот;՛ местности—1750 над ур. моря. Ширина ручья, где выплаживаюн личине:։. —
от 80 см до 1,5 м; грунг—мелкие камни и камни средней величины, течение воды- 
0.3—а,՛,4 м/сек, температура воды—17&—18°, вода слегка минерализована. Субстратом 
для прикрепления личинок являлись камки грунта. Вид развивается совместно с

TeUsniudium candid (Bar.i Магерна.. определен докт. биол. наук А. Е. Тертеряном. 
Исслеловаипе политенных хромосом проводилось по стандартной методик՝՛ приготов
ления давленых препаратов зскоч ;։п₽т.- - х-шом
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Изучены 84 личинки VI возраста с развитыми дыхательными нитями.

Результаты и обсуждение. Исследование показало, что диплоид
ный набор хромосом в метафазных пластинках клеток гонад и нервных 
ганглиев Спе/Ь.а (Ца}аго1н равен 2п=6 и 2 и —64-13, 78% особей вы
борки из популяции обладают В-хромосомами, число которых в се пре
делах варьирует от 1 до I. Описание цитогенетических особенностей 
этою вида, морфологии В-хромосом, динамики их численности в попу
ляции уже имеется [2], в связи с чем эти вопросы здесь не затрагива
ются.

В популяции Сн. «дополнительное ядрышко՛» было обна
ружен! у И особен из 84 изученных. В стандартном кариопше ядрыш
ко локализовано в коротком плече хромосомы 1 в участке 19 (рис 1а) 
Локализация ядрышкового организатора на хромосоме I является ро
довым признаком кариотипа и присуща всем представителям рода 
СмеМи Ев<1.

Основное ядрышко у всех изученных особе.। Си. дрЦигра! образу-.; 
значительную по размерам, интенсивно окрашивающуюся апетоорсеи- 
ном зону сферической формы (рис. I а). Оно четко выражено, и опреде
ление его локализации не представляет трудностей. Ни у одной из изу
ченных личинок Сп. (1/а{агои1 не было обнаружено гетёрозиготиости по 
основному ядрышку. Также отсутствовал феномен морфологической 
невыраженное™ ядрышка. Зато были обнаружены «дополнительные 
ядрышки» на хромосомах 1, II и III. Из 84 личинок «дополнительные 
ядрышки» на хромосоме I зафиксированы у двух особей, на хромосо
мен—также у двух, па хромосоме III—у семи особей, что составляет 
в обшей сложности 13,09% 07 изученной выборки популяции.

«Дополнительное ядрышко» у Сп. д}а}игои( по структуре, видимо, 
сходно с основным .Специальные методы для идентификации «дополни
тельного ядрышка» не применялись ввиду отсутствия таких возможно
стей. Однако на всех препаратах, где имелось «дополнительное ядрышко», 
н ого юно б. подались значительная деспирализация и ии-епсивиае ОК- 
рашиаанке ацетоорссином (рис. 1 б.в.г). Этом ряд описанных ниже осо
бенностей дало основание считать данное образование «дополнитель
ным ядрышком». В хромосомах II к III. судя ио морфологии, имела 
место прерывистость» в области «дополнительного ядрышка» (рис. I 0. 
2 а), что «функционально сближает его с основным ядрышком. Некото
рые исследователи считают 19, 10]. что «прерывистость» в локусах ос
новного и вторичного ядрышка свидетельствует об их функциональной 
идентичности.

Кроме 101'0. в большинстве клеток слюнных желез нами отмечена 
тенденция к сближению и соединению основного и «донолннтельпого» 
ядрышек. Это тяготение активных участков хромосом друг к другу ука
зывает ня вх функциональное сходство и является косвенным доказа
тельством общности их происхождения. Берман I 10] описывает вто
ричное ядрышко у Оигопотия pailidi.L4iia.tn>, которое не проявляло 
тяготения к основному и различалось от него по структуре. В связи с 
этим автор считает его функционально аномальным. Бело [9] показы
вает, что основное и вторичные ядрышки у 8\тиИит огпаИре$ по мор-
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фо.ш;ил одинаковы, за исключением вторичного ядрышка, локализо
ванной) в коротко*։ плече хромосомы III, где отсутствует «прорыв։։ 
стость?. ...

Локализация «дополнительного ядрышка» на хромосомах довольно 
постоянна На хромосоме I он » занимает субтерминальпое положение и 
Локализуемся на теломерном участке длинного плеча (участи։ ։•:.>. им 
котором обнаружена нехватка участка с несколькими тонкими, от с՛։ди
во наблюдаемыми дисками (рис. 2 6). Два те.мпоокрашениых щека । 
участке *13—4-1 неодинаковы в ।омологнчиых сегментах: если г. ...и ;■.! 
ЦТП 1НСК -. ВИДНЫ КО всей ширине хромосомы, ТО Г5 другом .1ИИИ. 11.:П -ЛО 
вину ։: лс 26). На хромосоме 11 «дополнительное ядрышко» располо 
жен։՛ а врн центромерной области длинною плеча в участках II ։• 12- В 
(рис ; . и 2а). причем оно здесь представлено г. гетерозиготном ։ дчия 
нии. ! е морфологически выражено только на одной из гомологичных 
хромосом. На хромосоме III оно занимает проксимальное положение и 
локализуется в участке 22—23 (рис. 1 в). «Дополнительное ядрышко -, 
локализованное на хромосомах 1 и III, связано с обоими гомологам? 
(гомозиготное состояние), а на хромосоме 11 только с одним из гомо 
логов («етерози։ от ное состояние). В связи с этим над: отмсти:։.. : > 
«допо..:.:-ельное», или «вторичное ядрышко» («бесопйак .лк !еи1и^»). 
и у других видов мошек описано в гетерозиготном состоянии |7, 9]

'Дополнительное ядрышко» у Сп. сТ/а^агоа! обнаружено в клеи-., 
слюнных желез тех особен, которые одновременно обладали В-хромо 
сомами (рис. 16, 2 а). Из одиннадцати особей, у которых зафиксиро
ван՛,՛ «дополнительное ядрышко», у пяти имелись 2 В-хримосомы, ՝. 
двух ' и у четырех—4 В-хромосомы. Показано, что из 84 оеббей 6- 
обладали В-хромосомами [2]. из которых фактически II имел։: еще и 
добавочное ядрышко. Случайное ли это явление или закономерное, 
определить трудно. Однако тот факт, что в данной популяции, где одно
временно сосуществуют геномный и ядрышковый полиморфизмы. \ осо
бей без Е хромосом не зафиксировано случая наличия «дополните.к.• 
ног.՛ ядрышка», дает основание сделать предположение об опреде
ленной функциональной взаимосвязи между В-хромосо.мами и основ
ным и «дополнительным» ядрышками.

Взаимосвязь между вторичным и основным ядрышками и В-хромо- 
сомон показана у Спер1иа (1асоЬ:п$1$ [16]. У этого вида была обнаруже
на связь между степенью морфологической выраженности основною 
ядрышка, наличием вторичного ядрышка и числом В-хромосом Степень 
взаимодействия этих компонентов ядра определяла серию разных ти
пов X- и У-хромосом. Различные сочетания X- и У-хромосом наблюда
лись при различной морфологической выраженности основного и вто
ричного ядрышек. Хотя объяснение взаимодействия этом системы не 
проясняет сущности указанного явления, тем по менее факт существо
вания такой связи представляет значительный интерес.

В отличие от Сп. гёпго/егшл, у Сп. (Г^агсм не было обнаружено 
корреляции между присутствием в кариотипе В-хромосом, основного и 
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«дополнительного» ядрышек и полом насекомого. Наличие «дополни
тельного» ядрышка у Сп. djafarovi сочеталась с четкой морфологиче
ской выраженностью основного ядрышка и В-хромосомой в кариотипе, 
и это взаимоотношение не зависело от пола насекомых, поскольку в 
равной степени встречалось как у самцов, так и у самок.

В популяции Сп. djafarovi обнаружен также полиморфизм го пуф- 
фам. У 5 особен в длинном плече хромосомы 1! (участок 18 19) нахо
дится развитый пуфф, в то время как в гомологичном сегменте на его 
месте имеется диск (рис. I г)- Гетерозиготный пуфф в данной хромосо
ме сочетается с «дополнительным» гетерозиготным ядрышком в обла
сти II (рис. 1 г).

Явление гетерозиготности во куффа.м, по всей вероятности, имеет 
мутагенную основу. Структурная гетероз и jot в ость вышеописанного ти- 
га показана у некоторых Seiara [М| и Cidronomus 113]. Считаетси- 
|14, 15]. что в основе лежат мутационные превращения типа «диск— 
| \фф», связанные с малыми структурными изменениями хромосом, ко 
.и) ыми могут являться мелкие дупликации, инверсии и нехватки Не- 
•-.ватка дисков в длинном плече хромосомы I у Сп. djafarovi и образова
ние «дополнительного ядрышка:՝ па этом сегменте, по-виднмому, связа
ны с микроделецией.

Высокая степень теспярализации ядрышкового организатора и на
личие и кариотипе «дополнительных» ядрышек и гетерозиготных пуф- 
фов в популяции Сп. djafarovi. по-види.мо.му, свидетельствуют весьма 
лабильном функциональном состоянии хромосом в генофонде, характе
ризующемся одновременно i еномиым г.ол и.м орфизмом.
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В К Л Е И К А 
(к от. Кдечворки Э А.)

Рис. 1. Карно.иньческпс особенности Л.՛ ./ ./•' ՛ ■ {՛• •; н.л.-
основное < ipi.iini на хромо,««ме 1 в пан диршом 

■ а; Hol и;:՛? 6 общий вид кариотипа; про-лежниа ։«••։ пгионнщ՛ ндр:инк:>.
• ни;., тигельное ядрышке» на хромосоме 111 и В хрлоп ома: ч ioih>,hi.i- 
ie.ii.nov я,1|>1.1|11л<о/ п ътинном плече хромосомы 111. г прицеп 1 ’мхи риал 
■о-ш г. минного плеча хромосомы II. в участке II лока uiпщаи-» wrio.i- 

п1П« илим! .Mjii.iiiiho֊, н гчзс ты 19 । ете| о {;։:oTiii.iii пуфф



Рис. 2. < Дополнительное ядрышко* п кариотипе Ск^Ни 11ц>/'а'Ь’.Ч 1.'и‘ -г. 
а прнцентромери.йя область п длинном плече хромосомы И г .•.окилн?.* 
ванным здесь «ДО.ПОДЮЦС'АЬПЫ^ ндрыш•••՝.: . ;•>։/;-.՝.՛ .... В
сома; б—теломерным участок длинного плеча хромосомы 1 с локэ. изован- 
ным па нем «дополнительным ядрышком»; в теломерный участок гт.'.ино
го плеча хромосомы I R стандарт ном кариотипе Обозначения X я .- 
рышкп доп. Х’~«д(Шй.тнительио1! ядрышко*, С центромера. В-хр—В хро

мосома, Р—пуфф. Увеличение: 1а, б—1100Х; 1с. г. 2 а, б, в—9900Х
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