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A study of phylogenetic relationships in closely 
related groups of epidemically important species is 
an important task of parasitology and evolutionary 
theory. One of these species groups is the maculi
pen nis complex, with its members widespread in 
Eurasia, North Africa and North America. We studied 
phylogenetic schemes of the Palaearctic part of this 
Complex, which are based on crossability of species, 
polytene chromosomes, isoenzymes, cuticular hydro
carbons and ITS2 of rRNA genes. The lack of high 
compliance between them prompted us to create 
a consensus scheme of phylogenetic relationships 
in the Palaearctic part of this Complex. We construct ed 
phylogenetic schemes on the sequences of a COI gene 
fragment, the D2 variable region of 28S rDNA and ITS2 
of rRNA genes using various algorithms (Neighbor
joining, Minimum Evolution, Maximum parsimony 
and Maximum likelihood). Two consensus schemes 
of the Palaearctic branch of the maculipennis complex 
were constructed, validated and discussed. The first 
scheme was based mostly on molecular genetics data. 
The second scheme relies on polytene chromosome, 
geographical spread and ecological data. Phylogene
tic relationships of An. beklemishevi are contradictory. 
This species is similar to other Palaearctic species 
by molecular markers but it is far from them by fixed 
chromosome inversions. It was shown that this 
species is distant from Neoarctic species of the 
An. quadrimaculatus branch. The proposed schemes 
show two possible scenarios of the maculipennis 
complex evolution. Differences between them are 
explained by facts and associated speculations as 

Выяснение филогенетических отношений в близкородственных 
группах эпидемиологически значимых организмов – важная 
задача паразитологии и эволюционной теории. Одной из таких 
групп является комплекс видов Anopheles maculipennis, распро
страненных в Евразии, Северной Африке и Северной Америке. 
Изучены опубликованные схемы филогенеза палеоарктической 
части этого комплекса, построенные на основе скрещиваемости 
видов, исследования политенных хромосом, изоферментов, 
кутикулярных углеводов и ITS2 генов рРНК. Отсутствие высокого 
соответствия между ними обусловило идею создания консенсус
ной схемы филогенетических связей указанной группы видов. 
С помощью различных алгоритмов (Neighborjoining, Minimum 
Evolution, Maximum Parsimony и Maximum Likelihood) построены 
филогенетические схемы по последовательностям фрагмента 
гена COI, вариабельного участка D2 28S рДНК и ITS2 генов рРНК. 
Обоснованы, построены и обсуждены две консенсусные схемы 
филогении палеоарктических видов maculipennis. Одна из них 
опирается в основном на результаты молекулярногенетиче
ского анализа. Вторая создана на основе исследования политен
ных хромосом, географического распространения и экологии. 
Фило генетические связи An. beklemishevi противоречивы. 
По молеку лярным маркерам An. beklemishevi близок к другим 
палеоарктическим видам, однако далек от них по фиксирован
ным хромо сом ным инверсиям. Показана удаленность этого 
вида от группы неоарктических видов ветви An. quadrimaculatus. 
Предложенные схемы отображают два возможных сценария 
эволюции комплекса maculipennis. Различия между ними обу
словлены как принятыми в качестве аргументов фактами и рас
суждениями, так и допуще ниями различных методов рекон
струк ции филогенеза. Выдвинута идея о существенной роли 
несо раз мерности астрономического и биологического времени 
в интерпретации эволюционных процессов. Для более деталь
ного решения проблемы филогенеза палеоарктической ветви 
комплекса maculipennis требуется рас ширение знаний о видах, 
его составляющих.
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well as by assumptions made under different phylo
genetic reconstruction methods. A hypothesis about 
a significant role of the disparity between the astro
no mical and biological times in the interpretation of 
evo lutionary processes was proposed. To address 
the phy logeny problem of the Palaearctic branch of 
the maculipennis complex at a more detailed level, 
it is required to increase our knowledge about the 
underlying species.

Key words: Anopheles maculipennis complex; sibling 
species; ecological niche; geographic distribution; 
phylogeny; evolution; chromosomal inversions; ITS2; 
D2 variable region of 28S rDNA; PCR.
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Особенностью рода Anopheles, свидетельствующей 
о его эволюционной динамичности, является оби-
лие групп близкородственных видов, в частности 

видов-двойников. Соответственно задачам систематики, 
состав групп и филогенетические связи между видами 
пересматривают и уточняют с появлением новых методов 
и маркеров, позволяющих выявлять хиатусы. Уточнение 
классификации Anopheles актуально в связи с тем, что 
многие представители рода являются эффективными 
переносчиками малярийных плазмодиев (Gentile et al., 
2004; Marrelli et al., 2006).

Комплекс Anopheles maculipennis является группой 
в высокой степени сходных видов. Многие из них не уда-
ется идентифицировать ни морфологическим, ни цитоге-
нетическим методами. Виды этого комплекса населяют 
северное полушарие от Британии и Средиземноморья 
до Дальнего Востока (палеоарктическая группа) и от 
восточного до западного побережья США и Канады 
(неоарктическая группа) (Kitzmiller et al., 1967; White, 
1978; Стегний, 1991; Ramsdale, Snow, 2000). Эти виды 
отличаются между собой, равно как и от других видов 
рода Anopheles, по климатическим условиям обитания, 
степени тяготения к среде обитания человека и пищевым 
предпочтениям.

В соответствии с их физиологическими и поведенчески-
ми особенностями они имеют разное эпидемиологическое 
значение. Так, из двух сосуществующих отдаленно род-
ственных видов An. sacharovi и An. superpictus к переносу 
Plasmodium vivax более способен первый (Kasap, 1990). 
Из двух членов палеоарктической группы комплекса 
maculipennis там, где они симпатричны, An. atroparvus 
имеет большую склонность быть переносчиком P. vivax, 
чем An. messeae (Takken et al., 2002). Таким образом, вос-
приимчивость разных видов комаров к возбудителям ма-
лярии не демонстрирует зависимости от их филогенетиче-
ской близости. Возникает вопрос о природе и качестве тех 
характеристик, которые будут адекватно отражать степень 
родства между ними. Пищевое поведение комаров, их 
ассоциация с человеческим окружением или природными 
местообитаниями и другие экологические особенности 

могут быть перспективными в качестве элементов таких 
характеристик (Lanzaro, Lee, 2013).

К настоящему времени предложено несколько схем 
филогенеза палеоарктической группы видов комплекса 
maculipennis (White, 1978; Bianchi et al., 1980; Стегний, 
1991; Marinucci et al., 1999; Новиков и др., 2004). Высокого 
соответствия между ними нет. Сложность в установлении 
филогенетических связей между видами, составляющи ми 
комплекс, возрастает и в связи с выделением его но вых 
членов (Новиков, 1984; Новиков, Шевченко, 2001; Se-
daghat et al., 2003; Гордеев и др., 2004).

Цель настоящего исследования – сравнительный анализ 
схем филогенеза, как представленных в литературных ис-
точниках, так и построенных авторами настоящей работы 
(экспериментальная часть исследования приведена в Доп. 
материалах 1–3*), и создание консенсусной схемы фило-
гении палеоарктической ветви комплекса maculipennis.

Филогения палеоарктической ветви  
комплекса maculipennis

Варианты реконструкций  
и отсутствие согласия между ними
Первая попытка выявить и систематизировать филогене-
тические связи видов комплекса maculipennis была пред-
принята J.B. Kitzmiller с коллегами (1967). Исследователи 
провели целый ряд опытов по гибридизации видов, па-
раллельно изучая политенные хромосомы особей, принад-
лежащих к скрещиваемым видам и гибридам F1, а также 
оценивая жизнеспособность гибридов. По результатам 
исследования в комплексе были выделены четыре ветви:
1. палеоарктическая (An. atroparvus, An. labranchiae, 

An. sa charovi, An. maculipennis, An. subalpinus (в настоя-
щее время – синоним вида  An. melanoon) и  An. messeae);

2. freeborni (An. freeborni, An. aztecus, An. occidentalis, 
An. earlei);

3. An. quadrimaculatus;
4. An. punctipennis.
* Дополнительные материалы см. в Приложении 1 по адресу: http://www.
bionet.nsc.ru/vogis/download/pict201620/appx4.pdf
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J.B. Kitzmiller с коллегами (1967) сделали вывод 
о низкой степени постзиготической репродуктивной изо-
ля ции между гомосеквентными видами An. atroparvus 
и An. labranchiae и несколько более высокой изоляции 
между гомосеквентными An. maculipennis и An. subalpinus. 
Самки, полученные от скрещиваний ♀ An. labranchiae × 
♂ An. atroparvus, давали потомство от беккроссов с сам-
цами An. atroparvus. По мнению авторов, к скрещиваниям 
с неоарктическими видами комплекса наиболее способен 
An. atroparvus. Это стало аргументом для его помещения 
в основание филогенетического древа палеоарктиче-
ских видов. Порядок, отражающий расстояние видов от 
An. atroparvus, был следующий: atroparvus (labranchiae) →  
maculipennis → subalpinus → sacharovi → messeae. Авторы 
отметили, что схема показывает не последовательность 
происхождения видов, а лишь степень их сходства.

В работе J.B. Kitzmiller с коллегами (1967) не были 
изучены прекопулятивные изолирующие механизмы; 
для палеоарктической группы видов степень родства 
была оценена главным образом на основе скрещиваний 
с самцами An. atroparvus. Результаты реципрокных скре-
щиваний при гибридизации видов часто различаются 
(Lewontin, 1974). Аллопатричные виды скрещиваются 
легче, чем симпатричные, что и наблюдали J.B. Kitzmil ler 
с коллегами (1967), но не придали этому значения. Так, 
An. subalpinus легче скрещивался с An. messeae, чем с 
An. maculipennis. Более эффективная репродуктивная изо-
ляция симпатричных видов, наиболее вероятно, связана с 
их физиологической и экологической, нежели генетиче-
ской дивергенцией. Следовательно, сама по себе степень 
репродуктивной изоляции не может быть аргументом 
для вывода о родственных связях видов. Очевидно, что 
филогенетическая близость видов связана со степенью 
сходства их генетического аппарата, в частности рисунка 
дисков политенных хромосом.

Анализ политенных хромосом в палеоарктической 
ветви комплекса позволил выявить новый вид – An. bek
lemishevi – и доказать валидность таксона An. martinius 
(Стегний, 1976; Стегний, Кабанова, 1976). Цитогенети-
ческие данные позволили построить схему филогенеза 
(см. рис. 6 в (White, 1978)), отличающуюся от схемы в 
работе J.B. Kitzmiller с коллегами (1967).

По мнению G.B. White (1978), ветвь североамерикан-
ских членов комплекса дифилетична: группа freeborni 
наиболее близка к An. beklemishevi, а An. punctipennis 
более родствен с An. atroparvus. Присутствующий в 
схеме An. sicaulti оказался группой североафриканских 
популяций, конспецифичных с An. labranchiae (Zulueta, 
1983; Laboudi et al., 2011).

В.Н. Стегний (1991) высказал точку зрения о происхож-
дении большинства палеоарктических видов maculipennis 
от An. freeborni, независимом отделении An. beklemishevi 
от An. earlei и его проникновении в Северную Евразию. 
Постулировано a priori, что «генераторами видообра-
зования» являются мономорфные виды с небольшими 
ареалами (Стегний, 1991), что, вероятно, является ре-
зультатом замещения идеи о ключевой роли в процессе 
видообразования мономорфной части геномов видов 
(Алтухов, 1974; Carson, 1975) идеей о более высоких 
видообразовательных потенциях мономорфных видов.

Следует отметить, что для хорошо изученного высоко 
полиморфного по хромосомным инверсиям комплекса 
Anopheles gambiae эволюционные события, связанные 
с преобразованиями кариотипов, исследователи пред-
ставляли себе по-разному. Так, в одном из первых иссле-
дований предковой формой назван An. quadriannulatus 
(Coluz zi et al., 1979). Позже цитогенетические реконструк-
ции были признаны малоэффективными в сравне нии с 
ре зультатами анализа ДНК, в связи с возможностью инт-
рогрессии и параллельного возникновения идентичных 
инверсий (Besansky et al., 1994). M. Kamali с коллегами 
(2012) на основе молекулярного анализа районов, при-
легающих к инверсиям, пришли к выводу, что предковой 
формой является An. melas.

Проблемой филогенетических построений на основе 
хромосомных перестроек является проблематичность 
представлений об их возникновении. Так, реконструируя 
филогенез, исследователи традиционно опирались на 
идею о монофилетичности возникновения хромосом-
ных инверсий (Kitzmiller et al., 1967; Dobzhansky, 1970; 
White, 1978; Стегний, 1991). Вместе с тем это допущение 
противоречит мутационной теории, согласно которой 
любая мутация может возникать неоднократно, а также 
фактам обнаружения реинверсии в природной популяции 
Chironomus plumosus (Ильинская, 1977) и повторного 
возникновения идентичных хромосомных перестроек 
у Drosophila melanogaster (Коваленко и др., 2006). Сле-
довательно, филогенетические построения, основанные 
на различиях между видами только по фиксированным 
хромосомным инверсиям, могут быть далеки от действи-
тельности. Факты и соображения, приведенные выше, 
позволяют сделать вывод о возможности существования 
инверсионных полиморфизмов, общих для разных видов, 
что соответствует представлениям о том, что полимор-
физмы к видообразованию прямого отношения не имеют 
(Алтухов, 1974; Carson, 1975).

Следующий этап в изучения филогении палеоаркти-
ческой группы наступил с привлечением метода ана-
лиза полиморфизма растворимых белков и ферментов. 
Этим методом было исследовано семь видов комплекса: 
An. sacharovi, An. labranchiae, An. atroparvus, An. messeae, 
An. melanoon, An. maculipennis и An. subalpinus (Bianchi 
et al., 1980). Авторы заключили, что ранее всех от пред-
ковой формы отделился An. sacharovi, затем An. atro
par vus и An. labranchiae, после чего предковая форма 
раз делилась на две ветви, одна из которых содержала 
An. mes seae и An. subalpinus, другая – An. maculipennis и 
An. me lanoon.

Эта филогенетическая схема противоречит ряду других 
схем. Наиболее существенным противоречием являет-
ся помещение конспецифичных форм An. subalpinus и 
An. melanoon (Стегний и др., 1984) в разные кластеры. 
Внутривидовая изменчивость изоферментов оказалась 
сопоставимой с межвидовой, что существенно снижает 
надежность схем, построенных на основе изоферментного 
анализа. Отмеченное противоречие и аналогичные данные 
по другим группам близких видов (Lewontin, 1974) высту-
пают дополнительными аргументами в пользу идеи о том, 
что внутривидовой полиморфизм не имеет отношения к 
видообразованию (Алтухов, 1974; Carson, 1975).
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Еще одна схема филогении палеоарктической ветви 
комплекса maculipennis была основана на результатах 
анализа кутикулярных углеводов (Phillips et al., 1990). 
Таксономический статус анцестральной формы, как 
и в статье A.P. Bianchi с коллегами (1980), в этой работе 
также не ясен. По мнению авторов, от предковой формы 
ранее всех остальных видов отделился An. atroparvus, 
после чего исходная форма последовательно дала начало 
An. labranchiae, An. messeae и разделилась на An. macu
lipennis и An. melanoon. Критическое отношение к этой 
схеме вызывают наличие в ней только пяти видов и отсут-
ствие кластера An. atroparvus /An. labranchiae, уверенно 
выделяющегося в схемах, построенных с использованием 
других маркеров.

Новый этап в изучении таксономии и филогении па-
леоарктической ветви комплекса maculipennis начался 
с применением методов молекулярной генетики. С по-
мощью таксонопринтного анализа (Новиков, Шевченко, 
2001) был подтвержден сделанный ранее вывод о том, что 
таксон An. messeae s.l. не является единым полиморф ным 
видом, а состоит из двух криптических видов (А и В) с 
параллельными инверсионными полиморфизмами (Но-
виков, 1984).

Другим эффективным подходом к диагностике видов 
комплекса maculipennis стал анализ последовательности 
ITS2. На его основе дифференциация между криптиче-
скими видами A и B An. messeae была также установлена 
(Новиков и др., 2004). Кроме того, он позволил выявить 
новые палеоарктические виды: An. persiensis (Sedaghat et 
al., 2003), An. artemievi (Гордеев и др., 2004) и An. daciae 
(Nicolescu et al., 2004). Отсутствие между An. messeae A 
и An. daciae существенных морфологических отличий, 
идентичность их последовательностей ITS2, а также тот 
факт, что последовательности ITS2 Anopheles messeae s.l. 
из северной Италии, исследованные и предоставленные в 
базу данных ДНК EMBL M. Di Luca с коллегами (2004), 
могут быть отнесены только к An. messeae A и An. daciae, 
стали основой вывода о конспецифичности An. daciae и 
An. messeae A (Ваулин, Новиков, 2010). Так как северная 
Италия – это типовое местообитание An. messeae (Fal-
leroni, 1926), то An. messeae A и An. daciae соответствуют 
этому виду по исходному описанию.

Определенные сложности сопровождали описание 
An. artemievi. Цитогенетический анализ среднеазиатской 
формы An. sacharovi показал ее самостоятельность и ва-
лидность ранее описанного вида An. martinius (Стегний, 
1976). Позже была определена нуклеотидная последова-
тельность ITS2 образцов, в соответствии с ареалогией 
и окраской яиц, отнесенных к An. martinius (Marinucci 
et al., 1999). М.И. Гордеев с коллегами (2004) по резуль-
татам анализа ITS2 в популяциях этого региона описали 
новый вид – An. artemievi. Установлено, что An. artemievi 
обитает в северном Таджикистане (Habirov et al., 2012), 
где ранее находили An. martinius. О находках An. martinius 
в Таджикистане в работах последних лет сообщений нет. 
Последовательности ITS2 An. martinius [EMBL: AJ224329 
и AY238406] и An. artemievi [EMBL: AJ849886] очень 
сход ны (различия по четырем позициям, из которых 
две – мононуклеотидные делеции). Авторы, описавшие 
An. artemievi, представили последовательность ITS2 

An. mar tinius [EMBL: AJ849885], резко отличающуюся 
от последовательности ITS2 An. artemievi. Учитывая все 
обстоятельства, можно заключить, что M. Marinucci с 
коллегами (1999) исследовали ITS2 существующего в 
тех местах вида An. artemievi, но ошибочно отнесли его 
к An. martinius.

Таким образом, к настоящему времени выявлено 
11 палеоарктических видов комплекса maculipennis: 
An. atroparvus, An. labranchiae, An. maculipennis, An. mela
noon (syn. subalpinus), An. persiensis, An. artemievi, An. sa
charovi, An. martinius, An. messeae A (An. daciae), An. mes
seae B и An. beklemishevi.

P.D. Hebert с коллегами (2003) предложили метод опи-
сания видов по последовательности митохондриального 
гена цитохромоксидазы (COI), основанный на допущении 
равномерного накопления замен нуклеотидов в процес-
се дивергенции вариантов мтДНК. Критерием видовой 
самостоятельности авторы приняли дивергенцию COI в 
2 %, что, по их расчетам, может произойти за 1 млн лет. 
Эта точка зрения не нашла подтверждения в ряде работ 
(Thelwell et al., 2000; Ваулин, Новиков, 2012; Храбро-
ва и др., 2013). В частности, последовательности COI 
близкородственных видов An. messeae А и An. mes seae В 
образуют единый кластер. Генетическое расстояние 
между наиболее различающимися вариантами COI в 
пределах An. messeae s.l. сопоставимо с таковым между 
ним и An. beklemishevi (Ваулин, Новиков, 2012). Таксон 
An. quadrimaculatus был давно поделен на пять крипти-
ческих видов (A, B, C, D и E) (Cornel et al., 1996), однако 
вся эта группа была идентифицирована как один вид при 
изучении последовательностей COI (Cywinska et al., 2006). 
Следовательно, использование этой последовательности 
требует подкрепления другими данными для подтверж-
дения межвидовой дифференциации. Афротропические 
виды An. gambiae и An. arabiensis (комплекс Anopheles 
gambiae) имеют перекрывающиеся полиморфизмы по 
мтДНК, но эти виды четко отличаются на уровне картины 
дисков политенных хромосом (Besansky et al., 1994).

Важным отличием генов рРНК от митохондриального 
гена COI является их согласованная эволюция (Dover, 
Flavell, 1984; Ganley, Kobayashi, 2007). В результате этого 
процесса может наблюдаться идентичность последова-
тельностей генов рРНК и спейсеров или же стабильный 
(сходный у всех представителей вида) внутригеномный 
полиморфизм. По этой причине фрагменты генов рРНК, 
и в первую очередь ITS2, широко применяются для уста-
новления филогенетических связей и типирования видов 
Anopheles (Collins, Paskewitz, 1996; Beebe et al., 1999, 2001; 
Marinucci et al., 1999; Fanello et al., 2002; Wilkerson et al., 
2004; Jariyapan et al., 2005; Ваулин, Новиков, 2012).

Особенностью дендрограмм, построенных на основе 
ITS2 палеоарктических видов комплекса maculipennis, 
является существенное различие их топологий, часто 
про тиворечащих результатам цитогенетического и гиб ри-
дологического анализа (Marinucci et al., 1999; Гордеев и 
др., 2004; Новиков и др., 2004; Djadid et al., 2007). В част-
ности, An. atroparvus может кластеризоваться с An. mes
seae, но не c гомосеквентным видом An. labranchiae 
(Kam pen, 2005). An. atroparvus и An. labranchiae могут 
оказаться наиболее удаленными от неоарктических видов 
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(Djadid et al., 2007), несмотря на то что сколько-нибудь 
результативное скрещивание An. freeborni осуществлено 
только с этими двумя видами (Kitzmiller et al., 1967). 
Относительно высокое сходство отмечено между ден-
дрограммами, построенными M. Marinucci с коллегами 
(1999) и Ю.М. Новиковым с коллегами (2004). Обе они в 
существенной степени соответствуют представлениям о 
филогении комплекса, сложившимся ранее.

Три филогенетических построения были сделаны с 
использованием последовательности ITS2 An. beklemi
shevi. В первой работе (Новиков и др., 2004) этот вид 
кластеризовался с freeborni /hermsi /occidentalis, во второй 
(Гордеев и др., 2004) – так же, как и в обзоре R.E. Harbach 
(2004), – с An. quadrimaculatus, в третьей (Kampen, 
2005) – или с freeborni /hermsi /occidentalis или с осталь-
ными палеоарктическими видами. В первой и во второй 
работах была использована последовательность [EMBL: 
AJ511876] с многочисленными нестрого прочитанными 
нуклеотидными позициями. Это обстоятельство и обилие 
инсерций/делеций в ITS2, обусловливающее многооб-
разие вариантов выравнивания сравниваемых последо-
вательностей ITS2 разных видов, могли оказать влияние 
на топологию ветвления.

Поиск консенсуса
В нашей работе проведены филогенетические исследо-
вания по последовательностям ITS2, COI, вариабельного 
участка D2 28S рДНК и митохондриального гена 16S 
рРНК, результаты которых вынесены в Доп. материалы 
1–3 и которые также были вовлечены в сравнительный 
анализ и использованы при построении консенсусной 
схемы филогенетических связей между видами.

Сравнительный анализ различных подходов позволяет 
заключить, что наибольшую ценность для филогенети-
ческих реконструкций рассматриваемой группы видов 
имеют результаты цитогенетических и молекулярно-гене-
тических исследований. Гибридологические исследования 
менее значимы, так как выполнены не в полном объеме, 
а результаты трудно интерпретировать из-за сложности 
связей между экологией, степенью репродуктивной 
изоляции и генетической дифференциации видов. Со-
вокупность данных об отличии видов по политенным 
хромосомам и молекулярным маркерам позволяет уве-
ренно говорить о наличии внутри палеоарктической вет-
ви комплекса maculipennis трех пар близкородственных 
видов: An. atroparvus /An. labranchiae, An. maculipennis /
An. melanoon и An. messeae A /An. messeae B. Anopheles 
artemievi гомосеквентен c An. maculipennis, но не обра-
зует с ним и с An. melanoon кластера на дендрограммах, 
построенных по ITS2. Anopheles sacharovi и An. martini us 
также близки и незначительно различаются по политен-
ным хромосомам.

Принимая во внимание отсутствие соответствия между 
рассмотренными схемами филогенетических связей па-
леоарктических видов maculipennis, мы выдвигаем две 
эво люционные гипотезы. Одна из них в основном опира-
ется на молекулярно-генетические, вторая – на ци тогене-
тические, экологические и ареалогические исследования.

В соответствии с результатами цитогенетического и 
гибридологического анализов кластер An. maculipennis /

An. melanoon занимает промежуточное положение между 
парами видов An. atroparvus /An. labranchiae и An. mes
seae А /An. messeae В. M. Marinucci с коллегами (1999) 
установили, что кластер An. maculipennis /An. melanoon 
по ITS2 близок к An. messeae, а результаты нашего ис-
следования последовательности фрагмента гена 16S 
рРНК свидетельствуют о его близости к An. atroparvus. 
Если анализировать структуру ITS2 и не учитывать 
An. bek lemi shevi, то An. sacharovi /An. martinius – наибо-
лее древняя ветвь группы (Marinucci et al., 1999; Новиков 
и др., 2004), однако, по результатам цитогенетического 
анализа, An. sacharovi произошел от An. atroparvus, 
а An. martinius – от An. sacharovi (White, 1978; Стег-
ний, 1991). Генетические расстояния (Kimura, 1980), 
рассчитанные для последовательности фрагмента гена 
COI An. sacharovi, An. messeae s.l., An. labranchiae 
и An. ma culipennis, показали наибольшую удаленность 
An. sacharovi от рассматриваемых видов: между самыми 
распространенными вариантами фрагмента гена COI 
An. messeae s.l., An. labranchiae и An. maculipennis они 
имели значения в пределах 0,027–0,034, а между этими 
видами и An. sacharovi – 0,054–0,057.

Топология дендрограмм, построенных на основе по-
следовательностей COI палеоарктических видов без учета 
An. beklemishevi, может варьировать в случае применения 
разных алгоритмов и включения /исключения видов из 
анализа, и, как вариант, наиболее ранняя дивергенция 
An. sacharovi от предковой палеоарктической формы воз-
можна. Ранняя дивергенция An. sacharovi не противо ре чит 
результатам анализа изоферментов (Bianchi et al., 1980). 
Можно допустить, что кластер An. sacharovi /An. mar ti nius 
обособился ранее кластера An. atroparvus /An. labran
chiae и обрел значительные особенности при независи-
мой эволюции. Отметим, что An. artemievi и An. persiensis 
относительно близки к кластеру An. sacharovi /An. marti
nius по экологии и географическому распространению. 
Все четыре вида приспособлены к климату восточного 
Средиземноморья и Средней Азии. Anopheles artemievi го-
мосеквентен с An. maculipennis, но сходен с An. sacha rovi 
и An. martinius по морфологии яиц (Гордеев и др., 2004).

Учитывая экологические особенности видов и по-
следовательности ITS2, можно обоснованно полагать, 
что этапы адаптивной радиации анцестральной формы 
были следующими: кластер An. sacharovi /An. martinius 
отделился раньше других, An. persiensis был вторым, 
An. artemie vi – третьим. Все другие палеоарктические 
виды, за исключением An. beklemishevi, дивергировали 
от предка, общего с An. artemievi, позже. На основании 
приведенных выше результатов и соображений в попытке 
найти консенсус построена обобщенная схема фило-
генеза палеоарктической ветви комплекса maculipennis 
(рису нок, а и Доп. материалы 2 (рис. 5), где дано обо-
снование приведенной кластеризации видов). В пользу 
того, что именно An. beklemishevi первым дивергировал 
от предковой формы палеоарктической ветви комплекса 
maculipennis, свидетельствуют результаты анализа 16S 
рДНК, гена COI и вариабельного участка D2 28S рДНК. 
Однако по структуре политенных хромосом An. bek le
mishevi значительно отличается от «стандартной» для 
палеоарктических видов картины дисков (Стегний, 1991). 
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Филогенетические связи между палеоарктическими видами 
Anopheles комплекса maculipennis (Diptera: Culicidae)

Филогенетика

Объяснением этого противоречия отчасти может быть от-
бор, направленный в данном случае в сторону увеличения 
сходства нуклеотидных последовательностей (Новиков и 
др., 2004).

Можно взглянуть на филогению группы и с другой 
точки зрения. В качестве критерия филогенетической 
близости нередко применяют степень репродуктивной 
изоляции между видами, которая зависит от физиологи-
ческих, экологических и поведенческих особенностей 
вида. Эти свойства генетически детерминированы сег-
ментами генома, имеющими адаптивное выражение, а 
не нейтральными, используемыми в молекулярно-гене-
тических исследованиях в качестве маркеров. Причем 
степени генетических отличий по каждому из указанных 
свойств вида могут быть совершенно несоизмеримыми. 
По этой причине для выяснения направления видообра-
зования необходимо исследовать названные особенности 
видов и степень генетических различий между видами 
дифференциально.

На наш взгляд, в случае если географическое распро-
странение видов хорошо известно, его закономерности 
также могут быть серьезным аргументом в установлении 
истории группы. Наиболее вероятно, что палеоаркти-
ческая ветвь комплекса maculipennis имеет североаме-
риканское происхождение, а ее миграция в Евразию 
происходила через Берингийский мост. Относительно 
отдаленное родство An. beklemishevi с остальными па-
леоарктическими видами позволяет предполагать, что 
было две волны такой миграции. Предок всей палеоарк-
тической группы, кроме An. beklemishevi, мигрировал в 
первой волне, а предок An. beklemishevi или собственно 
этот вид – во второй.

Географическое распространение видов палеоарк-
ти ческой ветви меняется закономерно. Ареалы видов 
ком плекса – наибольшие на северо-востоке и севере Ев-
разии и последовательно уменьшаются в юго-западном 
и южном направлении. Широко распространенные виды 
генетически более вариабельны и экологически менее 
специализированы, чем виды, обладающие небольшими 
ареалами. Виды с большими ареалами, скорее всего, яв-
ляются предковыми для видов с малыми ареалами, но не 
наоборот (Lewontin, 1974). Основной фактор, влияющий 
на продолжительность жизненного цикла комаров, – 
температура окружающей среды, а она существенно 
возрастает в направлении с северо-востока на юго-запад 
Евразии. Следовательно, биологический возраст видов 
(число поколений и, соответственно, репликаций ДНК) в 
разных регионах Евразии не имеет прямого соответствия 
астрономическому времени. Например, An. messeae B 
имеет одну - две генерации в год в Восточной Сибири, а 
An. sacharovi имеет пять - семь генераций за год в Малой 
Азии. По этой причине An. sacharovi может эволюцио-
нировать примерно в пять раз быстрее. Следовательно, 
при учете нейтральных нуклеотидных замен, число 
которых в основном зависит от числа актов репликации 
и рекомбинации, самый молодой в астрономическом ис-
числении вид может оказаться биологически довольно 
старым и наиболее удаленным генетически, если он оби-
тает в регионах с большой продолжительностью сезонов 
размножения. В целях проверки этого утверждения для 

последовательности фрагмента гена COI нами была до-
полнительно построена методом UPGMA дендрограмма 
(Доп. материалы 2 (рис. 4)). Метод UPGMA основан 
на гипотезе молекулярных часов (Вейр, 1995). В соот-
ветствии с дендрограммой, An. sacharovi отделился от 
предковой формы раньше, чем неоарктический An. earlei. 
Отклонение от принципа молекулярных часов влияет на 
топологию дендрограмм, построенных методом макси-
мальной экономии. Последствия такого отклонения для 
других методов конструирования дендрограмм не ясны 
(Лукашов, 2009).

Филогенетические схемы, в которых кластеры An. at
roparvus /An. labranchiae или An. sacharovi помещены в 
основание палеоарктической ветви, вызывают вопрос, 
какие причины заставили предковый палеоарктический 
вид переместиться на 5–7 тыс. км с северо-востока Евра-
зии на юго-запад, чтобы начать адаптивную радиацию в 
Предкавказье или Центральной Европе, и почему исчез 
этот вид? Маловероятно, что An. sacharovi мог возникнуть 
в Сибири (т. е. на середине миграционного пути предковой 
формы), а затем переместиться на юго-запад через огром-
ные пространства, в дальнейшем занятые произошедшими 
от него видами. Это противоречит идее о физиологической 
константности видов, обусловленной возникновением 
дискретных различий в теплоустойчивости клеток при 
видообразовании (Ушаков, 1957), а также феномену дис-
кретности экологических ниш.

Опираясь на географическое распространение всех 
палеоарктических видов комплекса maculipennis (ис-
ключая An. beklemishevi), сходство политенных хромо-
сом и высказанные выше соображения, мы выдвигаем 
вторую гипотезу об истории этой группы. Согласно ей, 
форма, мигрировавшая из Северной Америки в Евразию 
по Берингийскому мосту, по экологическим потребно-
стям была близка An. messeae B или тождественна ему, 
т. е. холодо устойчива и экзофильна (Новиков, 1997). 
Предковый вид, встретив в Евразии подходящие усло-
вия, начал расши рять свой ареал на ее обширные тер-
ритории. Первым от этой древней формы произошел 
An. maculipennis. Вероятнее всего, это случилось в Ев-
ропе, и видообразование сопровождалось перестройкой 
половой хромосомы – An. messeae B и An. maculipennis 
могут иметь идентичную структуру политенных аутосом 
(с учетом обширного хромосомного полиморфизма у 
An. messeae s.l.). Anopheles messeae А, вероятно, также 
произошел от An. messeae В, но позже An. maculipennis, 
распространился в Европе и начал экспансию на восток, 
усилившуюся с потеплением климата (Новиков, 1997; 
Novikov, Vaulin, 2014). Для более южных форм комплекса 
скорость накопления нуклеотидных замен за астрономи-
ческое время возросла вследствие увеличения числа по-
колений в год. Anopheles maculipennis дал начало An. mela
noon, An. artemievi, вероятно, и An. persiensis. Однако, 
если три первых вида гомосеквентны, то An. persiensis 
цитогенетически не исследован. Вероятно, An. atroparvus 
про изошел тоже от An. maculipennis, эти два вида разли-
чаются одной фиксированной инверсией в хромосомном 
плече 3R (Стегний, 1991). Anopheles atroparvus дал начало 
An. lab ranchiae и An. sacharovi, от последнего из которых 
произошел An. martinius. Anopheles beklemi shevi дивер-
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гировал от An. earlei или близкого ему вида в Америке и 
мигрировал в Евразию позже. Таким образом, филогения 
группы могла быть такой, как показано на рисунке, б.

В соответствии с нашей гипотезой, общее направле-
ние эволюции палеоарктической ветви комплекса было 
от экзофильных, эвритермных форм, приспособленных 
к короткому лету и дикой природе, к эндофильным, 
адаптированным к длинному теплому сезону и ассоци-
ированным с поселениями человека. Эврибионтные слабо 
специализированные виды дали начало стенобионтным 
и более специализированным. Адаптивная радиация 
группы завершилась в Южной Европе, Северной Африке, 
Средней Азии и Иране вследствие исчерпания потенциала 
физиологической толерантности к температуре.

Особенность этой схемы – ее «инвертированность» по 
отношению ко многим другим, построенным ранее. Эта 
инвертированность объясняется различиями в темпах 
молекулярной эволюции различных палеоарктических 
членов комплекса maculipennis, а также сложностью эво-
люции физиологических и поведенческих черт.

Заключение
Предложенные нами схемы филогенеза палеоарктической 
ветви комплекса maculipennis – результат критического 
анализа известных представлений об ее эволюции, учета 
последних молекулярно-генетических исследований, 
а также закономерностей географического распростра-
нения и экологических особенностей видов этой группы.

Отсутствие цитогенетических и экологических данных 
для An. persiensis наряду с противоречиями топологий 
дендрограмм, построенных по результатам молекулярно-
генетических исследований, требует дальнейшей работы. 
Учет несоразмерности астрономического и биологическо-
го времени при интерпретации эволюционного процесса в 
некоторой степени способствует решению этой проблемы.

Рассмотренные нами молекулярно-генетические фило-
генетические деревья основаны на малом числе маркеров. 
Более обширные исследования геномов могут значительно 
расширить представления об эволюции рассматриваемой 
группы видов. Возможным подходом в исследовании 
направления эволюции палеоарктической ветви комп-
лекса является секвенирование участков, фланкирую щих 
предположительно древние инверсионные варианты, и 
срав нение их с соответствующими участками генома 
неоарктических видов. Такая работа была проведена для 
хорошо изученного комплекса Anopheles gambiae (Ka ma-
li et al., 2012). Показано, что цитогенетическое сходство 
или различие видов могут быть обусловлены предковыми 
полиморфизмами и межвидовой гибридизацией (Fontaine 
et al., 2015). Если подобное будет установлено для палео-
арктической ветви комплекса maculipennis, гомосеквент-
ность An. artemievi и An. maculipennis /An. mela noon и 
его удаленность от этого кластера по другим признакам 
(см. Доп. материалы 2 (подпись к рис. 5)) могут быть 
объяснены. Однако наиболее перспективным подходом 
к установлению филогенетических связей между палео-
арктическими видами комплекса maculipennis следует 
признать полногеномное исследование представителей 
разных популяций всех видов группы, а также наиболее 
близких североамериканских видов. Вместе с тем для 

установления направления видообразования необходи-
мо учитывать все имеющиеся знания о видах комплекса 
maculipennis.
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