
Резюме. Благодаря интенсивному накоплению дан-
ных о структуре кариотипа паразитических Hymenoptera,
происходящему в последние годы, становится очевид-
ным, что хромосомные признаки могут успешно приме-
няться в интегративной таксономии этой группы, позво-
ляя, в частности, выявлять криптические виды наездников.
Более того, изменчивость структуры хромосомных набо-
ров паразитических перепончатокрылых может не только
интерпретироваться в филогенетическом аспекте, но и
непосредственно использоваться для реконструкции их
филогенеза.

Abstract. Due to an intensive accumulation of data on the
karyotype structure of parasitoid Hymenoptera during re-
cent years, the successful use of chromosomal characters in
integrative taxonomy of this group, including detection of
cryptic species of parasitic wasps, therefore becomes obvi-
ous. Moreover, structural variation of chromosome sets of
parasitoid Hymenoptera can not only be interpreted in terms
of phylogeny, but also used for phylogenetic reconstruction.

Введение
Паразитические перепончатокрылые, или наезд-

ники — весьма богатая видами таксономически слож-
ная и практически важная группа насекомых. Хотя к
настоящему времени уже описано более 80 тысяч
видов паразитических Hymenoptera [Huber, 2017], в
мировой фауне их, вероятно, насчитывается не ме-
нее миллиона [Quicke, 1997]. Многие наездники име-
ют существенное экономическое значение, посколь-
ку они паразитируют на различных насекомых и
других членистоногих, включая важнейших вредите-
лей сельского и лесного хозяйства [Gauld, Bolton,
1988; Godfray, 1994]. Ныне исследованы хромосом-
ные наборы около 500 видов паразитических пере-
пончатокрылых [Gokhman, 2015a], что, таким
образом, составляет всего порядка 0,05 % от их воз-
можного числа. Тем не менее, имеющиеся данные
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свидетельствуют о том, что изучение кариотипов
наездников может быть успешно использовано для
целей таксономии и филогенетики этой группы
[Gokhman, 2009, 2015b]. Настоящая работа представ-
ляет собой краткий обзор исследований в указанной
области, причём в этом обзоре особое внимание
уделяется новым данным и обобщениям, получен-
ным и опубликованным в последние годы.

Использование хромосомных
признаков в интегративной
таксономии наездников

Основные проблемы видовой таксономии пара-
зитических перепончатокрылых прежде всего обус-
ловлены относительно высокой степенью морфоло-
гического сходства между родственными видами,
особенно по сравнению со многими другими груп-
пами насекомых [Gokhman, 2017]. Более того, эта
ситуация в силу определённых причин зачастую усу-
губляется сложностью таксономической интерпре-
тации различий между близкими формами наездни-
ков, особенно в случае их развития на разных хозяевах
[Gokhman, 2016]. В подобных условиях необходимо
использовать подходы интегративной таксономии,
подразумевающие целенаправленное комплексное
использование различных методов для определения
границ между близкими видами [Padial et al., 2010;
Schlick-Steiner et al., 2010]. Одним из таких методов
является хромосомный анализ, поскольку особен-
ности структуры кариотипа также можно рассмат-
ривать в качестве морфологических признаков, по
крайней мере в широком смысле [Gokhman, 2017].
Кроме того, хромосомные признаки в основном дис-
кретны и, следовательно, могут надёжно маркиро-
вать генетически изолированные формы [Gokhman,
2009]. Наконец, необходимость использования ука-
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занных особенностей косвенно подтверждается рез-
ким ростом числа работ по видовой таксономии
наездников, основанных на данных молекулярной
генетики. Основное преимущество такого подхода,
очевидно, заключается в том, что молекулярно-ге-
нетические признаки, как и хромосомные, не под-
вержены существенной модификационной измен-
чивости, которая заметно усложняет распознавание
и разграничение близких видов [Gokhman, 2017].

К настоящему времени известно более двух де-
сятков групп близких видов паразитических
Hymenoptera, различающихся по особенностям
структуры кариотипа [Gokhman, 2009, 2016]. Полу-
ченные данные показывают, что использование ме-
тодов анализа хромосомных наборов для целей так-
сономии наездников наиболее эффективно в группах
с высоким уровнем межвидовых различий по хро-
мосомным признакам, как, например, в семействах
хальцид Aphelinidae, Encyrtidae, Eupelmidae и
Eurytomidae [Gokhman, 2009]. В частности, обнару-
жено, что кариотипы двух популяций (точнее, крип-
тических видов) Encarsia sophia (Girault et Dodd, 1915)
(Aphelinidae) с одинаковыми хромосомными числа-
ми (2n = 10), обитающих в Испании и Пакистане,
существенно различаются по центромерному ин-
дексу и относительной длине некоторых хромосом,
а также по хромосомной локализации ядрышкового
организатора [Giorgini, Baldanza, 2004]. Достоверные
различия по величине центромерного индекса од-
ной из хромосом также выявлены между афелини-
дами Aphelinus hordei Kurdjumov, 1913 и A. kurd-
jumovi Mercet, 1930, а также у обоих этих наездников
по сравнению с остальными представителями комп-
лекса A. varipes (Förster, 1841), для всех видов которо-
го характерно n = 4 [Gokhman et al., 2017a]. Наконец,
только что опубликованное интегративно-таксоно-
мическое исследование европейских наездников-эв-
пельмид, относящихся к подроду Macroneura рода
Eupelmus [Fusu, 2017], продемонстрировало, что каж-
дый из двух вновь описанных представителей этой
группы, Eu. barai Fusu, 2017 и Eu. vladimiri Fusu,
2017, ранее соответственно смешивался с Eu.
vesicularis Retzius, 1783 и Eu. impennis Nikol’skaya,
1952, хотя для первого из них характерно 2n = 12, для
последнего — 2n = 18, а для остальных — 2n = 10.

С другой стороны, использование хромосомно-
го анализа для целей систематики паразитических
перепончатокрылых возможно и в тех группах, где
структура кариотипа ранее считалась сравнительно
однообразной, в том числе в семействе Pteromalidae
[Gokhman, 2015b]. В частности, оказалось, что под
названием Anisopteromalus calandrae (Howard, 1881)
скрываются два всесветно распространённых синан-
тропных вида с различными хромосомными числа-
ми (n = 5 и 7), причём один из них, A. quinarius
Gokhman et Baur, 2014, был описан как новый для
науки [Baur et al., 2014]. Аналогично этому, в комп-
лексе Lariophagus distinguendus (Förster, 1841) из
того же семейства выявлены два близких вида, разли-

чающихся по числу хромосом (n = 5 и 6). В отличие
от предыдущих, однако, эти виды при определённых
условиях способны давать по крайней мере гибриды
первого поколения, структура кариотипа которых
является промежуточной по сравнению с хромо-
сомными наборами родительских видов [Gokhman,
2016].

Примечательно, что молекулярно-генетические
методы, которые, пожалуй, являются наиболее по-
пулярными среди всех современных методик, ис-
пользуемых в систематике наездников, в настоящее
время всё ещё требуют заметно более существен-
ных затрат времени и материальных средств, чем
хромосомные исследования, по крайней мере на
уровне обычной окраски хромосом [Gokhman, 2009].
Более того, особенности структуры кариотипа иног-
да позволяют более успешно разделять близкие виды
паразитоидов, чем, например, такие сравнительно
медленно эволюционирующие последовательности,
как участок D2 28S рибосомной ДНК (рДНК)
[Giorgini, Baldanza, 2004; Fusu, 2017].

Особенности структуры кариотипа и
филогенетика паразитических
перепончатокрылых

Переходя к вопросу об использовании хромосом-
ных признаков для реконструкции филогенеза наез-
дников, необходимо отметить, что возможности по-
добного использования без дополнительного
привлечения сведений о морфологии, биологии и
других особенностях паразитических перепонча-
токрылых сами по себе обычно ограничены таксо-
нами небольшого объёма и относительно невысо-
кого ранга (например, группами близких видов)
[Gokhman, 2009]. Это прежде всего объясняется тем,
что с увеличением объёма изучаемых таксонов за-
метно возрастает возможность гомоплазии по осо-
бенностям структуры кариотипа, т.е. по аналогич-
ным хромосомным перестройкам, параллельно
происходящим в различных филогенетических вет-
вях [Gokhman, 2009]; иными словами, такая ситуация
представляет собой яркий пример так называемой
девальвации признаков [Rasnitsyn, 2002].

Тем не менее, в настоящее время известен ряд
примеров успешного использования хромосомных
признаков для реконструкции филогении паразити-
ческих Hymenoptera. Одним из таких примеров может
служить филогенетическое древо некоторых эврито-
мид, паразитирующих на мухах-пестрокрылках семей-
ства Tephritidae [Gokhman, Mikhailenko, 2008]. Так, для
большинства наездников, относящихся к роду
Eurytoma (Eurytomidae), характерно n = 10, однако у
всех изученных видов, заражающих тефритид, число
хромосом существенно ниже за счёт последователь-
ных хромосомных слияний: n = 7, 6 и 5 у Eu. robusta
Mayr 1878, Eu. serratulae (Fabricius, 1798) и Eu.
compressa (Fabricius, 1794) соответственно. К тому же
первый из этих видов является единственным иссле-
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дованным представителем группы robusta, а два дру-
гих — группы compressa (= tibialis) [Zerova, 2010], т.е.
данные наездники обособлены от остальных изучен-
ных видов Eurytoma не только по структуре кариоти-
па, но и по совокупности морфологических и биоло-
гических особенностей. Таким образом, по крайней
мере часть этих признаков (включая хромосомные
слияния) можно рассматривать в качестве апомор-
фий, определяющих топологию полученного древа.

С другой стороны, особенности структуры карио-
типа паразитических перепончатокрылых также мо-
гут быть использованы для решения обратной задачи,
т.е. исследования эволюции хромосомных наборов
этой группы с привлечением филогенетических ре-
конструкций, построенных по морфологическим,
молекулярно-генетическим и другим аналогичным
признакам. Например, относительно низкое число
хромосом (n = 3–4), очевидно, представляет собой
синапоморфию двух семейств хальцид — Perilampidae
и Eucharitidae [Gokhman, 2005; Santos et al., 2015],
поскольку специалисты-систематики давно считают
их сестринскими группами (см., например: [Gokhman,
2013]). Здесь необходимо отметить, что достовер-
ность вышеуказанных эволюционных построений
впрямую зависит от надёжности используемых фило-
генетических реконструкций. В частности, на видо-
вом уровне нам удалось провести подобное исследо-
вание [Gokhman et al., 2017a] лишь тогда, когда в нашем
распоряжении оказалось филогенетическое древо
нескольких групп видов рода Aphelinus, построенное
по результатам практически полного секвенирова-
ния генома данных видов. Более того, в данном слу-
чае сведения о структуре кариотипа этих наездников
были дополнены информацией о размерах их гено-
мов, полученной с использованием как методов ци-
тометрии, так и геномного секвенирования.

Перспективным также представляется использо-
вание в филогенетическом анализе признаков нали-
чия/утраты или хромосомной локализации ряда пос-
ледовательностей ДНК. Среди таких прзнаков,
например, можно назвать кластеры рДНК. Сравни-
тельное исследование представителей различных се-
мейств паразитических перепончатокрылых показа-
ло, что количество сайтов рДНК у этих насекомых
варьирует от одного до шести в гаплоидном наборе
и в целом изменяется пропорционально числу хро-
мосом [Gokhman et al., 2014], хотя от этого правила
существуют определённые отклонения. В частности,
изменчивость по данному признаку (один или два
кластера на гаплоидный кариотип) отмечена в пре-
делах рода Trichogramma (Trichogrammatidae)
[Gokhman et al., 2017b], для всех изученных предста-
вителей которого известно n = 5. Более того, когда
количество этих сайтов было изучено с помощью
флуоресцентной гибридизации in situ (FISH) у трёх
вышеназванных видов рода Eurytoma, оказалось, что
у Eu. robusta и Eu. serratulae с n = 7 и 6 выявлено по
единственному кластеру рДНК на гаплоидный кари-
отип, а у Eu. compressa с n = 5 — два подобных

кластера [Gokhman et al., 2014].
Необходимо отметить, что, на первый взгляд, дан-

ные по сайтам рДНК у видов Eurytoma находятся в
некотором противоречии с информацией, получен-
ной по результатам обычной окраски хромосом.
Дело здесь, однако, в том, что кластеры рДНК у Eu.
serratulae и Eu. robusta, судя по всему, находятся на
двух разных метацентрических хромосомах [Gokhman
et al., 2014]. Оба эти сайта вместе с несущими их
хромосомами, очевидно, представлены в кариотипе
Eu. compressa, и, следовательно, такое состояние яв-
ляется анцестральным для обсуждаемой группы, а
каждый из двух первых видов, видимо, в ходе эволю-
ции утратил один из указанных кластеров.

Сайты рДНК у наездников под действием специ-
фических флуорохромов обычно выявляются как об-
ласти, интенсивно окрашиваемые хромомицином A3,
и при этом не окрашиваемые DAPI (CMA3

+/DAPI-),
что свидетельствует о преобладании в их составе
ДНК, обогащенной ГЦ-парами оснований (см., на-
пример: [Gokhman et al., 2016]). Интересно, что у
подавляющего большинства изученных представи-
телей семейства Eulophidae, как и у многих других
хальцид, в гаплоидном наборе выявлен единствен-
ный кластер рДНК [Bolsheva et al., 2012], однако у
Trichospilus diatraeae Cherian et Margabandhu, 1942
с 2n = 14, обитающего в тропиках и субтропиках,
CMA3

+/DAPI--сегменты выявлены в теломерных уча-
стках всех хромосом [Gokhman et al., 2017b].

Вероятно, достаточно перспективными призна-
ками для использования в филогенетическом анали-
зе отряда перепончатокрылых также являются осо-
бенности структуры последовательностей ДНК,
расположенных в теломерах — концевых участках
хромосом. Ещё не так давно казалось, что для всех
представителей отряда Hymenoptera характерны те-
ломерные повторы типа TTAGG [Frydrychová et al.,
2004]. В действительности, вплоть до последних лет в
указанном отношении были изучены только жаля-
щие перепончатокрылые (Aculeata), причём лишь
те из них, которые относятся к надсемействам
Formicoidea и Apoidea, т.е. пчёлы и муравьи. В ис-
следованиях автора, проведённых с помощью FISH,
однако, было показано, что повторы указанного типа,
видимо, отсутствуют у всех наездников [Gokhman et
al., 2014]. Более того, мотивы типа (TTAGG)n не най-
дены и у остальных Aculeata, т.е. данные повторы,
судя по всему, вообще не характерны по крайней
мере для стебельчатобрюхих перепончатокрылых
(Apocrita) в целом, повторно возникая (вероятно,
также независимо) у представителей Apoidea и
Formicoidea [Menezes et al., 2017].

Заключение
Благодаря интенсивному накоплению данных о

структуре кариотипа паразитических Hymenoptera,
происходящему в последние годы [Gokhman, 2015b],
становится очевидным, что хромосомные признаки
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могут успешно применяться в интегративной таксо-
номии этой группы, позволяя, в частности, выявлять
криптические виды наездников [Gokhman, 2017]. Бо-
лее того, изменчивость структуры хромосомных на-
боров паразитических перепончатокрылых может не
только интерпретироваться в филогенетическом ас-
пекте, но и непосредственно использоваться для ре-
конструкции их филогенеза.
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