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Для отряда Hymenoptera характерны две сопряженные генетические особенности: арренотокия и
гаплодиплоидия, однако в пределах этой группы неоднократно происходил переход к диплоидной
телитокии. К настоящему времени известны кариотипы около двух тысяч представителей данного
отряда. Историю изучения хромосомных наборов перепончатокрылых можно условно разделить на
четыре этапа, примерные границы между которыми приходятся на 1930-е, 1970-е и 2000-е годы. По-
мимо морфометрического анализа, для опознавания определенных хромосом и их сегментов с помо-
щью дифференциальной окраски используется ряд методик, условно разделяемых на две группы –
“традиционные” и “современные”. К первым прежде всего относятся так называемые C- и
AgNOR-окраски, соответственно выявляющие гетерохроматиновые районы хромосом и об-
ласть ядрышкового организатора. Наряду с этим, для исследования кариотипов ныне широко
применяются современные методы, включающие использование флуорохромов, в том числе
специфически окрашивающих хромосомные сегменты, обогащенные АТ- и ГЦ-парами основа-
ний ДНК. Кроме того, важнейшим способом физического картирования последовательностей
ДНК является флуоресцентная гибридизация in situ (FISH). Наконец, полезными для изучения хи-
мического состава и структуры хромосом также могут оказаться методы иммуноцитохимии. За по-
следнее время существенно возросло значение исследования кариотипов отряда Hymenoptera для
систематики, особенно в рамках интегративной таксономии. Более того, весьма перспективным
оказалось совместное использование методов классической цитогенетики и молекулярной генети-
ки. Что касается филогении перепончатокрылых, то ее знание необходимо для определения на-
правлений эволюции кариотипа данного отряда, однако в некоторых случаях хромосомные призна-
ки также можно рассматривать в качестве синапоморфий, маркирующих различные филогенетиче-
ские ветви. Изучение кариотипов имеет важнейшее значение и для собственно генетических
исследований перепончатокрылых. Число хромосом определяет количество групп сцепления генов
в составе генома, но хромосомные числа также можно использовать в качестве мерила уровней ге-
нетической рекомбинации, особенно в контексте больших массивов данных (“big data”). Кроме то-
го, значение работ по физическому картированию последовательностей ДНК особенно возрастает
в свете современных усилий по секвенированию геномов. Наиболее часто методом FISH картиру-
ются повторяющиеся последовательности, однако этот способ может применяться и для локализа-
ции уникальных генов. В пределах отряда Hymenoptera предприняты успешные попытки иденти-
фикации отдельных хромосом и их сегментов с использованием FISH и хромосомной микродис-
секции. Кроме того, методы иммуноцитохимии позволяют картировать распределение различных
химических соединений по длине хромосом.
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Отряд перепончатокрылые (Hymenoptera) –
одна из крупнейших, таксономически сложных и
практически важных групп насекомых. По неко-
торым оценкам число потенциально распознава-
емых видов этого отряда может существенно пре-
вышать миллион, в основном за счет паразитиче-
ских форм (Bebber et al., 2014; Forbes et al., 2018).

Тем не менее в состав рассматриваемой группы
входят не только паразитоиды, но и хищники,
фитофаги (в том числе нектарофаги-опылители)
и представители с другой экологией, играющие
ключевую роль в экосистемах планеты (LaSalle,
Gauld, 1991; Huber, 2017). В составе перепончато-
крылых чаще всего выделяют три традиционные
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группы: Symphyta (низшие Hymenoptera, т.е. си-
дячебрюхие, или рогохвосты и пилильщики, по-
чти исключительно питающиеся высшими растени-
ями), Parasitica (паразитические перепончатокры-
лые, или наездники, в основном развивающиеся за
счет различных насекомых и других членистоногих)
и Aculeata (жалящие Hymenoptera, т.е. осы, пчелы,
муравьи и т.п. – как правило, хищники и нектарофа-
ги). В свою очередь, паразитические и жалящие
перепончатокрылые обычно объединяются под
названием стебельчатобрюхих (Apocrita) или
высших Hymenoptera (Gauld, Bolton, 1988). Пере-
пончатокрылые включают огромное количество
разнообразных и зачастую внешне трудноразли-
чимых форм, для изучения которых необходимо
применять достижения различных биологиче-
ских дисциплин. Среди последних важнейшее
место занимают методы и подходы современной
генетики, в том числе хромосомное исследование
(Crozier, 1975). Зародившись в конце XIX в., эта
область науки в настоящее время претерпевает
период бурного развития, связанного, в частно-
сти, с использованием молекулярно-генетиче-
ских методов (Гохман, 2007, 2019; Cardoso et al.,
2018; Cunha et al., 2021). Настоящая работа пред-
ставляет собой краткий обзор истории, современ-
ного состояния и перспективных направлений
развития хромосомных исследований отряда Hy-
menoptera.

ОСНОВНЫЕ ГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ОСОБЕННОСТИ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Для отряда Hymenoptera характерны две ис-
ходные генетические особенности. Первой из
них является арренотокия, т.е. развитие самцов, в
отличие от самок, из неоплодотворенных яиц
(Heimpel, Boer, 2008; Gokhman, Kuznetsova, 2018a).
С арренотокическим размножением у перепонча-
токрылых обычно сопряжена гаплодиплоидия –
наличие диплоидных самок и гаплоидных самцов
(Crozier, 1975; Wilgenburg et al., 2006). Нужно, од-
нако, отметить, что из этих правил существует
ряд исключений. Действительно, у некоторых ви-
дов наездников обнаружены генетические факто-
ры, передающиеся по отцовской линии, которые
при попадании в оплодотворенную диплоидную
зиготу превращают ее в гаплоидную, и из нее, в
свою очередь, развивается самец (Nur et al., 1988;
Werren, 1991; Hunter et al., 1993; Vugt et al., 2005,
2009). Это происходит за счет элиминации отцов-
ского генома или по крайней мере большей его
части. Кроме того, некоторые виды муравьев
(Formicidae), по сути, состоят исключительно из
самцов, поскольку при их скрещивании с самка-
ми близких видов отцовский геном, наоборот,
элиминирует материнский из оплодотворенной
яйцеклетки, которая снова дает начало гаплоид-
ному самцу (Schwander, Keller, 2012). Наряду с

этим, у целого ряда представителей отряда Hyme-
noptera выявлены полиплоидные (три- и тетрап-
лоидные) самки (Macy, Whiting, 1969; Leung et al.,
2019), а также диплоидные (Harpur et al., 2013) и
даже триплоидные самцы; последние, в частно-
сти, получены путем жесткого инбридинга в ла-
бораторных условиях у Athalia rosae (Linnaeus)
(Tenthredinidae) и Bombus terrestris (Linnaeus) (Api-
dae) (Naito, Suzuki, 1991; Ayabe et al., 2004). Кроме
того, в разных группах перепончатокрылых неод-
нократно и независимо происходил переход к ди-
плоидной телитокии, при которой неоплодотво-
ренные яйца дают начало исключительно самкам
(Heimpel, Boer, 2008; Gokhman, Kuznetsova, 2018a).
Для различных видов и популяций Hymenoptera
обычно характерен либо телитокический, либо
арренотокический партеногенез, но у многих
орехотворок сем. Cynipidae обнаружена так назы-
ваемая циклическая телитокия, при которой ука-
занные типы партеногенеза закономерно череду-
ются в разных поколениях (Crozier, 1975). У ряда
видов орехотворок, однако, телитокия отсутству-
ет, но, с другой стороны, именно в данном семей-
стве выявлен единственный триплоидный тели-
токический вид – Diplolepis eglanteriae (Hartig)
(Sanderson, 1988). У некоторых муравьев обнару-
жены дальнейшие модификации жизненного
цикла, связанные с различными сочетаниями ар-
ренотокического и телитокического размноже-
ния. В частности, рабочие особи таких видов, как,
например, Cataglyphis hispanica (Emery) и Wasman-
nia auropunctata (Roger), появляются в результате
скрещивания самцов и самок, принадлежащих к
двум генетически различным линиям, тогда как
эти самки размножаются исключительно путем
телитокии (Schwander, Keller, 2012).

ЭТАПЫ ИЗУЧЕНИЯ ХРОМОСОМНЫХ 
НАБОРОВ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Первые данные о хромосомах Hymenoptera
были получены 130 лет назад, т.е. еще в конце XIX в.
(Henking, 1892). По сведениям, приведенным в
указанной работе, гаплоидное число хромосом (n) у
Diplolepis rosae (Linnaeus) (Cynipidae) и Lasius niger
(Linnaeus) (Formicidae) признавалось равным 9 и
близким к 10 соответственно, причем, как пока-
зали дальнейшие исследования, этот показатель
был правильно определен только у D. rosae, а у
L. niger впоследствии обнаружено n = 15 (Crozier,
1975). Историю изучения хромосомных наборов
рассматриваемого отряда вплоть до наших дней
можно условно разделить на четыре основных
этапа (Гохман, 2019), краткое описание которых
приводится ниже.

Первый этап (1890–1920-е годы). В течение
данного этапа были получены сведения о хромо-
сомных наборах примерно тридцати видов Hyme-
noptera, среди которых оказались представители
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всех основных групп перепончатокрылых – сидя-
чебрюхих, паразитических и жалящих (Sanderson,
1932). Необходимо, однако, отметить, что эти
данные зачастую не были результатом целена-
правленного поиска, а появились в качестве “по-
бочного продукта” гистологических и/или эм-
бриологических исследований. По указанной
причине такие исследования были проведены с
помощью метода микротомных срезов, примене-
ние которого часто приводило к неправильному
определению хромосомных чисел.

Второй этап (1930–1960-е годы). За этот пери-
од количество представителей отряда Hymenoptera
с изученными хромосомными наборами увеличи-
лось на порядок, достигнув примерно 300 видов.
В начале рассматриваемого этапа была опублико-
вана работа, посвященная исследованию парте-
ногенеза у пилильщиков сем. Tenthredinidae
(Sanderson, 1932), которая фактически обобщила
все известные к тому моменту данные о хромосо-
мах перепончатокрылых. С другой стороны, в
указанный период были существенно уточнены
представления об исходном механизме определе-
ния пола у Hymenoptera. В самом деле, гипотеза о
том, что в этой группе самцы, в отличие от самок,
развиваются из неоплодотворенных (и, следова-
тельно, гаплоидных) яиц, появилась в середине
ХIХ в. (см. Crozier, 1975), однако могло показаться,
что существование диплоидных самцов, надежно
установленное по крайней мере для некоторых
видов, прямо противоречило данной гипотезе.
Это противоречие было разрешено в статье Снел-
ла (Snell, 1935), разработавшего модель определе-
ния пола у перепончатокрылых, которой, с опре-
деленными изменениями и оговорками, мы при-
держиваемся до сих пор. Согласно гипотезе
Снелла, данный процесс связан с действием не-
ких локусов, причем гетерозиготность хотя бы по
одному из них определяет развитие по типу самки,
а организмы, гомозиготные (или гемизиготные)
по всем этим локусам, развиваются в самцов.
Признание данной модели в качестве механизма
определения пола, исходного для всего отряда
Hymenoptera, однако, растянулось на десятиле-
тия (Crozier, 1975). Видимо, именно по этой при-
чине ошибочные сообщения об обнаружении по-
ловых хромосом в обсуждаемой группе появлялись
и после публикации работы Снелла (Дозорцева,
1936; Dreyfus, Breuer, 1944; Kerr, 1951). Эти ошиб-
ки были возможны еще и потому, что для доку-
ментирования хромосомных наборов перепонча-
токрылых тогда, как правило, использовались не
микрофотографии, а рисунки, что зачастую при-
водило к неосознанным искажениям при отобра-
жении морфологии хромосом. Что же касается
хромосомных чисел представителей отряда, изу-
ченных на данном этапе, то впоследствии оказа-
лось, что они в основном были определены вер-
но; среди немногих, но заметных исключений

можно назвать статью Уэлдена и Хаскинса по
хромосомам муравьев (Whelden, Haskins, 1953).

Третий этап (1970–1990-е годы). В течение это-
го периода количество видов перепончатокрылых
с изученными хромосомными наборами возросло
примерно до 1200, т.е. увеличилось еще прибли-
зительно вчетверо. Одним из важных, но малоиз-
вестных научных трудов, посвященных исследова-
нию хромосом Hymenoptera в середине 70-х годов
прошлого века, оказалась диссертация Гудпасче-
ра (Goodpasture, 1974a). В этой работе были при-
ведены новые результаты изучения кариотипов
порядка 50 видов, относящихся к 13 семействам
паразитических и жалящих перепончатокрылых.
Гудпасчером также сделаны важные обобщения,
касающиеся общих особенностей морфологии и
эволюции хромосом Hymenoptera. К сожалению,
несмотря на ряд последующих публикаций (Good-
pasture, 1974b, 1975a, b; Goodpasture, Grissell, 1975),
значительная часть упомянутых материалов так и
осталась неизвестной широкому кругу исследова-
телей. Совсем другая судьба была уготована другой
фундаментальной работе, вышедшей из печати по-
чти в то же самое время – первой монографии, по-
священной изучению хромосом перепончатокры-
лых (Crozier, 1975), которая опубликована в серии
“Animal cytogenetics”. В этой монографии были
подведены итоги предыдущих этапов изучения
кариотипов Hymenoptera, а также сделаны по-
пытки обозначить будущие направления иссле-
дования хромосомных наборов данной группы.
Показательно, в частности, что Крозье (Crozier,
1975) предложил не учитывать результаты, полу-
ченные до публикации обзора Сандерсон (Sand-
erson, 1932), а в некоторых случаях – и после этой
даты. Причиной такого решения, очевидно, были
многочисленные ошибки, впоследствии обнару-
женные в ранее полученных данных (см. выше).
Кроме того, сведения, содержащиеся в обсуждае-
мой работе, позволили констатировать, что пара-
зитические перепончатокрылые оказались наи-
менее изученной в кариотипическом отношении
из трех крупнейших групп этого отряда. Скуд-
ность имеющейся информации и вытекающее от-
сюда кажущееся однообразие хромосомных чи-
сел и других особенностей структуры кариотипа
наездников даже заставили Крозье (Crozier, 1975)
прийти к выводу, что особенности кариотипа мо-
гут быть полезными в таксономическом отноше-
нии не ниже уровня семейства, в противополож-
ность сидячебрюхим и жалящим Hymenoptera.
Это, разумеется, не соответствовало действитель-
ности, в чем можно легко убедиться уже на осно-
вании работ, опубликованных Гудпасчером
(Goodpasture, 1975a; Goodpasture, Grissell, 1975).
Весьма слабая изученность хромосом паразити-
ческих перепончатокрылых вплоть до середины
70-х годов прошлого века, очевидно, прежде все-
го объяснялась серьезными техническими труд-
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ностями изучения хромосом наездников. Тем не
менее в подробном обзоре данных о кариотипах
этой группы, опубликованном нами спустя два
десятилетия (Gokhman, Quicke, 1995), была пока-
зана практическая возможность преодоления
большинства трудностей. Наряду с этим, япон-
скими специалистами была разработана весьма
простая, но эффективная методика получения
высококачественных препаратов хромосом пи-
лильщиков, которая была описана в обобщаю-
щей работе Найто (Naito, 1982). Рассматривае-
мый этап изучения кариотипов Hymenoptera от-
мечен целым рядом технических достижений.
Прежде всего, изменился основной способ иссле-
дования хромосом: от микротомных срезов произо-
шел переход вначале к давленым (Imai, Kubota,
1972), а затем и к так называемым высушенным
на воздухе препаратам (air-dried preparations; Imai
et al., 1977, 1988; Palomeque et al., 1987, и др.). Это
существенно ускорило и упростило процесс при-
готовления хромосомных препаратов, а также
позволило увидеть ранее неизвестные детали тон-
кой структуры хромосом перепончатокрылых. Кро-
ме того, для исследования кариотипов Hymenoptera
были впервые применены такие методы диффе-
ренциального окрашивания, как C-, AgNOR- и
G-окраска (Sumner, 1972; Goodpasture, Bloom,
1975; Imai et al., 1977; Howell, Black, 1980; Burgos
et al., 1986; Palomeque et al., 1987; Odierna et al.,
1993; Reed, 1993; Lorite et al., 1996). Далее, для
окрашивания хромосомных сегментов перепон-
чатокрылых начали использоваться так называе-
мые ДНК-специфичные флуорохромы (Schweizer,
1976; Odierna et al., 1993; Lorite et al., 1997). Нако-
нец, результаты исследования хромосомных на-
боров стали документироваться исключительно с
помощью микрофотографий, что существенно
повысило надежность получаемых данных. Та-
ким образом, в рассматриваемый период были
фактически заложены основы современных до-
стижений в области цитогенетики перепончато-
крылых.

Четвертый этап (2000-е годы – современность).
К настоящему времени известны результаты изу-
чения кариотипов примерно двух тысяч предста-
вителей Hymenoptera. Пожалуй, одной из суще-
ственных черт данного этапа было то, что среди
кариологически исследованных видов заметно
увеличилась доля паразитоидов. Это, в частности,
нашло отражение как в первой монографии, спе-
циально посвященной указанной проблеме (Гох-
ман, 2005), так и в недавнем обзоре (Gokhman,
2022). Кроме того, были созданы базы данных и
опубликованы обобщающие работы по сидячеб-
рюхим (Westendorff, 2006) и некоторым группам
жалящих перепончатокрылых, в том числе по
пчелам и муравьям (Lorite, Palomeque, 2010; Car-
doso et al., 2018; Cunha et al., 2021). С другой сто-
роны, рассматриваемый период ознаменовался

интенсивным использованием подходов молеку-
лярной биологии в хромосомных исследованиях.
Это выразилось, например, в широком примене-
нии метода флуоресцентной гибридизации ДНК
in situ (f luorescence in situ hybridization – FISH)
(Matsumoto et al., 2002; Vugt et al., 2005; Gokhman
et al., 2014, и др.), позволяющего осуществлять
так называемое физическое картирование после-
довательностей ДНК, т.е. определять их положе-
ние на хромосомах. Еще одним из потенциально
важных подходов в рассматриваемой области мо-
гут оказаться методы иммуноцитохимии, выявля-
ющие хромосомную локализацию тех или иных
соединений (Bolsheva et al., 2012). Наконец, по-
следним по списку, но не по значению, необхо-
димо назвать бурное развитие компьютерной
кладистики, прежде всего основанной на анализе
молекулярно-генетических данных, в том числе
полученных в результате полного секвенирова-
ния геномов. Указанное обстоятельство позволя-
ет создать достаточно правдоподобные и надеж-
ные филогенетические реконструкции для все
возрастающего числа групп перепончатокрылых
(см., например, Gokhman et al., 2017b), что откры-
вает возможности для детального исследования
процессов хромосомной эволюции в разных фи-
логенетических ветвях отряда Hymenoptera.

В целом можно заключить, что развитие ис-
следований кариотипов перепончатокрылых во
многом было обусловлено методическим про-
грессом в области приготовления и анализа хро-
мосомных препаратов. Тем не менее результаты,
полученные с помощью ранее разработанных ме-
тодов, ныне также находят успешное применение,
если они используются с учетом новых теоретиче-
ских и методических достижений (см. ниже).

ЗНАЧЕНИЕ ХРОМОСОМНЫХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ ДЛЯ СИСТЕМАТИКИ 

И ФИЛОГЕНИИ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Значение изучения кариотипов для система-

тики отряда Hymenoptera, особенно в рамках ин-
тегративной таксономии, направленной на рас-
познавание, разграничение и описание близких
видов (Schlick-Steiner et al., 2010; Гохман, 2018), в
настоящее время существенно возросло. Подоб-
ные исследования, в частности, показали, что под
покровом внешнего однообразия “морфологиче-
ских видов” перепончатокрылых зачастую скры-
ваются криптические таксоны (см. обзор: Гох-
ман, 2005). Пожалуй, наиболее ярким примером
таких работ может служить история обнаружения
и описания Anisopteromalus quinarius Gokhman et
Baur – всесветно распространенного вида наезд-
ников-хальцид сем. Pteromalidae, паразитирую-
щего на некоторых жесткокрылых – вредителях
продуктовых запасов (Baur et al., 2014). Ранее си-
стематики полагали, что эти паразитоиды отно-
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сятся к другому виду со сходным распростране-
нием и биологией, A. calandrae (Howard); однако
наши исследования продемонстрировали, что
они имеют разные хромосомные числа, n = 5 и 7
соответственно. Более того, оказалось, что эти
два вида репродуктивно изолированы друг от дру-
га, а также заметно различаются между собой по
особенностям морфологии, образа жизни, пове-
дения и структуры ДНК (Baur et al., 2014). Таким
образом, A. quinarius на самом деле является “хо-
рошим” видом, который по ряду причин оставался
незамеченным специалистами. С другой сторо-
ны, хромосомный анализ подтвердил, что Lario-
phagus distinguendus (Förster), еще один представи-
тель птеромалид, паразитирующий на вредителях
продуктовых запасов из отряда Coleoptera, в дей-
ствительности также представляет собой ком-
плекс двух близких видов, которые, несмотря на
разные хромосомные числа (n = 5 и 6) и заметные
биологические различия, практически неотличи-
мы по внешнему виду и способны скрещиваться
между собой в условиях лаборатории (König et al.,
2019). Аналогичные примеры, связанные с обна-
ружением криптических видов с помощью анали-
за кариотипов, также известны для сидячебрюхих
и жалящих перепончатокрылых (см. обзоры:
Westendorff, 2006; Seifert, 2009). Наконец, особен-
ности хромосомных наборов могут служить до-
полнительным аргументом для отнесения пред-
ставителей с отклоняющимися параметрами к
другим надвидовым таксонам. Так, у большин-
ства муравьев р. Acromyrmex отмечено 2n = 38
(кроме A. ameliae De Souza, Soares et Della Lucia с
2n = 36), но у A. striatus (Roger) и родственных ему
видов было выявлено 2n = 22 (Cristiano et al., 2013;
Aguiar et al., 2020; Barros et al., 2021). Дальнейший
анализ показал, что виды, близкие к A. striatus, ха-
рактеризуются существенным морфологическим
и молекулярно-генетическим своеобразием, поз-
волившим выделить их во вновь описанный
р. Amoimyrmex (Cristiano et al., 2020).

Знание филогении весьма важно для опреде-
ления направлений эволюции кариотипа той или
иной группы (Cristiano et al., 2013; Afonso Neto
et al., 2022, и др.). Это, в частности, хорошо видно
на примере хромосомных наборов того же ком-
плекса Lariophagus distinguendus, где у вида с n = 5
имеется длинная метацентрическая хромосома,
плечам которой соответствуют акроцентрическая
и более короткая метацентрическая хромосомы,
присутствующие в кариотипе с n = 6 (Gokhman
et al., 2019). Поскольку n = 5 в сем. Pteromalidae
встречается наиболее часто, создавалось впечат-
ление, что мы имеем дело с хромосомным разде-
лением, и вид с n = 6 является производным. Про-
веденный молекулярно-генетический анализ, од-
нако, показал, что ветвь с n = 5 возникла в
пределах комплекса L. distinguendus, исходно име-
ющего n = 6, и, следовательно, в данном случае

произошло не разделение, а слияние хромосом
(König et al., 2019). Филогенетический анализ, ос-
нованный на результатах полногеномного се-
квенирования, также позволил определить по-
следовательность перицентрических инверсий у
некоторых представителей наездников-хальцид
р. Aphelinus (Aphelinidae). Так, удалось выяснить,
что подобная перестройка во второй хромосоме
является общей для двух сестринских видов груп-
пы varipes с n = 4, A. hordei Kurdjumov и A. kurdju-
movi Mercet, причем у последнего из них еще одна
инверсия превратила данную хромосому из мета-
центрической в акроцентрическую (Gokhman
et al., 2017b).

Наряду с определением направлений хромо-
сомной эволюции с помощью филогенетических
реконструкций, построенных по сторонним при-
знакам (Cristiano et al., 2013; Micolino et al., 2019;
Travenzoli et al., 2019a; Afonso Neto et al., 2022), в
некоторых случаях те или иные особенности ка-
риотипа перепончатокрылых также можно рас-
сматривать в качестве синапоморфий, маркирую-
щих различные филогенетические ветви. Одним
из примеров может служить филогенетическое
древо некоторых наездников сем. Eurytomidae,
паразитирующих на мухах-пестрокрылках (Te-
phritidae) (Gokhman, Mikhailenko, 2008). Так, для
большинства представителей р. Eurytoma харак-
терно n = 10, однако у всех изученных видов, за-
ражающих пестрокрылок, число хромосом суще-
ственно ниже за счет последовательных хромо-
сомных слияний: n = 7, 6 и 5 у E. robusta Mayr,
E. serratulae (Fabricius) и E. compressa (Fabricius)
соответственно. Первый из этих видов является
единственным исследованным представителем
группы robusta, а два других – группы compressa
(= tibialis). Таким образом, эти наездники обособ-
лены от остальных изученных видов Eurytoma не
только по структуре кариотипа, но и по совокуп-
ности морфологических и биологических осо-
бенностей. Многие из этих признаков (включая
хромосомные слияния) являются синапоморфи-
ями, определяющими топологию полученного
древа (Gokhman, Mikhailenko, 2008).

МЕСТО ХРОМОСОМНОГО АНАЛИЗА 
В ГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ 

ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Как известно, число хромосом определяет ко-

личество групп сцепления генов в составе того
или иного генома. Прямые оценки этого показа-
теля приобретают особое значение в настоящее
время, когда полное секвенирование геномов
представителей отряда Hymenoptera стало доста-
точно обычной процедурой. В таких условиях
весьма важен независимый контроль полноты
сборки изученных последовательностей ДНК на
уровне отдельных хромосом, особенно в случае,
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когда их размеры малы (см., например, Wittmeyer
et al., 2022). Кроме этого, хромосомные числа
можно использовать в качестве мерила уровней
генетической рекомбинации, прежде всего в кон-
тексте больших массивов данных (“big data”). На-
пример, недавние исследования показали, что
средний разброс хромосомных чисел (т.е. диспер-
сия уровней рекомбинационной изменчивости) у
общественных перепончатокрылых примерно
втрое выше, чем у одиночных (Ross et al., 2015).

К настоящему времени при изучении кариоти-
пов перепончатокрылых используется комплекс
различных методик, специально предназначен-
ных для идентификации отдельных хромосом и
их сегментов (Гохман, 2005). Очевидно, наиболее
доступным из этих методов, основанным на
обычной, или рутинной, окраске хромосом, яв-
ляется морфометрический анализ (см., напри-
мер, Gebiola et al., 2012). Такое исследование, в
частности, позволяет определить относительную
длину и центромерный индекс каждой хромосо-
мы. Следует также отметить, что применение
морфометрического анализа для определения
возможных преобразований кариотипа наиболее
эффективно при небольшом числе хромосом в
наборе, в основном характерном для некоторых
групп наездников (Gokhman et al., 2017b; König
et al., 2019).

Кроме того, для дифференциальной окраски
кариотипов Hymenoptera используется ряд мето-
дов, условно разделяемых на две группы – “клас-
сические”, или “традиционные”, и “современ-
ные”. К “классическим” прежде всего относятся
так называемые C- и AgNOR-окраски, соответ-
ственно выявляющие гетерохроматиновые райо-
ны хромосом и область ядрышкового организато-
ра (nucleolus organizer regions – NOR) (Palomeque
et al., 1987; Reed, 1993; Gebiola et al., 2012; Piccoli
et al., 2018; Menezes et al., 2019, и др.). Наряду с
этим, для исследования хромосом перепончато-
крылых неоднократно предпринимались попыт-
ки использования так называемой G-окраски,
обычно получаемой в результате обработки хро-
мосомных препаратов протеолитическими фер-
ментами, прежде всего трипсином (Odierna et al.,
1993; Lorite et al., 1996). Проблема здесь, однако,
состоит в том, что, в отличие от позвоночных жи-
вотных, у насекомых (включая перепончатокры-
лых) это окрашивание позволяет опознавать
определенные элементы в составе того или иного
конкретного кариотипа, но не дает возможности
выявить гомологичные хромосомы даже у близ-
ких видов. Наконец, обработка хромосом одного
из видов муравьев рестрикционными эндонукле-
азами (Lorite et al., 1999) позволила получить ре-
зультаты, близкие либо к C-, либо к G-окраске, в
зависимости от конкретного фермента.

В дополнение к традиционным, для исследо-
вания кариотипов перепончатокрылых в настоя-
щее время широко применяются современные
методы. Указанные методы, в частности, включа-
ют использование флуорохромов, специфически
окрашивающих ДНК и прежде всего хромосом-
ные сегменты, обогащенные АТ- и ГЦ-парами
оснований. Так, например, йодистый пропидий
связывается с ДНК любого состава, тогда как хро-
момицин A3 (CMA3) и 4',6-диамидино-2-фени-
линдол (DAPI) соответственно окрашивают ГЦ-
и АТ-пары оснований (Schweizer, 1976). На прак-
тике, поскольку ДНК в составе хромосом пред-
ставителей отряда Hymenoptera в основном пред-
ставлена АТ-обогащенной фракцией, эти хромо-
сомы более или менее полно окрашиваются
DAPI, часто за исключением узких сегментов с
повышенным содержанием ГЦ-пар. В свою оче-
редь, указанные сегменты, окрашиваемые CMA3,
обычно представляют собой NOR (Gokhman
et al., 2016; Tavares, Teixeira, 2022), но CMA3-поло-
жительные участки могут быть и не связаны с яд-
рышковым организатором (Menezes et al., 2011),
занимая, в частности, терминальное положение
на многих или даже всех хромосомах набора
(Gokhman et al., 2017a; Menezes et al., 2019; Barbosa
et al., 2021).

Важнейшим способом физического картиро-
вания последовательностей ДНК, позволяющим
определять их положение на хромосомах, являет-
ся флуоресцентная гибридизация in situ (FISH).
С технической точки зрения этот метод основан
на гибридизации ДНК-пробы, меченной флуоро-
хромом и нанесенной на хромосомный препарат,
с одной из цепей ДНК в составе той или иной
хромосомы (Speicher, Carter, 2005). В настоящее
время при хромосомном изучении перепончато-
крылых FISH чаще используется для выявления
повторяющихся последовательностей, прежде
всего локусов рибосомной ДНК (рДНК), а также
участков сосредоточения микросателлитов и
транспозонов (Lorite et al., 2012; Gokhman et al.,
2014; Piccoli et al., 2018; Menezes et al., 2019, 2021;
Micolino et al., 2019; Travenzoli et al., 2019b; Pereira
et al., 2021a, b; Tavares, Teixeira, 2022, и др.). Так, в
гаплоидных наборах большинства Hymenoptera
присутствуют один–два сайта рДНК, но количе-
ство этих сайтов обычно увеличивается с ростом
хромосомных чисел, достигая 4, 6 и 15 у отдель-
ных представителей Symphyta, Parasitica и Acu-
leata соответственно (Matsumoto et al., 2002; Pala-
dino et al., 2013; Menezes et al., 2021).

Отдельного упоминания, очевидно, заслужи-
вает разнообразие структуры теломер Hymenoptera.
Так, еще 10–15 лет назад специалисты считали, что
теломерный повтор типа ТТАГГ, встречающийся
во многих группах насекомых, характерен и для
всех перепончатокрылых. Последующий анализ,
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однако, продемонстрировал, что в этом отноше-
нии были исследованы только некоторые пред-
ставители семейств Formicidae и Apidae (Meyne
et al., 1995; Frydrychová et al., 2004; Micolino et al.,
2019, 2020; Castro et al., 2020, и др.), а попытки вы-
явить данный повтор у других Apocrita до определен-
ного времени заканчивались неудачей (Gokhman
et al., 2014; Menezes et al., 2017). Тем не менее повто-
ряющаяся последовательность ТТАГГ впослед-
ствии была обнаружена в составе теломер низших
перепончатокрылых – пилильщиков, относя-
щихся к семействам Tenthredinidae, Cephidae и
Orussidae. Это было сделано сначала с помощью
FISH (Gokhman, Kuznetsova, 2018b), а затем – с
использованием методов биоинформатики (Zhou
et al., 2022). Таким образом, теломерный повтор
ТТАГГ, очевидно, является исходным для отряда
(Gokhman, Kuznetsova, 2018b), однако, как выяс-
нилось в последнее время, данный мотив может
замещаться в пределах Apocrita самыми разными
повторами – от мононуклеотидной последова-
тельности поли-Т длиной в несколько сотен пар
оснований, выявленного у одного из наездников
сем. Ichneumonidae, до, например, теломерных
повторов ТТАТТГГГ, ТТГЦГТЦТГГГ и ТТАГГ-
ТТГГГГ, соответственно характерных, с некото-
рыми изменениями, для изученных представите-
лей хальцид и ос надсемейства Vespoidea, а также
шмелей р. Bombus (Dalla Benetta et al., 2020;
Lukhtanov, 2022). Более того, повтор ТТАГГ, со-
гласно биоинформатическим данным, встречает-
ся, помимо муравьев и некоторых пчел, у ряда
других Aculeata, что в совокупности свидетель-
ствует о беспрецедентном разнообразии теломер-
ных последовательностей перепончатокрылых
(Lukhtanov, 2022).

Наряду с этим, методика FISH была примене-
на для картирования “супергенов” (инвертиро-
ванных участков хромосом, в которых накапли-
ваются генетические различия), а также уникаль-
ных генов у ряда представителей Hymenoptera
(Matsumoto et al., 2002; Wang et al., 2013; Thomp-
son, Jiggins, 2014). С другой стороны, весьма пер-
спективной оказалась комбинация данного метода
с так называемой хромосомной микродиссекци-
ей – изоляцией нуклеопротеидного материала
определенных хромосом или их отдельных райо-
нов с последующим выделением ДНК, ее ампли-
фикацией и мечением получившихся проб с по-
мощью флуорохромов (Speicher, Carter, 2005). Ис-
пользование указанных проб для FISH позволяет
осуществить так называемый хромосомный пэйн-
тинг, что дает возможность опознавать отдельные
хромосомы и их специфические сегменты, а также
предоставляет информацию о последовательно-
стях ДНК, характерных для тех или иных районов
(Rütten et al., 2004; Fernandes et al., 2011; Martins
et al., 2013; Lopes et al., 2014; Gokhman et al., 2019).

Наконец, для изучения химического состава и
структуры хромосом Hymenoptera могут быть ис-
пользованы методы иммуноцитохимии. Данные
методы подразумевают применение специфиче-
ских антител, меченных флуорохромами. В на-
стоящее время, насколько мне известно, с помо-
щью этих методов выполнена единственная работа,
посвященная изучению хромосом перепончато-
крылых (Bolsheva et al., 2012). В указанной статье
были применены антитела к 5-метилцитозину,
что позволило определить степень метилирова-
ния ДНК по длине хромосом.

ПЕРСПЕКТИВЫ ХРОМОСОМНОГО 
ИССЛЕДОВАНИЯ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Все вышеизложенное показывает, что изуче-
ние хромосомных наборов перепончатокрылых в
настоящее время продолжает развиваться бурны-
ми темпами. В этой ситуации определение наибо-
лее перспективных направлений развития таких
исследований даже в ближайшем будущем оказы-
вается достаточно неблагодарным занятием. Тем
не менее какие-то из этих направлений, очевид-
но, можно более или менее уверенно очертить.
Что касается групп, в изучении которых можно
ожидать серьезных прорывов, таковыми, видимо,
будут являться представители паразитических пе-
репончатокрылых, относительная доля исследо-
ванных видов которых весьма мала, особенно по
сравнению со многими жалящими и раститель-
ноядными Hymenoptera (Gokhman, 2022). Вне
всякого сомнения, еще большее применение
должны получить такие современные методики,
как FISH и методы иммунохимии. Судя по неко-
торым признакам, плодотворным может оказать-
ся сочетание собственно хромосомного исследо-
вания и изучения размеров генома (Gokhman
et al., 2017b; Moura et al., 2020). Также довольно
продуктивным, очевидно, будет исследование
мейоза перепончатокрылых, в том числе с помо-
щью продвинутых методов. Наконец, следует от-
метить, что использование методов хромосомно-
го исследования для целей систематики и эволю-
ционной генетики наиболее эффективно в
сочетании с филогенетическим анализом, осно-
ванным на молекулярно-генетических призна-
ках, зачастую в комбинации с морфологически-
ми. Такое сочетание позволяет получить очень
интересные и важные результаты, особенно на
уровне близких видов и форм (см., например,
Гохман, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За 130 лет, прошедших с начала цитогенетиче-

ского исследования перепончатокрылых, получе-
ны сведения о кариотипах около двух тысяч пред-
ставителей отряда. Данная цифра составляет ма-
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лую часть от общего числа описанных видов
Hymenoptera, но тем не менее указанные резуль-
таты показывают важность и перспективность
изучения хромосом как для систематики, так и
для собственно генетических исследований пере-
пончатокрылых. Важно понимать, что для этих
целей могут быть успешно использованы не толь-
ко данные обычной окраски хромосом, но и све-
дения, полученные с применением более продви-
нутых методов, прежде всего таких, как окраска
ДНК-специфичными флуорохромами и флуо-
ресцентная гибридизация in situ (FISH). Дальней-
ший прогресс хромосомных исследований пере-
пончатокрылых, очевидно, связан с изучением
новых таксонов и с использованием молекуляр-
но-генетических методов.
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Two correlated genetic features are characteristic of the order Hymenoptera, i.e., arrhenotoky and haplodip-
loidy, but multiple transitions to diploid thelytoky also occurred within this group. Karyotypes of approxi-
mately two thousand members of the order are recently known. History of the chromosomal study of the Hy-
menoptera can be provisionally subdivided into four stages, with approximate borders of the 1930s, 1970s and
2000s between them. Although the development of this study can mainly be explained by the technical prog-
ress in preparing and analyzing chromosome preparations, the results obtained with the help of earlier devel-
oped methods, also can successfully be used nowadays. In addition to morphometric analysis, a number of
differential staining techniques are used to identify particular chromosomes and their segments; these tech-
niques can conditionally be subdivided into two groups, the so-called “traditional” and “modern” ones. First
of all, C- and AgNOR-bandings constitute the former methods; these techniques visualize heterochromatic
segments and nucleolus organizing regions respectively. Moreover, modern methods are also widely used at
present for studying parasitoid karyotypes. These techniques include use of f luorescent dyes (f luoro-
chromes), especially those specifically staining AT- and GC-rich chromosome segments. Fluorescence in situ
hybridization (FISH) is a very important method of physical mapping of DNA sequences on chromosomes.
Immunocytochemical techniques can be of use to study chemical content and structure of chromosomes;
these methods involve use of specific f luorochrome-conjugated antibodies. Nowadays, taxonomic signifi-
cance of karyotypic study of the order Hymenoptera substantially increases, especially within the framework
of the so-called integrative taxonomy, aimed for recognition, delimitation and description of closely related
species. Furthermore, a combined use of classical and molecular methods has very good perspectives.
Knowledge of hymenopteran phylogeny is necessary for identifying pathways of karyotype evolution of the
order, but at least in some cases chromosome characters can be considered as synapomorphies defining dif-
ferent lineages. Karyotypic research also has very important implications for genetic studies of Hymenoptera.
The chromosome number equals the number of linkage groups within the genome, but it also can be used as
a proxy to the level of genetic recombination, especially in the context of big data approach. In addition, sig-
nificance of physical mapping of DNA sequences increases in the light of the modern efforts in genome se-
quencing. FISH is most often used for mapping repetitive sequences, including ribosomal DNA, microsatel-
lites and telomeric segments. Nevertheless, this technique could be useful for mapping unique sequences as
well. In the order Hymenoptera, FISH is also successfully used together with chromosome microdissection
for identifying particular chromosomes and/or chromosome segments, as well as various chromosomal rear-
rangements. In addition, chromosomal analysis can reveal the so-called supergenes, i.e., inverted chromo-
some segments, which accumulate genetic differences. Finally, immunocytochemical techniques can map
distribution of various chemical compounds along the chromosomes, including identification of the degree
of methylation of the chromosomal DNA.
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