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Цель исследования – изучить характер изменения соотношения симметричных и асимметричных форм по 4 
счетным билатеральным признакам четвертой коксы в выборках Ixodes persulcatus из пригородов Иркутска 
и Братска. Для обеих территорий установлено превышение доли симметричных форм над теоретически 
ожидаемым значением этого показателя не связанное с нарушением независимости проявления признаков с 
двух сторон тела. Показано, что особи из неблагоприятных условий жизни (окрестности г. Братска) имеют 
более высокий уровень нестабильности онтогенеза, что может влиять на их векторную активность. 
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The current research is aimed at studying the changes in a ratio of symmetrical to asymmetrical forms based on the 
counting bilateral characters in Ixodes persulcatus samples in various living conditions. Phenotypic variation was 
described with the following indices: (σd

2) for a dispersion of the number of bristles at the left and right side; (Sa) for 
actual and (St) for theoretical number of symmetrical specimens with the supposition of an independent manifestation 
of such characters at the both sides of a body; and the difference between Sa and St. 
4 bilateral characters were studied on the coxae of the fourth leg of the ticks collected by dragging off the plants outside 
Irkutsk (299 specimens) and Bratsk (156 specimens). 
The both territories are characterized by an excess of Sa and St. The σd

2 value was proved to be higher among the ticks 
outside Bratsk where they live in a difficult environment. Given that no differences were revealed in the average values 
of «Sa-St» index, being characteristic of a subdivision of samples, the observed difference in σd

2 values may be considered 
as a prove of an increased instability during ontogeny under adverse circumstances.
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Таежный клещ (Ixodes persulcatus) – основной ре-
зервуар и переносчик вируса клещевого энцефалита 
и патогенных для человека боррелий на территории 
Иркутской области [6, 9]. Известно, что различия в 
векторной способности имаго таежного клеща могут 
быть связаны с их фенотипическими особенностями 
[1, 8, 9]. 

Нами исследована фенотипическая изменчивость 
в проявлении билатеральных признаков клещей, ко-
торая может быть реализована в виде направленной 
симметрии, антисимметрии и флуктуирующей асим-
метрии (ФА). Последняя форма изменчивости широко 
используется в работах при изучении влияния стресс-
факторов на стабильность развития особей [3, 5, 
11–13]. Для характеристики ФА применяется большое 
число индексов, достоинства и недостатки которых, 
а также алгоритмы их корректного использования 
рассмотрены в перечисленных работах. Вместе с тем, 
авторы не применяют для оценки уровня ФА показа-

тели, основанные на расчете ожидаемой и фактически 
наблюдаемой доли симметричных и асимметричных 
особей, предложенные Б.Л. Астауровым [2] – одним 
из основоположников изучения этой формы измен-
чивости. 

Цель исследования – изучить характер изменения 
соотношения симметричных и асимметричных форм 
по счетным билатеральным признакам в выборках 
клещей из разных условий существования на основе по-
казателей, предложенных Б.Л. Астауровым [2], оценить 
возможность применения определенных индексов, 
характеризующих стабильность онтогенетического 
развития особей, при изучении природных популяций. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования – взрослые самки Ixodes 
persulcatus. Сбор клещей с растений на флаг проведен 
в пригородах Иркутска и Братска в 2007–2009 гг. [10]. 
Изучена изменчивость проявления четырех признаков 
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хетотаксии на коксе четвертой лапки. Выбранные для 
исследования счетные признаки не имеют дистального 
расположения, что исключает их дополнительную 
изменчивость, не связанную с величиной ФА [13]. 

В качестве показателей, характеризующих фено-
типическую изменчивость в проявлении билатераль-
ных признаков самок, рассчитана дисперсия разности 
(σd

2) числа щетинок с левой и правой стороны тела и 
фактическая доля в выборке симметричных особей 
(Сф). Доля асимметричных особей отдельно не опи-
сана, так как по определению она равна: 1- Сф. 

Б.Л. Астауров показал [2], что при независимом 
проявлении билатерального признака на двух сто-
ронах тела, теоретически ожидаемую долю симме-
тричных форм (Ст) можно найти по уравнению: Ст = 
а2 + b2, где а, b – обозначение долей отдельных морф. 
Соответственно, ожидаемое абсолютное число сим-
метричных по исследуемому признаку клещей равно 
произведению Ст на число исследованных особей. 

Кроме перечисленных использован индекс: Сф-Ст. 
Всего проанализировано 455 самок таежного клеща: 
299 – из пригородов Иркутска и 156 – Братска. 

Для выявления достоверности различий между 
средними значениями отдельных выборок применен 
метод Стьюдента (t), знаков и дисперсионный анализ, 
а для дисперсий – Фишера (F) [4].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные показатели фенотипической измен-
чивости в характере проявления четырех билатераль-
ных признаков у самок таежного клеща приведены в 
таблице 1. Известно, что клещи, собранные в окрест-
ностях г. Братска, обитают в более суровых клима-
тических условиях и значительного антропогенного 
пресса. Как следствие действия разных факторов, 
численность и встречаемость клещей в пригородах 
Братска достоверно ниже, а сроки сезонной актив-
ности короче, чем в пригородах Иркутска [8, 9]. 

На первом этапе исследования фенотипической 
изменчивости, в соответствии с имеющимися реко-
мендациями [12], с применением двухфакторного 
дисперсионного анализа (смешанная модель с одним 
наблюдением в ячейке; факторы – «особь» и «сторона 
тела») показано, что признаки не проявляют направ-

Таблица 1
Показатели фенотипической изменчивости четырех билатеральных признаков самок таежного клеща  

из двух районов обитания (кокса 4 лапки)

Район сбора Признак Год сбора n σd2 Сф Ст Сф-Ст 

Иркутск 

11a 

2007 102 0,614 0,51 0,45 0,06 

2008 99 0,582 0,60 0,43 0,17 

2009 98 0,474 0,61 0,45 0,16 

11б 

2007 102 1,048 0,51 0,35 0,16 

2008 99 0,842 0,45 0,34 0,11 

2009 98 0,917 0,46 0,39 0,07 

11в 

2007 102 1,066 0,39 0,31 0,08 

2008 99 0,905 0,46 0,42 0,04 

2009 98 0,989 0,48 0,34 0,14 

11г 

2007 102 0,723 0,61 0,46 0,15 

2008 99 0,622 0,53 0,39 0,14 

2009 98 0,691 0,46 0,40 0,06 

Средние показатели 0,79 ± 0,057 0,51 ± 0,020 0,39 ± 0,014 0,11 ± 0,014 

Братск 

11a 

2007 23 0,428 0,58 0,44 0,14 

2008 49 0,535 0,53 0,47 0,06 

2009 84 0,539 0,61 0,41 0,20 

11б 

2007 23 1,210 0,46 0,37 0,09 

2008 49 0,928 0,45 0,36 0,09 

2009 84 1,264 0,36 0,32 0,04 

11в 

2007 23 2,058 0,42 0,29 0,13 

2008 49 1,229 0,33 0,29 0,04 

2009 84 1,034 0,40 0,32 0,08 

11г 

2007 23 2,802 0,13 0,24 -0,11 

2008 49 0,998 0,45 0,36 0,09 

2009 84 0,675 0,54 0,39 0,15 

Средние показатели 1,14 ± 0,198 0,44 ± 0,037 0,36 ± 0,019 0,08 ± 0,022 
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ленной асимметрии. То есть, ни в одной из 24 исследо-
ванных выборок не выявлено достоверного влияния 
на число хет фактора «сторона тела» (р > 0,05). Сле-
довательно, для исследуемых признаков характерен 
ненаправленный тип фенотипической изменчивости. 
Последний включает антисимметрию и ФА [3, 5, 11, 
12, 13]. Если учесть, что в случае антисимметрии 
симметричные по билатеральным признакам особи 
должны отсутствовать, а в наших выборках доля Сф 
колеблется от 0,13 до 0,61 (табл. 1), то очевидно, что 
мы имеем дело с проявлением ФА изменчивости. 

Средняя по всем выборкам для четырех признаков 
величина σd

2 выше у самок из Братского района, 
по сравнению с рекреационной зоной г. Иркутска 
(табл. 1). Более детальный анализ выборок клещей 
по этому индексу показывает, что значения σd

2 выше 
у особей, собранных в пригородах Братска, в 9 случаях 
из 12 (р ˂ 0,01 по критерию знаков), причем в пяти 
наблюдениях эти различия значимы по критерию 
Фишера. Обратная картина соотношения значений 
σd

2 проявляется только в трех наблюдениях во всех 
случаях на недостоверном уровне (р ˃ 0,05). 

Таким образом, мы приходим к выводу, что у 
выборок клещей из неблагоприятных условий жизни 
возрастает значение индекса σd

2. Подобный вывод ча-
сто является основанием для заключения о снижении 
стабильности онтогенеза особей в неблагоприятных 
условиях развития, что, как показано в ряде работ [12, 
13], не всегда верно. Ниже будет рассмотрено, что это 
заключение требует дополнительного подтверждения, 
в связи с возможным влиянием на σd

2 индекса Сф-Ст.
В 23 случаях из 24 Сф клещей выше Ст (табл. 1). 

Причем для самок, собранных в пригородах Иркутска, 
это наблюдается во всех 12 сравниваемых парах 
наблюдений, а у особей с территории окрестностей 
г. Братска – в 11 из 12 (в обоих случаях р ˂ 0,01 по 
критерию знаков). 

Означает ли наблюдающееся превышение Сф 
над Ст, что правило Б.Л. Астаурова [2] о независимом 
проявлении признаков с двух сторон тела при 
исследовании самок клещей нарушено в сторону 
избыточности симметричных форм? Чтобы ответить 
на вопрос, проанализируем характер проявления 
билатеральных счетных признаков с использованием 
имитационной модели (табл. 2). 

В каждой из созданных нами двух независимых 
выборок, включающих по 25 «особей», соотношение 
симметричных и асимметричных форм соответствует 
ожидаемому по правилу Б.Л. Астаурова [2], то есть 
выполняется равенство: Сф = Ст. Однако при сравне-
нии Сф и Ст для объединенной группы выявляется 
избыточность симметричных форм равная 4 особям 
(30 вместо 26 или в относительных показателях 0,30 
вместо 0,26) (табл. 2). Очевидно, что объединение двух 
выборок в одну не влияет на стабильность онтогенеза 
особей (уровень ФА «популяции»). Однако оценка 
ФА через σd

2 свидетельствует об ином (табл. 2). Это 
подтверждает мнение авторов [12, 13] о необходимой 
осторожности при интерпретации результатов, 
полученных с применением только этого индекса. 

В популяционной генетике с 40–50-х годов ХХ 
века рассматривается эффект Валунда, который в 

силу статистических причин приводит к эксцессу в ге-
нетически гетерогенных выборках фактической доли 
гомозигот по сравнению с теоретически ожидаемой 
по закону Харди-Вайнберга [7]. Так как процесс объ-
единения гамет при формировании зигот строится на 
принципах случайности, как и характер реализации 
билатерального признака с флуктуирующим прояв-
лением, то ряд формул, применяемых в рамках этой 
дисциплины, может быть использован для анализа 
ненаправленной фенотипической изменчивости. 

Известно [7], что доля гомозигот в равновесной 
однородной популяции по признаку, имеющему два 
аллеля (обозначим их, как и морфы «а» и «b») равна 
a2 + b2, соответственно, гетерозигот – 2ab.

Если популяция неоднородна (подразделена), то 
доля гомозигот определяется по формуле: a2 + σb

2 + b2 

+ σb
2 = a2 + b2 + 2σb

2, где σb
2 = Σbi

2/K – b2; К – число объ-
единяемых групп [7]. 

Таким образом, эксцесс количества гомозигот 
в неоднородной популяции, возникающий за счет 
эффекта Валунда, равен: 2σb

2 × n, где n – число 
исследованных особей. 

Подставив в эти уравнения соответствующие 
значения из таблицы 2, рассчитаем ожидаемую вели-
чину эксцесса симметричных форм в нашей модели: 
2σb

2 = 2 × (Σbi
2/K) – b2 = 2 × [(0,16 + 0,64)/2 – 0,36 ] = 0,08.

Или в абсолютных значениях: 2σb
2 × n = 0,08 × 50 = 4. 

То есть, мы получили именно ту величину, на которую 
Ст меньше Сф в таблице 2.

Следовательно,  избыток симметричных 
особей, возникающий в силу эффекта Валунда, в 
имитационной модели для счетных признаков 
поддается количественной оценке (табл. 2). 
Естественно, все расчеты могут быть выполнены 
для разного числа особей, количества морф и выборок, 
формирующих единую «популяцию». 

В связи с тождеством причины (подразделен-
ность популяции) и возникающего при объединении 
независимых выборок следствия (на генетическом 
уровне это избыток гомозигот, на фенотипическом 
– симметричных форм), за рассматриваемым явле-
нием можно сохранить принятое в популяционной 
генетике название – эффект Валунда. 

Как и в популяционной генетике, для нивели-
рования эффекта Валунда при изучении феноти-
пической изменчивости билатеральных признаков 
необходимо исследовать максимально однородные 
выборки. В наш анализ таежного клеща включены 
только самки, причем ежегодно собираемые преиму-
щественно на одних и тех же участках. Тем не менее, 
мы наблюдаем эксцесс симметричных форм, а значит, 
нет оснований считать, что эффект Валунда нивели-
рован. Иными словами, превышение значений Сф над 
Ст не является доказательством, что в популяциях 
клещей правило Б.Л. Астаурова о фенотипической 
изменчивости билатеральных признаков нарушено. 

При сравнении выборок клещей с двух территорий 
выше доказано, что самки из пригородов Братска 
(неблагоприятных условий жизни) характеризуются 
более высокими значениями индекса σd

2. Вместе 
с тем, различия по индексу Сф – Ст – показателю 
характеризующему неоднородность выборок и 
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величину эффекта Валунда – не установлены (табл. 1). 
Следовательно, в данном случае показатель σd

2 
позволяет оценивать непосредственно стабильность 
онтогенеза особей. Таким образом, на основании 
проведенного анализа билатеральных признаков 
четвертой коксы, вывод о больших онтогенетических 
шумах развития, характеризующих самок таежного 

клеща в неблагоприятных условиях жизни, является 
обоснованным. 
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Таблица 2
Анализ выборок «организмов» с билатерально флуктуирующим признаком, имеющим две морфы  

(например, 3 щетинки обозначено «a», 4 щетинки – «b»)

Выборка 1 Выборка 2 

№ особи 
Сторона тела 

Разность № особи 
Сторона тела 

Разность 
левая правая левая правая 

1 3 3 0 1 3 3 0 

2 3 3 0 2 4 4 0 

3 3 3 0 3 4 4 0 

4 3 3 0 4 4 4 0 

5 3 3 0 5 4 4 0 

6 3 3 0 6 4 4 0 

7 3 3 0 7 4 4 0 

8 3 3 0 8 4 4 0 

9 3 3 0 9 4 4 0 

10 4 4 0 10 4 4 0 

11 4 4 0 11 4 4 0 

12 4 4 0 12 4 4 0 

13 4 4 0 13 4 4 0 

14 3 4 –1 14 4 4 0 

15 4 3 1 15 4 4 0 

16 3 4 –1 16 4 4 0 

17 4 3 1 17 4 4 0 

18 3 4 –1 18 3 4 –1 

19 4 3 1 19 4 3 1 

20 3 4 –1 20 3 4 –1 

21 4 3 1 21 4 3 1 

22 3 4 –1 22 3 4 –1 

23 4 3 1 23 4 3 1 

24 3 4 –1 24 3 4 –1 

25 4 3 1 25 4 3 1 

Доля морф a = 0,6; b = 0,4 – Доля морф  a = 0,2; b = 0,8 – 

Ст (%) / абс. a12 + b12 = 52,0 / 13 Ст (%) / абс. a22 + b2 2 = 68,0 / 17 

Сф (%) / абс. 52,0 / 13 Сф (%) / абс. 68,0 / 17 

Сф–Ст 0 Сф–Ст 0 

σd2 0,500 σd2 0,333 

Объединенная выборка: n = 25 + 25 = 50 

Доля морф  a = 0,4; b = 0,6 

Ст (%) / абс. a2 + b2 = 52,0 / 26 

Сф (%) / абс. 60,0 / 30 

Сф–Ст 30–26 = 4 

σd2 0,408 
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