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The main method of pest control is by applying 
chemical insecticides. The effic y of insecticides 
is reduced due to the development of resistance 
by pest populations. This is an especially important 
problem with the Colorado potato beetle. There 
are different strategies for the use of insecticides to 
slow the development of resistance. Based on long 
lasing research, we propose a hypothesis about 
delaying the development of resistance by applying 
insecticides at low doses. To test this hypothesis, 
we have built predictive discrete genetic models 
of resistance in Colorado potato beetle populations. 
The model based on the classical equations of popu-
lation genetics has been supplemented by various 
factors. Calculations of the survival rates of Colorado 
potato beetle individuals were carried out taking into 
account the statistical regularities of the distribution 
of the toxic substance after treatment by insecticides. 
We have calculated the survival rates of different 
geno types using a lognormal distribution after 
changing the insecticide dose two-fold or more. 
The factor of differentiated mortality during the winter 
was additionally introduced into the model. The use 
of phenetic markers of nonspecific esistance to 
environmental factors allowed us to compute 
the model with mediated intergenic interactions. 
Various hypotheses about strategies in overcoming 
resistance have been tested using this model. Calcula-
tions demonstrated that the use of insecticides at 
minimum effective doses (low dose) leads to a slower 
increase in the proportion of resistant individuals 
in populations of the Colorado potato beetle for 
two seasons. Resistance develops much more slowly 

Основным способом контроля численности вредителей остается 
обработка химическими инсектицидами. Эффективность приме-
нения инсектицидов снижается из-за формирования резистент-
ности в популяциях вредителей. Это особенно актуальная 
проблема при борьбе с колорадским жуком. Для замедления 
развития устойчивости к химическим препаратам предлагаются 
разные стратегии применения инсектицидов. На основе данных 
комплексного многолетнего исследования нами была предложена 
гипотеза замедления развития устойчивости за счет применения 
пониженных доз инсектицидов. Мы построили прогностическую 
дискретную генетическую модель развития устойчивости 
в популяциях колорадского жука для проверки нашей гипотезы. 
Модель, основанная на классических уравнениях популяционной 
генетики, была дополнена действием различных факторов. 
Расчеты коэффициентов выживаемости особей колорадского 
жука велись с учетом статистических закономерностей распре-
деления дозы токсического вещества после обработок инсекти-
ци дами. Используя логнормальное распределение, мы рассчи-
тали коэффициенты выживаемости разных генотипов при 
изменении дозы обработки инсектицидами в два и более раз. 
Дополнительно ввели в модель фактор дифференцированной 
смертности во время зимовки. Использование данных об изме-
нении соотношения встречаемости фенетических марке ров 
неспецифической устойчивости к факторам среды позволило 
провести расчеты модели с опосредованными межгенными 
взаимодействиями. На данной модели были проверены раз лич-
ные гипотезы в разработке стратегии преодоления резистент-
ности. Расчеты показали, что применение минимально эффек- 
тив ных доз инсектицидов (пониженных доз) приводит к за мед-
ле нию увеличения доли резистентных особей в популяциях 
колорадского жука на пару сезонов. При чередовании приме-
нения инсектицидов из разных химических классов устойчивость 
развивается гораздо медленнее. Наиболее оптимальной 
стратегией являются межсезонное чередование применения 
инсектицидов разных химических классов и обработка 
пониженными дозами.
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following alternate treatment with insecticides 
from different chemical classes. The best strategy 
is through off-season treatment with insecticides 
of different chemical classes at lower doses.
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Инсектициды остаются наиболее надежным сред-
ством контроля численности насекомых. Но 
эффективность их применения снижается из-за 

формирования резистентности (Stankovic et al., 2004; Рос-
лавцева, 2005, 2009; Сухорученко, 2005; Baker et al., 2007; 
Alyokhin et al., 2008; Беньковская и др., 2008а; Alyokhin, 
2009; Benkovskaya et al., 2009). Имеющиеся в арсенале 
агрономов средства защиты картофеля от колорадского 
жука также потенциально могут стать факторами форми-
рования новых резистентных популяций и утратить свои 
изначально ценные хозяйственные свойства (Сухорученко 
и др., 2006). Разработка стратегии применения пестицидов 
и других технологических факторов, препятствующих 
формированию резистентных популяций вредных орга-
низмов, является не только актуальной научной пробле-
мой, но и важной задачей для бизнеса, направленной как 
на защиту капитальных вложений в создание препаратов 
или производство сельхозпродукции, так и на разрешение 
проблемы сохранения окружающей среды.

Предлагаются различные методы мониторинга разви-
тия резистентности, которые позволяют проводить анализ 
ее формирования в популяциях колорадского жука, хотя 
разработка мер по предотвращению развития устойчиво-
сти продолжает оставаться очень серьезной проблемой 
(Климец, 1988; Сухорученко и др., 1990, 2006; Zhu et al., 
1996; Clark et al., 2001; Рославцева, 2005; Li et al., 2006;   
Рославцева, Диденко, 2010; Zichova et al., 2010; Удалов, 
Беньковская, 2010; Jiang et al., 2011).

Возникновение резистентных к инсектицидам попу-
ляций насекомых является следствием направленного 
отбора, действующего в агроценозах. Применяемые 
в агротехнологиях инсектициды выступают как селектив-
ные факторы отбора. Фенотипы, способные преодолевать 
действие инсектицидов, сохраняются отбором, тогда как 
неадаптивные элиминируются. Действие других факторов 
может как снижать выживаемость устойчивых особей, 
так и повышать ее.

Для решения проблемы формирования резистентности 
необходимо изучить закономерности этого процесса, 
влияние природных факторов среды и антропогенного воз-
действия на повышение или снижение уровня резистент-
ности. По данным комплексного исследования можно 
построить прогностическую имитационную модель, осно-
ванную на взаимодействии различных факторов, с исполь-

зованием которой можно будет взвешенно и обоснованно 
принимать решение о различных стратегиях замедления 
развития резистентности (Tabashnik, 1990; Argentine et 
al., 1994). Основной целью нашего исследования стала 
проверка гипотез о влиянии различных агротехнических 
приемов на ускорение или замедление развития рези-
стентности в популяциях колорадского жука. Поскольку 
на них всегда действует комплекс факторов, необходимо 
иметь методы оценки воздействия каждого из факторов, 
а также их совокупности. Для решения этой проблемы 
необходим достаточно простой и в то же время универ-
сальный математический аппарат, позволяющий изменять 
при прогнозировании набор условий и затем результаты 
расчетов экспериментально проверять и уточнять.

Материалы и методы
Для эксперимента по повышению устойчивости к инсек-
тицидам в популяциях колорадского жука использовали 
препарат «Регент» в виде водно-диспергируемых гранул 
с содержанием 800,0 г/кг фипронила. Препарат приме-
няется для опрыскивания картофеля в период вегетации. 
Фипронил воздействует на нервную систему насекомого, 
связываясь с аллостерическим сайтом рецептора гам-
ма-аминомасляной кислоты (ГАМК) и блокируя работу 
хлор-ионного канала, что вызывает гибель вредителя 
(Narahashi et al., 2007). Норма расхода 0,020–0,025 л/ га. 
Биологическая эффективность действия препарата в пе-
риод интенсивного питания личинок колорадского жука 
в полевых условиях составляет 89–99 % (Долженко, 2009). 
Впервые «Регент» был зарегистрирован и начал приме-
няться на территории Российской Федерации в 1998 г. 
Широкое применение данного препарата в Республике 
Башкортостан началось с 2003 г.

Устойчивость насекомых к фипронилу обусловлена 
наличием мутации в гене Rdl, кодирующем субъединицу 
рецептора ГАМК (Li et al., 2006). Резистентность к фи-
пронилу наследуется рецессивно, но при низких дозах 
препарата частично проявляется и у гетерозигот (Sayyed, 
Wright, 2004).

На основе закона Харди – Вайнберга и формулы роста 
популяции Фишера предложены уравнения, описыва-
ющие процессы увеличения или уменьшения частоты 
аллельных генов при отборе в зависимости от времени 
(формулы 1–3) (Алтухов и др., 2004).



Моделирование генетических процессов формирования  
резистентности к фипронилу в популяциях колорадского жука

К.А. Китаев, И.С. Марданшин, Е.В. Сурина 
Т.Л. Леонтьева, М.Б. Удалов, Г.В. Беньковская

80 Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 20 • 1 • 2016

pn+1 = 
W1 · pn

2 + W2 · pn  · qn
                      W

, (1)

qn+1 = 
W3 · qn

2 + W2 · pn  · qn
                      W

,   (2)

W = W1 · pn
2 + W2

  ·  pn
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где p и q – частоты аллельных генотипов, в сумме со-
ставляющие 1; W – средняя приспособленность, W1, W2, 
W3 – коэффициенты приспособленности (выживаемости) 
соответствующих генотипов.

Коэффициент приспособленности каждого генотипа (n) 
представляет собой сложную функцию Wn(r, N, K, D, w). 
Основные параметры этой функции: r – плодовитость, N – 
общая численность, K – емкость среды, D – естественная 
смертность, w – относительная приспособленность (отно-
шение выживаемости данного генотипа к выживаемости 
генотипа с максимальным ее значением). В нашем ис-
следовании мы допускаем, что первые четыре параметра 
не меняются в пределах популяции (r, N, K, D = const), 
следовательно, в модели их можно не учитывать. Зна-
чение параметра w для вариантов гена Rdl в популяциях 
колорадского жука в основном определяется устойчи-
востью к инсектицидам – R (т. е. w = R). Дополнительно 
рассматриваются следующие параметры: относительная 
выживаемость в период зимовки (S ), влияние неспеци-
фических факторов устойчивости и адаптивности (M). 
Для удобства мы рассчитывали все параметры в виде 
коэффициентов, на которые умножали относительную 
приспособленность w.

Для расчета коэффициентов приспособленности ис-
пользовали две группы данных. Одни были получены 
при исследовании увеличения доли резистентных особей 
колорадского жука на картофельной плантации площадью 
30 га в опытно-производственном хозяйстве Бирское 
Башкирского НИИСХ РАСХН (табл. 1) с применением 
пониженных доз инсектицида (уменьшение в 2–2,5 раза 
от рекомендуемой дозы, до 0,01 л/га). Другие собраны при 
исследовании выборок из различных районов Респуб лики 
Башкортостан (Марданшин и др., 2012). Оценку доли 
резистентных имаго в популяциях колорадского жука 
проводили методом топикального нанесения диагно-
стической дозы препарата (Сухорученко и др., 2006) 
в виде 1 мкл/ особь раствора концентрации 0,001 %-го 
действующего вещества, которая является удвоенной 
ЛК95 для колорадского жука.

Результаты и обсуждение
Динамика развития резистентности к инсектициду «Ре-
гент» в ОПХ Бирское представлена в табл. 1.

Обозначим s – чувствительный аллель, а r – резистент-
ный. R – устойчивость к инсектицидам, определяемая как 
доля носителей генотипа, выживающих после обработки. 
Поскольку резистентность к фипронилу обеспечивается 
аллелем, который при больших дозах проявляется ре-
цессивно, а при меньших частично рецессивно (Sayyed, 
Wright, 2004), будем считать, что при действии диагно-
стической дозы инсектицида особь с генотипом ss – явля-
ется полностью чувствительной (R1 = 0), rs – частично 
резистентной (R2 ~ 0,5) и rr – абсолютно нечувствитель-
ной, резистентной (R3 = 1). Исходя из этого, примем, что 

в опытах по оценке доли резистентных особей в выборках 
выживают примерно половина гетерозигот и все гомози-
готы по резистентному аллелю.

Величина порога чувствительности к инсектициду 
является полиморфным признаком. Кривые зависимости 
выживаемости особей разных генотипов от концентрации 
инсектицида представлены на рис. 1, а. В агроценозах доза 
инсектицида, получаемая индивидуальной особью, замет-
но  варьирует, являясь величиной, зависящей от множества 
факторов и, следовательно, распределенной случайно. По-
скольку доза инсектицида не должна быть отрицательной 
и с течением времени при питании колорадского жука она 
может значительно увеличиваться, плотность вероятно-
сти накопления определенной дозы должна подчиняться 
функции логнормального распределения (Безель и др., 
1994) (рис. 1, б), где x – концентрация, а μ и σ – пара-
метры распределения. Кривая распределения смещена 
влево (рис. 1, б) (Лакин, 1990). Умножая вероятность 
выживаемости на вероятность получения определенной 
дозы, получим кривую выживаемости особей после об-
работки в полевых условиях. Площадь под получившейся 
кривой является долей выживших особей (устойчивость 
к инсектициду в полевых условиях – R′) (рис. 1, в). Так как 
в исходных (чувствительных) популяциях биологическая 
эффективность фипронила (смертность от инсектицида 
в агроценозе) составляет 89–99 %, можно рассчитать 
среднее значение устойчивости для чувствительных ге-
нотипов и гетерозигот: 

                 1f (x) = 
x·σ·√2 π

 e 
(–(ln(x) – μ)2)

2 σ2
.  (4)

При использовании небольших интервалов изменения 
концентрации инсектицида (0,5 × 10–7) рассчитывали 
функцию распределения (рис. 1, б) и умножали значения 
для каждой точки на возможную смертность (рис. 1, а). 
Определив площадь под кривыми результирующих зна-
чений (рис. 1, в) методом трапеций, получили в случае 
применения рекомендованной дозы инсектицида «Регент» 
следующие значения R′1 = 0,06; R′2 = 0,20; R′3 = 1. При при-
менении пониженных доз инсектицида максимум распре-
деления вероятности получения определенной дозы сме-
щается влево (рис. 1, б, кривая 2), доля выживших особей 
увеличивается и биологическая эффективность составляет 
82–93 %. Значения устойчивости для разных генотипов 
в этом случае таковы: R′′1 = 0,125; R′′2 = 0,35; R′′3 = 1.

Резистентность к препарату «Регент» в популяциях 
колорадского жука обнаруживается в разных районах 
Республики Башкортостан. С 2006 по 2010 гг. доля вы-
борок с устойчивыми особями в стране увеличилась от 13 
до 100 %, и средняя доля устойчивых особей в последние 
годы колеблется от 5 до 10 % (Марданшин и др., 2012). 
Возможно, что генетическую основу резистентности 
составляют аллели, которые изначально существуют 
в популяциях колорадского жука, но не дают каких-либо 
преимуществ их носителям, являясь генетическим грузом 
популяции. При построении генетической модели мы 
взяли в качестве начального значения доли гетерозигот 
~ 1 %, что дает нам соотношение частот генов в по-
пуляции: 99,5 % для чувствительного аллеля и 0,5 % 
для резистентного аллеля. Расчетное повышение доли 



K.A. Kitaev, I.S. Mardanshin, E.V. Surina  
T.L. Leontieva, M.B. Udalov, G.V. Benkovskaya

2016
20 • 1

81Functional genetics and genotoxicology

Table 1. Proportions of Colorado potato beetle individuals resistant to the Regent (fip onil) insecticide applied for several years (after 
Mardanshin et al., 2012, with authors’ addenda) 

Year Group Rate of resistant individuals 

2007 Overwintered 0.000

2008 Overwintered 0.000

2009 Summer generation 0.100 ± 0.019

2010 Overwintered 0.050 ± 0.003

Summer generation 0.250 ± 0.050

2011 Overwintered 0.200 ± 0.060

Fig. 2. Calculation of the model of resistance development and decrease 
in biological effic y with various Regent doses.  
(а) The model not considering winter mortality, (b) the model taking 
account winter mortality. (1, 2) Ratios of resistant individuals and change of 
biological effic y with the recommended dose; (3, 4) ditto, lower dose; ow, 
overwintered; s, summer generation. 
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Fig. 1. Survival in the groups of Colorado potato beetles depending on 
the dose of the insecticide (determined by the substance concentration 
taken for the treatment) with the assumption of the lognormal 
probability distribution of dose accumulation.  
(а) Survival probability as a function of fip onil concentration in different 
genotypes: 1, sensitive to the insecticide; 2, heterozygous; 3, resistant to 
the insecticide (Sayyed, Wright, 2004). (b) Probability density curves of the 
accumulation of insecticide dose: 1, treatment with the recommended 
dosage; 2, with the lower dose. (c) Calculated survival curves in the treatment 
with the insecticide in the field: 1, sensitive homozygote 2, heterozygotes. 
The areas below the curves are the proportions of survivors.
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резистентных генотипов и снижение биологической эф-
фективности в течение ряда сезонов с одной обработкой 
показано на рис. 2, а. Видно, что резистентность возрас-
тает очень быстро, такое изменение не наблюдается на 
практике (табл. 1).

В опыте, проведенном в Бирском ОПХ, отмечено вы-
раженное понижение доли устойчивых у перезимовавших 
особей по сравнению с выборками из летней генерации 
(см. табл. 1). Чтобы охарактеризовать изменение частот 
генотипов, мы ввели и рассчитали дополнительный пара-
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Modeling of genetic processes underlying the development 
of resistance to fipronil in the Colorado potato beetle
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метр S – изменение доли генотипа ss в результате зимовки. 
Значение параметра S составило в 2010 г. 0,47, а в 2011 г. – 
0,75. Этот показатель сильно варьирует в зависимости от 
условий зимовки. Усредняя, примем в расчетах, что при 
выходе из зимней диапаузы доля выживших составляет 0,7 
для гетерозигот и 0,4 для гомозигот. Расчеты накопления 
доли устойчивых генотипов с учетом смертности имаго 
во время зимней диапаузы представлены на рис. 2, б. 
Применение пониженных доз инсектицида дает неболь-
шое преимущество, теоретически при этом развитие 
резистентности отстает на одно – два поколения, такое же 
преимущество показано в опыте (Марданшин и др., 2012).

График на рис. 2, б близок к наблюдаемым изменениям 
резистентности, но со временем расхождения с опытными 
данными увеличиваются. Для уточнения и получения 
более полного соответствия рассчитанной доли устойчи-
вых особей значениям, полученным в опыте, мы решили 
рассмотреть наличие неспецифических механизмов 
устойчивости.

Неспецифические системы защиты могут менять на-
правление отбора резистентных генотипов, ослабляя 
воздействие инсектицидов, снижая эффекты патогенеза 
и других неблагоприятных факторов и в итоге повышая ве-
роятность удачной зимовки. Одним из маркеров действия 
неспецифических механизмов устойчивости являются 
системы, связанные с метаболизмом тирозина и биосин-
тезом меланина. Эти системы участвуют в различных за-
щитных реакциях насекомых – иммунных, стрессовых – и, 
по-видимому, вносят вклад в формирование устойчивости 
к некоторым инсектицидам. Показано, что при многократ-
ном действии инсектицидов на популяции колорадского 
жука наблюдается избирательное выживание фенотипов 
с низкой меланизацией и повышенной плотностью по-
кровов (Беньковская, 2006, 2009; Беньковская и др., 2008б; 
Zhang et al., 2008). У колорадского жука выделяются три 
морфотипа по степени меланизации кутикулы: ахромист, 
меланист и промежуточный тип (Беньковская и др., 2004; 
Беньковская, 2006, 2009).

Инсектицидный пресс влияет на фенотипическую 
структуру популяций колорадского жука, приводя к из-
бирательному сокращению частот встречаемости неко-
торых вариаций фенов рисунка покровов (Климец, 1988; 
Беньковская и др., 2008б; Удалов, Беньковская, 2010; 
Benkovskaya, Udalov, 2011).

В наших экспериментах связь отдельных фенов или 
целостных морфотипов с устойчивостью к фипронилу 
не выявляется. Среди особей колорадского жука, вы-
живающих после обработки препаратом в диагностиче-
ской концентрации, соотношение фенотипов меняется 
стохастически. Однако с 2007 по 2010 гг. в исследуемых 
агроценозах при постоянном применении препарата «Ре-
гент» возросла доля ахромистов (с 0,08 до 0,24) и особей 
промежуточного типа (с 0,56 до 0,64), в то время как доля 
меланистов уменьшилась (с 0,36 до 0,12). Это указывает 
на возможность влияния механизмов, связанных с мела-
низацией, на смертность устойчивых к фипронилу особей 
под действием других факторов среды.

Генетический контроль, определяющий проявление 
морфотипов, включает множество генов, но у колорадско-
го жука частоты встречаемости морфотипов проявляют 

менделевское расщепление с неполным доминировани-
ем (Беньковская, 2006, 2009; Беньковская и др., 2008б). 
По-видимому, ахромисты и меланисты являются гомо-
зиготами (AA и MM соответственно), а промежуточный 
тип – гетерозиготами (AM). Соотношение морфотипов 
меняется в течение сезона, поскольку оно зависит от 
различных факторов среды, но в течение длительных 
промежутков времени их соотношение должно быть от-
носительно стабильно. 

Влияние морфотипа на сохранность генотипов с устой-
чивостью к фипронилу в различных условиях среды еще 
недостаточно изучено, и требуются новые исследования. 
Однако возникает и встречный вопрос – о влиянии доли 
устойчивых генотипов на соотношение морфотипов, 
приводящем к увеличению доли ахромистов. Для его 
выяснения мы введем в рассматриваемую генетическую 
модель наличие у колорадского жука двух несцепленных 
генов и, соответственно, девять возможных генотипов 
(табл. 2). В модель вместо параметра S введем параметр 
выживаемости M, зависящий от морфотипа и чувстви-
тельности к инсектициду. 

По нашим наблюдениям, ахромисты лучше, чем мела-
нисты, переживают пониженные температуры и зимовку, 
раньше выходят из почвы, поэтому нами было сделано 
предположение, что относительная выживаемость ре-
зистентных генотипов в период зимовки в основном 
зависит от количества ахромистов. Для точного опреде-
ления этого параметра для каждого генотипа требуются 
многолетние исследования, но мы ограничимся данными 
за три года (2007–2010 гг.). Изменяя разные коэффициен-
ты в модели, нашли параметры, которые обеспечивают 
корректное изменение соотношения морфотипов в по-
пуляции, сопряженное с ростом резистентности. Полу-
ченный параметр M для ахромистов (AAss, AAsr и AArr) 
равен 1 независимо от чувствительности к инсектициду 
M1 = M2 = M3 = 1, для относящихся к промежуточному 
типу чувствительных к инсектициду гомозигот (AMss) 
M4 = 1 и гетерозигот (AMsr) M5 = 0,8, а для резистентных 
гомозигот (AMrr) равен M6 = 0,5; для меланистов чувстви-
тельных гомозигот (MMss) равен M7 = 1, а для остальных 
соответственно M8 = 0,5 и M9 = 0,4. В случае с высокой 
устойчивостью к фипронилу параметр R не зависит от 
морфотипа. Для получения общего параметра w для 
каждого генотипа перемножим соответствующие R и M. 
Графики накопления доли устойчивых особей представ-
лены на рис. 3. По мере увеличения доли ахромистов про-
исходит ускорение развития резистентности. Примерно 
так же развивается резистентность в экспериментальной 
популяции колорадского жука (см. табл. 1).

На графиках (1) и (3) рис. 3 видно, как происходит 
нарастание доли резистентных особей, с постепенным 
увеличением разрыва между вариантами с разной до-
зой инсектицида (рекомендованной и пониженной), при 
этом биологическая эффективность значительно быстрее 
уменьшается в варианте с рекомендованной дозой. Это 
еще раз подтверждает вывод о полезности снижения дей-
ствующей дозы инсектицида до минимально приемлемого 
уровня биологической эффективности (Марданшин и др., 
2012). Применение этого метода вполне оправданно, но 
наблюдаемое отставание составляет только пару сезонов. 
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Даже замедленное формирование резистентности приво-
дит к быстрому снижению биологической эффективности 
обработок, что можно предотвратить только при смене 
препарата.

Для уточнения возможностей дальнейшего снижения 
дозы инсектицида мы провели вычислительный экспери-
мент. Снижение дозы приведет к повышению параметров 
R1 и R2. Для вычислений взяли ряды из нарастающих 
значений этих параметров R1 (0,06; 0,125; 0,15; 0,175; 
0,20; 0,225) и соответствующие R2 (0,18; 0,29; 0,32; 0,36; 
0,39; 0,42), рассчитанные по смещению теоретического 
распределения инсектицидов при обработке. R3 оставляли 
неизменным. Вычисленные изменения биологической 
эффективности представлены на графиках рис. 4. Здесь 
заметен бóльший разрыв между начальными вариантами, 
разница между следующими значениями уменьшается 
и практически не заметна. Наибольшее замедление сни-
жения биологической эффективности дают варианты с R1 
в диапазоне 0,125–0,15, что соответствует предлагаемому 
снижению дозы инсектицида (в два – три раза от рекомен-
дуемых значений).

На рис. 5 показано изменение соотношения морфотипов 
в популяции колорадского жука, полученное при расчете 
модели с двумя несцепленными генами. В созданной 
модели происходит постепенное увеличение доли ахро-
мистов, которое не наблюдается в природных условиях, 
следовательно, можно предположить, что неучтенные 
в модели факторы могут достаточно сильно влиять на 
изменение соотношения морфотипов. Одним из таких 
факторов могут являться природные патогены, в частно-
сти, энтомопатогенные грибы, обнаруженные в популя-

циях колорадского жука (Крюков и др., 2007а, б; Сурина, 
Беньковская, 2009, 2010; Сурина и др., 2013; Surina et 
al., 2013). Меланисты имеют большую устойчивость к 
заражению энтомопатогенными грибами за счет повы-
шенного уровня биосинтеза меланина, который участвует 

Table 2. Genotypes and calculation of the model with two unlinked genes  

ГGenotypes and proportions Genotype percentage 

in the summer generation after wintering 

AAss k2p2 k2p2 · R1 k2p2 · R1 · M1

AAsr k22pq k22pq · R2 k22pq · R2 · M2

AArr k2q2 k2q2 · R3 k2q2 · R3 · M3

AMss 2klp2 2klp2 · R1 2klp2 · R1 · M4

AMsr 2kl2pq 2kl2pq · R2 2kl2pq · R2 · M5

AMrr 2klq2 2klq2 · R3 2klq2 · R3 · M6

MMss l2p2 l2p2 · R1 l2p2 · R1 · M7

MMsr l22pq l22pq · R2 l22pq · R2 · M8

MMrr l2q2 l2q2 · R3 l2q2 · R3 · M9

Mean w Sum of genotype percentages

Alleles and percentages 

A k (k2p2 · R1 · M1k + k22pq · R2 · M2 + k2q2 · R3 · M3 + klp2 · R1 · M4 + kl2pq · R2 · M5 + klq2 · R3 · M6)/w

M l (l2p2 · R1 · M7 + l22pq · R2 · M8 + l2q2 · R3 · M9 + klp2 · R1 · M4 + kl2pq · R2 · M5 + klq2 · R3 · M6)/w

S p (k2p2 · R1 · M1 + k2pq · R2 · M2 + 2klp2 · R1 · M4 + 2klpq · R2 · M5 + l2p2 · R1 · M7 + l2pq · R2 · M8)/w

R q (k2q2 · R3 · M3 + k2pq · R2 · M2 + 2klq2 · R3 · M6 + 2klpq · R2 · M5 + l2q2 · R3 · M9 + l2pq · R2 · M8)/w

The proportion of overwintered individuals is calculated with reference to the proportion of summer individuals of the previous year. The proportion of summer 
individuals is deduced from the proportions of alleles and survival after insecticide treatment. 
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effic y with various Regent doses from the discrete model of a couple 
of interacting genes.  
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в процессе инкапсуляции гиф гриба, проникающего под кутикулу, и снижении 
эффекта интоксикации (Глупов и др., 2001; Дубовский и др., 2010). Возмож-
но, ахромисты являются менее устойчивыми к заражению микопатогенами, 
и когда уровень зараженности в популяции возрастает, доля ахро мистов может 
снижаться, при этом уменьшается и доля резистентных особей.

Дополнительно мы провели еще несколько вычислительных экспериментов 
с разными вариантами модели, добавив ген, мутация в котором определяет 
резистентность к инсектициду другого класса. При использовании двух ин-
сектицидов одновременно даже при низких дозах удается достичь высокого 
значения биологической эффективности, но через 9–10 сезонов она начинает 
быстро снижаться. К тому же высока вероятность развития перекрестной 
устойчивости путем отбора мутаций в других генах, менее специфичных по 
действию. Чередование по годам двух инсектицидов разных классов в по-
ниженных дозах позволяет поддерживать высокое значение биологической 
эффективности в течение 15–16 лет. Опасность развития перекрестной 
устойчивости сохраняется, но ее можно снизить применением инсектицидов 
из новых химических классов, до этого не применявшихся.

Привлечение различных данных о состоянии популяций колорадского жука 
позволяет рассчитать основные параметры изменения соотношения адаптив-
ных и неадаптивных генотипов. Для получения точных значений параметров 

необходимо проводить мониторинг 
в популяциях колорадского жука по 
нескольким направлениям:   
1) токсикологические исследования,

выявляющие долю резистентных
особей в популяции;

2) генетические исследования для
определения соотношения адап-
тивных и неадаптивных генотипов,
в том числе и с применением фене-
тического анализа;

3) мониторинг уровня зараженности
энтомопатогенами для определе-
ния возможности естественного
снижения резистентности.
Выполнение этих работ позволяет

использовать математическое моде-
лирование генетических процессов 
для прогнозирования и управления 
формированием резистентности в по-
пуляциях вредителя.

Модель, учитывающая две пары 
генов, достаточно точно отражает 
процессы, происходящие в популя-
ции колорадского жука при ежегод-
ной обработке препаратом «Регент» 
(фипронил). При определенной моди-
фикации значений отдельных параме-
тров устойчивости можно применять 
эту модель в исследовании развития 
устойчивости к другим инсектици-
дам. В данной модели предполага-
ется, что резистентность к инсекти-
цидам определяется одним локусом, 
что наиболее часто наблюдается, хотя 
сейчас известно, что резистентность 
к некоторым инсектицидам опре-
деляется мутациями в нескольких 
генах. Неспецифические механизмы 
можно рассматривать обобщенно, по 
изменению соотношения морфоти-
пов. Возможно применение и других 
маркеров устойчивости: биохимиче-
ских или молекулярно-генетических. 
Модель позволяет оценить скорость 
стабилизации генетических процес-
сов в популяциях колорадского жука, 
которые приводят к формированию 
резистентности к инсектицидам. Она 
предсказывает возможность замед-
ления этих процессов, которая под-
тверждена на практике. Поведение 
модели позволяет проводить оценку 
гипотез о состоянии популяций коло-
радского жука, их адаптивности и ла-
бильности относительно основных 
факторов отбора, а также проверять 
те или иные предположения о при-
менимости различных методов замед-
ления формирования резистентности.
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Прогнозы генетической модели подтверждают эффек-
тивность предложенного нами ранее метода снижения 
применяемых доз инсектицидов для замедления роста 
устойчивости (Марданшин и др., 2012). Необходимо 
продолжить исследование этого метода в производствен-
ных условиях для получения дополнительных опытных 
данных. Биологическая эффективность инсектицида 
в отношении колорадского жука на уровне 80–87 % яв-
ляется вполне приемлемой при производстве картофеля, 
дальнейшее снижение дозы станет менее эффективным 
и, соответственно, экономически невыгодным. Также 
возможным способом сохранения биологической эффек-
тивности может быть чередование инсектицидов разных 
классов в течение ряда лет. При вводе в хозяйственный 
оборот инсектицидов новых классов следует применять 
пониженные дозы для поддержания их биологической 
эффективности и торможения развития резистентности 
в популяциях колорадского жука. Для этого необходимо 
акцентировать внимание на определении минимальных 
эффективных доз препаратов.
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