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Досліджено вплив ізоляції популяцій на мікроеволюційні процеси в популяціях ТпсИїш /азсіаіиз Б. 
(БсагаЬеісІае, Соїеоріега, Іпзесіа). Досліджено і співставлено міжпопуляційні відстані по кільком різним 
поліморфним феногенетичніш системам та географічну віддаленість популяцій.

Ключові слова: популяція, Тгіскіи.ч, поліморфізм.

БІоЬойіап О. М. Тйе ізоіаііоп апсі Ьіз іпПиепсе оп тісгоеуоіиііоп ргосезз іп рориіаііоп ТгісНіиз 
/азсіаіих Ь. (БсагаЬеісІае, Соїеоріега, Ітесіа). ТЬе іпїіиепсе оГ ізоіаііоп оп тісгоеуоіиїіоп ргосезз іп рориіаііоп 
Тгіскіш/азсіаіиз Ь. (БсагаЬеісІае, Соїеоріега, Ітесіа) \уаз гезеагсЬ. ТЬе апаїузіз оГЬєі\уєєп рориіаііоп бізіапсе Ьу 
зеуега1 сІіРГегепІ роїутогрЬ зіп§з \уаз саггу оиі іп сопїехі оГ§ео§гарЬіс ізоіаііоп.

Кеу н’огсі.з: рориіаііоп, ТгісИіиз, роїутогркізт.

Вступ
Можливості характеристики генофонду виду і внутрішньопопуляційних груп ще дуже обмежені [27, 

29]. Навіть якщо взяти види тварин, генетично вивчених з межовою на сьогоднішній день повнотою, судити 
про генофонд виявляється можливим лише по окремим генетичним системам, при умовах, що фенотипічні 
відмінності, що викликані алель ними заміщеннями, достатньо великі і дозволяють чітко розділити 
досліджувану сукупність особин на генетичні класи [6]. Звідси слідує, що не дивлячись на складність і 
різноманітність співвідношень понять ген і фен (і точок зору на це питання), вивчення генофонду не може бути 
відірване від вивчення фенофонду [28]. Більш того, вивчення фенофонду, виявлення фенетичних систем і 
фенетичних класів лишається єдиним шляхом для вивчення структури генофонду видів диких тварин, до 
більшості яких застосування класичного гібридологічного аналізу ускладнене або неможливе [5]. Є підстави 
вважати, що процеси, що відбуваються в гено- і фенофонді виду і внутрішньо популяційних іруп схожі якщо 
не адекватні. Стабільна частина фенофонду, в якій одні фени можуть розглядатися як маркери видових або 
навіть над видових сукупностей, інші маркують групи, окремі популяції або внутрішньо популяційні 
підрозділи, не являють інтересу для вивчення динаміки фенофонду. У лабільній частині генофонду «реакція» 
фенів на зміни повноти його реалізації неоднакова [28]. Одні фени по мірі зростання ступеня реалізації 
генофонду ознаки стають більш чисельними і повертаються на вихідні класи частот по мірі зниження; частота 
інших на тому ж фоні знижується і знову зростає. У змінах частот третіх вловити чіткого напрямку не вдається. 
Фени, частота зустрічності яких закономірно змінюється при змінах ступеню реалізації фенофонду, можуть 
розглядатися як маркери стану популяції, і виявлення їх слід вважати одним з насущих завдань фенетики. 
Внутрішньо популяційні зміни структури генофонду в залежності від ступеня його реалізації виражаються в
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перебудові частотних груп фенів [26]. Для вияснення закономірностей просторових змін ступеня реалізації і 
структури генофонду бажано використати різноманітний в систематичному, географічному і фенетичному 
відношенні матеріал [5]. Але придатними для порівняльного аналізу виявились дані не багатьох публікацій в 
цій галузі.

Для дослідження мікроеволюційних процесів ті ізоляції як фактора мікроеволюції нами були взяті в 
якості модельних об’єктів монтанні карпатські популяції ТгісИіш/ахсіаіш Ь. (ЯсагаЬеісіае, Соїеоріега, Іпяесіа). 
Інтерес до виду ТгісИіш /ахсіаїш Е. як до об’єкту популяційних досліджень з’явився в 60-80-тих роках XX 
століття. Поліморфізм виду ТгісИіш/ахсіаїш Ь. досліджували Новоженов Ю.І. [9 -  25], Молодцов С. М. [7, 8], 
Береговой В. Е. [2] на прикладі уральських популяцій. Зазначені автори розглядають цей вид в якості ідеальної, 
однієї з найбільш зручних моделей для дослідження фенетики популяцій, статевого диморфізму в популяціях, 
феногенетичної структури та динаміки популяцій. Жуки цього виду мають надзвичайно мінливий малюнок 
елітр. Відомі варіації малюнку описуються авторами як аберації, тобто як дискретна внутрішньо популяційна 
мінливість спадкового характеру. Частоти певних типів малюнку в різних досліджених популяціях 
відрізняються, але протягом багатьох років лишаються постійними, що дозволяє говорити про збалансований 
поліморфізм в популяціях цього виду. У верхньо-нейвінській популяції дослідниками було виявлено низку 
аберацій малюнку на елітрах ТгісИіш/ахсіаїш Ь. Багато з них мали низьку відносну частоту зустрічі в популяції 
-  менше 1 %. Лише 4 аберації були поширені в дослідженій популяції: 877, И, 869, 872. Серед самців найбільш 
типовою морфою була аберація 877 і коливалась з амплітудою не більше 10 % по відносній частоті зустрічі у 
період дослідження. Ця ж аберація переважала серед самок і складала більше 50 % відносної частоти зустрічі. 
Виявлено статистично вірогідну кореляцію поширення певних фенотипів у певної статі. Крім того, було 
виявлено, що деякі аберації, зокрема аберація V зустрічається виключно у самок. Автори прийшли до висновку, 
забарвлення елітр пов’язане з дублетом Х-хромосоми (з врахуванням того факту, шо у цього виду стать 
визначається статевими хромосомами по системі ХХ/ХО). Автори прийшли до висновку, що збалансований 
поліморфізм підтримується не тільки в цілому на популяційному рівні, але зберігається окремо серед самок і 
серед самців. Крім аберативної мінливості у верхньо-нейвінській популяції встановлена і досліджена 
мінливість по загальному фону поля елітр, що варіює від світло-жовтого до темно-рудого. Автори виділили 
чотири фена по загальному фону елітр: темний, середній, світлий і бі тональний (асиметричний прояв 
інтенсивності забарвлення на лівій і правій елітрах). Результати досліджень поширення цих фенів серед осіб 
різних статей не виявили статистично вірогідних відмінностей по частотах зустрічей цих фенів у особин різних 
статей. Автори також дослідили мінливість по забарвленню волосків на передньоспинці, що варіював від білого 
до темно-рудого. Аналіз виявив статистично вірогідну різницю між самцями і самками у дослідженій популяції 
по кольору волосків на передньоспинці. Серед самок не було особин з білими волосками, фен сірих волосків 
виявився рідкісним, рудий колір волосків явно переважав по частоті зустрічі порівняно з самцями. Дослідження 
динаміки частот зустрічі фенів забарвлення фону елітр та забарвлення волосків на передньоспинці показали 
статистично вірогідну динаміку, тобто обидва види мінливості не мають відношення до збалансованого 
поліморфізму. Ці факти свідчать зокрема про те, що аберації по наявності та формі чорних плям на елітрах є 
генетично детерміновані.

ТгісИіш /ахсіаїш Ь. виявився зручним об’єктом для дослідження проблеми географічної мінливості і 
популяційної структури виду. З метою вивчення географічної мінливості Новоженовим Ю. І. проводив два 
розрізи ареалу цього виду. Розріз по довготі від Карпат до Камчатки і Сахаліну і широтний розріз -  від 
лісотундри в районі Туру ханська до Барбінського лісостепу в Західних Саянах. З порівняльного аналізу двох 
десятків популяцій цього виду Новоженовим Ю. І. прийшов до висновків, що: популяції по периферії ареалу 
звичайно значно більш поліморфні і суттєво відмінні від центральних популяцій; сусідні популяції звичайно 
мають більш схожий фенообраз; всі популяції практично складаються з одних і тих же аберацій (морф), що 
зустрічаються з різною частотою; всі виявлені поліморфні ознаки зміїпоються в різних напрямках незалежно, 
інколи проявляючи деяку клінальність. Географічно віддалені популяції мають різний фенообраз, хоча 
включають одні і ті ж морфи (аберації") [17].

Матеріали і методи
В період 2000 -  2007 рр. досліджувались карпатські популяції ТгісИіш /ахсіаїш Ь. (БсагаЬеійае, 

Соїеоріега, Іпхесіа). Було досліджено 7 різних карпатських популяцій цього виду. Відлов комах здійснювався з 
10 по 21 серпня щороку в період 2000 -  2007 рр. в 7 різних популяціях Українських Карпат. Найбільша вибірка 
була отримана в 2001 р. Відлов здійснювався на квітучих рослинах з родини Ахіегасеае та на квітах Тіїірепсіиіа 
иітагіа Ь. Відлов комах здійснювався у наступних локалітетах: А -  долина р. Зубрівка, урочище «Ельми», 
прирічкові луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом, 804 м н.р.м.; В -  урочище «Нивки» 
прирічкові луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом з домішкою сосни кедрової та сосни 
альпійської, 1200 м н.р.м.; С -  долина р. Женець, прирічкові луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим 
лісом, 730 м н.р.м.; О -  долина р. Жонка, прирічкові луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом, 
710 м н.р.м.; Е -  долина р. Піги, прирічкові заболочені луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом, 
750 м н.р.м.; Р -  околиці с. Гута, прирічкові вологі луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом, 700 
м н.р.м.; О -  долина р. Канюшанка, прирічкові луки оточені мішаним буково-ялицево-ялиновим лісом, 1000 м 
н.р.м. Досліджені популяції розділені гірськими хребтами висотою 1500-1758 м, тому досліджувані вибірки ми 
вважаємо окремими популяціями -  гірські хребти є певним бар’єром для міграції особин -  хоча і не
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абсолютним -  окремі екземпляри жуків фіксувались нами і на вершинах гір.
При обробці зібраного матеріалу класифікація фенів здійснювалась як описано в [4] -  

використовувалась видозмінена формула Тауера [ЗО, 31]. Кожній плямі на елітрах було дано умовне позначення 
латинською літерою, видозміни форми плям позначалися цифрою. Якщо плями зливалися між собою -  це 
позначалося дужками -  наприклад (АБЕ). Поскільки не було виявлено випадків флуктуючої асиметрії, формулу 
Тауера ми зображали спрощено, не у вигляді дробу. Кожна аберація розписувалась у вигляді формули фенів -  
кожний фен позначався латинською літерою, варіанти фенів -  цифрами. Статистиний аналіз здійснювався як 
описано в [1].

Результати та обговорення
Проведено дослідження феногенетичного поліморфізму Карпатських популяцій виду ТгісИіш /ахсіаїш 

Біплаеиз, 1758 (ЗсагаЬеісІае, Соїеоріега). Досліджувався поліморфізм за формою та величиною чорних плям на 
елітрах. Досліджено феногенетичну структуру 7 різних популяцій північного мегасхилу Українських Карпат. 
По ходу досліджень було виявлено 29 типів фенів чорних плям елітр. Фени були умовно розбиті на 4 групи: А, 
В, С, О. Кожному фену було присвоєно певну нумерацію.

Загалом форма і величина чорних плям на елітрах носила дискретний характер. Але в рамках кожного 
типу фенів по формі і величині чорних плям на елітрах виявлені незначні варіації. При врахуванні всіх 
незначних варіацій цих фенів виявлялося, що кожен екземпляр жуків був носієм свого індивідуального 
забарвлення. Тому для аналізу популяцій фени були розбиті на основні типи.

По ходу досліджень були виявлені і аналізувалися фени по забарвленню волосків передньоспинки 
імаго ТгісИіш /ахсіаїш Б. Були виявлені у карпатських популяціях наступні фени по забарвленню волосків 
передньоспинки:

1. Білі волоски передньоспинки (\¥).
2. Сірі волоски передньоспинки (О)
3. Жовті волоски передньоспинки (V).
4. Руді волоски передньоспинки (К).
Кожному фену було дано умовне позначення (див. вище в дужках).
По ходу досліджень були виявлені і аналізувалися фени по забарвленню фону елітр імаго ТгісИіш 

/ахсіаїш Б. Були виявлені у карпатських популяціях наступні фени по забарвленню фону елітр:
1. Світло-жовтий фон елітр (БУ).
2. Жовтий фон елітр (V)
3. Коричневий фон елітр (Вг).
4. Світло-рудий фон елітр (БК).

Кожному фену було дано умовне позначення (див. вище в дужках).
У результаті досліджень популяцій ТгісИіш /ахсіаїш Б. північного макросхилу Українських Карпат у 

2000 -  2007 рр. всього було виявлено 27 дискретних фенів по розташуванні, формі і розмірам чорних плям на 
елітрах, які утворювали комбінації 25 дискретних аберацій. Кількість можливих комбінацій 27 фенів -  
величезна і значно перевищує 25 комбінацій які були виявлені. Це наводить на думку про невипадкове 
комбінування фенів у фенотипі і існування певного генетичного механізму утворення забарвлення на елітрах.

Було проаналізовано географічну віддаленість досліджених популяцій ТгісИіш /ахсіаїш Б. Відстані між 
дослідженими популяціями наведені в табл. 1.

Таблиця 1. Географічні відстані між різними дослідженими популяціями ТгісИіш/ахсіаїш Б. в км.

А В с Б Е Р С
А - 6 10 10 20 26 40
В - 14 12 26 20 35
С - 8 12 33 49
Б - 18 29 46
Е - 46 60
Р

. . .
- 17

С -

Якби мікроеволюційні процеси визначались би виключно фактором ізольованості популяцій, 
дендрограма міжпопуляційних відстаней виглядала б як на рис. Б

Було проведено дослідження міжпопуляційних дистанцій між дослідженими популяціями ТгісИіш 
/ахсіаїш Б. по різним поліморфним параметрам на основі визначення частоти зустрічі тих чи інших аберацій. 
Дані міжпопуляційних дистанцій по різним системам поліморфізму наведені в табл. 2, 3, 4. Дендрограми між 
популяційних відстаней наведені на рис. 2, 3, 4.
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Рисунок 1. Географічні дистанції між дослідженими популяціями Тгіскіш/ахсіаїш Ь.

Таблиця 2. Порівняльний аналіз частоти зустрічі аберацій по величині і формі чорних плям на елітрах в 
різних популяціях Тгіскіш [ахсіаїш Ь. північного мегасхилу Українських Карпат у 2001 р. Показано значення 
коефіцієнту фенетичної подібності (І) - вгорі, значення міжпопуляційних фенетичних відстаней (Б) -  внизу.

Популяції А В с О Е Р О
А - 0,795 0,544 0,984 0,596 0,779 0,773
В 0,229 - 0,513 0,783 0,688 0,914 0,874
С 0,609 0,667 - 0,534 0,668 0,462 0,507
Б 0,016 0,245 0,627 - 0,605 0,792 0,735
Е 0,518 0,374 0,403 0,503 - 0,561 0,634
Р 0,250 0,090 0,772 0,233 0,578 - 0,927

' о 0,257 0,135 0,679 0,308 0,456 0,076 -

Тгее Оіадгат їог УагіаЬІез 
Зїпдіе І_іпкаде 

ЕисІІОеап сіізіапсез

ипкаде Оізіапсе

Рис. 2. Дендрограма міжпопуляційних відстаней досліджених популяцій Тгіскіш) ахсіаїш Ь. Карпат на 
основі аналізу відносних частот зустрічей фенотипічних аберацій по величині і формі чорних плям на елітрах у 
2001 році.

п о



Таблиця 3. Порівняльний аналіз частоти зустрічі фенів забарвлення волосків на передньоспинці імаго в 
різних популяціях Тгіскіш /,ахсіаїш Ь. північного мегасхилу Українських Карпат у 2001 р. Показано значення 
коефіцієнту фенетичної подібності (І) - вгорі, значення міжпопуляційних фенетичних відстаней (Б) -  внизу.

Популяції А В С Б Е Р О
А - 0,9477 0,9144 0,9331 0,7906 0,6547 0,5522
В 0,0537 - 0,8893 0,8451 0,7847 0,8270 0,7671
С 0,0895 0,1173 - 0,8450 0,9541 0,5319 0,4266
Б 0,0692 0,1683 0,1684 - 0,6503 0,4402 0,4104
Е 0,2350 0,2425 0,0470 0,4303 - 0,4903 0,3419
Р 0,4236 0,1900 0,6313 0,8205 0,7127 - 0,9584
О 0,5938 0,2651 0,8519 0,8906 1,0732 0,0425 -

Тгее Біадгат їог УагіаЬІез 
Зіпдіе Ипкаде 

Еисіісіеап бізіапсез

Упкаде Бізіапсе

Рис. 3. Дендрограма міжпопуляційних дистанцій досліджених популяцій Тгіскіш /ахсіаїш Ь. по 
відносній частоті зустрічі фенів забарвлення волосків на передньоспинці імаго.

Таблиця 4. Порівняльний аналіз частоти зустрічі фенів о забарвленню фону елітр в різних популяціях 
Тгіскіш /ахсіаїш Ь. північного мегасхилу Українських Карпат у 2001 р. Показано значення коефіцієнту 
фенетичної подібності (І) - вгорі, значення міжпопуляційних фенетичних відстаней (Б) -  внизу.

Популяції А В І 'с Б Е Р О
А - 0,9975 0,7589 0,7543 0,9121 0,8478 0,8293
В 0,0025 - 0,7484 0,7341 0,9212 0,8215 0,7959
с 0,2759 0,2898 - 0,8766 0,9141 0,7588 0,7628
Б 0,2820 0,3091 0,1317 - 0,7982 0,9434 0,9296
Е 0,0920 0,0821 0,0898 0,2254 - 0,7542 0,7264
Р 0,1651 0,1966 0,2760 0,0583 0,2821 - 0,9924
О 0,1872 0,2283 0,2708 0,0730 0,3197 0,0076 -
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Тгее Оіадгат їог Х/агіаЬІез 
Зіпдіе ипкаде 

Еисіісіеап гіізіапсез

ипкаде Оізіапсе

Рис. 4. Дендрограма міжпогіуляційних дистанцій досліджених популяцій Тгіскіш /авсіаїш Ь. по відносній 
частоті зустрічі фенів фону елітр.

Як бачимо із наведених результатів в жодній системі поліморфізму дослідженого виду між популяційні 
дистанції не співпадають із географічною віддаленістю популяцій. Крім того у всіх досліджених системах 
поліморфізму мікроеволюційні процеси не співпадають. Це можна пояснити відсутністю тиску добору на на 
популяції по цим поліморфним ознакам - навряд чи якась із досліджених ознак маг переваги по адаптивності. 
Імовірно, визначальним фактором мікроеволюційних процесів є дрейф генів.

Висновки
1. По трьом дослідженим системам поліморфізму в популяціях Тгіскіш/ахсіаіив Ь. мікроеволюційні процеси 

проходять незалежно.
2. Фактор ізольованості популяцій не є визначальним в міккроеволюційних процесах досліджуваного виду -  у 

всіх досліджених системах поліморфізму має місце неспівпадіння географічної віддаленості популяцій і 
міжпогіуляційних дистанцій.

3. Основним фактором мікроеволюційних процесів в досліджених популяціях є дрейф генів.
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