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О ГЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЕ ПОПУЛЯЦИЙ Harmonia axyridis 
(Coleoptera, Coccinellidae) В НАТИВНОМ И ИНВАЗИВНОМ АРЕАЛАХ – 
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Harmonia axyridis Pallas (1773) (Coleoptera: Coccinellidae) – один из наиболее изученных инвазивных
видов насекомых. H. axyridis появилась в Европе в 2000 г., и с этого момента продолжается экспан-
сия вида на восток в направлении нативного ареала. Для определения популяций – источников
формирования восточного фронта инвазии мы исследовали изменчивость и генетическую структу-
ру инвазивных и нативных популяций вида с помощью 12 микросателлитных маркеров. Мы обна-
ружили, что в инвазивных популяциях по сравнению с нативными популяциями не произошло
снижения средней ожидаемой гетерозиготности, однако наблюдается достоверное снижение ал-
лельного разнообразия. Показано, что аллельное разнообразие в инвазивных популяциях зависит
от их “возраста”. Мы обнаружили, что уровень дифференциации инвазивных популяций суще-
ственно выше, чем в группе нативных популяций. Кластерный анализ показал, что европейские ин-
вазивные популяции H. axyridis делятся на две группы, что свидетельствует об их происхождении в
результате нескольких миграционных волн. Наш анализ не показал достоверных различий между
группами нативных популяций, что, вероятнее всего, является следствием гомоплазии микросател-
литных маркеров, возникшей в ходе эволюции вида. Наши результаты позволяют предположить,
что восточный фронт инвазии формируется потомками североитальянского отростка WNA.

Ключевые слова: Harmonia axyridis, глобальная инвазия, генетическая структура популяции, микро-
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Harmonia axyridis – один из наиболее изучен-
ных инвазивных видов насекомых. Эта крупная
хищная кокцинеллида в границах своего натив-
ного ареала встречается на обширной террито-
рии. В России H. axyridis обитает в Сибири, в
Амурской области, Хабаровском крае, Приморье,
на Сахалине и на Курильских островах [1–3]. Вид
широко распространен в Северо-Восточном и
Центральном Китае, Японии и Корее [1, 4].
H. axyridis встречается также в северо-восточном
Казахстане [5], в северной части Монголии [1], на
острове Тайвань [6] и в Северном Вьетнаме [7].
Западная граница ареала совпадает со средним
течением р. Иртыш в Западной Сибири, а восточ-
ная – с побережьем Тихого океана, включая Са-
халин и Южные Курилы. На севере ареал вида до-
стигает 57°–58° с.ш., вероятно следуя границам
зоны вечной мерзлоты. На юго-западе граница

ареала охватывает лесостепную зону Северо-Во-
сточного Казахстана, затем проходит через верхо-
вья р. Иртыш в Северо-Западной Монголии и по-
ворачивает на юг, огибая пустынные и полупу-
стынные районы Монголии и Северо-Западного
Китая, а также Тибетское нагорье, достигая про-
винции Сычуань [8–10].

Глобальная инвазия H. axyridis началась с об-
разования в 90-х годах на североамериканском
континенте двух плацдармных инвазивных попу-
ляций, получивших названия восточного и запад-
ного плацдармов (WNA и ENA соответственно),
из которых произошло расселение этого вида по
территории Северной и Южной Америки, в Ев-
ропу, Африку и Австралию [11, 12]. В Европе пер-
вые сообщения о дикой инвазивной популяции
поступили из Германии из Франкфурта-на-Май-
не в 2000 г. [13]. В период с 2002 по 2006 г. H. axy-
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ridis распространялась с нарастающей скоростью,
показав средний темп прироста 189% (5000 км2) в
год с 10000 км2 в 2002 г. до 31000 км2 в 2006 г. [14].
К 2006 г. вид был обнаружен в Германии, Франции,
Великобритании, Польше, Чешской Республике,
Австрии и Швейцарии. К 2015 г. H. axyridis достигла
долготы 37°36′ в центре европейской части Рос-
сии (Москва) и 45°03′ в Краснодарском крае [15].
К настоящему времени вид заселил Кавказ и рас-
селяется по Поволжью, где обнаруживается в
районе г. Тольятти на долготе 49°45′ [16]. Таким
образом, в Европе (на Евразийском континенте)
за 20 лет с момента первого сообщения о находке
во Франкфурте H. axyridis преодолела расстояние
около 3000 км на восток.

Исследование генетической структуры натив-
ных популяций вида по комплексу морфологиче-
ских признаков показало, что восточная и западная
группы популяций различаются на уровне подви-
дов, при незначительной межпопуляционной из-
менчивости внутри каждой из них [17, 18]. Анализ
полиморфизма митохондриальных молекулярно-
генетических маркеров (фрагментов генов cox1,
atp6 и D-петли) полностью подтвердил высокий
уровень различий между восточными и западны-
ми популяциями при минимальной изменчиво-
сти внутри групп [19–21].

По данным микросателлитного анализа, на-
тивные популяции также характеризовались значи-
тельным уровнем полиморфизма [11, 22] и незначи-
тельной генетической дифференциацией внутри
западного и восточного кластеров популяций.

Исследования полиморфизма митохондриаль-
ных маркеров в инвазивных популяциях Европы
показали, что по изменчивости фрагментов гена
atp6 и контрольного региона европейские популя-
ции от Атлантического побережья до Черномор-
ского побережья Кавказа имеют однородную гене-
тическую структуру [22]. Вариабельность гена cox1
мтДНК в инвазивных европейских популяциях
также значительно снижена по сравнению с натив-
ными популяциями, а генетические расстояния
между европейскими популяциями минимальны и
недостоверны [21]. Американские инвазивные по-
пуляции по изменчивости cox1 еще более одно-
родны [23]. Анализ изменчивости микросателлитов
также показал уменьшение уровня гетерозиготно-
сти и аллельного разнообразия в инвазивных попу-
ляциях [22, 24, 25].

Анализ изменчивости микросателлитов поз-
волил сформулировать гипотезу о происхожде-
нии европейских инвазивных популяций. По
данным Ломбера с соавт. [24], появление вида в
западной части Европы (Бельгия, Франция, Гол-
ландия) стало следствием интродукции из восточ-
ного североамериканского плацдарма (ENA). Эти
вселенцы, по всей видимости, смешались с жука-
ми европейской биоконтрольной линии [11]. За-

падный североамериканский плацдарм (WNA) был
в свою очередь источником по крайней мере двух
независимых интродукций в Европе. Одна из
этих интродукций привела к появлению H. axy-
ridis в Северной Италии, тогда как вторая интро-
дукция, вероятно, оказалась результатом смеше-
ния вселенцев из WNA с ранее образовавшейся
инвазивной популяцией восточной и северной
частей Западной Европы (Германия, Польша,
Чешская Республика, Венгрия, Дания и Норве-
гия) [24].

Европейский инвазивный ареал H. axyridis
продолжает активно расширяться на восток. Са-
мой восточной точкой инвазивного ареала H. axy-
ridis, в которой были проведены сборы в 2008 г.,
был венгерский город Батасек (18°41′) [24]. К 2020 г.
размножающиеся колонии и скопления зимующих
насекомых наблюдались на европейской террито-
рии России в городах Ряжск – 40°06′, Урюпинск –
42°00′, Нальчик – 43°37′, Махачкала – 47°30′ (лич-
ные наблюдения). Крайней восточной находкой
вида оказывается географическая точка с коорди-
натами 58°13′ с.ш. 52°67′ в.д. вблизи города Глазов
в Удмуртии [25]. Таким образом за 12 лет H. axyridis
продвинулась на восток максимально на 2378 км по
прямой. Несмотря на продолжающееся расшире-
ние инвазивного ареала, после работ Ломбера с
соавт. [11, 22, 24], основанных на сборах из от-
дельных европейских популяций, сделанных в
2006–2009 гг., генетическая структура европей-
ских инвазивных популяций не исследовалась.
Наша работа предпринята с целью восполнить
существующий пробел. Поскольку возраст инва-
зивной популяции имеет существенное значение
для максимально точного выявления источников
ее формирования, большинство анализируемых
нами сборов максимально приближены к момен-
ту вселения H. axyridis в соответствующий регион.
Кроме того, динамика микроэволюционных про-
цессов в популяциях на фронте инвазивного аре-
ала вызывает особый интерес, поскольку именно
в них изменения генетической структуры проис-
ходят наиболее быстро как за счет усиления дав-
ления естественного отбора в новых для вида ме-
стах обитания, так и за счет стохастических про-
цессов.

Низкий уровень изменчивости митохондри-
альных маркеров, выявленный в инвазивных по-
пуляциях, очевидно ограничивает их использова-
ние для исследования генетической структуры
молодых популяций. Поэтому в настоящей рабо-
те мы попытались оценить источники, из кото-
рых формировался восточный фронт инвазии,
используя данные об изменчивости микросател-
литных локусов.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сбор образцов

Материалом для данной работы послужили
образцы H. axyridis, собранные из восьми природ-
ных популяций инвазивного ареала и из шести
популяций, представляющих западную и восточ-
ную группы популяций нативного ареала. Места
сбора образцов показаны на карте (рис. 1). Сборы
в Турине и Калининграде сделаны в год и на сле-
дующий год соответственно после появления
H. axyridis в этих регионах. Сборы в Денвере и
Мюнхене были сделаны раньше, а в Париже и
Праге позже, чем сборы из соответствующих ре-
гионов, проанализированные в работах Ломбера
с соавт. [11, 22, 24]. Пойманных жуков заморажи-
вали и хранили при температуре –20°С до выде-
ления ДНК. Подробные данные о коллекторах,
местах и датах сбора, количестве выделенных и
проанализированных образцов ДНК, а также ме-
стах их хранения представлены в табл. 1.

Выделение ДНК

ДНК выделяли из брюшка жука методом фе-
нол-хлороформной экстракции [26]. Концентра-
цию ДНК в полученных образцах измеряли с по-
мощью NanoDrop8000 (Thermoscientific).

ПЦР и STR-анализ

Для выявления полиморфизма 12 STR-локу-
сов, указанных в табл. 2, были использованы па-
ры праймеров в соответствии с Луазо с соавт. [27].

Реакция амплификации проводилась в конеч-
ном объеме 25 мкл на термоциклере AB Veriti 96
well TC (Applied Biosystems, США) при следую-

щих условиях: начальная денатурация – 4 мин
при 95°С; далее пять циклов с использованием
функции автодельта: денатурация – 40 с при
95°С, отжиг – 60 с с повышением температуры от
46 до 48°С на 0.5°С в каждом цикле, начиная со вто-
рого, полимеризация – 50 с при 70°С; затем сле-
довали 35 циклов: денатурация – 40 с при 95°С,
отжиг – от 60 с с понижением времени на 1 с за
каждый цикл, начиная со второго, при 48°С и по-
лимеризация – 60 с при 70°С.

Полученные продукты смешивали, как описа-
но в табл. 2, длину фрагментов оценивали мето-
дом капиллярного гель-электрофореза на Applied
Biosystems Genetic Analyzer 3500 (Thermo Fisher
Scientific Inc., Waltham, MA, США) в ЦКП ИБР
РАН. Полученные данные обрабатывали с помо-
щью программы Gene-Marker [28]. Всего было ге-
нотипировано 310 особей из 14 выборок по
12 микросателлитным локусам.

Анализ генетической структуры популяций 
и межпопуляционных дистанций

Среднюю гетерозиготность (He) [29], выров-
ненность (evenesse) [30–32], число аллелей и гене-
тические расстояния (Gst sensu Nei) [29] определя-
ли с помощью пакета poppr для R. Для проверки
значимости различий Gst, Evenesse и средней ожи-
даемой гетерозиготности (He) между выделенны-
ми группами популяций использовали T-тест.
Кластеризация образцов в предполагаемые попу-
ляции с помощью байесовского алгоритма поис-
ка mcmc для найденных кластеров была выполне-
на с помощью пакета Geneland [33] для R (R Core
Team 2017). Анализ был выполнен в пяти незави-
симых итерациях 1000000 MCMC (thinning 100,
отжиг 20%) поколений в рамках пространствен-

Рис. 1. Места сбора образцов.
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ной модели и модели коррелированных частот
каждая. Все прогоны сходились с наибольшей
апостериорной плотностью для четырех предпола-
гаемых кластеров. Для дополнительной оптимиза-
ции отнесения отдельных особей к найденным
кластерам был выполнен набор из 10 прогонов с
фиксированным K = 4 по моделям и параметрам,
предустановленным разработчиком. Прогон с
наибольшим средним логарифмом апостериор-

ной вероятности использовался для всего даль-
нейшего анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мультилокусные генотипы были получены
для всех образцов. Параметры полиморфизма ис-
пользованных нами локусов указаны в табл. 3.
Все локусы оказались полиморфными с 3–16 (в

Таблица 1. Характеристика сборов

Примечание. Образцы ДНК сохраняются в: 1 – ЦКП “Генетическая коллекция линий насекомых и клеточных культур насе-
комых” ИОГен РАН, 2 – “Коллекция полиморфных видов Coccinellidae” ИБР РАН.

Статус популяций Место сбора

И
де

нт
иф

ик
ат

ор
по

пу
ля

ци
и

Географические 
координаты 
места сбора

Дата сбора

Число 
проанализиро-

ванных 
образцов 

(место 
хранения 

образцов ДНК)

Инвазивные Денвер Den 39°44′20′′ с.ш. 
104°59′04′′ з.д.

Сентябрь 2004 32 (1)

Мюнхен Mu 48°08′14′′ с.ш. Октябрь 2006 11 (1)
11°34′31′′ в.д.

Берлин Ber 52°31′27′′ с.ш. Июль 2008 21 (1)
13°24′37′′ в.д.

Париж Par 48°51′12′′ с.ш. Июнь 2012 8 (1)
2°20′55′′ в.д.

Турин Tur 45°04′13′′ с.ш. Октябрь 2006 23 (2)
7°41′12′′ в.д.

Прага Prg 50°05′16′′ с.ш. Ноябрь 2011 24 (1)
14°25′14′′ в.д.

Калининград Kg 54°42′23′′ с.ш. Август 2010 24 (1)
20°30′39′′ в.д.

Ялта Ya 43°35′57′′ с.ш. Май 2013 25 (2)
39°43′32′′ в.д.

Нативные западная группа Новосибирск Nov 55°02′29′′ с.ш. Сентябрь 2006 32 (2)
82°56′04′′ в.д.

Горно-Алтайск GA 51°57′38′′ с.ш. Сентябрь 2005 8 (1)
85°55′08′′ в.д.

Саяны Sai 53°42′56′′ с.ш. 
91°25′45′′ в.д.

Октябрь 2011 32 (2)

восточная группа Биробиджан Bir 48°47′34′′ с.ш. Осень 2009 24 (2)
132°55′25′′ в.д.

Владивосток Vl 43°06′20′′ с.ш. Осень 2009 32 (2)
131°52′24′′ в.д.

Киото Ki 35°01′15′′ с.ш. Май 2010 14 (1)
135°45′13′′ в.д.
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среднем 9.08) аллелями на локус. Средняя ожида-
емая гетерозиготность и равномерность 0.63 и
0.71 соответственно указывают на то, что набор
маркеров достаточно информативен для нашего
набора образцов.

Внутрипопуляционная изменчивость

Показатели внутрипопуляционной изменчи-
вости представлены в табл. 4.

Среднее число аллелей на локус в нативных
популяциях составило 8.17, в том числе 6.67 для

западной популяционной группы и 7.42 для во-
сточной популяционной группы. В инвазивном
ареале среднее число аллелей на локус составило
6.50. В европейских популяциях оно колебалось
от 3.25 до 4.75 аллелей на локус, а в американской
популяции Денвера составило 5.08.

Средняя ожидаемая гетерозиготность (He) в
совокупности популяций нативного ареала со-
ставила 0.582, в том числе 0.573 для западной
группы популяций и 0.598 для восточной группы.
Средняя ожидаемая гетерозиготность (He) в инва-
зивных популяциях заметно варьирует. В цен-

Таблица 2. Локусы, праймеры и мультилокусные панели

Локус Праймеры Мультилокусная панель и краситель 
(цифра – номер панели)

H244 F: TGACGGACGCACGAAGAT
R: ACAGCTGACCATAGAGGATCG

1 – FAM

H215 F: CGAATCAATAACCCTAGGCG
R: AGCGATCTCCTGTTCTACGG

1 – R6G

H605 F: TCCGACGCACAGATAACAGA
R: GTTACGTTGACCCGTCGC

1 – TAMRA

H234 F: GCTAAAACCAACGTCAGG
R: CTCGCGCGATTATTGGAC

2 – FAM

H194b F: ACCAGATTGCTGCTTGGATT
R: ACAAATTGGGCGTGAGAAAC

2 – R6G

H253 F: GATACATCGTCCTTTCAGTCCTC
R: CCTGCAAACTCTTCCAGACC

2 – TAMRA

H267 F: AACCTGTAATTCGATTGTGGAAC
R: CCGACCTGACCTTTCGTC

3 – FAM

H223 F: TCGTTTAACCGTGATAGGAGAG
R: ACGAATTCCGAAAGATGAGG

3 – R6G

H105 F: CGCCTAACAAATAGGCATCAC
R: AGGGTGGAGAATGGAATAACC

3 – TAMRA

H201 F: CTTCGCCATCATCCACTAGG
R: GTGCGGTCATTAATTCAGGC

4 – FAM

H627 F: CGTAACTTTAACGATCACTCAGC
R: GAACATTGTCTTCGCGTGG

4 – R6G

H094 F: TTAGTCGGCGGGTCCATC
R: GGGCCGATAAGTCAAACGAG

5 – FAM

Таблица 3. Полиморфизм микросателлитных локусов

Показатель

H
24

4

H
21

5

H
60

5

H
23

4

H
25

3

H
19

4b

H
26

7

H
23

3

H
10

5

H
09

4

H
26

7

H
20

1

С
ре

дн
ее

Число аллелей 16 10 16 13 7 4 8 7 6 3 10 9 9.08
Средняя ожидаемая гетерозиготность (He) 0.86 0.8 0.75 0.84 0.27 0.56 0.76 0.41 0.61 0.1 0.84 0.81 0.63

Равномерность (evenesse) 0.79 0.82 0.54 0.83 0.43 0.83 0.74 0.57 0.83 0.42 0.85 0.84 0.71
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тральной части Западной Европы (Берлин–
Мюнхен–Париж) He не опускается ниже 0.585
(Берлин), тогда как в популяциях юга и востока
Западной Европы (Турин–Прага–Калининград–
Ялта) не превышает 0.525 (Калиниград). Средняя
ожидаемая гетерозиготность (He) в популяции
Денвера является максимальной для инвазивных
популяций и составляет 0.631. He в совокупности
инвазивных популяций составила 0.627.

Межпопуляционная изменчивость

Попарное сравнение популяций нативного
ареала показало их слабую генетическую диффе-
ренциацию, несмотря на значительные географи-
ческие расстояния (до более 4000 км) и географи-
ческие барьеры между точками сбора образцов.
Попарные оценки Gst варьировали от –0.0031 до
0.0081 между популяциями западной группы и от
0.0056 до 0.0316 между популяциями восточной
группы (рис. 2).

Среднее значение Gst при попарных сравнени-
ях нативных популяций составило 0.013. Среднее
значение Gst при попарных сравнениях популя-
ций западной и восточной групп составило
0.0032. Среднее значение Gst для популяций во-
сточной группы составило 0.0026, для популяций
западной группы – 0.0039. Эти различия недосто-
верны (t = 2.02, d.f. = 2.67, p-value = 0.1473).

Межпопуляционная дифференциация инва-
зивных популяций оказалась существенно выше,
чем межпопуляционная дифференциация натив-
ных популяций (рис. 2). Среднее значение Gst при
попарных сравнениях всех инвазивных популя-
ций между собой составило 0.0890. В группе ин-
вазивных популяций значительные различия на-
блюдаются при сравнении популяций централь-
ной части Западной Европы (Берлин, Мюнхен,
Париж) с популяциями южной (Турин) и восточ-
ной части Западной Европы (Прага, Калинин-
град, Ялта). Gst не превышает значения 0.0576 при
попарном сравнении популяций Берлина, Мюн-

Таблица 4. Генетическая изменчивость популяций по12 микросателлитным локусам

Популяции Число образцов He
Среднее число

аллелей на локус

Восточная группа нативных популяций

Киото 14 0.625 5.00

Владивосток 32 0.591 6.25

Биробиджан 24 0.556 5.17

Киото + Владивосток + Биробиджан 70 0.598 7.42

Западная группа нативных популяций

Саяны 32 0.569 5.17

Горно-Алтайск 8 0.591 3.92

Новосибирск 32 0.565 5.83

Саяны + Горно-Алтайск + Новосибирск 72 0.573 6.67

Всего для нативных популяций 142 0.582 8.17

Инвазивные популяции

Денвер 32 0.631 5.08

Берлин 21 0.585 4.75

Мюнхен 11 0.610 4.67

Париж 8 0.609 3.83

Турин 23 0.425 3.25

Прага 24 0.461 3.25

Калининград 24 0.525 3.92

Ялта 25 0.523 4.08

Всего для инвазивных популяций 168 0.627 6.50

Всего 310 0.634 9.08
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хена и Парижа и не опускается ниже значения
0.1107 при попарном сравнении любой из этих
популяций с популяциями Праги, Калининграда,
Ялты и Турина. В последней группе (Прага, Ка-
лининград, Ялта и Турин) Gst варьирует от 0.0014
до 0.0467, при этом самые высокие значения Gst
(0.0299–0.0467) получены при попарном сравне-
нии с популяцией Праги. Попарные сравнения
американской популяции Денвера с популяциями
Центральной Европы (Париж, Берлин, Мюнхен)
показывают их высокое сходство (Gst от –0.0020 до
0.0146). Напротив, уровень генетической диффе-
ренциации между популяцией Денвера и популя-
циями Восточной Европы оказывается существен-
но выше: Gst варьирует от 0.1182 до 0.1565.

Различие средних значений Gst для групп на-
тивных и инвазивных популяций высоко досто-
верно: t = –6.5211, d.f. = 30.251, p-value = 3.155e-07

(0.0000003155). Среднее число аллелей на локус в
совокупностях нативных и инвазивных популя-
ций (табл. 4) также различается достоверно (t =
= 2.7641, d.f. = 9.8753, p-value = 0.02021). Однако
мы не обнаружили достоверных различий в зна-
чениях He между нативными и инвазивными
группами популяций (t = 0.88138, d.f. = 8.8394,
p-value = 0.4014) (табл. 4).

Кластерный анализ индивидуальных образцов
выявил четыре предполагаемых кластера (рис. 3),
три из которых хорошо соотносятся с точками
сборов (или географическими популяциями).
Первый кластер, обозначенный зеленым цветом,
включает большинство образцов из нативного
ареала (за исключением одного образца из Влади-
востока). Второй (синий) и третий (фиолетовый)
кластеры образованы образцами из инвазивных
популяций и разделяют их на две группы А и Б,

Рис. 2. Межпопуляционная генетическая дифференциация: матрица парных значений Gst. Цвет представляет прибли-
зительное значение Gst как показано на шкале справа, точные значения для пар приведены в виде цифр. Популяции
обозначены в соответствии с идентификатором популяций из табл. 1.
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которые соответствуют двум центрам расселения
(propagules) в Европе. Образцы четвертого кла-
стера, обозначенного розовым цветом, присут-
ствуют в популяциях как нативного, так и инва-
зивного ареала.

Различия инвазивных популяционных групп А
и Б по значениям Gst (0.0205 и 0.0299 соответ-
ственно) (t = –0.86, d.f. = 9.78, p-value = 0.4086) и
He (0.609 и 0.505 соответственно) (t = 2.5092, d.f. =
= 3.3249, p-value = 0.0787) оказываются недостовер-
ными. Однако эти кластеры достоверно различают-
ся по среднему числу аллелей на локус – 4.58 и 3.62
соответственно (t = 2.7788, d.f. = 5.7857, p-value =
= 0.0333).

ОБСУЖДЕНИЕ

Для более точной оценки микроэволюцион-
ных процессов, происходящих в популяциях во
время расширения инвазивного ареала, мы изу-
чили внутри- и межпопуляционную изменчи-

вость микросателлитов у H. axyridis. Для анализа
мы использовали сборы насекомых, приближен-
ные к моменту появления вида в той или иной ча-
сти европейского инвазивного ареала, а также
сборы из разных частей нативного ареала. На ос-
новании проведенного анализа мы попытались
определить источники, из которых формировал-
ся современный восточный фронт инвазии.

Наши результаты, представленные в табл. 4,
показывают незначительное снижение аллельно-
го разнообразия в инвазивных популяциях по
сравнению с нативными популяциями. В то же
время среди инвазивных популяций более низкое
аллельное разнообразие выявлено в тех популя-
циях, из которых мы собрали образцы вскоре по-
сле появления H. axyridis в соответствующем ре-
гионе (Турин, Калининград, Ялта). Вероятнее
всего снижение аллельного разнообразия в самых
молодых инвазивных популяциях (т.е. недавно
появившихся на новой территории) является
следствием эффекта основателя.

Рис. 3. Генетическая кластеризация образцов H. axyridis. Цвет указывает на вероятность принадлежности особи к че-
тырем предполагаемым кластерам. Первый ряд – образцы из восточной группы нативных популяций: Владивосток,
Киото, Биробиджан; второй ряд – образцы из западной группы нативных популяций: Горно-Алтайск, Саяны, Ново-
сибирск; третий ряд – образцы из инвазивных популяций Денвера, Берлина, Мюнхена и Парижа (группа А); четвер-
тый ряд – образцы из инвазивных популяций Турина, Праги, Калининграда и Ялты (группа Б). Популяции обозначе-
ны в соответствии с идентификатором популяций из табл. 1.
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Среди инвазивных популяций наибольшее
среднее число аллелей на локус было обнаружено
в популяции Денвера, расположенного в штате
Колорадо, в предполагаемой зоне контакта двух се-
вероамериканских плацдармов – восточного (ENA)
(1988) и западного (WNA) (1991) [24]. Высокие
значения аллельного разнообразия также были
обнаружены в популяциях Берлина и Мюнхена. В
обоих случаях сборы проанализированных нами
жуков были сделаны через пять или более лет по-
сле появления H. axyridis в соответствующих ре-
гионах – штате Колорадо [34] и Германии. Повы-
шенное аллельное разнообразие в этих популяци-
ях очевидно может быть следствием процессов
смешивания инвазивных популяций в результате
миграций, а также, возможно, повторных интро-
дукций. В отличие от аллельного разнообразия
средняя ожидаемая гетерозиготность в инвазив-
ных популяциях снижается незначительно. Более
того, в популяциях Берлина, Мюнхена и Парижа,
наиболее близких к североевропейскому ядру ин-
вазии, наблюдается тенденция к увеличению ге-
терозиготности. Наши результаты хорошо согла-
суются с известным теоретическим предположе-
нием о том, что аллельное разнообразие более
чувствительно к бутылочному горлышку и его поте-
ря оказывается несколько выше, чем потеря гетеро-
зиготности [35, 36]. Изучение молекулярно-генети-
ческой внутрипопуляционной изменчивости около
70 интродуцированных видов из разных таксоно-
мических групп показало, что гетерозиготность их
инвазивных популяций в большинстве случаев
снижается по сравнению с исходными популяци-
ями на 18.7%. Однако есть виды, у которых стоха-
стическая потеря изменчивости из-за эффекта ос-
нователя компенсируется многократной реинтро-
дукцией [36]. Очевидно, что H. axyridis относится к
таким видам, так же как Coccinella septempunctata,
для которой было показано, что значительный уро-
вень изменчивости митохондриального гена COI
в инвазивных популяциях является результатом
многократных интродукций [37].

Результаты попарного сравнения популяций
по коэффициенту дифференциации Gst, пред-
ставленные на рис. 2, и кластерного анализа,
представленного на рис. 3, показывают, что изучен-
ные инвазивные популяции дифференцируются на
два кластера. Первый кластер – северный – вклю-
чает популяции Берлина, Мюнхена и Парижа, а
также популяцию Денвера; второй кластер –юго-
восточный – включает популяции Турина, Пра-
ги, Калининграда и Ялты. Выявленная нами кла-
стеризация подтверждает выводы Ломбера с со-
авт. о происхождении европейских инвазивных
популяций H. axyridis в результате нескольких
миграционных волн [24]. Состав юго-восточного
кластера позволяет предположить, что популя-
ции Калининграда и Ялты были сформированы
потомками мигрантов южно-европейского ядра,

источником которого был североитальянский от-
росток WNA. Поскольку популяции Калининграда
и Ялты являются самыми восточными из изучен-
ных инвазивных популяций, можно предположить,
что именно эта группа движется в настоящее время
на восток, формируя восточный фронт инвазии.

У нас нет достаточных данных, чтобы сделать
однозначный вывод о причинах объединения по-
пуляции Денвера в один кластер с популяциями
Северной Европы. На наш взгляд сходство этих
популяций может быть объяснено событиями
смешивания, произошедшими как во время фор-
мирования популяции Денвера (между мигрантами
двух американских плацдармов), так и во время
формирования популяций в Северной Европе в ре-
зультате неоднократных интродукций [11, 19, 24].

Данные о современной внутривидовой струк-
туре H. axyridis, полученные ранее на основе ис-
следования комплекса морфологических и мито-
хондриальных признаков, показали, что западная
и восточная группы нативных популяций, сфор-
мировавшиеся под влиянием глобальных клима-
тических изменений плейстоцена и начала голо-
цена, различаются на уровне подвидов [17, 18, 21].
Однако полученные нами результаты анализа из-
менчивости микросателлитных маркеров свиде-
тельствуют о том, что все нативные популяции
образуют единый кластер. Мы можем объяснить
выявленное нами отсутствие различий между за-
падной и восточной группами нативных популя-
ций явлением гомоплазии микросателлитных
маркеров. Теоретические основы возникновения
и эволюционных последствий гомоплазии были
подробно рассмотрены ранее [38]. Во время Сар-
танского оледенения (последнего в плейстоцене),
которое датируется периодом в 35–10 тыс. лет на-
зад с максимумом похолодания в 20–18 тыс. лет
назад [39–41], видовой ареал H. axyridis распадал-
ся на два длительно изолированных рефугиума
(восточный и западный), из которых с наступле-
нием потепления происходило расширение видо-
вого ареала вплоть до восстановления его целост-
ности в голоцене [9, 18]. По всей видимости, за
время изоляции в эволюционном прошлом вида в
рефугиумах накопилось достаточное для возник-
новения гомоплазии количество ступенчатых му-
таций в использованных нами микросателлитных
локусах, что и отразилось в объединении образ-
цов нативных популяций в единый кластер. В то
же время по данным Ломбера с соавт. [11, 22, 24]
нативные популяции делятся на два кластера, со-
ответствующих восточной и западной группам.
По всей видимости, причиной расхождений на-
ших результатов стали разные модели, использо-
ванные в кластерном анализе. Ломбером была ис-
пользована модель смешивания с коррелирован-
ными частотами аллелей и местом отбора проб в
качестве предварительной информации [42]. Мы
провели наше исследование, используя про-
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странственную модель, в которой место сбора не
учитывалось в качестве приоритетной информа-
ции, так как ранее было показано, что анализ на
основе местоположения может приводить к сме-
щению распределения образцов по кластерам [43].

В целом, основываясь на наших результатах,
можно сказать, что европейским группам инва-
зивных популяций удалось сохранить достаточно
высокий уровень внутрипопуляционной генетиче-
ской изменчивости, что в соответствии с генетиче-
ской теорией естественного отбора [44], может
определять высокую жизнеспособность H. axyridis в
новых местообитаниях.

Обсуждая дальнейшее развитие инвазии H. axy-
ridis на Евразийском континенте, следует отме-
тить, что с момента своего появления в Северной
Италии в 2006 г. вид к 2021 г. продвинулся на во-
сток на более чем 3300 км. До западной границы
нативного ареала H. axyridis [10] осталось преодо-
леть чуть более 1000 км. В связи с этим возникает
очень интересный вопрос о возможности смыка-
ния инвазивного и нативного ареалов. Если это
произойдет, то будущая контактная зона окажется
исключительно привлекательным объектом для
различных микроэволюционных исследований.

Авторы выражают благодарность Е.Я. Фрис-
ману и В.П. Кораблеву за предоставленные выбор-
ки H. axyridis из Биробиджана и Владивостока.
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The Genetic Structure of Harmonia axyridis (Coleoptera, Coccinellidae) Populations 
from Native and Invasive Ranges from a Position of the Molecular Genetics
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Harmonia axyridis Pallas (1773) (Coleoptera: Coccinellidae) is one of the most studied invasive insect species.
H. axyridis appeared in Europe in 2000, and since then the expansion of the species eastward in the direction
of its native range has continued. To determine the source populations of the formation of the eastern front
of invasion, we investigated the variability and genetic structure of invasive and native populations of the spe-
cies using 12 microsatellite markers. We found that there was no decrease in average expected heterozygosity
in invasive populations compared to native populations, but there was a significant decrease in allelic diver-
sity. Allelic diversity in invasive populations has been shown to depend on their “age”. We found that the level
of differentiation in invasive populations is significantly higher than in the group of native populations. Clus-
ter analysis showed that European invasive populations of H. axyridis are divided into two groups, indicating
their origin as a result of several migration waves. We found no significant differences between the western
and eastern groups of native populations, which is most likely a consequence of the homoplasy of microsat-
ellite markers resulting from the evolutionary past of the species. Our results suggest that the eastern invasion
front is formed by descendants of the northern Italian WNA propagule.

Keywords: Harmonia axyridis, global invasion, population genetic structure, microsatellites.
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