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В статье изложена история фенетических исследований по формированию ареала колорадско-

го жука в Старом Свете. Сделан анализ работ по выбору фенов и фенокомплексов для выделения внут-
ривидовых группировок в формирующейся части ареала. В изменчивости рисунка на дорзальной стороне 
тела выделены четыре пары альтернативных вариаций и установлен доминантно-рецессивный моно-
генный характер их наследования. По частотам двух пар альтернативных фенов (А/А – U, V – W) в юго-
западной части Беларуси выделены внутривидовые группировки, соответствующие понятию популяции. 
Обоснована необходимость дальнейших исследований по изучению фенофонда вида. 

 
Введение 
Для поддержания существования живого видового многообразия особое значе-

ние имеет популяционный уровень, через который осуществляется поток наследствен-
ной информации, обеспечивающий преемственность поколений в пространстве и вре-
мени, что обеспечивает поддержание популяционного гомеостаза и, в конечном итоге, 
выживание вида. Популяционный генофонд – совокупность той наследственной ин-
формации, которая передаётся от родителей к потомкам и сохраняется во времени 
и в условиях нормально колеблющейся среды. Однако в резко меняющихся условиях 
под действием всё усиливающихся нагрузок генетическая структура популяции претер-
певает значительные изменения [1]. В связи с этим одной из важнейших задач популя-
ционной биологии является изучение структуры и динамики популяций живых орга-
низмов в условиях антропогенной нагрузки, что необходимо для решения ряда теорети-
ческих проблем, а также практических разработок [2]. 

 
Изучение изменчивости окраски и рисунка на дорзальной стороне тела 

колорадского жука 
Фенооблик колорадского жука определяется фоновой окраской и пигментными 

пятнами, формирующими рисунок. Фоновая окраска связана с накоплением каротино-
идов и варьирует от светло-желтой до темно-коричневой. При поедании колорадским 
жуком листьев картофеля содержащиеся в них каротиноиды не перевариваются, а в не-
измененном виде переходят через стенки кишечника и накапливаются в гемолимфе или 
надкрыльях [3]. Рисунок формируют азотсодержащие пигменты, синтезируемые самим 
организмом. 

Изучением фоновой окраски у колорадского жука занимались многие исследова-
тели. Наиболее детально окраска у колорадского жука была изучена Тауэром [4; 5]. 
По интенсивности окраски тела Тауэр выделил несколько групп жуков: ксантисты 
(желтоокрашенные), руфинисты (красноокрашенные), меланисты (черноокрашенные) 
и альбиносы (светлые). Р.С. Ушатинская отмечает, что меланизация или, наоборот, уси-
ление светлой окраски может происходить за счет изменения основного фона окраски 
жуков в результате накопления ими темных пигментов в покровах [6]. Кроме того, тем-
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ная окраска может усиливаться за счет увеличения или слияния черных или темно-ко-
ричневых пятен и полос тела, т.е. возникают меланисты. Альбиносы – это жуки с пол-
ным отсутствием рисунка. 

Тщательное изучение изменчивости рисунка колорадского жука в Новом Свете 
(США) проведено Тауэром в конце XIX и в начале XX вв. У рода Leptinotarsa по разме-
ру, форме, количеству и интенсивности пигментных пятен на голове Тауэр выделил 
16 различных вариантов рисунка. На переднеспинке им выделено 30 различных форм 
по расположению полос и точек, а также интенсивности проявления пигмента. На элит-
рах учитывались интенсивность окраски продольных полос, характер их расположения 
и слияния, а также прерывистость. Всего отмечено около 30 вариантов рисунка [4]. 

Наиболее значительные исследования по изменчивости рисунка у жуков Запад-
ной Европы провели Кризон (1946), а также Jermy и Saringer (1955). Кризон изучал из-
менчивость рисунка элитр и показал многообразие форм в зависимости от характера 
слияния полос у основания и вершины элитр, образования поперечных перевязей и из-
гибов. Кризон отмечал также варьирование длины полос на элитрах [7]. 

Ерми и Сарингер изучали вариабельность рисунка на переднеспинке и элитрах. 
Учитывая особенности расположения, характер изгиба продольных полос и возмож-
ность их слияния с близко расположенными точками, они выделили на переднеспинке 
у колорадского жука 12 вариантов рисунка, а на элитрах 8. Работа иллюстрирована фо-
тографиями, а не рисунками. Никаких обозначений элементов сложного рисунка авто-
ры не дают [8]. 

Из отечественных исследователей первым дает схематическое описание распо-
ложения пигментных пятен на переднеспинке и полос на элитрах у колорадского жука 
Н.Н. Богданов-Катьков, но он не описывает изменчивости рисунка [9]. Первой работой 
по изменчивости рисунка на переднеспинке является работа Б.В. Яковлева, в которой 
проанализированы 1 000 жуков первых очагов на территории бывшего СССР [10]. 
Б.В. Яковлев выделил 20 типов рисунков на переднеспинке. На 15 рисунках отражена 
вариабельность продольных полос на переднеспинке, а на пяти – степень вариабельнос-
ти боковых пятен. 

Первая попытка выделить составные элементы, образующие сложный рисунок 
на переднеспинке у колорадского жука сделана Ф.С. Кохманюком и Е.П. Климец [11]. 
Авторы показывают некоторые направления изменчивости рисунка, частоты встречае-
мости отдельных элементов в выборках, а также динамику некоторых типов рисунка 
за шестилетний период. Впервые предложена схема записи фенов в виде формулы и вве-
дены буквенные обозначения отдельных элементов рисунка. В дальнейшем Кохманю-
ком была унифицирована схема расположения пигментных пятен на переднеспинке ко-
лорадского жука, введена новая система обозначений вариаций рисунка и модернизи-
рована формула их записи [12]. 

А.И. Соколов, изучив вариабельность продольных полос на переднеспинке коло-
радского жука (изгиб, размер) и возможность слияния их с близко расположенными 
точками, выделил 32 варианта рисунка [13]. 

В основу формирования основных типов рисунка на переднеспинке колорадско-
го жука Ю.А. Малоземов положил изменчивость центральных продольных полос, а так-
же возможность слияния их с симметричными точками в передней части переднеспин-
ки и присутствие или отсутствие центральной несимметричной точки в нижней части 
переднеспинки [14]. Учитывая вышеизложенную изменчивость элементов рисунка пе-
реднеспинки, Ю.А. Малоземов выделил 8 типов рисунка на переднеспинке у колорад-



                                                                       Вучоныя запіскі           2015 • Вып. 11 
                                                                     Ч. 2. • Прыродазнаўчыя      навукі 

 
 

 53

ского жука. На элитрах он отмечает всего одну форму – сросшиеся две полосы в ниж-
ней части элитр. 

С.Р. Фасулати, используя схему рисунка переднеспинки, предложенную 
Ф.С. Кохманюком, выделяет 9 вариантов комплексов рисунков на основе изменчивости 
вертикальных полос А и точек В и Р [15]. На элитрах С.Р. Фасулати выделяет 4 типа 
рисунка, а Н.А. Овчинникова выделяла всего 2 типа рисунка, или 2 фена на элитрах 
по характеру соединения продольных полос у вершины элитр [16]. Исходными элемен-
тами рисунка переднеспинки являются одиночная линия или пятно, которое варьирует, 
увеличиваясь в размерах и количестве, считает И.В. Еремина [17]. В изменчивости от-
дельных элементов рисунка она выделяет параллельные ряды изменчивости. 

Большинство исследователей, занимающихся изучением рисунка на дорсальной 
стороне тела у колорадского жука, отдельные элементы рисунка называют вариациями, 
типами, но не фенами, так как абсолютно точно выделить фены можно только при гене-
тическом анализе. Генетическим анализом выявляется дискретность фенотипа в виде 
элементарных признаков или фенов, соответствующих молекулярной дискретности 
генных продуктов, которые в конечном итоге и ответственны за все процессы в клетке 
и организме [18]. Дискретность фенотипа колорадского жука отмечена рядом авторов: 
[12; 15; 16]. 

 
Выделение фенов и изучение характера их наследования 
Присутствие того или иного фена может маркировать присутствие в генотипе 

(и, соответственно, в генофонде) одного из аллелей нескольких, а иногда многих генов. 
Следовательно, фены могут быть использованы как признаки-маркеры генотипа [19]. 
Н.А. Овчинникова и Г.В. Маркелов установили моногенный характер наследования 
по типу полного доминирования одной пары альтернативных признаков на элитрах ко-
лорадского жука, которые можно считать фенами, отражающими часть генотипа [16].  

Путь от гена к признаку достаточно сложный, и сам факт транскрипции конкрет-
ного локуса еще не означает, что контролируемый им признак найдет выражение в фе-
нотипе. Гены лишь обеспечивают возможность для проявления фенотипа, доставляя 
программу для его создания в разных условиях. В фенотипе никогда не реализуются 
все генетические возможности, фенотип каждого организма есть лишь частный случай 
проявления его генотипа в конкретных условиях развития. В эти условия входит как 
внешняя, так и генетическая среда [20]. Фенотип многоклеточного организма рассмат-
ривается сейчас «не как мозаика признаков, контролируемых отдельными генами, а как 
общий продукт взаимодействия многих тысяч генов в онтогенезе» [21]. 

К построению взрослого функционирующего организма из оплодотворенного яй-
ца приводят сложные процессы развития, связанные между собой в систему, которую 
К. Уодингтон назвал «эпигенотипом» [22]. Под «эпигенотипом» понимается система 
путей развития, каждый из которых ведет к одному из компонентов взрослой формы. 

В цепи «ген – признак» протекают сложные процессы, поэтому непонятная 
до сих пор механика процессов наследственного осуществления (пути от гена к фену) 
определяет многие трудности выявления фенов как маркеров генотипа. Учитывая всю 
сложность взаимоотношений генотипа и фенотипа (гена и фена), возможно использова-
ние фенов лишь в качестве широких маркеров, поскольку присутствие того или иного 
фена может маркировать присутствие в генотипе одного из аллелей нескольких, иногда 
многих генов [19]. 
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Использование фенов как признаков-маркеров генотипа осложнено еще суще-
ствованием псевдофенов, или «ложных» фенов. По определению А.В. Яблокова, «лож-
ные фены – это такие признаки фенотипа, которые не могут маркировать данный гено-
тип вообще, а являются маркерами каких-то внешних условий» [19]. 

Сложность взаимоотношений гена и признака подтверждается лабораторными 
экспериментами, которые проводил С.Р. Фасулати с колорадским жуком. Проведенная 
система скрещиваний жуков, маркированных шестью феноформами, показала отсут-
ствие единообразия фенотипического состава потомства, а также зависимость феноти-
пического состава потомства от фенотипической принадлежности родителей, географи-
ческой и сортовой принадлежности исходной популяции вредителя, и не позволила 
установить характер наследования изучаемых феноформ [15]. На наш взгляд, сделан-
ные выводы объясняются не только полигенным характером наследования рисуночных 
форм у колорадского жука, но и тем, что С.Р. Фасулати изучал наследование не фенов, 
а их комплексов. 

Проведённые нами исследования по изучению изменчивости рисунка на дор-
зальной стороне тела позволили, на наш взгляд, разработать удачную схему расположе-
ния и систему кодирования дискретных элементов, которая представлена на рисунке 1. 

 

 
 

Рисунок 1. – Схема расположения элементов меланинового рисунка 
на переднеспинке и элитрах колорадского жука 

 
Генетический анализ наследования отдельных элементов рисунка переднеспин-

ки и элитр позволил установить характер наследования четырёх пар альтернативных 
признаков. Для выявления генетической детерминации вариаций было проведено скре-
щивание 10 пар жуков. Схема скрещивания полностью определена фенотипами жуков, 
полученных в лабораторных условиях и вступивших в копуляцию. 

Анализ фенотипов родительских особей и первого поколения позволил выде-
лить три группы вариаций. Одна группа вариаций в разном их сочетании при скрещи-
вании дает четкое стабильное закономерное расщепление. Вторая группа вариаций дает 
широкий спектр расщепления в первом поколении по сравнению с родительскими фор-
мами, маркированными одинаковыми или альтернативными вариациями. Третья груп-



                                                                       Вучоныя запіскі           2015 • Вып. 11 
                                                                     Ч. 2. • Прыродазнаўчыя      навукі 

 
 

 55

па – редкие вариации и комплексы, отмеченные у единичных особей F1 и родителей 
и также не обнаруживающие четкого закономерного расщепления. 

Результаты анализа по наследованию четырех пар альтернативных вариаций ри-
сунка на переднеспинке и элитрах показали четкое закономерное расщепление. 
При анализе вариаций A/A и U учитывалось слияние полос А внизу или полосы не сли-
ваются. В вариациях P+ и P− , M+ и M− – присутствие или отсутствие элемента. В ва-
риациях V и W – полное слияние 3 и 4 полос и 2, 3, 4 полос – вершины элитр. 

Результаты по скрещиванию родительских пар, маркированных альтернативны-
ми вариациями A/A и U, Р+ и Р−, M+ и М−, V и W, и их статистическое сравнение по-
казали, что эти вариации наследуются моногенно и наблюдается явление полного до-
минирования. Вариация А/А, P+, M+, V – доминантные, а U, P−, M− и W – рецессив-
ные. Эти вариации чётко выделяются, альтернативны, наследуются и поэтому могут 
быть использованы для изучения внутривидовой дифференциации и динамики генети-
ческой структуры популяций колорадского жука. 

 
Пространственная дифференциация колорадского жука 
Фенетические методы, основанные на выделении и учете частот фенов, позволя-

ют выделить популяции как реальные устойчивые естественно-исторические совокуп-
ности особей данного вида. Это можно сделать, исходя из определения популяции 
как минимальной самовоспроизводящейся группы особей, на протяжении эволюционно 
длительного времени населяющей определенное пространство, образующей самостоя-
тельную генетическую систему. 

Объективное выделение популяций в природе возможно по сохранению и пере-
паду частот генотипов (аллелей) в изучаемых группах особей, а посему использование 
фенов, являющихся маркерами генотипа, может быть эффективным приемом для выде-
ления популяций в природе. Так, если в природе обнаруживаем группу особей, сохра-
няющую на протяжении многих поколений стабильность фено-генетических характе-
ристик, то такую группу можно считать популяцией, в отличие от группы особей, выде-
ляющихся лишь в определенные годы, но не сохраняющей стабильности частот фенов 
на протяжении хотя бы нескольких поколений [2]. 

Фенетический подход при изучении пространственной структуры колорадского 
жука был использован рядом авторов [11; 13; 15; 16], однако до сих пор нет четкой кар-
тины о дифференциации ареала этого вида. А.И. Соколов и С.Р. Фасулати, изучая фено-
географию колорадского жука с целью выделения популяций, использовали практиче-
ски одни и те же вариации рисунка, но за разные годы. Оказалось, что выделенные ими 
границы популяций на территории Европейской части СНГ не совпадают (рисунок 2). 
Картосхема границ популяций, выделенных А.И. Соколовым и С.Р. Фасулати, состав-
лена нами на основании текстового описания авторов [13; 15]. 

А.И. Соколов по частотам 32 вариаций (автор считает их фенами) на передне-
спинке у колорадского жука выделил четыре популяции: западную (Западная Украи-
на, западная часть Беларуси, Прибалтика, северо-запад Нечерноземной зоны); украин-
скую (левобережье Украины); центральную (ЦЧО, южная и центральная части Нечер-
ноземной зоны); северную (севернее Ивановской области) [13]. Каждая популяция ха-
рактеризуется специфичным разнообразием фенов. Наибольшее разнообразие фенов 
свойственно первой популяции (26), а наименьшее – северной (16). С.Р. Фасулати 
на территории Европейской части бывшего СССР по частотам 9 фенокомплексов 
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на переднеспинке у колорадского жука выделил 5 популяций, границы которых пока-
заны на рисунке 2 [15]. 

 

 
 

Рисунок 2. – Границы популяций колорадского жука  
в Европейской части СНГ, выделенные разными авторами: 

– – – – – – Соколов (1979) 
––––––– – Фасулати (1987) 

 
Ф.С. Кохманюк считает, что на территории Восточно-Европейской части ареала 

колорадского жука можно выделить 5 популяций, причем Западную и Центральную по-
пуляции, выделенные А.И. Соколовым, считает необходимым разделить на три [12]. 
Р.М. Зелеев, используя фенокомплексы переднеспинки и надкрыльев колорадского жу-
ка, выделяет внутривидовые группировки в окрестностях Казани, однако ранг их 
не уточняет [23]. 

Несовпадение выделяемого числа популяций (и популяционных границ) у раз-
ных авторов можно объяснить тем, что в одном случае анализируется небольшое число 
жуков, собранных на обширной территории (А.И. Соколовым проанализировано всего 
2 000 жуков), а число учитываемых фенокомплексов достаточно велико – 32 + редкие 
фены. Вполне вероятно, что некоторые фенокомплексы в малых выборках могли отсут-
ствовать. Другим источником неточностей может быть сравнение данных, полученных 
за короткие и несопоставимые между собой периоды времени, а также в связи с тем, 
что фенетическая структура выборок из разных популяций может меняться, так как ко-
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лорадский жук испытывает постоянное сильное антропогенное воздействие и особенно 
вследствие проводимых с ним мер борьбы. 

Для выделения популяций необходим анализ фенетической структуры ряда по-
колений вида на разных территориях за несколько лет. Имеющиеся у нас материалы 
позволили провести микрофеногеграфическое изучение колорадского жука на террито-
рии Бретской области за период с 1981 по 1990 гг. 

 
Фенетическая структура колорадского жука юго-западной части Беларуси 
Имеющиеся коллекционные сборы колорадского жука из разных районов Брест-

ской области за разные годы позволили дать оценку внутривидовой дифференциации 
вида в юго-западной части Беларуси. Систематическое изучение географической из-
менчивости в 17 районах области проводилось с 1981 г. по 1990 г. по частотам двух пар 
альтернативных фенов А/A – U, V – W, наследование которых установлено как моно-
генное с явлением полного доминирования. 

Ежегодное сравнение выборок между собой и оценка данных по частотам двух 
пар альтернативных фенов методом χ2 показывает достоверные различия между выбор-
ками северо-восточных, центральных и юго-западных районов. Однако закономерной 
дифференциации не обнаруживается, так как некоторые близко расположенные выбор-
ки иногда статистически различаются, а более удаленные – нет. Это не позволяет уве-
ренно провести границы между наметившимися группировками. На изучаемой терри-
тории ежегодно формируются какие-то мелкие группировки, которые на следующий 
год могут исчезать, следовательно, они не соответствуют понятию популяции. 

Обобщенные данные по каждому району за весь период изучения показали зако-
номерную картину распределения частот фенов. Рецессивных фенов U и W в любой 
выборке и за любой год оказывается значительно меньше, чем доминантных А/A и V. 
Средний процент рецессивного фена W за 10-летний период наблюдений самый низ-
кий, даже в сравнении с другим рецессивным феном U, процент которого тоже невы-
сок. Сравнение выборок по средним значениям альтернативных фенов позволяет по рас-
пределению средних многолетних значений частот фенов А/A – U на территории Брест-
ской области выделить 3 группировки: северо-восточную, центральную и юго-запад-
ную (рисунок 3), а по фенам V и W две: юго-западную и северо-восточную (рисунок 4). 

Проведенное изучение пространственной и временной динамики частот фенов 
позволяет предположить, что фены А – U являются маркерами более мелких внутриви-
довых группировок колорадского жука, так как перепады частот по годам у них более 
значительны, а фены V и W, обладающие большей стабильностью, вероятно, будут 
маркировать более крупные группировки. Ранг выделенных трех группировок по часто-
там фенов А – U на юго-западе Беларуси определить сложно без анализа структуры ви-
да на больших территориях по многим выборкам, расположенным на небольших рас-
стояниях друг от друга. 

Таким образом, наше микрофеногеграфическое исследование показало, что на фо-
не огромной численности и изменчивости изучение внутривидовой структуры колорад-
ского жука должно быть основано на многолетнем сравнении частот фенов. Данные, 
полученные лишь за 1–2 года (2–4 поколения) могут отразить существование эфимер-
ных, быстро возникающих и исчезающих внутрипопуляционных групп. Для выделения 
популяций необходимы макрофеногеографические исследования, так как ареалы попу-
ляций довольно велики. 
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Рисунок 3. – Внутривидовые группировки, выделенные по перепаду средних 
значений частот альтернативных фенов А/А – U за период с 1981 по 1990 гг. 

 

 
 

Рисунок 4. – Внутривидовые группировки, выделенные по перепаду средних 
значений частот альтернативных фенов V – W за период с 1981 по 1990 гг. 

 
Заключение 
Анализ фенетических работ по колорадскому жуку показал, что, несмотря на боль-

шое количество публикаций, посвященных изменчивости рисунка у колорадского жу-
ка, рисунок на голове никто, кроме Тауэра, не изучал, и нет полного описания вариаций 
рисунка жуков в новом ареале. Это можно объяснить тем, что ряд авторов, выполняя 
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популяционные исследования, не ставили перед собой цель выделения дискретных ва-
риаций рисунка, а использовали вариации, описанные другими авторами, или же для 
анализа использовали только наиболее четко выделяемые элементы рисунка, а не все 
их разнообразие. 

Проведенный генетический анализ позволил выявить генетическую детермина-
цию только четырёх пар альтернативных вариаций рисунка (фенов). Феногеографиче-
ские исследования ареала колорадского жука весьма противоречивы и не дают полной 
картины о внутривидовой дифференциации, поэтому дальнейшие фенетические и попу-
ляционные исследования этого вида необходимы для разработки стратегии по сниже-
нию его вредоносности. 
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Klimetc E.P., Martysyuk I.A. History Phenetics-Geographical Research Colorado Potato Beetle 

(Leptinotarsa Decemlineata Say) 
 
The article describes the history of phenetic studies on the formation of the Colorado potato beetle hab-

itat in the Old World. The analysis work at the choice of hair dryers and fenokompleksov to highlight intraspe-
cific groups in forming part of the range. The variability pattern on the dorsal side of the body marked with four 
pairs of alternative variations and established a dominant-recessive monogenic nature of their inheritance. 
At frequencies of two pairs of alternative fen (A / A – U, V – W) in the south-western part of Belarus marked 
intra-group corresponding to the concept of the population. The necessity of further studies on the phene pool 
view. 
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