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Harmonia axyridis,
Кокцинеллида-афидофаг Harmonia axyridis Pall. используется для защиты растений уже около полувека. Интродукцию хармонии проводили в Предкарпатье в конце 60-х годов (Воронин,1968). В Приморском крае для хармонии доказана возможность сезонной колонизации в теплицах (Сидляревич, Воронин,1970; Яркулов 2002). Свойственные хармонии экологическая пластичность и высокая прожорливость позволяют использовать этот вид в борьбе с тлями на широком спектре культур, как в открытом, так и закрытом грунте. 

Хармония широко распространена в Юго-Восточной Азии и Сибири. На северо-западе пограничными точками ареала являются  Тюкалинск Омской области, на севере – Якутск и Шантарские острова. В юго-западной части граница ареала проходит по северной Монголии. На востоке пограничные точки находятся на юге о. Сахалин, о. Кунашир и Японских островах (Кузнецов, 1993; Воронцов, Блехман, 2001). В течение последних 10-15 лет вид акклиматизировался в Европе (Англия, Бельгия, Франция), Северной и Южной Америке (Koch et al., 2006). 

Для понимания факторов, обеспечивших быстрое расселение хармонии в разных экологических условиях, а также для полноценного освоения природных ресурсов этого энтомофага необходимы детальные исследования фенотипической структуры нативных (азиатских) популяций H. axyridis. 

Ф.Г. Добржанский одним из первых описал у хармонии ярко выраженную географическую изменчивость рисунка элитр (Dobzhansky, 1924). Изучение полиморфизма H.axyridis проводилось в Приморском крае (Богданов, 1986; Холин, 1988), в Японии (Tan, 1946; Ueno et al., 1996), в Забайкалье (Корсун, 2004), в Западной Сибири (Воронцов, Блехман, 1986, 2001). Малоизученной зоной ареала H. axyridis остается Корейский полуостров. Нам удалось найти фрагментарные данные за 1925 г. о фенотипическом составе популяции из Суйгена (Suigen, 37° с.ш) (Kurisaki, 1927 цит. по Komai et al., 1950). Современные исследования ограничиваются одной работой, в которой дана оценка фенотипического состава популяции из окрестностей Дэджона (Daejon, 33° с.ш.), расположенного в центральной части Корейского п-ова (Youn, Seo, 2002). Данные этих исследователей фрагментарны и не позволяют пока сделать обоснованных выводов о характере и механизмах поддержания полиморфизма в природных популяциях хармонии на территории Кореи. 

Популяции H. axyridis на Корейском п-ове географически занимают промежуточное положение между континентальными популяциями Китая и островными в Японии. По фенотипическому составу популяции на Японских островах резко отличаются от континентальных. Существенные отличия наблюдаются по окраске надкрылий и по доле особей, несущих элитральный гребень (Komai et al., 1950; Воронцов, Блехман, 2001). Поэтому Корейский п-ов как пограничная зона, вблизи которой происходит смена доминирующих морфотипов, представляет особый интерес для исследования. 
Нами проведена сравнительная оценка фенотипической структуры популяций  кокцинеллиды Harmonia axyridis Pall. по двум признакам: рисункунадкрылий и наличию элитрального гребня. Рисунок надкрылий определяется серией множественных аллелей одного локуса (Tan, 1946). Рисунок надкрылий составляют серию переходов от светлых (желтых или красных) форм до черных с одним или двумя светлыми пятнами на надкрыльях. Наиболее распространены 4 аллели: succinea, axyridis, spectabilis и conspicua (Рис. 1). Аллели образуют ряд кодоминирования: conspicua > spectabilis > axyridis > succinea. Морфотип succinea рецессивен по отношению ко всем остальным формам. 
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Рис. 1. Основные типы окраски надкрылий H. axyridis 
1 – succinea, 2, – axyridis, 3 – spectabilis, 4 – conspicua 
Элитральный гребень детерминирует доминантная аллель одного аутосомного гена (Komai, Chino, 1969). 

Жуков собирали в 2007-2008 гг. в окрестностях г. Нонсана (36(20( с.ш.) и г. Уссурийска (42° с.ш., сборы В.И. Потемкиной). Отлов особей проводили без специального выбора на местах зимовки или  во время осеннего лета на зимовку. На частоты морф в таких выборках не влияет наличие микростациальной изменчивости, описанной для некоторых популяций хармонии. Поэтому собранные во время осенней миграции или на местах зимовки выборки жуков отражают фенотипический состав совокупной географической популяции. Кроме того, в осенних сборах (в отличие от весенних) на частоту фенотипов не влияют различия в сроках разлета с мест зимовки, связанные с более быстрым прогревом особей-меланистов. 

Особей сортировали по полу и рисунку надкрылий, выделяя морфотипы succinea, spectabilis и conspicua согласно классификации Тана (1946).

Рассчитывали частоту встречаемости каждого фенотипа по формуле:
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Np – число особей определенного фенотипа, N – число особей в выборке.
Среднее число фенотипов рассчитывали по формуле: 
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p1, …, pm – частоты фенотипов (Животовский, 1991). 

Ошибку среднего числа фенотипов рассчитывали по формуле:
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μ - среднее число фенотипов, 
m - число фенотипов,
N – число особей в выборке (Животовский, 1991).
Фенотипическое разнообразие в популяциях H. axyridis оценивали по среднему числу фенотипов (μ) с учетом их частоты (табл. 1). Островная популяция с о-ва Чеджу по сравнению с материковыми из Нонсана и Уссурийска отличается значительным фенотипическим разнообразием. Отличительной чертой выборки с о-ва Чеджу является высокая частота фенотипов aulica и intermedia (табл. 1). В двух выборках из Нонсана в 2008 г. было найдено 4 особи фенотипа aulica, в материале из Уссурийска  этот фенотип представлен не был. На Корейском п-ове этот фенотип ранее не выявлен, как по нашим данным, так и по литературным (Добржанский, 1951). В Приморском крае aulica и intermedia встречаются чрезвычайно редко, их доля не превышает 0,3% и  0,03% соответственно (Холин, 1988).

Таблица 1. 
Фенотипический состав природных популяций Harmonia axyridis.

	Фенотипы
	Частоты фенотипов, %

	
	о. Чеджу,

2007 г.
	Нонсан,

2008 г.
	Уссурийск,

2008 г.
	о. Кюсю*
	о. Сикоку*

	succinea
	60.6
	92.0
	87.0
	2.3
	10.7

	aulica
	17.4
	0.17
	0
	0
	0

	intermedia
	4.2
	0
	0
	0
	0

	axyridis
	0
	0
	0
	2.2
	5.8

	spectabilis
	11.4
	3.8
	6.0
	11.1
	19.1

	conspicua
	6.5
	4.0
	7.0
	83.6
	64.1

	Другие фенотипы
	0
	0.17
	0.15
	0
	0

	Тестировано особей
	431
	2335
	647
	995
	534

	Среднее число фенотипов, μ
	3.19±0.116
	2.04±0.065
	2.15±0.078
	3.38±0.046
	3.70±0.046


* - данные по Японским островам (Komai et al., 1950).

По данным Тана, (1946), морфотип aulica определяется двумя аллелями, различия между которыми заключается в очертании тёмной каймы на надкрыльях. SA2SA2 –формирует широкую кайму, образующую клиновидный рисунок у серединной линии элитр, SA1SA1 – фенотипически проявляется в виде узкой каймы по краю надкрылий (рис. 2). На о-ве Чеджу в 2007 г. были найдены жуки с морфотипом aulica SA1SA1-типа, а в Нонсанев 2008 г. – SA2SA2-типа.
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Рис. 2. Формы фенотипа aulica. 
1 - SA2SA2, 2 - SA1SA1. 
По значительной площади светлого поля на надкрыльях aulica и intermedia близки к доминирующей на материке succinea. Поэтому, несмотря на очевидные фенотипические различия в обеих популяциях преобладают светлоокрашенные формы. Их доля на материке (Нонсан) и на о-ве Чеджу одинаково высока – 95% и 91% соответственно, что свидетельствует об адаптивном преимуществе, которое получают светлые формы в данных местах обитания.  Частичная замена (на 20%) одной светлой формы (succinea) на две другие (aulica и intermedia) могла произойти в результате генетического дрейфа в сочетании с «эффектом бутылочного горлышка», когда в одном или нескольких поколениях численность  популяции резко уменьшается. Восстановление численности за счет миграции на острове затруднено. Поэтому в изменении частоты аллелей в островных популяциях возрастает роль таких факторов как генетический дрейф и колебания численности. Однако произошедшие на о-ве Чеджу изменения не носят принципиального характера. Доминирующим остается succinea, которую дополняют фенотипически близкие aulica и intermedia.

Остров Чеджу равно удален, как от Корейского полуострова, так и от Японских островов, на расстояние, которое затруднительно преодолеть жукам H. axyridis самостоятельно. Следовательно, популяция с Чеджу происходит от особей, завезенных человеком. Вероятнее всего, источником были особи какой-либо материковой популяции, которая отличается резким доминированием светлоокрашенных форм (в основном succinea) и высокой частотой элитрального гребня. 

Совершенно иная ситуация сложилась на южной части Японских островов, где доминирую меланизированные формы – conspicua, spectabilis. Доля светло окрашенных форм succinea составляет 2-10%, aulica и intermedia не выявлены, зато встречается фенотип axyridis, крайне редкий Корее и Приморье (табл. 3). Объяснить принципиальные различия фенотипической структуры корейских и южно-японских популяций за счет разницы в климате можно только отчасти. О-в Чеджу располагается на одних широтах с японскими о-вами Кюсю и Сикоку. Кардинальные отличия климата между островами маловероятны, а фенотипические различия между популяциями очевидны (табл. 3). 

Кроме того, в выборке из Нонсана (2008 г.) нами были зарегистрированы особи, предположительно отнесённые к гетерозиготным особям по редким фенотипам tripunctata и transverifascia, которые так же были описаны Таном (1946) (рис. 3). В настоящее время нами проводится работа по получению чистых линий данных фенотипов.
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Рис. 3. Редкие фенотипы 
1 – transverifascia, 2 – tripunctata 
Между исследуемыми популяциями H. axyridis выявлены существенные отличия не только по окраске надкрылий, но и по частоте встречаемости элитрального гребня (табл. 2). 
Таблица 2. 
Частота встречаемости элитрального гребня в различных популяциях H. axyridis.

	Фенотип
	Доля особей, %

	
	Нонсан (Sesil), n=553
	Нонсан (парк), n=673
	Уссурийск, n=646
	о. Чеджу*, n=724

	
	+
	─
	+
	─
	+
	─
	+
	─

	
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀
	♂
	♀

	succinea
	26
	46
	6
	11
	37
	41
	5
	7
	34
	49
	1
	3
	3.2
	2.8
	1.4
	1.4

	aulica
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	3.5
	5.8
	3.9
	4.4

	intermedia
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	12.2
	11.9
	7.0
	4.6

	axyridis
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	0
	3.7
	2.8
	2.2
	2.9

	spectabilis
	0.9
	2.5
	0
	0
	1.5
	2
	0
	0
	1.5
	4
	0
	0.1
	5.7
	5.4
	2.3
	1.0

	conspicua
	1
	2.5
	0.2
	0.2
	2
	2
	0.4
	0.7
	2
	5
	0.1
	0
	1.5
	1.5
	3.9
	5.2

	По всем фенотипам
	28
	55
	6
	11
	41
	46
	5
	8
	38
	58
	1
	3
	29.7
	30.1
	20.7
	19.5

	Всего
	83
	17
	87
	13
	96
	4
	59.8
	40.2


+  - есть гребень, ─ -  нет гребня.

* - данные получены при исследовании лабораторной культуры, заложенной от выборки насекомых, собранных на о-ве Чеджу 2007 г.
Элитральный гребень – поперечный хитиновый валик, расположенный на нижних концах элитр. Хосино показал, что наличие или отсутствие элитрального гребня наследуется моногенно и является доминантным признаком и наследуется независимо, от генов, определяющих окраску элитр (Hosino, 1936). Наличие гребня детерминирует доминантный ген гена, локализованный в аутосоме, поэтому наличие или отсутствие гребня не сцеплено с полом (Komai, Chino, 1969).

М. Курисаки установил, что на территории Японии частота индивидуумов, имеющих элитральный гребень, изменяется клинально с севера на юг (Kurisaki, 1927 цит. по Komai et al., 1950).

На о-ве Хоккайдо все жуки почти без исключения имеют элитральный гребень, который так же присутствует у большей части имаго, найденных в северной части Хонсю, и приблизительно у 40% жуков, что были найдены в районе Нагои. Частота встречаемости элитрального гребня составляет 20-25% около Киото и Осаки, и уменьшается при продвижении на запад по Японскому архипелагу. В Китае и Приморском крае этот показатель достигает 80-100% (Komai et al., 1950; Блехман, 2008). 

Приморье и северо-восточный Китай являются зоной межпопуляционной стабильности по частоте встречаемости гребня. На указанной территории подавляющее большинство жуков имеют гребень (Komai et al., 1950; Блехман, 2008). 

Вторая зона межпопуляционной стабильности находится в Западной Сибири, где доля особей, несущих гребень не превышает 20-30% (Блехман, 2008). 

Адаптивное значение гребня для особи-носителя пока не известно. Японские исследователи отмечали, что поскольку гребень чаще встречается на севере Японских островов, то этот признак может быть как-то связан с выживанием вида в холодном климате (Komai, Chino, 1969). Однако низкая частота встречаемости гребня у жуков из сибирских популяций свидетельствует о том, что спорности данного предположения. Кроме того, наши данные свидетельствуют о том, что гребень широко распространен не только на севере, но и на  юге ареала хармонии (например, на  Чеджу, табл. 2).

Оценка частоты встречаемости элитрального гребня в японских популяциях H.axyridis может быть ошибочной из-за присутствия в сборах близкородственного симпатрического вида H. yedoensis Takizawa, 1917 (= Ptychanatis yedoensis Takizawa, 1917). У жуков H. yedoensis гребень всегда отсутствует. Окраска жуков H. yedoensis так же как H. axyridis варьирует. Известны 4 фенотипа H. yedoensis, которые чрезвычайно схожи с феноформами conspicua, spectabilis, axyridis и succinea. Причем меланизированные формы H. yedoensis и H. axyridis отличить по окраске надкрылий практически невозможно.

Морфологически H. yedoensis и H. axyridis отличаются по окраске личинок и строению гениталий самцов. Последняя особенность, по-видимому, определяет 100%-ную репродуктивную изоляцию видов, доказанную в лабораторных экспериментах (Okada et al., 1978; Sasaji, 1981). Экологические ниши видов отчасти перекрываются. H. yedoensis обитает преимущественно на сосновых деревьях, где пересекается с H. axyridis, которая среди прочих биотопов отмечена и в сосновых лесах (Osawa, Ohashi, 2008). 

Ареал H. yedoensis включает Японию и Тайвань. В первой половине 20 века H. axyridis была отмечена на Тайване (= о. Формоза). Небольшая выборка жуков состояла исключительно из меланизированного фенотипа conspicua (Komai, Chino, 1969). Позже в ходе ревизии фауны кокцинеллид о-ва Формоза было доказано, что все собранные экземпляры являются H. yedoensis (Sasaji, 1982). 
Таким образом, на юге Японии повышенная частота особей без гребня может быть обусловлена наличием в сборах жуков не только H. axyridis, но и меланизированных форм H. yedoensis, у которых гребень всегда отсутствует. Следует отметить, что данные о клинальной изменчивости частоты элитрального гребня в японских популяциях H. axyridis были получены Т. Комаи в первой половине 20 века, когда еще не была доказана видовая самостоятельность H.yedoensis, и данное видовое название считалось младшим синонимом H. axyridis. 

Высокие частоты фенотипов spectabilis и conspicua, отмеченные в Юго-западном Китае (провинция Szechwan) (Tan, 1949) и на юге Японских островов (Komai et al., 1950), могут быть тоже отчасти обусловлены примесью меланизированных форм H.yedoensis. Избежать ошибок в видовой диагностике сборов было возможно только при анализе гениталий самцов, чтобы разделить H.axyridis и H.yedoensis.
Основываясь на анлизе фенотипической структуры тестированных популяций хармонии мы предполагаем, что материковые и островные популяций хармонии имеют разные адаптивные стратегии. Первая и наиболее распространенная стратегия построена на разделении особей в популяции на универсалов и специалистов. Универсалы, такие как succinea, способны выживать в широких диапазонах температуры и влажности, отличаются средней, но стабильной репродукцией на широком спектре жертв. В силу своей эврибионтности универсалы оставляют ядро популяции. Специалисты отличаются наличием более узких гидротермических и пищевых предпочтений. В оптимальных для себя условиях специалист может опережать  универсала по репродукции. Специалисты служат для более полного освоения гетерогенности среды обитания (Сергиевский, 1988). Доля специалистов в популяции варьирует в зависимости от условий конкретного биотопа, а доля универсалов остается стабильно высокой.
Существует предположение о том, что ген рисунка надкрылий у хармонии сцеплен с комплексом наследственных факторов, определяющих экофизиологические особенности энтомофага в том числе его пищевые предпочтения (Soares et al., 2005; Seo et. al, 2008). Это дает основание для формирования типовых культур H. axyridis, которые будут наиболее полно отражать и сохранять свойственную виду генотипическую изменчивость при длительном разведении в лаборатории. В основе предлагаемой методики лежит использование рисунка надкрылий в качестве фенотипического маркера. Выделение маркера в гомозиготу позволит контролировать сцепленные с ним гены, определяющие пищевые предпочтения, репродуктивные и поведенческие особенности, свойственные разным морфотипам хармонии. При необходимости данные типовые культуры хармонии послужат исходным материалом для селекции линий H. axyridis с заданными характеристиками, например с повышенной прожорливостью при питании определенным видом тли.
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Phonotypical variability coccinellid Harmonia axyridis of the colour patterns and elytral ridge.

E.N. Balueva 

All-Russian institute of plant protection, St. Petersburg-Pushkin, Russia

The Harmonia axyridis beetles were collected in 2007-2008 in the Korean Peninsula (vicinity of Nonsan, 36(20( N) and in the Jeju Island (near the Botanic garden, 33(10( N), Ussuriisk (42(N). The beetles have been divided according to a pattern on elytra. The succinea phenotype (19 black spots on yellow or red elytra) was shown to be dominant. The overall frequency of black phenotypes (2 or 4 red spots on black elytra) was 17% in the Jeju population and 10% in the Nonsan population. The aulica and intermedia phenotypes (yellow or red elytra with black border) were found in the Jeju Island only. Their frequency was 21%. In the Russian Far East, China and Japan, the frequency of the aulica and intermedia phenotypes is less than 2%. We consider the unique microclimate condition cause the high frequency of rare phenotypes in the Jeju population.
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