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Внутривидовая генетическая вариабель-

ность, как известно, является основным факто-

ром, обеспечивающим выживание видов в не-

типичных условиях окружающей среды и спо-

собствующим успешному противостоянию дав-

лению естественного отбора на уровне популя-

ций [1]. По этой причине оценка уровня генети-

ческой вариабельности, присущей виду как це-

лому, имеет не только теоретический, но и зна-

чительный практический интерес, поскольку 

сведения о существующем внутри вида потен-

циале изменчивости могут служить индикато-

ром потенциальной способности вида к расши-

рению ареала или спектра кормовых растений, 

что особенно важно в случае насекомых – вре-

дителей сельскохозяйственных растений, обла-

дающих высоким биотическим потенциалом.  

Особый интерес для изучения уровня 

внутривидовой генетической изменчивости 

представляют настоящие тли, поскольку среди 

них есть виды, значительно различающиеся по 

многим параметрам: степени пищевой специа-

лизации (генералисты и специалисты), широте 

ареала (космополиты и локально распростра-

ненные) или особенностям жизненного цикла 

(голоцикличные и анголоцикличные) [2, 3]. В 

этой связи тли являются уникальной моделью 

для изучения связи особенностей биологии вида 

и скорости закрепления мутаций в геноме. Со-

гласно классическим представлениям, виды, 

питающиеся на широком спектре кормовых 

растений, различающихся между собой соста-

вом вторичных метаболитов (как, например, 

Aphis craccivora Koch, A. fabae Scopoli, A. gossy-

pii Glover, Myzus persicae Sulzer и др.), должны 

обладать более высоким уровнем генетической 

изменчивости в сравнении с видами, адаптиро-

ванными к питанию на узком спектре кормовых 

растений, так как подвергаются действию раз-

нонаправленного естественного отбора в значи-

тельно отличающихся условиях. На сегодняш-

ний день в мире зарегистрировано небольшое 

количество многоядных видов тлей, большин-

ство из которых принадлежит к наиболее моло-

дому подсемейству (Aphidinea) [4, 5]. Климати-

ческие условия также играют важную роль в 

процессе биологической адаптации тлей, пред-

ставляя собой мощный фактор отбора, оказы-

вающий воздействие на все популяции одно-

временно и влияющий на генетический потен-

циал вида [6]. Способность к модификации 

жизненного цикла так же, как и способность 

питаться на широком спектре кормовых расте-

ний и адаптироваться к значительно различаю-

щимся климатическим условиям, может оказы-

вать влияние на изменение генетической струк-

туры популяции [7], причем характер этого 

влияния может быть противоречив.  

Поскольку, как было сказано, уровень ге-

нетической вариабельности играет ключевую 

роль в адаптации видов к изменяющимся усло-

виям окружающей среды и реализации их ре-

продуктивного потенциала, в рамках настояще-

го исследования мы изучили динамику генети-

ческой вариабельности у тлей с широким и уз-

ким спектром кормовых растений, а также с 

разным жизненным циклом, основываясь на 

анализе нуклеотидных последовательностей 

митохондриального гена субъединицы 1 цито-

хромоксидазы с (COI). Анализируемый ген 

функционально не связан с питанием или мета-

болизмом компонентов пищи и не оказывает 

прямое влияние на адаптацию вида к значи-

тельно отличающимся климатическим услови-

ям [8], поскольку, как известно, цитохромокси-

даза с представляет собой терминальный фер-

мент дыхательной цепи эукариот, генерирует 

окисление О2 и транспортный перенос протонов 

через внутреннюю мембрану [9]. Ген COI вхо-

дит в число наиболее консервативных белок-

кодирующих генов животных, поэтому в его 

последовательности допустимы только такие 
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замены, которые не нарушают функцию про-

дукта, так как нарушение функции белка приво-

дит к блокировке дыхательной цепи и элимина-

ции мутантов. По этой причине, в ситуации, 

когда последовательность гена находится  

под действием строгого стабилизирующего  

отбора, мы можем рассчитывать, что накопле-

ние мутаций в этом гене будет носить стохасти-

ческий характер и сможет служить маркером 

общей активности мутационного процесса  

в геноме [10].  

 

Материалы и методы 

В качестве объекта для исследования бы-

ли выбраны 63 вида тлей. Основываясь на лите-

ратурных данных [11], анализируемые виды 

разделили на группы в соответствии с двумя 

критериями: широта перечня кормовых расте-

ний и особенности жизненного цикла (табл.). 

 
Таблица. Дифференциация анализируемых видов тлей в зависимости от особенностей их био-

логии 

Вид тлей 
Пищевая специализация Жизненный цикл 

С. У.Г. Ш.Г. А. Г. 

1 2 3 4 5 6 

Acyrthosiphon malvae − + − + − 
А. assiniboinense + − − + − 
A. pisum − + − − + 

Amphorophora agathonica − + − − + 

Anoecia fulviabdominalis − + − + − 
Aphis craccivora − − + + − 
A. fabae − − + + − 
A. farinosa − + − − + 

A. glycines − + − − + 

A. gossypii − − + + − 
A. maculatae − + − + − 
A. middletonii + − − + − 
A. nerii − + − − + 

A. oenotherae − + − + − 

A. pomi − + − + − 

A. rubicola + − − + − 

A. spiraecola − − + + − 

A. varians − + − + − 

Aulacorthum solani − − + + − 

Brachycaudus cardui − + − + − 

B. helichrysi − − + + − 

Calaphis viridipallida − + − + − 

Capitophorus elaeagni − + − − + 

Chaitophorus neglectus + − − + − 
C. populicola + − − + − 
C. stevensis + − − + − 
Cinara costata − + − + − 
C. laricifex + − − + − 
C. mariana − + − + − 
C. nimbata + − − + − 
Drepanaphis acerifoliae + − − + − 

D. parva + − − + − 

Drepanosiphum platanoidis − + − − + 

Eriosoma lanuginosum − + − − + 

Euceraphis borealis + − − + − 

E. papyrifericola + − − + − 

Eulachnus rileyi − + − − + 

Hayhurstia atriplicis − + − − + 

Hyalopterus pruni − + − − + 
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Продолжение табл. 
1 2 3 4 5 6 

Hyperomyzus lactucae − + − + − 

Illinoia rubicola − + − + − 

Macrosiphum euphorbiae − − + + − 

M. californicum − + − + − 

M. pseudocoryli + − − − + 

M. rosae − + − + − 

Melaphis rhois − + − + − 

Myzus cerasi − + − − + 

M. persicae − − + + − 
Nasonovia ribisnigri − + − + − 
Nearctaphis bakeri − + − + − 
Pemphigus betae − + − + − 
P. populivenae − + − + − 
Pentalonia nigronervosa − + − + − 
Periphyllus testudinaceus − + − − + 

Pleotrichophorus quadritrichus − + − + − 
Rhopalosiphum celtifoliae − + − + − 

R. oxyacanthae − + − − + 

R. padi − + − + − 

Schizaphis graminum − + − − + 

Sitobion avenae − + − − + 

Thecabius populiconduplifolius − + − − + 

Therioaphis trifolii − + − − + 

Uroleucon sonchi − + − − + 

Размер выборки 13 42 8 43 20 

Примечания: С. – специалисты, У.Г. – генералисты с узким спектром кормовых растений, Ш.Г. – генера-

листы с широким спектром кормовых растений, А. – анголоцикличные (неполноциклые), Г. – голоцикличные 

(полноциклые). 

 
Множественное выравнивание нуклео-

тидных последовательностей COI провели по 

референсному гену в программе MEGA7 с ис-

пользованием алгоритма MUSCLE. Для мини-

мизирования влияния состава выборок на рас-

четные данные для каждого вида мы создали 

пять искусственных реплик (выборок), содер-

жащих по 40 нуклеотидных последовательно-

стей, выбранных случайным образом, для чего 

использовали собственную программу SHaRK. 

Для каждой реплики отдельно были рассчита-

ны: внутривидовые парные генетические дис-

танции (метод максимального правдоподобия) в 

программе MEGA7, а также число гаплотипов 

(h), дивергенция гаплотипов (Hd), нуклеотидное 

разнообразие (Pi) и среднее значение нуклео-

тидных различий (k) с использованием про-

граммы DNAsp. Статистический анализ полу-

ченных данных провели методами непарамет-

рической статистики (метод множественного 

сравнения средних и медианный тест Манна–

Уитни) и методами описательной статистики 

(использовали показатели меры среднего уров-

ня: среднее значение, стандартную ошибку, 

стандартное отклонение, максимальные значе-

ния, минимальные значения, значения интерва-

ла, значения медианы, значения верхней и ниж-

ней квантили, доверительный интервал, матема-

тическое ожидание) в программе STATISTICA8. 

Достоверными считали различия при р≤0,01. 

 

Результаты и обсуждение 

Среди анализируемых видов тлей, как бы-

ло показано выше (таблица), около 20 % могут 

быть отнесены к специалистам, так как питают-

ся на нескольких кормовых растениях, принад-

лежащих к одному ботаническому семейству. 

Большинство анализируемых видов (67 % ви-

дов) классифицировались как узкие генерали-

сты, перечень кормовых растений которых 

включает менее 100 видов кормовых растений 

из не менее чем 2, но не более, чем 40 ботаниче-

ских семейств. Кроме того, среди анализируе-

мых тлей были широкие генералисты, адапти-

рованные к питанию на сотнях а иногда и тыся-

чах видов кормовых растений, принадлежащих 
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более чем к 40 различным семействам (13 % 

видов). В соответствии с гипотезой, тли-

генералисты в сравнении со специалистами 

должны обладать более высоким уровнем гене-

тической вариабельности, что обусловлено не-

обходимостью адаптироваться к питанию на 

кормовых растениях с разным содержанием 

вторичных метаболитов, в том числе токсич-

ных. Действительно, в результате анализа внут-

ривидовых парных генетических дистанций 

выявлены статистически значимые различия 

(р=0,0073) между генералистами и специали-

стами (рис. 1 А).  

 
Рис. 1. Средние значения парных внутривидовых генетических дистанций между нуклеотидными после-

довательностями (А) и числом гаплотипов (Б), отражающие уровень генетических различий у тлей с разным 

спектром кормовых растений. С. – специалисты, Ш.Г. – генералисты с широким спектром кормовых растений, 

У.Г. – генералисты с узким спектром кормовых растений. 

 
У генералистов с широким спектром кор-

мовых растений при анализе нуклеотидных по-

следовательностей COI было выявлено значи-

тельно большее число гаплотипов с высоким 

уровнем дивергенции в сравнении с генерали-

стами, ассоциированными с узким спектром 

кормовых растений, и специалистами (рис. 1 Б). 

Интересно, что узкие генералисты демонстри-

ровали меньшее число гаплотипов на реплику, 

чем специалисты. У некоторых видов из числа 

специалистов (Cinara laricifex, Cinara nimbata, 

Chaitophorus populicola) количество гаплотипов 

на реплику превышало 10 при среднем значении 

6,2, в то время как среди узких генералистов 

лишь один вид (Schizaphis graminum, Aphis 

middletonii) из 42 проанализированных имел 

более 10 гаплотипов COI. Различия по числу 

выявляемых гаплотипов были статистически 

значимыми (между генералистами с широким и 

узким спектром кормовых растений р=0,0000; 

между генералистами с широким спектром кор-

мовых растений и специалистами р=0,0102). 

Значения таких критериев, как среднее число 

нуклеотидных различий (k) и уровень нуклео-

тидного разнообразия (Pi), было также выше у 

генералистов с широким и узким спектром кор-

мовых растений, чем у специализированных 

видов (k=2,01 %, Pi=0,004; k=2,00 %, Pi=0,004; 

k=1,38 %, Pi=0,002 соответственно).  

Важной особенностью тлей является спо-

собность к модификации жизненного цикла. В 

соответствии с этим критерием на основе лите-

ратурных данных [12] было принято решение 

разделить анализируемые виды тлей на сле-

дующие группы: голоцикличные − тли, для ко-

торых характерно чередование полового и пар-

теногенетического размножения; анголоцик-

личные – тли, которые на протяжении всего 

жизненного цикла размножаются только парте-

ногенетически на большей части ареала. Мы 

оценили изменчивость последовательности COI 

в этих группах тлей, используя те же статисти-

ческие показатели. 

Результаты анализа средних значений 

внутривидовых парных генетических дистанций 

между нуклеотидными последовательностями 

COI показали, что средние генетические дис-

танции у голоцикличных видов значительно 

выше, чем у анголоцикличных (р=0,0079) 

(рис. 2 А).  

Большее число гаплотипов при их высо-

кой средней дивергенции, однако, было выявле-

но у анголоцикличных видов тлей (рис. 2 Б). 

Сравнительный анализ средних значений нук-

леотидных различий и нуклеотидного разнооб-

разия также не позволил выявить заметных раз-

личий между этими группами тлей по гену COI.  
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Рис. 2. Средние значения парных внутривидовых генетических дистанций между нуклеотидными после-

довательностями (А) и числом гаплотипов (Б), отражающие уровень генетических различий у тлей с разным 

жизненным циклом.  Г. – голоцикличные (полноциклые); А. – анголоцикличные (неполноциклые). 

 
Выводы 

Сравнение уровня внутривидовой вариа-

бельности последовательности гена COI в груп-

пах видов тлей, отличающихся особенностями 

биологии и экологии, показало, что существуют 

статистически значимые различия между вида-

ми тлей с разной степенью пищевой специали-

зации по таким критериям как средние значения 

внутривидовых генетических дистанций, число 

выявляемых гаплотипов, дивергенция гаплоти-

пов, нуклеотидное разнообразие и среднее зна-

чение нуклеотидных различий. Также были 

отмечены значительные различия между полно-

циклыми и неполноциклыми видами тлей. Ука-

занное позволяет заключить, что особенности 

биологии, в частности пищевая специализация и 

особенности жизненного цикла, оказывают 

влияние на скорость закрепления мутаций в 

митохондриальном гене COI у тлей. 
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DIFFERENCES IN THE LEVEL OF INTRASPECIFIC GENETIC VARIABILITY IN TAXONS OF APHIDS, 

DIFFERING BY CHARACTER OF EVOLUTIONARY DYNAMICS 

Aim. Aphids are an interesting model to study the level of the genetic variability since there are species, which differ in 

the level of host-plant specialization and the peculiarity of a life cycle among them. The mutations observed in COI 

gene allow defining the interspecific level of the genetic variability in aphids. Methods. The highly conservative COI 

gene was used to study the level of the genetic variability in aphids. Results. The analysis of nucleotide sequences of 

COI gene allowed discovering statistically significant differences between generalists with wide spectrum of host 

plants, generalists with narrow spectrum of host plants and specialists. In addition, the genetic differences were discov-

ered between holocyclic and angolocyclic species of aphids. Conclusions. As a result of the work it was determined 

that the wide spectrum of host-plants and holocycly are associated with the high level of genetic variability of COI gene 

in aphids. 
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