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Ãåíåòè÷íà äèôåðåíö³àö³ÿ ïîïóëÿö³é àìô³ì³êòè÷íîãî 
äîùîâîãî ÷åðâ’ÿêà A. caliginosa íà òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè 
äîñë³äæåíà øëÿõîì àíàë³çó ì³íëèâîñò³ ïîë³àëåëüíîãî 
ëîêóñó Es-4. Âñòàíîâëåíî, ùî ïîñåëåííÿ öüîãî âèäó 
õàðàêòåðèçóþòüñÿ ïîêàçíèêîì Fst = 0,13, ùî îçíà÷àº 
ãåíåòè÷íó ãåòåðîãåíí³ñòü âèùå ñåðåäíüîãî ð³âíÿ. Çíà-
÷åííÿ öüîãî ³íäåêñó çàëåæàòü â³ä ðîçì³ð³â ãðóï ïîïó-
ëÿö³é. Ïðè÷îìó ö³ çì³íè ìîæóòü áóòè ïðåäñòàâëåí³
ÿê ñòðèáîê â³ä íåâ³ðîã³äíèõ ì³æäåìîâèõ â³äì³ííîñ-
òåé äî ñòàòèñòè÷íî â³ðîã³äíèõ, îòðèìàíèõ ïðè àíà-
ë³ç³ ãåîãðàô³÷íèõ â³ääàëåíèõ ïîïóëÿö³é, ç³ ñòàá³ë³çàö³ºþ 
çíà÷åíü ³íäåêñó Fst â ìàêðîìàñøòàá³. Òàêà ñèòóàö³ÿ 
àäåêâàòíà ìîäåë³ ãåíåòè÷íî îäíîð³äíîãî ïîñåëåííÿ, 
ùî âèíèêàº ðàçîâî íà âåëèêîìó ïðîñòîð³, âòîðèííà 
äèôåðåíö³àö³ÿ ÿêîãî âèêëèêàíà âíóòð³øí³ìè ì³ãðà-
ö³ÿìè ³ åôåêòîì çàñíîâíèêà, ùî â³äïîâ³äàº çàêîíî-
ì³ðíîñòÿì, çàçíà÷åíèì äëÿ ïîïóëÿö³é öüîãî âèäó â 
Ï³âí³÷í³é Àìåðèö³. Ïîð³âíÿííÿ ïðîñòîðîâî¿ äèôåðåí-
ö³àö³¿ ïîïóëÿö³é A. caliginosa ç ãåíåòè÷íî, åêîëîã³÷íî 
³ àðåàëîã³÷íî áëèçüêèì ïàðòåíîãåíåòè÷íèì âèäîì A. 
trapezoides â ìåæàõ Óêðà¿íè ïîêàçàëî, ùî ó àïîì³ê-
òè÷íîãî âèäó ³íøèé òèï ãåîãðàô³÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿ 
ïîïóëÿö³é. Éîìó âëàñòèâà â³êàðíà ñòðóêòóðà ïîñå-
ëåíü, ïðè ÿê³é îäíà êëîíîâà ôîðìà çàì³ùàº ³íøó, 
ïðè÷îìó íàéá³ëüøîþ ì³ðîþ â³äð³çíÿþòüñÿ ãåíîòèïè 
êëîí³â ïîïóëÿö³é íà äèñòàíö³¿. Öå îçíà÷àº, ùî ì³æ 
â³ääàëåíèìè ïîñåëåííÿìè äîùîâèõ ÷åðâ³â â ìåæàõ Óê-
ðà¿íè â³äñóòí³ ì³ãðàö³¿, à ïðè÷èíè àëüòåðíàòèâíîãî 
õàðàêòåðó ãåíåòè÷íîãî ðîçïîä³ëó ïîñåëåíü àìô³ì³ê-
òè÷íîãî ³ àïîì³êòè÷íîãî âèä³â ïîâ’ÿçàí³ ç ìåõàí³çìà-
ìè ôîðìóâàííÿ ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ. Ó ïîïóëÿ-
ö³ÿõ àìô³ì³êòè÷íèõ âèä³â ìàêñèìàëüíå ãåíîòèïîâå 
ð³çíîìàí³òòÿ äîñÿãàºòüñÿ çà ðàõóíîê ðåêîìá³íàö³¿ ³
ðåàë³çóºòüñÿ íà ³íäèâ³äóàëüíîìó ð³âí³ â ìåæàõ ïîïó-
ëÿö³é, à ó êëîíîâèõ âèä³â âîíî îáóìîâëåíî ìóòàö³ÿìè ³ 
ïðîÿâëÿºòüñÿ ÿê ì³æãðóïîâà ì³íëèâ³ñòü.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Aporrectodea, äîùîâ³ ÷åðâè, ïîïóëÿö³¿, 
àìô³ì³êñèñ, ïàðòåíîãåíåç, F-ñòàòèñòèêà.

Âñòóï. Äîùîâ³ ÷åðâè ðîäèíè Lumbricidae – 
ïîïóëÿðí³ îá’ºêòè åâîëþö³éíèõ òà ïîïóëÿö³é-

íî-ãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü. Ïðè÷èíàìè º ¿õ ìà-
ñîâ³ñòü é åêîëîã³÷íà çíà÷óù³ñòü, êëîíîâå ðîç-
ìíîæåííÿ áàãàòî÷èñåëüíèõ ïàðòåíîãåíåòè÷íèõ 
âèä³â, à òàêîæ ³íâàç³éí³ ïðîöåñè â ìàñøòàáàõ 
Çåìíî¿ êóë³, ùî ñòàëè îäíèì ³ç ôàêòîð³â çì³í 
åêîñèñòåì (Hendrix et al, 2008). Òðàäèö³éíèé 
³íòåðåñ ãåíåòèê³â âèêëèêàþòü êëîíîâ³ ïîïóëÿ-
ö³¿ ïàðòåíîãåíåòè÷íèõ àëîïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â 
(Janike, Selander, 1979; Tehivua, Saura, 2008; 
Mezhzherin et al, 2017; Shekhovtsov et al, 2020), 
òîä³ ÿê îñîáëèâîñò³ ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè ïî-
ñåëåíü äèïëî¿äíèõ àìô³ì³êòè÷íèõ âèä³â çàëè-
øàþòüñÿ ìàëîäîñë³äæåíèìè. Ïî ñóò³, º ëèøå 
îäíà ïóáë³êàö³ÿ, â ÿê³é íà îáøèðíîìó ìàòå-
ð³àë³ îïèñàíî ãåíåòè÷íó ñòðóêòóðó ïîñåëåíü 
îäíîãî ç íàéìàñîâ³øèõ âèä³â äîùîâèõ ÷åðâ³â 
ïîì³ðíî¿ çîíè Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè Aporrectodea 
tuberculata (Stille et al, 1980). Àíàë³ç ãåíåòè÷-
íî¿ ñòðóêòóðè öüîãî âèäó øëÿõîì àëîçèìíîãî 
àíàë³çó âèÿâèâ äîñèòü çíà÷íèé ð³âåíü äèôå-
ðåíö³àö³¿ éîãî ïîñåëåíü. Ïðè öüîìó îñíîâíèé 
âíåñîê ó ïðîñòîðîâó ãåòåðîãåíí³ñòü íàëåæèòü 
ïîïóëÿö³ÿì â³ääàëåíèì íà äåê³ëüêà äåñÿòê³â 
ê³ëîìåòð³â. ßêùî ñóñ³äí³ äåìîâ³ ïîïóëÿö³¿ âè-
ÿâëÿþòüñÿ íàäçâè÷àéíî ñõîæèìè ãåíåòè÷íî, 
ùî ö³ëêîì î÷³êóâàíî, òî íåçíà÷íèé âíåñîê â
ïðîñòîðîâó äèôåðåíö³àö³þ ãåîãðàô³÷íî â³ääà-
ëåíèõ ïîïóëÿö³é âèÿâèâñÿ äîñèòü íåñïîä³âà-
íèì, öå àâòîðè ïóáë³êàö³¿ ïîÿñíþºòüñÿ ì³ãðà-
ö³éíèìè ïðîöåñàìè.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ïîêàçàâ (Perez-Losa-
da et al, 2009, 2012), ùî A. tuberculata º êîí-
ñïåöèô³÷íèì àìô³ì³êòè÷íîìó âèäó-êîñìîïîë³òó
A. ñaliginosa, ÿêèé º îäíèì ç íàéìàñîâ³øèõ 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Lumbricidae â ìåæàõ Óê-
ðà¿íè. Öÿ îáñòàâèíà äîçâîëÿº ïðîâåñòè ïî-
ð³âíÿëüíå äîñë³äæåííÿ ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè 
ïîñåëåíü âèäó â ìàñøòàáàõ îáøèðíîãî àðåà-
ëó, ÿêèé îõîïëþº ïîçàòðîï³÷í³ ðåã³îíè Ñòàðîãî 
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Îñîáëèâîñò³ ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè ïîïóëÿö³é àìô³ì³êòè÷íîãî äîùîâîãî ÷åðâ’ÿêà 

òà Íîâîãî Ñâ³òó. Ó ðàç³ â³äòâîðåííÿ ðåçóëüòàòó, 
îòðèìàíîãî â ï³âí³÷íîàìåðèêàíñüê³é ÷àñòèí³ 
àðåàëó, îñîáëèâîñò³ ïðîñòîðîâî¿ äèôåðåíö³àö³¿ 
ïîïóëÿö³é A. caliginosa ìîæíà åêñòðàïîëþâàòè 
é íà ³íø³ àìô³ì³êòè÷í³ âèäè äîùîâèõ ÷åðâ³â, 
ùî º ö³ëêîì àäåêâàòíèì, àäæå öå îäèí ç íàé-
ïîøèðåí³øèõ ³ íàéìàñîâ³øèõ âèä³â ëþìáðè-
öèä Ãîëàðêòèêè.

Îñîáëèâî¿ ³íòðèãè äàíîìó äîñë³äæåííþ íà-
äàº é ìîæëèâ³ñòü áåçïîñåðåäíüîãî ç³ñòàâëåííÿ 
ïðîñòîðîâî¿ ñòðóêòóðè A. ñaliginosa ç îñîáëè-
âîñòÿìè ãåîãðàô³÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿ åêîëîã³÷-
íî òà ãåíåòè÷íî áëèçüêîãî éîìó âèäó A. trape-
zoides. Öåé ïàðòåíîãåíåòè÷íèé àëîòðèïëî¿ä-
íèé âèä, îäíèì ³ç áàòüê³âñüêèõ âèä³â ÿêîãî º 
A. caliginosa (Mezhzherin et al, 2017), ìåøêàº 
ðàçîì ç îñòàíí³ì ó â³äêðèòèõ ëàíäøàôòàõ ïî 
âñ³é òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè. Ãåíåòè÷íà ñòðóêòóðà 
éîãî ïîñåëåíü áóëà äåòàëüíî âèâ÷åíà ðàí³øå 
(Mezhzherin et al, 2008). Â ðåçóëüòàò³ ÷îãî 
âñòàíîâëåíî, ùî äëÿ ïîïóëÿö³é A. trapezoides 
õàðàêòåðíà ïîë³êëîíàëüí³ñòü òà âèñîêèé ñòó-
ï³íü ïðîñòîðîâî¿ ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿, ùî
ïîëÿãàº ó â³êàðí³é ñòðóêòóð³ ïîñåëåíü, ïðè 
ÿê³é îäíà êëîíîâà ôîðìà çàì³ùóº ³íøó. Ïî-
ð³âíÿëüíèé àíàë³ç îñîáëèâîñòåé ïðîñòîðîâî¿ 
ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè öèõ äâîõ åêîëîã³÷íî ³
àðåîëîã³÷íî ïîä³áíèõ âèä³â º ö³ííèì íå ëèøå
ÿê ñàìîñò³éíå äîñë³äæåííÿ, âîíî äîçâîëÿº ðîç-
êðèòè îñîáëèâîñò³ ì³êðîåâîëþö³¿ àìô³ì³êòè÷-
íèõ é àïîì³êòè÷íèõ âèä³â, à òàêîæ âïðèòóë 
ï³ä³éòè äî âèð³øåííÿ ïðîáëåìè åâîëþö³éíîãî 
ïåðåâàæàííÿ àìô³ì³êñèñó.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Ôàêòè÷íîþ îñíîâîþ 
äàíîãî äîñë³äæåííÿ ïîñëóæèëà 1083 îñîáèíè 
A. caliginosa, ùî ñêëàäàþòü 61 âèá³ðêó, ùî
áóëè ç³áðàí³ ïî âñ³õ ðåã³îíàõ Óêðà¿íè (ðèñ. 1).
Íàéá³ëüøå ÷èñëî âèá³ðîê âçÿòî ç Êîíòèíåí-
òàëüíî¿ á³îãåîãðàô³÷íî¿ çîíè, ùî îõîïëþº Ë³-
ñîâó òà Ë³ñîñòåïîâó ãåîãðàô³÷í³ çîíè Óêðà¿íè, 
äå öåé âèä çíà÷íî ÷èñåëüí³øèé, í³æ â Ñòåïîâ³é 
á³îãåîãðàô³÷í³é çîí³, â ÿê³é â³í º ñïîðàäè÷íèì.

Âèçíà÷åííÿ âèäîâî¿ ïðèíàëåæíîñò³ çä³éñ-
íþâàëîñÿ øëÿõîì ìóëüòèëîêóñíîãî àíàë³çó ÷î-
òèðüîõ ôåðìåíòíèõ ñèñòåì: àñïàðòàòàì³íî-
òðàíñôåðàçè, ìàëàòäåã³äðîãåíàçè, íåñïåöèô³÷-
íèõ åñòåðàç ³ ñóïåðîêñèääèñìóòàçè. Âèñîêî 
ïîë³ìîðôíèì âèÿâèâñÿ ò³ëüêè ëîêóñ Es-4, ïðåä-
ñòàâëåíèé ï’ÿòüìà àëåëÿìè, òðè ç ÿêèõ çó-
ñòð³÷àëèñÿ ç âèñîêîþ ÷àñòîòîþ, ùî äîçâîëÿº 

ïîâíîö³ííî âèêîðèñòîâóâàòè éîãî äëÿ àíàë³çó 
ïðîñòîðîâî¿ ñòðóêòóðè ïîïóëÿö³é A. caliginosa.

Ãåëåâèé åëåêòðîôîðåç ç ïîäàëüøèì ôàðáó-
âàííÿì ãåë³â çà ñòàíäàðòíèìè ìåòîäèêàìè, 
çä³éñíåíà â 7,5%-íîìó ïîë³àêðèëàì³äíîìó ãåë³ 
³ òðèñ-ÅÄÒÀ-áîðàòí³é ñèñòåì³ áóôåð³â (Peacock 
et al, 1965).

Â ÿêîñò³ ïàðàìåòð³â ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðîâà-
íîñò³ ïîïóëÿö³é âèêîðèñòàí³ äâà ñòàíäàðòíèõ 
³íäåêñè F-ñòàòèñö³ (Wright, 1965; Nei, 1977), ÿê³ 
çàñòîñîâóþòüñÿ äëÿ îö³íêè ãåíåòè÷íî¿ ñòðóê-
òóðîâàíîñò³ ïîïóëÿö³é.

²íäåêñ ô³êñàö³¿ ãåíîòèï³â (Fi) ðîçðàõîâó-
âàâñÿ çà ôîðìóëîþ Fi = 1 – Het (obs)/Het 
(exp), äå Het (obs) – ôàêòè÷íà, à Het (exp) – 
î÷³êóâàíà ãåòåðîçèãîòíîñò³. Çíà÷åííÿ ³íäåêñó 
çì³íþºòüñÿ â ä³àïàçîí³ â³ä –1 äî 1. Íåãàòèâí³ 
çíà÷åííÿ ñâ³ä÷àòü ïðî íàäëèøîê ãåòåðîçèãîò,
ó êðàéíüîìó ðàç³ – ïîâíó â³äñóòí³ñòü ãîìîçè-
ãîò. Ïîçèòèâí³ çíà÷åííÿ – ïðî äåô³öèò ãåòå-
ðîçèãîò, à ãðàíè÷íî åêñòðåìàëüíà ñèòóàö³ÿ 
Fi = 1 – ¿õ â³äñóòí³ñòü ó ïîïóëÿö³¿. Ïðè÷èíè 
â³äõèëåíü â³ä íóëüîâîãî çíà÷åííÿ, ùî â³äïîâ³-
äàº ð³âíîâàæíîìó ñòàíó ïîïóëÿö³¿, ïîâ’ÿçàí³ ç 
îáìåæåííÿì àìô³ì³êñèñó. Íàäëèøîê ãåòåðî-
çèãîò – ð³äê³ñíà ñèòóàö³ÿ, ÿê ïðàâèëî, âè-
êëèêàíà êëîíóâàííÿì, äåô³öèò – á³ëüø çâè-
÷àéíå ÿâèùå, ùî çóìîâëåíå îáìåæåííÿì íà 
ñõðåùóâàííÿ ïåâíèõ ãåíîòèï³â. Öå ìîæå áóòè 
çóìîâëåíî ÿê ñàìîçàïë³äíåííÿì, òàê ³ åôåêòîì 
Âàëóíäà – íàäëèøêîì ãîìîçèãîò, âèêëèêàíèì 
çì³øóâàííÿì ïîïóëÿö³é, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ çà 
÷àñòîòàìè ãåí³â. Çà ñòóïåíåì ïðîÿâó åôåêòó 
Âàëóíäà ìîæíà îö³íþâàòè ñòóï³íü ãåòåðîãåí-
íîñò³ ðåã³îíàëüíèõ ãðóï ïîïóëÿö³é. Â³ðîã³äí³ñòü 
íåð³âíîâàæíîñò³ ïåðåâ³ðÿºòüñÿ ç³ñòàâëåííÿì 
ôàêòè÷íîãî ³ î÷³êóâàíîãî ðîçïîä³ë³â ãåíîòèï³â 
çà êðèòåð³ºì χ2.

Ñòàíäàðòèçîâàíà ãåíåòè÷íà âàð³àíñà àáî 
Fst-³íäåêñ âèêîðèñòîâóºòüñÿ äëÿ îö³íêè äèôå-
ðåíö³àö³¿ ãðóï ïîïóëÿö³é. Â³í ÿâëÿº ñîáîþ 
ñï³ââ³äíîøåííÿ äâîõ äèñïåðñ³é. Åìï³ðè÷íî¿, 
îòðèìàíî¿ íà îñíîâ³ ðîçðàõóíê³â äèñïåðñ³¿ íà 
ð³âí³ ñóáïîïóëÿö³é, ùî ñêëàäàþòü çàãàëüíó ïî-
ïóëÿö³þ, ³ òåîðåòè÷íî¿ çà óñåðåäíåíèìè äëÿ 
çàãàëüíî¿ ïîïóëÿö³¿ çíà÷åííÿìè. Äëÿ ðîçðà-
õóíêó âèêîðèñòîâóºòüñÿ ôîðìóëà:

Fst = σð2/(P–pi) 2,

äå P – ñåðåäíÿ ÷àñòîòà àëåëÿ, à ði – ÷àñòî-
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òà àëåë³ â i-ò³é âèá³ðö³. Çíà÷åííÿ σð2 ðîçðàõî-
âóºòüñÿ çà òàêîþ ôîðìóëîþ:

σð2 = Σ (P–pi)2/k,

äå k – ÷èñëî âèá³ðîê. Íóëüîâà ã³ïîòåçà, çã³äíî 
ç ÿêîþ Fst = 0, ñïðîñòîâóºòüñÿ çà äîïîìîãîþ 
êðèòåð³þ χ2, ùî çàçâè÷àé ðîçðàõîâóºòüñÿ çà 
ôîðìóëîþ χ2 = 2NFst, äå N – çàãàëüíå ÷èñëî 
îñîáèí, à çà ÷èñëî ñòóïåí³â ñâîáîäè ïðèéìàº-
òüñÿ k-1. Çíà÷åííÿ ³íäåêñó çì³íþºòüñÿ â ä³à-
ïàçîí³ â³ä 0 äî 1. Ó ïåðøîìó âèïàäêó öå ïîâíà 
ãåíåòè÷íà ³äåíòè÷í³ñòü ñóêóïíîñò³ ïîïóëÿö³é, 
ó äðóãîìó – ìàêñèìàëüíà äèôåðåíö³àö³ÿ, ïî-
â’ÿçàíà ç ô³êñàö³ÿìè àëüòåðíàòèâíèõ àëåëåé â 
ð³çíèõ ïîïóëÿö³ÿõ.

Ðåçóëüòàòè. Ñòàòèñòè÷íèé àíàë³ç ì³íëèâîñò³ 
òðüîõ îñíîâíèõ àëåëåé ëîêóñó Es-4 â óçàãàëü-
íåí³é âèá³ðö³ A. caliginosa ç òåðèòîð³¿ Óêðà¿-
íè ïîêàçóº ð³âí³ çíà÷åííÿ ñåðåäíüî¿ ÷àñòîòè, 
áëèçüê³ ìåæ³ âàð³þâàííÿ ïî ñóáïîïóëÿö³ÿì, 
à òàêîæ îäíàêîâó äèñïåðñ³þ ³ ñòóï³íü äèôå-
ðåíö³àö³¿ ïîïóëÿö³é öüîãî âèäó ïî âñ³é òåðèòî-
ð³¿ Óêðà¿íè, îö³íåíó çà ³íäåêñîì Fst (òàáë. 1), 
ÿêèé ó âñ³õ òðüîõ âèïàäêàõ ìàº âèñîêî â³ðîã³äí³ 
çíà÷åííÿ. Öå ñâ³ä÷èòü ïðî íàÿâíó ïðîñòîðîâî-
ãåíåòè÷íó ãåòåðîãåíí³ñòü ïîñåëåíü öüîãî âèäó 
â ìåæàõ Óêðà¿íè.

Ïðè öüîìó â ìåæàõ òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè íå
âäàëîñü âèÿâèòè òðåíä³â â ãåîãðàô³÷í³é ì³íëè-
âîñò³ ÷àñòîò ãåí³â. Çîêðåìà â³äñóòí³ â³ðîã³äí³ 

Ðèñ. 1. Ì³ñöÿ âèá³ðîê äîùîâîãî ÷åðâ’ÿêà A. caliginosa

Òàáëèöÿ 1. Ñòàòèñòè÷í³ ïîêàçíèêè ì³íëèâîñò³ àëåëåé ëîêóñà Es-4 â ïîïóëÿö³ÿõ ãðóíòîâîãî ÷åðâ’ÿêà A. caliginosa 
â ìåæàõ Óêðà¿íè

Ïðèì³òêà. N – ÷èñëî ñóáïîïóëÿö³é, M – ñåðåäíüîïîïóëÿö³éíà ÷àñòîòà àëåëÿ, σ2 – éîãî äèñïåðñ³ÿ â ìåæàõ 
äîñë³äæóâàíî¿ òåðèòîð³¿, Min-max – ì³í³ìàëüí³ òà ìàêñèìàëüí³ ÷àñòîòè. * Ñòðóêòóðà ïîïóëÿö³¿ ìàº â³ðîã³äí³ 
çíà÷åííÿ ïîêàçíèêà ãåòåðîãåííîñò³ Fst íà ð³âí³ ð < 0,001.

Àëåëü N M σ Min-max Fst

Es-4a
Es-4b
Es-4c

61
61
61

0,36
0,31
0,34

0,17
0,17
0,17

0–0,78
0,01–0,86
0,08–0,77

0,13 *
0,13 *
0,13 *
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çíà÷åííÿ êîåô³ö³åíò³â êîðåëÿö³¿ ì³æ ÷àñòîòàìè 
àëåëåé ó âèá³ðêàõ ç äîâãîòîþ ÷è øèðîòîþ. Öå 
ñâ³ä÷èòü, ùî â ìåæàõ äîñë³äæóâàíî¿ òåðèòîð³¿ 
â³äñóòíÿ êë³íàëüíà ì³íëèâ³ñòü ³ ãåíí³ ïîòîêè, à 
ãåíåòè÷íà ãåòåðîãåíí³ñòü ïîñåëåííÿ öüîãî âèäó 
â ìåæàõ Óêðà¿íè íîñèòü ìîçà¿÷íèé õàðàêòåð.

Ïåðåâ³ðêà â³äïîâ³äíîñò³ åìï³ðè÷íèõ ³ òåîðå-
òè÷íèõ ðîçïîä³ë³â ãåíîòèï³â ëîêóñó Es-4 âêàçóº 
íà ¿õ ð³âíîâàæí³ñòü ó á³ëüøîñò³ äîñë³äæåíèõ 
ïîïóëÿö³é. Âèêëþ÷åííÿ ñêëàäàº ëèøå âèá³ðêà 
ç Êè¿âñüêî¿ îáëàñò³ ç äåô³öèòîì ãåòåðîçèãîò. 
Ïðîòå, ïðè àíàë³ç³ ðîçïîä³ëó ³íäåêñó Fi â 61 
äîñë³äæåí³é âèá³ðö³ î÷åâèäíèì º çì³ùåííÿ â
á³ê ïîçèòèâíèõ çíà÷åíü (ðèñ. 2), ùî ï³äòâåðä-
æóºòüñÿ ñòàòèñòè÷íèìè ðîçðàõóíêàìè (Fi =
= 0,08 ± 0,027, t = 2,74, ð < 0,01). Öå ñâ³ä÷èòü 
ïðî ïåâíó òåíäåíö³þ äî äåô³öèòó ãåòåðîçèãîò 
â ïîïóëÿö³ÿõ, ïðè÷èíîþ ÿêîãî, íàé³ìîâ³ðí³-
øå, º ïåâíèé ð³âåíü ñàìîçàïë³äíåííÿ, âëàñòè-
âèé á³ëüøîñò³ ãåðìàôðîäèòíèõ òâàðèí (Ramm 
et al, 2015), â òîìó ÷èñë³, ³ ê³ëü÷àñòèì ÷åðâàì 
(Diaz Cosin et al, 2011).

Àíàë³ç çíà÷åíü Fst-³íäåêñó ïîêàçóº, ùî â 
ãðóïàõ âèá³ðîê ð³çíîãî ñòóïåíÿ ïðîñòîðîâîãî 
â³äîêðåìëåííÿ éîãî çíà÷åííÿ âàð³þþòü â³ä 
0,03 äî 0,15 (òàáë. 2), à â³ðîã³äí³ âåëè÷èíè 
ïî÷èíàþòüñÿ ç Fst = 0,08. Ïðè â³äñòàí³, ùî 
ðîçä³ëÿº cóáïîïóëÿö³¿ îäí³º¿ ãðóïè, äî 30 êì 
çíà÷åííÿ öüîãî ³íäåêñó çíàõîäÿòüñÿ â ³íòåðâà-
ë³ â³ä 0,03 äî 0,13 ïðè ñåðåäíüîìó Fst = 0,07
(òàáë. 3). Ãåíåòè÷íà ãåòåðîãåíí³ñòü ïîïóëÿö³é-
íèõ ãðóï, ñóáïîïóëÿö³¿ ÿêèõ ðîçä³ëåí³ â³äñòàí-
íþ 30–200 êì, çíà÷åííÿ Fst â ñåðåäíüîìó º 
³ñòîòíî âèùèìè ³ ñêëàäàþòü 0,10. Ïðè öüîìó 

íàéá³ëüøå çíà÷åííÿ íå ïåðåâèùóº ìàêñèìàëü-
íîãî çíà÷åííÿ ïîïåðåäíüîãî ð³âíÿ. Ïðè â³ä-
ñòàí³ ì³æ âèá³ðêàìè 201–400 êì çíà÷åííÿ ³í-
äåêñó Fst êîëèâàþòüñÿ â³ä 0,13 äî 0,15, à â 
ä³àïàçîí³ 401–800 êì ïîêàçíèê ñòàá³ë³çóºòüñÿ 
íà ð³âí³ 0,13–0,14. Öå çíà÷èòü, ùî â ì³ðó 
çá³ëüøåííÿ ïëîù³, ÿêó çàéìàº ãðóïà ïîïóëÿ-
ö³é, ñïîñòåð³ãàºòüñÿ òåíäåíö³ÿ çá³ëüøåííÿ ãå-
òåðîãåííîñò³ ïîïóëÿö³é, ùî ï³äòâåðäæóº êîðå-
ëÿö³éíèé àíàë³ç (r = 0,51; p < 0,05). Îäíàê
öåé ïðîöåñ òðèâàº ëèøå äî ïåâíî¿ ì³ðè. Àäæå 
òåíäåíö³ÿ çðîñòàííÿ ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîãåííîñ-
ò³ ãðóïè ïîïóëÿö³é ó ì³ðó çá³ëüøåííÿ ïëîù³, 
ÿêó âîíè çàéìàþòü, íå ìàº ÷³òêî âèðàæåíîãî 
ë³í³éíîãî õàðàêòåðó. Íàéá³ëüø³ çì³íè ³íäåêñó 
Fst ìàþòü ì³ñöå ïðè ïåðåõîä³ â³ä óãðóïîâàíü 
íàéìåíøèõ ðîçì³ð³â äî ñåðåäí³õ, ñóáïîïóëÿö³¿ 
ÿêèõ ðîçä³ëåí³ äèñòàíö³ºþ â³ä 30 äî 200 êì. 
Òîä³ ÿê â íàéìàñøòàáí³øèõ óãðóïîâàííÿõ, 
ùî îõîïëþþòü ê³ëüêà îáëàñòåé ³ íàâ³òü âñþ 
òåðèòîð³þ Óêðà¿íè (ä³àïàçîí 200–800 êì), 
³íäåêñ Fst ñòàá³ë³çóºòüñÿ íà ð³âí³ 0,13. Ïîä³á-
íèì ÷èíîì çì³íþºòüñÿ ³íäåêñ Fi, ùî, îäíàê, 
äàº ìåíø âèðàçí³ çíà÷åííÿ (òàáë. 2).

Îö³íêà ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîãåííîñò³ ïîïóëÿö³é 
A. caliginosa, îòðèìàíà íà òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè, 
â³äïîâ³äàº çíà÷åííÿì ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³à-
ö³¿ ïîñåëåíü öüîãî âèäó äîùîâèõ ÷åðâ³â â 
Ï³âí³÷í³é Àìåðèö³ (Stille et al, 1980). Òàê, 
ñåðåäí³é ïîêàçíèê ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîãåííîñò³ 
ïîñåëåíü, ðîçðàõîâàíèé äëÿ ÷îòèðüîõ àëåëåé 
ãîìîëîã³÷íîãî ëîêóñó íåñïåöèô³÷íèõ åñòåðàç, 
â àìåðèêàíñüêèõ ïîïóëÿö³ÿõ äàº ò³ càì³ çíà-
÷åííÿ, ùî ³ â Óêðà¿í³ Fst = 0,13. Äëÿ äâîõ 

Ðèñ. 2. Ðîçïîä³ë ³íäåêñó ô³êñàö³¿ (Fi) â ñóáïîïóëÿö³ÿõ A. caliginosa â ìåæàõ Óêðà¿íè
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³íøèõ ëîêóñ³â Got-1 ³ Got-2, ïîë³ìîðôíèõ â 
àìåðèêàíñüêèõ ïîïóëÿö³ÿõ, çíà÷åííÿ ³íäåêñó 
áóëî äåê³ëüêà íèæ÷èì 0,09 òà 0,1 â³äïîâ³äíî. 
Íåçíà÷íå çíèæåííÿ ³íäåêñó, ðîçðàõîâàííîãî 
äëÿ äâîõ îñòàíí³õ ëîêóñ³â, îáóìîâëåíå ³ñòîòíî 
ìåíøèì ð³âíåì ¿õ ãåòåðîçèãîòíîñò³ ïîð³âíÿíî 
ç ëîêóñîì Es-4 (Es-5 çà íîìåíêëàòóðîþ àìåðè-
êàíñüêèõ äîñë³äíèê³â).

Îáãîâîðåííÿ ðåçóëüòàò³â. Ðåçþìóþ÷è îòðèìà-
í³ ðåçóëüòàòè, ìîæíà ñòâåðäæóâàòè, ùî ïîñå-
ëåííÿ A. caliginosa, îäíîãî ç íàéìàñîâ³øèõ àì-
ô³ì³êòè÷íèõ âèä³â äîùîâèõ ÷åðâ³â, â ìåæàõ
Óêðà¿íè â³äïîâ³äàþòü ìîçà¿÷í³é ìîäåë³ ãåíå-
òè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿, îñê³ëüêè õàðàêòåð â³ä-
ì³ííîñòåé éîãî ïîïóëÿö³é íå ìîæíà ïîÿñíèòè 
àí³ êë³íàëüíîþ ì³íëèâ³ñòþ, àí³ ãåííèìè ïî-
òîêàìè. Îñîáëèâîñòÿìè ñòðóêòóðóâàííÿ ïîñå-
ëåííÿ öüîãî âèäó ñë³ä ââàæàòè: 1) â ïåâí³é ì³ð³ 
ïåðåäáà÷óâàíèé ñòðèáîê çíà÷åíü ïîêàçíèêà ãå-
íåòè÷íî¿ ãåòåðîãåííîñò³ â³ä ì³í³ìàëüíèõ äî âè-
ñîêèõ ïðè ïåðåõîä³ â³ä äåìîâèõ ïîñåëåíü äî
ãåîãðàô³÷íèõ ïîïóëÿö³é; 2) íåî÷³êóâàíó ñòàá³-
ë³çàö³þ ïîêàçíèêà ãåòåðîãåííîñò³ â âåëèêèõ 

ïîïóëÿö³éíèõ ãðóïàõ, ùî îõîïëþþòü çíà÷í³ òå-
ðèòîð³¿. Òàêîãî ðîäó ïðîñòîðîâà äèôåðåíö³à-
ö³ÿ ãðóïè ïîïóëÿö³é àäåêâàòíà ìîäåë³ ðàçîâîãî 
ïåðâèííîãî ãåíåòè÷íî îäíîð³äíîãî ³ âåëèêîãî 
çà ïëîùåþ ïîñåëåííÿ, äèôåðåíö³àö³ÿ ÿêîãî 
ìàº âòîðèííèé õàðàêòåð ³ îáóìîâëåíà ëèøå 
ì³ãðàö³éíèìè ïðîöåñàìè ³ åôåêòàìè çàñíîâ-
íèêà â éîãî ìåæàõ (Altukhov, 2003).

Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè äîñë³äæåííÿ ïîïóëÿ-
ö³é A. caliginosa â ìåæàõ Óêðà¿íè â ö³ëîìó 
â³äïîâ³äàþòü õàðàêòåðó ³ ñòóïåíþ ãåíåòè÷íî¿ 
äèôåðåíö³àö³¿ öüîãî âèäó â Ï³âí³÷í³é Àìåðèö³ 
(Stille et al, 1980). Çì³íè ð³âíÿ ãåíåòè÷íî¿ äè-
ôåðåíö³àö³¿ â ì³ðó çá³ëüøåííÿ ðîçì³ð³â ïîñå-
ëåíü â îáîõ âèïàäêàõ íîñÿòü íå ë³í³éíèé õà-
ðàêòåð ³ ìîæóòü áóòè îïèñàí³ ÿê ñòðèáêè â³ä 
ì³í³ìàëüíèõ ìåæäåìîâèõ â³äì³ííîñòåé äî ñóò-
òºâèõ ì³æ ãåîãðàô³÷íèìè ïîïóëÿö³ÿìè ç³ ñòà-
á³ë³çàö³ºþ â ìàêðîìàñøòàá³. Äóæå áëèçüêèìè 
âèÿâèëèñÿ ³ ïîêàçíèêè ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîãåí-
íîñò³ àìåðèêàíñüêèõ ³ ºâðîïåéñüêèõ ïîñåëåíü 
öüîãî âèäó, ùî áóëè îö³íåí³ çà ïîêàçíèêîì Fst.
Â îáîõ âèïàäêàõ îö³íêà ãåíåòè÷íî¿ ãåòåðîãåí-

Òàáëèöÿ 2. ²íäåêñè (Fi, Fst), ùî â³äîáðàæàþòü ïðîñòîðîâó íåîäíîð³äí³ñòü ãðóï ñóáïîïóëÿö³é A. caliginosa 
ð³çíîãî ãåîãðàô³÷íîãî ìàñøòàáó

Ïðèì³òêà. D – ìàêñèìàëüíà â³äñòàíü ì³æ ñóáïîïóëÿö³ÿìè, N – ÷èñëî âèá³ðîê, n – ÷èñëî îñîáèí. Íàï³âæèðíèì 
øðèôòîì â³äì³÷åíî â³ðîã³äí³ çíà÷åííÿ. 

Ãðóïà ïîïóëÿö³é D N n Fi Fst

ñ. Êîæóõ³âêà (Âàñèëüê³âñêèé ðàéîí)
ì. Æèòîìèð
ì. Êè¿â
Æèòîìèðñüêèé ðàéîí (ï³âäåííà ÷àñòèíà)
Æèòîìèðñüêèé ðàéîí òà ì. Æèòîìèð 
Í³æèíñüêèé ðàéîí
Ôàñò³âñüêèé ðàéîí
Ìàêàð³âñüêèé ðàéîí
Â³ííèöüêà îáëàñòü
Ñóìñüêà îáëàñòü
Êè¿âñüêà îáëàñòü
Æèòîìèðñüêà îáëàñòü
Ñóìñüêà òà ×åðí³ã³âñüêà îáëàñò³
Âîëèíü + Ïîä³ëëÿ
Æèòîìèðñüêà òà Êè¿âñüêà îáëàñòü 
Âîëèíü, Ïîä³ëëÿ òà Æèòîìèðñüêà îáëàñò³
Êîíòèíåíòàëüíà á³îãåîãðàô³÷íà  çîíà Ïðàâîáåðåææÿ
Êîíòèíåíòàëüíà á³îãåîãðàô³÷íà çîíà â ö³ëîìó
Óêðà¿íà â ö³ëîìó

1
10
15
15
30
30
10
40
70
120
140
150
200
275
281
295
400
600
900

3
6
3
5
18
3
3
4
3
3
17
29
6
7
45
37
52
58
61

66
154
72
99
353
58
48
53
31
36
295
592
94
88
872
680
960
1054
1083

0,11
0,05
0,23
0,08
0,09
0,05
0,36
0,19
0,48
0,04
0,22
0,11
0,06
0,33
0,15
0,14
0,17
0,16
0,20

0,04
0,03
0,10
0,07
0,08
0,04
0,13
0,08
0,13
0,05
0,14
0,13
0,04
0,15
0,13
0,13
0,14
0,13
0,13
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íîñò³, çä³éñíåíà çà ãîìîëîã³÷íèìè ëîêóñàìè, 
áóëà íà ð³âí³ Fst = 0,13. Öåé ð³âåíü äèôåðåí-
ö³àö³¿ ñë³ä ðîçãëÿäàòè ÿê âèùèé çà ñåðåäí³é. 
Â³í ³ñòîòíî ïåðåâèùóº ïîêàçíèêè ãåíåòè÷íî¿ 
äèôåðåíö³àö³¿ ãåîãðàô³÷íèõ ïîïóëÿö³é êîìàõ 
(Eanes et al, 1978), ïð³ñíîâîäíèõ ðèá ñóñ³äí³õ 
ð³÷êîâèõ ñèñòåì (Avise, Felley,1979), äåì³â õàò-
í³õ ìèøåé (Selander, 1970), äå ³íäåêñ Fst âà-
ð³þº â ìåæàõ 0,01–0,05. Îòðèìàíèé ð³âåíü äè-
ôåðåíö³àö³¿ ïîïóëÿö³é äîùîâèõ ÷åðâ³â â³äïîâ³-
äàº ðîçïîä³ëó òåðèòîð³àëüíèõ ãðóï ìàëîðóõîìèõ 
îðãàí³çì³â. Íàïðèêëàä, ó ïîñåëåíí³ ñóõîïóò-
íîãî ìîëþñêà Helix aspersa âåëèêîãî ìåãàïîë³ñó 
öåé ³íäåêñ ñòàíîâèòü 0,11, à ó ãðóï³ ïîïóëÿö³é 
ç äåê³ëüêîõ âåëèêèõ ì³ñò äîñÿãàº 0,16 (Selander 
Kaufman, 1975). Ïîêàçíèê Fst äîùîâèõ ÷åðâ³â 
â ìåæàõ Óêðà¿íè âèÿâëÿºòüñÿ íå íàáàãàòî ìåí-
øèì, í³æ çíà÷åííÿ 0,15, ùî áóëî îòðèìàíå 
äëÿ âñ³º¿ ëþäñüêî¿ ïîïóëÿö³¿ (Cavalli-Sforza, 
Bodmer, 1971).

Ñï³ââ³äíîøåííÿ ïîêàçíèê³â ³ õàðàêòåðó ãå-
íåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿ ïîïóëÿö³é A. caliginosa 
ªâðîïè òà Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè, î÷åâèäíî, ìî-
æå ðîçãëÿäàòèñü ÿê ïåâíèé ñòàíäàðò ³ äëÿ 
³íøèõ øèðîêîàðåàëüíèõ àìô³ì³êòè÷íèõ âèä³â 
äîùîâèõ ÷åðâ³â Ãîëàðêòèêè.

Íåàáèÿêèé ³íòåðåñ âèêëèêàº ïîð³âíÿëüíèé 
àíàë³ç îñîáëèâîñòåé ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿ 
ïîñåëåíü àìô³ì³êòè÷íîãî A. caliginosa ³ áëèçüêî-
ñïîð³äíåíîãî àëîòðèïëî¿äíîãî ïàðòåíîãåíåòè÷-
íîãî âèäó A. trapezoides â ìåæàõ Óêðà¿íè, ãåî-
ãðàô³÷íà ñòðóêòóðà ïîñåëåíü îñòàíüîãî áóëà 
äåòàëüíî âèâ÷åíà ðàí³øå (Mezhzherin et al, 
2008). Âèäè, ùî ïîð³âíþþòüñÿ – êîñìîïîë³-
òè, ãåíåòè÷íî, àðåîëîã³÷íî ³ åêîëîã³÷íî ïîä³áí³ 
ì³æ ñîáîþ. Öå òèïîâ³ äëÿ òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè 
ìàñîâ³ äîùîâ³ ÷åðâè, ïîïóëÿö³¿ ÿêèõ ïðèóðî÷åí³ 
äî ïîì³ðíî çâîëîæåíèõ ëàíäøàôò³â, äå óòâîðþ-
þòü ñï³ëüí³ ïîñåëåííÿ. Ïðè öüîìó ãåíåòè÷íà 
ñòðóêòóðà ïîïóëÿö³é A. trapezoides êàðäèíàëüíî 
â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä A. caliginosa, ïðè÷îìó íå ëè-
øå êëîíîâîþ îðãàí³çàö³ºþ, à é õàðàêòåðîì
ïðîñòîðîâî-ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿. Àïîì³ê-
òè÷íîìó âèäó A. trapezoides âëàñòèâà â³êàðíà 
ñòðóêòóðà ïîñåëåíü. ßêùî äåìîâ³ ïîïóëÿö³¿ 
öüîãî âèäó ïðàêòè÷íî íå â³äð³çíÿþòüñÿ îäíà 
â³ä îäíî¿ çà ñêëàäîì êëîíîâèõ á³îòèï³â, ó ïî-
ì³ðêîâàíî â³ääàëåíèõ, ÷àñò³øå çà âñå, â³äáóâà-
ºòüñÿ çì³íà äîì³íóþ÷îãî á³îòèïà, òî ó ïîïóëÿ-
ö³é, ùî äèñòàíö³éîâàíè çíà÷íîþ ãåîãðàô³÷íîþ 

â³äñòàíþ, ìàº ì³ñöå ïîâíå çàì³ùåííÿ ñêëàäó 
á³îòèï³â. Îòæå ïðîñòîðîâà ãåíåòè÷íà ñòðóêòóðà 
A. trapezoides, íà â³äì³íó â³ä A. caliginosa, ÷³òêî 
â³äïîâ³äàº êîíöåïö³¿: ÷èì á³ëüøå â³äñòàíü, 
ùî ðîçä³ëÿº ïîïóëÿö³¿, òèì âèùå ð³âåíü ¿õ 
ãåíåòè÷íî¿ äèôåðåíö³àö³¿.

Ñòàá³ëüíà â³êàðíà ñòðóêòóðà ïîñåëåíü, êîëè
îäèí êëîí A. trapezoides â ãåîãðàô³÷íîìó ïðîñ-
òîð³ çàì³ùóº ³íøèé, äîâîäèòü â³äñóòí³ñòü ì³-
ãðàö³éíèõ ïîòîê³â â ïîñåëåííÿõ öüîãî âèäó 
â ìåæàõ Óêðà¿íè. Öå ïîëîæåííÿ ìîæå áóòè 
çàñòîñîâàíî ³ äî A. caliginosa, ùî ìàº òàêèé ñà-
ìå òèï àðåàëó ³ ïðàêòè÷íó îäíàêîâó ç A. trape-
zoides ëàíäøàôòíî-á³îòîï³÷íó ïðèóðî÷åí³ñòü. 
Öå îçíà÷àº, ùî ôîðìóâàííÿ îñîáëèâîñòåé ãå-
íåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè àìô³ì³êòè÷íîãî ³ àïîì³ê-
òè÷íîãî âèä³â äîùîâèõ ÷åðâ³â íå ïîâ’ÿçàíå ç
ì³ãðàö³éíèìè ïðîöåñàìè, à â³äáóâàºòüñÿ çà ðà-
õóíîê ð³çíèõ ðåïðîäóêòèâíèõ ³ åâîëþö³éíèõ 
ñòðàòåã³é. Ó àìô³ì³êòè÷íîãî âèäó ãåíåòè÷íå 
ð³çíîìàí³òòÿ ïðîÿâëÿºòüñÿ íà ð³âí³ îêðåìèõ 
îñîáèí ³ çîñåðåäæåíå âñåðåäèí³ ïîïóëÿö³é, à ó 
àïîì³êòè÷íîãî âîíî íîñèòü õàðàêòåð ãðóïîâî¿ 
ì³íëèâîñò³.

Â³äì³ííîñò³ â îðãàí³çàö³¿ ãåíåòè÷íîãî ð³çíî-
ìàí³òòÿ ïîïóëÿö³é àìô³ì³êòè÷íèõ ³ àïîì³êòè÷-
íèõ âèä³â äàþòü çìîãó îáãîâîðèòè ïðè÷èíè 
ïàíóâàííÿ àìô³ì³êñèñó ó âèñîêîîðãàí³çîâàíèõ 
òâàðèí. Ç îäíîãî áîêó, àìô³ì³êñèñ – öå â³ä-
ì³ííà ðèñà åâîëþö³éíî ïðîñóíóòèõ ãðóï òâà-
ðèí, ùî ç ïîçèö³é ñåëåêòèâíî¿ åâîëþö³éíî¿ 
ïàðàäèãìè ìàº îçíà÷àòè á³ëüøó ïðèñòîñóâàëü-
íó åôåêòèâí³ñòü òàêîãî ñïîñîáó ðîçìíîæåííÿ.
Ç ³íøîãî áîêó, âòðàòà ïîëîâèíè ðåïðîäóêòèâ-

Òàáëèöÿ 3. Ñåðåäí³ çíà÷åííÿ ³íäåêñó ãåòåðîãåííîñò³ 
ïîïóëÿö³é Fst ó äîùîâîãî ÷åðâ’ÿêà A. caliginosa â 
ïîïóëÿö³éíèõ ãðóïàõ ð³çíîãî ðîçì³ðó

D, êì N M Min-Max

1–30
31–100
101–200
201–400
401–800

7
2
4
3
3

0,07
0,11
0,09
0,14
0,13

0,03–0,13
0,08–0,13
0,04–0,14
0,13–0,15
0,13–0,14

Ïðèì³òêà. D – ìàêñèìàëüíà â³äñòàíü ì³æ ñóá-
ïîïóëÿö³ÿõ â ìåæàõ ïðîñòîðîâî¿ ãðóïè, N – ÷èñëî 
âèá³ðîê, M – ñåðåäí³ çíà÷åííÿ ³íäåêñó Fst, Min-
Max – ìåæ³ éîãî âàð³þâàííÿ.
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íîãî ïîòåíö³àëó ïîïóëÿö³¿ çà ðàõóíîê ñàìö³â 
ðîáèòü ö³íó äâîñòàòåâîãî àìô³ì³êñ³ñà äóæå âè-
ñîêîþ (Maynard Smith, 1978). Ó á³ëüøîñò³ âè-
ïàäê³â öþ ñóïåðå÷í³ñòü óñóâàþòü, ïîÿñíþþ÷è 
îáîâ’ÿçêîâ³ñòü àìô³ì³êòè÷íîãî ðîçìíîæåííÿ, 
ïåðåâàãàìè ðåêîìá³íàö³éíî¿ ì³íëèâîñò³ (May-
nard Smith, 1978; Stearns, 1987; Barton, Char-
lesworth, 1998; Gandon, Otto, 2007). Ââàæàºòüñÿ, 
ùî âèíèêàþ÷³ âíàñë³äîê ðåêîìá³íàö³é âäàë³ 
ãåíîòèïîâ³ ñïîëó÷åííÿ äîçâîëÿþòü îðãàí³ç-
ìàì íàäàòè øâèäê³ ³ åôåêòèâí³ â³äïîâ³ä³ íà ä³¿ 
íåñïðèÿòëèâèõ ÷èííèê³â, ñåðåä ÿêèõ, çîêðåìà, 
åâîëþö³éí³ çì³íè ïàòîãåííèõ îäíîêë³òèííèõ 
îðãàí³çì³â, òåìïè åâîëþö³¿ ÿêèõ º âèùèìè çà 
òåìïè åâîëþö³¿ áàãàòîêë³òèííèõ õîçÿ¿â.

Ó ïîä³áíèõ ³íòåðïðåòàö³ÿõ, çàñíîâàíèõ íà 
ïðîòèñòàâëåíí³ àìô³ì³êñèñó é àïîì³êñèñó, îä-
íàê, º ñëàáêå ì³ñöå. Ââàæàºòüñÿ ùî ãåíåòè÷íå 
ð³çíîìàí³òòÿ îðãàí³çì³â, ùî ðîçìíîæóþòüñÿ 
êëîíîâî, äóæå îáìåæåíå, àäæå ïðè àïîì³êñèñ³ 
óòâîðþºòüñÿ ãåíåòè÷íî ³äåíòè÷íå ïîòîìñòâî ³ 
â³äïîâ³äíî îäíîð³äí³ ïîñåëåííÿ. Àëå öå çîâñ³ì 
íå òàê. Äîñë³äæåííÿ ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè êëî-
íîâèõ âèä³â ñâ³ä÷àòü ïðî ¿õ âåëè÷åçíå ãåíî-
òèïîâå ð³çíîìàí³òòÿ. Â ðåçóëüòàò³ ó àïîì³ê-
òè÷íèõ âèä³â, â òîìó ÷èñë³ ³ äîùîâèõ ÷åðâ³â, 
íîðìîþ º ïîë³êëîíîâ³ñòü (Mezhzherin et al., 
2017). Ïðè÷îìó ê³ëüê³ñòü êëîí³â ìîæå áóòè 
íàñò³ëüêè çíà÷íîþ, ùî òàê³ âèïàäêè òðàêòóþòü 
ÿê åâîëþö³éíó ã³ïåðâàð³àáåëüí³ñòü (Cywinska, 
Hebert 2002), ÿêà ìîæå ³íêîëè ïðîÿâëÿòèñÿ 
â ìåæàõ îäí³º¿ ïîïóëÿö³¿ ³ çàâæäè ìàº ì³ñöå 
âïðîäîâæ àðåàëó. 

Â êîíòåêñò³ äàíî¿ ðîáîòè öå îçíà÷àº, ùî 
âèä A. caliginosa ç àìô³ì³êòè÷íèì ñïîñîáîì 
ðîçìíîæåííÿ ðåàë³çóº ïåðåâàãè ðåêîìá³íàö³¿ 
òà ³íäèâ³äóàëüíîãî ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ 
ãîëîâíèì ÷èíîì âñåðåäèí³ ïîïóëÿö³é, ïðè 
â³äíîñí³é îäíîòèïîâîñò³ ïîïóëÿö³é íà âåëèêî-
ìó ïðîñòîð³. Òîä³ ÿê ãåíåòè÷íà ð³çíîð³äí³ñòü 
ïàðòåíîãåíåòè÷íîãî âèäó A. trapezoides ìàº ãðó-
ïîâèé õàðàêòåð ³ äîñÿãàºòüñÿ ó ôîðì³ ïîë³-
êëîíîâèõ ïîñåëåíü âïðîäîâæ àðåàëó. Çä³éñ-
íåííÿ ò³º¿ ÷è ³íøî¿ ñòðàòåã³¿ ðîáèòü äîùîâèõ 
÷åðâ³â ç ð³çíèì òèïîì ðîçìíîæåííÿ îäíàêîâî 
ïðèñòîñîâàíèìè. Àäæå ÿê A. caliginosa, òàê ³ 
A. trapezoides äîñÿãàþòü á³îëîã³÷íîãî ïðîãðåñó: 
ìàþòü âåëè÷åçí³ êîñìîïîë³òí³ àðåàëè ³ âèñîêó 
ù³ëüí³ñòü ïîñåëåíü. Öå äîçâîëÿº çðîáèòè âèñ-
íîâîê, ùî ìåéîòè÷íà ðåêîìá³íàö³ÿ, ÿê òàêà, 

íå º êëþ÷îâîþ ïðè÷èíîþ åâîëþö³éíîãî ïå-
ðåâàæàííÿ àìô³ì³êñèñó â íàéá³ëüø åâîëþö³éíî 
ïðîñóíóòèõ ñèñòåìàòè÷íèõ ãðóïàõ òâàðèí.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé 
³ õðåáåòíèõ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Íàóêîâ³ äîñë³äæåííÿ íå ô³íàí-
ñóâàëèñÿ ç áîêó ñòîðîíí³õ êîìåðö³éíèõ îðãà-
í³çàö³é.

THE FEATURES OF THE GENETIC STRUCTURE 
OF THE AMPHIMICTIC EARTHWORM 
APORRECTODEA CALIGINOSA
(OLIGOCHAETA, LUMBRICIDAE) 
POPULATIONS WITHIN UKRAINE

S.V. Mezhzherin, Yu.Yu. Chayka,
R.P. Vlasenko, O.I. Zhalay, O.V. Garbar

I.I. Schmalhausen Institute of Zoology
of National Academy of Sciences of Ukraine, 01030 
Êyiv, vul. B. Khmelnytskogo, 15, Ukraine
Zhytomyr Ivan Franko Stste University, 40, Velyka 
Berdychivska Str. Zhytomyr, Ukraine, 10008

E-mail: smezhzherin@gmail.ñom, juli.7110308@gmail.com

Genetic differentiation of the amphimictic earthworm 
A. caliginosa populations was investigated in the territory 
of Ukraine by analyzing the variability of the polyallelic 
locus Es-4. It was established that the settlements of this 
species are characterized as Fst = 0.13, which means 
genetic heterogeneity above the average level. The 
values of this index depend on the size of the population 
groups. Moreover, these changes can be represented 
as a leap from insignificant interdeme differences to 
statistically significant ones, obtained in the analysis of 
geographically remote populations, with the stabilization 
of the Fst index values on the macroscale. This situation 
is reasonable for the model of a genetically homogeneous 
settlement that arose once over a large area, the 
secondary differentiation of which was caused by internal 
migrations and the founder effect, which is in agreement 
with the regularities observed for populations of this 
species in North America. The comparison of the spatial 
differentiation of A. caliginosa populations with the
genetically, ecologically and arealogically close parthe-
nogenetic A. trapezoides species within Ukraine sho-
wed that the apomictic species has a different type 
of geographical differentiation of populations. It is 
characterized by a vicarious structure of settlements, 
in which one clonal form replaces another and the 
genotypes of clones of distant populations differ the 
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most. It means that there are no migrations between 
remote settlements of earthworms within Ukraine and 
the reasons for the alternative nature of the genetic 
subdivision of amphimictic and apomictic species sett-
lements are associated with the mechanisms of forming 
genetic diversity. In amphimictic species populations 
the maximum genotypic diversity is achieved through 
recombinations and is realized at the individual level 
within populations and in clonal species it is due to 
mutations and appears as intergroup variability.
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