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Рассмотрена фауна Macrolepidoptera Урала от южной (Южный Урал, лесостепь) до северной (Полярный Урал, лесотундра) границы лесной зоны. Показано, что увеличивается доля чешуекрылых, связанных с древесными растениями, включая вечнозеленые. Среди Heterocera снижается доля видов, связанных с граминоидами; специалисты среди таких видов на Полярном Урале отсутствуют. Пищевой спектр осо​бенно сильно меняется в семействе совок и почти не меняется среди пядениц и Rhopalocera. Предполага​ется, что малоценные виды корма (граминоиды, мхи и лишайники, опад, древесина и корни растений) вызывают трудности при проникновении видов в Субарктику; на Полярном Урале с потреблением та​ких видов корма связаны многолетние циклы развития и зимовка на стадии личинки.
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Известно, что видовое богатство таксонов расте​ний и животных обычно снижается по направлению от тропиков к полюсам (Pianka, 1966; Gaston, 2000), причем неодинаково в разных таксонах. Для насе​комых Арктики неоднократно обсуждалось изме​нение соотношения между фитофагами и другими видами (зоофагами, сапрофагами) в пользу послед​них (Чернов, 1973, 1992; Danks, 1986). Существуют, однако, таксоны фитофагов, достаточно хорошо проникающие по крайней мере в низкоширотную Арктику: некоторые жесткокрылые (Chrysomel-idae, Curculionidae), пилильщики (в основном Tenthredinidae) и чешуекрылые.
Можно было предположить, что по мере продви​жения фитофагов на Север как-то меняется и их трофика. Однако работы, посвященные этому во​просу, немногочисленны (Scriber, 1973; Danks, 1986); в них обсуждалась широта трофических связей и пи​тание на разных органах и тканях растений. Заинте​ресовавшись широтными изменениями трофики, мы рассмотрели слоников (Олыпванг, Богачева, 1990), листоедов (Богачева, Ольшванг, 1998) и пи​лильщиков (Богачева, 19976) по мере продвижения от южных к северным границам лесной зоны (лесо​степь - лесотундра). В качестве последней точки каждый раз использовали Полярный Урал и низо​вья Оби, где материалы по фауне насекомых соби​рали с 1970 г. Расширение трофики было продемон​стрировано нами только для листоедов, но совер​шенно неожиданно для всех групп выявлено увеличение доли видов, связанных с древесными растениями. К сожалению, из-за небольшого числа видов в рассмотренных группах на северной границе лесной зоны наблюдаемые изменения в ряде случа-

ев могли рассматриваться только как тенденции. Иное дело - чешуекрылые. Относительно высокое разнообразие этой группы в Арктике позволяет не только рассмотреть тенденции фенологии и трофи​ки чешуекрылых, но также показать таксономичес​кие сдвиги в отряде чешуекрылых по направлению к Северу, связав их с трофикой различных таксонов.
Для исследования нами были выбраны Macro​lepidoptera Урала, достаточно полные списки кото​рых существуют для Южного, Среднего и Полярно​го Урала. При их анализе нами (Olschwang et al., 2002) было показано, что по мере продвижения от южных к северным границам лесной зоны видовое богатство чешуекрылых снижается во всех таксо​нах, однако непропорционально. Так, значительно (с 8.6% до 21.8%) увеличивается доля нимфалид, не​сколько (с 27.0 до 34.1%) возрастает доля пядениц, но резко (с 36.9 до 17.5%) падает доля совок. Эти три семейства продолжают лидировать среди Macrolepi​doptera лесотундры, так же как в фауне Европы в целом (Karsholt, Razowsky, 1996); однако самым бо​гатым семейством на Севере становятся пяденицы, тогда как на юге лесной зоны - это совки.
Таким образом, способность к продвижению на Север у представителей разных таксонов раз​лична. Цель настоящего исследования - выявле​ние возможной роли кормовых ресурсов чешуе​крылых в этом процессе.
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
На Южном Урале (ЮУ, Ильменский заповед​ник, 55° с.ш.) материалы были собраны в 1996-2001 гг.; они включают 767 видов. Данные по Het-
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егосега для Среднего Урала (СУ, 56° 30' с.ш.) бы​ли собраны в 1997-2001 гг. Г.А. Замшиной и до настоящего времени не опубликованы; данные по Rhopalocera взяты из работы Ю.П. Коршунова и П.Ю. Горбунова (1995). Всего на Среднем Урале обнаружено 574 вида Macrolepidoptera. Сборы на Полярном Урале (ПУ, 66-67° с.ш., 211 видов) сде​ланы в разные годы многими исследователями (Ольшванг, 1980; Горбунов, Олыпванг, 1993; лич​ные сборы В.Н. Ольшванга (1970-1996 гг.); от​дельные находки К. и Т. Нуппоненов в 1998 г. и И.А. Богачевой в 1970-2001 гг.).
Таксономия чешуекрылых приводится по ка​талогу О. Karsholt and J. Razowsky (1996). Таксоно​мию растений сверяли по "Определителю сосуди​стых растений Среднего Урала" (1994). Инфор​мация по кормовым растениям и фенологии чешуекрылых взята из литературы (Гофман, 1897; Ламперт, 1913; Кожанчиков, 1950; Золота-ренко, 1970; Мержеевская и др., 1976; Henriksen, Kreutzer, 1982; Koch, 1984; Державец и др., 1986).
Сборы чешуекрылых Heterocera на Среднем и Южном Урале проводили в основном с помощью светоловушки. В дневное время представителей этой группы отлавливали с помощью сачка. При​меняли и выведение имаго из найденных гусениц. Два последних метода были основными на По​лярном Урале, где отлов чешуекрылых на свет не дает хороших результатов; они же применялись во всех трех точках и для сбора Rhopalocera.
Все кормовые ресурсы были поделены на группы согласно их качеству для питания насеко​мых. При этом мы опирались на представления исследователей, изучавших приемлемость неко​торых тундровых растений для животных-поли​фагов (MacLean, Jensen, 1985; Chapin et al., 1986). Листья листопадных древесных растений - дере​вьев, кустарников и лиан (1-я группа) - обладают высокой кормовой ценностью (в первую очередь высоким содержанием воды и азота) и поэтому поддерживают высокую скорость роста расти​тельноядных насекомых только в начале вегета​ционного сезона. Их защитные вещества - общие для многих таксонов растений. Листья двудоль​ных травянистых растений (2-я) обладают высо​кой пищевой ценностью в течение большей части лета (Scriber, Slansky, 1981; Slansky, Scriber, 1982), но разные семейства трав (Futuyma, 1976) и даже роды и виды внутри семейств (Maiorana, 1978) об​ладают очень различным химизмом. В эту же группу были включены немногочисленные Lili-асеае и папоротники. Листья злаков, осок и ситни​ков не содержат каких-либо специфических ве​ществ, за исключением кремния, общего для всех них; их пищевая ценность резко падает к концу лета. В зарубежной литературе их часто именуют "граминоидами" (3-я). Листья вечнозеленых рас​тений (4-я) с их толстой кутикулой содержат лиг-

нин и часто также специфические защитные ве​щества и поэтому малоприемлемы для фитофа​гов. Мхи и лишайники (5-я) и некоторые кормовые субстраты низкого качества (6-я) -древесина, корни растений, опад и т.д. - еще две группы кормовых ресурсов.
Все виды чешуекрылых из групп 1-4 были по​делены на специалистов и генералистов. Вид рас​сматривался как специалист, если он питается на растениях только одного семейства. Если где-ли​бо внутри своего ареала он связан с растениями более чем одного семейства, мы считали его гене-ралистом (Scriber, 1973). Единственным исключе​нием были виды, связанные с "граминоидами", из-за нехватки конкретной информации по их кормовым растениям и из-за реального сходства химизма трех семейств этой группы. Так что ви​ды, связанные только со злаками, осоками и сит​никами, рассматривались нами как специалисты, в то время как виды, связанные, кроме того, и с другими кормовыми ресурсами, считались гене-ралистами.
Достоверность обсуждаемых различий срав​нивали по ^-критерию Стьюдента, предваритель​но вычислив ошибку процента для сравниваемых групп (Митропольский, 1961).
РЕЗУЛЬТАТЫ
Различные кормовые ресурсы. Набор кормо​вых ресурсов у Lepidoptera от северной к южной границе лесной зоны на Урале меняется незначи​тельно (табл. 1). Доля чешуекрылых, связанных с травянистыми растениями, не меняется; основ​ным кормом чешуекрылых остаются двудольные травянистые растения (2-я группа). Обнаружено небольшое увеличение процента чешуекрылых, связанных с древесными растениями - как листо​падными (1-я), так и вечнозелеными (4-я). По​следняя тенденция является достоверной (ЮУ -9.6%, ПУ - 18.2%; р < 0.01); она просматривается даже у Nymphalidae и Geometridae, хотя в целом набор кормов у них меняется незначительно и увеличение доли видов, питающихся вечнозеле​ными растениями, также недостоверно.
Совсем иначе обстоит дело с совками. В этом семействе набор кормов от Южного к Полярному Уралу значительно меняется: доля видов, кото​рые питаются на древесных растениях, растет (для вечнозеленых растений увеличение практи​чески пятикратное), а на травах падает, особенно на граминоидах. Виды, связанные со мхами и ли​шайниками (5-я) и с корнями и опадом (6-я), сов​сем исчезают из списка, тогда как на Южном Ура​ле последняя пищевая стратегия весьма обычна (см. табл. 1). Все отмеченные различия достовер​ны при сравнении ПУ и ЮУ, а обычно - и при сравнении ПУ и СУ.
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БОГАЧЕВА и др.
	Таблица 1. Связи
	Macrolepidoptera с различными кормовыми ресурсами
	
	
	

	Место работы
	Таксоны
	Число видов
	Доля видов по трофическим группам

	
	
	
	1
	2
	3
	4
	5
	6

	Полярный Урал
	Rhopalocera
	72
	38.9
	66.7
	25.0
	12.5
	0.0
	0.0

	
	Nymphalidae
	41
	36.6
	53.6
	39.0
	14.6
	0.0
	0.0

	
	Heterocera
	115
	62.6
	49.6
	5.2
	21.7
	1.7
	4.3

	
	Geometridae
	57
	59.6
	57.9
	1.7
	21.0
	1.8
	1.8

	
	Noctuidae
	35
	71.4
	48.6
	8.6
	31.4
	0.0
	0.0

	
	Все виды
	187
	53.5
	56.1
	12.8
	18.2
	1.1
	2.7

	Средний Урал
	Rhopalocera
	120
	35.8
	69.2
	22.5
	3.3
	0.0
	0.0

	:■;•;■■■■
	Nymphalidae
	■■»..',
	33.9
	61.0
	35.3
	3.4
	0.0
	0.0

	
	Heterocera
	451
	53.9
	50.6
	10.0
	14.0
	3.1
	9.7

	
	Geometridae
	175
	57.0
	58.0
	2.9
	18.3
	0.6
	1.0

	.-■
	Noctuidae
	179
	47.0
	59.0
	21.0
	10.6
	0.6
	17.0

	
	Все виды
	571
	50.1
	54.5
	12.6
	11.7
	2.5
	7.7

	Южный Урал
	Rhopalocera
	142
	34.5
	70.4
	21.1
	3.5
	0.0
	0.0

	
	Nymphalidae
	65
	35.4
	56.9
	36.9
	4.6
	0.0
	0.0

	
	Heterocera
	595
	49.6
	56.0
	14.4
	11.1
	2.9
	7.6

	
	Geometridae
	198
	55.1
	60.6
	3.5
	12.6
	0.0
	0.5

	
	Noctuidae
	266
	38.0
	66.2
	25.9
	6.4
	1.1
	11.7

	
	Все виды
	737
	46.7
	58.8
	15.7
	9.6
	2.3
	6.1


Таблица 2. Доля полифагов в разных трофических группах Macrolepidoptera
	Таксоны чешуекрылых
	Трофическая группа чешуекрылых
	Полярный Урал
	Средний Урал
	Южный Урал

	Rhopalocera
	1
	82.1
	69.8
	70.8

	
	2
	72.3
	63.8
	59.2

	
	3
	10.5
	14.3
	9.7

	
	4
	88.9
	100.0
	100.0

	Heterocera
	1
	75.7
	81.6
	82.4

	
	2
	73.7
	69.2
	66.1

	
	3
	100.0
	77.8
	59.3

	
	4
	88.0
	88.9
	83.3

	Все чешуекрылые
	1
	77.6
	79.7
	80.8

	
	    
2
	73.1
	67.8
	64.4

	
	3
	32.0
	54.2
	46.6

	
	4
	88.2
	89.6
	84.5


Соотношение полифагов и специализирован​ных видов. Различные семейства чешуекрылых заметно различаются по этому показателю. Тен​денция к увеличению доли видов-полифагов про​сматривается как для чешуекрылых в целом (ЮУ -59.3 %, ПУ - 64.1%), так и во многих семействах чешуекрылых, в том числе и в семействе совок (ЮУ - 61.6%, ПУ - 71.4%), однако достоверных различий не обнаружено. Не просматривается и изменения доли полифагов в трофических груп​пах чешуекрылых (табл. 2), за исключением ви​дов, питающихся граминоидами: на Севере в спи​сках разноусых чешуекрылых остаются лишь

немногочисленные виды, питающиеся граминои​дами наряду с растениями других групп.
Стадия зимовки. Macrolepidoptera зимуют обычно на стадии личинки или куколки (на ЮУ -45.6 и 43.0% соответственно). В некоторых семей​ствах доминирует зимовка на одной стадии; на​пример, у Sphingidae и Notodontidae основная ста​дия зимовки - куколка. Для других семейств ха​рактерен определенный набор стадий зимовки, более или менее полный. Зимовка на любой ста​дии развития возможна вплоть до низкоширот​ной Арктики. Соотношение стадий зимовки у Nymphalidae и Geometridae не имеет видимого ши​ротного тренда, у чешуекрылых в целом несколь-
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	Таблица 3. Соотношение стадий
	зимовки в разных трофических
	группах Macrolepidoptera
	

	Место работы
	Трофическая группа
	Число видов
	Доля видов, зимующих на стадии


	
	
	
	яйца
	личинки
	куколки
	имаго

	Полярный Урал
	1
	95
	11.4
	47.9
	39.6
	6.2

	
	2
	99
	6.2
	55.7
	37.1
	6.2

	
	3
	19
	5.0
	100.0
	8.8
	0.0

	
	4
	33
	6.1
	72.7
	39.4
	0.0

	
	5
	1
	0.0
	100.0
	0.0
	0.0

	
	6
	5
	0.0
	100.0
	0.0
	0.0

	Средний Урал
	1
	272
	17.3
	31.6
	48.9
	4.8

	
	2
	277
	8.7
	49.1
	43.3
	3.6

	
	            3
	63
	6.3
	82.5
	15.9
	1.6

	
	            4
	71
	14.1
	62.0
	28.2
	1.4

	
	5
	14
	0.0
	92.9
	7.1
	0.0

	
	6
	44
	13.6
	77.3
	6.8
	0.0

	Южный Урал
	1
	344
	15.7
	32.3
	48.0
	6.4

	
	2
	433
	8.8
	49.0
	42.5
	4.2

	
	3
	116
	7.8
	78.4
	12.1
	1.7

	
	4
	71
	12.7
	46.5
	40.8
	1.4

	
	5
	17
	0.0
	82.4
	17.6
	0.0

	
	6
	45
	13.3
	73.3
	11.1
	2.2


ко увеличивается доля видов, зимующих на ста​дии личинки (до 54.6% на ПУ).
Более интересна связь между трофическими группами и стратегиями зимовки у Macrolepidoptera (табл. 3). Зимовка на стадии личинки даже на Юж​ном Урале преобладает во всех трофических груп​пах Macrolepidoptera, кроме видов, связанных с лис​топадными древесными растениями, - у них зимует в основном (44.8%) куколка. Доминирование стра​тегии зимовки на стадии личинки усиливается к Се​веру. На Полярном Урале виды, питающиеся на трудно перевариваемых пищевых ресурсах (5-я и 6-я группы), зимуют только на стадии личинки. Все чешуекрылые, питающиеся граминоидами, также зимуют на стадии личинки; многие виды этой груп​пы зимуют второй раз на стадии куколки. Зимовка на стадии личинки становится на Полярном Урале ведущей стратегией даже среди видов, питающихся на листопадных деревьях и кустарниках, хотя ее до​ля не превышает у них 50%.
ОБСУЖДЕНИЕ
Основной тенденцией изменения таксономи​ческого состава Macrolepidoptera от лесостепи к лесотундре Урала является усиление позиций Nymphalidae (и вообще всех булавоусых чешуе​крылых) и пядениц и ослабление позиции совок (Olschwang et al., 2002). Чтобы выявить причины таких изменений, мы обратились к качеству кор​мовых ресурсов, которыми питаются чешуекры​лые Macrolepidoptera.

Если говорить о "приемлемости" листьев раз​личных растений, то полученные нами результа​ты на первый взгляд не вполне укладываются в эту теорию. Показано (MacLean, Jensen, 1985; Chapin et al., 1986), что наиболее приемлемы лис​тья листопадных древесных и двудольных травя​нистых растений, но доля чешуекрылых, питаю​щихся на этих растениях, по направлению к Полярному Уралу практически не увеличивается. Напротив, единственной значимой тенденцией является увеличение доли видов, связанных с веч​нозелеными растениями, хотя их приемлемость самая низкая, даже ниже, чем у мхов и лишайни​ков. Правда, только три из найденных на Поляр​ном Урале видов (Eupitecia abietaria - на Picea, Sympistis nigrita - на Dryas и Xestia quieta - на Ет-petrum) связаны исключительно с вечнозелеными растениями; большинство видов, использующих их в пищу, питаются вдобавок и на других расте​ниях, особенно на листопадных кустарниках. Они являются полифагами, обитающими на настоя​щих тундровых участках и использующими раз​личные кормовые растения: Vaccinium uliginosum и V. vitis-idaea, некоторые Ericaceae, Empetrum spp., ивы. Мы полагаем, что в действительности в низкоширотной Арктике хорошо представлен та​кой тип полифагии, а не питание на вечнозеленых растениях как таковое.
Доля видов, питающихся на мхах и лишайни​ках (5-я группа), а также на древесине, корнях и опаде (6-я), несколько понижается к северу. Мед​ведицы теряют здесь свое специализированное на
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лишайниках подсемейство Lithosiinae. Однако на Полярном Урале есть виды, питающиеся этими кормовыми ресурсами (Hepialidae и Sesiidae, Ly-pusa maurella из Psychidae, Idaea seriata из пяде​ниц). Но смешанный тип питания (на зеленых ли​стьях и одновременно на опаде или на корнях тра​вянистых растений и их зеленых стеблях), который был не редкостью среди совок на Юж​ном Урале, на Севере исчезает полностью.
Очень интересна ситуация с граминоидами. Мы уже видели, что среди Rhopalocera виды, питающие​ся на граминоидах, сохраняются на Севере пропор​ционально остальным, в то время как среди Hetero-сега доля таких видов заметно снижается, в основ​ном благодаря совкам (см. табл. 1). К тому же кормовые связи видов, питающихся на граминои​дах, совершенно различны у Rhopalocera и Hetero-сега (см. табл. 2). В то время как многие Rhopalocera (в основном Satyrinae) могут питаться одними толь​ко граминоидами, среди Heterocera на Южном Ура​ле специалистов на граминоидах около 40% (в ос​новном совки), а в лесотундре они исчезают вовсе. Все шесть видов Heterocera, которые в лесотундре могут питаться на граминоидах - генералисты.
Фенология чешуекрылых связана и с феноло​гией кормовых растений, и с продолжительнос​тью вегетационного сезона. На Южном Урале многие виды (8.7% от общего числа) имеют две и даже три генерации в году, тогда как виды, разви​вающиеся более года, редки (8 видов, или пример​но 1%): это виды, питающиеся кормовыми ресур​сами низкого качества. На Полярном Урале ви​ды, имеющие более одной генерации в году, отсутствуют среди Macrolepidoptera вообще. На​против, 39 видов (22.7% от всех видов, стадия зи​мовки у которых известна) развиваются там больше года. Если среди чешуекрылых с высокой скоростью роста (питающихся на листьях листо​падных древесных растений или двудольных трав) доля видов с продолжительными жизненными циклами только 9-12%, то на вечнозеленых расте​ниях она достигает 27%, на граминоидах - 42%.
С продолжительностью развития генерации хорошо согласуются данные по стадии зимовки (см. табл. 3): на кормовых ресурсах, которые не обеспечивают высокой скорости роста, более обычна зимовка на стадии личинки. Эта связь ес​тественна, так как малоценный пищевой ресурс не гарантирует завершения развития личинки до наступления холодных осенних дней, более того, часто развитие длится более года. Продолжи​тельные циклы развития могут возникать, если возможна зимовка на стадии личинки. Однако зи​мовка на стадии личинки свойственна, скорее, ви​дам, питающимся на двудольных травах, чем на листопадных деревьях и кустарниках (см. табл. 3). Причиной такого феномена может быть позднее начало сезона питания у видов на травах (Niemela

et al., 1982), когда у более крупных видов не хвата​ет времени для завершения развития.
Препятствуют ли проникновению насекомого-фитофага в высокие широты его взаимоотношения с кормовым растением? В литературе обычен отри​цательный ответ на этот вопрос, основанный на хо​рошо известном факте, что соотношение между числом видов насекомых-фитофагов и растений уменьшается по направлению на Север (Downes, 1964; Danks, 1986). Иными словами, "кормовые рас​тения идут на Север дальше, чем их характерные фитофаги" (MacLean, 1983, с. 447). Возникает пред​ставление, что фитофаги в Арктике ограничены факторами, не связанными с кормовыми растения​ми (Downes, 1964). Однако уже проникновение фи​тофага в низкоширотную Арктику (низовья Оби) может ограничиваться только отсутствием там его кормового растения либо низкой плотностью кор​мовых растений в подходящих биотопах (Богачева, 1997а). В первом случае этим фитофагом была кра​пивница, во втором - капустница. Распространение чешуекрылых на Север, вероятно, ограничивается и низким качеством их кормовых ресурсов, хотя ви​ды, питающиеся ими, зимуют на стадии личинки уже на юге лесной зоны. Тот неожиданный факт, что виды, связанные с плохо усваиваемыми вечно​зелеными растениями, проникают в Субарктику до​вольно хорошо, возможно, объясняется факульта​тивным характером этой связи. Определенную роль может играть также высокая плотность веч​нозеленых растений на тундровых площадках.
Возвращаясь к таксономическим изменениям в группировках Macrolepidoptera, мы можем допу​стить, что относительно слабая представленность совок в арктических сообществах частично зави​сит от их трофики: виды, питающиеся кормами низкого качества (граминоиды, корни растений, опад), на Севере отсутствуют в списках семейст​ва. Но основной причиной, вполне возможно, яв​ляются особенности поведения их личинок: на юге лесной зоны гусеницы многих Noctuidae жи​вут в почве, выходя из нее для питания только но​чью, другие живут в стеблях трав (например, на Phragmites). Все такие виды в Субарктике отсут​ствуют.
Напротив, хорошо продвигаются в Субаркти​ку пяденицы, среди которых и на юге лесной зо​ны преобладают виды, связанные с листопадны​ми древесными и двудольными травянистыми растениями, обеспечивающими им высокую ско​рость роста. Да и мелкие размеры особей у пяде​ниц, в отличие от совок, благоприятствуют воз​можности завершения их развития даже в холод​ное лето.
Благополучие Rhopalocera (и в особенности Nymphalidae) в Арктике едва ли можно связать с их трофикой. Доля полифагов в семействах днев​ных   чешуекрылых   изначально   много   ниже
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(33-50%), чем среди Heterocera. Доля видов днев​ных чешуекрылых, связанных с листопадными древесными растениями, ниже, а видов, связан​ных с граминоидами, выше, чем у Heterocera. Все эти особенности не считаются благоприятными для распространения в Арктике. Соотношение специалистов и генералистов и набор кормов у Rhopalocera не имеют явных широтных градиен​тов. Мы полагаем, что в случае с Rhopalocera важ​ную роль в качестве преадаптации к возникнове​нию многолетних жизненных циклов играет зи​мовка на стадии личинки. Возможно, что многие виды (и в первую очередь Satyrinae) преадаптиро-ваны также и к низким температурам арктичес​кого региона, поскольку они населяют биотопы со сходными температурными условиями (боло​та, горные тундры и т.д.) уже на юге лесной зоны.
Авторы благодарят финских энтомологов К. и Т. Нуппонен за информацию по биологии некоторых видов чешуекрылых и за определе​ние части материала.
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