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Ах~уааьнос~ь исс~е~оваиви. взаимоотношении организмов разных тро­

фических уровней, в первую очередь продуцентов и коксументов - одна из 

основных пробпек эко~огии. насеконые-фитофаги - группа консументов, 

чрезвычайно разнообразная и очень весомая в ппане воздействия на рас­

тительность. Изучение их ропи как консументов было поэтому достаточно 

интенсивным, но по ряду причин - как биоценотических, так и экономи­

ческих - сосредоточиваяось до 50-х - 60-х годов в основном на лесных 

экоенетемах и агроцеиозах. Перенесенные в рамках программы НБП на ряд 

других экосистем, в конце 70-х - начале 80-х годов эти исследования 

образовали чрезвычайно разветвленную, но цельную область исследований, 

называемую за рубежом "Insect-Plant Interactions" ( "В:.аиноотиошения 
насеконых и растений"). Взгляд исследователей на взаимоотношении насе­

коных и растений.радикапьно изменился за три последние десятилетия; 

однако бурное развитие исспедований по химизму кормовых растений шло в 

определенной мере в ущерб изучению другой составляющей изменения ~тих 

взаимоотношений - абиотических факторов, Особенно искусственным выгпя­

деп этот подход применительно к регионам с суровыми кпинатическини ус­

ловиими, в том числе к арктическим экоенетемам (Haukioja et al., 

1985). Возможно, отчасти поэтому эти исследовании не получили особого 

развития в арктических экосистемах. Что же касаетси Субарктики, осо­

бенно лесотундры, то именно здесь ( субарктичес.кий ст-ационар Кево, lин­
лsндиs) активно развиваются исследовании по взаимоотношениям насекомых 

с древесными растениsми, причем эти взаимоотношения априори считаются 

типично лесными. Только в единичных работах Э. Хаукиойи и сотрудников 

его группы просматриваются попыт~ выявить зональную специфику наблю­

даемых яв.пений (Haukioja, 1980; Haukioja, Hanhimaki, 1985). 
В то же время в высокоширотных экоенетемах интенсивно разрабаты­

вается другая эко.погическая проблема - адаптации насекомых к условиям 

существования в высоких широтах. Хорошо известны обобщающие работы 

I.A.Downes, интересные и разноплановые работы Ю.И.Чернова, работы 
\ 

группы S.F.HacLean. Большая часть таких работ касается настоящих арк-

тических экосистем; низкоарктические охвачены значительно менее полно. 

При ·этом адаптации насекомых-фитофагов к абиотическим фак.торам рассма­

триваются зачастую в отрыве от их взаимоотношений с кормовыми растени­

ями. 

Цепи и задачи работы. Целями нашего научного иссле4ованин было: 

(1) выяснить, соответствуют ли взаИмоотношения насекомых и растений 

тем, которые наблюдаются в обычных .лесных экасистемах умеренной зоны; 
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(2) Связать адаптации насекомых к кормовым растениям с их адаnтациями 

х существованию в арктических экосистемах. При этом мы ставили себе 

следующие задачи: , 
- изучить временную и пространствеиную изменчивость группировок 

растительноядкых насекомых на древесно-кустарниковых растениях в песо­

тундре; 

- оценить изменчивость nоврежденкости фотосинтезирующего аппарата 
J 

этих растений в пространствеином и временном асnекте; 

- сравнить роль разных факторов, в nервую очередь абиотических и 

химизма хорнового растения, в формировании этой изменчивости; 

- nроанализировать взаимоотношения, возникающие между филпофагом 

и его кормовым растением при значительном изъятии листовой массы; 

- основываясь на Представлениях о двух nутях адаптации насекомых 

к условиям существования в высоких широтах, nоказать, в чем состоят 

эти адаnтации у филлофагов лесотундры, и выявить роль адаптаций х кор­

мовому растению в возможности филлофага проникнуть в высокие широты и 

закрепиться там. 

Научная новизна и практическаи значимость. 

Вnервые для песотундры (и южной Субарктики вообще) проведено мно­

гопетнее изучение групПИровок раститепьноядных насекомых на одних и 

тех же площадках; изученн макропространственные (в основном локальные 

и биотопические) и времен~е (сезонные и разногодичные) изменения сос­
тава этих группировок. Расенотрено также расnределение насекомых в 

кроне дерева. 

Впервые в больших масштабах (в нескольких точках в течение многих 

лет) получена оценка роли насекомых-филлофагов как коксументов древес­

ных растений лесотундры. 

Оценена роль абиотических и биоценотических (в основнон кормово·· 

го) факторов в формировании пространствеино-временной изменчивости со­

обществ насекомых и поврежденности растений. Показава методическая 

возможность разделения роли этих факторов, состоящая в одновременном 

использовании наблюдений в природе и лабор~торных эксnериментов. 

При подъеме численности филлофага (листоеда Gonioctena pallidus) 
изучены воестановпение растением (ивой филиколистной) листвы в год 

массового размножения, а также состояние растений в последующие годы и 

нарушения, которые nроисходят у филлофага nри питании листвой повреж­

денных ранее растений. исследования такого рода в лесотундре единичны~ 

Сделана попытка показать зональную специфику всех наблюдаемых яв-
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лений. 

Показаи консерватизм отношений, слохившихся между насекомым и его 

кормовым растением; оценена роль преадаптаций в возможности продвиже­

ния широкораспространенных видов в южную Субарктику. Проанализированы 

возмоzиости увеличения эффективности и интенсивности питания при уско­

рении роста личинок. Рассмотрена линька как компонент развития и ее 

таксономические различия у трех основных групп грызущих филлофагов. 

Впервые покаэано своеобразие путей адаптации к условиям севера у 

представителей этих трех групп. 

Положении, выносимые ва э~ту. 

Взаимоотношения насекомых-филлофагов с их кормовыми растениями 

складываются под влиянием различных факторов. Большие различия.в кор­

мовЫх качествах листьев вызываю~ разную повреждаемость разных видов 

кормовых растений, молодой и ·Зрелой листвы. Под влиянием значительного 

изменения химизма кормового листа развивается и комплекс явлений, про­

исходящих при значительном подъеме численности филлофагов. Абиотичес­

кие факторы являются основным источником пространствеиной мозаичности 

комплексов филлофагов и поврежденкости растений, включая внутрикронную 

изменчивость, а.также разногодичных изменений численности фитофагов. 

Те стороны взаимоотношений филлофагов и их кормовЫх растений, ко­

торые складываются под влиянием кормового фактора, одинаховы в ю:кной 

Субарктике и в лесной зоне; те, которые обеспечиваются абиотичесхими 

факторами, приобретают в южной Субарктике определенное своеобразие; 

объясняющееся суровостью климата. Эти отличия скорее не качественные, 

а количественные, не делающие юг ,Субарктики чем-то отличным от лесной 

зоны: напротив, в самой лесной зоне роль лимитирующего фактора по мере 

продвижения от ее южных границ на с·евер постепенно переходит от дефи­

цита влаги к дефициту тепла. 

Пронекая в южную Субарктику, лесные виды сохраняют свои связи с 

кормовыми растениями, сложнвшиеся у них в умеренных широтах, и разви­

вают адаптации к Северу только в рамках этих связей. Некоторые формы 

связей с растением при проДвиж~нии на Север оказЫВ?ЮТся более выгодны­

ми. Это питание высокоценныМ кормовым ресурсом (в особенности весенни­

ми листьями), обеспечиваюЩим личинке высокую эффехти~кость питания и 

тем самым ·скорость роста. _Еще одним способом увеличения скорости роста. 

является повышение интенсивности питания, обесnечиваемое выбором теn­

пых уч~стков и поведением обог~ева. tиллофаги разных. систематических 

групn согласно их биологическим особенностям имеют в рамках ак~ивных 
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адаптаций разные приспособления к существованию в Субарктике. 

Апробации диссертации. Результаты исследований докладывались на: 

региональных конференциях энтомологов Урала (Миасс, 1983; свердловск, 

1986; Пермь, 1990; Екатеринбург, 1992) и Сибири (Новосибирск, 1985, 

1987, 1989); Всесоюзной школе-семинаре, nосвященной nамяти Д.Н.Кашка­

рова ( Св.ердловск, 1978); Всесоюзной конференции "Роль декдрофильных 

насекомых в таежных экосистемах" (Красноярск, 1980); VI Всесоюзной 

конференции по экологической физиологии (Сыктывкар, 1982); Х Всесоюз­

ном симпозиуме "Биологические проб.11емы Севера" (Магадан, 1983); Всесо­

юзном семинаре по первичным конеументам (Москва, 1983); IX съезде ВЭО 
(Киев, 1984); Всесоюзном совещании "Адаптации организмов к условиям 

Крайнего Севера" (Таллии, 1984); Всесоюзном совещании "Растительноид­

ные животные в биогеоценозах суши" (Валдай, 1984); Всесоюзном совеща­

нии "Система мониторинга в защите леса" (Красноярск, 1.985); Всесоюзном 

семинаре "Оптимальный биотоп растите:nьноядного животного" (Красноярск, 

1985); Всесоюзном совещании "Взаимодействие организмов в тундровых 

экосистемах" (Воркута, 1989 ).; Всесоюзной конференции "Система терморе­

гуляции при адаптации организма к факторам среды" (Новосибирск, 1990); 
Всесоюзной конференции "Устойчивость лесов к воздействию насекомых" 

(Красноярск, 1991); Всесоюзном совещании "Экосистемы Севера: структу­

ра, адаптации, устойчивость" (Петрозаводск, 1994); на XVII (Гамбург, 

1984), XVIII (Ванкувер, 1988) и XIX (Байюнг, 1992) Международных конг­
рес_сах по энтомологии; совместном советеко-финском симпозиуме "Факторы 

динамики численности растительноядных животных" (Новосибирск, 1986); 
советеко-финляндском симпозиуме "Взаимоотношения организмов на трех 

трофических уровнях" (Финляндия, Кево, 1989); объединенной международ­
ной конференции IUFRO/МAB (Абакан, 1989). 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 70 работ, в том чис­

ле монография и 14 журнальных статей. 
Структура и объем работы. диссертация состоит из введения, 8 

глав, заключения и списка литературы; она изложена на 383 страницах, 

куда входят 49 таблиц, и сопровождается 37 рисунками. Список использо­

ванных работ включает 232 русских и 331 иностранный источник. 

ГЛАВА 1. ХАРАКТЕРИСТИКА МЕСТА .РАБОТЫ 
Место работы находится в низовьях Оби, приблизительно на широте 

Полярного круга, в северной полосе зоны лесотундры, близ ее границы с 

кустарниковыми тундрами. Исследования ·проводились в двух точках- в 
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nойме Оби, где многолетние исследования вели на двух участках: (1) на 
территории Экологического научно-исследовательского стационара в г. 

Лабытнанги и (2) в ближайших окрестностях Лабытнанги, и-в 50 км от Ла­
бытнанги, на восточном склоне Полярного Урала, где для работы также 

были заложены 2 учетные nлощадки: (3) в долине р. Собь и (4) на горе 
Сланцевая, на верхнем nределе расnространения нескольких видов деревь­

ев и кустарников. 

В главе охарактеризован климат района работы и nодробно описаны 

рельеф и растительность всех постоянных учетных nлощадок. 

rЛАВА 2. ОСНОВНЫЕ НЕТОДЫ РАБРТЫ 
Изучение взаимоотношений растений и растительноядных насекомых -

nроблема биогеоценологическая. Оно nредnолагает, с одной стороны, изу­

чение консортивных сообществ насекомых, изменения их состава во време­

ни и nространстве, с другой стороны -изменений, nроисходящих в кормо­

вых растениях. 

Работы no изучению взаИмосвязей насеконых-фитофагов и растений 

должны начинаться с __ изучения видового состава группировок н_асе.комнх. 
для этого nроводилось энтомологическое кошение no однородным куртинам 

растений. Исnользовался стандартный энтомологический сачок; общий объ­

ем nробы составлял 100-150 взмахов. На каждом из выбранных видов рас­

тений в каждой точке такие обследования проводили обычно 2-3 раза в 
сезон с 1977 По 1986 г. На участке 2 на нескольких видах растений об­

следования в течение нескольких сезонов проводили еженедельно. Пробы 

разбирали, найденных насеконых иде,нтифицировали. Все 367 проб были ис­
пользованы не только для изучения видового состава консорций, но также 

временных и пространствеиных его изменений. 

ЭнтомоЛогическое кошение дополнял_ось осмотром растений и изучени­

ем повреждений, вызванных фитофагами. Особенно важно это для редких и 

скрытноживущих видов филлофагов, у которых nовреждения нередко гораздо 

заметнее, чем сани филлофаги. На березе извилистой нами выделено 17 
хорошо различающихся .тиnов nовреждений листьев. Возможность идентифи­

цировать насеконых по этим повреждениям, в некоторых случаях до вида, 

дала ценную информацюо по пространствеиной и_временной изменчивости 

консорций, по распределению насеконых внутри кроны дерева и по многим. 

другим вопросам. 

Следующий этаn изучения сообществ насекомых количественный 

уче~, необходимЫй для сравнительной оценки численности разных видов. 
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Мы не ставили nеред собой задач, которые требовали бы nрименении абсо­

лютных методов учета численности, nоэтому nользова~сь только относи­

тельными показателями оби~ия (количество особей на 100 взмахов сачка), 
что дало достаточно адекватное nредставление о пространствеиной и вре­

менной изменчивости обилия видов. 

Нагрузка насекомых на фотосинтезирующий апnарат растений оnреде­

лялась по повреждениям, которые они оставляют на листьях. Изъятие лис­

товой поверхности - основной nоказатель, обсуждаемый в данной работе; 

он nредставляет из себя отчуждаемую филлофагами nлощадь листьев, выра­

женную в процентах от общей листовой nоверхности. мы nользовались для 

этой работы балльным методом глазомерной оценки доли изъятой листовой 

nоверхности (Богачева, 1979, 1992); его nринциn был изложен в "Прог­

рамме и методике биогеоценологических исследований" (1974). Параллель­
но с изъятием nлощади листьев мы часто nользуемся более nростым пока­

зателем - поврежденностью лист~~~ (nроцент поврежденных листьев от их 

общего числа); он хорошо характеризует различия в заселении филлофага­

ми разных биотоnов, частей кроны и т.д. Обычная проба состояла из 

20-30 веток объемом каждая 50-60 листьев, так что ее общий объем сос­

тавпил около 1500 листьев. с одного растения при этом брали только од­
ну ветку. Срезав с деревьев ветки с листьями, мы в дальнейшем сохраня­

ли в записи данных сведения о nоложении каждого листа на ветке и побе­

ге.. Если nрямой необходимости в этих сведениях в данном случае не бы­

ло, то всю пробу можно было рассматривать как рандомизированную. 

для решения ряда вопросов исnользовали nростейшие лабораторные 

эксперименты. Во-nервых,. это оценка интенсивности и эФФективности пи­

тания насекомых. Насекомых при этом содержали в садках, представляющих 

из себя обычно чашки Петри, выстланные увлажненной фильтровальной бу­

магой; корм меняли ежедневно. личинку содержали в садке в течение по 

крайней мере всего nоследнего возраста; ее взвешивали на торзионных 

весах с точностью до 1 мг - обычно раз в сутки, в одно и то же время. 

Фиксировали все изменения в состоянии и nоведении личинок. Второй тип 

эксnериментов - это эксперименты по пищевому предпочтению. В отличие 

от nредыдущих, объектом изучения здесь являются растения, а насекомые 

выступают в роли тест-объектов дnя изучения разнокачественности расти­

тельного материала. В чашку петри поие-али для сравнения листья (реже 

побеги) разного качества: например, с растений из разных биотоnов, или 

старые и молодые листья одного растения, и т.д., а также одно или нес­

колько насекомых и оставляли на сутки, после чего измеряли съеденную 
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nлощадь листьев. Все лабораторные эксnерименты nроводили таким обра­

зом, чтобы избегать т.н. "псевдореnликации" (Hulbert-, 1984; Neuvonen, 
Haukioja, 1985), т.е. исnользуя в оnыте не только несколько личинок, 

но и растений. 

Решение некоторых воnросов, особенно изучение реакции растении на 

nовреждение филлофагами, nотребовало сnециальных эксnериментов и на­

блюдений, в том числе nолевых. Такие частные методики излагаются в со­

ответствующих разделах. 

Простейmие приемы статистической обработки материала исnользованы 

везде, где это диктовалось необходимостью сравнений средних (t-крите­

рий Стьюдента·) или рядов расnределений ( xz Пиреона); указания на дос­

товерность наблюдаемых различий введены в таблицы или упоминаются в 

тексте. Коэффициенты корреляции вычислялись обычно на ручном калькуля­

торе или с использованием пакета комnьютернJ;~х nрограмм "OUATTRO-PRO"; 
вычисление уравнений зависимостей выnолняли с исnользованием пакета 

программ "Statgraphics". 

ГЛАВА 3. ВЗАИМООТНОШЕНИЯ НАСЕКОМЫХ С РАЗНЫМИ ВИДАНИ РАСТЕНИй 

Раздел 3.1. Взаимоотношения насекомых с растениями 

разных жизненных форм. 

Изучая арктические растения, относящиеся к разным жизненным фор­

мам, исследователи показали, что наиболее приемлемыми являются листья 

листопадных- кустарников, в особенности ивы (MacLean, Jensen, 1985; 
Chapin et al. , 1986) . На втором и .третьем местах по приемлеиости стоят 
nолулистоnадные кустарнички, листья которых отмирают на следующий год 

(nредставитель- Dryas integrifolia), и многолетние травянистые дву­

дольные растения. Еще менее приенлемы "злаковидные травы" (злаки, осо­

ки и ситники), мхи и лишайники, а на nоследнем месте стоят вечнозеле­

ные кустарнички. Число членов консорций в общем вполне соответствует 

показателю приемлеиости листьев. Известно, что именно с·ивами в тундре 

связано наибольшее число фитофагов (Фридолин, 1936; Чернов, 1980; Oli­
ver et al. , 1964), ·а на вечнозеленых растен~ях их может не быть вообще 

(HacLean, Jensen, 1985). 
В свс;ей работе по вз·аимоотношениям насекомых с растениями Субарк­

тики мы, по существу, ограничивались только растениями одной жизненной. 

формы - листоnадными деревьями и кустарниками. Однако, в 1983-85 гг. 
М~'>~ nровели обследование консорций некоторых вИдов двудольных травинис-
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тых растений, а в 1985 и 1987 гг. оценили освоение листьев У 7 видов, 
которые казались нам наиболее повреждаемыми. 

Обследование групnировок насекомых, связанных с травянистыми рас­

тениями, показало, что видовой состав их очень небогат. Если на дре­

весных растениях за три года работы можно найти по несколько десятков 

видов связанных с ними фитофагов, то у обследованных травянистых рас­

тений было найдено всего по четыре-восемь видов. При этом основные 

повреждения производят обыкновенно один, редко два вида. Монодоминант­

ность консорций - явление, вообще характерное для растений высоких ши­

рот; так же обстоит дело и у древесных растений. 

Доля фотосинтезирующей nоверхности, изымаемая у травянистых рас­

тений, очень невелиха: от 0,2 до 3,1%. В среднем для семи исследован­

ных видов растений она составляла 1,4%. Это на nорядох ниже, чем у 

растений той же жизненной формы в средних широтах. 

Раздел 3.2. Взаимодействие насекомых с разными видами 
древесных растений 

для исследования древесных растений мы выбрали виды, распростра­

ненные как в Нижнем Приобье, так и в Субарктике вообще: березу изви­

листую Betula pubescens ssp. tortuosa, карликовую березку В. nana, иву 
филихолистную Salix phylicifolia (кустарник с голыми листьями), мохна­
тую S. lanata (кустарник с сильно оnушенными листьями) и шерстистоnо­

бегую s. dasyclados (высокий кустарник со слабо оnушенными листьями), 
ольху кустарную Alnus fruticosa, смородину щетинистую Ribes hispidulum 
и лиственницу сибирскую Larix sibirica. в диссертации приводятся крат­

кие характеристики консорций этих растений, с указанием относительного 

обилия массовых (более 100 особей на 100 взмахов сачка) и обычных, а 

также редких, но достаточно характерных видов. Здесь же для березы из­

вилистой оnисаны внешний вид и nринадлежиость выделенных типов повреж­

дений; оnисания сопровождаются рисунком. 

Обследования группировок насекомых на древесно-кустарниковых рас­

тениях в 1977-86 rг. nоказало, что наиболее богаты видами ивовые хон­

сорции. Так, на иве филиколистной в двух обследованных точках (участки 

2 и 3) найдено 62 и 64 вида фитофагов, хонсорции берез включают до 47 
видов в одной точке, а наиболее бедными являются консорции смородины и 

лиственницы (правда, обследованные только в течение б лет). Поскольку 

объем материала, использованного для анализа, в решающей степени вли­

яет на сравнительную оценку видового богатства группировок насехомых 
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на разных видах растений (Karban, Ricklefs, 1984), кроме таблицы, со­
держащей nолные данные no каждому виду за все годы обследований, в 

диссертации nриводятся также данные за 1978-82 гг., когда на каждом 

виде растений в каждой точке взято no 10-12 nроб. Эти материалы менее 

nолны, зато дают возможность более корректных межвидовых сравнений. 

Показано, что систематически наиболее близкие (а значит, и хими­

чески сходные) растения - виды одного рода - имеют и самые близкие no 
составу груnnировки nитающихся на них насекомых: коэффициент сходства 

(no Жаккару) разных видов ив составляет 42-50%. Практически все много­
численные и даже. обычные виды насекомых у них общие. сходство березы 

извилистой и карликовой березки - 33%, берез с ольхqй - около 20%, бе-

рез с ивами - около 16%, а лиственница единственное голосемеиное 

растение в нашей nодборке видов - nрактически не имеет общих филлофа­

гов с другими деревьями и кустарниками. 

основной фактор, оnределяющий nриуроченность насекомых к растени-

ям определенной жизненной формы, химизм кормового растения, но 

сходство видов ~ассматривается нами и· с экологической точки зрения 

(деревья - кустарники, растения с гладкими - растения с опушенными 

листьями, растения с листьями разного размер~). Приходится констатиро­

вать, что nрактически не изучен .вопрос о соотношении химических и эко­

логических факторов nри заселении фитофагами разных видов.растений в 

природе. Ситуация, когда в садках-личинок можно благополучно выкормить 

на растениях, не заселяемых или мало заселяемых в природе, достаточно 

типична, причИны же ее обычно остаются не известными. 

Освоение иасекомыми-филлофагами листьев древесных растений приво­

дится в диссертации в сводной таблице (табл. 1), из которой видно, что 
наибольшую долю листовой поверхности - 8-12% в годы обычной численнос­

ти филлофагов - теряют опять-таки ивы (ива шерстистопобегая - меньше 

других видов), меньше- березы, еще меньше- ольха, смородина и ·жимо­

лость (Богачева, 1979, 1990). Изъятие площади листьев у ив вполне со­
ответствует обычному для леса уровню nотребления листьев древесных nq­

poд, которое ряд авторов (Баранчиков, 1986, 1990; Schowalter, 1989) 
считает близким к. 7-8%. Средний же уровень nотребления листьев древес­

ных nород в лесотундре примерно вдвое ниже, чем в лесах средней поло­

сы, но в два с лишним раза выше, чем у травянистых растений лесотунд­

ры. Примерно такое же соотношение потребления у древесных и травянис­

тых растений указывается и для средних широт (Southwood et al., 1986;. 
Pimentel, 1988). Трудно однозначно указать, no какой именно nричине 
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древесные .пистопадные растения осваиваются филлофагами бопьше ра!ZТ~ний 

других жизненных форм. возможно, решающую ропь играет б~зость меха­

низмов их химической защиты, которая бпагоприятствует переходу филпо­

фагов с одной породы на другую. Свою роль мо•ет играть и "архитектур­

ная ~ложность", более высокая у древесных растений по сравнению с про­

чини, а для многих видов растений и их высок.ое обилие. 

Повреzденность листьев растений довольно тесно связана со сло•­

ностью их консорций: чем богаче консорции данного вида растений, тем 

больше и изъятие листовой nоверхности. Коэффициент хорреляции этих по­

хазателей довольно высок и составляет + 0,835. Тесная связь повреzден­
ности с богатетвон консорций не говорит, однако, о наличии эдесь при­

чины и следствия. То и другое является хорошей мерой nригодности дан­

ного вида растения для питания филлофагов, включая в это понятие и по­

казатели обилия растений в самом широком сныеле слова. 

При рассмотрении состава консорций в качестве массовых и обычных 

чаще.всегQ выстуnают широкораспространенные и~ бореальвые виды. Пре­

обладание таких видов в фаунистических списках похазано в диссертации 

на некоторых хорошо обработанных систематических группах насекомых, 

являющихся по преинуществу фитоФагами: листоедах, слониках, пилильщи­

ках, чешуекрылых. Основу видовых списков изучаемого региона составляют 

обычные лесные виды, находящиеся в южной Субарктике на северной грани­

це своего ареала. Настоящие арктические виды здесь редки, а гипоархти~ 

ческие могут быть Аостаточно обычными, но предпочитают не лесные .или 

кустарниковые, а настоящие тундровые сообщества - как, например, лис­

тоед Phratora polaris и ряд пилильщиков (см. главу 4). Преобладание 

широкораспространенных видов роднит южную Субарктику с лесными эхосис­

темами и отличает ее от настоящих арктических экосистем, где доминиру­

ют арктические виды. 

ГЛАВА 4, ПРОСТРАНСТВЕИНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ВЗАИМООТНОШЕНИй 
РАСТЕНИй И НАСЕКОМЫХ-ФИЛЛОФАГОВ 

Раздел 4.1. Географическая изменчивость 
МЫ проводили исследования в одном географИческом районе, поэтому 

рассмотреть этот вид изменчивости только на своем натериале не но•ен. 

Чтобы попучить представление о·ней, мы сопоставили наши данные с дан­

J!ЫМИ по другим, географliЧески от даленнын районам той •е зоны. ШИрокое 

изучение .березовых хонсорций было предпринято в Фенносхандии, Шотлан-
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дин, Исландии, Грен~андии, северной Америке (Haukioja, Koponen, 1975; 
Koponen, 1978, 1980, 1983, 1984; Koponen, Iso-Iivari, 1978). Сравнив 
собственные данные no консорциям березы извилистой с этими материала­

ми, мы выявили большое сходство груnnировок насекомых, nитающихся бе­

резой, в низовьях Оби, Фенноскандии и Шотландии, вnлоть до доминирова­

ния в этих точках одних и тех же видов насекомых. Очень сходными - да­

же no численности многих видов филлофагов - оказапись консорции карли­

ковой березки на западе (Аляска) и востоке (Лабрадор) Северной Америки 

(Koponen, 1984). В других местах, например, в Гренландии, выявлены 

бо~ьшие отличия в видовом составе хонсорций. С~едует, однако, иметь в 

виду, что при обсуzдении географических различий не надо забывать о 

биотоnичесхой (см. ниzе) и разногодичной изменчивости, которые могут 

быть очень высохими. 

Раздел 4.2. Лоха~ьиая изменчивость 
Лохапьную изменчивость (раз~чия в точках, расположенных на рас­

стоянии в несхольхо десятков хи~ометров друг от друга) мы смогли оха­

рахтеризовать, сравнивая коисорции и поврежденкость одних и тех же ви­

дов растений на участках 1 и~и 2 с участхом·3, удаленным от них на 50 
хм. Для этого испо~ьзовали консорции березы извилистой. На Полярном 

Урале (участок 3) они довольно заметно отличаются от таковых в районе 

Лабытианги (участхи 1, 2). Некоторые из наблюдаемых различий удается 

объяснить хах фенологические или биотопические, другие объяснить не 

удается. Использова.пи также сравиение·участхов 1 и 2 с вр~менной уЧет­
ной п.пощадхой в охресткостях Салехарда, расnо.поженной на расстоянии 20 
хм от них; здесь груnпировхи березовых филлофагов оказались весьма 

сходными. Рассмотрев, хроме своих, литературные данные по локальной 

изменчивости коисорций, мы приш.nи к заключению, что главкую роль в 

формировании .пока.пьиых раз.пичий играют абиотические факторы. Если nо­

добрать максимально сходные биотопы, то локальные различия оказываются 

небольшими: на расстоянии в десятки хилометров пространственНЬIЙ фактор 

сам по себе решающей роли не играет (Богачева, 1980, 1990). 

Раздел 4.3. Биотоnическая изменчИвость 
Биотопическая изменчивость (различия в точках, находящихся в пре­

делах одного-двух километров) состава консорций широко похазана на со­

обществах насекомых-фитофагов березы извилистой. Для этого исnользова­

ли сравнение участхов 1 и 2, 3 и 4, а также разовые учеты кошением на 
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склонах разной экспозиции и анализ лиственных nроб, взятых в разных 

биотопах в окрестностях Лабытнанги. 

Ана.пиз этих материалов показал, что цеJIЫе систематические грУпnы 

насекомых могут доминировать в одних местах и почти отсутствовать в 

других. К таким сильно варьирующим группам относится, наnример, слоних 

Polydrusus ruficornis, который занимает в nределах территории лишь са­
мые благс;>nриятные для него хорошо nрог_реваемые биотопы с нарушенным 

травяно-моховым покровом, где достигает высоких nлотностей. 

Далеко не всегДа мы умеем выдеnять и характеризовать особенности 

биотопа, существенно ваZНЬiе для насекомых. Однако в тех случаях, когда 

нам удается выделить биотопы, явно ·различающиеся по хаким-то сущест­

ве·ниым параметрам, всегда обнаруживаются и захономерные различия в 

составе хонсорций. Среди таковых моzно назвать различия в составе кон­

сорций северного и южного склонов, а также интразональных и зональных 

плахорных участков. в хаzдом случае в более суровых условиях отмечены 

более бедные консорции с бо.!tее низкой численностью филлофагов и запаз­

дыванием фенологических ·явлений. Что хаса.ется различий в сообществах 

насекомых на березе на полярном Урале в долине Соби и на южном склоне 

сланцевой, то обилие сос!ЩRХ насекомых при подъеме в горы снижается, 

но численность других видов, например, многих минеров может · заметно 
возрастать. Мы связываем эти различия ·С разным углом падения солнечных 

лучей, благодаря чему на юsном склоне складываются местообитания, бо­

лее благоприятные по температурным условиям. 

Биотопичесхие различия поврежденкости растений мы показали не 

только на березе извилистой, но и, на ивах. На участке З мы смогли вы­

делить биотопы, средняя поврежденкость растений в которых различается 

в 10-15 раз. Такая большая мозаичность биотопов по поврежденности рас­
тений отличается от ситуации в лесах средней полосы в первую очередь 

не величиной наблюдаемых различий, а малыми изменениями рельефа, кото­

рыми эти различия обеспечиваются. Вследствие этого площадка, выбранная 

вначале для учета хах однородная, при детальном обследовании может 

оказаться весьма гетерогенной. Необходимо также отметить,· что степень 

гетерогенности территории может быть совершенно различной в отношении 

разных видов (Богачев~, 1988, 1990). 

Раздел 4.4. Индивидуальная изменчивость 
Изменчивость состава хонсорций и величины освоения от растения х 

растенИII в nределах одного биотопа в Субарктике изучена довольно ела-
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бо. В то же время в nесных сообществах, от северной границы до тропи­

ков, она весьма значитеnьна. в диссертации мы рассмотрели три аспекта 

этой проблемы: (1) растения разного возраста; (2} одновозрастные рас­
тения; (3) разнополые растения у двудомных видов. 

Первый асnект рассмотрен на березе извилистой; оценивали nовреж~ 

дениость листьев у растений разного возраста на участке 1. Иссnедова­

тели часто находят боnее низкую повреzденность у молодых растений, 

рассматривая явnение с позиций более высокой защищенности их листьев 

по сравнению с листьями зрелых деревьев. В нашем случае во всех подоб­

ранных парах больший ущерб быn нанесен более моnодому растению (высота 

от 0,8 до 3,5 м), nричем изъятие площади его листьев в среднем в 2,2 
раза превышает таковое у взрослых растений (высотой от 3,5 до 9 м), 
тах что данный сnучай не подтверждает "nучшую защищенность молодых 

растений". Мы рассматриваем его как следствие большего числа листьев, 

приходящегося на единицу площади проехтивного похрытия, у взросnых де­

ревьев; это снижает нагрузку на лист у самого значимого в этой точке 

филлофаrа березы - сnоника Р. ruficornis. 
Влияние пола растений на поврежденность его листьев рассмотрено 

на двух видах ивы. В литературе нередхо отмечается большая повреzден­

ность листьев у мужских растений конопли, щавеля, морошхи, обnепихи, 

тополя, ивы (~gren, 1987). Мы не обнаруzиnи достоверных раэnичий в 
поврежденности мужских и женских растений у обследованных нами видов. 

Наконец, одновозрастные растения в одном биотопе повреждаются 

примерно одинахово. (Следует·, однако, отметить, что на Севере высока 

микробиотопическая изменчивость поврежденкости растений, которую не 

следует принимать за индивидуальную.) Соотношение биотопической и ин­

дивидуальной изменчивости nоврежд.енности листьев растений обратно то­

му, что наблюдается в среднетаежных биоценозах (MacLean, Lidstone, 
1982); это показывает, что в южной Субарктике в пространствеиной неод­

нородности отношений насекомое-растение наибольшее значение имеют аби­

отические факторы, а не химизм кормового растения. 

ГЛАВА 5. РАСПРЕДЕЛЕНИЕ НАСЕКОНЫХ В КРОНЕ ДЕРЕВА 

Раздел 5.1. Периферическая и внутренняя часть кроны. 
Световые и теневые листья. 

При исследовании повреждений насекомыми разных листьев внутри 

кроны дерева сравнительно часто обсуждаются категории т.н. "световых" 
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и "теневых" листьев. с точки зрения ботанИJrов это листья во внешней и 

внутренней частях кроны, отличающиеся друг от друга по ряду морфологи­

ческих, анатомических, физиологических и биохимических параметров 

(Бюсген, 1961). Многие из них имеют значение для насекомых и слуиат 

основанием для выбора той или иной категории листьев. Следует, однако, 

иметь в вид~, что растение является для насекомых не только объектом 

питания, но и местом обитания, и они могут выбирать как наиболее при­

емлемнй корм, так и подходящие иии:рои:лиматичеси:ие условия. МЫ nопыта­

лись разделить эти факторы, используя одновременно: (1) оценку разли­
чий между световыми и теневыми листьями; (2) изучение предпочтения на­
сеи:омых-филлофагов и: определенной категории листьев в природе; (3) 
изучения этого явления в лабораторном эксперименте. Этот анализ мы 

проводили только на листьях брахибластов (Богачева, 1993). 
Качественные различия ли~тьев. Определяли только содержание сухо­

го вещества и удельный вес дистальных (на верхушке) и базальных (При 

основании) листьев с веток длиной около 40 си. Оказалось, что в дис­

тальных листьях процент сухого вещества выше,. чем в базальных (29,90 
nротив 27,43; р < 0!001). Удельный вес листовой пластинки в дистальных 
листьях такие выше (18,6 против 16,6 мг/см2, р < 0,05). Величина этих 
различий меньше, чем между настоящими световыми и теневыми листьями 

(Schultz, 1983), так как кроны берез в Субарктике не плотные; тем не 

менее, в периферической части кроны листья находятся в условиях лучше­

го освещения, чем в центральной. 

Оценка повреzвений листьев в природе. Для этой цели с деревьев 

срезали 40-сантиметровые ветки и , на каждой выбранной ветке брали 

листья с трех дистальных брахибластов и с трех базальных, Общее изъ­

ятие площади среднего листа, взятоГо с днетальиого конца ветки, nри­

мерно вдвое nревышало изъятие nлощади листа при основании ветки. Ана­

лиз nринадлежиости точно идентифицированных повреждений саного расnро­

страненного типа, принадлежащих слониху Р. ruficornis, nоказал ту же 
закономерность. 

При экспе.рииентах по nищевому ИРМПочтению в кроне березы случай-. 

ным образом выбирали ветку и брали с нее два Листа - дистальный и ба­
зальный. В садок помещаnи по 2 листа; как тест-объекты использовали 

гусениц Epirrita autumnata (по одной на садок}, слоников PhylloЫus 

maculatus (по одному) либо Polydrusus ruficornis (по четыре). Ни один 

из видов, _использованных в оnытах по пищевому предпочтению, не обнару­

жил в опытах избирательного nитания-дистальными листьями березовой 
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ветки, в том числе и слоних P.ruficornis, который предпочитает питать­
ся этими листьями в nрироде. Наnротив, в эхепериментах все виды де­

монстрировали тенденцию выбирать нижние листья ветки, хотя она и не 

была статистичесхи достоверной. Если же данные по всем видам объеди­

нить, то предпочтение·филлофагов к базальным листьям становится досто­

верным (р < 0,05). Напрашивается вывод, что реально име~щиеся различия 

кормовых качеств дистальных и базальных листьев вызывают некоторое 

(слабое) предnочтение филлофагов к базальным листьям, а найденное в 

nрироде избирательное nовреждение дистальных листьев вызЫвается хаки­

ми-то иными факторами. Мы предполагаем, что высокий уровень nотребле­

ния листьев во внешней части кроны (на диетальной части ветки) 

следствие того, что на Севере насекомые стремятся nитаться на освещен­

ных листьях, увеличивая темnературу тела за счет солнечной радиации. 

Раздел 5.2. Высотные уровни. 

Для этого исследования мы исnользовали березу извилистую на 

участке 1; .nиственные nробы брали в четырех высотных уровнях: 0-0,5 м; 

0,5-1,0 м; 1-2 м; 2-4 м. Эту работу nроделали в августе 1982 и 1987 

гг. Кроме того, 18-19 июля 1982 г. прове.пи четыре хошения в разное 

времЯ суток: 22-23, 4-5, 10-11 и 16-17 ч .. Результаты даЛи представле­
ние не только о nриуроченности отдельных групп филлофагов к определен­

ным уровням кроны, но и о их суточных вертикальных миграциях (Богаче­

ва, 1984). 

По типу вертика.пьного распределения в кроне насекомые более или 

менее ясно распадаются на три групnы: большинство видов заселяет ниж-

нюю часть кроны, немногие предпочитают ее верхнюю часть. Мы предпола­

гаем, что такой тип размещения формируется под влиянием лимитирующего 

действия температуры. К этому фактору возможны два пути приспособле­

ния. Первый - исnользование nриземной части кроны, где темnература и 

влажность воздуха обычно выше, а скорость ветра - заметно ниже. Второй 

путь - исnользование верхней части кроны. Это nо·зволяет фитофагу. обо­

греваться за счет солнечной радиации, что чрезвычайно характерно для 

видов арктических и альnийских местообитаний. Особенно важен такой 

обогрев в утренние часы, когда нижняя часть кроны затенена. Показано 

также, что в теплые годы (каким был 1987 г.) крона осваивается более 

равномерно. 

Слоники - единственная групnа насекомых, совершающая настоящие 

суточные миграции· в nределах. кроны. Утром они поднимаются в верхнюю ее 
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часть, а во второй половине дня спускаются обратно на нижние уровни, 

перемещаясь по окружности кроны и по ее высоте так, чтобы все время 

МеН118еГО находиться на солнце. Сходные вертикальные миграции (только 

масштаба) мы наблюдали и у некоторых других видов филлофагов: гусекиц 

E.autumnata, личинок листоеда G.pallidus, тли E.punctipennis. В ~н-

ние часы они перебирались на концевые листья побегов (гусеницы E.au­
tumnata- на диеталькую часть ветки), освещенные солнцем, и пита.ись 

там, а через несколько часов возвращались на прежнее место питани•-

Реально существующие эко.погические и кормовые различия в ра.ьа 

частях кроны - с одной стороны, биологические особенности и экоаоrи­

ческие требования видов, слагающих консорции - с другой стороны д8811е в 

Субарктике создают дово.пьно пеструю картину освоения кроны в ца.Dи. 

Она дополняется суточными миграциями отдельных видов. В средней ~ 

лесной зоны общим итогом часто является более или менее равном.,иое 

освоение всех частей кроны, хотя отдельные виды предпочитают как~то 

одну. Однако резкое доминирование одного вида филлофагов и.пи оа.ого 

фактора (значительное затенение нижних ярусов) создают и здесь nреоб­

.падание повреждений на каком-то оДном уровне кроны. В аридных реrио­

нах, где .пимитирующим фактором становИтся влажность, часто более n~т­

но бывает заселена внутренняя часть кроны в ее нижних ярусах. 

Раздел 5.3. Стороны разной эксnозиции 
На Приобском Севере мы провели эту работу в 1981 и 1987 гг. на 

березе извиJiистой. Удалось nоказать, что ряд груnп насекомых явно 

предпочитает южную и заnадную сТОRОНЫ кроны дерева. Объясняется зто 

тек, что насекомые, заселяющие нижнюю часть кроны, именно там находит­

ся в условиях повышенных температур. Вероятно, это приспособ.пение, 

обычное для тех видов насекомых, которые во время nитания не могут со~ 

верmать больших перемещений в кроне. В то же время такие подвижные 

филлофаги, как слоники, не отдают nредпочтения какой-либо стороне кро­

ны березы, nоскольку обходят ее-всю no окружности вслед за солнцем, 

исnользуя солнечную радиацию для nовышения температуры тела. Мы nока­

зали, что в соответствии с этой схемой в нижнем уровне кроны они бол.:r;­

mе повреждают листья на южной и заnадной стороне, а в верхнем уровне -
на восточной стороне кроны. 

На севере лесной зоны у насекомых еще часто наблюдается nредnоч­

тение к западной и южной сторонам кроны, а теnлолюбивые виды сохраня.ют 

его вnлоть до лесостеnной зоны. Но no мере nродвижения на Юг низкая 
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температура вегетационного сезона перестает быть фактором, лимитирую­

щим развитие насекомых. В большой части лесной зоны у разных видов 

филлофагов, скорее всего, проявляются разные тенденции, что обеспечи­

вает сравнительно.равномерное освоение кроны по сторонам разной экспо­

зиции. В плотных, сомкнутых древостоях различение сторон кроны не вы­

ражено и у насекомых одного вида из-за малой разницы в освещенности 

этих сторон. По мере продвижения к аридной зоне насекомые начинают из­

бегать южной стороны кроны дерева. 

Зональный обзор позволяет прийти к заключению, что основными фак­

торами, определяющими разную заселенность сторон кроны разной экспози­

ции, являются микроклиматические факторы, действующие непосредственно 

на !f_ace_!fQЩ>!}f_.__ . Ji~~JtS..l!9~<!_Te.rщ_ !!P~--O~~.P.!I.~!I-~~-IJ_p~~~!f, _.!I.Q. ~_оторым насеко­

мые выбирают определенную сторону кроны кормового растения, как прави­

ло, также ссылаются именно на микроклиматические факторы. 

Раздел 5.4. Распределение филлофагов в пределах побега. 
Ветвь (тем более побег) как субьединица кроны находится в одина­

ковых экологических условиях, т.е. на одной стороне и в одном и том же 

вертикальном уровне кроны. Вариабельность поврежденнести за счет эко­

логических nараметров здесь почти снимается. зато кормовые характерис­

тики листьев на этом небольmом, экологически однородном nространстве 

могут резко различаться. 

У основных древесных пород Севера листва каждый год создается в 

течение значительной части вегетационного сезона. В таком случае у фи­

тофагов в каждый момент времени есть выбор между листьями с разными 

кормовыми свойствами. По ряду причин многие виды филлофагов из имею­

щейся на дереве листвы предпочитают выбирать молодую. Это приводит к 

избирательной повреждаемости дистальных частей nобега. 

Рассматривая nроцесс освоения побегов в его сезонной динамике, мы 

выделили в удлиненных побегах березы извилистой три участка: основа­

ние, середину и верхушку. В начале сезона больше бывают nовреждены 

листья, раскрывmиеся nервыми, но nоврежденкость нижних листьев на аук­

сибластах уже и в это время выше, чем на брахибластах·. Поврежденнесть 

средних листьев ауксибластов уравнивается с нижними уже к середине ию­

ля, верхних - еще на неделю nозже. Позднее, по мере старения листьев, 

развернувmихся nервыми, нагрузка переносится на более молодые листья -
на дистальную часть ауксибластов. В августе многие филлофаги питаются 

преимущественно на ауксибластах. В итоге к концу сезона брахибласт бы-
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вает повре~ен меньше ауксибласта, а на ауксибластах формируется сту­
nенчатость освоения, nохазанная Ю.Н.Баранчиковым (1983) на дРевесных 
растениях юzно-таежной зоны Сибири. Такая же ступенчатость наблюдается 

и у карлиховой березки, и у ивы, с той пиmь разницей, что у ивы она 

хорошо выражена уже в начале сезона. 

С учетом разницы во времени существования листьев на побеге изби­

рательность питания листьями на диетальном участке аухсибласта видна 

наиболее отчетливо. Например, у березы.извилистой суточная нагрузка на 

верхушечные листья ауксибластов на порядох выше той, что приходится на 

листья брахибла.стов. 

комnлекс филлофагов вклюЧает виды с разнымИ требованиями к ка-· 

честву листвы. Привлечение данных по потреблению листвы определенного 

качества позволяет нам сделать заключение о существовании среди ·филло­

фагов Субарктики 4 групп по сезонности их nитания:· (1) Весенние виДы, 
nитапщиеся молодой, растущей листвой. (2) Летние виды, активно избира­
ющие молодую листву и nоэтому питающиеся на дистал.ьных участках удли­

ненных nобегов .. {3) Летние виды, активно избирающие зрелую листву. (4) 
Летние и летне-осенние виды, не nроявляющие явного предnочтения к оп­

ределенной категории листьев. 

Раздел 5.5. Круnные и мелкие листья. 
В качестве одного из критериев выбора насекомыми .пистьев в кроне 

дерева часто называют размер листа (Whitham, 1978, 1983; Fuentes, Etc­
hegaray, 1983; Bultman, Faeth, 1986; Auerbach, Simberloff, 1989; Hi­
gashiura, Kikuzawa, 1990). Этот феномен объясняют химизмом, разным у 
крупных и мелких листьев, морфологией и анатомией листа и его размером 

как таковым. Обычный путь обнаружения этого феномена - взятие nробы 

листьев в кроне дерева случайным образом. Чтобы иметь nраво исnользо­

вать этот метод, мы должны быть уверены, что выnолняется no крайней 

мере одно из двух .Условий: (1) повреждения насекомых случайным образом 
расnределены в кроне дерева; (2) листья разных раз!(еров.случайным об­
разом расnределены в кроне. 

Что касается nервого условия, мы уже nоказали, что, как nравило, 

сnраведливо обратное: насекомые обычно nитаilтся на листьях оnределен­

ного.возраста, в оnределенных участках ветки и кроны дерева. с другой 

стороны, листья разных размеров также расnределены в кроне не случай­

но. В nериферической ~асти кроны они.мельче, чем во внутренней ее час-. 

ти, а в ·верхней части хроны мельче,· чем в нижней. Существует также 
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впопне оnределенная модель расnределения размеров листьев в nределах 

удлиненного побега .. 
Рассмотрев этот воnрос на материале по березе извилистой и иве 

филихолистной на участке 1, мы установили, что основные филлофаги этих 
растений (соответственно слоних Р. ruficornis и листоед Gonioctena 
pallidus) nредnочитают питаться в диетальном участке удлиненного nобе­
га. однако из-за разной модели расnределения- размеров листьев вдаль 

оси удлиненного побега (размер листа уменьшается от основания х вер­

хушке nобега у березы и увеличивается у Ивы) nри исnользовании случай­

ной nробы .в nервом случае наблюдается феномен "выбора мелкого листа", 

во втором- "выбор крупного листа". Феномен исчеЗает, ес.ии для анализа 

подобрана листва одинахового возраста (наnринер, у березы - с брахиб­

ластов). В наших примерах nричиной его существования было предпочтение 

филлофагов к листьям определенного возраста; nосхольху тахое предпоч­

тение филлофагами, хах правило, проявляется, существование феномена 

"выбора листьев определенного размера" тоже ДOJIJ[Нo быть скорее прави­

лом, чем исключением ( Bogacheva, 1994) .. 
Все работы, выполнеиные_в лесной зоне, основаны на использовании 

рандомизированной nробы и не могут служить доказательством действи­

тельного выбора насекомыми листьев определенного размера; это не поз­

воляет нам судить, отличается ли в этом отношении Субарктика от других 

зон. 

Приведеиные в настоящей главе материалы nохазывают, что моэаич­

ность древесного растения как хориового ресурса Для филлофагов в юJСНой 

Субарктике еще хорошо выражена по многим nараметрам. Наблюдаемые раз­

личия в размещении филлофагов и поврежденмости листьев создаются как 

изменениями эхологических факторов, так и кормовых качеств листа. 

1 
ГЛАВА б .1. ВРЕМЕННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТ-Ь ВЗАИМООТНОШЕНИЙ 

РАСТЕНИй И НАСЕКОМЫХ 

Раздел 6.1. Сезонная динамика состава хонсорций 
и поврежденкости древесных растений 

Листья любого вида растений хак кормовой ресурс ие остаются пос­

тоянными в течение вегетационного сезона. ·напротив, их физические 

свойства и химический состав претерПевают вполне захономерные измене­

ния, достаточно полно описанные в литературе 40 - 80-х годов. Содержа­

ние воды в тканях листа У.Меньmается в течение лета, в сухом веществе 
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снижается доля азота. Напротив, с возрастом листа увеличивается содер­

жание в нем балласта - целлюлозы, гемицеллюлозы, лигнина. Более или 

менее постоянным остается только содержание жиров, а сезонные модели 

изменения содержания углеводов, по-видимому, наиболее вариабельны. Ме­

няется не только содержание веществ, необходимых для питания фитофа­

гов, но и защитных веществ. Заметно возрастает в течение сезона плот­

ность покровов листа. 

Листья листопадных древесных растений в Субарктике растут особен­

но быстро. В течение вегетационного сезона они претерпевают здесь те 

же изменения, что и в лесной зоне, только - в.виду его краткости - за 

значительно меньшее время. Мы определяли только один показатель - со­

держание воды в .лис1'ьях (Богачева, 1983, 1990). 
Изменение химизма листьев в.лечет за собой и с·езонную смену соста­

ва консорций. Смена видов в консорциях, как и изменение химизма листа, 

происходит на севере. быст·ро, и разгранич~:~вать группы с разной феноло­

гией питания приходитс.я дово.льно условно. Конкретине погодные _Условия 

вегетационного сезона заметно модифицируют календарные сроки питания 

многих видов. Тем не менее, можно все-таки выделить три груnпы филло­

фагов: весенне-летнюю, .летнюю и летне-осеннюю. Виды первой группы в 

тиnичные по темnературным условиям годЫ развиваются в конце июня -
первой половине июля; второй - во второй половине июля - начале авгус­

та; третьей- в августе- начале сентября (Богачева, 1986). 
Кошения, проводимые на древесно-хустарниковых растениях три раза 

в сезон, как раз и должны были охватИть сезонную изменчивость группи­

ровок филлофагов. Разнообразие группировок грызущих филлофагов в целом 

более велико во второй половине вегетационного сезона, но основные 

их группы имеют каждая свою тенденцию сезонного изменения. Разнообра­

зие листоедов остается примерно одинаховым на nротяжении сезона, но 

многочисленных видов больше среди весенних. Число обнаруженных видов 

чеmуехрылых резко падает в середине вегетационного сезона и еще более 

резко возрастает к его концу, правда, в основном за счет редких видов. 

Разнообразие пилильщиков, так же, как и ~~·численность, возрастает от 

начала к концу сезона. 

У ивы ·основное изъятие площади листьев приходится.на начало сезо­

на {до 15 июля) , т. е. осуществляется раиневесенними вида~и .• Береза.. 
теряет основную долю изъятой листвы в середине сезона, т. е. ~а счет 

летних видов. В тех местах (или в те годы)'· где (и·ли когда) на березе 

отмечается повышенная численность пяденицы Е. autumnata, основные по-
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тери приходится также на начало сезона. 

Как сезонная динамика сообществ филлофагов на морновых растениях, 

так и динамика освоения ими листвы в Субарктике принципиально не отли­

чаются от картины, наблюдаемой в лесной зоне. На юге лесной зоны, в 

древесных насаждениях лесостепи, среди потребителей листвы, кроме ве­

сенней группы, выделяется летняя (или даже летне-осенняя), за счет ко­

торой создается второй пик потребления (Рафес, 1972, 1974; Рафес, Рас­
попов, Гниненко, 1979; Hunter, 1991); в ней много крупных чешуекрылых. 

По мере продвижения к северной границе лесной зоны эта группа утрачи­

вает свое значение. В южной Субарктике больШинство наиболее распрост­

раненных грызущих филлофагов также относится к видам вес~нне-летней 

группы, и только немногие из них время от времени могут достигать 

по-настоящему высоких плотностей. 

Раздел 6.2. динамика.численности фитофагов 
и разногодичная изменчивость nоврежденнести растений 

Работая с 1970 г. в одном и том же районе, а в течение ряда лет -
на одних и тех же площадках, мы обратили внимание, что и состав кон­

сорций, и поврежденкость растений из года в год не остаются одними и 

теми же. Эти наблюдения дали нам и первое представление о величине 

этих изменений от года к году, и возможность сделать самые общие за­

ключения об их nричинах. 

Во-первых, выяснилось, что численность разных видов насекомых-фи­

тофагов колеблется в разных nределах. Численность одних может меняться 

всего в несколько раз. Таковы многие виды грызущих филлрфагов, из года 

в год сохраняющие доминирующее положение в своих консорциях. В то же 

время чис.ленность других видов может изменяться во многие десятки и 

даже сотни.раз. Это характерно для некоторых сосущих и минирующих ви­

дов, которые в годы высокой численности также являются доминантами в 

своих консорциях, а в годы низкой практически исчезают. 

Во-вторых, было установлено, что изменение численности филлофагов 

происходит на разных участках од-Щ>временно, т. е. факторы, определяющие 

ЧИСЛеННОСТЬ ВИДОВ, ОДНИ И те же·· ДЛЯ бОЛЬШИХ территорий. Это nрИВОДИЛО 

к мысли, что ведущими факто~ами Аннамики численности многих видов в 

данном случае являются климатические, общие для обширных территорий. 

На то, что в оnределенные годы фауна Субарктики существенно обогащает­

ся более южными видами, мы (Богачева, Ольшванг, 1978) обращали внима­
ние уже давно. Появлени~ редких в Субарктике видов (и одновременно 
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подьем численности видов, более обычных, но южных по происхождению и 

для арктической зоны в целом не характерных) происходило после ряда 

теnлых лет: в 1977 - 1978 гг.- nосле теnлых 1976 - 1977 гг., с 1983 -
nосле 1981 - 1982 гг. и с 1989 г. - nосле необычно жарких Для Севера 

вегетационных сезонов 1987 и 1988 гг. В 1979 - 1981 гг. все эти южные 

виды в низовьях Оби практически не отмечены. такие наблюдения застав­

ляли предположить, что для многих видов и груnп насекомых, в первую 

очередь "южных", одним из ведущих факторов динамики численности явля­

ются темnературы вегетационного сезона. 

Для решения вопроса о ведущих факторах динамики численности мы 

исnользовали nодсчет корреляций численности видов (или груnп) насеко~ 

мых .со значениями соответствующих факторов. Прежде всего рассмотрели 

связь численности видов с температурой текущего вегетационного сезона 

в период развития этих видов. Достоверной зависимости ни в одном слу­

чае.не выявлено (Богачева, 1986). Проверяя предположение, что числен­
ность фитофагов зависит от температуры прошлого вегетационносго· сезона, 

мы выявили, что высокая положительная связь имеется только у-чешуекры­

лых·(r = + 0,50 ± 0,28). И только когда для анализа были исiJользованы 
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Рис. -1. Разногодичная изменчивость численности ци:к:адок (сплошная зiи'"' 

ния) и клопов (штриховая линия) и темnературЫ в период их раз­

вития. 
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температуры двух предшествующих вегетационных сезонов (в виде их сум­

мы), то у всех "южных" групп выявили достаточно высохую положительную 

корреляцию с этой величиной: для Hemiptera r = + 0,60 ± 0,26; для Ci­
cadoidea + 0,75 ± 0,18; для Lepidoptera + 0,67 ± 0,21 (Богачева, Нихо­
лаева, 1984; Богачева, 1986). тахим образом, численность южиых видов 
насекомых в Субархтихе прямо зависит от температуры, повышаясь в тече­

ние ряда благоприятных лет и резко снижаясь после первого же неблаго­

приятного летиего сезона. Эта зависимость похазаиа на рис. 1 на приме­
ре цихадок и хлопов. 

Механизмы, посредством которых поиижекие температуры вегетацион­

ного сезона 11ызывает спад численности растительноядиых насекомых, мо­

гут быть различны. один из них мы имели возможность наблюдать в холод­

ном 1978 г. на брюквеннице Pieris napi L., гусеницы хотарой не успели 
пройти развитие до стадии хухолки, в которой этот вид зимует. Другим 

таким видом была траурница Nymphalis antiopae L., гусеницы которой в 

1984 г. охуклились, но не успели. достичь стадии имаго И погибли во 

время зимовки. Из ли~ературы известно о существовании других механиз­

мов воздействия низких летних температур на численность насекомых.: 

медленное развитие яиц в холодное лето (Bocher, 1976), гибель яиц nри 
поздних снежных бурях (Ehrlich et al., 1972), малая возможность самок 
отложить яйца (Kingsolver, 19S9). 

Далеко не у всех филлофагов динамика численности связана с летни­

ми температурами: у пилильщиков такой связи мы не нашли, возможно, 

из-за большой доли особей, впадающих в длительную диапаузу. 

У открыто зимующих видов, таких, как пяденица Epirrita autumnata 
важный филлофаг березы - иабJIJJдается связь численности с зимними 

темnературами (r = 0,82); после теплой зимы численность nовышается в 

5-10 раз (рис. 2). Гибель nри зимовке объясняет отсутствие в нижнем 

Приобье массовых вспышек численности этого вида, тогда ках в Фениоска­

ндии он губит березовые леса на громадных территориях . 
. Важное значение для фитофагов Субарктики могут иметь и другие по­

годные факторы. Для открыто живущих и малоподвижных насехомых выявлена 

связь с осадхами, 

viminalis и для 

выnадающими в текущем сезоне. Так, для листоеда Ph. 
хлоnов Hemiptera к~эффициен~ хорреляции r = -0,61 ± 

0,22. Эту связь, видимо, следует nриписать непосредственному.воздейс­

твию сиnьных затяжных дождей, приводящих к гибели насекомых. Такие 

факты мы наблюдали в 1971 г. 

Обнаруженная нами связь уровня численности насекомых,-филлофагов с 
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nогодными (в основном температурными) условиями nредшествующих вегета­

ционных сезонов или предшествующего зимнего nериода дает возможность 

nрогнозировать численность филлофагов на будущие сезоны. После нес­

колькИх теnлых сезонов следует ожидать подъема численности филлофагов, 

особенно видов, имеющих в южной Субарктике северную границу своего 

ареала. Численность nяденицы Е. autumnata возрастает nосле теnлой зи­
мы, но нуЖно несколько таких зим подряд, чтобы уровень ее численности 

мог стать угрожающим. 

Нами (Богачева, 1986, 1990, 1992) было рассмотрено также nроявле­
ние действия на динамику численности филлофагов биоценотичес_ких факто­

ров: _изменения nотенциальной .и реальной кормовой базы, высшего трофи­

ческого звена (хищников и nараэитов). Высказано мнение, что некоторые 

из этих факторов являются nричиной гибели значительной доли особей в 

поnуляциях фитофагов, но сами no себе не могут вызвать в Субарктике 
заметных флуктуаций численности филлофагов .. 

. Несколько иначе обстоит дело с качеством корма. Роль этого факто­

ра в динамике численности лесных филлофагов nризнается многими · иссле­
дователями, которые видят основную nричину nодъема численности филло-
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Рис. 2. Динамика численности пяденицы Epir.r i ta autumnata (линия) и 
температурных условий ее зИмовки. 
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фагов в ослаблении защитных свойств деревьев. это ослабление может вы­

зываться многими причинами, среди которых называют климатические фак­

торы, обычно засуху. Распространяя эту теорию на Субархтиху·и Арктику 

с их суровым климатом, Э. Хаукиойа и т.хакала (1975) считают фактором, 
вызывающим здесь ослабление растений, низкие температуры вегетационно­

го сезона. Мы показали, что этот фактор отрицательно влияет не только 

на деревья, но - и в первую очередь - на самих фитофагов, в результате 

чего их численность после холодных вегетационных сезонов снижается. 

Абиотичесхие факторы постоянно держат численность фитофагов на низком 

уровне, поэтому больших амплитуд флухтуац~й численности, характерных 

для взаимоотношенИй первого и второго трофИческих уровней (Baltenswei­
ler, 1976), у грызущих филлофагов здесь не бывает. Относительно не­

большие (примерно на порядок) колебания численности объясняются холе­

баниями,погодных условий. 

в отдельные, исключительные для южной Субарктики годы численность 

филлофагов все же выходит на такой уровень, при хоторок потребленной 

оказывается значительная часть кормового ресурса. В этом случае расте­

ние вызывает ответные изменения в популяции_филлофага, снижая его чис­

ленность; иными словами, проявляется биоценотичесхая регуляция числен­

ности филлофага. Комплекс явлений, происходящих при таких повышениях 

численности филлофагов, мы рассмотрим в следующей главе. 

ГЛАВА 7. РЕАКЦИЯ РАСТЕНИй НА ПОВРЕЖДЕНИЕ НАСЕКОМЫМИ-ФИЛЛОФАГАКИ 

Раздел 7.1. Репарационные процессы 
После необычно жарких для Севера 1987 и 1988 гг. в 1989 г. деся­

тикратно увеличипась численность листоеда Gonioctena pallidus. Он пи­

тается на кустарниковых ивах, особо предпочитая филиколистную, которой 

в 1989-90 гг. были нанесены серьезные повреждения. Дело усугубилось 

продолжающейся и в эти годы жаркой и сухой погодой, так что ива сбра­

сывала поврежденные побеги с огрызками листьев, потеряв в некоторых 

биотопах до 100% листовой поверхности. это дало нам возможность про­

следить последствия такого повреждения как для ивы, так и для филлофа­

гов (Богачева, 1994, 1995), тогда хах раньше мы рассматривали их толь­
ко в эксперимsнтах по искусственному удалению листвы (Богачева, 1979, 
1990). Работа выполнена на Полярном Урале, на участке 3, в тех же био­

топах, которые использовались для изучеli:ия_биотопичесхих различий пов­

режденнести ивы филиколистной (глава 5). Процесс регенеративного побе-
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гообразования детадьно изучади тодько у ивы фидикодистной, наибодее 

nредnочитаемого кормового растения G. pallidus. 
Вскоре nосде массовых nовреждений ива начинает восстанавливать 

листву. Процесс репараций nроисходит тем nоднее, чем раньше произошла 

дефолиация и чем более сильной она была, и это не просто коррелятив­

ная (рис. 3), но и nричинно-следственная связь. Если сохранипись пер­

вичные побеги и заложенные на них почки, в дело идут вторичные побеги. 

Если их недостаточно, используются замещающие побеги, возникшие из 

спящих почек, заложенных в предшествующие годы. Их доля тоже зависит 

от времени и величины nовреждения, но это связь чисто коррелятивная. 

Механизмы регенерации не включаются ниже векоторого порогового 

уровня, составляющего у ивы фидикодистной 10-15% отчуждения фотосинте­
зирующей поверхности (рис. 3). Некоторые авторы указывают более высо­
кие цифры порогового уровня - 20 и даже 30% в целом ддя растения. 

Ю.Н.Баранчиков (1990), опираясь, в частности, на эти же наши данные, 

вообще высказывает мнение, что малый уровень изъятия листвы в Субарк­

тике может быть связан с nовышенной чувствительностью растений к nо­

вреждениям. МЫ же связываем nолученные_ нами низхне цифры с внутрикрон­

ной изменчИвостью поврежденкости и с относительной самостоятельностью 

внутрикронных субъединиц. Вопрос нуждается в дальнейшем изучении и в 

накоплении материала по другим видам древесных растений. 

Рассмотрев (на ивах филиколистной и шерстистоnобегой) в качестве 

возможного компенсаторного механизма нанесенного ущерба усиленнЫй рост 

nобегов в длину, мы не нашли подтверждения предположению о связи роста 

побегов с потреблением листвы. Р~нее в экспериментах мы nоказали, что 

не действуют и другие комnенсаторные механизмы - образование поросли, 

увеличение оставшихся на ветках листьев. 

Ках механизмы комnенсации утраченной фотосинтезирующей поверхнос­

ти, так и ход процесса регенеративного побегаобразования у растений 

Субарктики не отличается от растений средней nолосы и юга лесной зоны. 

Межвидовые различия связаны, по-видимому, не с местом произрастания 

древесных nород, а с особенностями их биологии. 

Раздел 7.2. Последствия nовреждений фотосинтезирующего 
апnарата для кормового растения 

Потеря растениями ивы значительной доли фотосинтезпрующе_й поверх­

ности nриводит к рефолиации nримерно через две недели nосле нанесения 

насекомыми массовых nовреждений, и к началу августа кусты для сторон-
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Рис. 3. Интенсивность регенеративного побегообраэования в эа~исимости 

от nотерь первечной листовой поверхности, 1991 г. 

4 

• 
3.5 • • • 

1 • 

j~ 
• 

• 

• 

1 2 
11 1.5 

• 

1 • 
0.5 

0+--.~-т--.---r--.---r--~--~----~ 
о 10 20 30 40 5О 60 70 80 90 100 

mмри JIIIC'l'.. IJ1DIUiдll, % ar oiЦel1t. 111110 

Рис. 4. Состояние кустов (усЫхание) ивы филиколистной в зависимости от 

nотерь первечной листовой nоверхности. 



- 31 -

него наблюдателя выглядят нормально облиствленными. однако потеря за­

пасных веществ, накопленных ранее, и невозможность восполнить эти за­

траты приводят к тому, что погибают сначала отдельные ветки, ранеты, а 

затем гибнут и целые растения. Ива перестала цвести; впервые сильно 

поврежденные растения зацвели только в 1996 г. Мы отметили также позд­

нее облиствление растений в годы после их массовых повреждений; nро­

наблюдать другие последствия на природной вспышке не было возможности. 

Состояние растений в общем обратно проnорционально потерям лист­

вы (рис. 4). Только в биотоnе 2 растения, повреценные в 1989-90 гг. 
несколько слабее, чем в биотопе 1, тем не менее, начиная с 1991 г. 

чувствуют себя по ряду показателей хуже, чем растения биотопа 1 (Бога­

чева, 1994, 1995). Еще интереснее, что происходит это на фоне лучшей 

влагообеспеченности растений в биотопе 2, что должно быть важно для 

ивы, особенно в засушливые годы. Полагаем, что лучшее состояние расте­

ний в биотопе 1 обусловлено как меньшим ра·сходом запасных веЩеств на 
соэдание· весенней листвы (из-за более раннего ее. отчуждения), так и 

лучшин их возобНовлением nри.ранней и более полноценной рефолиации в 

биотопе 1. 
Обсуждая.вместе с данными по вспышке Jiистоеда G.pallidus материа­

лы предшествующих опытов по искусственному удаJiению листвы, а также 

данные других авторов (Аврамчик, 1939; Бахтина, 1964; Андреяmхина, 

Игошева, 1979; Ермаков, 1986; Tenow, 1963; Koponen, 1980; Lehtonen, 
1987; Tenow, Bylund, 1989), мы приходим к заключению, что в Субарктике 
при массовых повреждениях обнаруживаются те же феномены, что и в сред­

ней полосе. Зональных особенносте~ наблюдаемых явлений не выявлено. 

Раздел 7.3. Биоценотические последствия массовых повреждений. 
Повреждая кормовое растение, филлофаги влияют тем самым на весь 

биогеоценоз. К сожалению, мы мало что можем сказать о биоценотических 

последствиях наблюдавшейся нами в.спышки численности листоеда. Ива фи­

ликолистная, предпочитаемое кормовое растение листоеда, нигде не обра­

зовывала чистых насаждений. Другие виды иа. повреждались во время 

вспышки заметно меньше и к·1994 г. практически оправились от поврежде­

ния, в то время как,ива фИJiиколистная .значительно усыхает и частиЧно 

выпадает из кустарникового яруса. Таким .. Q§раз9.м, происходи,- некоторый 

сдвиг в составе древесных пород. 

Особенно сильно пострадала ива филиколистная в затененных биото­

пах, под пологом березы или более высокой ивы шерстистопобегой, где 
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местами погибло до 90% растений, и на закуетареином лугу. Поскольку 

это биотопы, которые были лишены растительности и где теперь активно 

восстанавливаются лесные сообщества, вспышка только ускорила естест­

венную сукцессию, в результате которой ива все равно должна отмереть. 

Что касается эффектов, сопутствующих осветлен1uа биотопов в результате 

nовреждения листвы филлофагом, мы не сможем показать их из-за отсутс­

твия достаточно полных описаний растительных сообществ до вспышкИ. 

Раздел 7.4. Долговременная реакция растений 
на повреждение насекомыки-филлофагами 

Многие исследователи пытались объяснить возникновение и затухание 

массовых вспышек численности листагрызущих насекомых. в настоящее вре­

мя большинство в той или иной форме разделяет трофическую теорию дина­

мики .численнрсти, которая в основных своих чертах выглядит следующим 

образом. здоровые, несслабленные кормовые растения держат численность 

своих филлофагов на низком уровне. Этому содействуют паразиты, хищники 

и болезни, изымая определенную долю особей популяции, но основную роль 

играет резистентность корнового растения. Когда она нарушается, а про­

исходит это в основном под действием погодных факторов, смертность 

филлофагов понижается, а их плодовитость увеличИвается. Это приводит к 

резкому возрастанию численности филлофагов, когда они начинают изымать 

большую долю листвы своего кормового растения. Это вызывает ухудшение 

качества корма, что в свою очередь воздействует на филлофага, снижая 

его. численность. Было также показано, что неблагаприятное воздействие 

листвы поврежденных растений прослеживается в течение нескольких лет, 

постепенно затухая, после чего становится возможным новый подъем чис­

ленности филлофагов. 

По нашему мнению, в настоящее время гораздо лучше документировано 

снижение численности филлофагов под влиянием питания на поврежденных 

ранее растениях. Что касается подъема численности, то о его причинах и 

механизмах известно гораздо меньше - в частности, потому, что часто 

исследователи начинают ра~отать уже на фоне развившейся вспышки, не 

зная ситуаЦии до нее. То же произошло и в нашем случае. Конечно, мы 

поняли, что первопричиной повышения численности листоеда была жаркая и 

сухая погода в предшествующие ~спыmке годы; но подействовала ли она 

nрямо на фитофага либо опосредованно, через изменение кормовых качеств 

листьев ивы? Однако, зафиксировав сам феномен подъема численности, мы 

поставили себе целЬ выявить, существует ли у· ивы долговременная· инду-
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цированная реакция, насколько эффективно будет она способствовать сни­

жению численности листоеда и при помощи каких механизмов произойдет 

это снижение. Это было тем интереснее, что именно на иве фияикоJIИстной 

было показано отсутствие такой долговременной реакции (Neuvonen et 
al., 1987). 

В работе мы использовали: (1) эксперименты по влиянию ивовых 

листьев на состояние филлофага, листоеда G.pallidus; (2) эксперименты 
по пищевому предпочтению у Личинок G.pallidus; (3) определение сухого 
веса листьев ивы. Работы проводились в 199С., 1992 и 1996 гг. 

При оценке состояния листоеда мы выкармливали личинок, взятых из 

биотопов с сильно и со слабо поврежденными растениями, листьями с кус­

тов ивы филиколистной из тех и других биотопов (4 варианта опытов). 

Выкармливание листьями с поврежденных ранее растений вызывало снижение 

скорости роста личинок, конечного веса особи и повышение смертности. 

Все эти феномены отмечались и другими исследователями на многих других 

древесных растениях. Различия в результатах экспериментов, полученных 

Б 1990 и 1992 г. (Богачева, 1995, 1996; Богачева, Бабкина, 1992), мы 
объясняем как изменением температурных условий сезона, действующим не­

посредственно на личинок (различия в показателях смертности между го­

дами, в том числе в контроле), так и ухудшением состояния растений·от 

1990 к 1992 г. при продолжающемся повреждении растений (различия .между 

вариантами опыта каждого года). В 1996 г. скорость роста и смертность 

личинок были одинаковы во всех вариантах экспериментов, что указывает 

на возврат растений к исходному состоянию. Как внешний признак .этого 

может быть использовано начало цв~тения растений. 

В опытах по пищевому предпочтению сравнивали поврежденные и не 

поврежденные в текущем году побеги ~ Повреждавшихея и не повреждавших­

ся ранее растений. Поскольку в качестве тест-объекта использовали ли­

чинок также из биотопов с сильно и слабо поврежденными растениями, бы­

ло 8 вариантов опытов. Результаты опытов показали, что личинки предпо­

читают неповрежденные листья или листья с неповрежденных растений, 

причем.личинки снеповрежденных растений во всех вариантах сравнений 

делали выбор более уверенно. Приравнивая степень предпочтения личинок 

к действительной величине разЛичий между листьями, мы установили, что 

" быстрая реакция" растений, сильно nовреждавшихся в 1989-91 гг. .и в 

1992 г. уже явно находивmихся в угнетенном состоянии, выше, чем "быст­

Рая реакция" ЗДОРОВЫХ, ранее не ПОВреждавшихея растениЙ. Эта ситуаЦИЯ 

говорит скорее о пассивном ухудшении качества кqрма, чем об активной 
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реакции защиты. 

Определение сухого веса листьев ивы позвопило говорить о нем как 

о возможном критерии для выбора личинхами тех или иных листьев. 

Материал, полученный нами no вспышке численности листоеда G.pal­
lidus, сам по себе не выявил каких-либо зональных отличий этого фено­

мена от процессов, nроИсходящих в лесной зоне. Напротив, он дает воз­

можность понять их общность: оnасно выеохая численность филлофага сни­

жается в первую очередь из-за ухудшения качества корма, nосредством 

тех же механизмов (увеличение смертности, снижение плодовитости), что 

и в средней nолосе. таким образом, мы nродемонстрировали действие дол­

говременной индуцированной реакции или, иными словами, обратных связей 

в системе "растение-филлофаг". 

ГЛАВА 8. АДАПТАЦИИ НАСЕКОМЫХ-ФИТОФАГОВ К СУЩЕСТВОВАНИЮ 
В ВЫСОКИХ ШИРОТАХ 

ШИрокорасnространенные виды животных, госnодствующие в лесотунд­

ре, при проникиовении в высокие широты интенсифицируют функции орга­

низма и жизненные nроцессы (Шварц, 1963;. Данилов, 1966). Насекомые 

закрепляются здесь, используя стратегию активных адаптаций (Чернов, 

1974, 1978, 1980; Ланцов, Чернов, 1987). Она требует, при сохранении 
способности развиться в течение одного вегетационного сезона и сезон­

ных циклов, присущих виду в более южных широтах, максимально ускорить 

рост и развитие. Рассматривая с этой точки зрения рост личинок хах 

важнейшую составляющую развития, мы анализируем его зависимость от эф­

фективности и интенсивности nитания. Возможность ускорить рост в суро­

вых климатических регионах за счет той и другой составляющей выявляет­

ся в первых трех разделах главы. Еще один посвящен возможностям сохра­

щения общего времени развития, не имеющим nрямого отношения х связям 

фитофагов с кормовым растением. 

Обобщения, касающиеся скорости роста и nродолжительности линьки 

личинок, основаны на собственных эхепериментах с 7 видами листоедов, б 

видами чешуехрылых и 7 пилильщиками, расnространенными в Приобской ле­
сотундре, а также на небольшок литературном материале. 

Раздел 8.1. Эффективность nитания и скорость роста фитофагов. 
Эффективность питания (использование съеденной nищи на рост) за­

висит в основном от качества корма. МЫ пqказываем, что существуют ор­

ганы и ткани растения, жизненные формы и виды растений, потребление 
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которых обеспечивает высокую скорость роста и тем самые бла-гоприятс­

твует фитофагам при nродвижении в высокие широты. Очень ценным кормо­

вым субстратом яв.пЯJDтся листья многих двудо.uьных травянистых растений, 

а также весенняя листва древесных растений, обесnечивающая коэффициент 

Р/С 20-30% (Богачева, 1980, 1985). Корн дендрофагов заметно ухудшается 
к концу сезона, вызывая снижение скорости роста {табл. 2). 

Таблица 2 
Скорость роста северных видов филлофагов 

с разной экологией nитания nри 20° 

Виды, nитающиеся на: Число видов х::!:. SE lim 

--------------------------------------------------------------
Травянистых двудольных б 0,421 ± Q,023 0,356-0,504 
Древесных, весенние 5 0,460 ± 0,026 0,373-0,530 
Древесных, летние 7 0,295 ± 0,037 0,144-0,481 
Древесных, летне-осенние 4 0,238 ± 0,028 0,183-0,298 

Раздел8.2. Тенденции изменения трофики филлофагов 

nри продвижении на Север. 

Выбор насекомыми-фитофагами растительных тканей и растений, наи­

более ценных в кормовом отношении, должен был бы nроявиться в измене­

нии их пищевого спектра. Вопрос о существовании определенных тенденций 

в этом отношении можно решить, и~учая достаточно полные списки филпо­

Фагов ИJIИ отдельных их систематических групп для некоторых регионов 

различных nриродно-климатических зон. такой анализ мы выполнили для 

слоников (Ольшванг, Богачева, 1990), листоедов (Богачева, ольшванг, в 

печати) и nилильщиков (Богачева, в nечати). При этом у всех этих груnп 

по мере nродвижения в высокие широты неожиданно была выявлена тенден­

ция к nовышению доли дендрофагов. мы знаем также о nовышении доли отк­

рытоживущих видов.фитофагов (в nротивовес криптафагам в nонимании. Gas­

ton et al., 1992); из проанализированных нами груnп она наблюдается у 
листоедов (Медведев, ·Хрулева, 1986) . Обе эти тенденции с·ами но ·себе 

связаны с nовышением доли nолифагов в сnисках видов, так как среди 

гербофагов и криriтофагов больше видов с узкой nищевой специализацией. 

Достоверную тенденцию увеличения доли nолифагов мы тоже находим только 

У листоедов, так что повышение их·доли, видимо, связано в основном с 
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"вымыванием" криптафагов из списков видов. Вопрос ze о благоприятство­
вании для существования на Севере полифагии как таковой остается от­

крытыи. 

Рассматривая смену насекомыми кормовых растений, мы отмечаем фак­

ты как: расширения, так и суzения (обычно вынужденного) кормовой базы 

видов. Решению этого вопроса мешает неполно~а сведений о-кормовых рас­

тениях отдельных видов, в том числе - в средней полосе. По-видимому, в 

основном кормовые связи насекомых на Севере остаются преzними, включая 

виды кормовых растений, поедаемые ткани, тип питания; поэтому измене­

ние эффективности питания не моzет быть основой увеличения скорости 

роста северных филлофагов. Питание корнами, обеспечивающими его высо­

кую эффективность, является, однако, хорошей ареадаптацией филлофага к 

проникновению в высокие широты, так как обеспечивает относительно бо­

лее высокую скорость роста. 

Раздел 8.3. Интенсивность питания филлофагов как средство 
увеличения скорости роста 

Повышение интенсивно-сти питания, напротив, открывает значительные 

возможности для увеличения скорости роста филлофага в условиях Севера, 

так: как: ускоряет рост фаллафагов при увеличении температуры (Богачева, 

1982, 1995; Богачева, Кулакова, 1985). Поэтому любые адаптации, нап­
равленные на повышение температуры тела, благоприятны для фи.п.пофагов. 

Это в первую очередь выбор нестообитаний с повышенными темnературами 

(ювые склоны, JDЖНая сторона и определенные высотные уровни кроны и 

т.д.) самками, о~кладывающими яйца, и поведение обогрева у личинок. За 

счет солнечной радиации температура тела насекомого ноzет на 15-200 
превыmать температуру тела (Willmer, Unwin, 1981). Подсчитано, что 

тернарегуляционное поведение личинки моzет дать выигрыш, эквивалентный 

увеличению температуры на 5-бо на протяжении всего развития (Lamb, 
Gerber, 1985); такова разница в средних темnературах между югом таеж­
ной зоны и Субарктики (Чернов, 1989). Первмещения ради обогрева наблю­
даются у личинок: листоедов и чешуек:рылых, но не зарегистрированы у пи­

лильщиков. 

Питание у северных филлофагов nри достаточно высоких ночных-

температурах - круглосуточное; лишь единичные виды сохраняют в Субарк­

тике ночное питание, свойственное им в средних широтах. Рассмотренные 

бюдzеты времени нескольких видов показали, что чешуекрылые тратят на 

логлощение корма 10-25% общего времени, тогда как пилильщики - 50% и 
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более. Зато значительно меньшее время у ~илильщиков уходит на переме­

щения. 

В литературе часто упоминается, что у арктических насекомых су­

ществуют физиологические сдвиги, направленные на снижен~е nорогов и 
оптимумов активности. та же скорость роста, что у обитателей умеренной 

и 1'ропической зон, достигается у .северных насекомых nри более низких 

температурах. Мы (Богачева, 1995, 1997) nровели это сравнение на трех 

видах и лишь у одного обнаружили достоверные различия (более высокая 

скорость роста личинок северных поnуляций при низких температурах). На 

южной границе Субарк1·ики многие виды, по всей вероятности, обходятся 

одними поведенческими адаптациями - в отличие от настоящих арктических 

видов·, nриспособленке которых к условиям Севера включает глубокие фи­

зиологические и биохимические nерестройки. 

Нами найдены заметные различия скорости развития у грызущих фил­

пофагов трех основных групn. Пилильщики могут· нормально nИтаться и 

расти nри низких температурах вегетационного сезона, в то время как 

чешуекрылые и листоеды начинают устойчиво питаться лишь nри температу-

Таблица 3 
Некоторые показатели скорости развития северных филлофаго~ 

Показатель листоеды Чешуекрылые nилильщИки 

Скорость роста о' 432* о' 3978 О, 222е 

nри 20° (n = 8) (n = 7) (n = 8) 

скорость роста о' 1228 о' 1328 о' 1118 

nри 10° (n = 8) (n = б) (n = 8) 
Порогсвая б' 48 6, 78 -2,76 

темnература роста (n = 7) (n = б) (n = б) 
Продолжительность 0,318 1, 53е о, 24 8 

линьки при 20°, сут. (n = б) (n 7) (n = б) 

Продолжительность 2 'б28 б ,836 1 '07 8 

дИЮ:!КИ nри 10°' сут. <п = 3) (n - б) (n = б) 

Порогсвая 8, 9• б ,9е 5' 915 

темnература линьки (1'_1 - 7) (n = б) (n = 5) 

---~----------------------~-----------------·------------------

Примечание: в каждой строке таблицы достоверно различаются nо­

казатели, не имеющие общих буквенных индекс~в. 
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ре 8-1ocr. Зато в области высоких температур скорость роста чешуекрылых 

и листоедов заметно больше, чем у чешуекрылых (табл. 3). Показано, что 
это не только экологические различия, связанные с питанием пилильшикав 

зрелым листом, но и таксономические, связанные, видимо, с бореальным 

происхождением этой группы в отличие от чешуекрылых и листоедов. 

Раздел 8.4. Общая продолжительность развития. 
~нька. Изучая развитие личинки, большинство исследователей при­

равнивают быстрое развитие к быстрому росту. Но периоды роста при раз­

витии личинок чередуются с периодами линек; относительно недавно наше 

внимание было nривлечено к линьке как ко второму компоненту развития 

личинок (Ayres, MacLean, 1987). 

Продолжительность линьки мы оценивали в эхеnериментах по скорости 

роста личинок, регистрируя все nроисходящие изменения каждые 4 часа. 
Под линькой мы понимали весь nериод от nрекращения питания в предыду­

щем возрасте до возобновления питания в следующем возрасте; он вклЮча­

ет длительный аполизис, кратковременный экдизис и последующее затвер­

девание новой хутикулы, также весьма непродолжительное. 

Все использованные нами виды чешуекрылых, nринадлежащие к 6 се­
мействам, nродемонстрировали достаточно сходные модели температурной 

зависимости: длительная линька, nродолжительностью сутки и более, уд­

линяющаяся в 5 и более раз при снижении температуры с 200 до 10-12° 
{табл. 3). Это позволяет сделать допущение, что длительная линька 

свойственна всем чешуекрылым. 

Для пилильщиков получены тоже сходные, но совершенно другие моде­

ли: линька у них по сравнению с чешуекрылыми очень короткая. Часто 

линька nродолжается всего 2-3 часа. Исследованные нами пилильщики не 

nредставляют таксономически единой груnnы. Большинство видов относят­

ся, nравда, к подсемейству Nernatinae (ceм.Tenthredinidae), но один 

вид, Loderus eversmanni, nредставляет другое nодсемейство - Dolerinae, 
а еще два вида - Parnphilius sp. и Trichiosoma jakovleffi - два другие 

семейства пилильщиков. 

Если чешуекрылые и nилильщики имеют единую - каждая групnа свою -
модель линьки, то в таксономически более узкой груnпе листоедов про­

должительность линьки очень разная. Все найденные нами· быстро линяющие 

виды листоедов относятся к nодсемейству Chrysomelinae, а виды с про­

должительной линькой - к подсемейству Galerucinae. 
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Первые результаты работ no линьке субарктических насекомых, нача­
тых в самое nоследнее время, дали основание no крайней мере для трех 
важных выводов: (1) насекомые разных систематических груnп имеют очень 
неодинаковую продолжительность линьки; (2) короткая линька nилильщиков 
и части листоедов сnособствует их проникновению на Север, но является 

не адаптацией, а nреадаnтацией к существованию в· высоких широтах, nо­

скольку виды этих груnп имеют ту же особенность и в более низких широ­

тах; (3) у насекомых с.nродолжительной линькой невозможность сравни­

тельно быстро nерелинять nри низких темnературах может ограничить их 

расnространение в высокие широты (Bogacheva, 1993). 
другие nути с0х~ия общей ~одолжительно~~и __ разв~~~ Присnо­

собления к условиям Субарктики, nредставляющие из себя существенное 

уnрощение и даже nолное отсутствие отдельных элементов цикла развития, 

оnисаны в литературе достаточно nолно (Downes, 1964, 1965; Чернов, 

1974, 1978; ланцов, Чернов, 1987; Чернов и др., 1993; Kukal, Dawson, 
1989). У листоедов сnецифическими nрисnособлениями для ускорения раз­

вития в регионах с низкими темnературами (север, Горы) являются яйце­

живорождение и живорождение. При неблагаприятных nогодных условиях в 

конце лета или при поздней весне может отсутствовать доnолнительное 

nитание (Богачева, Дубешко, 1975; Lamb, Gerber, 1985). Наконец, благо­
nолучному завершению развития насекомого в течение одного сезона в су­

барктике способствуют малые размеры особей. 

Раздел 8.5. Специфика роста и развития филлофагов 

разных таксономических групп. 

Мы рассматриваем эту проблему, исходя из разных сезонных страте­

гий разных таксоиомических групn грызущих филлофагов и их различий в 

темnературной зависимости скорости роста и в продолжительности линьки. 

Пилильщики сем. Tenthredinidae, адаnтированные к питанию зрелыми 

листьями и начинающие развитие сравнительно поздно, растут относитель­

но медленно, но низкие темnературы в конце вегетационного сезона не 

мешают ни росту, ни линьке; они усnевают пройти развитие до.стадии за­

нимфы, в которой зимуют. листоеды nодсемейства Chrysomel.inae -нуждаются 
в относительно высоких темnературах, исnользуют поведен~е обогрева, 

зато их весенние .. виды раЗвивают ·такую высокую скорость ·роста, . что раз­
витие генерации завершается к концу июля; вnрочем, к концу сезона ус­

nевают завершить развитие и гербофаги, и летние виды дендрофагов. зи­

МуЮт все они в стадии имаго. Обе эти груnnы продвигаются далеко на· Се-
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вер, а nилильщики в арктических тундрах доминИруют среди филлофагов. 

Листоеды n/сем Galerucinae nри их длительной линьке и отсутствии живо­
рождения доходят только до южной границы тундровой зоны; немного даль­

ше продвигаются и круnные nилИльщики сем. CimЬicidae, имеющие высокую 

nороговую темnературу развития и к тому же ночную активность nитания. 

Наконец, чешуекрылые активно исnользуют солнечную радиацию для nовыше­

ния темnературы тела, в том числе - во время линьки для ее ·сокращения; 

весенние виды с их быстрым ростом, особенно мелкие, развиваются эдесь 

вnолне благоnолучно. Для круnных видов стратегия однолетней генерации 

неадаnтивна уже в южной Субарктике. 

Наиболее nреадаnтированной к южной Субарктике оказывается эколо­

гическая групnа весенних дендрофагов, сформированных для питания ве­

сенней листвой и иэ-эа этого строго коновольтинных и в лесной зоне. 

Они не только обладают быстрым ростом, но адаnтировались и к понижени­

ям темnературы в nериод роста (в южной тайге - конец аnреля-начало 

мая). Именно такие виды доминируют в консорциях древесных растений и 

могут давать время от времени всnышки численности даже в южной Субарк­

тике. 

Раздел 8. б. Грызущие филлофаги: ·стратегия пассивных адаnтаций 
к условиям существования на Севере 

Кроме совершенствования механизмов, обеспечивающих быстрый рост 

особи при сохранении ее сезонности, для продвижения вида на Север су­

ществует и второй путь - стратегия пассивных адаптаций. сами мы не 

имели дело _с видами, использующими эту стратегию, nоскольку в южной 

Субарктике они очень редки, и знакомы с предметом только no литератур­
ным источникам (Чернов, 1974, 1978, 1980; Чернов и др., 1993; Хрулева, 

1994; Kukal, Dawson, 1989). 
Несомненно, что и у таких видов существуют какие-то nредnосылки 

nерехода к этой стратегии, заключающиеся во взаимоотношениях с кормо­

вым растением. так, возможность зимовки на стадии личинки наблюдается 

на севере только у тех групn, у которых она возможна и в средних широ­

тах; там она, видимо, развивается именно как результат адаптации к nи­

та~ию специфическими растениями и (или) в специфических условиях. Мы 

nоказали, как присnособпения ~иллофагов к nитанию растущим листом дре­

весных растений создают основания для адаnтаций к условиям Севера как 

no активному, так и no nассивному тиnу. Утрата строгой фенологической 
nривязки развития к оnределенному времени сезона, в том числе nриобре-
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тение возможности несднократной зимовки ·на стадии личинки - действи­

тельная адаптация к Северу. 

Расширение пищевого спектра, наблюдающееся у видов с nассивной 

стратегией, возможно только на основе уже имеющейся у вида попифагии. 

Поскольку при расширении пищевого спектра скорость роста снижается, 

оно тем самым является nринадлежиостью nассивной стратегии адаптаций к 

Северу. 

выводы 

1. Фауна южной СубарктИки составлена-nреимущественно из видов, 

широко распространенных в песной зоне. Именно такие виды доминИруют 

здесь, в частности, в консорциях деревьев и кустарников. 

2. Взаимоотношения растений и насекомых и в южной Субарктике, и в 
лесной зоне складываются как под воздействием химизма кормового расте~ 

ния, так и под действием абиотических факторов. 

З. Те черты взаимоотношений, которые объясняются химизмом кормо­

вого ресурса, одинаковы как в Субарктике, так и в лесной зоне. В Су­

барктике филлофаги предпочитают растения тех же жизненных форм, что и 

в средних широтах: двудольные травянистые и листопадные древесные рас­

тения; среди последних особую роль играют ивы. Листва разного возраста 

- наиболее заметный источник внутрикронной изменчивости повреждаемос­

ти. Предпочтение многих насекомых к молодым листьям вызывает избира­

тельную их повреждаемость петом и больШую плотность популяций весенних 

видов насекомых, используiDIЦИХ в nищу самую ценную весеннJDЮ растущую 

листву, формируя соответствующие ,модели сезонной динамики сообществ 

насекомых и nоврежденкости растений. 

4. Весь комnлекс явлений, nроисходящих nри всnышке численности 

филлофага, совершенно тот же, что известен нам по песной зоне. 

5. Наnротив, те черты взаимоотношений насекомых и растений, кото­
рые складываются nод влиянием абиотических факторов, не вnолне соот­

ветствуют наблюдаемым в лесной зоне. Выбор наиболее благоnриятных био­

тоnов nроисходит по nричине благоприятности абиотических _факторов и 

создает большую nространствеиную гетерогенность сообществ насекомых и 

nоврехденности растений,_ обесnечиваемую маJIЬJМи изменекиями р~пьефа. 

Внутри кроны существует более единообразная приуроченность насекомых к 

южной стороне, внешней части и нижним уровням кроны. Наконец, общая 

поврежденкость растений в южной Субарктике более низхая, и тол_ыtо изъ­

ятие листовой поверхности в иитразональных биотопах вnолне соответс-
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твует обычному дли лесных сообществ. Плотность популяций держится на 

низком уровне в основном за счет абиотических факторов, действующих на 

насекомых непосредственно, тогда как в лесной зоне 

через их хорновые растении. 

опосредованно, 

6. Причиной всех этих отличий является доминирование на севере 

абиотичесхих факторов, и в первую очередь низких температур. Но всё 

это различии скорее количественные, не делающие юг Субарктики чем-то 

качественно отличным от лесной зоны: наnротив, в самой лесной зоне 

роль лимитирующего фактора по мере nродвижении от ее южных границ на 

север постепенно переходит от дефицита влаги х дефициту тепла. 

7. Соответственно доминированию обычных фитофагов умеренной зоны 

nреобладающей в южной Субарктике является стратегии активных адаnта­

ций, предполагающая ускорение развития при сохранении сезонных циклов. 

8. Широкораспространенные и бореальвые растительноядные виды nро­
никают в лесотундру, существенно не меняя отношений, уже сложившихси у 

них с кормовым растением в умеренной зоне, так что повышение эффектив­

ности питания не может служить основой дли увеличения скорости роста. 

Питание двудольными ·травянистыми растениями и молодой листвой древес­

ных растений можно поэтому рассматривать лишь как преадаптацию к су­

ществованию на Севере, обеспечивающую высокую скорость роста за счет 

высокой эффективности питания. 

9. скорость роста увеличивается в основном за счет интенсивности 

nитании, а оно в свою очередь - за счет увеличении температуры тела; 

это вызывает к жизни определенные модепи nространствеиного (в том чис­

ле внутрикронного) распределения фитофагов. Большую роль в повышении 

температуры тела играет поведение обогрева личинок. 

10. Преадаптации к существованию при низких температурах - основа 

существования широкораспространенных видов филлофагов в Субарктике. 

Различные их группы в силу своей биологической специфики используют 

разные конкретные приспособленив в рамках стратегии активных адапта­

ций: пилильщики - возможность питания и роста при низких температурах 

и короткую линыу, чешуекрылые и листоеды n/сем. Chrysomelinae - повы­

шение температуры тела. Последней группе заметно содействуют такzе ко­

роткая линька и у ряда видов - живорождение. 

11. tиллофагам с пассивной ст~атеrией развития, населяющим высо­

коширотную Арктику, свойственны многолетнее развитие и полифагии. То и 

другое тоzе возмоzно только на основе преадаnтаций, которые предполо­

жительно складываются как nриспособления х кормовым растениям. 
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