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ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ · 1985 

И. А. БОГАЧЕВА 

СЕЗОННЫЕ РАЗЛИЧИЯ РОСТА И ЭНЕРГЕТИКИ 

ПИТАНИЯ ЛИЧИНОК СЕВЕРНЫХ ВИДОВ 

ЛИСТОГРЫЗУЩИХ НАСЕКОМЫХ 

Материалы по питанию беспозвоночных, накопленные к сере
дине 60-х годов, позволили сделать некотqрые обобщения, касаю
щиеся их основных энергетических характеристик. Устаноолено, 
что зоофаги обладают высоким коэффициентом ассимиляции 
А/С, но однрвременно, соответственно их активному образу жиз
ни, довольно низким коэффициентом использования усвоенной 
пищи на рост !!..Р/А. Сапрофаги, напротив, имеют низкий коэф
фициент ассимиляции, так как потребляют корм, бедный пита
тельными веществами. Фитофаги характеризуются промежуточ
ными значениями коэффициента А/С; однако у видов, ведуЩих 
малоподвижный образ жизни, коэффициент !!..Pf А сравнительно 
высокий [22]. 

В "группу фитофагов входят следующие насекомые: грызу
щие филлофаги, минерь1, галлообразователи, ризофаги, карпа
фаги, ксилофаги. Методические трудности, связанные с содер
жанием представителей большинства этих групп в лаборатории, 
привели к тому, что исследования в основном проводятся на 

группе грызущих филлофагов. Это экологически однородная 
группа, и разноречивые данные по росту, потреблению корма, 
основным энергетическим характеристикам ее разных видов до 

недавнего времени не были систематизированы и объяснены. 
С другой стороны, изучая питание листагрызущих насекомых, 
исследователи рассматривали листья растений только как пище
вой субстрат; оценивали содержание в них основных питатель
ных веществ (белки, жиры, углеводы, вода), иногда определяли 
также калорийность. 

С середины 60-х годов стали изучать содержание основных 
пищевых компонентов в листьях растений разных видов, его 
сезонные и локальные различия (8, 9, 15, 14, 23, 21, 30]. Более 
того, растение рассматривалось уже не как пассивный объект 
питания насекомых, а как живой организм. Накоплены сведения 
·по содержанию целого ряда защитных веществ - растительных 

аллелохемиков - в тканях растений [11, 1, 14, 18, 21, 33]. На 
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основании этих данных с учетом энергетики питания разных 

видов листагрызущих насекомых создана концепция разной 
пищевой стратегии видов с разной фенологией развития личи
ночной фазы [25, 26, 12]. 

Суть концепции сводится к следующему. Молодые листья 
многолетних растений, богатые бе.[Iками и водой, представляют 
собой ценный кормовой субстрат для насекомых, однако они 
обычно содержат токсиче·ские' вещества, эффективные в неболь
тих концентрациях (например, сердечные гликозиды). Далеко 
не все виды насекомых могут приспоеобиться к этим веществам, 
но те, котQрые приспосабливаются, имеют в распоряжении кор
мовой субстрат с высоким содержанием питательных веществ. 
У таких видов высокий коэффициент А/С и большая скорость 
роста. По мере старения листьев содержание в них воды и 
белков снижается; прежние защитные вещества разрушаются, 
но накапливаются новые- ингибиторы• питания (таf!НИНЫ и 
фенолы), действующие в высоких концентрациях. Обра'зуя ком
плексы с белками, они снижают их усвояемость; кроме того, 
содержание белков в листьях и так уменьшается к концу се
зона. Поэтому виды летне-осенней группы обычно имеют низкие 
коэффициенты А/С и медленно растут. 

Такие же сезонные изменения содержания веществ в листьях 
рас1ений должны происходить и на Севере, только более быст
рыми темпами, чем в средних широтах, поскольку здесь от рас

пускания до пожелтения листьев проходит менее двух месяцев. 

Исследований по энергетике насекомых на Севере выпол
нено немного [2, 4-7, 16, 17, 19, 20, 24], однако полученные 
данные позволяют предположить, что весение-летние виды листо

грызущих насекомых обладают высоким коэффициентом асси
мйляции и большой скоростью роста, а летне-осенние - низ
кими. 

~атериал и методика 

Работы по изучению сезонных измененйй питания и роста 
листагрызущих насекомых Севера проводили на Салехардском 
стационаре УНЦ АН СССР (г. Лабытнанги, низовья Оби). 
Ранее [3, 6] было установлено, что массовые листагрызущие 
насекомые на древесных 1растениях в Приобской лесотундре 
принадлежат к -видам с весение-летней фенологией развития 
личиночной фазы и составляют основу биомассы членистоногих, 
входящих в консорции древесных растений. На их долю при
ходится большая часть изъятой биомассы растений. Эти виды, 
как правило, заканчивают свое развитие в третьей декаде июля, 
их сменяют другие виды, чаще всего с низкой численностью; 
nри благоприятной погоДе часть их продолжает развиваться до 

сенtября. 
В течение 11рех летних сезонов (1978, 1980, 1981 гг.) мы изу-
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Распределение видов по фенологическим группам 
согласно времени·их питания 

11юль Логуст 

Таблица 

Вид 
l 1 l/ 1 1/! 1 1 11 1 /!/ 

Феноло
гическая 

группа 

Oporinia autumnata (а)* 
О. autumnata (б) 
О. autumnata (в) 
Lygris prunata 
Amauronematus sp. 
Пи.1Ильщик, вид t 
Пилильщик, вид А 
Пилильщик, вид N 
Pamphilius sp. (А)** 

Р. sp. (Б) 
Celerio gallii 
Croesus sp. 
Пилильщик, вид TS 
Pieris napi 

--

•а-1978 г .• б-1980 г .• в-1981 г. 
• • А- на Betula tortuosa; Б- Alnus fralicosa. 

-
-

Весение
летняя 

Летняя 

Летне
осенняя 

чали рост и основные характеристики питания личинок листо

грызущих насекомых; стараясь брать виды, питающиеся в раз
ное время сезона (табл. 1). Необходимо подчеркнуть, что при
ведеиное в таблице время проведения экспериментов захваты
вало обычно лишь часть того времени, когда вид встречался 
в природе. Так, значительная часть особей пяд~ницы Oporinia 
autumnata Bkh. каждый год к началу экспериментов уже успе
вала достигнуть последнего возраста. Наоборот, в эксперименты 
с Pamphilius sp. на березе попали только самые ранние особи; 
этот вид продолжал встречаться на березах в природе и после 
окончания экспериментов. Виды условно разбиты на группы по 
фенологии питания их личиночной фазы: так, к весение-летней 
группе отнесены виды, питающиеся в первой половине июля, 
к летне-осенней - питающиеся ·во второй-третьей декадах ав
густа. Виды, личинки которых развиваются в .конце июля- на
чале августа, отнесены нами к промежуточной - летней -
группе. 

Методика проведения экспериментов, а также объем иссле
дуемого материала подробны описаны в предыдущей статье 
сборника. 
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Результаты исследований 

Интенсивность роста. Как уже было нами показано, интен
сивность роста в большой степени ззвисит от возраста личинок 
(в предпоследнем возрасте она в 1,5-3,3 раза выше, чем в по
следнем) и от температуры. Однако в данном' случае нас инте
ресуют изменения этого показателя в течение сезона. Его сред
ние величины для выделенных групп листагрызущих насекомых 

приведены в табл. 2. Виды, питающиеся травянистыми расте
ниями, в расчет не принимали; их рост и питание следует об
суждатьотдельно (29]. 

Из табл. 2 видно, что интенсивность роста наиболее высока 
у видов, питающихся в начале сезона, и заметно падает у ви

дов, питающихся позднее, хотя при благоприятных температу
рах темпы роста личинок могут быть достаточно высокими и 
в конце сезона, особенно в предпоследнем возрасте. 

Рассмотрим теперь такие фундаментальные характеристи
ки питания, как коэффициент использования съеденной пищи 
на рост дР/С и интенсивность питания CjP и обсудим их зна
ние для темпов роста у насекомых трех выделенных нами фено
логических групп. 

Коэффициент использования съеденной пищи на рост дР/С. 
Наиболее высок он (см. предыдущую статью) у видов, относя
щихся к весение-летней группе пяденицы (Oporinia autumna
t.a и Lygris prunata), в течение сезона снижается и самый низ
кий у типичных летне-осенних видов (мы рассматриваем здесь 
только виды, питающиеся листьями древесна-кустарнико

вых растений). При этом у весение-летних видов коэффициент 
дР/С нередко выше 30%, а у летне-осенних видов он состав
ляет 10-J5 %, а иногда и меньше. Резкое падение коэффициен
та дР/С от начала к середине сезона подтверждают и резуль
таты настоящей работы (см. табл. 2). 

Таблица 2 

Основные хараитеристиl<и питания у видов разных фенологических 
групп (t> 18°), мг /м г сух. вещ. в сутчн Х 100 % 

!(оэффициент 

Группы по феноло- использова~ ИНТf'НСИВ· Интенснв-

гни питания 
Возраст ни_я съеден- ность nита- ность роста 

ной пищи иия С/Р I!.P/P 
на роот I!.P/C 

Весение-летняя 1 Предпоследний 36,0 166,9 45,2 
Последний 26,1 138,3 29,7 

Летняя 1 Предпоследний 18,1 185,7 34,5 
Последний 13. 1 171,0 16,8 

Летне-осенняя 1 Предпоследний 21,8 207,4 41,7 
Последний 13,2 141, 1 12,8 
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J /~ IJ lll lJ JIJ J 10 IJ 
Нюль A!epcm 

• 

• 

во JJ 1~ ~.J о~ 
Coiejlжoниl' !о#м,l. 

Рис. 1. Сезонные изменения содержания сухого вещества в листьях березы 
извилистой в 1978 (1), 1980 (2) и 1981 (3) годах. 

Рис. 2. Зависимость коэффициента использования съеденной пищи на рост от 
срдержания воды в листьях древесных растений (точки- данные для личи

нок предпоследнего, крестики - последнего возраста). 

Сезонные различия в вел.ичине коэффициента !!.Р/С широко 
обсуждаются в лит~ратуре. Так, Саусвуд [32] прямо указывает, 
что этот коэффициент зависит от времени сезона года. Скрай
бэiР [27] на гусеницах Hyalophora cecropia показал, что коэф
фициент !!.Р/С падает от мая к октябрю с· 29,5 до 13,6 %. Фини 
[13] сообщает, что весение-летние виды чешуекрылых, питаю
щиеся развивающейся листвой дуба, имеют высокие показате
ли !!.Р/С и заканчивают развитие через две-три недели; позДне
летние виды питаются более двух месяцев и все равно не могут 
завершить личиночное раЗВI:JТИе на дубе. Хаукиойя и Ниемела 
[20] приводят данные о довольно высоком коэффициенте 
!!.Р /С ( 17 %) у пяденицы Oporinia autumnata и низком (9 %) 
у пилильщика Dineura virididorsata- вида с позднелетней 
фенологией развития личиночной фазы. 

Проследить изменение коэффициента !!.Р/С в за,висимости 
от времени сезона очень ТJрудно в связи с тем, что календарные 
и фенологические даты могут заметно расходиться в разные 
годы, так как последние определяются конКffJетными темпера

турными условиями сезона. На рис. 1 представлено изменение 
содержания сухого вещества в ./IИСтьях березы Betula tortuosa 
в течение· трех вегетационных сезонов. Разные сроки раз·верты
вания листьев и !Разная скорость их созревания, зависящие от 

температурных условий, обусловили 1разницу в ходе этого про
цесса; например, 28% сухого вещества в 1978 r. содержалось 
в листьях березы 14 июля, в t 980 г. - 11 июля, а в 1981 -
3 июля. В то же время, рассуждая логически, коэффициент 
I!.P/C должен соотноситься не с календарными, а именно 
с фенологическими датами. Поэтому для отображения изучае
мой за,висимости МЪI взяли не даты, а зависящий от них фак
ТQР- содержание воДЬI в листьях. 
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Сезонные изменениst . этого фактора :в основных чертах 
охарактеризованы в нашей предыдущей. статье. Во время экс
периментов, с первой декады июля до последней декады авгу
ста, содержание воды в листьях разных видов древесных рас

тений изменялось от 80 до 60 %. По мере убывания содержания 
воды в листьях, т. е. к концу сезона (рис. 2), падает и коэф
фициент !1Р/С (коэффициент корреляции Г= +0,85). 

Причина уменьшения коэффициента !1Р/С по м~ре прибли
жения к концу сезона заключается в снижении усвояемости 
корма, или коэффициента ассимиляции А/С, который в свою 
очередь зависит от сезонных изменений качества корма. Такие 
изменения происходят сразу по многим факторам, имеющим 
значение для листогрызущих насекомых. Ряд авторов (27, 28, 
30_] считает ключевым фактором именно уменьшение содержа
ния воды в листьях, снижающее утилизацию питательных ве

ществ, другие (26, 14]- снижение содержания азота в листьях 
и повышение концентрации веществ, ингибирующих его усвое
ние. 

Интенсивность питаtrия. Рассмотрим изменение этого пока
зателя в течение сезона. Как следует из табл. 2, интенсивность 
питания несколько увеличивается от начала к концу сезона, 

т. е. ее величина находится в обратной зависимости от величи
ны коэффициента !1Р/С. Взаимосвязь этих показателей под
тверждают и материалы других исследований. Так, при питании 
на растениях с Щ!Зким содержанием азота капустная белянка 
Pieris brassicae имеет низкие коэффициенты !1Р/С и высокую ин
тенсивность питания, а на растениях с высоким содержанием 

азота- наоборот (28]. 
Необычайно высокая для дендрофагов интенсивность пита

ния у пилильщиков, питающихся хвоей- кормом, имеющим 
малую пищевую ценность (31]. 

Можно было бы предположить, нто любой фактор, 'вызываю
щий снижение коэффициента IJ.PjC, при необходимости сохра
нять высокие темпы роста должен приводить к компенсаторному 

повышению интенсивности питания. Поскольку в конце сезона 
листоr:рызущие насекомые питаются менее ценным . кормом 
(чем объясняются низкие коэффициенты IJ.P/C), не удивительно 
повышение у них в это время интенсцJ3НОсти питания. Однако, 
как уже говорилось выше, ·виды листогрызущих насекомых, 
питающиеся в конце сезона, имеют более низкие темпы роста. 
По-видимому, некоторое повышение интенсивности питания не 
может полностью компенсировать значительное снижение коэф
фициента IJ.P/C. 

Особенности питания и роста видов-гербофагов. Как известно, 
содержание воды в ·листьях травянистых растений выше, чем 
в листьях древесных растений. Например, в листьях киnрея 
и геспериса в конце вегетационного сезона содержится 74 % 
воды (см. табл. 1 предыдущей статьи); такой уровень обводнен-
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ности у древесных растений приходится на начало вегетацион
ного сезона. Листья 11равянистых растений больше содержат 
и белков [29]. 

Корм, близкий по составу к корму дендрофагов весение
летней группы, обусловливает и сходные черты в энергетике 
гербафагов и весение-летних дендрофагов. Для них характер
ны высокие коэффициенты !1Р/С (см. табл. 2 предыдущей 
статьи) и относительно большая скорость роста, а также, в про
тивоположность дендрофагам, и высокая интенсивность пита
ния. О таких же особенностях у ге,рбофагов по сравнению 
с дендрофагами сообщают С~райбэр и Фини [29]; при изуче
нии насекомых-фитофагов они считают необходимым ·рассмат
ривать питание этих групп отдельно. 

Особенности динамики численности филлофагов разных фе
нологических групп. Ведущим фактором в развитии листагрызу
щих насекомых следует считать температуру; поэтому в условиях 

Субарктики имеют преимущества те виды, развитие которых 
приходится на теплый период. Наиболее велико оно у весение
летних видов, рано начинающих развитие: листоед Phytodecta 
pallidus L., пяденица Opor-inia autumnata, листовертка Epinoita 
crutiana L. Зимуя в фазе имаго или яйца, они начинают питать
ся листьями, часто еще не вполне развернувшимися. Высокий 
коэффициент !1PjC и (при повышенных температурах) высокая 
интенсивност~ питания обеспечивают прохождение личиночной 
стадии за две-три недели. При более низких температурах раз
витие личинок затягивается, но в любом случае заканчивается 
в текущем сезоне; затем насекомые проходят кратковременную 

стадию куколки, после чего отрождается имаго. Это касается 
массовых или, по крайней мере, обычных видов, из года в год 
достигающих высокой численности и цредставляющих в соот
ветствующих консорциях виды-доминанты. 

У видов, начинающих развитие позже, можно выделить не
сколько линий «основной стратегии»- ведущих приспособле
ний, которые позволяют им существовать в условиях Севера: 

1. Небольшие размеры обеспечивают завершение развития 
в течение одного сезона даже в годы с низкими среднесуточны

ми температурами. Хорошим примерам является пилильщик 
Dineura virididorsata [ 19, 20]. В условиях стационара Кево ли
чинки этого вида, достигающие максимального веса 10-20 мг, 
начинают развиваться в с~редине июля и даже в годы со сред

несуточной температурой сезона 6-7 ос в сентябре заканчива
ют развитие, причем как коэффициент !1Р/С, так и интенсив
ность питания чрезвычайно низки. В изученных нами консорциях 
древесных растений этой стратегии придерживается целый ряд 
видов пилильщиков (особенно Nematinae) и чешуекрылых. Зи
муют они обычно в стадии эонимфы (пилильщики) или куколки 
(чешуекрылые); имаго отрождаются только после того, как 
почва достаточно проГJреется. Реже зимуют виды на стадии· 
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имаго- например, листоед Phyllodecta polaris Schneid, который 
в начале лета обязательно получает дополнительное питание 
и затем уже откладывает яйца. Эти виды обычны, в отдельные 
годы многочисленны, в консорциях занимают положение суб
даминантов и даже доминантов. 

2. У видов средних и крупных размеров в годы с низкими 
температурами есть риск не закончить личиночное развитие 

в течение одного сезона. Часть таких видов приобрела способ
ность зимовать в фазе личинки и продолжать развитие в тече
ние следующего вегетационного сезона, например EreЬia, раз
вивающиеся строго два года [10]. Два года развивается на 
Севере крупный вид пилильщика Trichiosoma jakovleffi Knw. 
и, по-видимому, оба вида медведиц- Arctia caja L. и Н yporaja 
festiva Thnb. Однако численность их обычно невелика. 

3. Если какой-то вид обязательно должен зимовать в ста
дии эонимфы или куколки, а личинки до конца вегетационного 
сезона не успели завершить питание, то в течение зимы они 

погибают и численность вида резко снижается на ряд лет. Так 
произошло в 1978 г. с брюквенницей. Несколько летних сезонов 
с благоприятными температурными условиями способствовали 
тому, что этот вид стал на Приобском Севере обычным. 
В 1978 г. п~риод, во время которого проходит развитие гусениц 
брюквенницы (конец июля- август), был очень холодным. 
Гусеницы, взятые для экспериментов в начале августа в V воз
расте, к 20-25 августа завершили свое развитие; в природе они 
это время почти не питзлись и в дальнейшем погибли. С 1979 г. 
брюквенница на Приобском Севере стала очень редкой, и даже 
в 1981 г. бабочки встречались единично. Численность таких ви
дов, ·как Pieris napi, подвержена резким колебаниям: nостепенно 
увеличивается в течение ряда благоприятных лет и катастрофиче
ски снижается после первого неблагаприятного сезона. 

Выводы 

1. В районах лесотундры и южной тундры существуют те 
же (менее выраженные) группы листагрызущих насекомых по 
фенологии питания личиночной фазы, что и в средней полосе. 
со свойственными им особенностями питания и роста. 

2. Коэффициент использования съеденной пищи на рост 
!1Р/С снижается от начала к концу сезона, что связано с из
менением химического состава листьев. Виды весение-летней 
группы характеризуются самым высоким коэффициентом !1Р/С 
(30-45% в предпослещ~ем и 20-35% в последнем возрасте), 
виды летне-осенней группы- наиболее низким (соответственно 
14-28 и 10-14 %). 

3. Наблюдается высокая корреляция (r=0,85) коэффициен
та !1Р/С с обводиениостью корма насекомых-фитофагов (ли
стьев дJревесных растений). 
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4. Интенсивность питания летне-осенних видов несколько 
увеличивается по сравнению с весенне-летними, но это увеличе

ние· не может компенсировать снижения коэффициента !!PjC; 
поэтому при одинаковых температурах темпы роста у весение

летних видов наиболее высокие. 
5. Весение-летние виды, которым высокий коэффициент 

!!Р/С обеспечивает быстрый рост, получают на Севере преиму
щества и из года в год достигают там довольно высокой чис
ленности, становясь доминантами в своих консQрциях. 

6. Летние и летне-осенние виды обладают более медленным 
ростом; в холодные годы не все личинки завершают развитие. 

Для них характерна низкая и неустойчивая численность. 
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