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ВЗАИМООТIЮШЕНИЯ В СИСТЕМЕ "РАСТЕНИЕ-ФИТОФАГ" В ЛЕСОТУНдРЕ 

НИЗОВЬЕВ ОБИ ПРИ ЮIШШКЕ ЧИСЛЕЮIОСТИ ЛИСТОЕдА 

И. А. Богачева 

Институт экологии растений и животных УрО РАН, Екатеринбург 

Массовые размножения насекомых-фиJIJlофагов, обычные в средней 

и южной части лесной аоны. становятся довоJIЬно редкими на ее се

верной границе и в лесотундре. Наиболее иавестны циКJIИческие коле

бания численнос'l'И пяденицы Epirri ta auturrnata Bkh. , массовые разм

ножения которой охватывают огромные пространства в северной Фен

носкандии (Tenow, 1963; Кallio. Lehtonen, 1975). Это единственный 

пример, когда в арктической экосистеме прослежены все стороны ваа

имодействий JIИстогрызущего насекомого с кормовым растением, вплоть 

до выявления последствий этих массовых размножений ДJIЯ экосистемы 

в це.пом (Lehtonen, Yl1-Rekola, 1979). ОстаJIЬные упоминаемые в JIИ

тературе случаи (Медведев, Чернов, 1969; Богачева, 1977; Koponen, 

1981, 1983) касаются, насКОJIЬко можно судить, непериодических 

подъемов численности фИJ1J1офагов, относящихся к разным системати

ческим группам ( JIИстогрыаущие и минирующие чешуекрЫJlЬlе, пилиJIЬщи

ки, JIИстоеды). однако кроме регистрации факта вспышки и общей 

оценки ее воадействия на кормовое растение в этих работах не при

водится никаких сведений, которые помогли бы выявить общие особен

ности прохождения таких вспыmек в арктических экосистемах. 

Работая в ниаовьях ООи с 1970 года, лишь в конце 80-х годов я 

впервые стоJIКНулась с такой высокой численностью фиJlJlофага, что 

его кормовое растение на боJIЬmих площадях теряло листву практичес

ки поJIНостью. РсПЬIШка численности наблюдалась у JIИстоеда Gonioctena 
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pall tdus L. , предпочитаемым кормовым растением которого в изучае

мом районе является ива фи.пико.nистная Salix phylicifolia. настоя

щее сообщение ввиду его небо.пьпюго объема не претендует на детаJIЬ

ный анаJiиа разных аспектов взаимоотношения "растение-фитофаг", ко

торые явятся в будущем предметом отде.пьных статей; мы намерены 

.nишь кратко охарактеризовать эдесь вспышку в целом. 

Прежде всего следует сказать неско.пько слов о ситуации с .лис

тоедом до вспышки. Это широкораспространенный бореаJIЬный вид, в 

разных местах своего ареа.па предпочитающий равные кормовые расте

ния - лещину, рябину, черемуху, ивы (Дубешко, медведев, 1989). В 

изучаемом районе .листоед питается исключительно на ивах, кроме ти

пично тундровых стеJIJОЩИхся и приподнимающихся форм. Оптима.пьные 

биотопы - кустарниковые зарос.пи по берегам водоемов, на Полярном 

YpaJie - в долинах, хотя он поднимается и в горы до крайних преде

лов распространения сообществ этого типа, а также выходит на >rунд

ровые участки, где обитает в основном на иве мохнатой S. lanata. 

находясь в лесотундре на северной границе ареала, листоед, тем не 

менее, достигает в оптимальных биотопах высоких плотностей, при 

которых он отчуждает до 10% поверхности листьев ивы (Богачева, 

1990). Уровень численности год от года менялся неаначите.пьно и не 

зависел от температуры вегетационного сезона, ка.к у многих других 

"южных" видов филлофа.гов. Поэтому, показав, что численность 

филлофа.гов возрастает на Севере после двух теплых летних сезо

нов ( Богачева, 1990 ) и зная, что на северной границе леса 

наиболее вероятны вспышки численности весенних видов филлофагов 

( Ntemela, 1983), мы, тем не менее, не предугадаJIИ повышения 

численности именно этого вида в 1989 году, после необычно 

тепJIЫХ для Севера 1987 и 1988 годов. Массовые повреждения ивы 

в начале ИЮJlЯ в 1989 годУ не остались, однако, незамеченными, и 
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с этого времени начались наб.ЛJЩения за ходом всПЬ11111W. 

Работа проводмась на Полярном Урале (ст. Красннй Камень, 

50 юл к северо-западу от Ла6ытнанги, 66-67° с.ш.). Еще в начале 

80-х годов мы обнар;ужили, что в долине р. Собь с биотопами, где 

ива повреждается сИJIЬно, соседствуют биотопы с почти не повреж

денными растениями. С 1984 года начато систематическое набJJJЩение 

и проведение ежегодно~ оценки поврежденности растений в конце се

зона. Сделан вывод: малая поврежденность растений в ряде биото

пов зависит от того, что листоеды в подстмке, еще не вшпедшие с 

зимовки, смьно страдают при весеннем половодье; малая способ

ность листоеда к миграции способствует тому, что различия между 

биотопами стабИJIЬНЬI из года в год. В годы вспышки численность 

листоеда повысмась во всех биотопах, однако различия в уровнях 

поврежденности сохранялись по-прежнему. в опт.ималышх биотопах 

l и 2 изъятие листьев ивы филиколистно~! было близким к 100% в 

1989-90 годах и все еще сохранялось на уровне 40% в 1991 году; 

численность личинок на растениях снизилась при этом приблизитель

но до довсПЫ1IIечного уровня. Спад численности продоJJЖался и в по

следующие годы, и в 1993 году уровень численности листоеда состав

лял всего 15-20% довспьппечной. 

Заметно более высо:кШ! уровень поврежденности объясняется 

незначительным объемом листвы, создаваемой теперь растениями в 

биотопах l и 2. В малоповреждаемых биотопах 3 и 4 численность 

листоедов к 1993 ГОАУ также пошла на убыль, хотя в биотопе 4 она 

все еще вдвое вшпе довспышечного уровня (рис. !) . 

При утрате фотосинтезирующей поверхности растения обычно 

возмещают потери. Разные вццы растеюn! в разной степени способны 

к возмещеюm; у ивы при ранней утрате листвы это происходит срав

нительно легко. У ивы фи.ликолистной процесс репараций начинается 
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Рис. I Динамика потребления листьев ивы филико

листной (% от общей плацади) в долине 
реки Собь на Полярном Урале. 
I-4 - номера биотопов . 
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уже при утрате I0.-12% поверхности J1Истьев на растении. Меньших 

утрат растения не возмещают, а при больших возмещение происходит 

тем интенсивнее, чем вшпе бwro изъятие. 

В процессе репараций участвуют нескоJIЬко механизмов: (I) про

до.лжение роста первич:ннх побеrов, в резуJIЬтате чеrо на их верху

шечном участке появляются неповрежденнне, нормально функционирую

щие листья; (2) вторичное побегообразование из почек на первич

ных побегах, которые доJJЖНЬI бwш бы раскрыться в будущем году; 

(3) вторичное по6еrообразование из спящих почек, заложен:ннх в 

предыдущие годы. Относительная роль этих механизмов зависит от 

вида ивы и от степени ее поврежденности. У умеренно поврежден

ной ивы филиколистной преобладает второй механизм, но при силь

ном повреждении практически единственным источником возобновле

ния листьев может оказаться третиi1, особенно в жаркую сухую по

году, когда ива полностью сбрасывает первичные побеги, почти ли

шеюше листвы. Поскольку наиболее густо спящие почки расположены 

у основания побегов и ветвей, результатом ЯВJIЯется "веерное" по

бегообразование, совершенно не характерное для ивы в норме. 

В год массовых повреждений через 2-3 недели после утраты фо

тосинтезирующей поверхности кусты покрывались вполне развитой 

вторичной листвой, которая и функционирует теперь, почти не по

вреждаясь, до ко~ща сезона. Однако растения не успевают накопить 

достаточного количества запасных веществ, и их состояние в после

дующем ухудшается. В первый сезон после массовых повреждений это 

ухудшение наиболее заметно проявляется в отсутствии цветения; ни 

одно из сильно поврежденных растений, находивnшхся под набJJЮДе

нием, не цвело вплоть до 1993 года. Этот эqфэкт был показан нами 
и ранее, в экспериментах по искусственнсму удалению листвы (Бога

чева, 1990). 
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При сохранении :высокой численности листоеда (и. соответствен

но. поврежденности растениi1) начинают усыхать отдельные ветки и 

раме ты ("стволики") кустов. Это стало заметным к 1991 году. Силь

но поврежденные кусты приняли характерную кольцеобразную форму, 

так как усыхают. в первую очередь. зрелые раметы в центре куста 

и сохраняются более молодые, по его периферии. В 1992 году заре

гистрированы первые погибшие растения. В некоторых био'ЮОпах ги

бель доходит до 20% растений. Для ивняков, где трудно разграни

чить кусты, проведен подсчет погибших рамет; по учетам 1993 года. 

местами их до 70% от общего числа. Объед1ш.енный эqфект гибели час

ти веток и расте~шй приводит к тому, '!ТО листопродую"щя ивы, про

изводимая в наиболее поврежденных биотопах, в.1993 году составля

ла всего около 10% от довспшuечного уровня. 

Как показали обследования 1993 года, наиболее силъныЯ ущерб 

нанесен иве в трех типах биоценозов: (I) закустарешшй луг на 

территории разрушенного поселка; (2) лесные сообщества, где ивы 

филиколистная и мохнатая составляют второй ярус под пологом бо

лее высокой (и малоповреждаемой) ивы mерстистопобегой s. dasycla

dos или березы; (3) кустарНИRовые заросли, в том числе поймен

ные. в местах, не защищаемых весенним половодьем. В понижениях, 

заливаемых талыми водами, а таю~tе в сообществах. где значитель

ному увелтению численности листоедов препятствуют другие абио

тические ~кторы (в горах. практически во всех типах тундр), ивы 

не пострадали. 

Поскольку на сильно поврежденных участках выпадает почти 

исключительно ива филиколистная 1 произошел сдвиг в составе пород 

в пользу других видов, в особенности mерстистопобегоЯ, которая 

пострадала меньше других. О каких-то других эФ!Jектах 1 произведен

ных этой массовой вспьuпкой, говорить трудно, так :как они сnеци-
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ально не изучались. с большей и.ли меньше}! вероятностью можно ска

зать, что трудно ожидать в данном случае эqфекта совет.лени.я био

топа, происходящего из-за изреживани.я по.лога, что мы хорошо знаем 

ДJIЯ .лесНЪiх биогеоценозов по работам Е.Н.Иерусалимова. В сообще

·ствах (I) и (2) он совсем не мог проявиться, хотя и по разным 

причинам, а в кустарниковых зарослях, видимо, в :какоt!-то мере 

проявляется, но оценить его количество мы не сможем. 

К сожалению, нам оста.лея не известен механизм воздействия 

погодных условий на фитоqаrов и механизм возрастания: их числен

ности. Однако, обнаружив подъем чис.ленности, мы провели оrшты, 

которые позво.ли.ли нам понять механизм снижения численности и пре

кращения вспышки. Эксперименты, проведенНЪiе в 1990 и 1992 годах, 

зак.люча.лись в том, что личшюк, собранных на сильно поврежденных 
.. 

растениях, разде.JIИJIИ на две групrш, одну из :которых корми.ли .лис-

ты1ми поврежденных, другую - неповрежденных растений. Так же по

ступи.ли с личин:ками,собранными на неповрежденных растениях; та

ким образом, всего бы.ло 4 варианта опытов. В опытах фиксирова.ли 

скорость роста личинок, вэс и смертность особей на разных стади

ях развития, вп.лоть до отрождения имаго. Выявлены все те же по

следствия, которые на6JЩЦаются у личинок, питающихся листвой силь

но повреждеННЬIХ растений, в .лесной зоне: личин:кИ росли медленнее, 

вышедшие из них имаго бы.ли мелкими, а смер'!Ность личшюк бы.ла вы

сокой. Чаще всего погиба.ли взросJIЫе .личинки, уже закончившие пи

тание и спустившиеся в подстилку 1 либо кук,алки, притом без явных 

признаков заболевания. По-видимому 1 rи6е.ль наступала :как следст

вие питания неподходящим кормом: у личинок, питавшихся нормаль

ным :кормом, такое практически не набJIIЦДа.лось. :выход нормальных 

имаго в худшем варианте опытов составлял всего 8% от числа моло
дых .личшюк. 
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ПоследствИfl, на6JDЩаемые в эксперименте, означают прямое 

увеличение смертности листоеда, а также косвенное, через увели

ченную возможность гибели от хищников и паразитов при замедлении 

развития. Креме того сншtается и плодовитость. В природе все это 

дополняется прямым голоданием личинок, если и не повысивmим их 

смертное ть, то, по кр~не1! мере, снизившим плодовитость будущих 

имаго. Все это вместе привело к сНЮ1tению численности листоеда и 

окончанию вспшпки. 

Эти эксперименты и проведенные параллельно оrшты по пищево

м.у предпочтению дали много интересного материала, позвоJIЯЮЩего 

обсуждать ряд вопросов теории взаимоотношения насекомых с их кор

мовыми растениями. Наиболее интересныt! вывод: неблагоприятное 

воздействие поврежденных растений на фи.л.лофагов объясняется ско

рее пассивным ухудшением кормовых свойств растений, чем актив

ной защитой растений от фи.л.лофаrов. Возможно, что зто ухудшение 

происходит одновременно по нескольким параметрам: снижение увлаж

ненности корма, содержания азота, повшпение содержания фенолов. 

Снижение численности фитофагов завершается тем, что растения пос

ле значительных повреждений производят малый объем листвы и рас

крывают ее на I0-14 дней позже, чем нормальные растения. 

Анализ всrшшки численности листоеда и имевшихся в литерату

ре материалов по другим вспшn:кам дает нам возможность сделать 

следующее зак.точение. В южной Субарктике доминируют и могут да

вать массовые размножения ранневесенние фитофаги - обычно широко

распространенные лесные вццъz, нахо,цящиеся здесь на северной гра

нице ареала. Своеобразие весенней листвы :как кормового ресурса 

заключается в том, что она обеспечивает быстрое развитие филло

фагов и, значит, меньшую их зависимость от температурных условий 

данного сезона. Ци:к.лические колебания численности встречаются в 
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llltНoЯ Субарктике, но ни в коем случае не ЯВJIЯЮтся ее характерной 

чертоЯ (Haukioja, Hakala, 1975); даже непериодические всIIЮПRИ 

численности на6JЩЦаются там относительно редко. Обычно численность 

филлофагов остается на 1mэком уровне благодаря действию абиоти

ческих фэ.кторов на фиJiлофаrов. Однако, если их действие сяято, 

численность филлофаrов может заметно возрасти; по:вшпению числен

ности предшествуют не неб.лаrоприятНЬJе для растений ( Hauk1oja, 

Hakala, 1975), а бJJаrоприятнне для филлофаrов (Богачева, 1990) 

годы. И если 'fll. численность фил.лофаrов повыси.лась до уровня, при 

котором уничтожается боJ1ЬШ8Я часть листвы, в дело вступают биоце

нотические фэ.кторы регуляции численности, совершенно так же и с 

теми же последствиями, что и в средней полосе. 

Какого--либо зонального своеобразия прохождения всIШШки не 

вЬJЯВЛено. Состояние кормоВЬJХ растений и ход вспьппки обусловленн 

способностью данного кормового растения к рефолиации в текущем 

сезоне и к восстановлению в последующие годы, которая может быть 

совершенно разJ!И'iной. Растянутость всПЬIШКИ листоеда объясняется 

способностью ивы хорошо восотанав.ливать .лиатву, в результате че

го состояние растений ухудшается сравнительно медленно. Иначе 

обстоит дело у березы, плохо восстанавливающей листву в сезон ее 

отторжения. Гибель отдельНЬIХ растений у березы на6JЩЦа.лась после 

однократных СИJIЬНЬIХ повреждений ( Tenow, 1963), и на следупций 

же год резко падает численность фитофага - пяденицы. 

Юг Субарктики можно считать переходной зоной от типично лес

НЬIХ взаимоотношений "растение-ФИтофаr" к настоящим арктическим. 

Если состав фитофц'ов и ход ВСПЬIШКИ численности эдесь такие же, 

как в лесной зоне, то низкие уровни численности фитофагов и выра

женная гетерогенность поврежденности растений сближает экосисте

мы Субарктики с настоящими арктическими. 
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