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На фазе пика и последующего спада численности листоеда экспериментально изучено состояние 
личинок при кормлении их листвой сильно и слабо поврежденных растений. Снижение веса особи 
(плодовитости), скорости роста, увеличение смертности прнводят к уменьшению численности лис
тоеда в природе. Показано также, что наблюдаемые процессы являются следствием изменения не 
только качества корма, но и самих филлофагов и не обнаруживают зональной специфики. 

Большинством исследователей в настоящее 
время в той или иной форме разделяется трофи
ческая теория динамики численности филлофа
гов, рассматривающая в качестве первопричины 

этого явления изменения качества корма. Эта те
ория, однако, основана главным образом на изу
чении процессов, происходящих в южной тайге и 
широколиственных лесах. Интересно было выяс
нить, как обстоит дело на северной границе лес
ной зоны, в Субарктике, где, по мнению Э. Хау
киойа и Т. Хакала (Haukioja, Hakala, 1975), резкие 
подъемы численности филлофагов должны на
блюдаться особенно часто, и обнаруживаются ли 
там какие-то особенности феноменов, имеющих 
место в южных лесных сообществах. 

Кроме хорошо известных вспышек численно
сти пяденицы Epirrita autumnata Bkh. в Феннос
кандии (Tenow, 1963; Neuvonen, 1988), в литерату
ре нам удалось найти относительно немного при
меров проявления этого феномена, касающихся 
других чешуекрылых (Koponen, 1983), листоедов 
(Медведев, Чернов, 1969) и пилильщиков (Ko
ponen, 1981). По-видимому, массовые размноже
ния фитофагов могут оставаться незамеченными 
из-за недостаточной освоенности региона. Воз
можно также, что практическая значимость мас

совых размножений филлофагов здесь, в отличие 
от лесов средней полосы, не очевидна для иссле

дователей и не привлекала их внимания. Но, ско
рее всего, массовые размножения в данном реги

оне - явление действительно не частое. Во всяком 
случае, вспышка численности листоеда Goniocte
na pallidus L" отмеченная в Нижнем Приобье в 
1989-1990 г" была первым массовым размноже
нием филлофага, которое мы имели возмож
ность наблюдать, работая в регионе с 1970 г. 

Недостаточно изучены даже зарегистрирован
ные вспышки. Только пяденица Е. autumnata, цик-
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лические колебания численности которой приве
ли к уничтожению березовых лесов в Фенноскан
дии на громадных территориях, привлекла к себе 
внимание большой группы финских исследовате
лей; это позволило разработать многие аспекты 
взаимоотношений филлофага с кормовым расте
нием. Все остальные упоминавшиеся выше пуб
ликации касаются, по-видимому, не циклических 

колебаний численности филлофагов и содержат 
в лучшем случае лишь очень приблизительные 
оценки изъятия ими первичной продукции и по
следствий этого воздействия для кормового рас
тения: обычно констатируется только факт гибе
ли и сильного усыхания растений. Как и за счет 
каких механизмов происходит спад численности 

филлофагов, оставалось неизвестным. Поэтому, 
зарегистрировав вспышку численности листоеда 

G. pallidus L" мы поставили перед собой задачу 
определить, какие последствия имело для популя

ции листоедов питание листвой поврежденных 
ими растений. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Специальные эксперименты были проведены 
в 1990 и 1992 гг. на Полярном Урале (ст. Красный 
Камень, 50 км к с.-з. от г. Лабытнанги), на тех же 
площадках, которые использовали с 1984 г. для 
изучения биотопической изменчивости повреж
денности ивы (Богачева, 1990). В 1990 г. числен
ность листоеда была наиболее высокой; с 1991 г. 
она пошла на спад, хотя и в 1992 г. еще оставалась 
выше обычной (рис. 1 ). 

В экспериментах использовались личинки лис
тоедов, собранные в биотопе 1, где в 1989-1990 гг. 
листья ивы филиколистной Salix phylicifolia 
уничтожались почти полностью, и в биотопе 4, 
где поврежденность ивы была довольно низкой 
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Рис. 1. Ход изменения потребления листьев ивы фи
ликолистной комплексом листогрызущих насекомых 
перед вспышкой численности листоеда Gonioctena 
pallidus и во время вспышки. 
1, 2 - сильно поврежденные, 3, 4 - слабо поврежден
ные биотопы. 

(см. рис. 1). Биотоп 1 представлял собой участок 
закустаренного луга на коренном берегу р. Собь; 
биотоп 4 - участок ивовых зарослей в пойме ре
ки; более подробное описание растительности 

площадок приводилось ранее (Богачева, 1990). 

Каждая собранная партия личинок была слу
чайным образом поделена пополам; половину 
особей выкармливали листьями растений из био
топа 1, половину - из биотопа 4. Всего, таким об
разом, было 4 варианта экспериментов, каждый в 
1 О повторностях (группа из 5 особей, содержав
шихся в пластиковом садке). На дно садка клали 
увлажненную фильтровальную бумагу, а когда 
личинки достигали последнего возраста - под

стилку для окукливания. В качестве корма в са
док помещали 4-5 облиствленных побегов ивы, 
так что корм постоянно был в избытке; его меня
ли каждый день, одновременно увлажняя под
стилку. Корм в каждом из биотопов всегда соби
рали с нескольких растений, используя всякий раз 
другие. Личинок в этих опытах взвешивали также 
ежедневно, фиксировали все изменения в их со
стоянии, а через 5-7 дней после ухода в подстилку 
последней личинки мох осторожно разбирали, 
чтобы взвесить куколок. Второй раз подстилку 
исследовали по отрождении имаго (середина ав
густа), чтобы проследить судьбу всех особей, со
державшихся в садке. В течение экспериментов 

садки держали вне помещения, притеняя от пря

мых солнечных лучей. 

В дальнейшем будем именовать четыре вари
анта экспериментов как ПП, ПН, НП и НН (кон
троль), где первая буква обозначает происхожде
ние личинок (из биотопа 1, с повреждавшихся 
ранее растений - П, из биотопа 4, с неповрежден
ных растений - Н), а вторая - происхождение 
корма (соответственно листья растений из биото
пов 1 и 4 ). Малая скорость миграций у этого вида 
(имаго не летают, личинки далеко не располза
ются) позволяет нам утверждать, что личинки 
происходят от особей, питавшихся в прошлые 
годы на том же самом растении или на соседних. 

В эксперименте оценивали скорость роста (RGR) 
за период экспериментов, рассчитывая ее по фор
муле: RGR = (lnPт- lnP0)/T, где Р0 и Рт- началь
ный и конечный вес личинки за период Т (в днях). 
Определяли также смертность листоедов, а в 
1992 г. - и вес особи (по весу куколки). При необ
ходимости сравнения средних использовали 

t-критерий Стьюдента. 

В 1991-1994 гг. работы выполнялись при 
финансовой поддержке проекта 09.11 ГКНТ 
"Арктические экосистемы". Выражаем призна
тельность студентке Ижевского университета 
0.Н. Бабкиной, которая в 1990 г. помогала нам в 
экспериментах. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ЭКСПЕРИМЕНТОВ 

В 1990 г. скорость роста личинок была за
метно ниже только в варианте ПП (0.119 г на 1 г 
веса тела в сутки), в трех остальных вариантах 
она была практически одинаковой (0.172; 0.196 и 
0.193 г/(г сут) в вариантах ПН, НП и НН). 
На рис. 2а это отчетливо видно по наклону кри
вых, т.е., выкармливание личинок листьями с не

поврежденных кустов улучшило их состояние в 

варианте ПН, но кормление листьями с повреж
денных кустов не снизило скорость роста у личи

нок, собранных на неповрежденных растениях. 
(Следует помнить, однако, что молодые личинки 
в варианте НП до экспериментов питались в при
роде на неповрежденных растениях.) Сходные ре
зультаты получены и по смертности листоеда: 

только вариант ПП, где всего 8.7% личинок дали 
нормальных имаго, отличался достоверно от ва

рианта НН (48.0%); два других варианта, ПН и 
НП, дали промежуточные значения выживаемос
ти (37.5 и 28.0%), не отличавшиеся достоверно ни 
от НН, ни от ПП (рис. За). И наконец, хотя вес ку
колки в 1990 г. не фиксировался, ясно, что вес осо
би в варианте ПП был наиболее низким (рис. 2а). 

Результаты экспериментов, полученных в 
1992 г., дают несколько иную картину. При пита
нии листьями, собранными с неповрежденных рас
тений, скорость роста личинок листоеда в вариан-
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Рис. 2. Рост личинок G. pallidu.~ в экспериментах 1990 (а) и 1992 (б) гг. (ПП-НН - варианты экспериментов). 
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Рис. 3. Смертность особей G. pallidus в экспериментах 1990 (а) и 1992 (б) гг. (ПП-НН- варианты экспериментов). 

1-5 - особи, погибшие на стадии: / - молодых личинок, 2 - личинок последнего возраста, 3 - личинок в подстилке до 
окукливания, 4 - куколок, 5 - отрождающихся имаго; 6 - нормальные имаго. 

те ПН уже не увеличивается и в вариантах ПП и 
ПН (рис. 2б) теперь была практически одинаковой 
(0.277 г/(г сут)), отличаясь от вариантов НП и НН 
(около 0.355 г/(г сут)). Смертность (рис. Зб) также 
была почти одинаковой в вариантах ПП и ПН (36 
и 40% отродившихся нормальных имаго), заметно 
отличаясь от вариантов НП и НН (68 и 76%). Бо
лее того, при сравнении рис. За и Зб выясняется, 
что листоеды погибают теперь на более молодых 

стадиях, хотя основная их часть - по-прежнему на 

стадии личинки, готовой к окукливанию, или ку

колки. Неизвестно, была ли эта гибель вызвана 
заболеванием или просто физиологическим ос
лаблением личинок в результате их питания не

подходящим кормом. Личинка темнела, станови
лась вялой, но уходила в подстилку без явных 
признаков бактериального или вирусного заболе

вания. Правда, куколка в колыбельке обычно 
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бывала покрыта пушком мицелия, но это могли 

быть и сапрофитные грибы, поселившиеся на 

уже погибшей особи. 

И по скорости роста, и по смертности видно, 

что происхождение личинок оказывает большее 

воздействие на их состояние, чем корм, которым 

они питаются. Иначе ведет себя третий показа

тель - вес куколки. Вариант ПП достоверно от

личае:rся от ПН (соответственно 13.72 ± 0.43 и 
15.16 ± 0.51 мг; р < 0.05), а НП - от НН (14.24 ± 
± 0.30 и 15.42 ± 0.29; р <О.О 1 ). При сравнении личи
нок разного происхождения, питающихся одина

ковым кормом, достоверных различий не найде

но, т.е. вне зависимости от происхождения личин

ки при кормлении ее листьями неповреждавшихся 

растений она может достичь большего веса. 
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Результаты экспериментов показывают, что 
питание листвой поврежденных ранее растений 
неблагоприятно для филлофага: увеличивается 
смертность личинок, снижается их вес (а следова

тельно, плодовитость будущих имаго). Увеличи
вается продолжительность развития, что в приро

де повышает для филлофага риск погибнуть от 
хищников или паразитов. Все это - обычные фе
номены, многократно показанные ранее при изу

чении питания филлофагов уцелевшими на дере
вьях остатками листьев, вторичной листвой или 
листвой, развившейся на деревьях в год после 

вспышки (Вержуцкий, 1969; Вержуцкий и др., 
1971; Рафес, 1974, 1981; Плешанов, 1981; Haukio
ja, Niemela, 1976; Wemer, 1979; Niemela et al., 1980; 
Baltensweiler, 1984). Как правило, их приписыва
ют увеличению концентрации в листьях вторич

ных метаболитов, снижению содержания азота и 
воды; весь этот комплекс изменений происходит 
одновременно. 

Видимо, именно эти воздействия и вызывают 
резкий спад численности филлофага. На пядени
це Epirrita autumnata подсчитано, что только за 
счет снижения веса (а значит, плодовитости) осо
би и выживаемости гусениц общее число яиц, 
произведенных генерацией пяденицы в год после 
вспышки численности, снижается на 70-80%. Ес
ли еще учесть и эффект затягивания развития, то 
реальное снижение плодовитости в природе со

ставляет не менее 90% (Haukioja et al., 1985). 
К этому добавляются прямое голодание, интер
ференция и каннибализм, наблюдающиеся у гусе
ниц при высокой плотности популяции (Рафес, 
1968, 1974), а также хищники, паразиты и болез
ни, "добивающие" филлофага на фазе спада чис
ленности. Численность филлофага - листоеда -
снизилась и в нашем случае (см. рис. 1). Вероятно, 
наибольшую роль при этом играла непосредст
венная гибель личинок из-за ухудшения качества 
корма. Повышение веса личинок при кормлении 
их неповрежденными листьями в 1992 г. (вариант 
ПН) заставляет нас предположить, что при посте
пенном улучшении качества корма - листьев ивы -
восстановление уровня численности листоеда 

начнется с увеличения плодовитости. 

Результаты экспериментов показывают, что 
скорость роста личинок в 1990 г. была более низ
кой, а их смертность более высокой, чем в 1992 г. 
Это явление присутствует и в опыте, и в контро
ле, поэтому связать его с ухудшением качества 

корма в результате массового размножения лис

тоеда нельзя. По-видимому, оно связано с измене
нием погодной ситуации: экстремально высокие 
температуры и необычно малое количество осад
ков в конце июня-июле 1990 г. не только воздей
ствовали на качество листьев, но и ускорили их 

развитие, в результате чего показатели увлаж-

ненности корма упали к середине июля до значе

ний, соответствующих обычно концу вегетацион
ного сезона. Несомненно, низкое содержание 
влаги сопровождалось и другими изменениями в 

химизме листа. Вполне возможно, однако, что в 
1990 г. высокие температуры воздействовали на 
филлофага и непосредственно. 

На фоне различий, вызванных иной погодной 
ситуацией, в 1992 г. отмечены еще изменения, 
требующие другого объяснения. Относительная 
роль двух параметров, изменявшихся в наших 

экспериментах - качества корма, которым вы

кармливали личинок, и комплекса факторов, ко

торый называли "происхождением личинок" (сю
да входят питание молодых личинок в природе до 

эксперимента, питание их родителей в начале те

кущего сезона и их более отдаленных предков в 
предыдущие годы), - в 1990 и 1992 гг. была раз
личной. Действительно, смертность личинок в 
1990 г. была в среднем на 24.4% ниже на "хоро
шем корме" (сравнение вариантов ПП с ПН и НП 
с НН, рис. За), чем на листьях поврежденных рас
тений. В то же время "хорошее происхождение" 
добавляло личинкам только 14.8% к их выживае
мости (сравнение вариантов ПП с НП и ПН с 
НН). В 1992 г. "хороший корм" добавлял всего 
6.3% к выживаемости личинок, а "хорошее про
исхождение" - 36.9% (рис. Зб, те же сравнения). 
К такому же заключению привел нас и анализ 
данных по скорости роста: в 1990 г. при "хорошем 
корме" скорость роста личинок, собранных на 
поврежденных растениях, увеличивалась, но в 

1992 г. такой реакции не наблюдалось. Отсюда 
можно заключить, что питание на поврежденных 

растениях изменило к 1992 г. самих насекомых. 
В этом также нет ничего неожиданного: такие из
менения филлофагов на разных фазах динамики 
численности были уже и предсказаны, и показаны 
(Рафес, 1968; Haukioja, Hakala, 1975). Каких-либо 
особенностей, свойственных исключительно Суб

арктике, в указанных явлениях не обнаружено. 
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