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длину черепа. Сеголетки из зверохозяйства отличаются от сеголе)
ток диких животных по размерам черепа, причем сеголетки из
клеточной популяции меньше сеголеток диких песцов по призна)
кам, характеризующим ширину и высоту черепа.

Работа выполнена при финансовой поддержке гранта РФФИ
(проект № 07–05–00298).

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ФОРМЫ КРЫЛЬЕВ ОГОРОДНЫХ

БЕЛЯНОК PIERIS NAPI  И  P. RAPAE

И ЕЕ СВЯЗЬ С МЕЛАНИНОВЫМИ ЭЛЕМЕНТАМИ РИСУНКА

А.О. Шкурихин*, Т.С. Ослина*, А.Г. Васильев**

*Уральский госуниверситет, г. Екатеринбург
**Институт экологии растений и животных УрО РАН, г. Екатеринбург

Крылья бабочек и развивающийся на них рисунок представ)
ляют собой удобную модель для генетических, морфологических и
эволюционных исследований. Большое количество работ посвяще)
но проблемам становления и эволюции крылового рисунка, в час)
тности, ставшие классическими труды Б. Шванвича (Schwanwitsch,
1956) и Х. Ничаута (Nijhout, 1991). Значение крылового рисунка в
терморегуляции широко обсуждается в работах Д. Кингсолвера c
соавторами (Kingsolver, Wiernasz, 1985; 1986), а механизм генети)
ческой детерминации элементов рисунка на крыле разработан
школой П. Брэкфилда (Brakefield, French, 1995).

Форма крыла бабочки во многом определяет механику полета и
учитывается систематиками. Анализ изменчивости формы крыла и
развивающегося на нем рисунка играет важную роль для оценки так)
сономических отношений в группе близких видов. Разрабатываемые
в последние десятилетия методы геометрической морфометрии (Пав)
линов и др., 1994; Павлинов, Микешина, 2002; Bookstein, 1991; Rohlf,
2000) позволяют отделить размерную компоненту изменчивости от
изменчивости формы в чистом виде. В связи с этим возникает вопрос
о взаимосвязи изменчивости формы крыла и структуры крылового
рисунка. Неясно также, в какой мере совпадает направленность из)
менений формы крыла и гомологичных элементов его рисунка у род)
ственных видов, обитающих в одних и тех же биотопах.

В этой связи в качестве модельных объектов для изучения со)
четанной изменчивости формы крыла и структуры крылового ри)
сунка были выбраны два вида белянок, обитающих на территории
Среднего и Южного Урала: брюквенница Pieris napi (Linnaeus,

Å.Ë. Øèðÿåâà, Ì.Í. Ðàíþê
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1758) и репница P. rapae (Linnaeus, 1758). Брюквенница отличается
темным напылением вдоль жилок, которое иногда слабо или
совсем не развито на крыле. Анализ изменчивости меланиновых
элементов крылового рисунка данных видов приведен в работе
Т.С. Ослиной с соавторами, опубликованной в данном сборнике.
Оба вида, в ряде случаев обладающие сходным крыловым рисун)
ком, могут, тем не менее, быть с достаточной точностью определе)
ны по особенностям строения генитальных структур.

Цель данного исследования состояла в изучении межвидовой,
половой и географической изменчивости близких видов рода
Pieris по комплексу признаков: форме и размерам крыла, а также
экспрессии меланиновых элементов рисунка на крыле. В связи с
этим были поставлены две основные задачи: 1) Изучить проявле)
ние межвидовой, половой и географической компонент изменчи)
вости формы крыльев двух видов огородных белянок P. napi и
P. rapae. 2) Установить зависимость изменчивости формы крыла от
изменчивости размеров крыла и степени экспрессии меланино)
вых элементов рисунка на крыле.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор энтомологического материала проводили летом 2007 г.
в период с 27 июня по 4 сентября на биостанции УрГУ (Свердловская
обл., Сысертский р)н, окрестности д. Фомино), а также в окрестнос)
тях г. Кувандык (Оренбургская обл.) и на территории Восточно)
Уральского государственного заповедника (Челябинская область,
Каслинский район, окрестности пос. Метлино). Объемы выборок и
сроки отлова представлены в табл. 1. Выборки первой генерации
обоих видов, а также репницы из местообитаний «берег оз. Бердя)
ниш», «берег оз. Кожакуль» и «ЛЭП у пос. Метлино», в статистичес)
кий анализ не включали из)за недостаточного объема выборок.

Определение видовой и половой принадлежности особей про)
водили по генитальным структурам. Последние сегменты брюшка
отделяли и помещали в раствор щелочи калия с концентрацией
10–15% на одни сутки. Затем извлекали копулятивные аппараты
из брюшных сегментов и помещали их в глицерин. Всего изготов)
лено 445 препаратов генитальных структур двух видов белянок.

Анализ изменчивости формы крыльев проводили с помощью
методов геометрической морфометрии. Для этого крылья были
предварительно отпрепарированы и оцифрованы с верхней и ниж)
ней стороны на сканере Epson Perfection 2480 PHOTO при разреше)
нии 2400 dpi. В данной работе мы использовали только передние
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левые крылья. Полученные изображения обрабатывали в пакетах
программ TPS и IMP (Zelditch et al., 2004). В программе tpsDig про�
вели расстановку 19 меток (landmarks), взаимное расположение
которых описывает форму крыла (рис. 1). Методом Прокрустова
анализа обобщенных наименьших квадратов (GLS) было проведе�
но выравнивание (alignment) конфигураций крыльев и затем вы�
числены значения относительных деформаций (relative warps).
Межгрупповые различия, связанные с полом и видовой принад�
лежностью, оценивали с помощью канонического анализа в паке�
те программ IMP. При оценке соотношений межвидовой, половой
и географической изменчивости по большому числу элементар�
ных выборок использовали дискриминантный анализ относитель�
ных деформаций (RW) в пакете программ Statistica 5.5. Значения
уравнений регрессии и коэффициентов корреляции между фор�
мой крыла и его размерами, а также между формой крыла и мет�
рическими характеристиками меланиновых элементов крылового
рисунка были рассчитаны в tpsRegr и tpsPLS. В качестве характери�
стики размеров крыла использовали размер его центроида (centroid
size), вычисляемый как квадратный корень из суммы квадратов рас�
стояний от каждой метки до «центра тяжести» крыла.

Предварительно провели специальную проверку на возмож�
ное смещение оценок при повторной расстановке меток. Анализ

Таблица 1. Объем выборок P. napi и P. rapae в 2007 г.

Вид Место сбора Дата сбора Пол N, экз. 

самцы 26 
Свердловская обл., окр. д. Фомино 

29.07–02.09 

самки 31 
самцы 28 

Оренбургская обл., окр. г. Кувандык 
15.07–23.07 

самки 15 
Челябинская обл., Восточно-Уральский государственный заповедник 

самцы 28 
Берег оз. Бердяниш 21.08–28.08 

самки 30 
самцы 30 

Берег оз. Кожакуль 
самки 27 
самцы 32 

Пос. Метлино 
самки 31 
самцы 21 

Pieris 
napi 

ЛЭП у пос. Метлино 

20.08–29.08 

самки 15 
самцы 30 

Свердловская обл., окр. д. Фомино 27.07–04.09 
самки 31 
самцы 21 

Оренбургская обл., окр. г. Кувандык 15.07–23.07 
самки 11 

Челябинская обл., Восточно-Уральский государственный заповедник 
27.06–25.08 самцы 28 

Pieris 
rapae 

пос. Метлино 
20.08–29.08 самки 10 
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показал, что величина смещения крайне мала, на нее приходится
1% дисперсии. Поскольку эти различия были незначимы, данный
фактор не может повлиять на полученный результат.

Рис. 1. Схема расстановки
меток (landmarks) на
переднем крыле P. napi и
P. rapae.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Межвидовая изменчивость. Результаты канонического анали4
за по значениям относительных деформаций формы крыла пред4
ставлены на рис. 2. Вдоль первой канонической переменной, на
которую приходится около 64% межгрупповой дисперсии, прояви4
лись различия между сравниваемыми видами. Вдоль второй оси,
на которую приходится 32% дисперсии, отчетливо проявились
различия между полами. Корректность процедуры классификации
объектов при дискриминации составила 100% во всех 4 группах.

Крыло брюквенницы отличается от крыла репницы главным
образом относительными размерами медиальной ячейки (рис. 3). У
P. napi эта ячейка относительно длиннее и шире, а постдискальная и
маргинальная области крыла наоборот уже, чем у P. rapae. Внешний
край крыла у брюквенницы сильнее изогнут, имеет полукруглую
форму. У репницы, напротив, внешний край крыла почти прямой,
только с легким изгибом у апекса и анального угла. Таким образом,
крыло брюквенницы выглядит более округлым, чем у репницы.

Межполовые различия. Форма крыла самцов обоих видов
сходным образом отличается от таковой у самок (рис. 4). Относи4
тельные размеры медиальной ячейки сходны у обоих полов, однако
срединная линия медиальной ячейки у самцов проходит через ко4
рень второй медиальной жилки, а у самок — через корень третьей
медиальной жилки. При этом крылья самцов имеют более вытяну4
тую форму за счет удлиненного, заостренного апикального края и
относительного укорочения кубитальных и анальной жилок. Кры4
лья самок, напротив, значительно более округлы, т.к. в данном слу4
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Рис. 2. Распределение формы крыльев P. napi и P. rapae в пространстве
первых двух канонических переменных.

чае апикальный край укорочен и сильно притуплен, и в то же время
кубитальные и анальная жилки относительно удлинены.

Географическая изменчивость. Результаты дискриминантно)
го анализа численных значений относительных деформаций фор)
мы крыльев изучаемых видов белянок представлены на рис. 5. В
анализе использованы выборки двух видов обоих полов из разных
географических точек. Расстояние Махаланобиса (D2) между вы)
борками из разных географических точек на порядок величин
меньше, чем между видами или полами. Таким образом, очевидно,
что величина географической изменчивости формы крыльев су)
щественно меньше по сравнению с величиной половой изменчи)
вости и, тем более, межвидовыми различиями. Географические
различия по форме крыльев, хотя и значимы, но из)за своей малой
величины трудно интерпретируемы.

Зависимость формы крыла и крылового рисунка. Провели
регрессионный анализ зависимости формы крыла изучаемых ви)
дов белянок от метрических характеристик крылового рисунка,
которые отражают степень экспрессии меланинового рисунка на
крыле. Зависимой переменной являлась форма крыла, а в качестве
независимой выбрали первую главную компоненту, которая отра)
жает изменчивость метрических характеристик крылового рисун)

À.Î. Øêóðèõèí, Ò.Ñ. Îñëèíà, À.Ã. Âàñèëüåâ
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Рис. 3. Конфигурации, соответствующие крайним значениям первой главной
компоненты формы крыла, связанные с межвидовыми различиями:

А — брюквенница, Б — репница.

Рис. 4. Конфигурации, соответствующие крайним значениям второй
главной компоненты формы крыла, связанные с половыми различиями:

А — самка, Б — самец.

ка, на которую приходится у брюквенницы 33% общей дисперсии,
а у репницы — около 45%.

Для самцов P. napi не обнаружено значимой зависимости
между формой и экспрессией крылового рисунка. Линейной рег)
рессией объясняется меньше одного процента дисперсии, а коэф)
фициент корреляции формы крыла и характеристик рисунка не)
достоверно отличается от нуля (табл. 2). У самок P. napi зависимость
между формой крыла и экспрессией рисунка выражена сильнее.
Регрессия объясняет 1.6% дисперсии. В соответствии с обобщенным
тестом Гудолла регрессионная зависимость значима, однако пере)
становочный тест (permutation test) не подтверждает этот вывод,
поэтому можно считать, что для брюквенницы не характерна связь
между формой крыла и экспрессией крылового рисунка.
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В случае P. rapae результаты регрессионного анализа оказа)
лись иными. Для обоих полов обнаружена значимая связь между
формой крыла и метрическими характеристиками рисунка. Рег)
рессия объясняет 6.6–7.5% общей дисперсии формы. Коэффици)
ент корреляции между указанными признаками составил r = 0.58
для самцов (p = 0.03) и 0.69 для самок (p = 0.01). Таким образом,
для репницы характерна взаимосвязь формы крыла и метричес)
ких характеристик рисунка, а для брюквенницы — не характерна.

Помимо связи формы крыла и крылового рисунка нами была
оценена зависимость формы от размеров крыла. В качестве ха)
рактеристики размеров выбрали размер центроида крыла. Зависи)
мость формы крыла от его размеров оказалась значимой для всех
изученных выборок. Однако в случае P. napi связь оказалась слабее,
чем у P. rapae (табл. 3). Доля объясненной дисперсии при оценке
регрессии также оказалась ниже у брюквенницы, чем у репницы,
хотя во всех случаях по величине F)критерия обобщенного теста
Гудолла и результатам перестановочного теста регрессия значима.

Для всех изученных выборок увеличение размеров крыла свя)
зано с относительным смещением корня четвертой и пятой радиаль)
ной жилок к вершине крыла, медиальная ячейка становится при
этом более округлой, и наоборот уменьшение размеров крыла при)
водит к относительному смещению корня этих жилок базипетально,
при этом медиальная ячейка становится несколько более угловатой.

Рис. 5. Результаты дискриминантного анализа относительных деформаций
(RW) формы крыльев P. napi и P. rapae.

À.Î. Øêóðèõèí, Ò.Ñ. Îñëèíà, À.Ã. Âàñèëüåâ
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ВЫВОДЫ

1) На основе методов геометрической морфометрии обнаруже�
ны  значимые различия по форме крыльев как между видами брюк�
венницей (P. napi) и репницей (P. rapae), так и между самцами и сам�
ками. Крыло брюквенницы характеризуется относительно более
крупной медиальной ячейкой и более округлым внешним краем, чем
крыло репницы. Установлено, что крыло самца сильнее вытянуто и
заострено, чем крыло самки. Величина дисперсии, обусловленная
межпопуляционными географическими различиями, существен�
но меньше размаха половых и видовых различий. В этой связи мож�
но заключить, что на всем пространстве изученных областей
Среднего и Южного Урала оба вида белянок представлены морфо�
логически однородными популяциями номинативных подвидов.

2) Для обоих изученных видов выявлена значимая зависи�
мость между изменчивостью формы крыла и его размерами. В
случае репницы данная тенденция несколько сильнее, чем в слу�
чае брюквенницы. Значимая взаимосвязь формы крыла и эксп�
рессии крылового рисунка обнаружена только у репницы.

Таблица 2. Результаты регрессионного анализа формы крыла и
элементов крылового рисунка

Pieris napi Pieris rapae 
Статистика 

самцы самки самцы самки 

Объясненная дисперсия, % 0.74 1.60 7.45 6.55 

Обобщенный F-тест Гудолла 

F = 1.05,  

df = 34.5; 

p = 0.39 

F = 1.85,  

df = 34.4; 

p = 0.002 

F = 4.84, 

df = 34.2; 

p = 0.001 

F = 2.53,  

df = 34.1; 

p = 0.001 

Перестановочный тест p=0.38 p=0.057 p=0.001 p=0.008 

Коэффициент корреляции 

формы и рисунка 

0.29 

(p=0.35) 

0.40 

(p=0.05) 

0.58 

(p=0.03) 

0.69 

(p=0.01) 

 

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа формы и размеров
крыла

Pieris napi Pieris rapae 
Показатель 

самцы самки самцы самки 

Доля объясненной дисперсии, % 3.73 2.85 7.14 5.73 

Обобщенный F-тест Гудолла 

F = 6.3, 

df = 34.6; 

p = 0.001 

F = 4.3, 

df = 34.5; 

p = 0.001 

F = 5.9, 

df = 34,3; 

p = 0.001 

F = 2.6, 

df = 34.2; 

p = 0.001 

Перестановочный тест p=0.001 p=0.001 p=0.001 p=0.008 

Коэффициент корреляции 

формы крыла и его размеров 

0.46 

(p=0.01) 

0.48 

(p=0.01) 

0.60 

(p=0.01) 

0.64 

(p=0.02) 
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ОСОБЕННОСТИ ГОРОДСКИХ ПОЧВ

ОРБИТОЦЕНОЗОВ  Г. ИЖЕВСКА

В.А. Шувалова, В.А. Шадрин

Удмуртский госуниверситет, г. Ижевск

Целью исследования было выявление особенностей городских
почв орбитоценозов (на примере г. Ижевска) путем определения рН
и содержания в почве тяжелых металлов (Cu, Zn). Сбор материала
осуществлен на улице Удмуртской г. Ижевска, переходящей в улицу
Воткинское Шоссе. Выделено три участка, соответствующих функ)
циональным зонам города (Ильминских, 1993): центр, окраина и ок)
рестности. В каждой зоне отобрано и проанализировано по пять

À.Î. Øêóðèõèí, Ò.Ñ. Îñëèíà, À.Ã. Âàñèëüåâ




