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Изучено влияние температуры воздуха и количества осадков в течение постдиапаузного развития преима-
гинальных стадий, а также размеров крыльев на встречаемость отклонений от нормального жилкования у 
имаго боярышницы Aporia crataegi. Проанализированы выборки, собранные в 2013–2022 гг. в природной 
популяции на юге Свердловской области. Показано, что встречаемость нарушений жилкования крыльев 
зависит от погодных условий во время развития гусениц и куколок весной и от размеров имаго. Некоторые 
варианты чаще встречаются в годы с холодной и дождливой весной, в то время как проявление других не 
зависит от погодных условий. Одни варианты нарушений жилкования чаще возникают у мелких имаго, 
другие, – наоборот, у крупных. Полученные результаты свидетельствуют о разной степени канализован-
ности и чувствительности процессов развития жилок крыльев боярышницы к влиянию факторов окружа-
ющей среды.
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Рост и морфогенез в настоящее время рас-
сматриваются как самостоятельные, хотя и тесно 
связанные друг с другом процессы [1, 2]. Рост 
и размер насекомых зависят от внешних условий, 
особенно от питания личинок и температуры 
окружающей среды во время развития. В то же 
время морфогенез и дифференцировка тради-
ционно считаются устойчивыми процессами, от-
носительно независимыми от внешних факторов 
[1, 3–5]. Например, известно, что нехватка пищи 
в конце последнего личиночного возраста угне-
тает рост крыльев у табачного бражника Manduca 
sexta L., 1763 (Lepidoptera: Sphingidae) и нимфа-
лиды Junonia coenia Hübner, 1822 (Lepidoptera: 
Nymphalidae), но не оказывает заметного эффекта 
на развитие жилок и крылового рисунка [6]. Одна-
ко наличие регуляторных взаимосвязей, коорди-
нирующих процессы роста и развития, позволяет 
ожидать, что условия окружающей среды могут 
влиять не только на размер, но и на другие аспек-
ты морфологии имаго. К настоящему времени 
накоплено множество примеров такого влияния. 
Хорошо известно явление адаптивного поли-

фенизма, когда в зависимости от условий окру-
жающей среды развивается одна из нескольких 
адаптивных морф [7–9]. Адаптивная пластичность 
особенно характерна для таких морфологических 
признаков, как форма крыла [10–12] и крыловой 
рисунок [7, 13–15]. Детально исследовано воз-
действие на организмы экстремальных условий, 
которое часто приводит к дестабилизации мор-
фогенеза и реализации множественных отклоне-
ний от фенотипической нормы – фенодевиаций 
и морфозов [16–20]. Влияние неэкстремальных 
условий окружающей среды на морфологические 
признаки, пластичность которых не имеет очевид-
ного адаптивного значения, изучено значительно 
слабее. В частности, остается неизвестным, влия-
ют ли погодные условия во время преимагиналь-
ного развития на жилкование крыльев имаго.

Отклонения от нормального жилкования 
(дополнительные разветвления жилок, лишние 
жилки, частичное или полное исчезновение при-
сутствующих в норме жилок) известны у многих 
насекомых, в том числе у активно летающих видов 
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[21–30]. Некоторые исследователи предполага-
ют, что нарушения жилкования формируются 
вследствие случайных ошибок развития и могут 
служить маркерами его дестабилизации [31–34]. 
Данные других авторов указывают на неслучайный 
характер проявления этих отклонений и свиде-
тельствуют о том, что некоторые из них возникают 
в результате реализации относительно устойчивых 
альтернативных путей морфогенеза [26, 28, 35].

В данной работе мы анализируем влияние по-
годных условий (температуры воздуха и количе-
ства осадков) во время развития преимагинальных 
стадий боярышницы Aporia crataegi (L., 1758) (Lep-
idoptera: Pieridae) на встречаемость отклонений 
от нормального жилкования крыльев. Рост гу-
сениц чешуекрылых в периоды между линьками 
близок к экспоненциальному, в результате чего 
большую часть своей массы они набирают в те-
чение последнего личиночного возраста [36, 37]. 
Развитие крыльев из имагинальных дисков, как 
правило, начинается в последнем личиночном 
возрасте и продолжается на стадиях предкуколки 
и куколки [38]. Поэтому мы не рассматриваем 
погодные условия во время развития гусениц 
боярышницы младших (I–III) возрастов, и сосре-
доточиваемся на температуре воздуха и количе-
стве осадков во время постдиапаузного развития 
гусениц старших возрастов (IV–V) и куколок.

Влияние факторов окружающей среды на воз-
никновение нарушений жилкования может быть 
как прямым, так и опосредованным через воз-
действие на рост крыла. Ранее было показано  
[39], что у боярышницы размеры крыльев зависят 
от температуры воздуха во время развития гусениц 
и куколок весной. В связи с этим мы оценива-
ем взаимосвязь между проявлением нарушений 
жилкования и размерами крыльев.

Мы проверяли две гипотезы: 1) встречаемость 
нарушений жилкования крыльев боярышницы 
зависит от размера крыльев; 2) встречаемость 
нарушений жилкования крыльев боярышницы 
зависит от погодных условий во время развития 
преимагинальных стадий весной.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор и камеральная обработка материала. 
В работе использованы выборки имаго боярыш-
ницы, собранные в 2013–2022 гг. в окр. дер. Фо-
мино (Свердловская область, Сысертский р-н, 
56о36’  с. ш., 61о03’ в. д.). Район сбора материала 
расположен на территории Зауральской складчатой 
возвышенности, в таежной зоне, подзоне предле-
состепных сосново-березовых лесов [40]. Имаго 
отлавливали на протяжении всего периода лёта 
генерации. Объем проанализированных выборок 
приведен в табл. 1.

Крылья имаго препарировали и фотографиро-
вали с вентральной стороны фотоаппаратом Canon 
Eos 600D, высота и угол наклона которого были 
фиксированы с помощью штатива. Площадь перед-
него крыла измеряли, расставляя метки (landmarks) 
по контуру левого переднего крыла в программе 
tpsDig 2.32 [41]. Схема расстановки меток приведе-
на на рис. 1. Площадь крыла рассчитывали в про-
грамме tpsUtil 1.81 [42] как площадь поверхности, 
ограниченную метками. Если левое переднее крыло 
отсутствовало или было повреждено, то метки рас-
ставляли на правом переднем крыле.

Учет нарушений жилкования. Нарушения жил-
кования искали, просматривая отпрепарирован-
ные крылья боярышницы с вентральной стороны 
под микроскопом МБС-10 (увеличение ×8). На-
рушения учитывали отдельно на каждой жилке 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...

Таблица 1. Объем проанализированных выборок и  характеристика погодных условий во  время развития 
преимагинальных стадий боярышницы весной в окр. дер. Фомино (2013–2022 гг.)

Год Самцы Самки Температура, оC Количество осадков, мм/день
2013 264 271 12.9 2.4
2014 286 231 15.0 0.6
2015 359 366 14.4 2.5
2016 223 185 12.4 0.9
2017 526 285 11.5 1.6
2018 359 197 11.7 1.4
2019 521 369 13.9 1.5
2020 425 265 14.1 0.5
2021 407 380 13.6 0.4
2022 281 365 12.0 2.2
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и в каждой ячейке крыла. Некоторые жилки были 
исключены из анализа (на рис. 1 они показаны 
прерывистой линией). В частности, жилку 2А за-
днего крыла пришлось исключить, поскольку она 
слабо выражена с вентральной стороны. Кроме 
того, мы не учитывали изменчивость слабо разви-
тых поперечных жилок, замыкающих дискальную 
ячейку (между жилками M2 и М3), на переднем 
и заднем крыльях.

Нарушениями считали все возможные отклоне-
ния от нормального для боярышницы жилкования 
крыльев. В соответствии с ранее разработанной 
классификацией [28, 35] большинство нарушений 
жилкования были отнесены к четырем основным 
типам: I – дополнительное разветвление присут-
ствующей в норме жилки (рис. 2а–в); II – допол-
нительная жилка, расположенная посреди ячейки 
крыла (рис. 2г); III – частичная или полная ре-
дукция присутствующей в норме жилки (рис. 2д); 
IV –  частичное слияние двух присутствующих 
в норме жилок (рис. 2е). В отдельный тип (V) нами 
выделены нарушения, предположительно связан-
ные с неполным срастанием медиальной жилки 
М1 и радиальной R(4+5). В первичном жилковании 
куколок эти жилки отделены друг от друга (рис.  3а). 
В дальнейшем при формировании дискальной 
ячейки медиальный ствол редуцируется, и жил-
ка М1 на части своего протяжения соединяется 
с жилкой  R(4+5), образуя в норме жилку М1+R(4+5) 
(рис. 3б). В некоторых случаях срастание этих жи-
лок происходит не полностью (жилка М1+R(4+5) 
оказывается частично разделенной, рис. 3в, е), 
неправильно (частично сохраняется жилка, со-

единяющая М1 с М2, рис. 3г, ж) или отсутствует 
(рис. 3д, з).

Дополнительные разветвления жилок (тип  I) от-
личаются значительным разнообразием. В связи 
с этим они были разделены на подтипы по при-
знаку направления дополнительной ветви. До-
полнительной считали ту ветвь, которая выра-
жена слабее и по расположению не соответствует 
присутствующей в норме жилке (см. рис.  2а, б). 
Разветвления, у которых дополнительная ветвь 
направлена к переднему (костальному) краю 
крыла, были отнесены к подтипу 1 (см. рис. 2а), 
а разветвления, у которых дополнительная ветвь 
направлена к заднему (анальному) краю крыла, – 
к подтипу 2 (см. рис. 2б). Случаи, когда две ветви 
расположены симметрично и одинаково развиты, 
были объединены в подтип 3 (см. рис. 2в).

Нарушение жилкования определенного типа 
и подтипа, расположенное в конкретном месте 
(на жилке или в ячейке) крыла, далее мы будем 
называть вариантом нарушения жилкования.

Некоторые варианты нарушений были исклю-
чены из дальнейшего анализа, поскольку в ряде 
случаев их было сложно отличить от состояния 
нормы. Так, мы не учитывали случаи редукции 
жилок M2–M1+R(4+5) на переднем и R1 на заднем 
крыльях. Кроме того, мы не рассматривали не-
большие выросты, расположенные на поперечных 
жилках и обращенные внутрь дискальной ячейки, 
и расположенные внутри дискальной ячейки до-
полнительные жилки.

СОЛОНКИН и др.

Рис. 1. Схема расстановки меток и поиска нарушений жилкования на крыльях боярышницы. Черными точками обозна-
чены границы анализируемых жилок, красными крестиками – места расстановки меток, арабскими цифрами – номера 
ячеек крыла. Прерывистыми линиями выделены жилки, исключенные из анализа. Строчными буквами обозначены от-
дельные участки жилок: a – радиальный ствол (R stem); b – дистальная часть радиального ствола (R1–М1+R(4+5)); c – жил-
ка M2–М1+R(4+5); d – жилка М1+R(4+5); e – жилка R(4+5);  f – кубитальный ствол (Cu stem); g – дистальная часть кубитального 
ствола (Cu1–M3).
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В соответствии с изложенной выше методикой 
можно выделить 165 вариантов нарушений жил-
кования крыльев, из которых в анализируемых 
выборках было обнаружено 103.

Характеристика погодных условий. Среднюю 
температуру и среднее количество осадков рассчи-
тывали по данным метеостанции г. Екатеринбурга 
(56о50’ с. ш., 60о38’ в. д., в 36 км к северо-западу 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...
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Рис. 2. Основные типы нарушения жилкования крыльев боярышницы: а–в – дополнительные разветвления жилок 
(тип I): а – дополнительная ветвь направлена к переднему краю крыла, б – дополнительная ветвь направлена к задне-
му краю крыла, в – обе ветви разветвления развиты одинаково, среди них нельзя выделить основную и дополнитель-
ную; г – дополнительные жилки, расположенные внутри ячеек крыла (тип II); д – случаи редукции присутствующих 
в норме жилок (тип  III); е – слияние присутствующих в норме жилок (тип IV). Прямоугольники указывают на место-
положение соответствующих нарушений жилкования.
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от окр. дер. Фомино) [43] за время постдиапаузно-
го развития боярышницы (см. табл. 1). Согласно 
литературным данным [44–48], реактивация гусе-
ниц боярышницы после осенне-зимней диапаузы 
происходит при установлении среднесуточной 
температуры 6–9 оC. Началом постдиапаузно-
го развития считали период со среднесуточной 
температурой выше 8 оC длительностью не менее 
4 дней и отделенный от следующего такого пери-
ода промежутком не более 4 дней. Окончанием 
постдиапаузного развития считали день вылета 
первых имаго.

Статистический анализ данных. У 43% обследо-
ванных имаго обнаружили хотя бы одно отклоне-
ние от нормального жилкования. Как правило, 
нарушения встречались в небольшом количестве, 

и их число на одной особи не превышало 14. Толь-
ко одно имаго из 6565 проанализированных имело 
необычно большое число нарушений (42) и в связи 
с этим было исключено из дальнейшего анализа.

Анализ данных проводили с помощью ап-
парата обобщенных линейных моделей со сме-
шанными эффектами (generalized linear mixed 
models, GLMM), реализованного в пакете 
“glmmTMB”  [49]. Для анализа суммарной встре-
чаемости всех нарушений жилкования построили 
полную модель, в которую были включены сле-
дующие предикторы: пол, температура воздуха 
и количество осадков во время развития гусениц 
и куколок весной, площадь переднего крыла имаго 
и их взаимодействия второго и третьего порядков. 
Год взятия выборки учитывали как случайный 

СОЛОНКИН и др.

Рис. 3. Нарушения жилкования крыльев боярышницы, связанные с неполным срастанием медиальной жилки М1 и ра-
диальной R(4+5) (тип V): а – жилкование крыльев белянок на стадии куколки [61]: жилка M1 (выделена красным) не сро-
щена с  жилкой R(4+5) и  отходит от  медиального ствола;  б – нормальное жилкование имаго боярышницы: жилки M1 
и R(4+5) образуют единую жилку M1+R(4+5) (ее границы обозначены черными точками); в–д – схематичные изображения 
нарушений жилкования, связанных с неполным срастанием жилок M1 и R(4+5); е–з – примеры соответствующих нару-
шений жилкования.
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фактор. Континуальные предикторы предвари-
тельно стандартизировали [50].

Для моделирования дискретных количественных 
величин могут использоваться разные статисти-
ческие распределения. При выборе оптимального 
распределения строили следующие модели: с рас-
пределением Пуассона,  обобщенным распределе-
нием Пуассона, отрицательным биномиальным 
распределением с линейной зависимостью диспер-
сии от среднего и отрицательным биномиальным 
распределением с квадратичной зависимостью дис-
персии от среднего. Для каждой модели рассчиты-
вали значение информационного критерия Акаике 
(AIC) [51, 52]. Лучшей (имеющей минимальную 
величину AIC) оказалась модель с обобщенным 
распределением Пуассона.

Затем проводили упрощение полной модели 
с выбранным типом распределения путем поша-
гового удаления взаимодействий третьего порядка. 
Параметры сравниваемых моделей оценивали 
методом максимального правдоподобия. Лучшей 
считали модель, величина AIC которой была ми-
нимальной. Параметры полученной таким образом 
итоговой модели оценивали методом ограниченно-
го максимального правдоподобия (restricted max-
imum likelihood). Диагностику модели проводили 
путем анализа рандомизированных квантильных 
остатков с помощью пакета “DHARMa” [53]. Зна-
чимость регрессионных коэффициентов рассчиты-
вали с помощью z-теста Вальда, их доверительные 
интервалы определяли по методу Вальда. Оценки 
регрессионных коэффициентов отдельно для сам-
цов и самок были получены с помощью пакета 
“emmeans” [54].

Ранее было показано [35], что разные нару-
шения жилкования крыльев боярышницы суще-
ственно отличаются по закономерностям своего 
проявления. В связи с этим мы проанализировали 
не только суммарную встречаемость всех наруше-
ний жилкования, но и встречаемость отдельных 
вариантов. Для дальнейшего анализа выбрали 20 
наиболее часто встречающихся вариантов, кото-
рые в совокупности составляют более 82% всех 
обнаруженных нарушений.

Для анализа встречаемости отдельных вариантов 
нарушений жилкования была построена полная 
модель, которая включала следующие предикторы: 
пол, вариант нарушения жилкования, температура 
воздуха и количество осадков во время развития 
преимагинальных стадий весной, площадь пе-
реднего крыла имаго, а также их взаимодействия 

второго и третьего порядков. В качестве случай-
ных факторов в модель были включены год взятия 
выборки и особь. Затем проводили выбор опти-
мального распределения и пошаговое упрощение 
модели в соответствии с описанной выше методи-
кой. Лучшей (имеющей минимальную величину 
AIC) оказалась модель, использующая негативное 
биномиальное распределение с линейной зависи-
мостью дисперсии от среднего.

Оценку и диагностику итоговой модели про-
водили так же, как и в случае анализа суммарной 
встречаемости всех нарушений жилкования. Зна-
чимость влияния предикторов оценивали с по-
мощью теста χ2 Вальда (аналог дисперсионного 
анализа для обобщенных линейных моделей), ре-
ализованного в пакете “car” [55]. Регрессионные 
коэффициенты и их доверительные интервалы 
отдельно для каждого варианта нарушений были 
получены с помощью пакета “emmeans” [54]. Зна-
чимость регрессионных коэффициентов проверяли 
с учетом поправки на множественность сравнений 
Бенджамини–Хохберга.

Статистический анализ выполняли в программ-
ной среде R [56].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суммарная встречаемость всех нарушений жил-
кования статистически значимо зависит как от по-
годных условий (температуры воздуха и количе-
ства осадков) во время развития преимагинальных 
стадий весной, так и от площади переднего крыла 
(табл. 2). Отклонения от нормального жилкования 
чаще встречаются у самок с мелкими крыльями, 
у самцов эта закономерность отсутствует (см. табл. 
2 и рис. 4а). Нарушения встречаются чаще в годы 
с холодной весной (эта закономерность значима 
только у самок, а у самцов присутствует в виде ста-
тистически незначимой тенденции) и с бо́льшим 
количеством осадков (рис. 4б, в).

Все анализируемые предикторы (температура 
воздуха, количество осадков и площадь переднего 
крыла) статистически значимо влияют на встреча-
емость отдельных вариантов нарушений (табл. 3).

Разные варианты нарушений по-разному 
зависят от площади переднего крыла (рис. 5а). 
Дополнительные жилки в ячейках № 3, 4, 8, 9 
переднего крыла и в ячейке № 1 заднего крыла 
чаще встречаются у самцов и самок с мелкими 
крыльями (в выборках самцов эта тенденция вы-
ражена слабее и в ряде случаев статистически 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...
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СОЛОНКИН и др.

Таблица 2. Результаты анализа (GLMM) суммарной встречаемости нарушений жилкования крыльев 
боярышницы

Предиктор
Регрессионный коэффициент и 95%-ные 

доверительные интервалы (нижний – 
верхний)

Статистика z p

Свободный член –0.30 (–0.46… –0.14) –3.62 <0.001
Пол (самцы) 0.11 (0.02–0.21) 2.44 0.015
Температура (самки) –0.18 (–0.32… –0.04) –2.59 0.010
Температура (самцы) –0.11 (–0.24–0.02) –1.65 0.100
Количество осадков (самки) 0.23 (0.05–0.40) 2.52 0.012
Количество осадков (самцы) 0.21 (0.04–0.38) 2.38 0.017
Площадь переднего крыла 
(самки) –0.07 (–0.14… –0.01) –2.41 0.016

Площадь переднего крыла 
(самцы) 0.04 (–0.02–0.11) 1.25 0.213

Пол × температура 0.07 (–0.01–0.15) 1.68 0.094
Пол × количество осадков –0.03 (–0.13–0.07) –0.55 0.581
Пол × площадь переднего 
крыла 0.11 (0.03–0.20) 2.60 0.009

Температура × количество 
осадков –0.03 (–0.20–0.14) –0.30 0.764

Температура × площадь 
переднего крыла 0.04 (0.00–0.08) 2.17 0.030

Количество осадков × 
площадь переднего крыла –0.02 (–0.07–0.03) –0.68 0.498

Пол × температура × 
количество осадков 0.13 (0.03–0.22) 2.62 0.009

Температура × количество 
осадков × площадь переднего 
крыла

0.08 (0.03–0.13) 3.14 0.002

Таблица 3. Результаты анализа (GLMM, тест χ2 Вальда) встречаемости отдельных вариантов нарушений 
жилкования крыльев боярышницы

Предиктор χ2 Вальда df p
Свободный член 2055.06 1 <0.001
Вариант нарушения жилкования 1266.40 19 <0.001
Пол 4.94 1 0.026
Температура 10.18 1 0.001
Количество осадков 6.77 1 0.009
Площадь переднего крыла 5.12 1 0.024
Вариант нарушения жилкования × пол 157.94 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × температура 92.65 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × количество осадков 82.18 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × площадь переднего крыла 132.22 19 <0.001
Пол × температура 3.86 1 0.049
Пол × количество осадков 1.10 1 0.294
Пол × площадь переднего крыла 0.27 1 0.601
Температура × количество осадков 0.63 1 0.428
Температура × площадь переднего крыла 0.45 1 0.501
Количество осадков × площадь переднего крыла 0.49 1 0.485
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незначима). Дополнительные жилки в ячейке 
№ 10 и дополнительные разветвления жилки Cu1 
переднего крыла чаще встречаются у крупных 
самок, дополнительные разветвления жилки 3A 
заднего крыла и случаи неполного слияния жилок 
M1 и R(4+5) переднего крыла – у крупных самцов. 
Встречаемость остальных нарушений жилкования 
не зависит от размера крыла.

Дополнительные разветвления жилок R1–
М1+R(4+5), M2–М1+R(4+5) и Cu1 переднего крыла, 
дополнительные жилки в ячейках № 4 переднего 
крыла и № 3 заднего крыла, случаи редукции жилки 
М1 заднего крыла и неполного слияния жилок M1 
и R(4+5) переднего крыла встречаются чаще в годы 
с холодной весной (рис. 5б). Такая же, но стати-
стически незначимая тенденция характерна для 
дополнительных жилок, расположенных в ячейках 
№ 3 и № 9 переднего крыла и в ячейке № 1 заднего 
крыла (выражена только у самок). Встречаемость 
остальных нарушений не зависит от температуры 
воздуха во время постдиапаузного развития.

Количество осадков не оказывает статистически 
значимого влияния на встречаемость большинства 
вариантов нарушения жилкования. Исключение 
составляют дополнительные разветвления жилок 
R1–М1+R(4+5) и Cu1 переднего крыла, жилки M2 за-
днего крыла; дополнительные жилки в ячейке № 3 
заднего крыла (последние два варианта – только 
у самок), а также случаи неполного слияния жилок 
M1 и R(4+5) (только у самцов). Все эти варианты 
отклонений встречаются значимо чаще в годы 
с дождливой весной (рис. 5в). Сходная тенденция 
на границе статистической значимости характерна 
для дополнительных разветвлений жилки M3 пе-
реднего крыла и дополнительных жилок в ячейке 
№ 1 заднего крыла (выражена только у самцов).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты подтверждают гипотезу 
о том, что у боярышницы вероятность возникно-
вения некоторых нарушений жилкования зависит 
от размера крыльев. Большинство вариантов допол-
нительных жилок встречается преимущественно 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...

Рис. 4. Встречаемость нарушений жилкования кры-
льев боярышницы в  зависимости от  площади перед-
него крыла (а), температуры воздуха (б) и количества 
осадков (в) во время развития преимагинальных ста-
дий весной. На двух нижних графиках размер кругов 
пропорционален доле особей с  данным количеством 
нарушений жилкования в выборке за год. Самцы обо-
значены синим цветом, самки – красным.

Предиктор χ2 Вальда df p
Вариант нарушения жилкования × пол × количество осадков 49.33 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × пол × площадь переднего крыла 46.64 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × температура × количество осадков 66.04 19 <0.001
Пол × температура × количество осадков 3.08 1 0.079
Температура × количество осадков × площадь переднего крыла 8.04 1 0.005

Таблица 3. Окончание
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у мелких имаго. Ранее было показано [35], что для 
таких нарушений характерно совместное и симме-
тричное проявление на одной особи. Можно пред-
положить, что формирование дополнительных 
жилок в ячейках крыла у мелких имаго связано 
с недостаточным питанием гусениц. Известно, 
что нормальный рост и развитие крыльев че-
шуекрылых определяются балансом гормонов – 
инсулиноподобного фактора роста и экдизона. 
Инсулиноподобный пептид стимулирует синтез 
белка преимущественно в ячейках крыла, в то вре-
мя как экдизон и в жилках, и между ними [57]. 
Дефицит питательных веществ приводит к сни-
жению выработки инсулина [6]. Возможно, что 
низкая концентрация инсулина недостаточна для 
нормального развития участков между жилками 
и способствует формированию дополнительных 
жилок посреди ячеек крыла.

Некоторые нарушения жилкования, наоборот, 
чаще встречаются у крупных имаго. Известно, что 
у боярышницы крупные имаго вылетают раньше 
и растут быстрее мелких [58]. Предполагается, что 
высокая скорость роста может сопровождаться 
дестабилизацией процессов развития [59, 60], 
что и приводит к увеличению вероятности воз-
никновения нарушений жилкования у крупных 
имаго. Однако, согласно полученным результатам, 
к дестабилизирующему эффекту скорости роста 
чувствительно развитие лишь некоторых жилок. 
Например, два таких нарушения (дополнитель-
ные жилки в ячейке № 10 и случаи неполного 
слияния жилок M1 и R(4+5) переднего крыла) яв-
ляются рудиментами куколочного жилкования 
(см. рис. 3а) [61]. Их проявление может быть об-
условлено неполным завершением процессов 
развития жилкования крыла у крупных быстро 
растущих особей.

СОЛОНКИН и др.

Рис. 5. Регрессионные коэффициенты (± 95%-ные доверительные интервалы), характеризующие влияние площа-
ди переднего крыла (а), температуры воздуха (б) и количества осадков (в) во время постдиапаузного развития боя-
рышницы на встречаемость отдельных вариантов нарушений жилкования крыльев. Названия вариантов нарушений 
жилкования: F – переднее крыло, H – заднее; номера ячеек и названия жилок приведены в соответствии с рис. 1. 
Римскими цифрами (I–V) обозначен тип нарушения жилкования, арабскими (1–3) – подтип. Самцы обозначены 
синим, самки – красным; * – регрессионные коэффициенты значимо (p < 0.05) отличаются от нуля с учетом поправки 
Бенджамина–Хохберга.
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Гипотеза о зависимости встречаемости нару-
шений жилкования от погодных условий во время 
постдиапаузного развития также подтвердилась. 
Известно, что погодные условия влияют на разме-
ры крыльев чешуекрылых [62–64]. В частности, 
у боярышницы крылья крупнее в годы с теплой 
весной [39]. Мы предполагали, что погодные 
условия влияют на вероятность формирования 
нарушений жилкования крыльев не прямо, а опо-
средованно – через изменение темпов и продол-
жительности роста. Однако в таком случае из-
менчивость количества нарушений жилкования 
полностью объяснялась бы изменчивостью разме-
ров крыла, а влияние погодных условий было бы 
незначимым. Поскольку полученные результаты 
это не подтверждают, то влияние погодных усло-
вий на встречаемость нарушений жилкования 
не сводится к изменчивости размеров крыла.

Морфогенез и дифференцировка жилок крыла 
рассматриваются как относительно устойчивые 
и независимые от воздействия внешних факторов 
(т. е. канализованные) процессы [4, 6]. Многочис-
ленные примеры влияния условий окружающей 
среды на форму крыла, крыловой рисунок и дру-
гие морфологические признаки чешуекрылых 
в большинстве случаев касаются устойчивых 
модификаций, сформированных отбором [7, 8, 
10, 14, 65 и др.]. Формирование нарушений жил-
кования крыла едва ли может быть адаптивной 
реакцией на изменение условий развития. Бо-
лее вероятно, что высокая частота проявления 
нарушений является результатом относительно 
низкой канализованности процессов морфогенеза 
и дифференцировки жилок крыла у боярыш-
ницы. Низкая канализованность развития, как 
правило, характерна для признаков, слабо влия-
ющих на приспособленность [66]. По-видимому, 
нарушения жилкования крыльев не оказывают 
значительного эффекта на приспособленность 
имаго боярышницы. На это указывает сравни-
тельно высокая частота встречаемости отклоне-
ний от нормального жилкования в природных 
популяциях боярышницы.

В годы с холодной и дождливой весной не про-
исходит общей дестабилизации процессов мор-
фогенеза жилок: отдельные варианты нарушений 
жилкования крыльев встречаются чаще, в то время 
как проявление других не зависит от погодных 
условий. Ранее мы показали [28, 35], что на разных 
жилках у боярышницы устойчиво реализуются 
определенные варианты отклонений от нормаль-
ного жилкования. Таким образом, процессы раз-
вития разных жилок относительно самостоятельны 

и в разной степени чувствительны к воздействию 
экологических факторов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Тестируемые в нашей работе гипотезы о влия-
нии погодных условий во время постдиапаузного 
развития преимагинальных стадий и размеров 
крыла на встречаемость нарушений жилкования 
крыльев у боярышницы подтвердились. Хотя 
считается, что морфогенез и дифференцировка 
жилок крыльев насекомых относительно устой-
чивы и независимы от воздействия внешних 
факторов, полученные результаты свидетель-
ствуют о сравнительно низкой канализованности 
этих процессов у исследованного вида. При этом 
развитие отдельных жилок оказалось в разной 
степени чувствительно к влиянию погодных ус-
ловий и по-разному зависело от размеров крыла. 
Остается неизвестным и требует дальнейше-
го изучения вопрос, насколько широко такая 
неадаптивная или нейтральная пластичность 
жилкования распространена среди активно ле-
тающих насекомых.
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EFFECT OF WEATHER CONDITIONS DURING POST-DIAPAUSE 
DEVELOPMENT OF BLACK-VEINED WHITE APORIA CRATAEGI L. 

(LEPIDOPTERA: PIERIDAE) ON THE VARIATION 
OF WING VENATION
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Russia 620144 Ekaterinburg
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Abstract – The work studied the effects of air temperature and precipitation during the post-diapause development of pre-
imaginal stages, as well as wing size, on the occurrence of deviations from normal wing venation in Aporia crataegi. Samples 
collected from a natural population in the southern Sverdlovsk region from 2013 to 2022 were analyzed. The occurrence of 
wing venation abnormalities was shown to be depend on weather conditions during the development of larvae and pupae 
in spring, as well as the size of the adults. Some variants were more frequent in years with cold and rainy springs, while the 
occurrence of others was not dependent on the weather. Certain wing venation abnormalities were more common in small 
adults, while others were more common in larger individuals. The results obtained indicate a variable degree of canaliza-
tion and sensitivity of wing vein development in Aporia crataegi to the effects of environmental factors.

Keywords: variation, developmental canalization, wing, venation abnormalities, Lepidoptera, black-veined white
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