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Согласно теории жизненных циклов (life-history 
theory), между некоторыми параметрами жизненного 
цикла любого живого организма существуют фунда-
ментальные обратные зависимости (trade-offs). Ор-
ганизм обладает ограниченным объемом ресурсов 
и энергии, которые он распределяет на рост, разви-
тие, поддержание жизнедеятельности, размножение, 
защиту от хищников и другие процессы в целях мак-
симизировать свой общий репродуктивный успех  
[1–3]. Одной из таких закономерностей является 
обратная зависимость между размерами взрослого 
животного и возрастом полового созревания: орга-
низм может либо начать размножаться раньше, либо 
продолжить рост и стать крупнее.

У большинства насекомых плодовитость напря-
мую зависит от размеров тела [1, 2, 4]. Как правило, 
более крупные самки способны откладывать бóльшее 
количество яиц. Для самцов чешуекрылых достиже-
ние крупных размеров также выгодно, поскольку они 
при копуляции передают самкам вместе со сперма-
тофором питательные вещества, в дальнейшем ис-
пользуемые при продуцировании яиц. Крупные 
самцы производят более крупные сперматофоры, 

и тем самым их репродуктивный успех возрастает 
[5, 6]. Как правило, самцы развиваются быстрее са-
мок и раньше вылетают, но имеют меньшие размеры. 
Явление более раннего вылета самцов по сравнению 
с самками (протандрия) характерно для насекомых 
с неперекрывающимися во времени генерациями 
в сезонном климате [7–9]. Для появляющихся рань-
ше других самцов шансы встретить неоплодотворен-
ную самку возрастают, а значит, их репродуктивный 
успех выше. Однако самец может продолжить период 
роста и достичь более крупных размеров, и тогда его 
репродуктивный успех также возрастет. Как правило, 
устанавливается баланс между степенью протандрии 
и размерами самцов [10].

Рост насекомых возможен только на личиночной 
стадии, поэтому размер имаго полностью зависит от 
конечного размера личинки. Более крупных разме-
ров насекомое может достигнуть путем увеличения 
скорости роста или его продолжительности [3, 11–13]. 
Увеличение продолжительности периода роста связа-
но с повышением риска гибели на преимагинальных 
стадиях, поэтому личинкам насекомых выгодно рас- 
ти максимально быстро. Существование обратной 
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Проанализирована зависимость между временем вылета имаго и изменчивостью комплекса морфо-
физиологических признаков самцов и самок боярышницы Aporia crataegi L. В 2013–2015 гг. в течение 
всего периода лёта генерации боярышниц отлавливали в природной популяции на юге Свердловской 
области, параллельно выводили имаго из куколок в индивидуальных садках. Сопоставление полевых 
наблюдений в природе и результатов выращивания преимагинальных стадий показало, что первыми 
вылетают наиболее крупные имаго, последними – наиболее мелкие. Данная закономерность спра-
ведлива как при анализе изменчивых в течение жизни имаго признаков (масса тела и относительная 
масса брюшка), так и неизменной характеристики “структурного” размера (площадь крыла). Обсуж-
дается влияние протандрии и доступности корма для гусениц на изменчивость размеров имаго в ходе 
лёта генерации у A. crataegi.
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зависимости между длительностью роста и размера-
ми имаго предполагает, что в течение вылета гене-
рации с каждым днем должны появляться все более 
крупные имаго при условии, что все личинки растут 
с примерно одинаковой скоростью. Тем не менее на-
капливается все больше свидетельств в пользу того, 
что насекомые растут, скорее, с оптимальной, чем 
максимально возможной физиологической скоро-
стью [12, 14, 15]. У некоторых видов чешуекрылых 
как в природных популяциях, так и в условиях экспе-
римента первыми вылетают наиболее крупные самки 
[16, 17]. Данное обстоятельство приводится в качес
тве одного из аргументов в пользу адаптивности про-
тандрии как репродуктивной стратегии. Вылетевшие 
первыми самцы получают возможность оплодотво-
рить наиболее крупных и плодовитых самок. Сведе-
ния о существовании обратной зависимости между 
длительностью развития и размерами самцов в при-
родных популяциях чешуекрылых противоречивы 
и недостаточны [10, 18].

Данная статья посвящена изучению закономер-
ностей хронографической изменчивости имаго 
в ходе лёта генерации дневных чешуекрылых. В ка-
честве модельного вида была выбрана боярышница 
Aporia crataegi L. (Lepidoptera: Pieridae) – массовый 
и  широко распространенный транспалеарктиче-
ский температный вид, обычный на Среднем Ура-
ле. Мы предполагаем, что существует обратная за-
висимость между временем вылета и размерами 
имаго. Изменчивость размеров имаго оценивали 
по комплексу морфофизиологических признаков. 
Хорошо известно, что вышедшие из куколки имаго 
по абсолютным и относительным показателям мас-
сы отделов тела сильно отличаются от участвовав-
ших в размножении [19], в то время как площадь 
крыла в течение жизни насекомого остается неиз-
менной и характеризует его “структурный” размер.

Цель нашей работы – проанализировать зави-
симость между временем вылета имаго и изменчи-
востью морфофизиологических признаков самцов 
и самок боярышницы, сопоставив полевые наблю-
дения в природе и результаты выращивания преи-
магинальных стадий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Боярышница A. crataegi на большей части свое-
го ареала является моновольтинным видом [20, 21], 
однако на Европейском Севере России способна 
переходить в отдельные годы к бицикличности [22]. 
Самки данного вида полиандричны, для вида в це-
лом характерна протандрия [23].

Сборы A. crataegi осуществляли в окрестностях 
биологической станции Уральского федерального 
университета (д. Фомино, Сысертский р-н Сверд-
ловской обл., 56°36ʹ с. ш., 61°03ʹ в. д.). Имаго отлав-
ливали в  природной популяции на протяжении 
всего периода лёта в 2013, 2014 и 2015 гг. Отловы 
проводили ежедневно, за исключением прохладных 
пасмурных и дождливых дней, когда имаго были 
неактивны. Непосредственно в день поимки у има-
го измеряли массу тела с крыльями и массу брюш-
ка на электронных весах Kern 440-w21N с  точ-
ностью до 1 мг. Ежедневно взвешивали не более  
15 самцов и 15 самок, остальных пойманных в дан-
ный день особей в анализ массы не включали.

В конце мая 2014 и 2015 гг. c черемухи собирали 
гусениц V возраста, а затем содержали их индиви-
дуально в 0.5 л пластиковых контейнерах, закры-
тых хлопчатобумажной тканью. Гусениц вплоть до 
момента окукливания выкармливали свежей ли-
ствой черемухи. Контейнеры находились на откры-
том стеллаже под кронами деревьев при неконтро-
лируемых погодных условиях. Каждый контейнер 
с гусеницей или куколкой проверяли ежедневно до 
момента ее гибели либо вылета имаго. В день выле-
та у имаго измеряли массу тела с крыльями и массу 
брюшка на электронных весах с точностью до 1 мг. 
В 2016 г. с черемухи собирали куколок, чтобы ис-
ключить влияние стресса при выращивании в плас- 
тиковых контейнерах на эффективность утилиза-
ции корма гусеницами и конечные размеры имаго. 
Объем проанализированного материала приведен 
в табл. 1.

Отпрепарированные крылья имаго фотографи-
ровали с помощью цифрового фотоаппарата. Фо-
тографии крыльев обработали в пакете программ 

Таблица 1. Объем выборок A. сrataegi (указано количество взвешенных имаго, в  скобках количество 
измеренных крыльев)

Вариант
2013 г. 2014 г. 2015 г. 2016 г.

Самцы Самки Самцы Самки Самцы Самки Самцы Самки

Эксперимент – – 48
(63)

155
(184)

76
(103)

100
(132)

43
(57)

45
(46)

Природная 
популяция

291
(315)

277
(294)

286
(302)

231
(233)

359
(306)

360
(305)

– –
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TPS [24, 25]. В программе tpsDig 2.10 на изображе-
ниях крыльев провели расстановку меток по кон-
туру крыла (рис. 1). В программе tpsUtil 1.40 рас-
считывали площадь крыла, ограниченную метка-
ми. В работе использовали только левые передние 
крылья.

Изменчивость размеров имаго в ходе лёта гене-
рации оценили с помощью регрессионного анали-
за в программе PAST 2.17 [26]. Анализ проводили 
независимо для каждой выборки с  учетом пола 
и года отлова. День поимки первого имаго считали 
первым днем наблюдений. В эксперименте первым 

днем наблюдений считали дату вылета первого 
имаго. Данные по массе тела и  размерам крыла 
усредняли для каждого дня наблюдения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В 2013 г. лёт имаго боярышницы продолжался 
с 12.06 по 16.07, в 2014 г. – с 4.06 по 8.07, в 2015 г. – 
с 5.06 по 10.07. В 2013 г. первую самку поймали через 
три дня, а в 2014 и 2015 гг. – на следующий день после 
поимки первого самца. Таким образом, динамика со-
отношения полов в ходе лёта генерации у A. crataegi 
характеризуется протандрией. В 2013–2015 гг. на 
протяжении периода лёта происходило постепен-
ное уменьшение массы тела, размеров крыла и от-
носительной массы брюшка имаго (табл. 2). Во всех 
проанализированных случаях выявлена статисти-
чески значимая регрессионная зависимость между 
датой отлова и анализируемым параметром. В тече-
ние жизни имаго чешуекрылых интенсивно расхо-
дуют запасенные гусеницей вещества на обеспече-
ние метаболизма и размножение, в результате чего 
масса тела и, особенно, масса брюшка постепенно 
уменьшаются [19]. С помощью анализа массы тела 
особей, отловленных в природе, сложно определить, 
вылетают ли к концу периода лёта все более мелкие 
имаго. В отличие от массы тела и его частей размеры 
крыла не изменяются в течение жизни имаго, так как 
сформировавшаяся кутикула насекомых не способна 
к растяжению. Учитывая, что площадь крыла сам-
цов и самок боярышницы уменьшается в ходе лёта 

Таблица 2. Результаты регрессионного анализа морфофизиологических признаков имаго A. crataegi из 
окрестностей д. Фомино

Год Признак
Самцы Самки

а b R2 а b R2

2013

Площадь крыла –0.82 296.06 0.38 –1.96 337.48 0.59

Масса тела –2.12 148.99 0.73 –4.48 246.17 0.88

Относительная 
масса брюшка

–0.004 0.392 0.48 –0.004 0.576 0.57

2014

Площадь крыла –0.50 300.52 0.25 –1.22 347.41 0.74

Масса тела –1.90 155.25 0.81 –4.63 289.60 0.89

Относительная 
масса брюшка

–0.004 0.419 0.83 –0.004 0.602 0.74

2015

Площадь крыла –0.35 301.25 0.09 –0.86 340.85 0.37

Масса тела –2.21 165.85 0.88 –5.34 312.30 0.94

Относительная 
масса брюшка

–0.005 0.455 0.82 –0.006 0.656 0.86

Примечание: a и b – коэффициенты уравнения регрессии, R2 – коэффициент детерминации.
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Рис. 1. Схема расстановки меток 1–10 на переднем 
крыле A. crataegi.
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генерации (рис. 2, табл. 2), можно предположить, что 
постепенно доля крупных, вылетевших первыми осо-
бей снижается и возрастает доля вылетевших позднее 
мелких особей.

При непосредственном наблюдении за выходом 
имаго из куколок становится возможным определить 
дату появления каждой особи. В 2014 г. первые самец 
и самка вылетели в один день – 14.06; в 2015 г. первый 
самец появился 14.06, самка – через два дня; в 2016 г. 
первый самец вылетел 8.06, а самка – на следующий 
день. По результатам регрессионного анализа вы-
явлена статистически значимая зависимость массы 

тела самцов и самок от даты вылета: сначала выле-
тают наиболее крупные имаго, последними появля-
ются наиболее мелкие. Зависимость значима как для 
особей, собранных на стадии гусеницы V возраста, 
так и на стадии куколки (табл. 3, рис. 3а). Следова-
тельно, эффективность усвоения корма гусеницами 
в условиях эксперимента не влияет на проявление на-
блюдаемой закономерности. У самцов не выявлено 
изменений относительной массы брюшка, у самок 
она значимо уменьшается только в 2015 г. Площадь 
крыла статистически значимо снижается в течение 
периода вылета экспериментальных имаго во всех 

Масса имаго, мг Площадь переднего крыла, мм2
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0 4 8 12 16 20 24 28 32 36 0 4 8 12 16 20 24 28 32 36
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350

320

290

260

230

200

День наблюдений День наблюдений

(а) (б)

2

2

1

1

Рис. 2. Изменчивость массы тела (а) и площади крыла (б) самцов (1) и самок (2) A. crataegi в ходе лёта генерации 
в 2015 г.

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа морфофизиологических признаков имаго A. crataegi при 
выращивании из гусениц и куколок в условиях эксперимента

Год Признак
Самцы Самки

а b R2 а b R2

2014

Площадь крыла –7.09 291.87 0.61 –5.10 336.23 0.75

Масса тела –15.84 278.51 0.81 –18.68 382.77 0.88

Относительная 
масса брюшка ns ns ns ns ns ns

2015

Площадь крыла –15.65 321.74 0.74 –29.22 408.67 0.91

Масса тела –18.21 224.58 0.84 –23.51 299.28 0.98

Относительная 
масса брюшка ns ns ns –0.008 0.54 0.87

2016

Площадь крыла –5.70 306.53 0.84 ns ns ns

Масса тела –13.02 241.93 0.84 –15.13 366.28 0.88

Относительная 
масса брюшка ns ns ns ns ns ns

Примечание: a и b – коэффициенты уравнения регрессии, R2 – коэффициент детерминации, ns – результаты статистиче-
ски незначимы.
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проанализированных случаях, за исключением вы-
борки самок 2016 г. (см. табл. 3, рис. 3б).

Полученные в ходе выращивания преимагиналь-
ных стадий боярышницы результаты согласуются 
с данными отловов имаго в природной популяции. 
Размеры вновь появляющихся особей постепенно 
в ходе лёта генерации становятся меньше, причем 
уменьшаются как площадь крыла, так и масса тела. 
Площадь крыла и масса тела являются двумя различ-
ными характеристиками размера имаго. Площадь 
крыла характеризуют собой так называемый “струк-
турный” размер и показывает, каких размеров достиг 
экзоскелет насекомого [12]. В процессе роста насеко-
мого при различных условиях (температура, питание, 
доступность кислорода) и на разных личиночных 
возрастах могут быстрее происходить структурный 
рост или накопление массы тела. При одних и тех же 
размерах крыла масса имаго может существенно от-
личаться [3, 27].

Поскольку у экспериментальных особей массу 
тела и брюшка измеряли в день появления имаго, то 
постепенное уменьшение данных показателей не мо-
жет быть вызвано потерей запасенных резервов и по-
ловых продуктов в результате обмена веществ и раз-
множения. Несмотря на уменьшение размеров тела 
в ходе вылета имаго, относительные размеры брюшка 
не изменяются. Оказалось, что относительные раз-
меры брюшка у самцов и самок не зависят от раз-
меров тела, тогда как по литературным данным [28] 
более крупные имаго должны обладать более круп-
ным брюшком. Мы предполагали, что более мелкие 
особи A. crataegi могут быть способны к компенсации 
мелких размеров путем увеличения относительных 
размеров брюшка благодаря феномену пластичности 
развития. Однако полученные результаты не подтвер-
дили данное предположение.

Мы не обнаружили существования обратной за-
висимости между временем вылета и размером имаго  
A. crataegi. И в природной популяции, и в условиях 
эксперимента первыми появляются наиболее круп-
ные особи, мелкие вылетают последними. Данная тен-
денция характерна для обоих полов и, по-видимому, 
не связана с протандрией. Ранние самцы оказывают-
ся более плодовитыми, получают возможность спари-
ваться с наиболее крупными и плодовитыми ранни-
ми самками. При этом для ранних имаго уменьшается 
риск погибнуть на предрепродуктивном периоде жиз-
ненного цикла. Поздние имаго не получают ни одно-
го из этих преимуществ. Обнаруженные нами зако-
номерности не объясняются с точки зрения теории 
жизненных циклов и адаптивности протандрии [3, 10, 
11, 15 и др.].

Мы считаем, что обратная зависимость должна 
проявляться при росте всех гусениц в одинаковых ус-
ловиях, однако в природе наблюдается высокая сте-
пень мозаичности условий. Можно предположить, что 
наши результаты объясняются различием в доступ-
ности корма для гусениц. У большинства животных 
недостаток пищи на стадии роста приводит к умень-
шению размеров взрослой стадии. Для чешуекрылых 
достаточно подробно описаны физиологические ме-
ханизмы влияния голода на размеры имаго: прежде 
всего уменьшается скорость роста гусеницы, также 
снижается величина критической массы [3, 13]. Гусе-
ница достигает критической массы к середине пос
леднего возраста, без ее достижения метаморфоз не-
возможен. После набора критической массы гусеница 
еще способна расти (скорость роста также зависит от 
доступности и качества корма), однако даже полное 
отсутствие питания в данный период не предотвра-
щает окукливание. Таким образом, нехватка корма на 
любом из личиночных возрастов приводит к умень-
шению размеров имаго и увеличению периода роста.
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Рис. 3. Изменчивость массы тела (а) и площади крыла (б) в ходе вылета самцов (1) и самок (2) A. crataegi, собран-
ных на стадии куколки с черемухи в 2016 г.
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Сбор полевого материала и выполнение экспе-
риментов проведены в рамках государственного 
задания Института экологии растений и животных 
УрО РАН, камеральная обработка, анализ и интер-
претация результатов – при частичной поддержке 
гранта РФФИ № 16-04-01831a.
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