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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Чешуекрылые – отряд, четвертый по численности среди насекомых.
И наиболее крупные семейства этого отряда – листовертки и совки
(Lepidoptera: Tortricidae & Noctuidae). Среди представителей этих се-
мейств есть широко распространенные и массовые виды, обладающие
широкой нормой реакции к факторам внешней среды,  развивающие-
ся на большом круге кормовых растений и приносящие ощутимый вред
сельскому и лесному хозяйствам.

Большинство представителей этих семейств таксономически хоро-
шо различаются по комплексу внешних признаков, окраске крыльев и,
дополнительно, по строению генитального аппарата самцов. Виды
монофаги и олигофаги приспособлены к питанию одним или несколь-
кими, мало различимыми по усвояемости кормами, что может влиять
на элиминирование отклоняющихся от средней степени приспособ-
ленности генотипов, способствуя поддержанию небольшого разнооб-
разия популяции. Для полифагов питание на разнообразном корме,
который часто резко отличается по своим питательным характеристи-
кам, требует поддержания большого генетического разнообразия по-
пуляции. При внешнем однообразии вид может иметь сложную внут-
рипопуляционную структуру, позволяющую ему адаптироваться в не-
предсказуемых условиях среды. В первой части данной работы пока-
зано, что репродуктивное поведение, как основная функция в жизне-
деятельности имаго листоверток, во многом формирует структуру по-
пуляции полиморфного фитофага. Во второй и третьей частях дан ана-
лиз адаптационных возможностей полиморфного полифага, исследо-
вана структура его популяции по ареалу и стациям и дана оценка вли-
яния на эти характеристики кормового растения. Оценено влияние кор-
мового растения на морфологию органов, связанных с репродукцией.
В заключительной главе репродуктивное поведение рассмотрено в ка-
честве фактора, формирующего структуру сообщества  листоверток
конкретного биоценоза.
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ÃËÀÂÀ 1.
ÐÎËÜ ÏÎËÈÌÎÐÔÈÇÌÀ È ÐÅÏÐÎÄÓÊÒÈÂÍÎÃÎ

ÏÎÂÅÄÅÍÈß Â ÏÎÄÄÅÐÆÀÍÈÈ ÂÍÓÒÐÈÂÈÄÎÂÎÃÎ
ÐÀÇÍÎÎÁÐÀÇÈß

1.1. Îïðåäåëåíèå è ñóùíîñòü ïîëèìîðôèçìà

Полиморфизм существует благодаря одному из основных свойств
органического мира – разнообразию биологических систем. Различия
между видами одного рода, прерывистое и непрерывное разнообразие
представителей одного вида можно отнести к полиморфизму в широ-
ком смысле слова (Берг, 1957).

Полиморфизм, в узком смысле – это сосуществование в динами-
ческом равновесии двух или более морфофизиологически различимых
форм в пределах популяции. Понятие полиморфизма было определе-
но в 1940 г. Э. Фордом как: «Существование в популяции одновремен-
но двух или более генотипически различающихся форм, причем час-
тота наиболее редкой формы все же достаточно велика, чтобы ее под-
держание можно было объяснить мутационным давлением» (Ford,
1940). Существуют другие определения, например: «Наличие в попу-
ляции двух и более аллелей одного локуса, встречающихся с ощути-
мой частотой» (Cavalli-Sforza, Bodmer, 1971). Было предложено опре-
деление полиморфизма как: «Сосуществование в более или менее ди-
намическом равновесном состоянии двух или более морфофизиологи-
чески различимых форм в пределах популяции или группы популя-
ций» (Тимофеев-Ресовский и др., 1977). Эти авторы доказали, что ге-
нетическая и селекционная природа внутрипопуляционного полимор-
физма может быть различной. Гетерозиготный полиморфизм обуслов-
лен относительно повышенной жизнеспособностью гетерозиготы, по
сравнению с жизнеспособностью обеих гомозигот. Адаптационный
полиморфизм может быть вызван тем, что различающиеся генетичес-
кие формы обладают преимуществами в разных условиях. Однако сущ-
ность всех вариаций отбора едина и сводится к процессу изменения
вероятности достижения разными индивидами репродуктивного воз-
раста (Алтухов, 1997; 2003; Кайданов, 1996). Отбором оценивается не
генотип сам по себе, а его внешнее выражение в данных конкретных
условиях – фенотип (Яблоков, 1980). Фенетический подход к изуче-
нию популяций позволяет вскрывать общие закономерности существо-
вания популяций в тех случаях, когда необходимые генетические ис-
следования затруднены или невозможны (Шварц, 1980). Ключевым
моментом в данном подходе является выделение в общей изменчивос-
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ти каких-либо признаков-маркёров генотипа (Яблоков, Ларина, 1985).
Такие признаки бывают, как правило, качественные, дискретные и аль-
тернативные. Признаки-маркёры должны характеризовать степень
полиморфизма популяции.

1.2. Âëèÿíèå ñòðàòåãèé ñïàðèâàíèÿ íà ïîëèìîðôèçì
ðåïðîäóêòèâíîãî àïïàðàòà

Внутривидовые особенности репродуктивного поведения насеко-
мых определяются важностью решаемой задачи – оставление жизне-
способного потомства. Во время копуляции важную роль играет мор-
фология генитального аппарата самцов и самок. На водомерках Gerris
lateralis (Schumm.) (Arnqvist, Danielsson, 1999) была показана связь
между формой внутренних гениталий самцов и успехом оплодотворе-
ния. Было отмечено, что успех оплодотворения частично зависел и от
морфологии полового аппарата самок. Арнквист и Денильсон (Arnqvist,
Danielsson, 1999) предположили, что отбор самцов на определенную
форму гениталий в конкретной популяции будет зависеть от частоты
распространения в ней определенных фенотипов самок. Поэтому на-
правление полового отбора между популяциями одного вида, в зави-
симости от распространения тех или иных фенотипов самок, может
значительно варьировать между популяциями. Эти эффекты являют-
ся, по мнению авторов, прямым доказательством гипотезы эволюции
гениталий в процессе полового отбора. Некоторые морфологические
особенности гениталий самцов могут вызывать стимуляцию самок во
время спаривания (Eberhard, 1996). Поэтому эволюция первичных по-
ловых признаков, в том числе формы гениталий, может быть результа-
том полового отбора, но опосредованно, через успешное наследова-
ние данных признаков (Eberhard, 1996). Это подтверждает предполо-
жение, что относительно сложная структура гениталий самцов может
отражать и их функциональную сложность (Lloyd, 1979). Арнквист
сравнил форму гениталий самцов монандрических и полиандричес-
ких видов у жуков, мух, бабочек, поденок, используя описание генита-
лий, как геометрических форм (Arnqvist, 1998). Им было обнаружено,
что расхождение формы гениталий более чем в два раза, встречается в
тех группах, где самки спаривались неоднократно. По другим морфо-
логическим признаками таких различий не обнаружено.

Контроль успеха оплодотворения в популяции – системе с обрат-
ной связью – происходит по двум направлениям. В одних видах конт-
роль качества половых партнеров определяется до или в процессе копу-
ляции, в других – после копуляции. При полигамии основная роль в
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успехе репродукции отводится копулятивным, связанным с морфоло-
гическими признаками гениталий, и, особенно, посткопулятивным ме-
ханизмам, включающим скрытый выбор самок, конкуренцию спермы
и половой конфликт между самцами и самками.

В отличие от полигамных видов успех репродуктивного поведения
для монандрических (моногамных) видов определяется до и/или во
время копуляции. Прекопулятивные механизмы включают длинноди-
станционное поведение и поведение ухаживания, в результате которо-
го самка выбирает лучшего полового партнера. В процессе копуляции
важную роль играет морфологическое соответствие гениталий самца
и самки, что объясняет гипотеза «ключ-замок», развиваемая Микко-
лой (Mikkola, 2008). Репродуктивная стратегия моногамии, особенно
при однократном спаривании, имеет ряд преимуществ. При благопри-
ятном исходе однократной копуляции экономится расход энергии сам-
ки, необходимый ей для миграции и для последующей откладки яиц,
снижается риск гибели от хищников во время копуляции. Кроме того,
уменьшается возможный физический ущерб от многократного спари-
вания. Однако при неблагоприятном стечении обстоятельств самка не
оставит потомства.

Изучение стратегий спаривания важно для изучения биологии вида,
так как эти стратегии связаны с другими параметрами репродукции
(Danielsson, 1998), в том числе с продолжительностью копуляции
(Simmons, Parker, 1992), размером сперматофора (Wedell, 1991) и спер-
мы (Radwan, 1996), морфологией гениталий самцов (Arnqvist, Danielsson,
1999), размером самцов (Simmons, Parker, 1992; Lewis, Austad, 1994),
поведением ухаживания (Otronen, 1990), количеством созревших яиц, а
также с продолжительностью жизни (Wiklund et al., 2003).

Многие виды листоверток являются преимущественно моногамны-
ми, что подтверждают результаты экспериментов (табл. 1) и анализ
литературных источников (табл. 2).

Ниже мы рассмотрим, как репродуктивный успех моногамного вида
формирует структуру популяции конкретного биоценоза.

1.2.1. Ïîëèìîðôèçì ðåïðîäóêòèâíîãî àïïàðàòà ëèñòîâåðòîê

Половой аппарат у многих видов листоверток и совок имеет слож-
ное строение не только в общей морфологии данной структуры, но и
по кутикулярным элементам отдельных частей гениталий. Поэтому в
качестве одного из главных критериев, по которым имаго из этих се-
мейств можно отнести к тому или иному виду, используют особеннос-
ти полового аппарата самцов и, реже, самок.
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Рис. 1. Варианты изменчивости в количестве и размере шипиков на конце апикально-
го отростка (АО) (2, 3, 4) и концевых лопастях (Л) (5, 6) эдеагуса (1) самцов сосно-
вой совки Panolis flammea L.  Масштаб: 1 – 300 мкм, 2-4 – 200 мкм, 5-6 – 100 мкм.

Для сосновой совки Panolis flammea L. была проанализирована сте-
пень изменчивости в количестве и размерах кутикулярных зубцов эде-
агуса (кутикулированной концевой части пениса) (рис. 1, а). Количе-
ство зубцов на апикальном отростке конца эдеагуса подвержено зна-
чительной размерной изменчивости (рис. 1, б,в,г). Значительная коли-
чественная изменчивость обнаружена по зубцам, расположенным на
поверхности расширенных концевых лопастей эдеагуса (рис. 1, д,е).

1 2

3 4

5 6

АО

Л
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Рис. 2. Схема строения и фотографии эдеагусов листоверток: Aphelia unitana (Hbn.)
(фенотип «А») с дополнительными зубчиками (ДЗ) на дорсальной стороне (1) и
тимофеечной – A. paleana (Hbn.) (фенотип «Б») без дополнительных зубчиков (2);
ивовой кривоусой листовертки Pandemis heparana (Den. et Schiff.) (3, 4). 1, 2, 3 –
по Кузнецову, (Загуляев и др., 1978, с изменениями), 4 – ориг. На фотографии у
ивовой кривоусой листовертки видны зубцы (З) на левой стенке, два зубца на вер-
шине, стрелкой отмечен зубец на правой стенке. К – корнутусы, В – везика, З –
зубцы, ДЗ – дополнительные зубчики. Масштаб 100 мкм.

Изменчивость в размере и количестве кутикулярных зубцов не имеет
дискретных разрывов и, таким образом, не соответствует критерию
фена.

 Сравнительный анализ репродуктивных аппаратов многих видов
листоверток относящихся как к подсемейству Tortricinae, так и
Olethreutinae, выявил разную степень сложности этих структур.

Например, у смородинной кривоусой листовертки Pandemis
cerasana (Hbn.) (Lepidoptera: Tortricidae: Archipini) есть два зубца око-
ло вершины (Загуляев и др., 1978). Внутривидовой полиморфизм по
данному признаку не был выявлен.

В отличие от смородинной кривоусой листовертки на эдеагусе сам-
цов у близкого вида – ивовой кривоусой листовертки Pandemis heparana
(Den. et Schiff.) был выявлен полиморфизм в количестве кутикуляр-
ных зубцов на эдеагусе. На эдеагусе имеется 2 ряда шипиков на лате-
ральных стенках (рис. 2, 3, 4) и зубцы на вершине. Количество шипи-
ков в каждом ряду значительно варьирует (Козлов, 1991). В связи с
большой изменчивостью в количестве латеральных шипиков для диф-
ференцировки самцов по разным фенотипам была предложена корре-
ляционная модель (Козлов, 1990). С помощью этой модели показано,
что различия в парном сравнении количества шипиков были достовер-
ны для популяций с близких территорий.

1 2

3 4

З

З

З

К К

З

ДЗ
В В

К



11

Морфологически более сложные гениталии самцов характерны для
некоторых других видов в родах этой трибы, например для свинцово-
полосой Ptycholoma lecheana (Z.), пестрозолотистой Archips xylosteana
(L.) и всеядной Archips podana (Scop.) листоверток.

В определителе листоверток к роду Aphelia отнесена тимофеечная
листовертка Aphelia paleana (Hbn.) и близкий к ней вид A. unitana (Hbn.)

Рис. 3. Внешний вид самца (1) и самки (4) всеядной листовертки (по LaGasa et al.,
2003) и рисунок гениталий самца (2) и самки (3) (по Кузнецову, 1978, с изменени-
ями). Э – эдеагус, А – антрум, Д – дуктус.
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Рис. 4. Схема строения эдеагуса у самцов всеядной листовертки (1, 3, 5, 7) и фото-
графии зубцов, снятые с помощью светового (2, 6) и сканирующего (4, 8) микро-
скопов (ориг.). 1, 2, 8 – фенотип «А», 3, 4 – фенотип «Б», 5, 6 – фенотип «АБ», 7 –
фенотип «0»;  А – зубец А; Б – зубец Б; ОК – основания корнутусов на схеме; К –
корнутусы целиком на фотографии (2, 6); В – везика. Масштаб: 2 – 100 мкм, 4 – 10
мкм, 6 – 100 мкм, 8 – 50 мкм.
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(рис. 2, 1, 2) (Загуляев и др., 1978). Учитывая сходство биологии и
незначительные отличия в строении гениталий самцов этих видов, было
предположено, что A. unitana может быть весенней генерацией тимо-
феечной листовертки. Это предположение было в последствии под-
тверждено обнаружением ряда переходных форм с разным числом
дорсальных шипиков: от полного их отсутствия у тимофеечной листо-
вертки, до максимального количества, сходного с таковым для A. unitana
(Сафонкин, 1989а). Это позволяет считать существующие различия как
проявление внутривидового полиморфизма у тимофеечной листовертки
(Сафонкин, 1989а).

Наиболее полно исследовано фенотипическое разнообразие у всеяд-
ной листовертки. По окраске крыльев вид разделяется по полам (рис. 3,
1, 3), причем имеется ряд цветовых форм (более светлая – более темная)
не являющихся маркерами определенной внутрипопуляционной груп-
пировки (LaGasa et al., 2003). Под критерий фенотипа попадают призна-
ки морфологических различий в строении полового аппарата (рис. 3, 2).
По результатам анализа количества и расположения зубцов на эдеагусе
было выделено 4 фенотипа самцов, а по выростам антрума 4 фенотипа
самок (Иванова, Мыттус, 1986; Сафонкин, 1987, 2008).

1. Фенотип «А» – зубец расположен на конце эдеагуса и направлен
книзу (рис. 4, 1, 7).

2. Фенотип «Б» – зубец расположен на левой стенке эдеагуса, при-
близительно на 1/3 его длины от вершины (рис. 4, 2, 6).

3. Фенотип «АБ» – на эдеагусе имеются два зубца: один на конце и
другой на левой стенке (рис. 4, 3, 5).

4. Фенотип «0» – на эдеагусе вообще отсутствуют зубцы (рис. 4, 4).
На основании анализа более чем 11000 препаратов гениталий сам-

цов всеядной листовертки была выявлена степень внутритиповой из-
менчивости признаков. Зубцы эдеагусов фенотипов «А» и «Б» могут
быть маленькими или большими. Расположение и величина зубцов у
различных особей фенотипа «АБ» также варьируют, и существуют
постепенные переходы от большого зубца, направленного книзу, и ма-
ленького, расположенного сбоку, до большого зубца сбоку и малень-
кого, направленного вниз. Были обнаружены отдельные особи, отно-
сящиеся к любому из трех первых фенотипов, у которых зубцы были
раздвоены (как вентральный, так латеральный зубцы) или было два –
три отдельных латеральных зубца. В панмиксической лабораторной
популяции доля особей с морфологическими отклонениями в репро-
дуктивном аппарате достаточно стабильна по годам и составляет око-
ло 10% (табл. 3).
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Таблица 3. Доля различных вариантов отклонений в репродуктивном аппарате у
особей лабораторной культуры в 2004–2008 гг. (в скобках – n)

Общее число особей / число особей с 
отклонениями 

% отклонений в морфологии 
эдеагуса 

Год 

Самцы Самки Всего    % 2 зубца Б 3-й зубец внизу 
2004 87/8 70/4 7,6 1,3 (2) 0,6 (1) 
2005 45/7 47/3 9,8 3,2 (3) 1,1 (1) 
2006 66/7 81/3 6,8 0,7 (1) 0 
2007 65/13 103/6 10,2 1,6 (3) 1,1 (2) 
2008 76/15 47/5 14,0 1,4 (2) 3,5 (5) 

Для фенотипов «А» и «АБ» наиболее консервативна топология и
форма апикального зубца. Отклонения заключаются в небольшом сме-
щении зубца с конца эдеагуса на его вентральную сторону. Редко от-
мечалось частичное, еще реже полное раздвоение зубца.

Более лабильной является морфология и расположение латераль-
ного зубца. Среди наиболее часто встречающихся отклонений выде-
ляется частичное его раздвоение, или формирование на некотором рас-
стоянии второго зубца. Удвоение латерального зубца у самцов фено-
типов «Б» и, чаще, у особей фенотипа «АБ» отмечено в среднем в 2,8%
случаев. Часто меняется расположение зубца – ближе или дальше, чем
на расстоянии 1/3 от конца эдеагуса. У самцов фенотипа «АБ» редко
отмечалось появление третьего дополнительного зубца на вентраль-
ной поверхности (табл. 3)

Наконец, может меняться как месторасположение бокового и крае-
вого зубцов (ближе или дальше от конца эдеагуса), так и форма самого
эдеагуса. По сравнению с другими фенотипами у самцов фенотипа «А»
эдеагус более вытянут, у самцов остальных фенотипов – обычно утол-
щен. Из всех исследованных из природы особей не более 10% принад-
лежит к фенотипу «0».

Возможный уровень морфологической изменчивости кутикулярных
структур оценен с помощью сублетальных доз ионизирующего излу-
чения. После воздействия на куколок ионизирующим излучением были

Таблица 4. Доля особей с морфологическими отклонениями в репродуктивном
аппарате по экспериментам 2007-2008 гг. (в скобках – n).

Пол 
(количество особей) 

Признак Контроль,  
% 

Ионизирующее  
излучение, % 

Много зубцов 2,9 (5) 31,2 (34) 
3-й зубец внизу, бугорки 7,1 (12) 13,8 (15) 

Самцы (контроль – 169, 
ионизирующее излучение – 
109) 2-й зубец Б 2,9 (5) 5,5 (6) 

Вырост 5,0 (8) 6,0 (3) Самки (контроль – 161,  
ионизирующее излучение – 
50) «Бугристая» поверхность 1,8 (3) 52,0 (26) 
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отмечены нарушения, связанные, в основном, с возникновением боль-
шого количества неупорядоченно расположенных мелких кутикуляр-
ных выступов или зубчиков (Сафонкин, 2009). Кроме того, в опыте
почти в 11 раз по сравнению с контролем увеличилось количество до-
полнительных зубцов на эдеагусе (табл. 4). Чаще умножались лате-
ральные зубцы, реже возникало два апикальных зубца. Вновь образу-
ющиеся выросты на вентральной поверхности часто имели форму не
зубца, а бугорка. Таких нарушений было больше в 2 раза (табл. 4). Для
самок также характерно появление «бугристости» поверхности антру-
ма между экзо- и эндокутикулой или появление там мелких зубчиков,
аналогичных возникшим на кутикуле эдеагуса. Эти изменения возни-
кали в 30 раз чаще, чем в контроле.

В основу определения видов листоверток по самкам положено ди-
агностическое значение отдельных склеритов их генитального аппа-
рата (Ескартия, Гергедава, 1998). Эти склериты имеют значительные
межвидовые различия по форме и размерам. Внутривидовой уровень
изменчивости по отдельным элементам полового аппарата самок лис-
товерток не изучался. Поэтому у самок всеядной листовертки было
исследовано морфологическое строение вагинальной части полового
аппарата (антрума). В совокупительной сумке, на внешней стороне
изгиба антрума, перед началом дуктуса отмечены выступающие кути-

Рис. 5. Расположение выступов на антруме (1) (показано ), схема вариантов
кутикулярных выступов (2) и фотография выступа у фенотипа «С» (3) на антруме
самок всеядной листовертки (ориг.). С – фенотип «С», D – фенотип «D», L – фено-
тип «L», Z – фенотип  «Z». 1 – световой, 3 – сканирующий микроскоп. ПВ –
продольное вдавление кутикулы.  Масштаб: 1 – 300 мкм, 3 – 100 мкм.
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кулярные структуры (рис. 5, 1). Выступы различаются расположением
(по центру или ближе к правому краю), количеством (от 0 до 2), фор-
мой (от острого зубца до широкой “арки”).

Таким образом, по кутикулярным выступам антрума можно выде-
лить 4 фенотипа особей: «C» (central) – c выступом по центру (рис. 5,
2, 3), «L» (lateral) – с выступом сбоку (рис. 5, 2), «D» (double) – с двумя
выступами (рис. 5, 2), «Z» (zero) – с отсутствием выступов (рис. 5, 2).
В связи с высокой степенью изменчивости формы выступа, этот при-
знак как маркер полиморфизма не учитывался.

Для проверки гипотезы о единстве вида, несмотря на морфологи-
ческую гетерогенность по ряду признаков, было проведено исследо-
вание степени изменчивости локуса цитохромоксидазы 1 митохонд-
риальной ДНК (СО1 мтДНК). На рисунке 6 видно, что несмотря на
сбор материала из разных точек ареала и разных вариантов скрещива-
ния, степень изменчивости последовательности СО1 мтДНК у всеяд-
ной листовертки находится в пределах внутривидовой изменчивости.
У некоторых видов листоверток, в том числе всеядной, ивовой кри-

воусой и тимофеечной существует полиморфизм, связанный с мор-
фологией репродуктивной системы. Всеядная листовертка при внеш-

Рис. 6. Кластерный анализ изменчивости локуса СО1 мтДНК у всеядной листо-
вертки Archips podana при инбридинге (I) в первом (*) и втором (**) поколениях,
в панмиксической лабораторной популяции от самок и самцов, первоначально
собранных в Московской области (II, Lab), и в природной популяции (район Скер-
невиче, Польша) (Pol). A, B, AB – фенотипы самцов, fB, fAB –самки дочернего
поколения от самцов фенотипов «Б», «АБ» соответственно.
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нем половом диморфизме по строению полового аппарата может
быть дифференцирована на 4 фенотипа у самцов (А, Б, АБ, 0) и 4 – у
самок (C, L, D, Z). Анализ нуклеотидной последовательности локуса
СО1 мтДНК подтверждает, что особи, относящиеся к разным фе-
нотипам, характеризуют внутривидовую изменчивость.

1.2.2. Ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ðîëü êóòèêóëÿðíûõ ñòðóêòóð ãåíèòàëèé

Роль механизма «ключ-замок» в процессах копуляции у насекомых
обсуждается более 100 лет (Mikkola, 2008). Еще в 1844 г. Дюфур
(Dufour, цит. по: Shapiro, Porter, 1989) отметил, что структуры генита-
лий служат гарантией консервации типов, определяя «легитимность»
вида, и являются одним из наиболее используемых признаков в систе-
матике. Структура гениталий является важным фактором предотвра-
щения межвидового скрещивания. Например, частота межвидовой
гибридизации у представителей рода Colias F. (Lepidoptera, Pieridae)
связана со степенью сложности гениталий самцов (Mikkola, 2008).
Поэтому ряд исследователей предполагает, что сложные структуры ге-
нитального аппарата самцов должны иметь свою копию в гениталиях
самок. Из этого предположения вытекает гипотеза о механизме «ключ-
замок» в системе спаривания насекомых.

Однако систематиками отмечено, что, если самцы часто имеют слож-
ные внешние гениталии, необходимые для охвата брюшка самки, то
гениталии самок имеют обычно более простое строение (Robson,
Richards, 1936, цит. по: Shapiro, Porter, 1989). Поэтому многие иссле-
дователи не отмечали специфических корреляций между структурами
в половом аппарате самцов и самок. Ряд исследователей, отвергая ги-
потезу «ключ-замок», выдвигали альтернативные гипотезы происхож-
дения сложных генитальных структур (Shapiro, Porter, 1989). Основ-
ные альтернативные гипотезы – влияние полового отбора на эволю-
цию гениталий (Eberhard, 1985; Arnqvist, 1998), конкуренция полов
(Chapman, et al., 2003; House, Levis, 2007) и плейотропный эффект.
Eberhard (1985) аргументировал идею влияния полового отбора тем,
что самки имеют склонность к спариванию с самцами своего феноти-
па больше, чем с особями другого. В работе Хоскена и Стоклея (Hosken,
Stockley, 2003) критика гипотезы «ключ-замок» основана на предпо-
ложении о неправильной трактовке морфологии полового тракта сам-
ки, генитальных связей во время копуляции и внутривидовой измен-
чивости формы гениталий. Например, размер и форма эдеагуса у двух
видов дрозофил, питающихся на кактусах, подвержены значительной
фенотипической изменчивости, которая, особенно у одного вида, оп-



18

ределяется генетически (Soto et al., 2007). Их данные, как считают ав-
торы, противоречат гипотезе «ключ-замок», подтверждая гипотезу
плейотропии.

Главной задачей механизма «ключ-замок» является защита генома
вида от проникновения чужеродных генов на начальном этапе спари-
вания, до передачи спермы. По гипотезе «ключ-замок» половые струк-
туры самцов и самок должны эволюционировать вместе, и поэтому
они являются объектом действия стабилизирующего отбора. Так, Бу-
ланже (Boulange, цит. по: Shapiro, Porter, 1989) в 1924 г. показал, что по
степени изменчивости признака отмечается слабая корреляция между
мало активными и активными частями гениталий. Существует долгая
традиция использования морфологических особенностей внешних ге-
ниталий в систематике некоторых таксонов, однако признаки внутрен-
них гениталий используются относительно недавно (Mikkola, 2008).
Автор подчеркнул, что критические замечания, касающиеся соответ-
ствия гениталий самцов и самок, не учитывают роль внутренних гени-
талий в процессе спаривания. Гипотеза репродуктивной изоляции, то
есть гипотеза «ключ-замок» предполагает жесткий отбор самок в на-
правлении избегания спаривания их с самцами другого вида (Sirot,
2003). Развивая эту идею, автор приходит к заключению, что видоспе-
цифическое соответствие морфологических систем спаривания недо-
лго служит механизмом репродуктивной изоляции, поскольку возни-
кают другие, в том числе поведенческие механизмы.

Механизм копуляции у трех видов совок (Noctuidae) впервые опи-
сали Каллахан и Чапин в 1960 г. (Callahan, Chapin, цит. по: Mikkola,
2008). Миккола (Mikkola, 1992) на совках подробно исследовал анато-
мическое соответствие внутренних гениталий самца и самки. Автор
выявил ряд соответствий: диаметр, длина и размер эдеагуса соответ-
ствуют вагинальной части и дуктусу, т.е. семенному протоку копуля-
тивной сумки. Апикальная часть эдеагуса, часто с килем, соответству-
ет дистальной части протока копулятивной сумки, имеющей, кроме
того, приемную сумку для киля. Юкста, поддерживающая эдеагус, ча-
сто имеет расширение, которое соответствует форме каудального края
антевагинальной пластинки. Однако при изучении роли генитального
аппарата часто остается неясным вопрос о значении отдельных кути-
кулярных образований для функциональной корреляции между гени-
талиями самцов и самок.

Исследования по изменчивости гениталий у всеядной листовертки
(см. п. I.2.1) свидетельствуют о первоначальной системе «ключ-замок»,
состоящей из зубца «А» на эдеагусе самцов, и выступа «С» для упора
конца эдеагуса у самок. Это подтверждается меньшей степенью из-
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менчивости в расположении зубца «А» при воздействии ионизирую-
щего излучения и большей долей в популяции самок, относящихся к
фенотипу «С».

Анализ возможного механизма копуляции имаго всеядной листо-
вертки показал, что зубец «Б» необходим для правильного направле-
ния эдеагуса вдоль продольного вдавливания кутикулы внутри антру-
ма (рис. 7, 1-ПВ, 2 – показано стрелкой). Зубец «А» служит фиксато-

Рис. 7. Строение гениталий у самок всеядной листовертки Archips podana Scop.
(методы световой микроскопии): 1 – общий вид гениталий самки (фото + прори-
совка стернита); 2 – поперечный срез антрума по линии AB; 3 – поперечный срез
антрума по линии CD c зубчиками  на экзокутикуле; Ан – антрум; АС – анальные
сосочки; ИА – апикальный изгиб антрума; ВИА – выступ апикального изгиба;
ПВ и стрелка на рис. 2.2 – продольное вдавление кутикулы; ППВ – подушкопо-
добные выпячивания (лопасти) поствагинальной пластинки; Д – дуктус; З – зуб-
чики; ПА – полость антрума; ПТ – полость тела самки; Ст –  стернит; ЭКК –
экзокутикула; ЭНК - эндокутикула. Масштаб: 1 – 300 мкм, 2 – 100 мкм, 3 – 10
мкм.

1

2 3
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ром эдеагуса в апикальном изгибе антрума (рис. 7, ИА). Благодаря со-
вместному действию этих зубцов везика эдеагуса располагается на-
против семенного протока самки (рис. 7, 1, 2, Д) и фиксируется на то
время, которое необходимо для передачи самке сперматофора. Соглас-
но предполагаемому механизму копуляции, кутикулярные выросты на
изгибе антрума (рис. 7, 1, ВИА) необходимы для упора эдеагуса. У сам-
цов, исходя из вышесказанных предположений, зубец «А» функцио-
нально более важен для спаривания, чем зубец «Б», что и подтвержда-
ется степенью изменчивости этих признаков под воздействием радиа-
ции. Отсутствие зубца «А» может снижать точность фиксации гени-
тальных аппаратов. Физиологическое значение наличия двух кутику-
лярных выступов на антруме (фенотип «D») может быть связано с не-
которой «неопределенностью» фиксирования эдеагуса без апикально-
го зубца в гениталиях самки.

Было отмечено, что в лабораторной культуре доля самок феноти-
пов «L» и «D» была меньше, чем самок фенотипа «С». При изучении
механизма наследования исследуемых признаков было отмечено уве-
личение доли самцов «Б» в потомстве от самок фенотипа «D» (Сафон-
кин, Куликов, 2001). Эти корреляции свидетельствуют об одновремен-
ном закреплении латерального зубца и двух кутикулярных выступов
антрума как функционально значимых признаков в процессе эволю-
ции полового аппарата у всеядной листовертки.

Не следует считать, что система «ключ-замок» имеет абсолютный
положительный эффект при спаривании, поскольку всегда присутствует
определенная степень изменчивости признаков. Однако механизм,
включающий направляющие и фиксирующие структуры, способству-
ет лучшей сопоставимости везики и протока копулятивной сумки.

При изучении особенностей строения кутикулы эдеагуса в его дор-
золатеральной части дистальной половины, в области расположения
латерального зубца, были обнаружены мелкие многочисленные ши-
пики (Козлов, Моторкин, 1987). Авторы предположили, что эти мел-
кие кутикулярные образования не выполняют сенсорной функции.
Однако нами было обнаружено, что и внутри полости антрума нахо-
дятся мелкие зубчики (рис. 7, 3-З). Область их расположения прибли-
зительно соответствует области расположения шипиков на эдеагусе.
Таким образом, можно предположить, что кутикулярные поля с шипи-
ками и зубчиками имеют сенсорную функцию. Аналогичные сенсор-
ные поля характерны для эдеагуса самцов сосновой совки (рис. 1). Эти
данные подтверждают важность соответствия именно внутренних ча-
стей генитальных аппаратов самцов и самок.
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Морфологическая сложность может быть объяснена не только ги-
потезой «ключ-замок», но также гипотезой конфликта полов. При изу-
чении механизма копуляции муравьевидки Sepsis cynipsea L. (Diptera,
Sepsidae) было выдвинуто предположение о том, что самцы активно
вредят самкам, используя кутикулярные выросты гениталий для уве-
личения собственного репродуктивного успеха, что подтверждает ги-
потезу о конфликте полов (Blanckenhorn et al., 2002). Авторы считают,
что функция шипов и зубцов состоит в затруднении или небезопасном
разъединении половых аппаратов самцов и самок. Латеральный зубец
у всеядной листовертки, по аналогии с Sepsis cynipsea, мог возникнуть
первоначально и как структура для повреждения кутикулы на внут-
ренней поверхности антрума самок. Поэтому самки во время призыва
должны выбирать для спаривания самца определенного фенотипа.
Эволюционное развитие системы «ключ-замок» не отрицает, кроме
того, и влияние защитного отбора самок на лучшего самца. В случае с
всеядной листоверткой отбор мог пойти по закреплению нового фено-
типа – с латеральным и апикальным зубцами. Достоверное влияние
фенотипа самки «D» на частоту появления самцов фенотипа «Б» в ее
потомстве предполагает возможное сцепление генетических систем,
отвечающих за морфологическое проявление этих признаков (Сафон-
кин, Куликов, 2001).

Из табл. 1 и 2 следует, что при монандрии для всеядной, пестрозо-
лотистой A. xylosteana, свинцовополосой Ptycholoma lecheana, серой
лиственничной листоверток Zeiraphera diniana и яблонной плодожор-
ки Cydia pomonella около половины всех самок оплодотворяется. Ниже
успех оплодотворения был у розанной листовертки A. rosana. Важным
отличием боярышниковой A. crataegana, дымчатой Choristoneura
diversana, смородинной кривоусой, плодовой листоверток Hedya
nubiferana и восточной плодожорки Grapholytha molesta от выше ука-
занных видов является высокий процент спарившихся самок в вари-
анте опыта 1 самец – 1 самка. Репродуктивный успех у этих видов
определяется на прекопулятивном уровне и зависит от поиска самки
самцом и от поведения ухаживания, то есть от особенностей хемоком-
муникации. Поэтому морфология генитального аппарата самцов у этих
видов достаточно простая.

Таким образом, проходя этапы конкуренции полов, полового отбо-
ра, соответствия внутренних гениталий («ключ-замок»), вид форми-
рует не только механические, но и поведенческие механизмы функци-
ональной связи полов. Известно, что у низших чешуекрылых суще-
ствует полиморфизм в морфологии структур, связанных с половым
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ïîâåäåíèåì. Íàïðèìåð, ó ñòåáëåâûõ ìîòûëüêîâ ðîäà Ostrinia (Hbn.)

îòìå÷åíà ìåæâèäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ñðåäíåãî ÷ëåíèêà íîãè, íåñóùåãî

àíäðîêîíèàëüíûå ÷åøóéêè, âûäåëÿþùèå âåùåñòâà, àêòèâèçèðóþùèå

ïîëîâîå ïîâåäåíèå ñàìîê (Ôðîëîâ, 1991). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ôåíî-

òèïè÷åñêèå ïðèçíàêè, êîòîðûå ñàìöû è ñàìêè èñïîëüçóþò äëÿ îïðåäå-

ëåíèÿ ïàðòíåðà ïðè ñïàðèâàíèè, ìîãóò áûñòðî ýâîëþöèîíèðîâàòü âî

âðåìÿ âèäîîáðàçîâàíèÿ, íî ìàëî ìåíÿòüñÿ âíóòðè âèäà (Gavrilets, 2000;

McPeek, 2008). Ôåíîòèïè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè, â òîì ÷èñëå è

ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì ðåïðîäóêòèâíîãî àïïàðàòà, íàõîäèò-

ñÿ â äàëüíåéøåì ïîä äåéñòâèåì ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà è ìåíÿåòñÿ

ïðåäåëàõ âíóòðèâèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ.

Çóáöû íà ýäåàãóñå è âûñòóïû íà àíòðóìå íåîáõîäèìû äëÿ ïðîöåññà

ñïàðèâàíèÿ è ñâèäåòåëüñòâóþò î íàëè÷èè ìåõàíèçìà «êëþ÷-çàìîê»,

êîòîðûé îñíîâàí íà ñîîòâåòñòâèè âíóòðåííèõ ãåíèòàëèé ñàìöà è

ñàìêè. Ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð çàê-

ðåïëÿëîñü â ïðîöåññå ýâîëþöèè âèäà ïîñòåïåííî.

1.2.3. Ñõåìà íàñëåäóåìîñòè ïðèçíàêà ó âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè
Íàñëåäóåìîñòü ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè,

ðàññìàòðèâàåìûõ â ðàáîòå, èëëþñòðèðóåòñÿ ìàòåðèàëîì, ñîáðàííûì

êàê èç ðàçíûõ ÷àñòåé àðåàëà, òàê è ñ ðàçëè÷íûõ êîðìîâûõ ðàñòåíèé.

Ðàíåå íà ïðåäñòàâèòåëÿõ 10 âèäîâ  ëèñòîâåðòîê áûëî ïîêàçàíî, ÷òî

ÿäðî ñîäåðæèò 30 õðîìîñîì (Robinson, 1971). Ïîë ñàìöà, êàê è ó îñ-

òàëüíûõ ÷åøóåêðûëûõ, îïðåäåëÿåòñÿ ZZ õðîìîñîìàìè,  ñàìîê – ZW

õðîìîñîìàìè, òî åñòü ñàìêè ÿâëÿþòñÿ ãåìèçèãîòíûìè, ÷òî ïðåäïîëà-

ãàåòñÿ íàìè è äëÿ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè.

Ìû ïðåäëàãàåì îáîçíà÷èòü àëëåëü, îòâåòñòâåííûé çà ïðîÿâëåíèå

ìîðôîëîãè÷åñêîãî ïðèçíàêà – çóáöà («prong»), êàê Ð. Ñëåäîâàòåëüíî,

àëëåëü, îòâåòñòâåííûé çà ïðèçíàê «çóáåö À» – êàê Ð1, «çóáåö Á» – Ð2. Â

ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè ôåíîòèïè÷åñêè äîëæåí ïðîÿâèòüñÿ çóáåö íà

êîíöå ýäåàãóñà (Ð1Ð1), ëèáî ñáîêó (Ð2Ð2), òîãäà êàê â ãåòåðîçèãîòå (Ð1Ð2)

äîëæíû ïðîÿâèòüñÿ îáà çóáöà (òàáë. 5).

Ýòè ïðåäïîëîæåíèÿ ïîäòâåðæäåíû ìàòåðèàëàìè ìíîãîëåòíåãî àíà-

ëèçà (1999–2010 ãã.) ïî íàñëåäîâàíèþ ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â

÷åðåäå ïîêîëåíèé âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè. Êîãäà â ðîäèòåëüñêîé ïàðå

áûëè ñàìöû ìîðôîëîãè÷åñêèõ ôåíîòèïîâ «À» ëèáî «Á», â èõ ïîòîì-

ñòâå ïðåäñòàâëåíû êàê ñâîè ôåíîòèïû, òàê è ïðîìåæóòî÷íûé «ÀÁ». Â

ïîòîìñòâå ñàìöîâ «ÀÁ» ïðåäñòàâëåíû îñîáè òðåõ ôåíîòèïîâ. Îòìå-

òèì, ÷òî òîëüêî â ïîòîìñòâå ñàìöîâ «Á» áûë ñàìåö ìîðôîëîãè÷åñêîãî

ôåíîòèïà «0» (ðèñ. 8. 1).
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На рисунке 8. 2 показано распределение изучаемого потомства по
морфологическим фенотипам самок. В потомстве самок всех четырех
анализируемых фенотипов представлены все три основных фенотипа

Таблица 5. Схема возможных вариантов появления фенотипического признака
«расположение и количество зубцов на эдеагусе»

Р1  Р1 Р2 Р2 Р1 Р2   Генотип ♀ 
 
Генотип ♂ 

Фенотипы 

Р1 Р1 А АБ А, АБ 
Р2 Р2 АБ Б Б, АБ 
Р1 Р2 А, АБ Б, АБ А, Б, АБ 

Модель наследуемости морфологического признака фенотипа самцов по самцам
родительского поколения

Рис. 8. Наследуемость морфологических признаков фенотипов самцов всеядной
листовертки по результатам лабораторных экспериментов.

Модель наследуемости морфологического признака фенотипа самцов по самкам
родительского поколения
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самцов. Это свидетельствует об отсутствии прямой связи между фе-
нотипами самцов и самок. Тем не менее, отмечается увеличение доли
самцов «Б» в потомстве самок фенотипа «D» в отличие от потомства
других самок. Фенотип самцов «Б» выступает в данном случае как
антагонист остальным фенотипам, уменьшая их долю в потомстве. Тест
2 демонстрирует достоверное сходство соотношений фенотипа «Б» и
остальных фенотипов в потомстве самок «С», «L», «Z» (2  1.45; d.f.
= 1; р > 0.20), а также достоверное отличие доли фенотипа «Б» в по-
томстве самок фенотипа «D» от таковой у других самок ( 2  9.42; d.f.
= 1; р < 0.002). Следует отметить, что форма кутикулярных выступов у
самок, относящихся к группам «C» и «L»,  значительно варьирует не
только у особей одной генерации, но и у самок дочернего поколения
от одной родительской пары. Это свидетельствует об участии комп-
лекса генов в формировании данного признака.

Наблюдаемое в эксперименте расщепление признака «расположе-
ние и количество зубцов на эдеагусе» соответствует нормальному рас-
пределению, контролируемому одним геном с двумя аллелями, распо-
ложенным в аутосомной группе сцепления. При этом признак «отсут-
ствие зубцов» (0) соответствует признаку «зубец «Б», т.е. является край-
ним проявлением невыраженности данной структуры в фенотипе.

На примере наследования цветовых форм у куколок, цвета глаз
имаго у ряда  чешуекрылых было показано, что гены, ответственные
за исследуемые признаки, могут располагаться как в аутосоме, так и
половой хромосоме (Robinson, 1971). Аутосомная локализация гена,
контролирующего морфологические особенности структур, связанных
с половым поведением, отмечена для щетинконосного мотылька
Ostrinia scapulalis (Wlk.) (Lepidoptera: Pyraustidae) (Фролов, 1981).
Проведенный автором генетический анализ таксономического признака
«крупная голень» показал, что данный признак наследуется по прин-
ципу менделевского расщепления и расположен в аутосоме.
Ген, контролирующий признак «расположение и количество зуб-

цов на эдеагусе», у всеядной листовертки наследуется по типу моно-
генного диаллельного расщепления. Ген расположен в одной  из  ауто-
сомных групп сцепления. Гомозиготные самцы несут один из зубцов,
гетерозиготные – оба. В потомстве гомозиготных, по исследуемому
признаку, самцов и самок могут быть особи одного гомозмготного
или только гетерозиготного фенотипа. В потомстве от гетерози-
готного генотипа – как гомозиготные, так и гетерозиготные особи.
Для самок  четких закономерностей наследования кутикулярных  вы-
ростов  антрума выявить не удается, что связано с полигенным на-
следованием признака.
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1.2.4. Ïîëèìîðôèçì è ñòðàòåãèè âûæèâàíèÿ îñîáåé ïîïóëÿöèè

Большинство видов состоит из географических подвидов, особи
которых легко скрещиваются внутри одного, но труднее – между раз-
личными подвидами. Образование таких подвидов связывают с поли-
морфизмом популяций. Считается, что сначала в процессе разделения
подвидов важную роль играет расстояние между локальными подви-
дами, затем различия в условиях окружающей среды, и только потом
включается репродуктивное поведение особей (Алтухов, 1997; Richards,
1961; Robinson, 1971). Данная концепция основана на существовании
между разными группами особей популяции относительной эколого-
этологической, морфофизиологической и генетической изоляции (Ти-
мофеев-Ресовский и др., 1977). В тоже время считается, что для нераз-
деленной популяции репродуктивный полиморфизм поддерживает
единство генотипического состава популяции и препятствует образо-
ванию на основе полиморфизма группового разнообразия (Берг, 1957).

На основании многочисленных исследований была разработана
концепция адаптивной популяционной стратегии, подразумевающая
совокупность популяционных параметров, приспособленных к опре-
деленным компонентам среды (Айала, 1981). Существенным для по-
нимания процессов в системе популяция – среда является наличие нео-
днородности среды, или «зернистости» (Levins, 1968). Исходя из кон-
цепции адаптивной популяционной стратегии, полиморфизм обеспе-
чивает регуляцию постоянных взаимодействий в системе популяция -
среда (Сергиевский, 1988). Автором была высказана гипотеза, что при
взаимодействии со средой организмы могут придерживаться страте-
гии «крупного зерна», когда среда воспринимается обобщенно, а при-
способление достигается за счет неспецифических адаптивных меха-
низмов, либо за счет специфических механизмов, обеспечивающих
стратегию «мелкого зерна». В свете данных представлений в популя-
ции существуют разные группы особей – генералисты и специалисты
(Frolov, 1995; Tienderen, 1991). Например, разница их пищевых стра-
тегий в том, что при дефиците корма насекомые-специалисты разлета-
ются или пережидают период дефицита, в то время как насекомые-
генералисты начинают использовать альтернативные, часто менее при-
годные виды корма (Papaj, 2000). На уровне вида различия между спе-
циалистами и генералистами кажутся четкими (Francis et al., 2000; Lee
et al., 2003). Однако среди фитофагов, на видовом уровне являющихся
полифагами-генералистами, некоторые популяции и даже особи с оп-
ределенным генотипом используют только часть возможных видов
кормовых растений. Между особями таких видов имеется значитель-
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ный уровень генетической изменчивости по относительной приспо-
собленности их к различным растениям (Dopman et al., 2002; Via, 1990).
Для Euphyaryas editha (Lepidoptera: Nymphalidae) описано несколько
степеней специфичности по питанию на растениях, связанных с пере-
ходом от поведения генералиста к поведению сильного специалиста
(Singer, 1983).

Давно отмечена многовекторность влияния полиморфизма на жиз-
недеятельность организма. Для стеблевых мотыльков рода Ostrinia
(Hbn.) (Lepidoptera: Pyraustidae) признак-маркёр разделения близкород-
ственных видов – размер голени – связан с особенностями репродук-
тивного поведения, различиями в выборе растения-хозяина, срокам
развития (Фролов, 1984, 1989а). На внутривидовом уровне был отме-
чен полиморфизм в цветовой вариации окраски куколок Choristoneura
fumiferana (Clem.) (Lepidoptera: Tortricidae) (Stehr, 1954, цит. по
Robinson, 1971). Эксперименты со скрещиванием особей разных цве-
товых форм показали, что ген, определяющий данный признак, распо-
ложен на половой хромосоме. Однако необычное соотношение жел-
тых и зеленых куколок самцов в потомстве свидетельствует о взаимо-
действии данного гена с аутосомным геном. Плейотропное действие
некоторых генов, определяющих конкретные морфологические при-
знаки, исследовано для мельничной или амбарной огневки Anagasta
(Ephestia) kühniella (Hbn.) (Lepidoptera: Pyralidae) (Robinson, 1971). На-
пример, у данного вида обнаружена аллель а – «красные глаза». Пока-
зано, что для гомозиготных особей по этому локусу характерен более
длительный период развития, иная кривая частоты отрождения имаго
в течение дня, что связано с сильным отрицательным влиянием неко-
торых факторов среды в течение онтогенеза. Плейотропное действие
генов известно у насекомых разных отрядов: Harmonia axyridis (Pal.)
(Coleoptera: Coccinellidae) (Soares et al., 2001), Marchalina hellenica
(Hemiptera: Margarodidae) (Margaritopoulus et al., 2003), Mastotermes
darwiniensis (Froggatt) (Isoptera: Mastotermitidae) (Goodisman, Crozier, 2003).

Генетические корреляции могут действовать не только внутри объе-
диненного эволюцией комплекса признаков (Lande, 1979), но и влиять
на эволюцию полового диморфизма (Lande, 1980), а также на адапта-
цию к многофакторной окружающей среде (Via, 1987a; Via, Lande, 1985;
1987), на поведение при спаривании (Kirkpatric, 1987). Избирательность
выбора полового партнера при спаривании в связи с полиморфизмом
популяции была показана, например, для листоеда Lochmaea caprea
(L.) (Coleoptera: Chrysomelidae) (Гриценко и др., 1983). Генетические
корреляции определяют устойчивость к инсектицидам (Махоткин,
Махоткина, 2006; Ambrose, Maran, 2001; Kwon et al., 2004). Например,
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отмечена связь изменчивости ферментов эстераз внутри цветовых форм
тли Myzus persicae (Sulzer) (Hemiptera: Aphididae) и степенью устой-
чивости насекомых к инсектицидам (Shigehara, Takada, 2003).

Для некоторых фенотипических признаков с неопределенным на-
следованием предположено существование эпигенетической изменчи-
вости (Cherdantsev et al., 1996).

В литературе по популяционной фенетике часто поднимается воп-
рос о гомеостазе полиморфных популяций и механизмах его поддер-
жания (Новоженов, Михайлов, 1998; Шмальгаузен, 1968; 1982; Hartl,
1980; Mousseau, Roff, 1987; Roff, Mousseau, 1987). Считается, что в
природных популяциях существует оптимум генетического разнооб-
разия, отклонение от которого в любую сторону приводит к  неблагоп-
риятным биологическим последствиям (Алтухов, 2003; Алтухов и др.,
1996; Алтухов, Бланк, 1999). Поэтому исследование механизмов под-
держания гомеостаза полиморфных популяций является актуальным
вопросом популяционной фенетики.

На фенотипическом уровне изменчивость, обнаруживаемая на уров-
не белков и ДНК, проявляется в виде изменчивости количественных
признаков. Изменчивость может поддерживаться разными формами от-
бора: преимуществом гетерозигот, частотно-зависимым отбором, отбо-
ром в гетерогенной среде и др. (Dobzhansky, 1970; Lewontin, 1974).  На
модельных объектах – малярийных комарах рода Anopheles - показан
разнонаправленный отбор в пользу того или иного генотипа на разных
стадиях онтогенеза (Стегний, 1991). Один из возможных механизмов
поддержания внутрипопуляционного полиморфизма насекомых-фито-
фагов предложен Фроловым (1991). Он считает, что полиморфизм под-
держивается, когда селективные преимущества обеспечивает и генера-
лизованная, и специализированная стратегия использования кормового
растения. Высказано предположение, что существует два механизма
поддержания полиморфизма – блочная организация генома и наруше-
ние панмиксии (Креславский, 1984). Важную роль в поддержании ген-
ного разнообразия некоторые исследователи отдают отрицательным ге-
нетическим корреляциям между компонентами приспособленности к
внешним условиям (Rose, Chalesworth, 1981; Scheiner, Liman, 1989; Traw,
2002). Поэтому универсального механизма сохранения изменчивости  в
природных популяциях не существует (Имашева, 1998).
Таким образом, несмотря на многочисленные исследования, меха-

низмы поддержания внутривидового разнообразия, связанные с поло-
вым поведением, а также роль репродуктивного поведения в аспекте
степени специализации насекомых требуют изучения у каждого ана-
лизируемого вида.
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1.3. Áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ôåðîìîíîâ

Существует гипотеза, что ориентация насекомых в пространстве
зависит от внутреннего побуждения организма, называемого мотива-
цией, и наличия определенных факторов внешней среды (Рук-во по
физиологии …, 1977). У насекомых преобладают три группы мотива-
ций – выбор оптимальных условий обитания, поиск пищи, поиск по-
лового партнера. Для листоверток основной процесс жизнедеятельно-
сти имаго заключается в поиске полового партнера. Поэтому, из всех
возможных факторов биохимического уровня, ответственных за реп-
родуктивное поведение листоверток, наиболее актуально анализиро-
вать феромоны, которые обеспечивают хемокоммуникацию особей.
Зрение и обоняние для насекомых являются важнейшими инструмен-
тами анализа окружающего мира, причем хеморецепция - восприятие
химических стимулов – относится к одной из древнейших видов чув-
ствительности (Рук-во по физиологии …, 1977). Спектр запахов и ве-
ществ контактного действия, воспринимаемых хеморецепторными
органами насекомых, чрезвычайно широк. Поэтому поведение, пре-
дусматривающее выбор места обитания, пищи, поиск полового парт-
нера, например для низших чешуекрылых, почти полностью основано
на оценке запахов (Visser, 1986).

Особое значение в жизни насекомых имеют вещества, выделяемые
специальными железами в окружающую среду и воздействующие на
других особей. Для таких веществ немецкие энтомологи П. Карлсон и
М. Люшер предложили термин «феромон» (Рук-во по физиологии …,
1977). Первоначально феромоны подразделяли на половые, пищевые
и стимулирующие откладку яиц (Джекобсон, 1976). Однако насеко-
мым они необходимы и для сигнализации об опасности, мечения пути
к источнику пищи, привлечения к подходящему укрытию, регулиро-
вания физиологического состояния организма и т.д. (Скиркявичус,
1986). В дальнейшем были открыты вещества – афродизиаки, выделя-
емые самцами в период предкопуляционого поведения и стимулирую-
щие половую активность самок (Гричанов, 2002; Birch, 1974). Для пред-
ставителей разных отрядов были выделены феромоны агрегации: у
жуков  (Levinson et al., 1978), комаров-звонцов Chironomus riparius
(Diptera: Chironomidae) (Downe, Caspary, 1973). С помощью метода
электроантеннограмм (Behan, Schoonhoven, 1978), было исследовано
влияние запаха личинок и куколок на привлечение самок и откладку
ими яиц (Gentry, Well, 1982), и репеллентные свойства запаха яиц
(Klijnstra, Bruggemann, 1986). Например, оптимизация места откладки
яиц у самок Spodoptera littoralis (Boisd.) (Lepidoptera: Noctuidae)
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(Hansson, 1995) и мельничной огневки Anagasta (Ephestia) kühniella
(Hbn.) (Lepidoptera: ) (Ахаев, 2005) зависит, в том числе, и от произво-
дящего отпугивающее действие запаха экскрементов личинок. Открыты
следовые феромоны у гусениц чешуекрылых (Crump et al., 1987). Но
наиболее детально изучена система коммуникации между самкой и
самцом, что отражает особую биологическую значимость данного вида
химической коммуникации насекомых (Буда, 1991).

Многочисленные наблюдения подтвердили гипотезу, что поиск по-
лового партнера у низших чешуекрылых осуществляется с помощью
половых феромонов, выделяемыми самками. В настоящее время раз-
личают до 11 стадий поведения самца при обнаружении запаха феро-
мона (Shorey, 1976), среди которых выделяют движение антенн, виб-
рацию крыльями, зигзагообразный полет, визуальное обнаружение
объекта с самкой и самой самки, посадку, предкопуляционное и копу-
ляционное поведение. Каждая стадия, возможно, находится под влия-
нием запаха определенного компонента феромона, ответственного за
данную двигательную реакцию самца. Это согласуется с тем фактом,
что, например, у самок сетчатой листовертки Adoxophyes orana (F.R.)
было обнаружено сначала 9 (Guerin et al., 1981), а позднее до 20 ком-
понентов полового феромона (Guerin et al., 1986). Поэтому, если пер-
воначально химический язык насекомых представлялся однословным
– одно слово – феромон – несет весь смысл сообщения, то при много-
компонентности феромонов и множественности воспринимающих их
рецепторов становится ясно, что процесс хемокоммуникации сложен
и мало изучен (Roelofs, 1979; Linn et al., 1986). Многокомпонентность
феромонов показана для абсолютного большинства исследованных
видов листоверток (Witzgall et al., 2004).

Для классификации компонентов половых феромонов разными ис-
следователями были предложены различные принципы. Например, по
удельному весу половые феромоны состоят из макро- и микрокомпо-
нентов, ответственных, соответственно, за дальнюю (более 1 м) и ближ-
нюю ориентацию самцов (Ando et al., 1981; Roelofs, Cardé, 1977). Ре-
лофсом (Roelofs, 1976) была предложена классификация феромонных
компонентов, основанная на поведении. Автор предложил разделять
компоненты на первичные и вторичные. Первичные – компоненты
полового феромона, активные на дальнем расстоянии. У некоторых
видов только эти вещества ответственны за реакцию копуляции. Вто-
ричные – половые компоненты не вызывающие первичной реакции
полетного анемотаксиса, но их комбинация с первичными компонен-
тами необходима для других аспектов поведения, среди которых по-
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садка, складывание крыльев, копуляция. Гипотеза подтверждена ря-
дом примеров. Так, для восточной плодожорки Grapholitha molesta
(Busck.), цис-8- и транс-8-додеценил ацетаты в соотношении 93:7 не-
обходимы для ориентации на дальнем расстоянии, додеканол или цис-
8-додеценол ответственны за приземление и другие близкодистанци-
онные ответы, включая складывание крыльев и вытягивание пениса
(Charlton, Cardé, 1990а).

Особое место в исследованиях было отведено изучению распрост-
ранения запаха феромона в воздухе (Скиркявичус, 1986; Elkinton, Cardé,
1984) и механизмам ориентации насекомых на источник феромона
(Cardé, Charlton, 1984). Эти исследования основаны на гипотезе о пос-
ледовательном влиянии компонентов феромона на половое поведение,
предложенной Шореем (Shorey, 1976). В отличие от гипотезы Шорея,
Линн с соавторами (Linn et al., 1986) предполагали, что вся смесь ком-
понентов феромона увеличивает чувствительность имаго и их полет-
ную реакцию, как на дальнем, так и на ближнем расстоянии.

1.3.1. Îñîáåííîñòè õåìîêîììóíèêàöèè ñàìöîâ ðàçíûõ
ôåíîòèïîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè

Изучение изменчивости в реакции на компоненты полового феромо-
на всеядной листовертки было основано на учетах самцов разных фено-
типов, отловленных на синтетические аттрактанты. Для западноевро-
пейских популяций всеядной листовертки наиболее привлекательным
считался аттрактант, состоящий из равного соотношения цис-11- и транс-
11-тетрадеценилацетатов (цис-11- и транс-11-ТДА) (Persoons et al., 1974).
На Европейской территории России лучше привлекал аттрактант из цис-
11- и транс-11-ТДА в соотношении 63:37 (Мыттус, Гранат, 1983).

Результаты многолетних наблюдений доказывают, что именно спир-
товые изомеры цис-11- и транс-11-ТДА играют положительную роль в
аттрактивности самцов всеядной листовертки (Сафонкин, Быков, 1995).

Эксперименты с разным составом компонентов аттрактанта в сме-
си показали, что количество самцов, реагирующих на трехкомпонент-
ный аттрактант, содержащий микрокомпонент – цис-11-тетрадеценол
(цис-11-ТДол), на порядок превышает количество самцов, реагирую-
щих на двухкомпонентный аттрактант, состоящий только из цис-11-/
транс-11-ТДА (Сафонкин, 1998) (рис. 9, столбцы 1 и 3).

При добавлении этого изомера количество пойманных самцов в
ловушку сопоставимо с уловистостью самок (рис. 9, столбцы 3 и 5). В
два раза хуже привлекла 4-х компонентная смесь с добавлением цис-
11-/транс-11-ТДол, еще хуже добавка одного транс-11-ТДол (рис. 9,
столбцы 4 и 2).
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Рис. 9. Количество самцов всеядной листовертки, отловленных ловушками с раз-
личными составами и девственными самками (по результатам экспериментов 1993–
1996 гг.). По оси абсцисс – варианты опыта: 1 – макрокомпоненты цис-11/транс-
11-ТДА в соотношении 63:37, 1 мг; 2 – макрокомпоненты 1 мг + транс -11-ТДол,
0,05 мг; 3 – макрокомпоненты 1 мг + цис -11-ТДол, 0,05 мг; 4 – макрокомпоненты
1 мг + микрокомпоненты цис-11: транс-11-ТДол 63:37, 0,05 мг; 5 –  девственные
самки; вертикальные линии Хср±Sср; по оси ординат – количество самцов на ло-
вушку за учет.
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Рис. 10. Изменчивость в аттрактивности самцов всеядной листовертки 4-х фено-
типов (А, Б, АБ, О) при разных количествах цис-11-ТДола в смеси. По оси абсцисс
– количество цис-изомера спирта (в мг) в 2-, 3-, 4-х компонентных аттрактантах к
1 мг макрокомпонентов; по оси ординат – % соотношение самцов разных феноти-
пов в уловах.
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цис-спирта в смеси составляло около 0,005–0,006 мг на 1 мг макро-
компонентов (0,5–0,6%) (рис. 10). Самцы фенотипа «Б» также активно
реагируют на минимальное количество транс-11-изомера спирта в
аттрактанте (рис. 11). При этом соотношении компонентов отмечено
минимальное количество отловленных самцов фенотипа «А».

В отличие от самцов фенотипа «Б», самцы фенотипа «А», лучше
реагируют на более высокое содержание спирта. Доля самцов феноти-
па «А» в уловах повышается с 30% до 50% при увеличении количества
транс-11-ТДола в аттрактанте от 0,5 до 20% (рис. 11).

При добавлении смеси цис-11-/транс-11-ТДолов происходит сгла-
живание различий в количестве отловленных особей разных феноти-
пов по сравнению с добавлением отдельного спирта (рис. 12). Для сам-
цов фенотипа «АБ» различия в уловистости ловушек с разными атт-
рактантами менее выражены, однако аттрактивность 3- или 4-компо-
нентных аттрактантов обычно ниже, чем двухкомпонентных составов,
содержащих цис-11-/транс-11-ТДА (рис. 10–12) (Сафонкин, 1998).

В отличие от привлечения самцов фенотипа «Б», лёт самцов фено-
типа «0» в ловушки отмечен при более высоких дозах спирта в аттрак-
танте, не меньше чем 3–5% цис-11-ТДол в смеси (рис. 10, 12).

Результаты свидетельствуют, что самцы всех фенотипов положи-
тельно реагируют на добавление цис-11-ТДол к основным компонен-
там феромона. Наличие спиртов в половом феромоне самок известно
для ряда видов листоверток (McDonough et al., 1987; Rotundo et al.,
1991; Slessor et al., 1987). Например, из 33 видов листоверток, летящих

Рис. 11. Изменчивость в аттрактивности самцов всеядной листовертки 3-х фено-
типов (А, Б, АБ) при разных количествах транс-11-ТДола в смеси. По оси абс-
цисс состав аттрактанта: macro – макрокомпоненты аттрактанта (1 мг) + – добавка
микрокомпонента (в мг) к макрокомпонентам, по оси ординат – доля самцов раз-
ных фенотипов в уловах.
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на различные исследованные синтетические аттрактантные смеси, у
19 видов самцы отлавливались на смеси, в которых в качестве добавки
присутствовал цис-11-тетрадеценол, а у 14 видов – нет (Булеза и др.,
1986). Это свидетельствует, что микрокомпоненты – спирты – имеют
определенное, иногда важное, значение в половом поведении самцов.

Однако в связи с тем, что всеядная листовертка является полимор-
фным видом, поведенческая реакция самцов на самок или синтети-
ческие аттрактанты имела сложную зависимость. Существует поло-
жительная реакция некоторых самцов на транс-11-ТДол. Однако ве-
личина дисперсии по количеству отловленных ловушками бабочек
показывает, что транс-11-ТДол, в отличие от цис-11-ТДола, является
менее “приспособленным” веществом для процесса репродуктивного
поведения самцов всеядной листовертки. Это подтверждено изучени-
ем полового поведения особей разных фенотипов вблизи аттрактанта.
Например, 2% транс-11-тетрадеценола в аттрактанте вызвали поло-
вое поведение самцов на более дальнем расстоянии от капсулы. По-
этому в ловушки с таким аттрактантом самцы практически не залета-
ли. Чаще были отмечены незигзагообразный подлет к диспенсеру, бы-
строе удаление от капсулы, не всегда отмечалось трепетание крыльев.
В то же время аттрактант с цис-изомером спирта вызывал полное по-
ловое поведение особей: зигзагообразный подлет к диспенсеру, вра-
щающийся танец около капсулы, трепетание крыльев, выдвижение
копулятивного аппарата.

Рис. 12. Изменчивость в аттрактивности самцов всеядной листовертки 4-х фено-
типов (А, Б, АБ, О) при разных количествах цис-11/транс-11-ТДола в смеси. По
оси абсцисс – количество цис-/транс-изомеров спирта (в мг) в 2-, 3-, 4-х компо-
нентных аттрактантах к 1 мг макрокомпонентов; по оси ординат – % соотноше-
ние самцов разных фенотипов в уловах.
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Как было показано выше, концепция адаптивной стратегии посту-
лирует, что в пределах одного вида могут быть как группы особей ге-
нералистов, так и группы особей специалистов (Сергиевский, 1988;
Via, 1990). По критерию привлекательности самцов к разным соста-
вам синтетического аттрактанта можно судить о степени специализа-
ции особей всеядной листовертки, относящихся к разным фенотипам.
Самцы, маркируемые фенотипами «А» и «Б», относятся к насекомым-
специалистам, поскольку они хорошо реагируют на 3,4-компонентные
аттрактанты. Самцы фенотипа «АБ» – к насекомым-генералистам, хо-
рошо привлекаемых аттрактантом, состоящим даже из двух макроком-
понентов.
Обилие самцов разных фенотипов в уловах закономерно меняется

при добавлении или изменении доли того или иного микрокомпонента.
Фенотипическое разнообразие популяции полиморфного вида листо-
верток определяется различиями в половом поведении особей разных
фенотипов. Самцы фенотипа «Б» активнее привлекаются аттрак-
тантом, содержащим 0,5% цис-11-тетрадеценола, самцы фенотипа
«А» – содержащим до 20% транс-11-тетрадеценола. Для самцов фе-
нотипа «АБ» различия в привлекательности на все варианты атт-
рактантов менее значительны. На популяционном уровне существу-
ет избирательность в спаривании, связанная с фенотипом и, соот-
ветственно, генотипом самца. В популяции всеядной листовертки
самцы каждого фенотипа представляют собой отдельную структур-
ную единицу со своими нюансами в половом поведении и оптимальным
восприятием различных сочетаний минорных компонентов.

1.3.2. Ïðèìåíåíèå ñèíòåòè÷åñêèõ àòòðàêòàíòîâ äëÿ ñíèæåíèÿ
÷èñëåííîñòè âðåäèòåëÿ

Самцы всеядной листовертки были собраны в клеевые феромон-
ные ловушки в плодовых садах Крыма и около г. Скерневиче, Польша
(Safonkin, Pluciennik, 2009). В работе были использованы клеевые ло-
вушки с синтетическим аттрактантом, состоящим из цис-11-/транс-11-
тетрадеценил ацетатов в соотношении 63:37.

Для многих видов листоверток в перепончатой выворачивающейся
части эдеагуса – везике – характерно наличие корнутусов: фиксиро-
ванных или выпадающих игл (Загуляев и др., 1978). Выпадающие кор-
нутусы характерны и для эдеагуса всеядной листовертки (рис. 13, 1,3).
Отличительным признаком копулировавших самцов является отсут-
ствие корнутусов в эдеагусе (рис. 13, 2). Поэтому для каждой особи
фиксировали наличие или отсутствие корнутусов в эдеагусе.
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По материалам работы доля самцов с корнутусами, то есть не спа-
ривавшихся особей, в среднем составляет около 40% (таб. 6).

При отлове ловушками в местах с высоким обилием самцов, когда
отлавливали 20 и более особей, среднее количество неспарившихся
самцов было 41,6±7,8%. Там, где в ловушки попадало менее 20 сам-

Рис. 13. Корнутусы в эдеагусе. 1 – общий вид эдеагуса с корнутусами, фенотип А.
2 – эдеагус без корнутусов, видны их основания (ОК); 3 – эдеагус с корнутусами
(К). Масштаб: 1 – 200 мкм, 2 – 100 мкм.
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Таблица 6. Доля самцов разных фенотипов с корнутусами, отловленных ловушка-
ми с цис-11-/транс-11-тетрадеценилацетатами в соотношении 63:37

Из них не спаривавшихся, % Вариант опыта, 
№ ловушки 

Всего 
отловлено Всего А Б АБ 

Скерневиче, Польша, 2008 
1 11 54,5 44,4 100 50 
2 10 10,0 0 - 20 
3 25 28,0 29,4 - 25 
4 63 44,4 45,4 - 42,1 
5 42 42,8 42,3 - 43,7 
6 19 63,1 62,5 - 66,7 
Σ 170 40,5 42,7 100 40,4 

Дабровиче, Польша, 2008 
1 15 6,7 9,1 0 0 
2 13 15,4 11,1 0 33,3 
3 45 37,8 36,7 - 40 
4 55 49,1 47,4 - 52,9 
5 19 73,7 80 - 25 
Σ 147 36,5 41,7 0 40,5 
Σ общая 317 38,7    

Симферопольский р-н, Крым, 1987 
1 23 47,8 - 45 50 
2 5 0 - 0 - 
3 2 50 - 50 - 
4 3 66,7 - 33,3 - 
Σ 33 42,4    
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цов, количество ранее не спаривавшихся было равно 37,8±29,3%. Ста-
тистическая обработка материала показала, что средние значения не
различаются (t

st 
= -0,31, df=13, p=0,76). Однако в местах, где в ловушки

попадало менее 20 самцов, отмечен больший разброс в результатах
(F=14,1, p=0,0097). Количество не спаривавшихся самцов, отловлен-
ных в ловушки, было в одних случаях много ниже (0–10%), в других
выше (до 70%) среднего значения. Эти результаты, при использовании
ловушек с синтетическим аттрактантом, состоящим из двух макроком-
понентов, не зависели от места сбора и, соответственно, фенотипи-
ческого состава популяции (табл. 6).

Известно, что половая активность самок в течение ночи наступает
позже, чем у самцов, и, в тоже время, считается, что при наибольшем
количестве привлекающих самок может возникнуть конкуренция меж-
ду ними и клеевыми ловушками с синтетическим аттрактантом (Смет-
ник, Шумаков, 1991; Howell, 1983). Это снижает отлов самцов ловуш-
ками. Также известно, что при низкой плотности популяции наличие
микрокомпонентов в феромоне увеличивает вероятность успешного
обнаружения самки (Сафонкин, 1998). Можно предположить, что при
небольшом обилии не копулировавшие самцы в первую очередь реа-
гируют на феромон самок. Поэтому доля неспаривавшихся самцов в
некоторых ловушках с синтетическим аттрактантом была низкой. С
другой стороны, избыточное попадание неспаривавшихся самцов в
ловушки может произойти из-за более раннего вылета их в течение
ночи. Большая часть самцов попадает в ловушки, когда призывная ак-
тивность самок в данной микростации еще не высока.

Выражаем благодарность доктору З. Плуциенник (Институт садо-
водства и цветоводства) за сбор и предоставление материала из плодо-
вых садов района г. Скерневиче, Польша.
Знание внутрипопуляционной структуры вида и особенностей по-

ведения особей разных фенотипов не только повысит точность про-
гноза численности, но и позволит использовать такие аттрактан-
ты, которые снизят количество оплодотворенных самок в природной
популяции.

1.3.3. Èçìåí÷èâîñòü ñîñòàâà ïîëîâîãî ôåðîìîíà ó ñàìîê
ëèñòîâåðòîê

Считается (Kaissling, Thorson, 1980), что многокомпонентность
феромонов и множественность рецепторов их восприятия позволяет
насекомым иметь множество специфичных феромонов при сравнитель-
но небольшом числе используемых веществ. Такая хемокоммуника-
ционная система находится под сильным эволюционным контролем,
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поэтому маловероятно, считают Рэлофс с соавторами (Roelofs et al.,
2002), что изменение структуры феромона может быть адаптивным
изменением на маленьком эволюционном шаге. Возможно поэтому, в
феромоне самок восточной  плодожорки  доля транс-8-додеценил аце-
тата стабильна и составляет около 4,2% от цис-8-додеценил ацетата
(Lacey, Sanders, 1992). Низкая изменчивость в соотношении компонен-
тов феромона отмечена для самок Holomelina lamae (Lepidoptera:
Arctiidae) (Schal et al., 1987). Вероятнее, что структурные изменения в
сигнальной системе насекомых на видовом уровне могут зависеть от
большого эволюционного сдвига. Это позволяет особям одной попу-
ляции продуцировать феромоны, различающиеся по составу и соотно-
шению входящих компонентов. Изменчивость в составе половых фе-
ромонов в популяциях одного вида из разных точек ареала отмечена у
листоверток (Frerot, et al., 1979; Foster, Roelofs, 1987; Foster et al., 1989)
и других чешуекрылых (Лебедева и др., 2005; Barrer et al., 1987; Haynes,
Hunt, 1990; Tóth et al., 1992). Возможное влияние генотипа на измен-
чивость феромонов было исследовано для картофельной моли
Phthorimaea operculella (Zel.) (Ono et al., 1989), кукурузного мотылька
(Peňa et al., 1988), совок (Hansson et al., 1990).

Итак, важным условием существования изменчивости является от-
сутствие селективного пресса против широкого восприятия самцами
запахов, что дает возможность воспроизведения всех крайних значе-
ний состава феромонов у потомков (Barrer et al., 1987).

Проведенный анализ компонентного состава феромона, собранно-
го над девственными самками всеядной листовертки весенних генера-
ций определил присутствие макрокомпонентов: цис-11- и транс-11-
ТДА и микрокомпонентов цис-11-ТДол и транс-11-ТДол (Сафонкин,
Триселева, 2003; Сафонкин, Быков, 2006) (рис. 14, а).

В процессе анализа состава феромонов было предположено, что
через генотип самцов может передаваться наследственная информа-
ция о соотношении макро- и микрокомпонентов феромона у самок
дочернего поколения. Предположение основано на результатах экспе-
римента, т.к. в потомстве самца-родителя генотипа Р1Р2 (фенотип «АБ»)
доля микрокомпонентов в феромоне самок составляла 18,9% от мак-
рокомпонентов, в то время как в потомстве самцов генотипа Р2Р2 (фе-
нотип «Б») только 2,8–4,5% (табл. 7).

У некоторых видов чешуекрылых была прослежена связь генотипа
самки с составом выделяемого ею феромона. Исследования по изме-
нению аттрактивности самок дочернего поколения были проведены
при скрещивании близкородственных видов листоверток Choristoneura
fumiferana и Ch. pinus (F.) (Sanders et al., 1977) и для гибридов кистех-
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Рис. 14. Хроматограмма состава феромона всеядной листовертки от самок пан-
миксической лабораторной популяции (а) и после инбридинга (б). TDA – тетраде-
ценилацетат, TDol – тетрадеценол. Z,E – цис- и транс- изомеры соответствующих
компонентов. По оси абсцисс – время удерживания вещества, по оси ординат сила
сигнала.

Таблица 7. Состав феромона самок дочернего поколения всеядной листовертки от
самцов разных фенотипов

Соотношение изомеров, % Фенотип  
самца- 
родителя* 

транс  
-11-ТДол 

цис- 
11-ТДол 

транс-
11-ТДА 

цис- 
11-ТДА 

Микро/  
макрокомпоненты 

2002** 
Б (1; 4) - 100 ≈ 45 ≈ 55 2,8 

2003 
АБ (1; 3) 18.7 81,3 38,0 63,0 18,9 
Б (2; 8) 25.7 74,3 37,2 62,8 4,48±0,49 

2005 
АБ (1; 7) ≈ 90 ≈ 10 50,1 49,9 3,3 
Б (2; 9) ≈ 90 ≈ 10 64,8 35,2 1,58±0,13 

Примечание: * – В скобках указано число повторностей и общее число самок в
опыте; ** – по методу анализа цис- и транс-изомеры ацетатов и спиртов не разде-
лены (из работы Сафонкин, Триселева, 2003).

восток Hemerocampa pseudotsugata (MeDun.) и H.leucostigms (J. Smith)
(Lepidoptera: Lymantriidae) (Grant et al., 1975). Было показано, что гиб-
ридные самки дочернего поколения выделяли феромон с промежуточ-
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ным, по сравнению с самками родительского поколения, соотношени-
ем компонентов. Детальное изучение химического состава феромонов
у гибридов совок рода Heliothis показало материнское влияние на об-
щее количество выделяемого феромона у потомков и то, что наследо-
вание четырех феромонных компонентов контролируется аутосомами
(Teal et al., 1983).

В литературе нет данных, указывающих на связь состава феромона
самки с ее фенотипом. Только недавно в исследованиях на жуках-щел-
кунах – крымском Agriotes tauricus Heyd. и плавневом A. ponticus (Step.)
(Coleoptera: Elateridae), была прослежена связь фенотипа самки («dark»
или «red») с изменчивостью в соотношении двух компонентов феро-
мона (Зеленская, 2006). Одновременно было показано, что самцы оди-
наково реагируют на все варианты синтетических смесей из этих ком-
понентов.

В отличие от репродуктивного поведения жуков-щелкунов, у стеб-
левого кукурузного мотылька была выявлена избирательность при спа-
ривании (Фролов, 1982; Glover et al., 1987; Klum, Huettel, 1988). В при-
родных популяциях кукурузного мотылька исследователями было вы-
явлено три фенотипа самок, продуцирующих феромон с цис-11-ТДА и
транс-11-ТДА в разных соотношениях. Частота аллеля, продуцирую-
щего цис-изомер феромона была в 4 раза выше, чем частота аллея,
продуцирующего транс-изомер. Авторы сделали вывод, что малочис-
ленность имаго с аллелями, продуцирующими транс-изомер и отве-
тов на него в исследованных популяциях,  показывает, что бабочки,
наследующие эти аллели, одновременно наследуют и некоторую «не-
специфическую ущербность».

Для бабочек озимой совки Agrotis segetum (Schiff.) (Lepidoptera:
Noctuidae) было показано варьирование соотношения компонентов по-
лового феромона как у отдельных самок, так и между двумя линиями
совки (Лёфстедт, 1987). Эти данные отличались от результатов работы,
проведенной на самках листовертки Argyrotaenia velutinana (Walk.), у
которых наблюдали стабильное соотношение компонентов феромона
(Miller, Roelofs, 1980). Поскольку ранее было выдвинуто предположе-
ние, что в признаках, тесно связанных с приспособленностью (в том
числе и в половых феромонах), теоретически должно быть низкое гене-
тическое отклонение, Лёфстедт считает, что варьирование соотношения
компонентов полового феромона у самок озимой совки не обязательно
должно быть детерминировано генетически (Лёфстедт, 1987).

Проанализировав феромон от самок всеядной листовертки, полу-
ченных в результате инбридинга (табл. 7, результаты 2005 г.), удалось
показать, что в феромоне самок дочернего поколения от самцов фено-
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типа «АБ» уменьшилась доля изомеров спирта. Среднее отношение
спирт/ацетат в феромоне самок дочернего поколения от самцов-роди-
телей генотипов Р1Р2 и Р2Р2 стало 2,15±0,48% (табл. 7). Более важным
следствием инбридинга были изменения в соотношении цис- и транс-
изомеров ацетатов и спиртов. Произошло увеличение макрокомпонента
транс-11-ТДА. Соответственно увеличилось и количество микроком-
понента транс-11-ТДол (табл. 7, рис. 14).

Как отмечено выше, у чешуекрылых соотношение компонентов
феромона, даже при инбридинге, может быть стабильным или, с дру-
гой стороны,  варьировать в зависимости от генотипа самки. Соотно-
шение компонентов феромона всеядной листовертки зависит от гено-
типа самца-родителя. Сильное влияние на изменение состава феромо-
на у всеядной листовертки оказывает близкородственное скрещива-
ние, которое, в случае с самками от самцов-родителей фенотипа «Б»
или «АБ», приводит к увеличению количества транс-11-ТДА и, соот-
ветственно, транс-11-ТДол в смеси.
Состав феромона всеядной листовертки, как и у исследованных

гибридов совок или кукурузного мотылька, контролируется аутосо-
мами, однако, в отличие от гибридных самок листоверток рода
Choristoneura sp. или кистехвосток, соотношение компонентов фе-
ромона самок всеядной листовертки в дочернем поколении зависит
от степени родства родителей.

1.3.4. Ïîëîâàÿ àêòèâíîñòü ñàìöîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè

В середине прошлого века предпринимались попытки выяснить
генетическую основу хемокоммуникационного поведения чешуекры-
лых. Так было  показано, что ген «а»- «красные глаза» у мельничной
огневки может модифицировать короткодистанционное поведение сам-
цов (Cotter, 1959; Caspari, 1960, цит. по Robinson, 1971). Самцы, несу-
щие данный ген, начинали ритуал ухаживания раньше и преследовали
самку более упорно. Однако они  были менее специализированы при
завершении сложных движений ухаживания, поэтому самцы,  несу-
щие  типовой набор генов, были более успешны при копуляции. Для
двух видов новозеландских листоверток Planotortrix excessana и
Ctenopseustis obliquana  было выделено 6 фенотипов, различающихся
по составу феромонов, и показана их связь с гомозиготностью или ге-
терозиготностью особей по ряду исследуемых локусов (White, Lambert,
1995). У самцов хлопковой моли отмечена наследуемость изменчиво-
сти в реакции на половой феромон (Collins, Cardé, 1989a,b).

При изучении половой активности у самок из лабораторной куль-
туры сухофруктовой огневки Ephestia cautella (Wlkr.) (Lepidoptera:
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Pyralidae) были выявлены две популяционные стратегии (Greenfield,
1981). Одна стратегия была направлена на подачу очень слабого феро-
монного сигнала, в результате чего самки привлекали более активных
самцов с лучшей поисковой способностью. Вторая стратегия поведе-
ния отмечена для особей высокоплотной лабораторной популяции этого
вида, когда количество выделяемого самками феромона имело тенден-
цию к повышению, так же как и количество попыток самцов к беспо-
рядочному спариванию.

Для всеядной листовертки было сделано предположение, что ген,
ответственный за проявление морфологического признака «количество
зубцов на эдеагусе», связан с комплексом генов, ответственных за по-
ловое поведение самцов (Сафонкин, Куликов, 2001). Изучение поло-
вого поведения имаго всеядной листовертки показало, что особи раз-
ных фенотипов имеют неодинаковый уровень репродуктивной актив-
ности. Результаты, представленные в таблице 8, свидетельствуют, что
способность самцов всеядной листовертки фенотипа «А» к спарива-
нию с самками всех фенотипов ниже, чем у самцов других фенотипов.

Самцы «Б» обладают повышенной половой активностью. Количе-
ство успешных спариваний имаго фенотипа «Б» (по наличию сперма-
тофора в копулятивной сумке самки) к неоплодотворенным составля-
ет 2,6.

Однако после близкородственного скрещивания у самцов дочерне-
го поколения наблюдается иная активность. Успех спаривания между
особями внутри одной линии резко снижен (табл. 9). Оценка соответ-
ствия успеха скрещивания между особями разных линий и внутри од-
ной линии по критерию 2  показывает различие как в целом между
успешными  и неуспешными спариваниями особей в двух вариантах
эксперимента, так и для самцов фенотипа «Б» (2 > 7.61, d.f.=1, p<0.01).

Таблица 8. Количество оплодотворенных (+) и неоплодотворенных (-) самок раз-
ных фенотипов всеядной листовертки в панмиксической лабораторной популя-
ции (по экспериментам 1998–1999 гг.)

Самки 
C L D Z ∑ 

Самцы 

+ - + - + - + - + - 
К1 

А 3 6 1 2 1 2 1 0 6 10 0,6 
Б 9 5 6 1 5 1 1 1 21 8 2,6 
АБ 17 7 9 5 3 2 4 3 33 17 1,9 
∑ самок 29 18 16 8 9 5 6 4 60 35  
К2 1,6 2,0 1,8 1,5 1,7  

Примечание: К
1
 – доля оплодотворенных самок в скрещиваниях с самцами данно-

го фенотипа; К
2
 – доля оплодотворенных самок по фенотипам.
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В чем заключается популяционная значимость изменчивости в со-
ставе полового феромона (раздел 1.3.3.) и активности полового пове-
дения при инбридинге? Формирование близкородственных пар при-
водит к отрицательным последствиям. Например, если в родительс-
ком поколении произошло оплодотворение самки близкородственным
самцом, у особей дочернего поколения повышается уровень гомози-
готности, что может снизить их жизнеспособность, происходит досто-
верное снижение количества успешных спариваний. На биохимичес-
ком уровне в феромоне самок дочернего поколения меняется соотно-
шение микрокомпонентов и, например, у самок, несущих признаки
фенотипа Б, увеличивается доля транс-спирта. Такие самки в природ-
ном биоценозе начинают активнее привлекать самцов других феноти-
пов, что в целом повышает долю гетерозиготных особей в следующем
поколении.

В процессе хемокоммуникации  дифференциация  по половой ак-
тивности происходит не только при длиннодистанционном, но и при
короткодистанционном поведении (поведении ухаживания) около сам-
ки. При привлечении самцов с дальнего расстояния главную роль иг-
рают феромонные составы. Короткодистанционное поведение имаго
может включать не только восприятие компонентов феромона, но и,
например,  визуальные контакты или случайную встречу особей. Изу-
чение поведения имаго всеядной листовертки было проведено при
низкой плотности и без возможности свободного выбора полового парт-
нера. Поэтому, в отличие от поведения, например, сухофруктовой ог-
невки, получены другие результаты. Поскольку пары  имаго содержа-
ли в чашках Петри в течение всей  жизни, можно предположить, что
маленькая доля копулировавших самцов фенотипа «А» связана с их

Таблица 9. Успех репродуктивного поведения самцов и самок всеядной листовер-
тки в скрещиваниях между разными линиями и внутри одной линии по экспери-
ментам 1999–2000 гг.

Фенотипы самок * 
Между линиями Внутри одной линии 

Фенотипы  
самцов 

Успех  
спаривания 

C L D K1 C L D K2 
+ 5 2 4 1 1 0 Б 
- 3 0 1 

2,7 
4 0 1 

0,4 

+ 2 3 0 1 1 1 АБ 
- 1 2 0 

1,7 
1 1 2 

0,7 

Примечание: * – самок редкого фенотипа Z в скрещиваниях не было; К
1
 – доля

оплодотворенных самок в скрещиваниях между линиями; К
2
 – доля оплодотво-

ренных самок в скрещиваниях внутри линии.
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низкой половой активностью. Низкая активность, в свою очередь, мо-
жет быть заложена в генотипе, например, из-за более раннего вылета
имаго фенотипа «А» в сезоне (см. главу Ш. 2). Повышенная половая
активность первых отродившихся самцов в популяции может нару-
шить соотношение фенотипов в сторону уменьшения внутривидового
разнообразия.

Как было показано нами ранее, самцы фенотипа «0» не несут  мор-
фологического признака фенотипа «Б», но имеют тот же генотип (Р2Р2).
Однако, по поведенческим особенностям – по лёту на синтетические
аналоги полового феромона самки - самцы фенотипа «0» ближе к по-
ведению самцов фенотипа «А». Так самцы редкого фенотипа с реду-
цированным морфологическим признаком в строении гениталий мень-
ше конкурируют с самцами своего генотипа Р2Р2, но с выраженным
морфологическим признаком (зубцом на эдеагусе), необходимым для
успешной копуляции. Кроме того, лёт самцов фенотипа «0» можно
объяснить и уровнем половой активности имаго. Самцы фенотипа «А»
менее чем другие имаго, способны к проведению успешного спарива-
ния с самками всех фенотипов. Поэтому лёт более активных самцов
фенотипа «0» на феромон, в большей мере привлекающий самцов фе-
нотипа «А», повышает вероятность оставления потомства особей с
редким генотипом из-за снижения конкуренции между самцами этого
генотипа (Р2Р2). Ранее указывалось, что у мельничной огневки
(Robinson, 1971) есть ген, не только снижающий жизнеспособность,
но также изменяющий короткодистанционное поведение особей. Из-
за различий в скорости развития, имаго с таким генотипом преоблада-
ют в начале и конце периода лёта поколения. На уровне популяции это
означает, что до определенного уровня будет проявляться селективное
спаривание имаго. Этот вывод согласуется с предположением, что по-
ведение при спаривании может влиять на репродуктивный потенциал
имаго (Svensson, et al., 1998).

В череде поколений от особей разных фенотипов  отмечается тен-
денция к постоянному появлению гомозиготных генотипов Р1Р1 или
Р2Р2, то есть насекомых-специалистов. Но, “Является ли специализа-
ция смертельной?” задают вопрос Келли и Фаррелл (Kelley, Farrel 1998).
Рассматривая популяцию всеядной листовертки с данной позиции,
отметим, что основная функция имаго – оставление потомства. Для
многих чешуекрылых, в том числе и представителей семейства
Tortricidae, эта функция определяется, в основном, успехом репродук-
тивного поведения на основе половых феромонов. Поэтому, через ме-
ханизм выбора полового партнера привносится исходный материал для
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гомеостаза полиморфной популяции. Популяция всеядной листоверт-
ки в стабильных условиях существования состоит из представителей
всех фенотипов, но с постоянным возобновлением гетерозиготного,
то есть на уровне популяции происходит “поддержка” генералистов.
У всеядной листовертки гены, ответственные за фенотипичес-

кое проявление исследуемого признака у самцов, контролируют чув-
ствительность имаго к определенному набору или соотношению ком-
понентов полового феромона самок, выраженность половой актив-
ности, избирательность в выборе партнера. При этом аллели Р1 и Р2

определяют как разную чувствительность к наличию цис-11-тетра-
деценола  (а возможно, и вообще спирта) в половом феромоне, так и
различную активность самцов  при спаривании. В связи с этим, в по-
пуляции всеядной листовертки существует избирательность в спа-
ривании между самцами и самками разных фенотипов. Наиболее ак-
тивны в процессе спаривания самцы генотипа Р2Р2, наименее – самцы
генотипа Р1Р1. Однако формирование близкородственных пар приво-
дит к отрицательным последствиям, поскольку при инбридинге про-
исходит достоверное снижение количества успешных спариваний в
результате снижения половой активности имаго даже у наиболее
активных самцов фенотипа «Б». При близкородственном скрещива-
нии меняется соотношение микрокомпонентов феромона: увеличива-
ется доля транс-11-тетрадеценола. Это способствует повышению
доли гетерозиготных особей в следующем поколении. Насекомые од-
ного генотипа (Р2Р2), но разного фенотипа (фенотипы «Б» и «0»),
реагируют на различные соотношения микрокомпонентов феромона,
снижая внутрифенотипическую конкуренцию за самок. Самцы поли-
морфного вида характеризуются разной жизненной стратегией, в
том числе, по особенностям восприятия запаха компонентов феро-
мона: гомозиготные фенотипы («А», «Б», «0») маркируют насеко-
мых-специалистов, гетерозиготный («АБ») – насекомых-генералистов.
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Ãëàâà 2. ÊÎÐÌÎÂÎÅ ÐÀÑÒÅÍÈÅ – ÔÀÊÒÎÐ,
ÌÎÄÈÔÈÖÈÐÓÞÙÈÉ ÐÅÏÐÎÄÓÊÒÈÂÍÎÅ

ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ ËÈÑÒÎÂÅÐÒÎÊ

2.1. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è ðåïðîäóêòèâíàÿ ñïîñîáíîñòü
ôèòîôàãà

Состав растительного сообщества биоценоза влияет на структуру
популяции полиморфного полифага. Связано это с тем, что трофичес-
кие связи между насекомыми-фитофагами и их кормовыми растения-
ми играют ведущую роль в жизнедеятельности, как отдельных насе-
комых, так и популяции в целом, обеспечивая ее существование
(Jaenike, 1990). В процессе становления пищевой специализации у на-
секомых наиболее консервативно поведение, связанное с поиском
пищи, которое одновременно является и наиболее специализирован-
ным. Поведенческие реакции монофагов крайне специфичны в ответе
на химические сигналы кормового растения. Напротив, системы де-
токсикации характеризуются широкой нормой реакции и потенциаль-
но способны к обезвреживанию веществ различной природы (Рапо-
порт, 1988).

Условия развития гусениц, особенно качество пищи и плотность
популяции, влияют на длительность пре-репродуктивного периода
имаго (Hillyer, Thorsteinson, 1969). Для Choristoneura rosaceana (Harris)
(Lepidoptera: Tortricidae) «качество» самцов, а именно количество спа-
риваний имаго, зависящее от питания на стадии гусеницы, влияет на
репродуктивный успех обоих полов (Delise, Bouchard, 1995). Качество
растения является ключевым фактором, определяющим плодовитость
фитофагов (Awmack, Leather, 2002). Хотя у ряда видов чешуекрылых
плодовитость не коррелирует с массой куколки (Fenemore, 1977;
Wiklund, Persson, 1983), аксиомой считается утверждение, что у боль-
шинства насекомых при увеличении массы увеличивается плодови-
тость (Gilbert, 1984; Kazimirova, 1996). В обзоре А. Хонека (Honek,
1993) для 68 видов насекомых показано, что отношение масса куколки
/ плодовитость имаго имеет уравнение линейной регрессии. Однако
эта зависимость не так пряма, как кажется, особенно у тлей и чешуек-
рылых (Leather, 1988). Для листовертки Ryacionia frustrana (Comstock)
показано, что массы куколок самцов не зависят, а самок слабо разли-
чаются между генерациями (Asaro, Berisford, 2001), что может быть
связано с малой изменчивостью питательной ценности хвои сосны в
сезоне. С другой стороны, достоверные различия в плодовитости по-
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казаны для самок одного веса, но выкормленных на разных растениях,
как у листовертки Epiphyas postvittana (Walk.) (Lepidoptera: Tortricidae)
(Danthanaravana, 1975), или происходящих из разных линий, как у реп-
ницы Pieris rapae (L.) (Lepidoptera: Pieridae) (Gilbert, 1986). Прямая
зависимость между массой и количеством отложенных яиц показана
для яблонной плодожорки, однако, отмечена тенденция к тому, что
более крупные самки откладывают большее количество неоплодотво-
ренных яиц (Deseo, 1971).

Влияние отдельных компонентов корма на насекомых исследовано
в лабораторных экспериментах. Отмечены различия в количестве от-
ложенных яиц и последующей активности питания гусениц капуст-
ной моли Plutella xylostella (L.) (Lepidoptera: Plutellidae) в эксперимен-
тах с изогенными линиями сурепицы яровой Brassica rapa (L.), имею-
щих глянцевые или матовые листья (Ulmer et al., 2002). Моделирова-
ние изменения ценности корма в сезоне проведено для листовертки
Choristoneura fumiferana (Clem.), когда у гусениц 1-го и 2-го возрас-
тов, получавших высокую концентрацию углеводов, была большая
масса куколок, чем у особей, получавших такой корм с 3–4-го возрас-
тов (Harley, 1974). Количество сахаров в ягодах винограда влияет на
длительность развития и количество отложенных яиц самками грозде-
вой листовертки Lobesia botrana (Den. et Schiff.) (Stavridis, Savapoulou-
Soultani, 1998; Savopoulou-Soultani et al., 1999).

В отличие от питания одним растением, при питании смешанным
кормом эффективность использования усвоенного субстрата на при-
рост массы тела снижается из-за энергетических расходов на процес-
сы перестройки пищеварительной и детоксикационной систем (Ижев-
ский, 1974). Питающимся гусеницам необходимо преодолеть защит-
ные свойства растений. В связи с этим в литературе чаще отмечаются
отрицательные последствия пересадки гусениц даже на разные сорта
одной и той же культуры. Пересадка приводит к изменению метабо-
лизма насекомого, хотя адаптационные возможности по усвоению не-
характерного корма усиливаются в ряду поколений (Баранчиков, 1987).

Эффективность усвоения кормовых растений различается и в раз-
ных линиях фитофагов. В опытах на непарном шелкопряде была про-
анализирована способность к эффективному использованию того или
иного кормового растения разными «семьями» (Lazarevic et al., 1998).
Отмечена значительная генетическая изменчивость в сроках развития
и массе куколок самцов и самок, но не в репродуктивных особеннос-
тях самок. Эти различия возникают из-за разной скорости потребле-
ния пищи, эффективности ее переваривания и детоксикации вредных
веществ, предпочтении субстратов для откладки яиц (Futuyma, Peterson,
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1985). На репродуктивный потенциал насекомого-фитофага может ока-
зывать влияние степень видового разнообразия растительности био-
ценоза. Например, при повышении разнообразия растительности мо-
жет снижаться количество откладываемых яиц самками монофага
(Asman, 2001).

Принцип фенотипической пластичности является одним из фунда-
ментальных компонентов эволюционного учения (Tompson, 1991). Счи-
тается, что популяция может эволюционировать тогда, когда существу-
ет генетическая изменчивость по пластичности, в том числе на уровне
поведения при выборе нового растения-хозяина (Jaenike, 1964). Напри-
мер, на Liriomyza sativae (Diptera: Agromyzidae) показано, что, в сред-
нем, самки не отдавали предпочтение какому-либо кормовому растению
(Via, 1986). Однако когда исследовались различия между близкородствен-
ными особями, выращенными на разных растениях, наблюдалось зна-
чительное соответствие в выборе растения между родителями и их по-
томками. Самки предпочитали откладывать яйца на те растения, на ко-
торых развивались сами. Это важная основа для коэволюции фитофаг –
кормовое растение, но она не была бы изучена, если бы анализ остано-
вился на уровне популяции. То есть, если сравнения между видами
вскрывают результаты эволюции, вариации внутри популяций являют-
ся исходным материалом для популяционного процесса (Via, 1990). Од-
нако ранее считалось, что передача трофической «настроенности» от
одного поколения к другому (эффект Гопкинса) редко подтверждается
прямыми экспериментами (Jermy et al., 1968). Считалось, что откладка
самками яиц на свое прежнее кормовое растение связана, в значитель-
ной степени, с низкой мобильностью имаго. Большая работа по анализу
наследования способности использовать определенное кормовое расте-
ние проведена на непарном шелкопряде Lymantria dispar (L.) (Lepidoptera:
Lymantriidae) (Lasarević et al., 1998). Было показано, что в то время как
гусеницы из одних кладок равно хорошо выживают на любых растени-
ях, выживаемость гусениц из других кладок значительно различается.
Причем в некоторых семьях непарного шелкопряда, выращенного на
мало пригодном корме, масса куколок самок была значительно выше,
чем у особей с обычного корма. Количественно-генетические методы
измерения значений взаимодействия «генотип + кормовое растение»
подтвердили предположение, что широта диеты особей более узкая, чем
для всей популяции (Fox, Morrow, 1981).

В целом следует признать, что непредсказуемость условий окружа-
ющей среды, в том числе различия в качестве кормовых растений (на
внутри- и видовом уровнях), увеличивают широту диеты фитофага
(Hendrick et al., 1976).
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Влияние кормового растения на насекомого-фитофага значимо и
влияет не только на биологию особей, но и на экологию популяций.

2.1.1. Ðîëü ðàñòåíèé â ôîðìèðîâàíèè ðàçëè÷èé â ìîðôîëîãèè
ôåðîìîííîé æåëåçû ÷åøóåêðûëûõ-ôèòîôàãîâ

Репродуктивное поведение самок исследовано, в основном, как
поведение при откладке яиц и поведение, связанное с привлечением
самцов, в том числе с помощью феромонов. Данные по вопросу о роли
кормового растения в процессах синтеза феромонов самками насеко-
мых-фитофагов весьма противоречивы. Большинство исследователей
отмечает отсутствие связи между растением и составом феромона
фитофага. Существует мнение, что кормовые растения могут влиять
на феромоны самок у отдельных долгоживущих видов опосредованно
(Hendrikse, Vos-Bunnemeyer, 1987). Для листовертки Archips semiferanus
(Walk.) утверждалось, что вещества, идентифицируемые как компо-
ненты полового феромона данного вида, обнаружены в различных кор-
мовых растениях (Hendry et al., 1975). Результаты этого исследования
в дальнейшем были опровергнуты. Однако на самках совок Heliothis
zea (Bod.) и H. phloxiphaga (Lepidoptera: Noctuidae) было показано, что
летучие вещества кормового растения важны не только для проявле-
ния призывного поведения, но и для синтеза феромона (Raina, 1988).
Различия в составе феромона были обнаружены у самок сетчатой лис-
товертки, гусеницы которых питались либо на хлопке и чае, либо на
персике и яблоне (Fu Weng-jung et al., 1992), и хлопковой огневке
1otarcha derogate (Fab.) (Lepidoptera: Pyralidae) с китайского бутылоч-
ного дерева (Firmiana simplex) и гибискуса (Hibiscus) (Honda, Himana,
1992).

Об активности клеток того или иного органа можно судить по струк-
туре ядра. Так, у личинок усача Morimus funereus (Muls.) (Coleoptera:
Cerambycidae) увеличение размеров ядер нейросекреторных клеток А

1

и А
2 
pars intercerebralis, а также увеличение числа и размеров ядрышек

свидетельствовало об интенсивности синтеза нейрогормонов (Ивано-
вич и др., 1991). По аналогичной методике была исследована актив-
ность клеток феромонной железы всеядной листовертки после разви-
тия гусениц на различных плодовых культурах и сирени (Триселёва,
Сафонкин, 2002). Были просчитаны продольный и поперечный раз-
мер ядра клеток феромонной железы и вычислен его относительный
объем (табл. 10).

По результатам однофакторного анализа представленным в табл.
10, видно, что кормовые растения, как фактор модификационной из-
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менчивости, играют определенную роль в изменении размеров ядер
клеток феромонной железы. Наибольшие различия в объеме ядер вы-
делены для вариантов сирень (90,3±4,1) и слива (68,6±7,0) (рис. 15).

Таблица 10. Влияние растений на морфометрические показатели ядра (однофак-
торный анализ) клеток феромонной железы у самок всеядной листовертки

Показатели F1 Сила влияния (h2) Значимость (р) Гипотеза 
Диаметр ядра  
(Д1) 

3.581 -0.038 0.027 Есть влияние  
фактора 

Диаметр ядра  
(Д2) 

1.401 -0.183 0.275 Нет влияния  
фактора 

Объем ядра 3.077 -0.071 0.044 Есть влияние  
фактора 

Рис. 15. Расположение и поперечный срез феромонной железы всеядной листо-
вертки. 1 – сагиттальный срез конца брюшка самки: 1– феромонная железа, 2 –
полость феромонной железы; 3 – проток феромонной железы; 4 – VIII сегмент
брюшка; 5 – анальный сосочек; 6 – подушкоподобные выпячивания (лопасти) по-
ствагинальной пластинки; 7 – полость антрума. 2 – железа самки, развивавшейся
на сливе, 3 – развивавшейся на сирени. 1 – клетки феромонной железы, 2 – ядра.
Масштаб 1 – 100 мкм, 2-3 – 10 мкм.

1

2 3
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Следует заметить, что, рассматривая вероятность влияния того или
иного фактора в течение непродолжительного отрезка времени, пра-
вильнее говорить о тенденции (Rauscher, 1988). Так, самки, развивав-
шиеся на сливе, имели как меньший размер ядер клеток феромонной
железы, так и наименьшую активность в привлечении самцов (рис. 15,
а; табл. 11). Дисперсионный анализ количества привлеченных самцов
выявил тенденцию к снижению числа отловленных самцов самками с
этой культуры (F=4,18, d.f.= 2, 37, p<0,05). В то же время, анализ ре-
зультатов изучения призывной активности самок, гусеницы которых
развивались на разных культурах, показал отсутствие значимых раз-
личий в привлечении самцов разных фенотипов (табл. 11).

Следовательно, кормовое растение не влияет на компонентный со-
став или на соотношение входящих в феромон веществ.
Развитие гусениц на разных видах растений приводит к измене-

нию размерных показателей ядер клеток феромонной железы, что
может снижать количество привлекаемых самцов. Снижение коли-
чества привлекаемых самцов не связано с преобладанием в уловах оп-
ределенного фенотипа.

2.2. Ìîðôîëîãèÿ ñåíñîðíîãî àïïàðàòà àíòåíí èìàãî
ëèñòîâåðòîê

Морфология и функционирование сенсорного аппарата имаго лис-
товерток (Lepidoptera, Tortricidae) были изучены на некоторых массо-
вых и модельных видах, таких как яблонная плодожорка (Cydia
pomonella L. (Скиркявичус и др., 1971; Шерман, 1971)), зеленая дубо-
вая листовертка (Tortrix viridana L. ( Nieden, 1907)) и др. Однако в свя-
зи с произвольным набором видов, различными критериями по оцен-
ке сенсилл в работах приводятся противоречивые данные о сенсорном
аппарате листоверток. Часто отсутствуют сведения о количестве сен-
силл определенного типа, их соотношениям на антеннах самцов и са-

Таблица 11. Среднее количество самцов и процентное соотношение самцов раз-
ных фенотипов всеядной листовертки, привлеченных самками, развивавшимися
на разных растениях (в пересчете на одну самку, Х±Sх)

Доля самцов разных фенотипов, % Растение Количество самцов 
на самку А Б АБ 

Яблоня 
Груша 
Слива 
Смородина 
Сирень 

30,08±5,19 
31,66±5,72 
13,28±8,22 
54,00±10,39 
42,10±11,88 

37,4 
33,9 
30,1 
35,7 
39,2 

16,6 
16,1 
23,7 
18,7 
17,3 

46,0 
50,0 
46,2 
45,6 
43,5 
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мок, нет единой системы обозначения исследуемых сенсилл. Возмож-
но, в некоторой степени это связано с тем, что определенные типы
сенсилл (базиконические и ушковидные) трудно различимы, другие
(трихоидные) – слишком многочисленны, что предполагает возмож-
ность ошибки исследователя при подсчете. Разные названия одного
типа сенсилл, выделение подтипов и разные критерии оценки затруд-
няют обобщение результатов.

В то же время, сравнительный метод анализа морфологии и функ-
ционирования сенсорного аппарата листоверток может способствовать
объяснению некоторых особенностей поведения имаго в биоценозе.
Попытка сравнения сенсорного аппарата была осуществлена для двух
близких видов листоверток – розанной (Archips rosana L.) и пестрозо-
лотистой (Archips xylosteana L.) (Събчев, 1977).

Анализ морфологического состава сенсилл жгута антенны у пред-
ставителей семейства листоверток показал, что приводимое в литерату-
ре количество сенсилл всех типов (кроме целоконических и стилокони-
ческих) значительно различается (табл. 12). В то же время различия в
количестве хетоидных, трихоидных и базиконических сенсилл у листо-
верток всеядной, розанной, пестрозолотистой, сетчатой (Adoxophyes
orana F.R.), зеленой дубовой и елового почкоеда (Choristoneura fumiferana
Clem.) не так велики, как у представителей другой группы – гороховой
(Cydia nigricana F.) и яблонной плодожорок. Виды первой группы при-
надлежат к подсемейству Tortricinае, второй – к подсемейству
Olethreutinае. Виды этих подсемейств – таксономически давно разо-
шедшиеся и эволюционирующие в разных направлениях. Чешуекры-
лые первой группы относятся к полифагам и широким полифагам.
Представители Olethreutinае являются более специализированными
видами – гороховая и яблонная плодожорки – олигофаг и монофаг, со-
ответственно (Кузнецов, Стекольников, 2001). У плодожорок увеличе-
но как количество члеников антенны, так и количество сенсилл на од-
ном членике. Морфологически более сложная система обоняния, воз-
можно, связана с эволюционными изменениями в семействе листовер-
ток, направленными в сторону пищевой специализации.

Самцы воспринимают феромонные компоненты с помощью трихо-
идных сенсилл (Kaissling, Thorson 1980; Mustaparta, 1984). Из табл. 12
видно, что количество длинных трихоидных сенсилл у самцов превы-
шает количество этих сенсилл у самок. Например, у всеядной листо-
вертки на одном членике правого жгута их 29,51±0.20 и 3,59±0.04, со-
ответственно. Для самок сетчатой листовертки показана возможность
восприятия ими запаха полового феромона своего вида, но порог чув-
ствительности клеток трихоидной сенсиллы в сотни раз выше (Den
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Otter et al., 1978). Àíàëîãè÷íàÿ çàâèñè-

ìîñòü îòìå÷åíà äëÿ ïëîäîæîðîê áóêîâîé

(Cydia fagiglandana Z.) è êàøòàíîâîé

(Cydia splendana Hbn.) (Den Otter et al.,

1996). Òàêèì îáðàçîì, áîëüøîå êîëè÷å-

ñòâî äëèííûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ó ñàì-

öîâ ñâÿçàíî ñ îáåñïå÷åíèåì âàæíîé ïî-

âåäåí÷åñêîé ôóíêöèè – îáíàðóæåíèåì

ñàìîê. Áîëåå òîãî, ðåöåïòîðíûå êëåòêè

â òðèõîèäíûõ ñåíñèëëàõ ìîãóò áûòü ñïå-

öèàëèçèðîâàíû ê âîñïðèÿòèþ îïðåäåëåí-

íûõ êîìïîíåíòîâ ôåðîìîíà, êàê áûëî

ïîêàçàíî äëÿ ëèñòîâåðòêè Eulia

ministrana (L.) (Priesner, 1984). Ñ äðóãîé

ñòîðîíû, íà ÿáëîííîé ïëîäîæîðêå áûëî

ïîêàçàíî, ÷òî âîñïðèÿòèå ìèíîðíûõ êîì-

ïîíåíòîâ ôåðîìîíà îñóùåñòâëÿåòñÿ èìà-

ãî ñ ïîìîùüþ óøêîâèäíûõ ñåíñèëë

(Ebbinghaus et al., 1997). Â äðóãîì èññëå-

äîâàíèè îòìå÷åíî, ÷òî íå òîëüêî ìèêðî-

êîìïîíåíòû, íî è çàïàõ êîðìîâîãî ðàñ-

òåíèÿ òàê æå âîñïðèíèìàåòñÿ óøêîâèä-

íûìè ñåíñèëëàìè (Den Otter et al., 1996).

Â òî æå âðåìÿ ó êàïóñòíîé áåëÿíêè Pieris

brassicae (L.) (Lepidoptera: Pieridae) îá-

íàðóæåíî, ÷òî íà çàïàõ ðàñòåíèé ðåàãè-

ðóþò ðåöåïòîðû íåéðîíîâ êàê áàçèêîíè-

÷åñêèõ, òàê è ïðèðàâíåííûõ ê íèì êîðîò-

êèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë (Behan,

Soonhoven, 1978; Den Otter et al., 1980).

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîëè÷åñòâà

ñåíñèëë ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ âèäîâ

ïîêàçàë, ÷òî, âî-ïåðâûõ, íåñìîòðÿ íà êî-

ëè÷åñòâåííûå è êà÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ

â ñîñòàâàõ ïîëîâîãî ôåðîìîíà ñàìîê êî-

ëè÷åñòâî òðèõîèäíûõ ñåíñèëë íà àíòåí-

íàõ ñàìöîâ âíóòðè ïîäñåìåéñòâ ñîïîñ-

òàâèìî ìåæäó ñîáîé. Âî-âòîðûõ, íà àí-

òåííàõ ñàìîê èññëåäóåìûõ âèäîâ êîëè-

÷åñòâî òðèõîèäíûõ ñåíñèëë óìåíüøàåò-

ñÿ îòíîñèòåëüíî îäèíàêîâî ïî ñðàâíå-
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íèþ ñ òàêîâûì ó ñàìöîâ. Ñëåäîâàòåëüíî, ðàçíîå êîëè÷åñòâî òðèõîèä-

íûõ ñåíñèëë ó ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ ïîäñåìåéñòâ Tortricinàå è

Olethreutinàå ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ýâîëþöèè ãðóïï ëèñòîâåðòîê, ÷òî è

âûòåêàåò èç ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà òàáëèöû 12.

Áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû ìîãóò áûòü îòâåòñòâåííû çà âîñïðèÿòèå

çàïàõà ðàñòåíèÿ (Åëèçàðîâ, 1978; Èâàíîâ, 2000). Åñëè ýòî òàê, òî îëè-

ãîôàãèÿ è ìîíîôàãèÿ, âîçìîæíî, òðåáóþò áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ñåí-

ñèëë äàííîãî òèïà äëÿ ïðàâèëüíîé îðèåíòàöèè îñîáåé â áèîöåíîçå. Â

ýòîì åñòü ñâîÿ ëîãèêà, òàê êàê îáíàðóæèòü áîëüøóþ ìàññó ëèñòâû êîí-

êðåòíîãî ðàñòåíèÿ èëè ãðóïïû âèäîâ ðàñòåíèé â áèîöåíîçå íàñåêîìî-

ìó ïðîùå, ÷åì çàâÿçü èëè ïëîä îïðåäåëåííîé êóëüòóðû. Âçðîñëûå ëè-

ñòîâåðòêè íå ïèòàþòñÿ, îñíîâíàÿ èõ ôóíêöèÿ – îñòàâëåíèå ïîòîìñòâà.

Âîçìîæíî, ÷òî îäèíàêîâàÿ ÷èñëåííîñòü öåëîêîíè÷åñêèõ, ñòèëîêîíè-

÷åñêèõ è óøêîâèäíûõ ñåíñèëë íà àíòåííàõ – ñëåäñòâèå îòíîñèòåëüíî

ìåíåå âàæíîé ôóíêöèè äàííûõ òèïîâ ñåíñèëë äëÿ ëèñòîâåðòîê.

Ñåíñèëëû ñ ìåíåå ñïåöèôè÷åñêîé ôóíêöèåé (õåòîèäíûå, öåëîêîíè-

÷åñêèå, ñòèëîêîíè÷åñêèå è, âîçìîæíî, óøêîâèäíûå) ìàëî ðàçëè÷àþòñÿ

ïî ÷èñëåííîñòè íà àíòåííàõ ó ðàçíûõ âèäîâ ëèñòîâåðòîê. Ñåíñèëëû,

îïðåäåëÿþùèå âàæíûå ôóíêöèè æèçíåäåÿòåëüíîñòè îñîáè (òðèõîèäíûå

è áàçèêîíè÷åñêèå) áîëüøå ïîäâåðæåíû ÷èñëåííîìó ðàçíîîáðàçèþ ìåæäó

âèäàìè. Ìîðôîëîãè÷åñêîå ñòðîåíèå æãóòèêà âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ

ýâîëþöèîííûìè íàïðàâëåíèÿìè â ðàçâèòèè ïîäñåìåéñòâ ëèñòîâåðòîê.

Ïðè÷åì, åñëè ýâîëþöèÿ êîïóëÿòèâíîãî àïïàðàòà øëà â íàïðàâëåíèè óï-

ðîùåíèÿ åãî ìîðôîëîãèè (ñîãëàñíî ãèïîòåçå Êóçíåöîâà, Ñòåêîëüíèêîâà

(2001)), òî ìîðôîëîãèÿ àíòåíí – â ñòîðîíó óñëîæíåíèÿ.

2.2.2. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è ñåíñîðíûé àïïàðàò àíòåíí
Óñïåõ ïèòàíèÿ ôèòîôàãîâ âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ ýôôåêòèâíîñòüþ

ðåöåïòîðîâ, ðàñïîëîæåííûõ íà àíòåííàõ è ðîòîâûõ ÷àñòÿõ, ó÷àñòâóþùèõ

â ðàñïîçíàâàíèè ïîäõîäÿùåãî êîðìîâîãî ñóáñòðàòà (Bernays et al., 2002;

Schoonhoven, Dether, 1996).

Îöåíêà ñòåïåíè âëèÿíèÿ êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ íà ñåíñîðíûé àïïà-

ðàò àíòåíí áûëà ïðîâåäåíà äëÿ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè (Ñàôîíêèí è äð.,

2004). Áûë ïðîàíàëèçèðîâàí ìîðôîëîãè÷åñêèé ñîñòàâ ñåíñèëë è ïîä-

ñ÷èòàíî èõ êîëè÷åñòâî íà ÷ëåíèêå æãóòà èìàãî ïîñëå ïèòàíèÿ ãóñåíèö

íà ÿáëîíå, ñìîðîäèíå, ñèðåíè èëè ñëèâå. Áûëè âûäåëåíû õåòîèäíûå,

äëèííûå è êîðîòêèå òðèõîèäíûå, áàçèêîíè÷åñêèå, öåëîêîíè÷åñêèå, ñòè-

ëîêîíè÷åñêèå, è äâà òèïà óøêîâèäíûõ ñåíñèëë (Òðèñåëåâà è äð., 2003).

Ïîêàçàíî, ÷òî îáùåå ÷èñëî ñåíñèëë íà ÷ëåíèêå ó ñàìöîâ, â îòëè÷èå

îò ñàìîê, óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè ìàññû êóêîëîê (r=0,49,



55

ð=0,01). Ïðè ðàçâèòèè íà âñåõ ðàñòåíèÿõ ó ñàìöîâ è ñàìîê îäèíàêîâî

èëè ìàëî ìåíÿåòñÿ ÷èñëî äëèííûõ òðèõîèäíûõ, óøêîâèäíûõ 2 è áàçè-

êîíè÷åñêèõ ñåíñèëë. Ó ñàìîê, â îòëè÷èå îò ñàìöîâ óìåíüøàåòñÿ ÷èñëî

êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë â ðÿäó ÿáëîíÿ (34,8±1,2) – ñìîðîäèíà –

ñèðåíü – ñëèâà (28,1±1,2) (tst=3,9, d.f. =11, p=0,003) (ðèñ. 16). Òàêæå

îòìå÷åíà òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ áàçèêîíè÷åñêèõ è óøêîâèäíûõ 1

ñåíñèëë ó ñàìîê, ðàçâèâàâøèõñÿ íà ñìîðîäèíå.

Ñïåöèàëèçàöèÿ íàñåêîìîãî ê îïðåäåëåííîìó êîðìîâîìó ðàñòåíèþ

ôîðìèðóåò îñîáåííîñòè ðåïðîäóêòèâíîãî ïîâåäåíèÿ (Via, 1987b). Íà-

ïðèìåð, ó òëåé áûëè îáíàðóæåíû ôåíîòèïû, áîëåå èëè ìåíåå ñïåöèà-

ëèçèðîâàííûå ê âîñïðèÿòèþ çàïàõà, ñîçäàâàåìîãî îïðåäåëåííûì íà-

áîðîì âòîðè÷íûõ ìåòàáîëèòîâ êîðìîâûõ ðàñòåíèé (Powel et al., 2003).

Ðàñòåíèÿ âûäåëÿþò âåùåñòâà, êîòîðûå ìîãóò áûòü âûñîêî ñïåöèôè÷-

íûìè äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ îïðåäåëåííîãî ïîâåäåíèÿ íàñåêîìîãî. Êî-

ëè÷åñòâî ñèãíàëüíûõ âåùåñòâ ðàñòåíèÿ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàñïîçíà-

âàíèÿ êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ, çàâèñèò îò òîãî, ïèòàåòñÿ ëè íàñåêîìîå íà

îäíîì èëè íà ðàçíûõ âèäàõ ðàñòåíèé. Åñëè äëÿ ìîíîôàãà ïîëîæèòåëü-

íàÿ ðåàêöèÿ íà êîðìîâîå ðàñòåíèå ìîæåò çàâèñåòü îò îäíîãî êëþ÷åâî-

ãî àòòðàêòàíòà, òî äëÿ ïîëèôàãà îò íåñêîëüêèõ. Íàïðèìåð, ãóñåíèöû

åëîâîãî ïî÷êîåäà Choristoneura fumiferana (Clem.) ïðèâëåêàþòñÿ òðàíñ,

òðàíñ- è öèñ, öèñ- α-ôàðíåçåíîì (Sutherland, Hutchins, 1973). Äëÿ ñòè-

ìóëÿöèè îòêëàäêè ÿèö ó ÿáëîííîé ïëîäîæîðêè íåîáõîäèì α-ôàðíå-

çåí, âåùåñòâî, âûäåëÿåìîå ÿáëîíåé (Wearing, Hutchins, 1973), d-α-ïè-

íåí, âûäåëÿåìûé ñîñíîé – äëÿ åëîâîãî ïî÷êîåäà (Staedler, 1974). Â

öåëîì, çàïàõ ðàñòåíèÿ ñëîæíûé. Ñòèìóëÿöèÿ ïîèñêîâîãî ïîâåäåíèÿ,

íàïðèìåð, ó ñåò÷àòîé ëèñòîâåðòêè ïðîèñõîäèò ïîä âëèÿíèåì 4-õ êîì-

ïîíåíòîâ çàïàõà ëèñòüåâ (Pers van der, 1981). Îáíàðóæåíî, ÷òî â âîçäó-

õå îêîëî ëèñòüåâ êóêóðóçû ïðèñóòñòâóåò äî 90 ëåòó÷èõ êîìïîíåíòîâ,

íåêîòîðûå èç êîòîðûõ ìîãóò îêàçûâàòü ñèíåðãåòè÷åñêèé ýôôåêò íà

ïðîöåññ ïîâåäåíèÿ íàñåêîìîãî (Visser, 1986). Ïîýòîìó êîìïëåêñ îá-

ùèõ äëÿ ëèñòüåâ çàïàõîâ ñîçäàåò «çåëåíûé çàïàõ» äëÿ ôèòîôàãà è ÿâ-

ëÿåòñÿ îäíèì èç ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ïîèñêîâîå ïîâåäåíèå, â òîì

÷èñëå è ó ëèñòîâåðòîê (Rotundo, Tremblay, 1993). ×àïìàí (Chapman,

1982) ñ÷èòàåò, ÷òî áîëüøîå êîëè÷åñòâî êîíòàêòíûõ õåìîðåöåïòîðîâ ó

ôèòîôàãîâ ñ íåñïåöèôè÷åñêèì ïèòàíèåì (ó ïðåäñòàâèòåëåé ñàðàí÷î-

âûõ) è ìàëîå ÷èñëî ñåíñèëë ó ñïåöèàëèñòîâ â äðóãèõ ãðóïïàõ íå ñëó-

÷àéíî. Íåäîñòàòî÷íàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ áîëü-

øåãî êîëè÷åñòâà ñåíñèëë, ò.å. ïåðåêðåñòíîå ïèòàíèå ïðèäàåò ãèáêîñòü

ïîâåäåíèþ îñîáè â áèîòîïå. Ïîýòîìó ó íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ, îñî-

áåííî ó r-ñòðàòåãîâ, îòáîð íà ïèòàíèå îïðåäåëåííûì ðàñòåíèåì ñâÿ-
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Рис. 16. Изменения (1) в массе куколок (мг; сплошная линия – I-е поколение, пун-
ктирная II-е, данные за 1997–2001 гг.) и (2–8) количества сенсилл разных типов
(Х± S

х
) у самцов (а) и самок (б) всеядной листовертки при воспитании гусениц на

кормовом растении: яблоне, смородине, сирени, сливе: 2 – хетоидные сенсиллы, 3
– короткие трихоидные, 4 – длинные трихоидные, 5 – целоконические, 6 – базико-
нические, 7 – ушковидные 1, 8 – ушковидные 2 сенсиллы.
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çàí ñ ñåíñîðíîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ (Kogan, 1976). Âñåÿäíàÿ ëèñòî-

âåðòêà òàêæå îòíîñèòñÿ ê r-ñòðàòåãàì è îòëè÷àåòñÿ øèðîêîé ïîëèôà-

ãèåé (Ñàôîíêèí, 1989á). Îòìå÷åííûå òåíäåíöèè ïî èçìåíåíèþ êîëè-

÷åñòâà áàçèêîíè÷åñêèõ, êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ è óøêîâèäíûõ òèïîâ

ñåíñèëë ó ñàìöîâ è ñàìîê äàííîãî âèäà, âîçìîæíî, ÿâëÿþòñÿ îòðàæå-

íèåì ñïîñîáíîñòè ïîèñêà òîãî ðàñòåíèÿ, êîòîðûì ïèòàëèñü ãóñåíèöû.

Èçâåñòíî, ÷òî îïòèìèçàöèÿ ìåñòà îòêëàäêè ÿèö ó ñàìîê Spodoptera

littoralis (Boisd.) (Lepidoptera: Noctuidae) (Hansson, 1995) è ìåëüíè÷-

íîé îãíåâêè Anagasta (Ephestia) kuhniella (Hbn.) (Lepidoptera: Pyralidae)

(Àõàåâ, 2005) çàâèñèò, â òîì ÷èñëå, è îò çàïàõà ýêñêðåìåíòîâ ëè÷èíîê,

ïðîèçâîäÿùèõ îòïóãèâàþùåå äåéñòâèå. Âîçìîæíûì âàðèàíòîì ñíè-

æåíèÿ ñòðåññîâîé ñèòóàöèè ïðè ïîâûøåíèè ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè â

åñòåñòâåííîì áèîöåíîçå ìîæåò áûòü ðàçëåò ñàìîê èç ìåñò îòðîæäå-

íèÿ. Ñèãíàëû îò öåëîêîíè÷åñêèõ è êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë íå-

îáõîäèìû äëÿ óäåðæèâàíèÿ ñàìîê íà òîé ïèùå, êîòîðîé ïèòàëèñü ãó-

ñåíèöû. Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ó ñà-

ìîê íà íåêîòîðûõ âèäàõ ðàñòåíèé – îäèí èç âîçìîæíûõ ìåõàíèçìîâ

ïðåäîòâðàùåíèÿ ñòðåññîâîé ñèòóàöèè ïðè óâåëè÷åíèè ïëîòíîñòè ïî-

ïóëÿöèè èëè ïðè ïèòàíèè «ìåíåå öåííûì» êîðìîâûì ðàñòåíèåì. Ñàìêè

âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè, ó êîòîðûõ êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ìåíü-

øå, äîëæíû ëåã÷å ðàçëåòàòüñÿ â ïîèñêàõ íîâîãî ïîäõîäÿùåãî ñóáñòðà-

òà äëÿ îòêëàäêè ÿèö.

Àëüòåðíàòèâíàÿ ãèïîòåçà, îáúÿñíÿþùàÿ âîçìîæíûé ìåõàíèçì èç-

ìåíåíèÿ êîëè÷åñòâà ñåíñèëë ó íàñåêîìûõ, ïèòàâøèõñÿ íà ðàçíûõ ðàñ-

òåíèÿõ, âûñêàçàíà ïðîôåññîðîì Ñ.Þ. ×àéêîé (íå îïóáëèêîâàíî). Íà-

áëþäàåìûå ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîãóò áûòü îáóñëîâëåíû òåì,

÷òî ïåðèôåðè÷åñêàÿ íåðâíàÿ ñèñòåìà, âêëþ÷àþùàÿ îðãàíû ÷óâñòâ, â

îòëè÷èå îò öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû äèôôåðåíöèðóåòñÿ èç ïî-

êðîâíîé ýêòîäåðìû. Ïîñëåäíÿÿ â áîëüøåé ñòåïåíè ïîäâåðæåíà äåé-

ñòâèþ ôàêòîðîâ ðàçíîé ìîäàëüíîñòè, â òîì ÷èñëå è òåõ, êîòîðûå âû-

çûâàþò íàðóøåíèå ïðîöåññà äèôôåðåíöèàöèè ñåíñèëë. Ïîñêîëüêó

òàêèå ôàêòîðû íå îêàçûâàþò êàêîãî-ëèáî âëèÿíèÿ íà ãåíåòè÷åñêèé

àïïàðàò, òî íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ íå äîëæíû íàñëåäîâàòüñÿ, çà èñ-

êëþ÷åíèåì ñëó÷àåâ, êîãäà îíè ñòàíîâÿòñÿ íåîòúåìëåìûì ïðèçíàêîì

ôåíîòèïà.

Íåñìîòðÿ íà âîçìîæíî ðàçíûå ìåõàíèçìû âëèÿíèÿ ðàñòåíèÿ íà êî-

ëè÷åñòâî ñåíñèëë íà àíòåííàõ èìàãî, ðåçóëüòèðóþùèé ýôôåêò áóäåò

çàêëþ÷àòüñÿ â èçìåíåíèè ïîâåäåíèÿ íàñåêîìîãî. Ïðè÷åì, åñëè èçìå-

íåíèÿ â êîëè÷åñòâå ñåíñèëë ó ñàìöîâ ìîæíî îáúÿñíèòü èçìåíåíèÿìè

â ìàññå òåëà, òî äëÿ ñàìîê òàêîé êîððåëÿöèè íå îòìå÷åíî. Ýòî ÿâëÿåò-



58

ñÿ ñëåäñòâèåì ðåøåíèÿ ðàçíûõ òèïîâ çàäà÷ â ïðîöåññàõ ðåïðîäóêòèâ-

íîãî ïîâåäåíèÿ: äëÿ ñàìöîâ âàæåí ïîèñê ïîëîâîãî ïàðòíåðà, äëÿ ñàì-

êè ãëàâíûì ÿâëÿåòñÿ ïîèñê ïîäõîäÿùåãî ñóáñòðàòà äëÿ îòêëàäêè ÿèö.

Ïîýòîìó êîðìîâîå ðàñòåíèå ìîæåò ñèëüíåå âëèÿòü íà ñåíñîðíûé àï-

ïàðàò ñàìîê.

Ó ñàìîê ôóíêöèÿ ïîèñêà êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ ñâÿçàíà ñ êîðîòêèìè

òðèõîèäíûìè, áàçèêîíè÷åñêèìè è óøêîâèäíûìè ñåíñèëëàìè. Êîðìîâîå

ðàñòåíèå çíà÷èìî âëèÿåò íà êîëè÷åñòâî êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë.

2.2.3. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è èçìåí÷èâîñòü ñåíñèëë ó îñîáåé
ðàçíûõ ôåíîòèïîâ

Âëèÿíèå êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ íà êîëè÷åñòâåííóþ èçìåí÷èâîñòü ñåí-

ñèëë ó îñîáåé ðàçíûõ ôåíîòèïîâ èññëåäîâàíî ïîñëå ðàçâèòèÿ ãóñåíèö

íà ñèðåíè, êàê ìåíåå õàðàêòåðíîì êîðìå äëÿ èõ ðàçâèòèÿ. Êàê áûëî

îòìå÷åíî âûøå, ó ñàìöîâ ñóùåñòâóåò çàâèñèìîñòü ìåæäó ìàññîé êó-

êîëêè è êîëè÷åñòâîì ñåíñèëë íà ÷ëåíèêå àíòåííû. Ýòà çàâèñèìîñòü

áîëåå âûðàæåíà äëÿ ñàìöîâ ôåíîòèïà «ÀÁ» ïðè ðàçâèòèè ãóñåíèö íà

ñèðåíè (r = 0,75, p = 0,03). Ñîîòíîøåíèå ðàçíûõ òèïîâ ñåíñèëë ó ñàì-

öîâ ôåíîòèïîâ «Á» è «ÀÁ» ïðèâåäåíî â òàáëèöå 13.

Èç òàáëèöû 13 âèäíî, ÷òî êîëè÷åñòâî íåêîòîðûõ òèïîâ ñåíñèëë ó

ñàìöîâ ôåíîòèïà «Á» ìåíüøå, ÷åì ó ñàìöîâ ôåíîòèïà «ÀÁ», ÷òî ìîæ-

íî îáúÿñíèòü ðàçíèöåé â èõ ìàññå. Îòìå÷åíû ðàçëè÷èÿ â êîëè÷åñòâå

öåëîêîíè÷åñêèõ, óøêîâèäíûõ è áàçèêîíè÷åñêèõ òèïîâ ñåíñèëë.

Ó ñàìîê äî÷åðíåãî ïîêîëåíèÿ îò ñàìöà ëþáîãî ãåíîòèïà çàêîíî-

ìåðíîñòåé, ñâÿçàííûõ ñ âëèÿíèåì ìàññû êóêîëêè, àíàëîãè÷íûõ ïðè-

âåäåííûõ äëÿ ñàìöîâ, íå îáíàðóæåíî. Ïîýòîìó ðàñòåíèå ðàññìàòðèâà-

ëîñü êàê ôàêòîð, íåïîñðåäñòâåííî âëèÿþùèé íà êîëè÷åñòâåííûé ñî-

ñòàâ ñåíñèëë (Ñàôîíêèí è äð., 2004).

Ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè ðàçâèòèè íà íåõàðàêòåðíîì êîðìå ó

ñàìîê ìåíÿåòñÿ êîëè÷åñòâî êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë (òàáë. 14).

Áûëè âûÿâëåíû ðàçëè÷èÿ è â óøêîâèäíûõ ñåíñèëëàõ ïåðâîãî òèïà.

Êîëè÷åñòâî ýòèõ ñåíñèëë, íàïðîòèâ, áûëî âûøå ó ñàìîê îò ñàìöîâ

ôåíîòèïà «Á» (ñàìêè Á) ïî ñðàâíåíèþ ñ ñàìêàìè îò ñàìöîâ-ðîäèòåëåé

ôåíîòèïà (ñàìêè ÀÁ) (òàáë. 14).

Íà ïëîäîâûõ êóëüòóðàõ ó ñàìöîâ è ñàìîê íå áûëî âûÿâëåíî ðàçëè-

÷èé ìåæäó ôåíîòèïàìè íè ïî îäíîìó òèïó ñåíñèëë (êðîìå õåòîèäíûõ

ó ñàìöîâ).

Ñóùåñòâîâàíèå èçìåí÷èâîñòè â ñåíñîðíîì àïïàðàòå àíòåíí ó îï-

ðåäåëåííîãî ôåíîòèïà îãðàíè÷åíî ïðåäåëîì àäàïòàöèîííûõ âîçìîæ-

íîñòåé âèäà. Â ñèëó âàæíîñòè õåìîðåöåïòîðíîé ñèñòåìû äëÿ ëèñòî-
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Òàáëèöà 13. Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ñåíñèëë íà ÷ëåíèêå àíòåííû ó ñàìöîâ ðàçíûõ

ôåíîòèïîâ

Сенсиллы Фенотип 

самца 

Сирень, 

x ± S
x
 

Значи-

мость,  

р 

Плодовые 

культуры, 

x ± S
x
 

Значи-

мость,  

р 

АБ 71,08 ± 1,74 0,09 67,06 ± 3,21 0,56 Общее 

количество 
сенсилл 

Б 65,25 ± 2,36  64,81 ± 2,20  

АБ 25,0 ± 0,74 23,62 ± 0,86 Короткие  

трихоидные Б 22,96 ± 0,83 
0,09 

22,77 ± 1,01 
0,56 

АБ 29,26 ± 0,52 28,52 ± 0,84 Длинные  

трихоидные Б 28,92 ± 1,07 
0,78 

28,63 ± 0,82 
0,90 

АБ 1,3 ± 0,10 1,2 ± 0,11 Хетоидные 

Б 1,01 ± 0,09 
0,04 

0,86 ± 0,06 
0,02 

АБ 7,18 ± 0,22 6,28 ± 0,23 Целоконичские 

Б 6,44 ± 0,20 
0,02 

6,52 ± 0,26 
0,50 

АБ 5,02 ± 0,41 4,64 ± 0,54 Ушковидные 1 

Б 3,49 ± 0,34 
0,01 

4,07 ± 0,28 
0,61 

АБ 2,65 ± 0,14 1,68 ± 0,15 Ушковидные 2 

Б 1,35 ± 0,22 
0,00 

1,73 ± 0,18 
0,84 

АБ 0,67 ± 0,08 0,96 ± 0,12 Базиконические 

Б 0,36 ± 0,07 
0,01 

0,47 ± 0,09 
0,70 

Ïðèìå÷àíèå: â ýêñïåðèìåíò âçÿòî 7 ñàìöîâ «Á» è 10 ñàìöîâ «ÀÁ».

Òàáëèöà 14. Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ñåíñèëë íà ÷ëåíèêå àíòåííû ó  ñàìîê äî÷åðíåãî

ïîêîëåíèÿ îò ñàìöîâ-ðîäèòåëåé ðàçíûõ ôåíîòèïîâ

Сенсиллы Фенотип  

самца-

родителя 

Сирень, 

X ± Sx 

Значи-

мость,  

p 

Плодовые  

культуры, 

x ± Sx 

Значи- 

мость, 

р 

АБ 47,59 ± 0,96 44,65 ± 1,74 Общее количество  

сенсилл Б 44,61 ± 1,26 

0,08 

42,42 ± 1,22 

0,33 

АБ 32,8 ± 0,84 29,67 ± 0,89 Короткие  
трихоидные Б 27,61 ± 0,94 

0,00 

27,25 ± 0,90 

0,09 

АБ 2,59 ± 0,16 3,34 ± 0,37 Длинные  

трихоидные Б 2,89 ± 0,17 

0,24 

3,5 ± 0,37 

0,76 

АБ 1,48 ± 0,05 1,18 ± 0,10 Хетоидные 

Б 1,34 ± 0,10 

0,24 

1,39 ± 0,10 

0,16 

АБ 5,41 ± 0,16 5,32 ± 0,23 Целоконичские 

Б 5,57 ± 0,16 

0,50 

5,09 ± 0,21 

0,50 

АБ 2,59 ± 0,13 3,7 ± 0,33 Ушковидные 1 

Б 4,12 ± 0,15 

0,00 

3,18 ± 0,13 

0,18 

АБ 1,95 ± 0,18 1,81 ± 0,20 Ушковидные 2 

Б 2,21 ± 0,26 

0,56 

1,83 ± 0,12 

0,94 

АБ 0,5 ± 0,09 0,27 ± 0,05 Базиконические 

Б 0,58 ± 0,09 

0,56 

0,36 ± 0,06 

0,65 

Ïðèìå÷àíèå: ñàìêè îò ñàìöîâ ôåíîòèïà «Á» íàçâàíû êàê ñàìêè (Á), îò ñàìöîâ

ôåíîòèïà «ÀÁ» – ñàìêè (ÀÁ). Â ýêñïåðèìåíò âçÿòî 15 ñàìîê (Á) è 9 ñàìîê (ÀÁ).
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âåðòîê, ðàçëè÷èÿ â ñåíñîðíûõ îðãàíàõ äîëæíû áûòü ìèíèìàëüíû, ÷òî

ïîäòâåðæäàåòñÿ àíàëèçîì êîëè÷åñòâà ñåíñèëë íà àíòåííàõ. Êðîìå òîãî,

îñîáè, âçÿòûå èç êóëüòóðû, êîòîðàÿ âåäåòñÿ ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ,

ÿâëÿþòñÿ áëèçêîðîäñòâåííûìè, ÷òî òàêæå ìîæåò ñíèçèòü óðîâåíü èç-

ìåí÷èâîñòè â ñåíñîðíîé ñèñòåìå àíòåíí ó ðàçíûõ ôåíîòèïîâ. Îäíàêî

ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííîãî íàìè èññëåäîâàíèÿ ñåíñîðíîãî àïïàðàòà àí-

òåíí ïîêàçàëè íàëè÷èå íåêîòîðûõ ðàçëè÷èé â êîëè÷åñòâå ñåíñèëë ó

èìàãî ðàçíûõ ôåíîòèïîâ.

Ðàçëè÷èÿ â êîëè÷åñòâå ñåíñèëë ó ðàçíûõ ôåíîòèïîâ ñàìöîâ è ñàìîê

ïîäòâåðæäàþò ãèïîòåçó î ðåàëèçàöèè ñòðàòåãèé “ñïåöèàëèñò” è “ãåíå-

ðàëèñò” ìåæäó îñîáÿìè ïîëèìîðôíîãî âèäà. Â ñëó÷àå âîñïèòàíèÿ ãóñå-

íèö âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè íà ñèðåíè, êîòîðàÿ, ÿâëÿåòñÿ íåõàðàêòåðíûì

êîðìîì äëÿ èõ ðàçâèòèÿ, ó ñàìöîâ ôåíîòèïîâ «ÀÁ» è «Á» è ñàìîê (ÀÁ) è

(Á) îò ñàìöîâ-ðîäèòåëåé ñîîòâåòñòâóþùèõ ôåíîòèïîâ ïðîÿâëÿþòñÿ ÷åð-

òû “ãåíåðàëèñòîâ” è “ñïåöèàëèñòîâ”. Ó ñàìöîâ ôåíîòèïà «ÀÁ» íå ïðî-

èñõîäèò èçìåíåíèé â êîëè÷åñòâå ðàçíûõ òèïîâ ñåíñèëë, òàê êàê èõ ÷èñ-

ëî áëèçêî ê ñðåäíèì çíà÷åíèÿì, ïðîñ÷èòàííûì äëÿ âñåÿäíîé ëèñòîâåð-

òêè ðàíåå (Òðèñåë¸âà è äð., 2003). Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà íåêîòîðûõ

òèïîâ ñåíñèëë ó ñàìöîâ ôåíîòèïà «Á» è ñàìîê (Á), âîçìîæíî, ñâÿçàíî ñ

ïîèñêîì îïðåäåëåííîãî ðàñòåíèÿ, â îòëè÷èå îò “ãåíåðàëèñòîâ” (ñàìöû

ôåíîòèïà «ÀÁ», ñàìêè (ÀÁ)), áîëüøåå êîëè÷åñòâî ñåíñèëë ó êîòîðûõ

ñïîñîáñòâóåò ðàâíîìåðíîìó ðàññåëåíèþ íà äðóãèå êóëüòóðû.

Â öåëîì, íà ÷ëåíèêå àíòåííû óøêîâèäíûõ ñåíñèëë çíà÷èòåëüíî

ìåíüøå, ÷åì êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë. Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà

êîðîòêèõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë è îäíîâðåìåííîå óâåëè÷åíèå óøêîâèä-

íûõ ñåíñèëë ïåðâîãî òèïà ó ñàìîê (Á) ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïå-

ðåäà÷à îïðåäåëåííîé èíôîðìàöèè ÷åðåç ãåíîòèï ñàìöà-ðîäèòåëÿ î “ñïå-

öèàëèçàöèè” ôåíîòèïà «Á». Ïîýòîìó ó ñàìîê (Á) ñ ñèðåíè êîëè÷åñòâî

óøêîâèäíûõ ñåíñèëë ïðèáëèæàåòñÿ ê òàêîâîìó ó ñàìöîâ-“ñïåöèàëèñ-

òîâ” ôåíîòèïà «Á» (òàáë. 13, 14).

Îòñóòñòâèå ðàçëè÷èé ó ñàìöîâ è ñàìîê êàê â îáùåì êîëè÷åñòâå ñåí-

ñèëë íà îäíîì ÷ëåíèêå, òàê è îòäåëüíûõ òèïàõ ñåíñèëë ìåæäó îñîáÿ-

ìè ðàçíûõ ôåíîòèïîâ, ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîõîäèëî íà íàèáîëåå ïðè-

âëåêàòåëüíûõ ïëîäîâûõ êóëüòóðàõ, ãîâîðèò î òîì, ÷òî, â äàííîì ñëó-

÷àå, ãðàíèöà ìåæäó “ãåíåðàëèñòàìè” è “ñïåöèàëèñòàìè” ñãëàæåíà. Âñå

ýòè êóëüòóðû ÿâëÿþòñÿ ïîäõîäÿùèìè è â êà÷åñòâå êîðìîâîãî ðàñòå-

íèÿ, è â êà÷åñòâå ìåñòà äëÿ îòêëàäêè ÿèö.

Ôåíîòèïû ïîëèìîðôíîãî âèäà ðàçëè÷àþòñÿ ïî êîëè÷åñòâó ñåíñèëë,

îòâåòñòâåííûõ çà ïîèñê êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ, ÿâëÿÿñü ìàðêåðàìè ñïå-

öèàëèçàöèè íàñåêîìûõ (ñïåöèàëèñòû – ãåíåðàëèñòû) ïðè ðàçâèòèè ïî-

ïóëÿöèè íà ìåíåå áëàãîïðèÿòíîì êîðìå.
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2.3. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è ðåïðîäóêòèâíûå ñòðàòåãèè
ñàìîê ëèñòîâåðòîê òðèáû Archipini

Ðåïðîäóêòèâíàÿ ñèñòåìà ñàìîê ëèñòîâåðòîê õàðàêòåðèçóåòñÿ åäè-

íûì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïëàíîì ñòðîåíèÿ (Musgrave, 1937; Swart, 1966).

ßè÷íèê ñîñòîèò èç 8 ÿéöåâûõ òðóáîê ïîëèòðîôíîãî òèïà, ñîäåðæàùèõ

ÿéöåâûå êàìåðû ñ îîöèòàìè íà ðàçíîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ. Ñðàâíèòåëü-

íûé àíàëèç ñòåïåíè ðàçâèòèÿ îîöèòîâ ó òîëüêî ÷òî îòðîäèâøèõñÿ ñà-

ìîê ðàçíûõ âèäîâ ïîêàçàë, ÷òî íàèìåíüøèé ïðîöåíò îîöèòîâ, õàðàê-

òåðåí äëÿ ñòàäèè âèòåëëîãåíåçà (òàáë. 15). Ìàëî ðàçëè÷àåòñÿ äîëÿ çðå-

ëûõ îîöèòîâ. Äî ïîëîâèíû îîöèòîâ íàõîäèòñÿ íà ñòàäèè ôîðìèðîâà-

íèÿ ÿéöåâûõ êàìåð, íà ñòàäèè ïðåâèòåëëîãåíåçà è ïîäãîòîâêè ê âèòåë-

ëîãåíåçó.

Ðåïðîäóêòèâíàÿ ñòðàòåãèÿ ñàìîê ïåñòðîçîëîòèñòîé, ðîçàííîé è áî-

ÿðûøíèêîâîé ëèñòîâåðòîê, ìîíîâîëüòèííûõ âèäîâ, ïðèáëèæåíà ê Ê-

ëèáî Ê/r- ñòðàòåãèè (òàáë. 15). Îíè îòêëàäûâàþò ìàëî ÿèö, êîòîðûå

ïðîõîäÿò ïåðèîä çèìíåé äèàïàóçû. Êîëè÷åñòâî îòêëàäûâàåìûõ ÿèö íå

ìîæåò áûòü âåëèêî, ïîñêîëüêó îòêëàäêà çèìóþùèõ ÿèö òðåáóåò îò ñà-

ìîê áîëüøèõ ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò, ñâÿçàííûõ ñ âûäåëåíèåì çàùèò-

íîé áåëêîâîé îáîëî÷êè âîêðóã ÿèö.

Â îòëè÷èå îò âûøå ðàññìîòðåííûõ âèäîâ òðèáû Tortricini, äëÿ âñå-

ÿäíîé ëèñòîâåðòêè õàðàêòåðíà «êëàññè÷åñêàÿ» r-ñòðàòåãèÿ, õàðàêòåðè-

çóþùàÿñÿ îòêëàäêîé áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ÿèö, â êîòîðûõ ñðàçó íà÷è-

íàåòñÿ ïðîöåññ ýìáðèîãåíåçà, ïîëèâîëüòèíèçì (òàáë. 15). Íèæå ðàñ-

ñìîòðèì íåêîòîðûå îñîáåííîñòè ðåïðîäóêòèâíîé ñòðàòåãèè ñàìîê âñå-

ÿäíîé ëèñòîâåðòêè.

Òàáëèöà 15. Îñîáåííîñòè ðåïðîäóêòèâíîé ñòðàòåãèè ñàìîê ëèñòîâåðòîê òðèáû

Archipini

Ооциты (в %) Вид Стра- 

тегия 

Коли- 

чество 
зрелых яиц 

в самке 
Х±Sx 

зре 

лые 

стадия  

витело
-генеза 

другие  

стадии 

Общая 

плодо- 
витость 

Зимняя 

диапауза 

Кол-во 

поко- 
лений 

в году 

Archips 
rosana 

К/r- 
отбор 

67,0±4,3    ≈100 На стадии  
яйца 

Одно 

Archips 
xylosteana 

К/r- 
отбор 

40,2±9,2 39,8 20,2 40 ≈100 На стадии  
яйца 

Одно 

Archips 
crataegana 

К- 
отбор 

36,7±4,4 27,9 16,1 56 ≈40 На стадии  
яйца 

Одно 

Archips 
podana 

r- 
отбор 

244,2±30,2 41,4 24,6 34 ≈300- 
600 

Гусеница  
III возраста 

Два-
три 

Choristo- 
neura  

diversana 

К/r- 
отбор 

36,2±3,1 33,4 21,2 36,6 ≈ 90 Гусеница  
I возраста 

Одно 
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2.3.1. Âëèÿíèå ìàññû òåëà ñàìîê íà èõ ïëîäîâèòîñòü

Âñëåä çà Ê. Àâìàê è Ñ. Ëèòåðîì (Awmack, Leather, 2002) ïîä îáùåé

ïëîäîâèòîñòüþ ìû ïîíèìàåì êîëè÷åñòâî ÿèö, îòëîæåííûõ ñàìêîé çà

âñþ æèçíü, ïîä ïîòåíöèàëüíîé ïëîäîâèòîñòüþ – êîëè÷åñòâî ýìáðèîíîâ

âî âñåõ êëàäêàõ îò îäíîé ñàìêè, íà÷àâøèõ ñâî¸ ðàçâèòèå, à ïîä ðåàëèçî-

âàííîé ïëîäîâèòîñòüþ – êîëè÷åñòâî âñåõ îòðîäèâøèõñÿ ãóñåíèö 1-ãî

âîçðàñòà. Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî îáùàÿ ïëîäîâèòîñòü – ýòî ðåïðîäóêòèâ-

íûé ïîòåíöèàë äàííîé îñîáè, îïðåäåëÿåìûé ãåíîòèïîì è ìîäèôèöèðó-

åìûé óñëîâèÿìè îêðóæàþùåé ñðåäû, â òîì ÷èñëå âëèÿíèåì êîðìîâîãî

ðàñòåíèÿ. Ïîòåíöèàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü çàâèñèò îò îïëîäîòâîðåíèÿ, à

ðåàëèçîâàííàÿ – îò ðÿäà ôàêòîðîâ, â òîì ÷èñëå àáèîòè÷åñêèõ, âëèÿþ-

ùèõ íà ïðîöåññ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà â ÿéöå è íà îòðîæäåíèå ãóñåíèö.

Ñðåäíÿÿ ïëîäîâèòîñòü ñàìîê ñ ðàçíûõ ðàñòåíèé õîðîøî êîððåëè-

ðóåò ñ ìàññîé êóêîëêè. Êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ïðè ýòîì äîñòàòî÷íî

âåëèê (r = 88,4%, d.f.=6, p= 0,004). Îäíàêî ïðèâåäåííûå â òàáëèöå 16

çíà÷åíèÿ îøèáêè ñðåäíåé ñâèäåòåëüñòâóþò î çíà÷èòåëüíîé èçìåí÷è-

âîñòè â ïëîäîâèòîñòè ñàìîê. Â òî æå âðåìÿ ìèíèìàëüíûé ðàçáðîñ èç-

ìåí÷èâîñòè â îáùåé ïëîäîâèòîñòè, êàê â ïåðâîì, òàê è âòîðîì ïîêîëå-

íèÿõ, îòìå÷åí ïîñëå ïèòàíèÿ ãóñåíèö íà ÿáëîíå.

Êîððåëÿöèîííûõ çàâèñèìîñòåé ìåæäó ìàññîé êóêîëêè è ïîòåíöè-

àëüíîé ëèáî ðåàëèçîâàííîé ïëîäîâèòîñòÿìè íå îòìå÷åíî, ÷òî îòðàæà-

åò âëèÿíèå ðÿäà äðóãèõ ôàêòîðîâ íà ýòè ïîêàçàòåëè. Êîððåëÿöèè ìåæ-

äó ìàññîé êóêîëîê è îáùåé ïëîäîâèòîñòüþ åñòü òîëüêî íà íåêîòîðûõ

âèäàõ ðàñòåíèé. Îòìåòèì, ÷òî äëÿ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè õàðàêòåðíà

äîñòîâåðíàÿ ðàçíèöà â ìàññàõ êóêîëîê ìåæäó ïåðâûì è âòîðûì ïîêî-

ëåíèÿìè (òàáë. 16) (Ñàôîíêèí, Òðèñåë¸âà, 2005). Â ïåðâîì ïîêîëåíèè

Òàáëèöà 16. Âëèÿíèå êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ íà ìàññó êóêîëîê, êîëè÷åñòâî îòëîæåí-

íûõ ÿèö è ïëîäîâèòîñòü ñàìîê âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè

Плодовитость, % Растение По- 

ко- 

ление 

Коли-

чество 

самок 

Масса 

куколок 

Общая  

плодовитость, 

Х ± S
х
 

потенци- 

альная 

реализо- 

ванная 

I 27 66,93 ± 1,48а 315,5 ± 28,9a2 69,53 ± 6,63 50,54 ± 6,17 Яблоня 

II 23 36,97 ± 1,97а1 132,1 ± 26,7a3 47,85 ± 8,47 29,17 ± 6,14 

I 14 81,29 ± 3,89b 376,4 ± 56,8b2 60,25 ± 8,26 30,66 ± 6,08 Сморо-

дина II 47 62,21 ± 1,31b1 374,4 ± 24,0b3 66,69 ± 5,09 43,18 ± 4,07 

Груша I 15 69,55 ± 2,40с 302,2 ± 33,5c2 51,71 ± 8,51 36,83 ± 7,42 

I 10 78,71 ± 4,01d 433,7 ± 66,8d2 69,76 ± 11,3 41,00 ± 10,5 Слива 

II 10 50,66 ± 2,46d1 264,8 ± 31,4d3 70,70 ± 10,1 52,56 ± 9,04 

I 17 80,45 ± 3,04e 402,4 ± 48,9e2 75,18 ± 7,59 50,93 ±7,53 Сирень 

II 14 58,18 ± 2,88e1 340,9 ± 36,2e3 67,68 ± 7,86 43,01 ± 6,43 

Ïðèìå÷àíèå: ïîêîëåíèÿ – I – âåñåííåå, II – ëåòíåå; çíà÷èìîñòü ðàçëè÷èé  p< 0.001, êðî-

ìå: p< 0.05 = d2
 
– d3; p< 0.01 = a – b,d,e, a3–d3. Íå äîñòîâåðíî: b1 – e1; a2

 
– b2,d2,e2; e2 –

e3.
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êîððåëÿöèÿ îòìå÷åíà òîëüêî äëÿ îñîáåé, âîñïèòàííûõ íà ñëèâå. Îòíî-

øåíèå êîëè÷åñòâî ÿèö/ìàññà êóêîëêè ñîîòâåòñòâóåò óðàâíåíèþ, õàðàê-

òåðèçóþùåìó ïàðàáîëè÷åñêóþ ðåãðåññèþ ñ íåáîëüøèì êîýôôèöèåí-

òîì dyx (≈58%) (òàáë. 17).

Âî âòîðîì ïîêîëåíèè ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ îòìå÷àåòñÿ óæå

íå òîëüêî äëÿ ñàìîê ñî ñëèâû, íî è ñ ÿáëîíè è ñìîðîäèíû, íî ñ íèçêèì

dyx. Èññëåäóåìàÿ çàâèñèìîñòü òàêæå ñîîòâåòñòâóåò óðàâíåíèþ ïàðàáî-

ëè÷åñêîé ðåãðåññèè.

2.3.2. Ñâÿçü ïîêàçàòåëåé îáùåé, ïîòåíöèàëüíîé è ðåàëèçîâàííîé
ïëîäîâèòîñòåé ó ñàìîê

 Èçâåñòíî, ÷òî ó òåõ âèäîâ ëèñòîâåðòîê, ó êîòîðûõ áàáî÷êè ïèòà-

þòñÿ, âèòåëëîãåíåç íà÷èíàåòñÿ íà ñòàäèè êóêîëêè, à çàâåðøàåòñÿ ó

èìàãî (Allegret, 1971). Ïîýòîìó, íàïðèìåð, ïèòàâøèåñÿ ñàìêè ëèñòî-

âåðòêè Zeiraphera diniana (Gn.) ïðîèçâîäÿò â äâà ðàçà áîëüøå ÿèö, ÷åì

íå ïèòàâøèåñÿ (Benz, 1969). Ñàìêè ðÿäà âèäîâ íàñåêîìûõ îòðîæäàþò-

ñÿ ñ ãîòîâûõ ê îòêëàäêå ÿéöàìè, ôîðìèðîâàíèå êîòîðûõ ïðîèñõîäèò

íà ñòàäèè êóêîëêè (Papaj, 2000).

Ñàìêè âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè, íå ÿâëÿÿñü àêòèâíî ïèòàþùèìèñÿ íà

ñòàäèè èìàãî, ñïîñîáíû ïîãëîùàòü âîäó. Ýòî óâåëè÷èâàåò èõ ïðîäîëæè-

òåëüíîñòü æèçíè, ìàññó òåëà è ñïîñîáñòâóåò îòêëàäêå ÿèö. Ïîýòîìó îá-

ùàÿ ïëîäîâèòîñòü ïî ñðàâíåíèþ ñ êîëè÷åñòâîì çðåëûõ ÿèö, èìåþùèõ-

ñÿ ó òîëüêî ÷òî îòðîäèâøèõñÿ ñàìîê, ìîæåò áûòü â íåñêîëüêî ðàç âûøå.

Âëèÿíèå ìîäèôèöèðóþùèõ ôàêòîðîâ ñðåäû çàìåòíî äëÿ ïîêàçàòåëåé

ðåàëèçîâàííîé ïëîäîâèòîñòè ó ñàìîê âòîðîãî ïîêîëåíèÿ. Ïðè èçìåíå-

íèè ïèùåâîé öåííîñòè êîðìà, íàïðèìåð íà ÿáëîíå âî âòîðîé ïîëîâèíå

ëåòà, ïðîèñõîäèò îòíîñèòåëüíîå óìåíüøåíèå ìàññû ñàìîê, ÷òî îòðàæà-

Òàáëèöà 17. Êîýôôèöèåíò äåòåðìèíàöèè (dx, %) óðàâíåíèÿ Y= EXP(a0)Xa1 ïðè äîñ-

òîâåðíûõ êîððåëÿöèÿõ ìåæäó ìàññîé êóêîëêè, êîëè÷åñòâîì îòëîæåííûõ ÿèö è

ïëîäîâèòîñòüþ ñàìîê âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè

Растение Поко- 

ление 

Масса: 

Σ яиц 

Потенциальная: 

реализованная 

плодовитости 

Σ яиц: 

потенциальная  

плодовитость  

Σ яиц: 

реализованная 

плодовитость 

I - 94 83 77 Яблоня 

II 30 96 80 82 

I - 66 95 95 Смородина 

II 30 80 90 68 

Груша I - 81 72 44 

I 58 67 87 78 Слива 

II 43 98 95 88 

I - 62 - - Сирень 

II - 86 - 64 
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åòñÿ íà ïëîäîâèòîñòè îñîáåé. Äëÿ ñàìîê, âûðàùåííûõ íà ñìîðîäèíå è

ñèðåíè, ðàñòåíèÿõ ñ ðàçíîé ïèùåâîé öåííîñòüþ, ïëîäîâèòîñòü â îáîèõ

ïîêîëåíèÿõ îäèíàêîâà, íåñìîòðÿ íà ðàçíûå ìàññû êóêîëîê.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ñóùåñòâóåò êîððåëÿöèÿ ìåæäó îáùåé è ïî-

òåíöèàëüíîé èëè ðåàëèçîâàííîé ïëîäîâèòîñòÿìè. Äëÿ ïåðâîãî è âòî-

ðîãî ïîêîëåíèé ëèñòîâåðòîê åñòü êîððåëÿöèÿ íà ÿáëîíå, ñìîðîäèíå,

ãðóøå (òàáë. 17). Ïîòåíöèàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü ïî îòíîøåíèþ ê îá-

ùåé ïëîäîâèòîñòè ñàìêè íà ýòèõ ðàñòåíèÿõ õàðàêòåðèçóåòñÿ ïàðàáî-

ëè÷åñêîé ðåãðåññèåé (dyx îò 71% äî 95%.) (ðèñ. 17), õîòÿ íåò êîððåëÿ-

öèè íà ñèðåíè.

Äëÿ ðåàëèçîâàííîé ïëîäîâèòîñòè îòìå÷åíû òå æå çàêîíîìåðíîñòè, ÷òî

è äëÿ ïîòåíöèàëüíîé ïëîäîâèòîñòè, íî, ïî èññëåäóåìûì ïàðàìåòðàì íà

ñèðåíè çàâèñèìîñòü ñóùåñòâóåò òîëüêî âî âòîðîì ïîêîëåíèè (ðèñ. 17).

Íàèáîëåå áëèçêà êîððåëÿöèÿ ìåæäó ïîòåíöèàëüíîé è ðåàëèçîâàí-

íîé ïëîäîâèòîñòÿìè. Íà ðèñóíêå 17 âèäíî, ÷òî îïòèìóì ïîòåíöèàëü-

íîé è ðåàëèçîâàííîé ïëîäî-

âèòîñòåé ëåæèò, â òîé èëè

èíîé ñòåïåíè, â ïðåäåëàõ

300–600 îòëîæåííûõ ñàìêîé

ÿèö.

Ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ

ñàìîê çàâèñèò îò êîëè÷åñòâà

îòëîæåííûõ èìè ÿèö è âûæè-

âàåìîñòè ïîòîìñòâà â êàæ-

äîì ïîñëåäóþùåì ïîêîëå-

íèè (Minkenberg et al., 1992).

Òàê êàê ïðèðîäíàÿ ïîïóëÿöèÿ

âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè, èç êî-

òîðîé áûëè âçÿòû ïåðâûå

ñàìêè-îñíîâàòåëüíèöû ëàáî-

ðàòîðíîé êóëüòóðû, îáèòàëà

íà ÿáëîíå, ìàññû êóêîëîê è

ïëîäîâèòîñòü èìàãî ñ ýòîé

êîðìîâîé êóëüòóðû ïðèíÿòû

íàìè çà êîíòðîëü. Ñ ýòèõ ïî-

çèöèé ïèòàíèå íà îñòàëüíûõ

êîðìîâûõ êóëüòóðàõ íå óõóä-

øàþò óñëîâèé äëÿ ðàçâèòèÿ

ëèñòîâåðòîê. Îäíàêî êàê è ó

ÿáëîííîé ïëîäîæîðêè, ó âñå-

Ðèñ. 17. Âûáîðî÷íîå ãðàôè÷åñêîå èçîáðàæå-

íèå 1 – çàâèñèìîñòè ïîòåíöèàëüíîé ïëîäîâè-

òîñòè îò îáùåé ïëîäîâèòîñòè, Y= EXP(a
0
)Xa1

íà ñìîðîäèíå; 2 –  ðåàëèçîâàííîé ïëîäîâèòîñ-

òè, Y = a0 + a1
 
X + a2X2 íà ñèðåíè,  ñàìîê âñåÿä-

íîé ëèñòîâåðòêè âî âòîðîì, ëåòíåì ïîêîëåíèè.
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ÿäíîé ëèñòîâåðòêè ñóùåñòâóåò òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ ðåàëèçîâàí-

íîé ïëîäîâèòîñòè ïðè óâåëè÷åíèè ìàññû òåëà ñàìîê.

Ó âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè íàìè îòìå÷åíà çíà÷èòåëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü

â êîëè÷åñòâå îòëîæåííûõ ñàìêàìè ÿèö âî âñåõ âàðèàíòàõ îïûòà, ñâÿ-

çàííàÿ êàê ñ øèðîòîé íîðìû ðåàêöèè, òàê è ðàçëè÷èÿìè íà óðîâíå ãå-

íîòèïà. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî â äèêîé ïîïóëÿöèè Acrolepia assectella

(Z.) (Lepidoptera: Acrolepiidae) ñóùåñòâóåò áîëüøàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî

êîëè÷åñòâó îòêëàäûâàåìûõ ñàìêàìè ÿèö (Arnault, Loevenbruck, 1986).

Ïîýòîìó àâòîðû ïðåäïîëîæèëè ñóùåñòâîâàíèå ïîëèìîðôèçìà ïîïó-

ëÿöèè ïî èññëåäóåìîìó ïðèçíàêó. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, â íåïðåðûâíîì

ðÿäó èçìåí÷èâîñòè êîëè÷åñòâà îòêëàäûâàåìûõ ÿèö íåëüçÿ âûäåëèòü

äèñêðåòíûå ïðèçíàêè, ïîýòîìó øèðîòà èçìåí÷èâîñòè â êîëè÷åñòâå

îòëîæåííûõ ÿèö íå ïîäïàäàåò ïîä êðèòåðèé ïîëèìîðôèçìà.

Ïîòåíöèàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü ó ðàçíûõ âèäîâ ëèñòîâåðòîê çàâè-

ñèò îò ðåàëèçàöèè òîé èëè èíîé ðåïðîäóêòèâíîé ñòðàòåãèè. Îáùàÿ

ïëîäîâèòîñòü äëÿ ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ çàâèñèò îò ãåíåðàöèè, ïî-

òåíöèàëüíàÿ è ðåàëèçîâàííàÿ ïëîäîâèòîñòè èìàãî çàâèñÿò îò ñòðà-

òåãèè ïî îòêëàäêå ÿèö ñàìêàìè ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ íà îïðåäå-

ëåííîå êîðìîâîå ðàñòåíèå. Îïòèìóì îòêëàäûâàåìûõ ñàìêàìè âñåÿä-

íîé ëèñòîâåðòêè ÿèö íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ 300–600 ÿèö íà îñîáü.

2.3.3. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è àäàïòàöèîííûå âîçìîæíîñòè
îñîáåé, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ôåíîòèïàì

Èçâåñòíî, ÷òî ôåíîòèïè÷åñêàÿ ïëàñòè÷íîñòü ê óñëîâèÿì îêðóæàþ-

ùåé ñðåäû ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ñâîéñòâ ïîëèìîðôíîãî âèäà

(Via, 1993). Ïîýòîìó íîðìà ðåàêöèè ïîïóëÿöèè íà êîðìîâîì ðàñòåíèè

çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àåòñÿ äëÿ áîëüøèíñòâà ïðèçíàêîâ (Tuciæ et al., 1991).

Ýòà ïëàñòè÷íîñòü, êàê áûëî ïîêàçàíî, ìîæåò âåñòè ê ðàçëè÷íîé æèç-

íåñïîñîáíîñòè, îñîáåííî â ýêñòðåìàëüíûõ ìåñòàõ îáèòàíèÿ. Áûëî

ïîêàçàíî, ÷òî íîðìàëüíîå ðàçâèòèå ãóñåíèö äî èìàãî ó óçêîãî îëèãî-

ôàãà ÿáëîííîé ïëîäîæîðêè ìîæåò ïðîèñõîäèòü íà ðàçíûõ êîðìàõ, îä-

íàêî îñíîâíàÿ êîðìîâàÿ êóëüòóðà – ÿáëîíÿ – èìååò îïðåäåëÿþùåå çíà-

÷åíèå â æèçíåäåÿòåëüíîñòè âèäà (Òðèñåë¸âà, Ñàôîíêèí, 1999). Ýòî

îáñòîÿòåëüñòâî âàæíî äëÿ ñòàáèëüíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè ëàáîðàòîð-

íîé ïîïóëÿöèè ÿáëîííîé ïëîäîæîðêè, òàê êàê ïðèñóòñòâèå â ïàðå ñàì-

öà èëè ñàìêè ñ èñõîäíîé ÿáëîíåâîé ñðåäû óâåëè÷èâàëî êîëè÷åñòâî

îòëîæåííûõ ñàìêàìè ÿèö.

Èññëåäîâàíèÿ ïèùåâîé öåííîñòè ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé äëÿ ðàç-

âèòèÿ ãóñåíèö âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè ïîêàçàëè, ÷òî îïòèìàëüíûìè êóëü-

òóðàìè áûëè áåðåçà, ÿñåíü, ÷åðíàÿ ñìîðîäèíà, èâà, òåðí, à íà ÿáëîíå,



66

äóáå, ìàëèíå èññëåäîâàííûå áèîëîãè÷åñêèå ïîêàçàòåëè áûëè õóæå.

Óãíåòåíèå ðàçâèòèÿ íàáëþäàëè íà ñèðåíè è êë¸íå (Ëèòâèíîâà, 1974).

Êðèòåðèåì àäàïòàöèîííûõ âîçìîæíîñòåé êîíêðåòíîãî ôåíîòèïà ó

âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè áûëà âûáðàíà ìàññà êóêîëîê, êîòîðàÿ â çíà÷è-

òåëüíîé ìåðå îáåñïå÷èâàåò ðåïðîäóêòèâíûé ïîòåíöèàë ñàìêè. Ýêñïå-

ðèìåíò áûë îñíîâàí íà èçó÷åíèè ìàññû êóêîëêè îïðåäåëåííîãî ôåíî-

òèïà ïîñëå ïèòàíèÿ ãóñåíèöû íà êîíêðåòíîì âèäå êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ.

Ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ çàêîíîìåðíîñòü èçìåí÷èâîñòè â ìàññå êó-

êîëîê ïîñëå ïèòàíèÿ ãóñåíèö âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè íà òîì èëè èíîì ðàñ-

òåíèè (Ñàôîíêèí, 2000à). Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî èñõîäíàÿ ïîïóëÿöèÿ ëèñòî-

âåðòêè ðàçâèâàëàñü íà ÿáëîíå, íà ýòîì êîðìîâîì ðàñòåíèè ìàññà êóêîëîê

äëÿ ñàìöîâ è ñàìîê, êàê â ïåðâîì, òàê è âî âòîðîì ïîêîëåíèÿõ, áûëà ìåíü-

øå, ÷åì íà äðóãèõ (òàáë. 18, 19). Òàêèì îáðàçîì, èñõîäíî ÿáëîíÿ ÿâëÿåòñÿ

ìåíåå öåííûì êîðìîì. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè ïî ïèùåâîé ñïåöèàëè-

çàöèè ãóñåíèö âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè (Ëèòâèíîâà, 1974).

Èç òàáëèöû 18 âèäíî, ÷òî èìåþòñÿ ðàçëè÷èÿ ìåæäó ôåíîòèïàìè

«À», «Á» è «ÀÁ» â ïåðâîì ïîêîëåíèè íà ãðóøå, ñèðåíè, âî âòîðîì ïî-

êîëåíèè íà ñìîðîäèíå.

Èç òàáëèöû 19 âèäíû çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ ïî ìàññå êóêîëîê ñà-

ìîê ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ó ôåíîòèïîâ «C» è «D» íà ñìîðîäèíå, âî âòî-

ðîì ïîêîëåíèè – ôåíîòèïîâ «Ñ» è «L» íà ãðóøå.

Êàê áûëî ïîêàçàíî âûøå, ó ñàìöîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè ôåíîòè-

ïû «À» è «Á» ÿâëÿþòñÿ ìàðêåðàìè “ñïåöèàëèñòîâ”, à ôåíîòèï «ÀÁ» –

Òàáëèöà 18. Ñðåäíÿÿ ìàññà êóêîëîê ñàìöîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè äâóõ ïîêîëå-

íèé, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ôåíàì, ïðè ïèòàíèè ãóñåíèö  íà ðàçíûõ ðàñòåíèÿõ (â

ìã, õ±Sõ)

Фенотипы Растение Поко- 

ление А Б АБ 

Яблоня I 45,80±3,63 (2) 43,17±3,83 (3) 43,48±2,08(14) 

Вишня I 53,90±5,30 (2) 51,6     (1) 47,34±2,81 (5) 

Груша I 44,90±1,60 (4) 51,99±1,80 (9) 47,17±2,60(13) 

Слива I 43,28±2,66 (4) - 47,42±4,03 (5) 

Сирень I 47,8 (1) 50,0 (1) 54,90±1,34 (2)* 

Смородина I 57,35±2,02 (2) - 55,6 (1) 

Яблоня II 26,66±1,46 (7) 29,08±1,44 (12) 29,40±1,26 (6) 

Вишня II 27,20±0,14 (2) - 29,20±1,41 (2) 

Груша II 27,21±1,83 (7) 33,40±3,96 (2) 33,50±1,30 (5)* 

Слива II 31,53±2,24 (6) 42,43±2,09(12)* 39,32±1,52 (5)* 

Сирень II 41,30±2,75(4)* 40,58±1,07 (5)* 44,68±0,67 (8)* 

Смородина II 38,73±3,58(3)* 50,70±1,81 (3)* 42,65±2,10 (8)* 

Ïðèìå÷àíèå: â ñêîáêàõ – êîëè÷åñòâî èìàãî; * – ðàçëè÷èÿ ñ ÿáëîíåé ïî ïîêîëåíèÿì

(ð<0,05).
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“ãåíåðàëèñòîâ”. Ïèòàíèå ãóñåíèö íà îïðåäåëåííîì êîðìîâîì ðàñòå-

íèè òàê æå õàðàêòåðèçóåò ñòàòóñ íàñåêîìîãî. Áîëüøèå ðàçëè÷èÿ ïî

ìàññå êóêîëîê, îñîáåííî íà íåêîòîðûõ ðàñòåíèÿõ âî âòîðîì ïîêîëå-

íèè, îòìå÷åíû äëÿ ñàìöîâ íàñåêîìûõ-ñïåöèàëèñòîâ. Ñðåäíèå ïîêàçà-

òåëè ïî ìàññå êóêîëîê áîëåå õàðàêòåðíû äëÿ íàñåêîìûõ-ãåíåðàëèñòîâ

(ðèñ. 18).

Òàáëèöà 19. Ñðåäíÿÿ ìàññà êóêîëîê ñàìîê âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè äâóõ ïîêîëåíèé,

îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ôåíîòèïàì,  ïðè ïèòàíèè ãóñåíèö íà ðàçíûõ ðàñòåíèÿõ (â

ìã,  õ±Sõ)

Фенотипы Растение Поко- 

ление C L D Z 

Яблоня  I 65,19±2,15(23) 62,65±2,45(15) 61,44±3,67(7) 67,94±4,04(6) 

Груша I 65,36±3,45(8) 66,76±3,46(8) 58,62±6,86(6) 67,80±4,51(6) 

Вишня I 70,13±5,15(3) 62,55±1,54(4) 70,0(1) 0 

Слива I 67,20±1,93(3) 65,65±6,28(4) 0 0 

Сирень I 84,33±8,39(3)* 0 0 0 

Смородина I 70,40±4,10(2) 90,50±6,86(2)* 70,25±10,78(2) 0 

Яблоня II 40,03±2,69(12) 21,00±0,71(2) 39,00±1,68(7) 0 

Груша II 39,60±3,11(3) 49,23±5,72(4)* 42,30±3,61(2) 42,60±0,57(2) 

Вишня   II 50,3 (1) 41,33±2,60(3)* 0 0 

Слива  II 54,55±4,03(10)* 51,05±2,08(6)* 53,05±1,84(4)* 49,13±6,93(3) 

Сирень II 58,10±1,00(4)* 66,05±1,61(4)* 60,65±5,20(4)* 47,4 (1) 

Смородина II 58,00±1,67(6)* 0 60,44±2,31(5)* 0 

Ïðèìå÷àíèå: â ñêîáêàõ êîëè÷åñòâî èìàãî; * –- ðàçëè÷èÿ ñ ÿáëîíåé ïî ïîêîëåíèÿì

(p<0,05); 0 – îñîáåé äàííîãî ôåíîòèïà íå îòìå÷åíî.

Ðèñ. 18. Ñðåäíÿÿ ìàññà êóêîëîê ñàìöîâ âñåÿäíîé ëèñòîâåðòêè, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàç-

íûì ôåíîòèïàì â âåñåííåì (1) è ëåòíåì (2) ïîêîëåíèÿõ (â ìã; Õ±Sõ  ïî âñåì ðàñòå-

íèÿì â ýêñïåðèìåíòå è âûáîðî÷íî íà ÿáëîíå – ñìîðîäèíå). *–** – äîñòîâåðíîñòü

ðàçëè÷èé ð < 0,05.
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Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ ñïîñîáíîñòü ãóñåíèö âñåÿäíîé ëèñòîâåðò-

êè ýôôåêòèâíî óñâàèâàòü ðàçíîîáðàçíûé êîðì, âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ

ñëåäñòâèåì «íåîïðåäåëåííîñòè» ïèòàíèÿ ãóñåíèö êàæäîé ëàáîðàòîð-

íîé ãåíåðàöèè, òî åñòü ñóùåñòâîâàíèåì íà ðàñòåíèÿõ, êîòîðûå íå áûëè

êîðìîì ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ, îäíàêî áëàãîïðèÿòíû äëÿ ðàçâèòèÿ.

Íåîïðåäåëåííîñòü â ïèòàíèè, êðîìå òîãî, ìîæåò ïðèâîäèòü ïîïóëÿ-

öèþ äî÷åðíåãî ïîêîëåíèÿ â ñîñòîÿíèå ñòðåññà. Âíåøíèì ïðîÿâëåíè-

åì ýòîãî ñîñòîÿíèÿ ìîæåò áûòü óâåëè÷åíèå ìàññû êóêîëîê. ßâëåíèå

ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòè ê ñòðåññàì áîëåå êðóïíûõ îñîáåé èçâåñò-

íî ó äðóãèõ ãðóïï íàñåêîìûõ (Holloway, 1986).

Ãåíåðàëèçîâàííàÿ ñòðàòåãèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè ëèñòîâåðòîê ñ

èñïîëüçîâàíèåì áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ ðàñòåíèé âêëþ÷àåò íåîáõîäè-

ìîñòü àäàïòàöèè ãóñåíèö ê ðàçëè÷íûì êîðìàì, ÷òî çàëîæåíî â èõ

ãåíîòèïå. Ïèòàíèå ãóñåíèö íà îïðåäåëåííîì êîðìîâîì ðàñòåíèè õà-

ðàêòåðèçóåò ñòàòóñ íàñåêîìîãî. Ñðåäíèå ïîêàçàòåëè ïî ìàññå êóêî-

ëîê áîëåå õàðàêòåðíû äëÿ íàñåêîìûõ-ãåíåðàëèñòîâ, áîëüøèå ðàçëè-

÷èÿ îòìå÷åíû äëÿ ñàìöîâ íàñåêîìûõ-ñïåöèàëèñòîâ.
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ÃËÀÂÀ III. ÏÎÏÓËßÖÈÎÍÍÎÅ ÐÀÇÍÎÎÁÐÀÇÈÅ
ÂÑÅßÄÍÎÉ ËÈÑÒÎÂÅÐÒÊÈ ÏÎ ÀÐÅÀËÓ È ÑÒÀÖÈßÌ

3.1. Âëèÿíèå êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ íà ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèè
ïîëèìîðôíîãî âèäà

Изменения в структуре популяции, отмечаемые на разных растени-
ях, являются внешним выражением различий в адаптационных опти-
мумах самцов и самок разных фенотипов. Поэтому в комплексе с аби-
отическими условиями среды растение является важным фактором
формирования фенооблика популяции фитофага. У представителей
разных отрядов насекомых было выявлено влияние кормового расте-
ния на фенооблик популяции фитофага (Зеленская, 2006; Пиджакова,
Вилкова, 1988; Фасулати, 1988; Via, 1987a, 1993). Более того, для коло-
радского жука Leptinotarsa decemlineata (Say.) (Coleoptera: Chrysome-
lidae) было отмечено изменение фенооблика  популяции при питании
жуков на разных сортах картофеля (Фасулати, 1987).

Фенооблик лабораторных линий при развитии гусениц на разных
растениях моделирует возможные пути возникновения различий в при-
родных популяциях. Возможная роль кормового растения в формиро-
вании фенооблика популяции при питании гусениц на «непрогнозиру-
емом» ими растении проверена на всеядной листовертке (Сафонкин,
Триселёва, 2003б). Для проверки гипотезы гусениц из индивидуаль-
ных кладок от родительских пар определенных фенотипов рассажива-
ли на все виды растений, используемые в эксперименте, создавая эф-
фект «случайно выбранного» самкой растения для откладки яиц, в том
числе нехарактерного для питания родительского поколения.

Показатели внутрипопуляционного разнообразия (µ) и доли ред-
ких форм (h), рассчитанные по Животовскому (1982), выявили кормо-
вые растения с разной степенью пригодности для развития листоверт-
ки разных фенотипов в двух поколениях в течение сезона (табл. 20).
Уменьшение фенотипического разнообразия популяции после зимов-
ки связано с разной выживаемостью диапаузирующих гусениц. Сте-
пень подготовленности конкретной гусеницы к переживанию небла-
гоприятных условий во многом определяется питанием определенным
кормовым растением. После питания на яблоне, смородине (по сам-
кам) и, особенно на груше, вероятность выживаемости гусениц во время
зимовки высока для всех фенотипов. На сливе, сирени (по самкам),
смородине (по самцам) разнообразие фенотипов меньше. Следователь-
но, фенотипический состав популяции может зависеть от питания тем
или иным растением. Двухфакторный дисперсионный анализ показал,
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что до 80% фенотипической изменчивости зависят от генетической
изменчивости (h2) (F=10,58, d.f.= 6, 24, p=0,0). На модификационную
изменчивость, зависящую от питания гусениц, приходится до 4%
(F=7,34, d.f.=4, 24, p=0,0007).
Фенооблик популяции полиморфного вида зависит от питания гу-

сениц на определенной кормовой культуре. Уменьшение показателя
внутрипопуляционного разнообразия и возрастание доли редких форм
при развитии гусениц на менее характерном корме показывают, что
возможность преадаптации особей разных фенотипов к разным рас-
тениям может быть основана на наследственно закрепленных раз-
личиях в способности к усвоению того или иного растения, и отра-
жают различия в оптимумах адаптации особей в пределах нормы ре-
акции популяции.

3.2. Êîðìîâîå ðàñòåíèå è ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè
ïîëèìîðôíîãî âèäà â áèîòîïå

3.2.1. Ðàñòåíèÿ è îáèëèå ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ áèîòîïå

Ф.Г. Добжанским в 1951 году было высказано предположение, что
существует взаимосвязь между фенотипической изменчивостью и чис-
лом занимаемых ниш особями одной популяции (Dobzhansky, 1951).
У комаров Aedes caspius caspius (Pall.) (Diptera: Culicidae) для особей
одной популяции известны факты взаимосвязи между изменчивостью
в деталях строения ротового аппарата личинок и разнообразием зани-

Таблица 20. Показатель внутрипопуляционного разнообразия () и доля редких
форм (h) у всеядной листовертки на разных растениях в 1 и 2 поколениях

 h Растения Пол 
имаго 1 2 1 2 

Яблоня Самцы 
Самки 

2,470±0,199 
3,709±0,145 

2,986±0,038 
3,551±0,263 

0,177±0,066 
0,070±0,040 

0,005±0,013 
0,112±0,060 

Груша Самцы 
Самки 

2,817±0,133 
3,954±0,006 

2,802±0,215 
3,982±0,074 

0,061±0,044 
0,012±0,019 

0,066±0,072 
0,004±0,018 

Слива Самцы 
Самки 

1,993±0,472 
1,990±0,756 

2,886±0,110 
3,758±0,199 

0,336±0,157 
0,503±0,189 

0,038±0,037 
0,061±0,050 

Вишня Самцы 
Самки 

2,703±0,317 
2,836±0,642 

2,000±0,707 
2,000±0,816 

0,099±0,106 
0,291±0,161 

0,333±0,236 
0,500±0,204 

Смородина Самцы 
Самки 

1,940±0,828 
3,897±0,283 

2,692±0,204 
1,195±0,500 

0,353±0,276 
0,026±0,071 

0,103±0,068 
0,519±0,125 

Сирень Самцы 
Самки 

2,970±0,172 
1,000±1,000 

2,938±0,104 
3,744±0,074 

0,010±0,057 
0,750±0,250 

0,021±0,035 
0,064±0,068 

Малина Самцы 
Самки 

– 
– 

– 
2,000±1,414 

– 
– 

– 
0.500±0,353 
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маемых ими ниш, что обеспечивает большую экологическую пластич-
ность и повышает вероятность выживания (Ивницкий и др., 1984). В
разных группах беспозвоночных, на Mytilus edulis (L.) (Mytiloideae:
Mytilidae) (Сергиевский и др., 1997), Callosobruchus chinensis (L.)
(Coleoptera: Chrysomelidae) (George, Verma, 1997) показана связь фе-
нотипической изменчивости поверхностного рисунка и различий в
экологических характеристиках. Возможные аналогичные закономер-
ности были проанализированы на примере всеядной листовертки.
Индекс соотношения самцов фенотипа «Б» к самцам фенотипа «А»
информативно использовать для описания особенностей фенотипичес-
кой структуры популяций всеядной листовертки. За индекс принима-
ли I

Б/А
=  

Б
/  

А
, где  

А
 и  

Б
 – количество всех самцов данного феноти-

па, отловленных в ловушки.
Популяции листоверток этого вида, обитающие в плодовых садах,

являются производными от первоначально распространенных в лес-
ных биотопах. В Закарпатской области фенотипический состав попу-
ляции на лесной растительности характеризовался индексом 0,81 (табл.
21) (Сафонкин, 1990). В агробиоценозах структура популяции претер-
певает значительные изменения. Например, в грушевом саду I

Б/А
 пре-

высил значения, полученные на лесной растительности. Здесь преоб-
ладали самцы фенотипов «Б» и «АБ».

В популяциях смешанного, яблоневого, слививого садов I
Б/А

 соста-
вил 0,48–0,52. Тут достоверно преобладали самцы фенотипа «А» (Fфакт

> Fтеор, p=0,05, для различий в обилии самцов фенотипа «А» к самцам
фенотипа «Б»).

Из результатов работы следует, что существуют различия в пред-
почтении самцами разных фенотипов различных кормовых культур,
поскольку самцы фенотипа «АБ» в зонах совместного распростране-

Таблица 21. Изменения в обилии самцов всеядной листовертки в разных типах
плодовых садов и на лесной растительности по уловам в ловушки с аттрактантом.
Закарпатская область, Украина, эксперимент 1985–1986 гг.

Фенотип, обилие, % 
А Б АБ 0 

Тип  
растительности 

Σ % Σ % Σ % Σ % 
Отношение 
ΣБ/ΣА 

Яблоня 238 43,1 124 22,5 179 32,4 11 0,02 0,52 
Груша 129 23,8 125 23,1 238 53,3 4 0,07 0,97 
Смешанный  
(яблоня, слива, 
вишня) 

81 44,0 41 22,2 58 31,6 4 2,2 0,51 

Слива 48 52,7 23 25,3 20 22,0 0 0,0 0,48 
Лесная (орешник, 
 тёрн, граб и др.).  

132 28,7 107 23,2 215 46,7 6 1,3 0,81 
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ния грушевых и яблоневых садов в большем количестве обитают на
грушах.

3.2.2. Çàêîíîìåðíîñòè â èçìåí÷èâîñòè îáèëèÿ ñàìöîâ ðàçíûõ
ôåíîòèïîâ ïî ñòàöèÿì

Особый интерес представляет изучение распределения фенотипов
самцов на территории отдельного смешанного плодового сада (Сафон-
кин, 1993; 1995 а).

Небольшая территория Ботанического сада МГУ, расположенного
на Воробьевых Горах, характеризуется наличием участков с разными
видами растений. Поэтому в зависимости от места расположения ло-
вушек значение I

Б/А
 сильно менялось. Например, в 1991 году для лис-

товерток, обитающих на грушевых деревьях, индекс составил 0,71, на
яблонях – 0,54 (табл. 22, рис. 19).

Интересно отметить,  что для бабочек, собранных с дичков яблонь,
индекс составил 1,0. Это сопоставимо с результатами исследований в
Закарпатской  области, где  состав популяции на лесной растительно-
сти характеризовался индексом 0,81, в то время как на яблонях в пло-
довом саду он составил 0,52 (Сафонкин, 1990). Изменения в I

Б/А
 по

Таблица 22. Структурный состав популяций всеядной листовертки в первом поко-
лении в разных типах плодовых садов в г. Москве и Московской области по ре-
зультатам 1989–1993 гг.

Фенотипы самцов, %, отношение Б/А, среднее число самцов на ловушку  Год,  
растения А Б АБ 0 Б/А Х±Sx 

Ботанический сад МГУ 
1990 35,5 21,6 41,6 1,3 0,61 9,87±1,54 а 
1991 25,2 18,4 56,0 0,4 0,73 18,58±2,14b 
Дикие 
яблони 

22,4 22,4 55,2 0,0 1,00 30,75±7,73 с 

Груша 27,4 19,5 53,1 0,0 0,71 17,33±7,23 b 
Слива 23,2 15,6 60,2 1,0 0,67 32,00±4,21 с 
Черешня, 
яблоня 

24,5 15,8 58,7 1,0 0,64 14,27±5,05 d 

Черешня, 
слива 

32,8 18,8 48,4 0,0 0,58 13,63±2,93 d 

Яблоня 31,0 16,9 51,6 0,5 0,54 24,75±7,02 b 
Яблоневый сад 1 

1989 31,4 14,9 52,8 0,9 0,47 7,72±0,71 а 
1990 43,9 13,4 41,5 1,2 0,31 2,56±0,32 b 

Яблоневый сад 2 
1991 30,8 16,7 52,4 0,4 0,54 8,99±1,18 а 
1992 37,8 13,8 47,8 0,6 0,37 13,69±0,84 b 
1993 40,9 14,7 44,0 0,4 0,35 3,20±0,49 с 

Примечание: a, b, c, d – уровень достоверности различий по садам 95%.
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соотношению фенотипов на  исследуемых культурах в целом имеют
такую же тенденцию, что и изменения в обилии данного вида в этих
стациях. Однако обилие всеядной  листовертки значительно отличает-
ся у субпопуляций на монокультурах (слива, яблоня) по сравнению с
участками со смешанным типом растительности (черешня, слива и
черешня, яблоня) (табл. 22, данные 1991 года, рис. 19). Кроме того, как
видно из рисунка 19, существует тенденция к уменьшению доли сам-
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цов фенотипа «Б», обитающих на культурных сортах яблонь по срав-
нению с дичками, хотя по плотности популяции различия недостовер-
ны.
Структура популяции на небольшой территории,  содержащей раз-

ные плодовые культуры, соответствует  тому,  что  наблюдается
для тех же плодовых культур, занимающих большие пространства.

3.2.3. Âëèÿíèå áèîòîïè÷åñêèõ ðàçëè÷èé íà ôåíîîáëèê
ïîïóëÿöèè ïîëèìîðôíîãî âèäà

В связи с неблагоприятными погодными условиями на территории
Московского региона в 1990 и 1993 годах обилие листоверток было
наиболее низким с одним поколением в сезоне (табл. 22). В структуре
популяции уменьшилась доля самцов фенотипа «АБ» за счет возрас-
тания  доли особей фенотипа «А». Это естественно вытекает из-за их
преимущественного распространения на севере ареала, возможно в
связи с большей холодостойкостью особей этой части популяции. В
неблагоприятные для вида года особенно заметен рост доли бабочек
более устойчивой формы. В противоположность выше сказанному, в
Ботаническом саду МГУ, расположенном в центре г. Москвы в более
теплых микроклиматических условиях, рост популяции происходил
за счет увеличения численности более теплолюбивой формы «АБ» и
уменьшения доли самцов фенотипа «А». В связи с этим I

Б/А
 изменился

в сторону увеличения с 0,61 в 1990 до 0,73 в 1991.
 Выше было показано,  что наличие разных культур на небольшой

территории (Ботанический сад) приводит к разделению популяции
полиморфного  вида на субпопуляции с преобладанием того или иного
фенотипа. Субпопуляции формируются, несмотря на возможность сво-
бодного перемещения имаго между различными участками террито-
рии. Следовательно, гетерогенность популяции на территории  зави-
сит  от питания на определенном кормовом растении.

Гетерогенность в распределении особей разных фенотипов была
отмечена и на территории с одной кормовой культурой – яблоней (Са-
фонкин, 1993в; Safonkin, 1998a). В модельных яблоневых садах 1 и 2
(рис. 20) можно выделить участки, где в течение всех лет наблюдений
отмечена более  высокая плотность особей  фенотипа  «Б» по сравне-
нию с особями фенотипа «А». Особенностью этих участков была раз-
реженная посадка деревьев и, соответственно, меньшая сомкнутость
крон яблонь. Это приводило к большему прогреву почвы и стволов
деревьев.

 В саду 1 такой участок был расположен ближе к краю территории
(рис. 20, 1). Если среднее отношение «Б»/«А» в 1989 году было 0,47, в
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1990 – 0,30, то внутри этого очага по годам до 2,0  и 3,0  соответствен-
но. Вне этой области были стации, где доля самцов фенотипа «Б» в
уловах была выше средней, но они варьировали по годам наблюдений.
В качестве примера можно привести данные по 31 и 32 ряду яблонь. В
1990 году на 32 ряду были выделены микростации с  IБ/А равным 1,0.  В
1989 году на близком к нему 31 ряду индекс равнялся только 0,5.

Рис. 20. Пространственное распределение самцов фенотипа «Б» всеядной листо-
вертки на территории яблоневых садов (совхоз им. Ленина, Московская обл.) по
экспериментам 1989–1993 гг. Выделены микростации с преобладанием самцов
фенотипа «Б». Ось абсцисс – длина ряда в относительных единицах, ось ординат
– номер ряда, вертикальные линии – значение IБ/А в местах, где он более чем в 1,5
раза превышает среднее значение.
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Преимущественное распространение самцов фенотипа «А» по тер-
ритории сада 1 отмечено на разных участках. В течение 2-х лет наблю-
дений они преобладали на 8–10, 20 ряду, около очага самцов фенотипа
«Б», в центре сада.

Наиболее равномерно были распределены по исследуемой  терри-
тории самцы фенотипа «АБ». Только в середине 15 и 16 рядов в тече-
ние двух лет было отмечено достоверное увеличение плотности бабо-
чек этого фенотипа.

На территории сада 2 очаг самцов фенотипа «Б» был расположен в
середине между рядами 28 и 36 и имел форму месяца (рис. 20, 2). Об-
щей  характеристикой стаций в саду 2,  где  преобладали самцы фено-
типа «Б», было то, что внутри них IБ/А достоверно (Fфакт. > Fтеор., р =0,05)
отличался от такового по  ловушкам,  расположенным, например,  в
первом учетном ряду или вокруг очага с самцами «Б». Между собой
индексы по двум контрольным участкам не различались. В некоторых
микростациях  условия благоприятствовали развитию самцов феноти-
па «А». Эти стации были расположены на 5–10, 20–22 и некоторых
других рядах. Наиболее  равномерно по территории были распределе-
ны самцы фенотипа «АБ».

В 1993 году, в год с низкой численностью всеядной листовертки,
когда преобладали самцы фенотипа «А», в местах, где ранее преиму-
щественно были распространены бабочки фенотипа «Б», ситуация не
изменилась. В некоторых ловушках, там,  где в 1992 году был высокий
индекс,  например, 4,0, а в 1993 году не было поймано ни одной бабоч-
ки фенотипа «Б», не отлавливались и  особи  фенотипа «А».

Степень специализации насекомых разных фенотипов можно оха-
рактеризовать, основываясь на равномерности распределения особей
по территории (Сергиевский, 1988). Основываясь на таком подходе,
следует предположить, что по данному критерию у всеядной листо-
вертки фенотипы «А» и «Б» также маркируют особей-специалистов, а
фенотип «АБ» – особей-генералистов, поскольку самцы последнего
наиболее равномерно распределены по территории.
Различия в структуре популяции полиморфного вида отмечены как

для разных кормовых культур,  так и для одной  кормовой культуры в
связи с гетерогенностью экологических условий территории: обилие
самцов фенотипа «Б» выше на разреженных участках сада. По сте-
пени равномерности распределения по территории самцов всеядной
листовертки фенотипы «А» и «Б» являются маркерами насекомых-
специалистов, фенотип «АБ» – насекомых генералистов.
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3.2.4. Ðàçëè÷èÿ âî âðåìåíè ë¸òà ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ

Изучение особенностей лёта самцов в течение сезона было прове-
дено в Закарпатской области в 1986 г. (Сафонкин, 1990). На рисунке 21
представлены различия начала и сроков массового лёта самцов всеяд-
ной листовертки в разных биотопах.

Для исходной, обитающей на лесной древесно-кустарниковой рас-
тительности, популяции характерно близкое к единице отношение
фенотипов «А» и «Б» и синхронизация сроков лета бабочек основных
групп. Только в пик лета, наблюдавшийся со 2 до 10 июня 1986 г., было
отловлено несколько больше самцов фенотипа «А» (1,53 ±0,27), чем
самцов типа «Б» (0,93±0,24) на ловушку за сутки. В остальные учеты
различия были недостоверны.

В яблоневом саду пик лёта самцов фенотипов «А» наблюдался с 20
по 30 мая, т. е. раньше чем в исходной популяции, обитающей на лес-
ной растительности, на десять дней. В грушевом саду в пик лета было
отловлено самцов фенотипа «А» – 0,46±0,15, фенотипа «Б» – 0,91 ±0,24
и фенотипа «АБ» –
2,94 ± 0,52 (ловушка/
сут). Массовый лёт
самцов фенотипа
«АБ» во всех биотопах
был смещен относи-
тельно самцов осталь-
ных фенотипов на бо-
лее поздние сроки. От-
метим, что первыми
имаго, залетавшими в
ловушки в начале сезо-
на, чаще были самцы
фенотипа «А».
Существует связь

между фенотипом
самцов и сроком их
массового лёта: наи-
более ранний вылет
характерен для сам-
цов фенотипа «А»,
наиболее поздний – для
самцов фенотипа
«АБ».

Рис. 21. Лёт самцов 3-х фенотипов всеядной листо-
вертки в первом поколении в разных типах садов и
лесном массиве в Закарпатской области по экспери-
ментам 1986 г. (Сафонкин, 1988).
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3.3. Çàêîíîìåðíîñòè â ñîîòíîøåíèè ñàìöîâ ðàçíûõ
ôåíîòèïîâ ïî àðåàëó

Всеядная листовертка относится к широко распространенным ви-
дам, её ареал охватывает всю территорию Европы. Недавно она была
отмечена на Западном побережье США (LaGasa et al., 2003). В ряде
исследований было изучено фенотипическое разнообразие этого вида
по ареалу (Сафонкин, 1989; Козлов, Моторкин, 1990; Гричанов и др.,
2001, Liblikas et al., 2004). Отметим наличие клинальной изменчивос-
ти значения индекса Б/А (IБ/А).

Некоторые закономерности фенотипической структуры популяций
по России и прилегающим регионам представлены на рисунке 22.

Рис. 22. Соотношение самцов всеядной листовертки 4-х фенотипов по ареалу.
Цифры на графиках – отношение обилия самцов фенотипа “Б” к самцам феноти-
па “А” в уловах. Стрелка – направление клинальной изменчивости IБ/А в сторону
увеличения доли самцов фенотипа «А».
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Во всех исследованных точках ареала присутствовали самцы трех
массовых фенотипов «А», «Б», «АБ», но в северо-западной части аре-
ала преобладали самцы фенотипа «А», а на южной и юго-восточной -
самцы фенотипа «Б».

Так, в восточной части Польши и Брестской области Республики
Беларусь IБ/А составил 0,02,  в Закарпатской области Украины и Мос-
ковской области индекс увеличился до 1,0, а на юго-западе в Крыму и
Зардобском районе Азербайджана до 36,0. Доля самцов фенотипа «АБ»
также возрастала от центра к южной части ареала. Аналогичные ре-
зультаты получены в работе Козлова, Моторкина (1990). Эти авторы
предложили выделить кавказскую группу популяций всеядной листо-
вертки в виде особой группы, отличающейся значительным преобла-
данием самцов фенотипа «Б» и менее выраженной клинальной измен-
чивостью между популяциями.  Различия в IБ/А 

между популяциями с
Кавказа и популяциями остального ареала, по нашему мнению, мож-
но объяснить значительными различиями в видовом составе кормо-
вых растений. Это подтверждается фактом обнаружения самцов фено-
типа «А» на деревьях айвы, росших в гранатовом саду, в то время как
на гранатовых деревьях субпопуляция состояла из самцов фенотипов
«Б» и «АБ». (Сафонкин, 1988). Следовательно, для выделения кавказ-
ских популяций всеядной листовертки в особую группу нет достаточ-
ных оснований.
Популяции всеядной листовертки на всем ареале включают в себя

все известные морфологические фенотипы особей, причем структу-
ра популяций закономерно меняется по ареалу.

3.4. Âíóòðèâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ ìåæäó ñàìöàìè âñåÿäíîé
ëèñòîâåðòêè

 Известно, что популяция стремится максимально использовать
потенциальные возможности данного вида при расселении. Благодаря
полиморфизму популяции реализация этой задачи может в достаточ-
ной степени приближаться к потенциальным возможностям вида. При
отлове на синтетический двухкомпонентный аттрактант, содержащий
макрокомпоненты феромона, в разных точках ареала было отловлено
в ловушки более 11000 особей, из них 33,45% самцов фенотипа «А»,
19,31% – фенотипа «Б», 46,08% – фенотипа «АБ» и 1,15% самцов фе-
нотипа «0». Иллюстрацией взаимоотношений фенотипов в суммарной
выборке по ареалу может служить анализ корреляций между обилием
особей каждого фенотипа, приведенный в таблице 23.
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Таблица 23. Корреляция между численностями самцов четырех фенотипов и об-
щей численностью имаго в клеевых ловушках () по ареалу (результаты наблюде-
ний с 1985 г.)

Формы самцов Коэффициент корреляции Значимость Гипотеза 
А/0 -0,199 0,282 Не отл.от  0 
Б/0 0,384 0,031 Отл.от  0 
АБ/0 -0,395 0,026 - " - 
Б/АБ -0,709 0,0 - " - 
А/АБ -1,952 0,913 Не отл. от  0 
А/Б -0,689 0,0 Отл. от  0 
А/∑ 0,114 0,548 Не отл. от  0 
Б/∑ -0,310 0,086 - " - 
АБ/∑ 0,318 0,078 - " - 
0/∑ -0,151 0,577 - " - 

Примечание: число степеней свободы – 29.

Видно, что положительная корреляция наблюдается только между
обилием самцов «Б» и «0». Эти данные подтверждают результаты изу-
чения наследования данных признаков в ряду поколений – фенотипы
«Б» и «0» имеют один генотип Р2Р2 . Отрицательная корреляция полу-
чена между количеством самцов «Б» или «0», с одной стороны, и «АБ»
или «А» – с другой. Иногда нейтральная – по самцам фенотипа «А».
Эти результаты не зависят от общей численности самцов в исследуе-
мых сборах. Как было показано выше, самцы разных фенотипов все-
ядной листовертки несколько различаются экологическими преферен-
думами. В то же время, при возникновении условий, оптимальных для
развития вида, общее увеличение обилия происходит за счет увеличе-
ния абсолютной численности самцов всех фенотипов. При возраста-
нии обилия увеличивается и внутривидовая конкуренция между сам-
цами за обладание самками. Изучение данного вопроса интересно и в
теоретическом плане – насколько разные фенотипы самцов дифферен-
цированы в экологической нише, и, соответственно этому, насколько
самцы разных фенотипов  изолированы друг от друга.

Результаты свидетельствуют о сильной внутривидовой конкурен-
ции между самцами, относящимися к разным фенотипам (табл. 24)
(Safonkin, 1988a). Коэффициент корреляции указывает на более жест-
кие  конкурентные отношения между особями фенотипов «А» и «АБ».
Это естественно вытекает из того факта, что бабочки этих фенотипов
более равномерно распространены по территории, их численность
выше численности бабочек фенотипа «Б», мало различается аттрак-
тивность к многокомпонентным составам феромона. В связи с разно-
качественностью экологических ситуаций внутри садов были прове-
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дены отдельные расчеты для учетных точек из мест, где  преобладали
самцы фенотипа «А» или  фенотипа «Б».  Коэффициент dyx показыва-
ет,  что существует около 80% вероятности того, что увеличение чис-
ленности бабочек фенотипа «А» отрицательно влияет на количество
особей фенотипа «АБ» в той же учетной точке. Из таблицы 24 следует,
что увеличение доли бабочек фенотипа «Б» может являться следстви-
ем уменьшения доли особей фенотипов «А» и «АБ» в ловушках. При
небольшом обилии всеядной листовертки, в местах преобладания сам-
цов фенотипа «Б», сильные отрицательные конкурентные отношения
отмечены между самцами фенотипов «Б» и «АБ» (табл. 24, года 1990,
1991). Однако при очень низком обилии популяции,  даже  в  местах  с
преобладанием самцов  фенотипа  «Б», большая конкуренция отмече-
на для особей фенотипов «А» и «АБ» (табл. 24, сад 2, 1993 г.). Конку-
ренция между  особями «Б» и «АБ» зависит от общего обилия всеяд-
ной листовертки  и  места преимущественного распространения того
или иного фенотипа самцов.  В местах преобладания самцов фенотипа
«А» в отношениях между «Б» и «АБ» не выявлено сильной  конкурен-
ции. Значения dyx свидетельствуют,  что не более 36% изменений ко-
личества особей фенотипа «Б» отрицательно зависит от  количества

Таблица 24. Расчет силы  внутривидовой конкуренции (dyx) и силы влияния (dxy,z)
между разными фенотипами самцов всеядной листовертки на территории ябло-
невых садов

Преобладающий фенотип, сила влияния 
Год 

Отношение 
фенотипов А, dyx d xy,z Б, dyx d xy,z 

Сад 1 
А/Б 0,313 АБ 0,292 АБ 
А/АБ -0,955 а  -0,902 b  1989 
Б/АБ -0,570  -0,673  
А/Б 0,335 АБ 0,217 АБ 
А/АБ -0,938 а  -0,612  1990 
Б/АБ -0,635  -0,849 b  

Сад 2 
А/Б -0,490 А 0,489 АБ 
А/АБ -0,967 а  -0,827 b  1991 
Б/АБ -0,252  -0,893 b  
А/Б -0,483 А 0,694 АБ 
А/АБ -0,940 а  -0,973 а  1992 
Б/АБ -0,233  -0,472  
А/Б   -0,334 А 
А/АБ   -0,842 а  1993 
Б/АБ   -0,227  

Примечание: уровень достоверности выше, чем: А – 99%, Б – 95%.
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особей фенотипа «АБ». Минимальные отрицательные,  а чаще поло-
жительные  корреляции отмечены между фенотипами «А» и «Б». Эти
данные подтверждают популяционную значимость разнокачественно-
сти популяции в процессе репродуктивного поведения, изложенную в
главе I, и основанную на различиях в выделении и восприятии компо-
нентов феромона.

 Коэффициент dxy,z позволяет оценить силу влияния того или иного
признака, в нашем случае обилия особей определенного фенотипа - на
взаимоотношения особей двух других фенотипов. Расчеты показыва-
ют, что в саду 1 наибольшую силу  влияния оказывает плотность осо-
бей «АБ» (табл. 24). Это отмечено как для мест с максимальным рас-
пространением самцов фенотипа «А», так и «Б». Для сада 2 в местах с
преобладанием фенотипа «А» и при низкой плотности популяции силь-
нее  влияет обилие самцов этого фенотипа. В местах с преобладанием
фенотипа «Б» сильнее влияет обилие самцов «АБ».
В зависимости от общей численности популяции меняется сила

внутривидовых конкурентных взаимоотношений между самцами раз-
ных фенотипов. В основном, большая конкуренция отмечена для до-
минирующих в модельном биоценозе фенотипов «А» и «АБ».
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ÃËÀÂÀ IV. ÐÅÏÐÎÄÓÊÒÈÂÍÎÅ ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ,
ÔÅÐÎÌÎÍÍÛÉ ÔÎÍ È ÂÈÄÎÂÎÅ

ÐÀÇÍÎÎÁÐÀÇÈÅ ÑÎÎÁÙÅÑÒÂÀ ËÈÑÒÎÂÅÐÒÎÊ

При обитании в любом биоценозе и при расселении в новые биото-
пы, особи вступают во взаимоотношения с насекомыми других видов,
в том числе и с теми, которые осуществляют свое репродуктивное по-
ведение на основе химических соединений того же класса (Carde, Baker,
1984). При изучении полового поведения самцов в присутствии запа-
ха синтетических аналогов половых феромонов было показано суще-
ствование нескольких типов влияния компонентов феромона. 1. Адди-
тивность – компоненты феромона активны каждый в отдельности и их
действие складывается. 2. Синергизм – один компонент вызывает по-
веденческий ответ, другой не вызывает (Greenway et al., 1982; Kafka,
Krieg, 1987). Но при совместном действии компонентов эффект атт-
рактивности больше, чем при действии одного. 3. Взаимный синер-
гизм – ни одно из веществ по отдельности не вызывает ответов, актив-
на их смесь (Priesner et al., 1986; Silverstein, 1979). 4. Ингибирование –
вещество или смесь вызывают полный поведенческий ответ. Другое
вещество неактивно, но при совместном действии с активным компо-
нентом полностью или частично подавляет ответ (Beever, Campion,
1979; Davis et al., 1984; Doolittle, Solomon, 1986; Gronning et al., 2000;
Peltotalo, Tuovinen, 1986; Priesner et al., 1986; Rothschild, 1974; Saglio et
al., 1976; и др.).

4.1. Ìåõàíèçì âîñïðèÿòèÿ è ðåàêöèÿ íà ôåðîìîíû
ñàìöîâ è ñàìîê ÷åøóåêðûëûõ

Многие исследователи, занимающиеся полевым скринингом син-
тетических половых аттрактантов насекомых, отмечали прилет сам-
цов нескольких видов на один и тот же состав (Arn et al., 1974; Booij et
al., 1986; Hrdy et al., 1979; Hrudová, 2003 и многие другие). Поскольку
цель исследований обычно ограничивалась изучением влияния веществ
на поведенческие реакции определенных видов насекомых, прилет
особей других видов отмечался лишь как побочный факт. Одним из
первых обратил внимание на него И. Тамаки (Tamaki, 1977) отметив-
ший, что, хотя половой феромон, в строгом смысле этого термина есть
внутривидовой химический сигнал, некоторые половые феромоны
могут функционировать как межвидовые химические сигналы. Эта
гипотеза была разработана им для взаимодействия близкородственных
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видов, причем функция феромонов, выделяемых самками одного вида,
сведена к ингибированию поведенческих реакций самцов другого вида.
Гипотеза была подтверждена рядом примеров (Biwer et al., 1977). На-
пример, изоляция двух видов совок рода Diachrysia (Hub.) (Lepidoptera:
Noctuidae) основана на изменении соотношения 2-х компонентов фе-
ромонной смеси (Toth et al., 1988).  Компонент полового феромона сли-
вовой плодожорки Grapholita molesta (Busck.) является ингибитором
полового поведения самцов восточной плодожорки Grapholita
funebrana (Toth et al., 1991). В некоторых случаях ингибирующий эф-
фект определенного компонента полового феромона самок для сам-
цов другого вида является принципиальным фактором изоляции
(Landolt, Heath, 1987; Quero, Baker, 1999).

До настоящего времени практически не раскрыт вопрос о возмож-
ности и, соответственно, степени влияния феромонного фона сообще-
ства листоверток на самок своего и иных видов. Для совок Spodoptera
littoralis (Bois.) было показано, что высокая концентрация синтетичес-
кого феромона этого вида в воздухе не меняет призывного поведения
самок, но подавляет процесс спаривания (Dunkelblum et al., 1987). Не-
давно на самках Heliothis subflexa  впервые для совок была продемон-
стрирована способность к восприятию запаха феромона самок друго-
го вида, Heliothis virescens, выражавшаяся в выделении большего ко-
личества макрокомпонента феромона, ингибирующего аттрактивность
самцов Heliothis virescens (Groot et al., 2010).

Способность самок определять наличие феромона в воздушной
среде исследована намного меньше, чем самцов, и в большинстве ра-
бот по изучению влияния феромонов в расчет обычно не принима-
лась, на что обратил внимание Сандерс (Sanders, 1987). У одних видов
антенна самок, по результатам электроантеннограмм, откликается на
стимуляцию феромоном из собственных желез, у других видов ника-
ких ответных реакций выявлено не было (Hansson, 1995). У тех видов,
где ответ был зафиксирован, амплитуда сигнала была во много раз
меньше, чем у самцов. Для каштановой плодожорки  было показано,
что самки воспринимают запах полового феромона своего вида в 20–
50 раз слабее самцов, однако реагируют на него (Den Otter et al., 1996).
Первоначально у Manduca sexta (Johnson) (Lepidoptera: Sphingidae) в
клетках головного мозга самцов были найдены феромон-отвечающие
нейроны (Matsumoto, Heldebrand, 1981). Поэтому, считали эти авторы,
только самцы способны воспринимать половой феромон благодаря
воспринимающим рецепторам на антеннах и нейронам в мозге. Одна-
ко позднее был исследован механизм распознания своего феромона у
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самок Spodoptera littoralis. Оказалось, что самки способны настраи-
вать антеннальные воспринимающие нейроны к главному компоненту
своего полового феромона. Причем, эти нейроны так же специфичны
и чувствительны, как и таковые у самцов. Сенсилл, содержащих этот
тип воспринимающих нейронов, однако,  в 5 раз меньше, чем у сам-
цов, так что общая чувствительность к феромону у самок значительно
ниже (Hansson, 1995). Подобная зависимость была выявлена у самок
кукурузного мотылька (Hansson, 1995) и в нашем исследовании: коли-
чество длинных трихоидных сенсилл на одном членике антенны у сам-
цов всеядной листовертки (29,8±0,2) значительно превышает таковое
у самок (3,6±0,1).

4.2. Âëèÿíèå ôåðîìîííîãî ôîíà íà ïîëîâîå ïîâåäåíèå
ñàìîê ëèñòîâåðòîê

На двух массовых видах розанной и пестрозолотистой листоверт-
ках были предприняты попытки исследовать механизм межвидовых
отношений в процессе репродуктивного поведения имаго. Первона-
чально было отмечено отсутствие существенного ингибирования атт-
рактивности розанной и пестрозолотистой листоверток для самцов при
содержании самок обоих видов в одном садке (Сбъчев, 1980). Позднее,
в работе А.К. Миняйло с соавторами (1985), был предложен механизм
репродуктивной изоляции этих видов, где главную роль в процессе
изоляции авторы отводили именно половым феромонам. Авторы при-
шли  к заключению, что у пестрозолотистой листовертки существует
преимущество на уровне хемокоммуникационного канала.

Однако  из проведенных исследований осталось не ясным, влияет
ли запах полового феромона одного вида на поведение  самок  друго-
го,  либо ингибирует половое поведение только самцов. Таким обра-
зом, механизм изоляции двух близкородственных видов во время реп-
родуктивной активности остался не раскрытым.

4.2.1. Âçàèìîâëèÿíèå ñàìîê äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ÷åðåç
ôåðîìîííûé ôîí

Нами были изучены межвидовые отношения у розанной и пестро-
золотистой листоверток в плодовых садах степного отделения Никит-
ского ботанического сада Крыма, и яблоневых садах Московской об-
ласти. Розанная и пестрозолотистая листовертки на личиночной ста-
дии характеризуются близкими экологическими характеристиками  и
в условиях Крыма являются доминирующими (Safonkin, 1998б). Изу-
чение взаимного влияния феромонов розанной и пестрозолотистой
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листоверток проведено при разном обилии исследуемых видов: низ-
ком (1996), среднем (1988, 1997) и высоком (1989).

В феромон пестрозолотистой листовертки входят цис-11-тетраде-
ценилацетат (цис-11-ТДА) и транс-11-тетрадеценилацетат (транс-11-
ТДА), причем их соотношение 92:8 наиболее привлекательно для сам-
цов (Frerot et al., 1983). Феромон розанной листовертки содержит цис-
11-ТДА и цис-11-тетрадеценол (цис-11-ТДол) в соотношении 9:1
(Roelofs et al., 1976). Позже Мыттус и Гранат (1983) предположили,
что феромон розанной листовертки состоит из цис-9-ТДА: цис-11-ТДол
в соотношении 9:1. Поэтому в качестве макрокомпонента аттрактанта
розанной листовертки в опытах по взаимовлиянию феромонов розан-
ной и пестрозолотистой листоверток был использован предложенный
ими цис-9-ТДА.

Дополнительно вводимый источник феромона снижал привлека-
тельность самок листоверток по сравнению с контролем (табл. 25).
Капсула с транс-11-ТДА полностью ингибировала аттрактивность са-
мок розанной листовертки.
Цис-9-ТДА  в 6,5 раз уменьшил число прилетевших самцов пестро-

золотистой листовертки. Следовательно, отдельные компоненты по-
ловых феромонов этих  видов могут оказывать сильное отрицательное
влияние на процесс хемокоммуникации полов. Эта реакция свидетель-
ствует о том, что самцы исследуемого вида перестают воспринимать
выделяемые самками феромоны как характерные для своего вида. С
другой стороны, в конце массового лёта вида самцы розанной листо-

Таблица 25. Изменения в количестве отловленных самками розанной и пестрозо-
лотистой листоверток самцов своего вида при добавлении капсулы с синтетичес-
ким аналогом компонента феромона (X±SX)

Количество привлеченных видоспецифичных самцов Вид листовертки 
Без аналога С цис-9-ТДА С транс-11-ТДА 

Розанная 8,36±0,31 -* 0,0 
Пестрозолотистая 2,70±0,32 0,09±0,09 -* 

Примечание: * – аналог компонента феромона не добавлялся.

Таблица 26. Количество самцов розанной листовертки в ловушках с самками пес-
трозолотистой и в контрольных клеевых ловушках без самок и аттрактанта за сут-
ки (X±SX)

Год Ловушки с самки  
пестрозолотистой  

листовертки 

Контрольные ловушки 

1988 0,87±0,14 0,15±0,09 
1989 0,63±0,21 0,16±0,09 
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вертки начинали залетать в ловушки к самкам пестрозолотистой лис-
товертки.

Привлечение самцов к самкам другого вида подтверждается тем,
что в контрольные клеевые ловушки, не содержащие ни самок, ни атт-
рактанта, залет самцов был  в 4–6 раз меньше (табл. 26). Отлов клее-
выми ловушками, не содержащими привлекающих самцов факторов,
следует расценивать как случайный и отражающий высокий уровень
поисковой активности самцов в конце массового лёта. Это свидетель-
ствует о повышенной активности самцов и о снижении уровня видос-
пецифичности поиска самки в запахе феромона иного вида. В резуль-
тате происходит лёт самцов на широкий спектр запахов, характеризу-
ющих вещества и соединения класса аттрактантов. Снижение видос-
пецифичности восприятия является одним из вариантов успешного
поиска конспецифичной самки в условиях феромонного фона, созда-
ваемого иным массовым видом биоценоза.
Отдельные компоненты или естественные половые феромоны са-

мок одного вида влияют на половое поведение самцов другого вида. В
конце массового лёта самцы могут привлекаться самками другого
вида, что является одним из механизмов поиска конспецифичной сам-
ки в условиях сложного феромонного фона.

4.2.2. Ðîëü âîçðàñòà ñàìîê, êîíòàêòîâ ìåæäó ñàìêàìè è
ýôôåêòà ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé

Возрастная динамика призывной активности самок была изучена у
небольшого числа видов чешуекрылых. Сопоставление результатов
показывает существование разных схем проявления половой активно-
сти самок в течение жизни. У самок бересклетовой моли Yponomeuta
cognatellus (Hbn.) (Lepidoptera: Yponomeutidae) призывная активность
увеличивается со 2-х по 6-е сутки после чего остается постоянно вы-
сокой, у мельничной огневки Anagasta (Ephestia) kuhniella максималь-
на на первые сутки и в последующем уменьшается (Буда, Каралюс,
1984а). У яблонной плодожорки – активность самок максимальна на
третьи сутки жизни (Татьянскайте, 1988). Для розанной и пестрозоло-
тистой листоверток было показано, что при одновременном помеще-
нии самок двух видов в ловушку, феромон пестрозолотистой листо-
вертки в первую ночь не подавляет прилет самцов розанной (Миняйло
и др., 1985). В последующие ночи была обнаружена обратная зависи-
мость. Это объяснено тем, что процесс выделения феромона самками
пестрозолотистой  листовертки  в  первую  ночь после отрождения не
достигает максимума,  в отличие от выделения феромона самками ро-
занной листовертки.
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В наших экспериментах по отлову самцов клеевыми ловушками с
привлекающими самками получены иные результаты, чем в выше из-
ложенной работе А.К. Миняйло c соавторами.

Изучение возрастной динамики половой активности самок показа-
ло, что особи как розанной, так и пестрозолотистой листоверток в пер-
вые сутки после отрождения привлекали несколько меньше самцов,
чем в последующие. У розанной листовертки самки были наиболее
активны на вторые – пятые сутки, после которых половая активность
падала. У пестрозолотистой листовертки самки максимально привле-
кали самцов на вторые сутки после отрождения, после которых атт-
рактивность имаго постепенно уменьшалась.

Выше отмечено, что компоненты полового феромона иного вида
отрицательно влияют на аттрактивность самок для самцов. Различные

Таблица 27. Количество самцов, привлеченных самками розанной (Р) и пестрозо-
лотистой (П) листоверток

Количество самцов 
на ловушку 

Год, № Вид самки 

Розанная 
Х±Sx 

Пестрозоло- 
тистая X±Sx 

Схема 
эксперимента 

1988 
1 Р. 16,00±2,47 а   
2 П.  8,22±3,33 а'  
3 Р., П. 17,47±3,96 а 2,47±0,78 b' YZ 

1989 
4 Р. 84,75±5,85 a   
5 П.  24,82±4,55 a  
6 Р., П. 14,00±7,99 b 2,00±1,46 b YZ 
7 Р., П. 52,13±8,17 c 3,75±1,75 b" YZZ 
8 Р., П. 7,22±2,47 b' 0,67±0,44 c" YYZ 
9 Р., П. 31,86±12,28 d 1,63±1,39 b YYZZ 

1996 
10 Р. 4,91±2,68 c   
11 П.  3,06±1,60 a  
12 Р., П. 1,44±0,60 d 1,22±0,72 a YZ 

1997 
13 Р. 15,50±4,09 a   
14 П.  -  
15 Р., П. 14,09±4,49 a 0,22±0,15 YZZ 

Примечание: Y – самки расположены в одном садке в одной ловушке; YY – самки
расположены в двух садках в одной ловушке;  Z – самки выставлены в экспери-
мент не позже, чем через 12 часов после отрождения;  ZZ – самки в эксперименте
более чем через 12 часов после отрождения.
Достоверность различий по критерию Стьюдента для каждого года и вида листо-
верток: a:b, c; b:c – p=0,01; a’:b’ – p= 0,02; b’:d – p=0,05; b”:c” – p=0,1; c:d – p=0,2.
X±Sx – улов самцов в ловушку за сутки.
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варианты эксперимента показали,  что взаимное  подавление привле-
кательности самок не ограничивалось ингибированием феромонов друг
друга для самцов. Ингибирование аттрактивности происходило и на
уровне самок, вследствие восприятия ими запаха феромона другого
вида (табл. 27). В этом процессе важную роль играло обилие исследу-
емых видов. При высокой и низкой плотности популяции при совмес-
тном содержании самок двух видов наблюдалась различная степень
снижения их привлекательности для самцов. Результаты этих опытов
были близки к тем, которые были получены при добавлении к садку с
самками розанной или пестрозолотистой листоверток капсул с отдель-
ными веществами, являющимися  компонентами половых феромонов
других видов (раздел 4.2.1). Однако отрицательное влияние при  взаи-
модействии самок двух видов сильнее сказывалось на привлечении
самцов пестрозолотистой листовертки (табл. 27).

Половая активность самок розанной листовертки в 1,7 раза снижа-
лась при высокой плотности пестрозолотистой листовертки (табл. 27,
вар. 6–9). При низкой численности исследуемых видов аттрактивность
самок практически не уменьшалась. Возможно, что расхождение с
литературными данными по взаимному влиянию видов обусловлено
проведением  эксперимента  на популяциях с разной численностью.

Роль феромонного фона была также изучена на двух других массо-
вых видах биоценоза плодового сада: розанной и дымчатой Choristo-
neura diversana (Hbn.) листовертках (Сафонкин, Триселёва, 2000).
Дымчатая листовертка зимует на стадии гусеницы первого возраста
(Oku et al., 1985), а розанная – на стадии яйца (AliNiazee, 1976). Поэто-
му весной питание гусениц дымчатой листовертки начинается рань-
ше. Питаются гусеницы двух видов распускающимися почками и лис-
тьями на верхушках побегов, конкурируя за пищу. Вылет имаго дым-
чатой листовертки происходит в сезоне несколько раньше, чем вылет
розанной листовертки. Время их половой активности, по нашим на-
блюдениям, частично перекрывается, причем лёт дымчатой листовер-
тки начинается раньше. При выставлении самок розанной и дымчатой
листоверток в одном садке количество отловленных ловушками сам-
цов розанной листовертки уменьшается в 1,5 раза (табл. 28).

Иная активность отмечена для самцов дымчатой листовертки. Ло-
вушки с совместно выставленными самками этих видов привлекают
самцов дымчатой листовертки даже несколько больше, чем одни конс-
пецифичные самки. Более того, самцы дымчатой листовертки залета-
ют в ловушки с самками только розанной листовертки, особенно в конце
массового лёта поколения и в конце лёта в течение ночи. В данном
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случае механизм активации может быть объяснен составом феромо-
нов. Феромон розанной листовертки содержит цис-11-ТДол, феромон
дымчатой – до 95% цис-ТДАль (Сафонкин, Быков, 2006). Так как мо-
лекулярная масса спирта и альдегида близка, самцы дымчатой листо-
вертки могут воспринимать спирт как компонент феромона, стимули-
рующий поисковое поведение.

Следовательно, и на этих видах подтверждается явление, с одной
стороны, снижения видоспецифичности восприятия феромонов при
высокой плотности популяции, с другой – ингибирование аттрактив-
ности самок в феромонном фоне, создаваемом другим массовым ви-
дом.

Количество привлеченных самцов во многом определяется возрас-
том самки. При вывешивании около садка с только что отродившими-
ся самками розанной листовертки (время отрождения не более 12 ча-
сов) капсулы с транс-8,транс-10-ДДДолом, аттрактантом для самцов
яблонной плодожорки, суммарный улов самцов был меньше, чем в
контроле:  11,3±1,7 и 17,8±1,4 соответственно – в черешневом саду;
32,9±1,6 и 52,8±2,3 – в яблоневом. Но если капсула помещалась к су-
точным самкам, то уловистость ловушек по сравнению с контрольны-
ми почти не снижалась: для популяции из черешневого сада она со-
ставляла 15,9±0,9 и 16,7±1,0 самца в опыте и контроле (табл. 29) (Са-
фонкин, 1991).

Даже при сильном ингибировании привлекательности самок, на-
пример смесью додеценилацетатов, реакция самцов зависела от воз-
раста самок: капсула, вывешенная рядом с только что отродившимися
самками, почти полностью ингибировала прилет самцов (табл. 29).
Если такая же капсула была рядом с садком, в котором находились
самки возрастом около суток, они привлекали самцов.

В экспериментах по совместному выставлению самок розанной и
пестрозолотистой листоверток, самки, возраст которых составлял ме-

Таблица 28. Лёт самцов дымчатой листовертки в ловушки к самкам розанной ли-
стовертки (X±SX) по экспериментам 1996–1997 гг.

1996 1997 Вид самки в 
ловушке Самцы 

Яблоня Яблоня 
Смешанный 

сад 
Розанная 4,67±1,93 4,24±1,77 10,67±2,04 Розанная 
Дымчатая 3,11±0,57 0,10±0,06 1,00±0,74 
Розанная - - 6,29±2,04 Розанная и 

дымчатая Дымчатая - - 4,13±1,94 

Примечание: «-» – эксперимент не проводился.



91

нее 12 часов после отрождения из куколок, привлекали в несколько
раз меньше самцов, чем самки, возрастом около суток. Особенно ин-
тересны эксперименты, проведенные при высокой численности видов
в 1989 году (табл. 27, индексы Z и ZZ). Молодые самки розанной лис-
товертки привлекли самцов в 2–3 раза меньше, чем самки возрастом
около суток (табл. 27, вар. 6–7, 8–9).

На еловом почкоеде было показано, что самки воспринимают за-
пах полового феромона своего вида (Palaniswamy, Seabrook, 1978).
Реакция выражается в большей двигательной активности самок. Сан-
дерс (Sanders, 1987) исследовал роль возраста в репродуктивном пове-
дении и показал, что запах феромона влияет на поведение старых са-
мок елового почкоеда (без уточнения их возраста). Известно также,
что насыщение воздуха запахом феромона своего вида при повыше-
нии плотности содержания елового почкоеда отрицательно сказыва-
лось на репродуктивном потенциале самок (Palaniswamy et al, 1982),
поскольку спаривание осуществлялось, когда самки неподвижны. Это
согласуется с нашими лабораторными наблюдениями за поведением
самок яблонной плодожорки. Отродившиеся самки, возраст которых
менее 12 ч., имели большую двигательную активность при продува-
нии воздуха с запахом аттрактанта другого вида. Они меньше времени
находились в позе призыва, чем самки такого же возраста, которые
обдувались воздухом без запаха феромона. На вторые сутки таких раз-
личий не обнаруживалось.

Можно предположить, что поиск особи противоположного пола
может осуществляться на близком расстоянии не только с помощью
запаха, но и визуально. При близком контакте особей некоторое значе-

Таблица 29. Количество самцов (Х±Sх), привлеченных самками розанной листо-
вертки разного возраста, в зависимости от добавления капсул с аттрактантами по
экспериментам 1988 г.

Количество самцов на  
ловушку в саду: 

Начало 
эксперимента 
после отрождения 
самок 

Аттрактант 

черешневом яблоневом 

Транс-8,транс-10-ДДДол 11,33±1,70 32,86±1,59 Не более 12 часов 
Контроль* 17,83±1,42 52,80±2,27 
Транс-8,транс-10-ДДДол 15,88±0,90 - Около суток 
Контроль* 16,65±1,03 - 

Не более 12 часов Цис-9-/транс-9-ДДА 0,50±0,37 - 
Около суток Цис-9-/транс-9-ДДА 2,50±1,30 - 

Примечание: Контроль* – самки соответствующего возраста без добавления кап-
сул в ловушку; «-» – эксперимент не проводился.
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ние могут играть и тактильные ощущения. Возможная роль контактов
в половом поведении была продемонстрирована только на самцах. У
самцов непарного шелкопряда была отмечена способность к осуще-
ствлению визуального наблюдения при поиске самок на близком рас-
стоянии, но при условии, что у них продолжалась и феромонная сти-
муляция полового поведения (Charlton, Cardé, 1990b).

В литературе данные о важной роли контактов между самками лис-
товерток в аспекте влияния на их репродуктивное поведение отсутству-
ют.  Во всех проведенных нами экспериментах с самками розанной и
пестрозолотистой листоверток отмечена тенденция к снижению отри-
цательного влияния запаха феромона иного вида при прямом контакте
особей (табл. 27, опыты с индексом Y и YY). Следует отметить, что у
самок, выставленных в опыт через сутки  после  отрождения, снижается
восприимчивость к запаху феромона другого вида, однако контактное
восприятие остается. Отсутствие прямых контактов, как для молодых,
так и для взрослых самок, сильнее ингибирует их привлекательность
для самцов. Этот результат сопоставим с результатами опытов по до-
бавлению капсул с аттрактантами, размещенными рядом с самкой.
Самки воспринимают запах феромонного фона в основном в пер-

вые сутки после отрождения, т.е. более чувствительны к посторон-
ним запахам класса аттрактантов молодые самки. Запах феромона
иного вида усиливает двигательную активность самок. Прямой кон-
такт самок разных видов снижает отрицательное влияние феромон-
ного фона на их репродуктивное поведение.

4.2.3. Ñèíõðîíèçàöèÿ â âûäåëåíèè ôåðîìîíîâ ñàìêàìè

Для каштановой плодожорки Cydia splendana (Hbn.) было показа-
но, что наличие запаха феромона своего вида заставляет самок разле-
таться и синхронизировать выделение феромона (Den Otter et al., 1996).
Возможности синхронизации выделения феромона самками разных
видов во время их репродуктивной активности и влияние возраста са-
мок на этот процесс ранее не изучались.

Для самок розанной и пестрозолотистой листоверток, возраст ко-
торых был более 12 часов и помещенных в один садок или находящих-
ся в спаренных садках в одной ловушке, корреляция в привлечении
самцов составляет от –0.53 до –0.68 (табл. 30). Коэффициент детерми-
нации (dxy) составлял от 25% до 50%, что свидетельствует о значи-
тельном влиянии феромона иного вида в процессе подавления репро-
дуктивного поведения имаго.
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Для молодых самок, выставленных в эксперимент сразу после от-
рождения, корреляции становятся положительными: от 0.33 до 0.56
(табл. 30). Следовательно, самки в группе ориентируются на синхрон-
ное выделение феромона, что позволяет им в норме больше привле-
кать самцов и повышать вероятность оплодотворения. Синхронное
выделение феромона снижает энергетические затраты имаго и, поэто-
му, присуще репродуктивному поведению чешуекрылых. Возможно,
синхронизация половой активности самок важна на популяционном
уровне. Как было показано для самок озимой совки, при групповом
выделении феромона особями одного вида может уменьшаться дли-
тельность выделения феромона у конкретной самки (Лёфстедт, 1987).

При одновременном выделении феромонов близкородственными
видами  происходит ингибирование аттрактивности самок. Это может
нарушить процесс поиска особей противоположного пола. Поэтому, в
процессе полового поведения особей на запахи присутствующих в
биоценозе феромонов могут реагировать не только самцы, но и самки.
Молодые самки  в первые сутки после отрождения из куколок воспри-
нимают запах полового феромона,  что стимулирует их к разлету  из
мест отрождения, особенно при повышении плотности. Ограничение
передвижения приводит к снижению аттрактивности бабочек. В этом
случае прямые контакты самок играют определенную роль в процессе
взаимоотношения листоверток в биоценозе. Возможный визуальный
контакт позволяет бабочкам всеядной листовертки  несколько снизить
степень взаимного подавления аттрактивности. Отсутствие контакта
приводит к тому, что перекрывающиеся феромонные облака сильно
подавляют аттрактивность самок для самцов.

Таблица 30. Корреляция между привлечением самцов к самкам розанной (Р) и
пестрозолотистой (П) листоверток при совместном содержании самок по экспе-
риментам 1988–1989 гг.

№, начало, схема проведения 
эксперимента, Т 0С 

Корреляция количества самцов 
Р/П в ловушке 

1988, 11.06 Y,Z  
19,2 0С 0,56±0,29 
18,60С 0,33±0,27 
1989, 15.06 YY,ZZ, 18,9 0С -0,68±0,30 
-"- Y,ZZ -0,63±0,32 
1989, 19.06 Y,ZZ, 19,0 0С -0,53±0,35 
-"- YY,Z 0,53±0,30 
1989, 16.06 YY,Z, 18,9 0С 0,44±0,32 
-"- ,Y,Z  0,52±0,35 

Примечание: условные обозначения как в таблице 27. То – среднесуточная темпе-
ратура воздуха.
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Молодые самки, воспринимая запах феромона выделяемый самка-
ми близкородственного вида, синхронизируют с ними выделение соб-
ственного феромона, несмотря на  снижение своей аттрактивности
для самцов.

4.3. Âëèÿíèå ôåðîìîííîãî ôîíà íà ïîëîâîå ïîâåäåíèå
ñàìöîâ â ñîîáùåñòâå ëèñòîâåðòîê

4.3.1. Ðîëü ñåçîííîé äèíàìèêè ë¸òà è ñóòî÷íûõ ðèòìîâ
ïîëîâîé àêòèâíîñòè â âèäîâîé èçîëÿöèè ëèñòîâåðòîê

 В большинстве исследований, связанных с полевым скринингом
синтетических аналогов феромонов листоверток, приводятся данные
по сезонной динамике лёта самцов каждого вида. Естественно, что из-
за климатических особенностей каждого региона, эти данные разли-
чаются по годам и местам наблюдений. Для изучения роли сезонной
динамики лёта в межвидовой изоляции видов по исследуемому регио-
ну необходимо анализировать сопоставимые данные.

В предгорных плодовых садах Мукачевского района Закарпатья
нами была изучена сезонная динамика лёта восьми видов листовер-
ток, относящихся как к массовым, так и к фоновым видам и обитаю-
щих в одних и тех же биотопах. Это повреждающая черешни, яблони,
груши подкоровая листовертка Enarmonia formosana (Sc.), обитающая
на яблонях и других розоцветных пугливая листовертка Ancylis achatana
(Den. et Schiff), на ивах – Gypsonoma sociana (HW.), на ивах, осинах,
тополях – G. minutana (Hbn.), на злаковых – листовертка тимофеечная,
на сложноцветных – Stenodes alternana (Stph.) и обитающие в корневой
шейке тысячелистника Dichrorampha plumbana (Sc.) и D. petiverella (L.).

Сезонная динамика лёта этих видов листоверток представлена на
рисунке 23. Из него следует, что подкоровая листовертка летела на
протяжении всего сезона, пугливая листовертка с начала июня до двад-
цатых чисел июля, G. sociana - в течение июля; G. minutana имела два
поколения, при этом первое поколение летело c середины мая до сере-
дины июля, второе – с начала августа до сентября. Лёт D. plumbana
происходил с начала мая до конца июля, а D. petiverella с середины
июня до конца августа. Тимофеечная листовертка и S. alternana имели
по два поколения в сезоне. Самцы первого поколения были отловлены
весной, второго – в августе–сентябре.

В разных типах садов Москвы и Московской области в 1989–1991
гг. была исследована сезонная динамика лёта некоторых массовых и
фоновых видов листоверток (Safonkin, 1993). Основным доминирую-
щим видом была яблонная плодожорка. У исследуемого вида лёт има-
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Рис. 23. Сезонная динамика лёта листоверток в предгорных садах Закарпатья.
а: 1- Enarmonia formosana Sc., 2 - Ancylis achatana Den. et Schiff., 3 – Aphelia paleana
Hbn., 4 – Stenodes alternana Stph.; б: 5 – Dichrorampha plumbana Sc., 6 – D. petiverella
L., 7 – Gypsonoma sociana Hw., 8 – G. minutana Hbn. По оси абсцисс – время лёта в
сезоне, декады; по оси ординат – обилие самцов в одной ловушке за учет.
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го в ловушки происходил в течение всего летнего сезона  с одним –
двумя пиками массового лёта (рис. 24).

Другим массовым видом для выбранных модельных биоценозов
была всеядная листовертка, фоновым – ивовая кривоусая листовертка.
Оба вида листоверток имели два поколения в сезоне, лёт имаго проис-
ходил в июне и августе (рис. 24). В целом периоды их лёта значитель-
но перекрывались.

В комплексе механизмов репродуктивной изоляции в разных груп-
пах чешуекрылых важную роль играет суточная динамика половой
активности имаго (Буда, Каралюс, 1984; Greenfield, Karandinos, 1979;
Greenfield, 1983; Hendrikse, 1986). Однако для листоверток суточная
динамика лёта изучена, в основном, для некоторых вредоносных ви-
дов: яблонной плодожорки (Буда, 1981; Batiste et al., 1973), сливовой

Рис. 24. Лёт самцов яблонной плодожорки, всеядной и ивовой кривоусой листо-
верток в яблоневых садах Московской области в течение летнего сезона по экспе-
риментам 1989-1991 гг. 1- яблонная плодожорка, 2 – всеядная, 3 – ивовая кривоу-
сая листовертки. По оси абсцисс – даты учетов (месяц/число), по оси ординат –
среднее количество самцов на ловушку за учёт (по: Safonkin, 1993).
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плодожорки (Рябчинская, Ликвентов, 1978), сетчатой листовертки
(Дроздов, 1985) и некоторых других (Schruft, Schmieder, 1986; Sylvan,
1958; Schneider, 1984).

Приводимые в литературе данные по времени половой активности
разных видов листоверток получены из разных регионов и собраны в
различных экологических условиях. Поэтому для изучения взаимовли-
яния видов в сообществе листоверток необходимо проводить монито-
ринг репродуктивной активности в исследуемом биоценозе. Такие ис-
следования были проведены в смешанном плодовом саду в Закарпатс-
кой области Украины.

В исследуемом регионе половая активность самцов яблонной плодо-
жорки по активности лёта в ловушки с синтетическим аттрактантом
начиналась до захода солнца. Через час после начала лёта наступал пик
активности, хотя лёт самцов продолжался почти до рассвета (рис. 25).

Половая активность самцов всеядной листовертки начиналась пос-
ле захода солнца и достигала своего максимума через 2 часа (рис. 25).
Предполагается, что половая активность самок в течение ночи насту-
пает позже, чем у самцов, и в то же время считается, что при наиболь-
шем количестве привлекающих самок, может возникнуть конкурен-

Рис. 25. Суточная динамика половой активности самцов яблонной плодожорки (1),
всеядной (2) и ивовой кривоусой (3) листоверток и тренды по уловистости ловушек
(эксперименты 1989–1991 гг.). По оси абсцисс – время суток, часы; заход солнца –
2230 , восход – 600 .  По оси ординат – количество самцов в ловушке за 1 час.
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ция между ними и клейкими ловушками с синтетическим аттрактан-
том (Сметник, Шумаков, 1991; Чайка и др., 1993; Howell, 1983). Это
снижает отлов самцов ловушками. Начало поисковой активности сам-
цов всеядной листовертки совпадало с максимальным уровнем запа-
хового фона, производимого самками яблонной плодожорки в биоце-
нозе, т.к. в это время наблюдается начало снижения лёта самцов яб-
лонной плодожорки на синтетический аттрактант. Эти закономернос-
ти демонстрируют линии трендов суточной активности листоверток,
приведенные на рисунке 25.

 Лёт самцов ивовой кривоусой листовертки также начинался после
захода солнца, но, по литературным данным, может иметь два пика
активности: в 2200 и в 200 ночи (Шапарь, 1987). По результатам наших
экспериментов, лёт самцов при низкой численности популяции наблю-
дался с полуночи до 300 – 400 утра (рис. 25). Таким образом, время реп-
родуктивной активности самцов исследуемых видов перекрывается в
течение 3–4 часов после захода солнца.
Изучение сезонной динамики численности листоверток в плодо-

вых садах показало, что лёт самцов этих видов частично или полнос-
тью перекрывается. Также суточные ритмы половой активности ли-
стоверток не могут обеспечивать полную предкопуляционную репро-
дуктивную изоляцию изучаемых видов.

4.3.2. Ðîëü ïîëîâûõ ôåðîìîíîâ â âèäîâîé èçîëÿöèè
ëèñòîâåðòîê

Оценке роли феромона в изоляции между видами листоверток со
времени первых исследований методом полевого скрининга посвящено
много работ (Berisford, 1977;  Berisford et al., 1979; Fassote  et al., 1986a,b;
Hrdy et al., 1979; Minks, Deventer, 1972;  и ряд других). Известно не-
сколько типов влияния дополнительных соединений на аттрактивность
синтетических смесей, в том числе ингибирование и синергизм. Напри-
мер, на четырех видах рода Grapholitha (Tr.) было показано, что для сам-
цов аттрактивны феромоны с разными соотношениями цис-8- и транс-
8-додеценилацетата (цис-8- и транс-8-ДДА), однако основную роль в
видовой изоляции видов играет транс-8-ДДА (Biwer, Descoins, 1978).
То есть ингибирующий эффект определенного компонента может быть
главным фактором предкопуляционной изоляции. Биологическое зна-
чение эффекта синергизма компонентов феромонов на поведение имаго
других видов в естественном биоценозе не изучено.

В предгорных плодовых садах Мукачевского района Закарпатья
была изучена аттрактивность разных соотношений компонентов син-
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тетических половых феромонов и их возможная роль в видовой изоля-
ции восьми видов листоверток, относящихся как к массовым, так и к
фоновым видам, и обитающих в одних и тех же биотопах (Сафонкин,
Булеза, 1988).

На рисунке 26а представлено обилие самцов некоторых видов лис-
товерток, отловленных на разные соотношения компонентов синтети-

Рис. 26. Обилие самцов листоверток, отловленных на разные соотношения двух-
компонентного аттрактанта цис-9-ДДА и транс-9-ДДА (а) и многокомпонентно-
го аттрактанта ДДА: цис-11/транс-11-ТДА (в соотношении 9:1): цис-9-ДДА (б). 1
– Ancylis ahatana Den. et Schiff., 2 – Enarmonia formosana Sc., 3 – Dichrorampha
plumbana Sc., 4 – Gypsonoma sociana Hw., 5 – Aphelia paleana Hbn., 6 – G. minutana
Hbn., 7 – Stenodes alternana Stph. По оси абсцисс – соотношение компонентов, по
оси ординат – обилие самцов в одной ловушке за учет.
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ческого полового аттрактанта цис-9- и транс-9-ДДА. Самцов подко-
ровой листовертки, массового вида, отлавливали почти на все вариан-
ты соотношений этих компонентов, но наиболее аттрактивными были
смеси в пропорциях 0,5 : 0,5 и 0,6 : 0,4. На эти соотношения было
отловлено более 3 самцов на ловушку. Пугливая листовертка Ancylis
achatana и D. plumbana были отловлены на половину вариантов соот-
ношений двух компонентов из тех, которые мало аттрактивны для сам-
цов подкоровой листовертки. При этом максимум лёта самцов пугли-
вой листовертки наблюдался при пропорции компонентов 0,8:0,2
(2,7±1,0 самца/ловушку), а лёт D. plumbana – на обратное соотноше-
ние 0,2:0,8 (2,9±0,6 самца/ловушку). Самцы G. sociana  реагировали
только на смесь изомеров 0,1:0,9 (0,9±0,3 самца/ловушку). Возможно,
что естественный феромон самок этого вида содержит иные компо-
ненты, повышающие специфичность ответа и, кроме того, увеличива-
ющие широту реакции самцов на запах.

Синтез большинства компонентов, составляющих феромоны, про-
исходит в железах самок однотипно и из одинаковых исходных веществ
(Morse, Meighen, 1987). Поэтому у видов, приведенных на рисунке 26,
таксономически далеких и приспособленных к разным экологическим
условиям, самцы привлекаются половыми аттрактантами, отличающи-
мися только соотношением входящих в них макрокомпонентов.

В то же время два близкородственных вида D. plumbana и D.
petiverella, обитающих на одних и тех же растениях и в одном биото-
пе, имеют феромоны, содержащие разные компоненты, что позволяет
им избегать межвидового скрещивания. Самцы D. plumbana летели на
цис-9/-транс-9-ДДА, самцы же D. petiverella абсолютно не реагирова-
ли на эти вещества, но хорошо привлекались трехкомпонентной сме-
сью цис-9-/ транс-9-ДДА : транс-11-ТДА в пропорции 0,5 : 0,5 : 2,0
(4,5±1,1 самца на ловушку) и, даже, одним транс-11-ТДА (3,3±0,7 сам-
ца). При этом в последнем случае не было отловлено ни одного самца
D. plumbana. Следовательно, вещество транс-11-ТДА, являясь макро-
компонентом феромона D. petiverella, одновременно несет функцию
ингибитора для самцов D. plumbana.

Аналогично ситуации, описанной выше, два близкородственных
вида рода Gypsonoma имеют в составе феромона компоненты, изоли-
рующие прилёт самцов другого вида. Если самцы G. sociana  реагиро-
вали на цис-9/транс-9-ДДА (рис. 26, б), то самцы G. minutana реаги-
ровали на трехкомпонентный аттрактант цис-11-ТДА: транс11-ТДА:
ДДА (рис. 26, б), в котором, по-видимому, определяющим является
компонент додеценилацетат. На эту же смесь летели самцы тимофееч-
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ной листовертки. Очевидно, тот факт, что самцы этих двух видов по-
ложительно реагировали на добавление додеценилацетата, не случай-
но связан с их таксономически далекими положением и обитанием в
разных биотопах. Добавление вместо ДДА цис-9-ДДА вызывало по-
ложительную реакцию самцов S. alternana. При этом полностью бло-
кировался лёт самцов тимофеечной листовертки и сильно подавлялся
лёт G. minutana.
Периоды лёта в сезоне близкородственных видов могут лишь час-

тично перекрываться, а у видов, относящихся к разным родам – пол-
ностью совпадать в течение сезона. При использовании  смесей, со-
стоящих из макрокомпонентов половых аттрактантов, у большин-
ства видов происходит частичная межвидовая изоляция. Близкород-
ственные виды, обитающие в одном биоценозе, имеют феромоны зна-
чительно различающиеся по составу и соотношению входящих в них
макро- и микрокомпонентов.

4.3.3. Ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå ñàìöîâ ëèñòîâåðòîê â
ðàçíûõ ñòàöèÿõ

Пространственное распределение листоверток на территории, как
плодовых, так и смешанных типов садов имеет определенные законо-
мерности. В саду 1 в 1989 году обилие яблонной плодожорки было
сравнительно высоким (табл. 31). В 1990 году только в одном ряду, где
был очаг яблонной плодожорки, плотность составляла 17,8 самцов на
ловушку.

На территории сада 2 обилие вида было выше, чем в саду 1.
Плотность популяции всеядной листовертки  в саду 1 варьировала

от 2,27 до 13,10 в 1989 году, и от 1,47 до 7,0 особей на ловушку в 1990.
Различная плотность отмечена и в саду 2. При этом плотность популя-
ции всеядной листовертки была практически всегда ниже, чем яблон-
ной плодожорки. В Ботаническом саду МГУ, наоборот, плотность все-
ядной листовертки была значительно выше, чем яблонной плодожорки.

Расчет коэффициента dxy показывает, что в некоторых микростаци-
ях имелась более чем 50% вероятность увеличения количества отлов-
ленных бабочек всеядной листовертки, когда плотность популяции
яблонной плодожорки возрастала. Высокая вероятность такого собы-
тия отмечена в 1989 году в ряду 8, в 1990 в ряду 2а, в 1991 для рядов 1
и 5 в саду 2 и рядов 1–3 в саду 3. Более того, в ряде случаев зависи-
мость отлова бабочек одного вида от плотности популяции другого
достоверно подтверждала факт их взаимовлияния (tr 

факт. >tr 
теор., p<

0,05).
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Таблица 31. Количество (Х±Sx) отловленных самцов яблонной плодожорки, все-
ядной листовертки и ивовой кривоусой листовертки в ловушки с синтетическими
половыми аттрактантами в разных типах садов и коэффициенты корреляции (r)
численности этих видов по экспериментам 1989–1991 гг.

Среднее количество самцов в 
ловушку за сезон 

Коэффициент корреляции 

Яблонная  
плодо- 
жорка 

Всеядная  
листове- 
ртка 

Ивовая 
кривоусая  
листо- 
вертка 

Я.П. 
В.Л. 

Я.П. 
И.К.Л. 

В.Л. 
И.К.Л. 

Год,  
№ ряда  
деревьев  
в саду 

Х±Sx r±Sr 
1989 Яблоневый сад 1 

1 13.75±2.65 13.10±3.11 6.55±1.27 -0.77±0.45 0.62±0.55 -0.13±0.70 
2 8.47±1.42 6.88±1.75 3.40±0.59 0.47±0.51 0.40±0.53 -0.07±0.58 
3 23.82±2.46 7.33±1.37 7.04±1.18 0.61±0.28 0.71±0.25 а 0.71±0.25 
4 20.39±3.00 6.05±1.48 4.83±1.15 -0.51±0.35 -0.18±0.40 0.21±0.40 
5 22.96±3.28 2.27±0.44 2.58±0.50 0.62±0.29 0.29±0.36 -0.17±0.37 
6 11.26±2.10 4.20±1.07 1.78±0.34 0.46±0.36 0.78±0.26 а 0.59±0.33 
7 11.43±1.72 5.02±0.96 2.45±0.57 0.02±0.38 0.20±0.37 0.92±0.15 а 
8 20.76±3.12 6.23±1.20 3.17±0.63 0.74±0.30 0.27±0.43 0.51±0.38 

1990 Яблоневый сад 1 
1 5.77±1.43 7.00±2.21 0.09±0.09 0.17±0.70 -0.43±0.64 -0.13±0.70 
2 3.35±0.63 4.07±1.27 0.65±0.24 0.63±0.45 0.48±0.51 0.15±0.57 
2а 17.78±5.62 3.67±0.49 0.83±0.31 0.99±0.16 а -0.35±0.54 -0.50±0.50 
3 6.25±1.14 2.43±0.78 0.38±0.13 -0.07±0.38 -0.13±0.37 0.10±0.38 
4 6.90±1.35 1.47±0.36 0.44±0.16 0.23±0.40 0.39±0.38 0.54±0.34 
5 1.74±0.40 1.54±0.58 0.25±0.11 -0.12±0.41 0.37±0.38 -0.37±0.38 
6 1.55±0.27 1.48±0.28 0.37±0.12 -0.31±0.36 -0.56±0.31 -0.10±0.38 
7 4.12±0.71 4.04±1.17 0.06±0.06 -0.42±0.37 0.55±0.34 -0.22±0.40 
8 8.10±2.03 2.00±1.15 0.50±0.27 -* - - 

1991 Яблоневый сад 2 
1 26.09±4.07 20.17±2.85 3.42±0.92 0.88±0.24 а -0.23±0.49 -0.44±0.45 
2 19.75±2.66 12.03±1.70 4.82±1.57 0.40±0.46 0.04±0.50 0.08±0.50 
3 9.72±1.95 7.18±1.41 3.33±1.06 -0.20±0.49 0.16±0.49 0.78±0.31 
4 5.92±1.31 6.05±1.41 3.33±1.06 0.29±0.68 0.58±0.57 0.82±0.40 
5 8.25±2.19 13.50±2.34 3.92±1.05 0.71±0.50 0.20±0.69 0.08±0.70 
6 15.38±4.80 11.70±3.51 4.67±1.53 -* - - 

1991 Яблоневый сад 3 
1 20.11±5.64 5.40±1.48 1.89±0.58 0.94±0.34 0.60±0.80 0.83±0.55 
2 17.89±4.63 8.73±1.74 1.78±0.55 0.98±0.19 а 0.55±0.84 0.70±0.72 
3 17.89±4.68 2.07±0.67 1.11±0.40 0.83±0.55 0.98±0.17 а 0.92±0.40 
4 17.89±4.42 5.67±1.15 4.61±2.21 0.63±0.78 0.99±0.11 а 0.71±0.70 
5 28.55±5.70 7.80±2.63 1.25±0.41 -* - - 

1991 Ботанический сад 
Яблоня 1.03±0.27 9.50±2.62 2.00±0.59 0.53±0.60 0.02±0.71 -0.79±0.43 
Груша 2.68±0.61 7.53±2.89 2.07±0.41 0.35±0.94 -0.79±0.61 -0.85±0.53 
Черешня 
яблоня 

0.74±0.18 5.23±1.47 4.44±1.83 0.62±0.39 0.92±0.20 а 0.42±0.45 

Черешня 
слива 

2.57±0.58 8.19±1.71 2.57±0.54 0.36±0.42 0.11±0.44 0.66±0.34 

Персик 1.31±0.44 6.22±3.18 1.67±0.64 0.83±0.56 -0.15±0.99 -0.67±0.74 
Дички 
яблони 

2.06±0.72 11.58±4.26 3.08±1.32 -* - - 

Примечание: * – корреляция не определена из-за малого количества ловушек, а –
достоверность корреляции выше 95%.
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В 1989 году на территории сада 1 в основном отмечена положи-
тельная корреляция между количеством отловленных самцов всеяд-
ной листовертки и плотностью яблонной плодожорки. В ряду 4, где
корреляция составляла в среднем –0.51±0.35, были большие различия
в количестве отловленных самцов между учетными точками. При пе-
ресчете корреляций для тех ловушек, где плотность бабочек была бо-
лее 20 на ловушку, отмечена иная зависимость. Корреляция между ко-
личествами отловленных самцов яблонной плодожорки и всеядной
листовертки составляла 0,99±0,66 (tr факт. >tr теор., p= 0,001).

Корреляции между обилием яблонной плодожорки и ивовой кри-
воусой листовертки на территории яблоневых садов были менее выра-
жены. Достоверное увеличение обилия ивовой кривоусой листоверт-
ки отмечено и при среднем (табл. 31, 1989, ряд 6) и при высоком (табл.
31, 1989, ряд 3; 1991, ряд 3, 4) обилии яблонной плодожорки.

В гетерогенном биоценозе Ботанического сада МГУ обилие яблон-
ной плодожорки было значительно ниже. Это связано с интенсивными
обработками инсектицидами и снижением численности вредителей с
помощью большого количества ловушек с аттрактантами для яблон-
ной и сливовой плодожорок. Корреляционные отношения между ко-
личеством особей яблонной плодожорки и всеядной листовертки в
ловушках были слабо положительными, но без достоверно подтверж-
денной зависимости. Корреляция между количеством особей яблон-
ной плодожорки и ивовой кривоусой листовертки так же не была под-
чинена такой зависимости, как это было в случае с всеядной листовер-
ткой. Здесь, при сравнительно одинаковом количестве имаго, отлов-
ленных ловушками, были отмечены различные корреляции: положи-
тельные (0,92±0,20) и отрицательные (–0,79±0,61 для отдельных гру-
шевых деревьев и –0,15±0,99 для молодых персиковых насаждений).
Существует более чем 50% вероятность увеличения количества

отловленных самцов всеядной листовертки, когда плотность попу-
ляции яблонной плодожорки возрастает. Корреляции между обилием
яблонной плодожорки и ивовой кривоусой листовертки не  выраже-
ны.

4.3.4. Ïîëîâàÿ àêòèâíîñòü ñàìöîâ è ôåðîìîííûé ôîí
ñîîáùåñòâà ëèñòîâåðòîê

Феромон ивовой кривоусой листовертки содержит 90% цис-11-ТДА,
5% цис-9-ТДА и 5% цис-11-ТДол (Frerot et al., 1982). Таким образом,
как в феромон всеядной, так и ивовой кривоусой листоверток входит
общий макрокомпонент – цис-11-ТДА. Т.В. Иванова и Э.Р. Мыттус
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(1985) показали, что восприятие естественного и синтетического фе-
ромона всеядной листовертки самцами не ингибируется феромоном
ивовой кривоусой листовертки. В другой работе было предложено прак-
тическое использование ловушек с совмещенными синтетическими
аттрактантами для всеядной и ивовой кривоусой листоверток (Шапарь,
1988). По мнению автора, феромоны этих видов обладают слабым вза-
имным ингибирующим эффектом. Однако наши эксперименты пока-
зали полное отсутствие привлекательности ловушек, в которые были
одновременно помещены капсулы с аттрактантами этих видов.

Неоднозначные эффекты отмечены при взаимодействии феромо-
нов яблонной плодожорки и всеядной листовертки (Сафонкин, 1988).
В феромоне яблонной плодожорки кроме макрокомпонента транс-8,
транс- 10 -ДДола обнаружено еще 6 минорных компонентов (Einchorn
et al., 1984; George, McDonough, 1972).  Однако результаты полевых
исследований, приведенные в указанной работе, показали незначитель-
ное усиление аттрактивности многокомпонентного состава по сравне-
нию с одним макрокомпонентом. Возможно, именно макрокомпонент
феромона яблонной плодожорки является необходимым и достаточ-
ным для стимулирования полового поведения самцов. Ни один из этих
минорных компонентов не входит в состав феромона всеядной листо-
вертки. Поэтому присутствие чужеродных макрокомпонентов феро-
мона всеядной листовертки в опытных ловушках ингибировало атт-
рактивность самцов плодожорки.

Иная сложная зависимость отмечена для репродуктивной активно-
сти самцов всеядной листовертки под воздействием запаха транс-8,
транс-10-ДДола (рис. 27). На близком расстоянии между капсулами с
синтетическими аналогами половых феромонов был отмечен эффект
усиления половой активности (рис. 27, варианты 1,2,3). При выстав-
лении на большем расстоянии– эффект ингибирования (рис. 27, вари-
анты 4,5,6). Для всеядной листовертки прямой эффект усиления поло-
вой активности может быть объяснен влиянием спирта транс-8, транс-
10-ДДола. Как было показано выше, спиртовые изомеры компонентов
феромона для ряда видов листоверток относятся к веществам, повы-
шающим поисковую активность самцов (Булеза и др., 1986). Располо-
женные на небольшом расстоянии, капсулы выделяют компоненты
феромонов в таких соотношениях, которые положительно сказывают-
ся на поисковой активности самцов всеядной листовертки. Когда кап-
сулы расположены на значительном удалении, происходит либо инги-
бирование аттрактанта своего вида, либо активация поиска возмож-
ной самки на большем расстоянии от источника запаха.
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В биоценозе с относительно стабильными условиями среды доми-
нирующие виды, гусеницы которых конкурируют за пищу, выделяют
феромоны в разное время ночи (Сафонкин, 1989а). С другой стороны,
виды, половая активность которых отмечена в одно и то же время и
которые не конкурируют за пищу, выделяют феромоны, мало или со-
всем не ингибирующие половое поведение самцов. Биоценоз – это са-
моорганизующаяся система, в которой видовое разнообразие поддер-
живается и на уровне репродуктивного поведения, когда минимально
ингибируются поведенческие реакции насекомых других видов. Умоз-
рительно нам ясно, что прямое вмешательство в репродуктивный про-
цесс насекомых более опасно для выживания вида, чем косвенная кон-
куренция за пищевые ресурсы.

Повышение двигательной активности под влиянием неспецифичес-
ких  аттрактантов способствует активному поиску и последующему
оплодотворению максимального количества самок, что в конечном
итоге способствует повышению численности листоверток.

Рис. 27. Усиление половой активности (по количеству отловленных ловушками
имаго) самцов всеядной листовертки под действием запаха аттрактанта для яблон-
ной плодожорки, транс-8,транс-10-ДДА. Варианты опыта: цис-11-/транс-11-ТДА
63:37, 1 мг и транс-8,транс-10-ДДол, 1 мг в капсулах как: 1) смесь в одной капсуле;
2) капсулы плотно соединены; 3) аттрактанты в отдельных, но соединенных ловуш-
ках; 4) капсулы на расстоянии 3–5 см в одной ловушке; 5) ловушка с аттрактантом
всеядной листовертки и капсулой с аттрактантом яблонной плодожорки на расстоя-
нии 50 см; 6) то же на расстоянии 100 см. По оси ординат – количество привлечен-
ных в ловушки самцов всеядной листовертки в % от контроля (100%) – уловов сам-
цов ловушками с аттрактантом для всеядной листовертки.

R2 = 0,8857
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Положительный эффект от повышения обилия разных видов в од-
ном биоценозе, инспирированный повышением половой активности
имаго, может быть объяснен использованием разных субстратов для
питания гусениц взаимовлияющих видов. Данное предположение ос-
новано на известной способности фитофагов влиять на устойчивость
кормового растения (Awmack, Leather, 2002). Например, для лещиной
кривоусой листовертки Pandemis cerasana (Hbn.) повреждающей лис-
тья и плоды, показана корреляция между количеством самцов, отлов-
ленных ловушками, и зараженностью побегов яблони, и, в свою оче-
редь, между зараженностью побегов и поврежденностью плодов. Для
всеядной листовертки, которая повреждает листья, такие закономер-
ности не выявлены (Barbara et al., 1994). Увеличение обилия всеядной
листовертки и яблонной плодожорки не приводит к усилению конку-
ренции. Более того, одновременное воздействие гусениц этих видов
на плоды и листовую поверхность, возможно, снижает защитные ре-
акции деревьев, что облегчает процесс питания на таких субстратах.
Как было показано выше, при одновременном наличии в воздухе запа-
хов феромонов яблонной плодожорки и всеядной листовертки, увели-
чение активности показано только для самцов всеядной листовертки.
Это связано с тем, что репродуктивная активность яблонной плодо-
жорки начинается еще до захода солнца. В начальный период  поиска
самок самцы еще не сталкиваются с запахом феромона всеядной лис-
товертки. В противоположность этому, самцы всеядной листовертки
уже в начале суточной половой активности могут чувствовать запах
макрокомпонента феромона яблонной плодожорки спиртового изоме-
ра (транс-8, транс-10-ДДола). Поскольку активность самцов начина-
ется раньше призывного полового поведения самок, ответ на постоян-
но присутствующий в биоценозе запах класса аттрактантов стимули-
рует самцов к более раннему поиску, что позволяет им быстрее найти
самок своего вида.

Другой возможный механизм активации поисковой активности был
изучен на имаго сетчатой листовертки (Bijpost et al., 1985). В экспери-
ментах было показано, что в шлейфе запаха феромона своего вида сам-
цы начинают активнее перемещаться поперек направления движения
первого самца, летящего к самке, чем увеличивают вероятность обна-
ружения запаха от другой самки. Авторы выдвинули гипотезу, что ле-
тящий самец выделяет афродизиак, стимулирующее более активный
поиск у других самцов.

В дочернем поколении количество потомков от самки ограничива-
ется числом отложенных ею яиц, в то время как количество потомков
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от самца зависит от того, сколько самок он оплодотворил (Carde, Baker,
1984). Таким образом, самки становятся лимитирующим фактором, что
может лежать в основе рассмотренного выше явления повышения по-
ловой активности самцов. Способность усиливать поисковую актив-
ность под влиянием запаха феромона иного вида, а также возможно,
афродизиаками, дает преимущество самцам перед теми особями по-
пуляции, которые воспринимают только запах самок их собственного
вида в поисках особей противоположного пола.

Низкая плотность яблонной плодожорки в биоценозе приводит к
снижению положительной корреляции между количеством плодожо-
рок и бабочек всеядной листовертки, поскольку каждый вид независи-
мо осуществляет свое репродуктивное поведение на основе хемоком-
муникации. Подтверждением роли хемокоммуникации в рассчитанных
корреляционных отношениях является низкая корреляция при низкой
плотности в микростациях. Если бы корреляция отражала адаптацию
видов к одним и тем же экологическим условиям, то корреляция меж-
ду плотностями всеядной листовертки и яблонной плодожорки была
бы высокой и при низком обилии этих видов.

Рассмотренные выше зависимости во взаимоотношениях между
яблонной плодожоркой и всеядной листоверткой для ивовой кривоу-
сой листовертки не отмечены. В первую очередь это связано с тем, что
феромоны всеядной и ивовой кривоусой листоверток взаимно инги-
бируют половое поведение бабочек. Поэтому, наличие как положитель-
ной, так и отрицательной зависимости при разной плотности популя-
ции характеризует другие биоценотические механизмы. Например, в
низкорослых, не сомкнутых кронами молодых насаждениях персико-
вых деревьев в Ботаническом саду МГУ можно наблюдать отрицатель-
ную взаимосвязь при отлове ловушками. В таких микростациях со всей
очевидностью прослеживается ингибирующая роль синтетических
аттрактантов. С другой стороны, густые насаждения яблонь и череш-
ни с сомкнутыми кронами, формирующие большой объем листвы,
позволяют видам снизить конкуренцию на уровне феромонов. В этом
случае отмечена положительная корреляция в количестве отловлен-
ных бабочек.

Самки могут снижать уровень депрессии и выбирая различные
микростации. Известно, что гусеницы рода Archips, в том числе всеяд-
ной листовертки, развиваются в верхней и средней части кроны, в то
время как гусеницы ивовой кривоусой листовертки – в нижней (Ива-
нова и др., 1982). Однако, в исследовании Севастьянова и Кузнецова
(1986) максимальная поврежденность плодов яблони гусеницами иво-
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вой кривоусой листовертки отмечена для верхней части кроны. По-
этому, низкое обилие ивовой кривоусой листовертки во всех исследо-
ванных нами садах позволяет предположить, что массовое развитие
этого вида подавляется обилием всеядной листовертки.

Экологическая ниша вида – это мультивекторное пространство, где
одной из направляющих осей является феромонный сигнал. Феромо-
ны всеядной и ивовой кривоусой листовертки при взаимодействии яв-
ляются фактором окружающей среды, отрицательно влияющим на
поиск самок. Следовательно, сосуществование двух близкородствен-
ных, по экологическим характеристикам, и конкурирующих между
собой видов означает, что хемокоммуникационный канал не должен
полностью совпадать. Частичное разделение времени половой актив-
ности этих видов происходит в результате смещения пика активности
ивовой кривоусой листовертки на более позднее время. Подтвержде-
нием данному предположению служит наличие двух пиков активнос-
ти ивовой кривоусой листовертки в течение ночи, отмеченное в работе
Шапаря (1987).
Феромонный фон биоценоза модифицирует половое поведение сам-

цов, усиливая половую активность доминирующих видов сообщества
листоверток, но подавляя активность фоновых видов.

4.3.5. Ýôôåêò ãåòåðîãåííîñòè  òåððèòîðèè è ôåðîìîííûé
ôîí ñîîáùåñòâà ëèñòîâåðòîê

Отмеченное нами усиление двигательной активности молодых са-
мок под влиянием повышенного феромонного фона играет важную роль
на биоценотическом уровне. Когда молодые активные самки разлета-
ются из середины биотопа, большее количество их собирается по краю
территории. Обычно численность всех видов листоверток в два раза
выше по краю сада (табл. 32). Из-за изменения ряда абиотических фак-
торов, в том числе из-за более интенсивного движения воздуха, здесь
существует низкий уровень запахов, что способствует не только скоп-
лению самок, но и увеличению количества откладываемых ими яиц.
Но в этом случае должен меняться механизм взаимовлияния видов
листоверток в процессе их репродуктивного поведения.

При обсуждении полученных результатов необходимо учесть раз-
ное качество модельных биотопов. В саду 1 ряды деревьев расположе-
ны поперек склона холма, в садах 2 и 3 на ровной территории. Кроме
того, сад 3 окружен лесополосой.

Корреляции между обилием самцов яблонной плодожорки и все-
ядной листовертки отмечены по краю модельного биотопа только при
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Таблица 32. Обилие самцов по отловам ловушками с аттрактантами, и корреляции
в обилии самцов яблонной плодожорки (Я.П.), всеядной (В.Л.)  и ивовой кривоу-
сой (И.К.Л.) листоверток в середине и по краю территории яблоневого сада по
экспериментам 1989–1991 гг.

высокой плотности яблонной плодожорки (табл. 32, вар. 4), хотя поло-
жительные корреляции при плотности яблонной плодожорки в два раза
ниже выявлены на середине того же биотопа (табл. 32, вар. 7). Поло-
жительных корреляционных закономерностей между обилием самцов
яблонной плодожорки и ивовой кривоусой листовертки не отмечено.

Как положительные, так и отрицательные корреляционные законо-
мерности были отмечены  между обилием всеядной и ивовой кривоу-
сой листоверток. Низкая плотность и, соответственно, меньшая кон-
куренция на уровне феромонов вызывает положительные корреляции
в обилии этих видов в ловушках как на краю исследуемой территории
(табл. 32, вар. 2), так и в середине сада (табл. 32, вар. 5). Повторим,
при этом большое значение имеет плотность популяции. Повышение
плотности всеядной листовертки снижает положительные корреляции
по обилию рассматриваемых видов (табл. 32, вар. 3, 7).

Конкурентные взаимоотношения между этими видами ингибиру-
ют рост плотности ивовой кривоусой листовертки в плодовых садах и,
как следствие, не приводят популяцию к той плотности, когда специ-
фичность восприятия запаха полового феромона самцами снижается.
При низкой плотности значимость видовой специфичности феромона
увеличивается, что позволяет полам осуществлять свое репродуктив-
ное поведение и в условиях, осложненных наличием других запахов.
Листовертки доминирующих видов, не конкурирующие за пищу,

репродуктивное поведение которых происходит в одно и тоже вре-
мя, выделяют феромоны, мало или совсем не ингибирующие половое
поведение самцов других видов. Феромонный фон для конкурирующих
видов может подавлять репродуктивное поведение имаго. В этом про-

Обилие самцов Х±Sx Корреляции по отловам в ловушки r±Sr Год,  
№ сада Я.П. В.Л. И.К.Л. Я.П./В.Л. Я.П./И.К.Л. В.Л./И.К.Л. 

Край территории сада 
1 1989, сад 1 20,67±2,07 9,00±1,16 5,68±0,73 -0,37±0,25 -0,03±0,27 -0,11±0,27 
2 1990, сад 1 7,45±1,08 2,88±0,62 0,53±0,11 0,07±0,24 0,04±0,24 0,75±0,15 а 
3 1991, сад 2 14,84±2,07 11,75±1,35 5,17±1,00 0,49±0,28 0,21±0,31 0,19±0,31 
4 1991, сад 3 23,24±2,99 6,73±1,01 2,69±0,79 0,83±0,20 а 0,04±0,35 0,54±0,30 

Середина территории сада 
5 1989, сад 1 14,67±2,05 4,29±1,01 2,65±0,43 0,14±0,31 0,19±0,31 0,52±0,27 
6 1990, сад 1 2,79±0,53 1,42±0,37 0,23±0,12 -0,07±0,33 -0,13±0,33 -0,27±0,32 
7 1991, сад 2 13,32±2,63 11,06±1,71 2,87±0,55 0,86±0,16 а -0,44±0,28 -0,41±0,29 
8 1991 сад 3 13,34±2,75 4,12±0,74 1,30±0,29 0,47±0,51 0,28±0,55 0,02±0,58 

Примечание: а – корреляция достоверна на уровне 95%.
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цессе важную роль играет степень гетерогенности биотопа, крае-
вой эффект. На краю территории собирается большее количество
активных имаго листоверток. Однако нарушение стабильности ус-
ловий окружающей среды приводит к снижению влияния феромонно-
го фона на репродуктивное поведение как массовых, так и фоновых
видов.
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ. ÑÈÑÒÅÌÀ ÐÅÏÐÎÄÓÊÒÈÂÍÎÃÎ
ÏÎÂÅÄÅÍÈß ÊÀÊ ÔÀÊÒÎÐ ÏÎÄÄÅÐÆÀÍÈß ÂÍÓÒÐÈ-

È ÂÈÄÎÂÎÃÎ ÐÀÇÍÎÎÁÐÀÇÈß Â ÑÎÎÁÙÅÑÒÂÅ
ËÈÑÒÎÂÅÐÒÎÊ (Lepidoptera: Tortricidae)

Репродуктивное поведение как целостная система, поддерживаю-
щая внутри- и видовое разнообразие сообщества листоверток, опреде-
ляется комплексом взаимодействующих генетических, морфологичес-
ких, биохимических, этологических факторов, направлена на оставле-
ние жизнеспособного потомства и реализуется в определенных усло-
виях окружающей среды.

Для группы чешуекрылых, в том числе листоверток, использую-
щих моногамную репродуктивную стратегию, важная роль в оставле-
нии жизнеспособного потомства в процессе репродуктивного поведе-
ния отводится пре- и копулятивным механизмам. Эти механизмы во
многом базируются на морфологических особенностях строения по-
лового аппарата. В пределах общей изменчивости признаков, характе-
ризующих вид как особую единицу, выделенные различия в морфоло-
гии репродуктивного аппарата имеют особое значение. Во-первых, они
имеют определенное физиологическое значение, т.к. зубцы на эдеагу-
се и кутикулярные выросты на антруме необходимы для спаривания,
работая по принципу ключ-замок. Во-вторых, гены, отвечающие за
фенотипическое проявление признаков, связаны с комплексом генов,
ответственных за процессы репродукции. Таким образом, фенотипы,
выделяемые на основании особенностей репродуктивного аппарата,
являются не только маркерами в изменчивости структуры вида по аре-
алу и стациям, но и маркерами, позволяющими анализировать степень
разнокачественности популяции в процессах репродукции и исследо-
вать механизмы формирования и поддержания разнообразия на внут-
ривидовом уровне.

Для листоверток механизм поддержания внутривидового разнооб-
разия в системе репродуктивного поведения реализуется через про-
цесс хемокоммуникации. Поэтому, например, в пределах нормы реак-
ции в выделении самками и восприятии самцами компонентов поло-
вого феромона и половой активности имаго выявлена дискретность
характеристик полового поведения, как у отдельных особей, так и у
фенотипов, как особых единиц популяции.

Особи одного вида различаются по стратегии адаптации в гетеро-
генной окружающей среде. У полиморфного вида различия в адапта-
циях связаны с определенными фенотипами, которые являются марке-
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рами специализированной и генерализованной стратегий адаптаций, в
том числе в процессе репродуктивного поведения (табл. 33).

Например, фенотипы «А» и «Б» самцов всеядной листовертки мар-
кируют насекомых-специалистов, фенотип «АБ» – генералистов. На
популяционном уровне важную роль в поддержании разнообразия иг-
рает буферная система, существующая за счет насекомых-генералис-
тов, которые могут быть основными «расселителями». При распрост-
ранении бабочек на новые территории им важно найти особь противо-
положного пола, поэтому и восприятие феромона самцами фенотипа
«АБ» более простое, чем у представителей двух других фенотипов.

Репродуктивное поведение самок включает не только привлечение
самцов, но и поиск кормовых растений, необходимых для откладки
яиц и подходящих для потомства. При расселении самки могут откла-
дывать яйца на разные виды кормовых растений. Поэтому фенооблик
популяции частично зависит от питания определенным кормовым ра-
стением, в том числе и от биохимического изменения качества корма в
течение сезона. Трофические связи между насекомыми-фитофагами и
их потенциальным кормовым растением являются одним из главных
факторов, влияющих на жизнедеятельность и отдельных особей, и
структуру популяции. Питание на определенном кормовом растении
влияет на морфологию некоторых органов, связанных с репродуктив-
ным поведением. В результате меняется количество сенсилл на антен-
нах имаго, размерность клеток феромонной железы. Питание гусениц
определенным кормовым растением влияет на биологические харак-
теристики, в том числе на изменение массы куколок, скорость разви-
тия, меняя, таким образом, количество диапаузирующих гусениц. На-
секомые с более специализированным питанием труднее переходят на
новый корм. Многие полифаги, включая всеядную листовертку, спо-
собны расселяться на стадии гусеницы, поэтому гусеницы менее спе-
циализированной части популяции (фенотип «АБ» – генотип Р1Р2) легче

Таблица 33. Различия между насекомыми- специалистами и генералистами поли-
морфного вида

Фенотипы 
специалист генералист 

Фактор 

«А» «Б» «АБ» 
Оптимальное количество компонентов 
феромона для репродуктивного поведения 

3-4, макро-,  
микро- 

3-4, макро-, 
 микро 

2, макро- 

Количество сенсилл на антеннах самцов - меньше больше 
Масса куколок минимальная максимальная средняя 
Распределение по территории неравномерное сильно  

неравномерное 
равномерное 
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Уровень Функция Активность 
компонентов 

Внутривидовой встреча полов, формирование 
внутрипопуляционной структуры  

микро-, макро-  

Видовой  межвидовая  изоляция  макро-, микро- 
Биоценотический формирование  макроструктуры 

сообщества 
макро- 

Таблица 34. Основные функции феромонного сигнала в экосистеме

переходят на различные корма, чем особи более специализированных
генотипов (Р1Р1 – фенотип «А», Р2Р2 – фенотипы «Б» и «0»). Различия
в питании новым кормом можно считать преадаптацией вида к воз-
можным изменениям кормовой базы и окружающей среды.

Феромоны несут три основные биологические функции: на внут-
ривидовом уровне благодаря им осуществляется встреча полов, на
видовом уровне происходит видовая изоляция и на биоценотическом
уровне формируется структура конкретного сообщества листоверток
(табл. 34). Внутривидовая коммуникация между полами основана на
тонкой настройке сигнала от самки и восприятии его самцом и связана
с наличием микро- и макрокомпонентов. Для видовой изоляции в пер-
вую очередь важны макро-, меньше микрокомпоненты, а формирова-
ние определенной структуры сообщества листоверток определяется
запахом некоторых макрокомпонентов.

Расширение фенотипической пластичности вида способствовало
расширению ареала и обитанию вида в разнообразных стациях. Рас-
ширение мест распространения вида усилило роль хемокоммуника-
ции, как «инструмента» межвидового общения в биоценозе, и приве-
ло к её усложнению. При расселении на новые участки и во время
длительного обитания в одном биоценозе вид находится в постоянном
взаимодействии с другими видами, занимающими сходные экологи-
ческие ниши. Половые феромоны листоверток являются составной
частью комплекса факторов, которые поддерживают стабильность эко-
системы на видовом уровне. Более того, феромоны могут быть важ-
ным фактором и играть заметную роль в процессе адаптации вида в
самоорганизующейся системе сообщества листоверток. Феромонный
фон сообщества листоверток в конкретном биоценозе, создаваемый
доминирующим видом, может стимулировать двигательную активность
самцов и самок других видов. Для самцов повышение двигательной
активности играет положительную роль. Для самок – отрицательную,
поскольку только что отродившиеся самки под влиянием феромонно-
го фона разлетаются, либо снижают аттрактивность. У самцов повы-
шается поисковая активность и снижается специфичность восприятия
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феромона своего вида. В результате этих разнонаправленных процес-
сов, связанных с репродуктивным поведением, поддерживается отно-
сительная стабильность сообщества листоверток определенного био-
ценоза.
Поддержание стабильности в биологической системе базируется

на внутри- и видовом разнообразии. Биологические системы, находя-
щиеся в постоянном движении и развитии, сохраняют определенную
форму существования, благодаря существованию ряда внутренних,
присущих системе, и внешних механизмов. Одним из наиболее важ-
ных внутренних механизмов, определяющих особенности популяции,
вида и сообщества является репродуктивное поведение. Биотические
факторы модифицируют структуру популяции, но, благодаря поли-
морфизму, вид сохраняет обилие и способность адаптироваться в из-
меняющихся и непредсказуемых условиях среды.
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