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На основании многолетнего лабораторного выращивания на искусственной питательной среде раз-
ной модификации гусениц непарного шелкопряда из яйцекладок, собранных в одном лесном мас-
сиве в разные фазы динамики численности, изучено влияние биотических и абиотических факто-
ров на длительность развития и выживаемость гусениц в младших возрастах при групповом и оди-
ночном режимах выращивания. Показано, что на длительность развития гусениц в младших
возрастах оказывают влияние сумма эффективных температур на раннеэмбриональной стадии раз-
вития, длительность нахождения эмбрионов при температуре ниже порога развития, состав корма.
Влияние группового режима выращивания (групповой эффект) на скорость развития гусениц свя-
зано с фазой динамики численности, и его наиболее выраженное положительное проявление отме-
чено в эруптивный период. Установлено, что реакция гусениц на состав корма, опосредованная че-
рез длительность развития, в разных режимах выращивания в зависимости от фазы численности
различается. В зависимости от состава корма эффект группы может быть обусловлен как ускорени-
ем развития гусениц в групповом режиме, так и замедлением их развития в одиночном режиме вы-
ращивания. Получены количественные оценки исследованных эффектов.
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Насекомые, дающие вспышки массового раз-
множения, достигая высокой плотности, сталки-
ваются с такими проблемами, как усиление конку-
ренции за пищевой субстрат и пространство [1, 2],
усиление пресса хищников и паразитов [3, 4],
ускорение распространения инфекционных за-
болеваний [5, 6]. Однако уровень смертности в
период высокой плотности зачастую ниже ожи-
даемого за счет физиологических и поведенче-
ских изменений, вызванных высокой плотно-
стью особей [7]. Б.П. Уваров [8], одним из первых
обнаруживший плотностно-зависимые популя-
ционные эффекты у саранчи, назвал их “фазовым
полиморфизмом”. Это явление, которое можно
рассматривать как компонент эффекта Олли [9],
получило название “групповой эффект” [10].

Групповым эффектом называют зависимые от
плотности популяции структурные и функцио-
нальные особенности вида (различная окраска
покровов насекомых, ускоренное развитие вслед-

ствие агрегации, изменение скорости потребле-
ния кислорода у водных животных и др.) [11].
Э. Вилсон [12] описывает групповой эффект как
изменение в поведении или физиологии в преде-
лах вида, вызванное сигналами, не ориентиро-
ванными ни в пространстве, ни во времени.

Наиболее актуально исследование этого эф-
фекта у видов, дающих периодические вспышки
массового размножения, так как выявляемые за-
кономерности позволяют более полно понимать
процессы, происходящие в популяциях таких ви-
дов при увеличении плотности. Учитывая разно-
образие факторов, влияющих на эффект группы,
изучение этого явления оптимально с использо-
ванием вида, хорошо развивающимся в лабора-
торных условиях, при фиксированных абиотиче-
ских показателях, на питательной среде постоян-
ного состава. Этим требованиям соответствует
непарный шелкопряд Lymantria dispar (L.), одна-

УДК 591.532:595.78



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2021

ВЛИЯНИЕ ФАЗЫ ДИНАМИКИ ПЛОТНОСТИ 451

ко до настоящего времени многолетнего исследо-
вания эффекта группы у этого вида не проводили.

Цель настоящей работы – анализ проявления
эффекта группы у непарного шелкопряда в зави-
симости от состава корма, абиотических условий
развития и фазы градационного цикла родитель-
ского поколения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектами исследования были гусеницы за-

уральской популяции. Основные кормовые поро-
ды данной популяции – береза повислая (Betula
pendula Roth) и береза пушистая (B. pubescens
Ehrh.). Яйцекладки непарного шелкопряда для
проведения экспериментов собирали в березовых
насаждениях близ пос. Покровское (Каменск-
Уральский район Свердловской области, 56°28′
с.ш. и 61°37′ в.д.). Состав насаждения – береза по-
вислая, II бонитет, возраст 70–80 лет, относи-
тельная полнота 0.7. В этом районе с 2005 г. по
2011 г. наблюдалась вспышка массового размно-
жения непарного шелкопряда с сильной и
сплошной дефолиацией насаждений. Значитель-
ный рост плотности популяции был также отме-
чен в 2016–2017 гг. В эти годы вспышка массового
размножения была зафиксирована на всем юге
Свердловской области и в прилегающих областях
(Курганская и Тюменская) с существенной дефо-
лиацией. В районе сбора кладок увеличение плот-
ности прошло по продромальному типу, без зна-
чимой дефолиации. Сбор яйцекладок проводили
в августе–сентябре, ежегодно собирая (вне зави-
симости от плотности кладок) не менее 50 яйце-
кладок. Плотность кладок приведена в табл. 1.
Яйца кладок смешивали для нивелирования вли-
яния на результаты генетических различий.

Отродившихся из кладок гусениц выращивали
в групповом и одиночном режимах на стандарт-
ной искусственной питательной среде (ИПС) [13]
в климатической камере при 26°С и влажности
60%, световой режим – 14 ч день, 10 ч ночь.

При планировании экспериментов учитывали
следующие моменты:

1. Для получения устойчивого результата при
изучении вклада внутривидовых контактов в эф-
фект группы необходимо, чтобы объем, приходя-
щийся на одну гусеницу в контейнерах для выра-
щивания при разных плотностях, был сопоста-
вим [14]. В связи с этим одиночных гусениц
содержали до перехода на третий возраст в чаш-
ках Петри объемом 10 мл, в групповом режиме –
в чашках Петри объемом 100 мл в первом возрасте
по 20 особей, во втором возрасте – по 10 гусениц.
Экспериментальная единица – гусеница и в груп-
повом, и в одиночном режимах выращивания,
обусловлена тем, что выбор в качестве экспери-

ментальной единицы контейнера приводит к до-
полнительным эффектам, затрудняющим интер-
претацию результатов [14].

2. Сумма эффективных температур (СЭТ), не-
обходимых для отрождения гусениц, оказывает
влияние как на длительность их дальнейшего раз-
вития, так и на проявление эффекта группы [15].
В связи с этим эксперименты начинали после по-
явления не менее 80% гусениц в течение 2 дней.
Для выращивания отбирали гусениц, отродив-
шихся в один день, а гусениц, отродившихся до
этого дня, из контейнера удаляли.

3. Поскольку ряд исследователей полагает, что
эффект группы обусловлен интенсификацией
физиологических процессов [16], в ряде экспери-
ментов использовали ИПС с добавлением суль-
фата железа (FeSO4 × 7H2O) из расчета 150 мг на
500 г среды, активизирующего метаболические
процессы [17], а также гусениц, эмбрионы которых
получили разную летне-осеннюю СЭТ и соответ-
ственно развивались с разной скоростью [18].

Сумму летне-осенней СЭТ, накапливаемой в
период раннеэмбрионального развития и диапау-
зирования, рассчитывали на основании результа-
тов феромонного мониторинга, проводимого
ежегодно в районе исследования, по данным ме-
теостанции [19]. Отсчет температур выше порого-
вого уровня в 6°С вели с дня медианы лёта, указы-
вающего на выход более половины имаго из куко-
лок. Учитывали дни до стабильного перехода
среднесуточных температур ниже порогового
уровня или до помещения яиц в холодильное
оборудование при температурах 0…2°С для про-
хождения “зимовки” – холодовой терминации
эмбриональной диапаузы – в вариантах с искус-
ственным варьированием летне-осенней СЭТ
[20]. Сведения по году сбора кладок, полученной
эмбрионами летне-осенней СЭТ, сроках отрож-
дения из кладок, длительности “зимовки”, режи-
ме выращивания и используемой питательной
среде приведены в табл. 1.

При выращивании гусениц учитывали дли-
тельность их развития в первом и втором возрас-
тах, а также смертность. Для статистической об-
работки полученных результатов использовали
стандартный пакет программ STATISTICA 6.0.
Анализ выживаемости гусениц начальных воз-
растов проводили методом общих линейных мо-
делей (GLZ) с использованием logit регрессии,
анализ влияния условий выращивания на дли-
тельность развития – методом общих регресси-
онных моделей (зависимая переменная – дли-
тельность развития) (GRM). Для нормализации
остатков их логарифмировали.

Для определения степени коллинеарности
предикторов оценивали фактор инфляции дис-
персии (VIF). Были учтены как непрерывные
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Таблица 1. Годы сбора кладок, условия и режимы выращивания и смертность гусениц непарного шелкопряда
Зауральской популяции

* Выращивание проводили до 25-го дня; все особи, не достигшие 3-го возраста, были ликвидированы.

Год сбора 
кладок

Плотность 
кладок, 
шт/дер.

Летне-
осенняя 

СЭТ, 
градусо-дни

Дата 
отрож-
дения

Режим 
содержания 

(шт),
1-й возраст/
2-й возраст

Длитель-
ность 

“зимовки”,
сут

Кол-во 
гусениц,

шт

Смерт-
ность,

1-й возраст/
2-й возраст, %

Выращивание на стандартной ИПС

2008 3–4 385 29.01.09 20/10 132 100 5/48

1/1 50 8/9

2009 15–20 490 01.02.10 20/10 116 60 33/13

1/1 100 4/0

2010 15–20 660 22.02.11 20/10 138 60 4/0

1/1 100 10/33

2011 10–12 660 30.01.12 20/10 147 40 11/0

1/1 90 15/27

2012 0.2 440 09.02.13 20/10 128 100 23/10

1/1 50 16/2

2013 0.1 510 06.02.14 20/10 118 100 32/16

1/1 50 34/9

2014 0.02 320 20.04.15 20/–* 192 100 59/–*

1/1 40 0/45

2015 0.02 350 29.04.16 20/10 217 100 30/44

1/1 50 10/18

2016 0.3–0.4 730 23.03.17 20/10 175 100 11/12

1/1 50 7/2

2017 0.7 350 10.02.18 20/10 130 100 33/42

1/1 51 22/10

2017 0.7 350 27.02.18 20/10 147 100 18/11

1/1 50 12/7

2018 0.02 775 23.03.19 20/10 147 100 6/2

1/1 50 8/2

Выращивание на ИПС с добавлением FeSO4

2008 3–4 385 29.01.09 20/10 132 100 6/1

1/1 50 5/48

2012 0.2 440 09.02.13 20/10 128 100 20/4

1/1 50 8/0

2017 0.7 350 27.04.18 20/10 147 100 16/7

1/1 50 6/2

2018 0.02 775 23.03.19 20/10 147 80 4/1

1/1 50 6/0
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предикторы: 1) длительность “зимовки” в
сутках – период нахождения при температурах,
близких к 0°С; 2) летне-осенняя СЭТ в градусо-
днях, накопленных до наступления “зимовки”,
так и категориальные; 3) тип питательной среды
(с добавлением FeSO4 или без); 4) фаза динамики
численности (вспышка или другие периоды) –
годы с плотностью популяции выше 0.5 кладок на
дерево отнесены к вспышечным, так как именно
при такой плотности начинают фиксировать оча-
ги массового размножения этого вида [16]; 5) ре-
жим выращивания (одиночное или в группе). Не-
прерывные предикторы (летне-осенняя СЭТ и
длительность “зимовки”) были преобразованы в
диапазон от 0 до 1. Взаимодействие последних
трех предикторов также было включено в анализ.
Отбор оптимальных моделей из списка конкури-
рующих для GRM-анализа выполнен по принци-
пу минимума критерия Маллоуза – Cp [21]. Ста-
тистически значимыми признавали эффекты при
p < 0.01.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ данных о смертности гусениц показал,
что в первом возрасте важными условиями выжи-
вания являются тип питательной среды и условия
раннего эмбрионального развития – получение
оптимальной СЭТ для успешного завершения
эмбриогенеза и перехода в диапаузирующее состо-

яние (табл. 2). Групповое содержание не приводит к
достоверному росту смертности, но в период
вспышки выживаемость в групповом режиме уве-
личивается. Добавление соединений железа в пита-
тельную среду дополнительно повышает выживае-
мость при групповом выращивании и в целом в пе-
риод вспышки. Во втором возрасте (табл. 3) при
групповом выращивании возрастает смертность,
что связано, видимо, с каннибализмом у гусениц,
не проявляющимся в первом возрасте [22].

Анализ длительности развития первого воз-
раста показал, что оптимальная модель включает
6 предикторов (F6,2072 = 82.94, p < 0.0001): тип пи-
тательной среды, длительность “зимовки”, лет-
не-осенняя СЭТ, фаза численности, а также два
парных взаимодействия: фаза численности и ре-
жим содержания гусениц; фаза численности и
тип питательной среды (табл. 4). Относительной
мерой величины эффектов служат магнитуды
стандартизованных коэффициентов.

Существенное влияние на развитие первого
возраста оказывает длительность “зимовки”.
В этот период происходит холодовая терминация
диапаузы, в которую впадают сформировавшиеся
эмбрионы в конце лета. Как и в случае с периодом
набора летне-осенней СЭТ, длительность зимов-
ки положительно влияет на скорость развития.

Коэффициенты регрессии предикторов дли-
тельности развития гусениц до второго возраста
приведены в табл. 5. Связь между длительностью

Таблица 2. Оценка влияния условий развития эмбриональной и личиночной стадий непарного шелкопряда на
уровень выживаемости до 2-го возраста с помощью обобщенных линейных моделей (GLZ)

Примечание. Здесь и в табл. 3: # – “референтный уровень” – ожидаемое значение выживаемости при нулевых значениях не-
прерывных предикторов и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, оди-
ночное содержание, на стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.
Полужирным выделены значимые эффекты.

Предикторы Уровень 
фактора b se Wald p 95% ДИ

b0
# 1.597 0.128 155.64 <0.001 1.35 1.85

Летне-осенняя 
СЭТ (0–1)

1.074 0.179 35.98 <0.001 0.72 1.42

“Зимовка” (0–1) 0.055 0.214 0.07 =0.798 –0.36 0.47

ИПС [1] FeSO4 0.300 0.093 10.28 <0.001 0.12 0.48

Режим [2] Группа –0.139 0.092 2.27 =0.132 0.32 0.04

Фаза [3] Вспышка 0.154 0.098 2.49 =0.115 0.04 0.35

[1] × [2] 0.250 0.092 7.33 =0.007 0.07 0.43

[1] × [3] –0.077 0.094 0.68 =0.410 –0.26 0.11

[2] × [3] 0.263 0.092 8.07 =0.004 0.08 0.44

[1] × [2] × [3] 0.244 0.092 6.96 =0.008 0.06 0.43
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зимовки и скоростью развития только в первом
возрасте, возможно, обусловлена влиянием дли-
тельности “зимовки” на СЭТ отрождения: чем
дольше период нахождения кладок при низких
температурах, тем раньше и дружнее наступает
выход из них [23]. Ранее в лабораторных экспери-
ментах нами было показано [24] более быстрое
развитие гусениц, отродившихся первыми, а зна-
чит, требующих меньшие СЭТ отрождения. Вы-
сокий вклад в ускорение развития вносит добав-
ление в ИПС железа как активного микроэлемен-
та, входящего в состав множества ферментов, а

также проявляющего высокую активность в ион-
ной форме.

Вспышечное состояние популяции также ока-
зывает положительное воздействие на показатели
развития по сравнению с межвспышечным пери-
одом. Однако наибольший интерес представляет
взаимодействие этого фактора с условиями агре-
гированности особей и типом питательной сре-
ды. Именно в период вспышки групповой эф-
фект носит положительный характер, а наличие
железа в корме дает бόльший эффект.

При развитии гусениц до третьего возраста
картина несколько меняется. Оптимальная мо-

Таблица 3. Оценка влияния условий развития эмбриональной и личиночной стадий непарного шелкопряда на
уровень выживаемости до 3-го возраста с помощью обобщенных линейных моделей (GLZ)

Предикторы
Уровень 
фактора b se Wald p 95% ДИ

b0
# 1.09 0.116 88.3 <0.001 0.87 1.32

Летне-осенняя 
СЭТ (0–1)

1.46 0.165 78.6 <0.001 1.14 1.79

“Зимовка” (0–1) –0.117 0.201 0.34 =0.561 –0.51 0.28

ИПС [1] FeSO4 0.632 0.088 51.9 <0.001 0.46 0.80

Режим [2] Группа –0.221 0.086 6.53 =0.011 –0.39 –0.05

Фаза [3] Вспышка 0.063 0.091 0.49  0.485 –0.11 0.24

[1] × [2] 0.248 0.086 8.25 =0.004 0.08 0.42

[1] × [3] 0.073 0.087 0.70 =0.403 –0.10 0.24

[2] × [3] 0.214 0.086 6.17 =0.013 0.05 0.38

[1] × [2] × [3] 0.294 0.086 11.6 <0.001 0.12 0.46

Таблица 4. Стандартизованные коэффициенты регрессии и выбор оптимальных (Cp = min) моделей для описа-
ния длительности развития гусениц непарного шелкопряда до 2-го возраста

Примечание. Полужирным шрифтом выделена наиболее оптимальная модель.

Ранг
модели

Cp N “Зимовка”
Летне-

осенняя
СЭТ

Фаза
 [1]

ИПС
 [2]

Режим
 [3] [1] × [2] [1] × [3] [2] × [3] [1] × 

× [2] × [3]

1 8.78 6 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.25 –0.15

2 8.84 7 –0.16 –0.12 –0.25 –0.44 –0.24 –0.17 –0.033

3 9.65 8 –0.16 –0.12 –0.25 –0.43 –0.24 –0.17 –0.023 –0.041

4 10.0 9 –0.16 –0.12 –0.24 –0.42 –0.034 –0.23 –0.18 –0.044 –0.054

5 10.4 7 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.25 –0.15 –0.012

6 10.7 8 –0.16 –0.12 –0.25 –0.44 –0.007 –0.24 –0.17 –0.034

7 10.8 7 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.003 –0.25 –0.15

8 12.1 8 –0.16 –0.12 –0.26 –0.43 –0.014 –0.25 –0.15 –0.020

9 42.9 6 –0.15 –0.23 –0.41 –0.20 –0.17 –0.035

10 43.0 7 –0.15 –0.22 –0.41 –0.20 –0.17 –0.029 –0.045



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2021

ВЛИЯНИЕ ФАЗЫ ДИНАМИКИ ПЛОТНОСТИ 455

дель также включает 6 предикторов (F6,1761 =170.3,
p < 0.001 при VIF не более 1.48). Основные факто-
ры сохраняют свое влияние, кроме периода “зи-
мовки”, но проявляется тройное взаимодействие:
фазы численности, типа питательной среды и ре-
жима содержания (табл. 6).

Коэффициенты регрессии длительности раз-
вития гусениц до третьего возраста приведены в
табл. 7. Вклад летне-осенней СЭТ в ускорение
развития гусениц продолжает оставаться значи-
мым. Также ожидаемо наиболее высокий вклад в
ускорение развития вносит добавление в ИПС
железа – развитие ускоряется в период вспышки.
Влияние группового выращивания на скорость

развития проявляется только в период вспышки,
а влияние других предикторов не изменилось.

Анализ различий в скорости развития гусениц
до третьего возраста показал, что в период
вспышки скорость развития в групповом режиме
выше, в другие фазы динамики численности ниже,
чем в одиночном. При этом значимы различия это-
го показателя только в межвспышечный период на
ИПС с добавлением FeSO4·7H2O (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Многочисленные исследования на представи-
телях разных отрядов насекомых (прямокрылые,

Таблица 5. Оценки параметров лучшей (Cp = min) регрессионной модели для описания длительности развития
гусениц до 2-го возраста: log(дни) = b0 + Σbixi + εi

Примечание: # – “референтный уровень” – ожидаемое значение log(дни), при нулевых значениях непрерывных предикто-
ров и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, одиночное содержание, на
стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.

Предикторы Уровень 
фактора b se t(2072) p < 95% ДИ

b0
# 2.32 0.014 160.0 0.0001 2.29 2.35

“Зимовка” (0–1) –0.20 0.030 –6.8 0.0001 –0.26 –0.14

Летне-осенняя СЭТ 
(0–1)

–0.11 0.019 –6.0 0.0001 –0.15 –0.08

Фаза численности [1] Вспышка –0.09 0.009 –9.4 0.0001 –0.11 –0.07

ИПС [2] FeSO4 –0.17 0.009 –19.4 0.0001 –0.18 –0.15

Режим [3] Группа – – – – – –
[1] × [2] –0.08 0.009 –9.4 0.0001 –0.10 –0.06

[1] × [3] –0.05 0.007 –7.4 0.0001 –0.06 –0.04

Таблица 6. Выбор оптимальных (Cp = min) моделей для описания длительности развития гусениц до 3-го возраста

Примечание. Полужирным шрифтом выделена наиболее оптимальная модель.

Ранг
модели

Cp N
“Зимов-

ка”

Летне-
осенняя

СЭТ

Фаза
 [1]

ИПС
 [2]

Режим
 [3] [1] × [2] [1] × [3] [2] × [3] [1] × [2] × 

× [3]

1 4.55 6 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.06

2 6.26 7 –0.012 –0.15 –0.11 –0.65 –0.28 –0.15 –0.06

3 6.38 7 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.009 –0.06

4 6.55 7 –0.15 –0.10 –0.65 –0.001 –0.28 –0.16 –0.06

5 8.10 8 –0.012 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.008 –0.06

6 8.26 8 –0.012 –0.15 –0.11 –0.65 –0.001 –0.28 –0.16 –0.06

7 8.28 8 –0.15 –0.10 –0.64 –0.007 –0.28 –0.16 –0.013 –0.06

8 9.58 5 –0.15 –0.11 –0.65 –0.29 –0.13

9 10.00 9 –0.012 –0.15 –0.10 –0.65 –0.008 –0.28 –0.16 –0.012 –0.06

10 11.34 6 –0.15 –0.11 –0.65 –0.29 –0.13 0.009
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чешуекрылые, таракановые, перепончатокрылые
и др.) свидетельствуют о схожих тенденциях про-
явления эффекта группы, зачастую заключающи-
еся в сокращении периода развития особей попу-

ляции, а у некоторых видов его увеличении,
уменьшении средних размеров, снижении смерт-
ности и плодовитости, усилении меланизации
покровных тканей, увеличении двигательной ак-

Таблица 7. Оценки параметров лучшей (Cp = min) регрессионной модели для описания длительности развития
гусениц до 3-го возраста: log(дни) = b0 + Σbixi + εi

Примечание. # – “референтный уровень” – ожидаемое значение log(дни), при нулевых значениях непрерывных предикто-
ров и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, одиночное содержание на
стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.

Предикторы Уровень 
фактора b se t(1761) p < 95% ДИ

b0
# 2.71 0.008 323.0 0.0001 2.70 2.73

Летне-
осенняя СЭТ –0.11 0.014 –7.6 0.0001 –0.14 –0.08

Фаза [1] Вспышка –0.03 0.006 –4.3 0.0001 –0.04 –0.01

ИПС [2] FeSO4 –0.19 0.006 –29.8 0.0001 –0.20 –0.17

Режим [3] Группа – – – – – –

[1] × [2] –0.07 0.006 –11.5 0.0001 –0.09 –0.06

[1] × [3] –0.04 0.006 –7.2 0.0001 –0.05 –0.03

[1] × [2] × [3] –0.02 0.006 –2.7 0.001 –0.026 0.004

Рис. 1. Влияние фазы динамики численности популяции, типа питательной среды ((а) – стандартная ИПС, (б) – ИПС
с добавлением FeSO4) и режима содержания (1 – одиночное содержание, 2 – групповое) на длительность развития гу-
сениц до третьего возраста (F(1,1761) = 7.03, p = 0.008). Точками указаны средневзвешенные значения, в погрешности
указаны доверительные интервалы 95% (  ± ДИ 95%). Достоверные различия, рассчитанные по критерию Шеффе для
множественных сравнений, при пороге значимости p < 0.05 указаны разными буквами.
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тивности [2, 8, 25, 26]. Также отмечается повыше-
ние иммунной активности, опосредованно свя-
занной с усилением работы фенолоксидазной си-
стемы и ростом выработки гемоцитов [7].

Положительное влияние высокой плотности
на показатели развития у таких эруптивных видов
филлофагов, как непарный шелкопряд, проявля-
ется главным образом у гусениц первого и второ-
го личиночных возрастов. При этом эффект груп-
пы у непарного шелкопряда выражается в первую
очередь в снижении смертности и увеличении
скорости развития [26–29]. Перечисленные эф-
фекты могут быть опосредованно связаны с изме-
нением энзимной активности пищеварительной
системы при групповом режиме выращивания
[30], влияющей на эффективность усвоения кор-
мового субстрата, а также с усилением работы фе-
нолоксидазной системы [31] как неспецифиче-
ской стресс-реакции организма на повышенную
скученность [5]. В некоторых случаях у этого вида
не наблюдается различий между гусеницами, со-
державшимися при разном уровне плотности, по
уровню смертности [29, 31, 32] и скорости разви-
тия [29].

Нами ранее было показано значительное ва-
рьирование степени проявления эффекта группы
в разные годы лабораторного выращивания в за-
висимости как от состава корма, так и от адапта-
ционных показателей популяции. Установлено
существенное различие в векторе проявления эф-
фекта группы на разных кормовых субстратах в
период низкой плотности: положительный или
отрицательный эффект при питании на листве
березы либо его отсутствие – при питании на
ИПС [34]. Установлена положительная направ-
ленность эффекта группы на ИПС в первые годы
вспышки и его отсутствие – на листве березы [15],
однако не было понятно, связано ли это с фазой
динамики плотности популяции или обусловле-
но какими-либо другими факторами.

Результаты проведенного исследования пока-
зывают, что реакция гусениц на состав корма при
разных режимах выращивания в зависимости от
фазы численности различается. На стандартной
ИПС скорость развития в групповом режиме не
изменяется, в то время как при одиночном выра-
щивании в период вспышки она значимо замед-
ляется. Отсутствие различий в длительности раз-
вития во время вспышки и в межвспышечный пе-
риод на стандартной ИПС в групповом режиме
выращивания, видимо, связано с наложением
влияния питательной среды, так как одиночно
выращиваемые гусеницы значительно замедляют
свое развитие в период вспышки. Возможно, на-
блюдаемый феномен связан с изменением пище-
вых предпочтений в разные фазы градационного
цикла. Этот вопрос требует дополнительных ис-

следований, так как в литературе встречается ин-
формация о расширении списка кормовых расте-
ний в период вспышки [20, 35].

При выращивании гусениц на ИПС с FeSO4
ситуация противоположная – происходит значи-
мое ускорение развития гусениц в групповом ре-
жиме выращивания в период вспышки. Это поз-
воляет предположить, что интенсификация фи-
зиологических процессов не является причиной
проявления эффекта группы [16].

В период вспышки массового размножения в
естественных условиях отмечаются более высо-
кая скорость развития и, как следствие, более
ранние фенологические сроки откладки яиц сам-
ками непарного шелкопряда, увеличение летне-
осенней СЭТ, накопленной эмбрионами до на-
ступления холодов. Согласно анализу (см. табл. 6,
7), величина летне-осенней СЭТ является значи-
мой наряду с другими факторами, но не опреде-
ляющей в проявлении эффекта группы.

Таким образом, основной результат данного
исследования – установление значительного
влияния фазы динамики численности непарного
шелкопряда на проявление эффекта группы, ока-
зывающего положительное влияние на скорость
развития гусениц в эруптивную фазу численно-
сти. Возможно, наблюдаемые ранее нами и дру-
гими авторами отсутствие эффекта группы или
его отрицательное проявление [29, 32–34] связа-
ны с фазой динамики численности исходной по-
пуляции.

Исследования выполнены в рамках государ-
ственного задания Ботанического сада УрО РАН,
а также за счет гранта Российского научного фон-
да (проект № 20-64-46011). Авторы подтверждают
отсутствие конфликта интересов.
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