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Исследованы закономерности проявления нарушений жилкования крыльев боярышницы 
Aporia crataegi L. Установлено, что эти нарушения образуют четыре типа билатеральных ком-
позиций и количественно варьируют по степени выраженности в фенотипе. Это дает основание 
рассматривать их как устойчивые состояния пороговых неметрических признаков со скрытой 
количественной природой изменчивости, т. е. фены. Показано, что проявление разных наруше-
ний жилкования подчиняется разным закономерностям. Нарушения жилкования могут с отно-
сительно высокой частотой проявляться совместно у одной особи либо встречаться независимо 
друг от друга. Одни нарушения жилкования проявляются преимущественно асимметрично, слу-
чайно и независимо на разных сторонах тела, в то время как для других характерна тенденция 
к симметричному проявлению. Только те нарушения жилкования, которые проявляются неза-
висимо друг от друга и встречаются случайно и независимо на разных сторонах тела, могут 
считаться случайными ошибками развития и рассматриваться в качестве маркеров нестабиль-
ности развития. Они встречаются относительно редко и составляют около 20 % от общего числа 
обнаруженных нарушений.
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 Внутривидовая изменчивость жилкования крыльев хорошо известна у многих 
активно летающих видов насекомых (Мартынова, 1948; Sotavalta, 1964; Орлов, 1975; 
Ross, Robertson, 1990; Padró et al., 2014; Łopuch, Tofi lski, 2016; Gülmez, 2019). Законо-
мерности проявления нарушений жилкования крыльев хорошо изучены у видов мух 
рода Drosophila Fallén, 1823, в природных популяциях других видов насекомых изуча-
лись на примере медоносной пчелы Apis mellifera L. (Akahira, Sakagami, 1959; 
Smith et al., 1997; Porporato et al., 2014; Eligül et al, 2017) и боярышницы Aporia 
crataegi L. (Солонкин и др., 2017). Нарушения жилкования крыльев насекомых, как 
правило, рассматриваются в качестве признаков с альтернативной вариацией (наруше-
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ние жилкования либо имеется, либо отсутствует) (Smith et al., 1997; Łopuch, Tofi lski, 
2016; Солонкин и др., 2017; Gülmez, 2019). Часто в основе дискретного варьирования 
таких признаков лежит скрытая количественная изменчивость некоторых параметров 
морфогенеза (например, сигнальных веществ): если величины этих параметров дости-
гают порога, то в фенотипе проявляется одно из альтернативных состояний признака, 
а если не достигают – другое (Васильев, 1988, 2005; Halgrímsson et al., 2005; Palmer, 
2012). В рамках эпигенетической концепции фенетики, которая восходит к эпигенети-
ческим представлениям К. Х. Уоддингтона (1970) и М. А. Шишкина (1984), дискрет-
ные устойчивые состояния пороговых неметрических признаков называются фенами 
(Berry, Searle, 1963; Васильев, 1988, 2005). Фены в данном понимании могут рассма-
триваться как проявление в фенотипе альтернативных путей морфогенеза. Считается, 
что частоты встречаемости фенов позволяют охарактеризовать набор потенциальных 
путей развития какой-либо морфоструктуры и вероятности их реализации, т. е. эпиге-
нетический ландшафт популяции (Васильев, 1988; 2005). Косвенными критериями 
для отнесения дискретного фенотипического признака к пороговым служат, во-пер-
вых, наличие 4 типов билатеральных композиций (+/+; –/–; +/–; –/+; где «+» и «–» обо-
значают разные состояния признака), и, во-вторых, количественное варьирование сте-
пени выраженности признака, если он проявился в фенотипе (Васильев, 2005).

В фенетических исследованиях важно различать устойчивые дискретные состояния 
порогового признака (фены) и устойчивые сочетания состояний разных признаков 
(композиции фенов) (Васильев, 1988, 2005; Sereno, 2007). При изучении нарушений 
жилкования крыльев одна жилка рассматривается в качестве одного признака, и нару-
шения, расположенные в пределах одной жилки, считаются одинаковыми (Akahira, 
Sakagami, 1959; Porporato et al., 2014; Солонкин и др., 2017; Eligül et al., 2017). Однако 
жилки насекомых обладают значительной протяженностью, и нарушения жилкования 
могут формироваться в разных местах одной и той же жилки. Возникает вопрос, 
должны ли такие нарушения жилкования рассматриваться как один фен или как раз-
ные. Согласно представлениям о выделении и разграничении морфологических при-
знаков (Sereno, 2007; Васильев, Васильева, 2009), если на разных участках одной и той 
же жилки могут совместно встречаться одинаковые или разные нарушения, то эти 
участки способны к независимому варьированию и поэтому должны считаться разны-
ми признаками.

Нарушения жилкования крыльев насекомых часто рассматриваются как случайные 
ошибки развития, в связи с чем частоты их встречаемости используются в качестве 
дополнительной меры уровня нестабильности развития особей в популяциях наряду 
с величиной флуктуирующей асимметрии (Ross, Robertson, 1990; Clarke, 1993; Smith 
et al., 1997; Padró et al., 2014; Łopuch, Tofi lski, 2016). Однако возможность применения 
частот встречаемости редких состояний неметрических признаков (фенодевиаций) 
для оценки уровня нестабильности развития особей остается под вопросом. Теорети-
ческое обоснование корректности использования данного метода в известной нам ли-
тературе отсутствует. Ряд авторов отрицает возможность применения какой-либо дру-
гой меры нестабильности развития, кроме флуктуирующей асимметрии (Debat, David, 
2001; Willmore et al., 2007; Takahashi, 2019).

Под стабильностью индивидуального развития понимают устойчивость к случай-
ным нарушениям морфогенеза (онтогенетический шум), способность реализовывать 
фенотипическую норму при данном генотипе и в одних и тех же условиях среды. 
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Стабильность развития привлекает внимание исследователей как возможный показа-
тель «качества» особей в популяции и «качества» среды, в которой они обитают. Пред-
полагается, что наиболее приспособленные особи характеризуются наиболее стабиль-
ным онтогенезом (Захаров, 1987; Dongen, 2006; Klinbergen, 2019). Известно, что 
вероятность реализации в фенотипе редкого состояния неметрического признака зави-
сит от генотипа особи, условий окружающей среды во время развития, чувствитель-
ности морфогенеза к этим факторам и степени его нестабильности (Debat, David, 
2001; Hallgrímsson et al., 2005; Willmore et al., 2007; Takahashi, 2019). Нарушения жил-
кования крыльев насекомых могут рассматриваться как маркеры нестабильности раз-
вития только в том случае, если их возникновение обусловлено случайными ошибка-
ми морфогенеза и не зависит от генотипа и условий окружающей среды.

Насколько нам известно, не существует метода, который бы позволил на материале 
из природных популяций прямо определить вклад разных факторов в развитие фено-
типического отклонения. Для косвенной оценки может быть использован анализ зако-
номерностей антимерного проявления фенодевиаций, разработанный Б. Л. Астауро-
вым (1974). Если все особи обладают одинаковой предрасположенностью 
(генетической или индуцированной факторами внешней среды) к развитию данной 
фенодевиации, то ее проявление у конкретных особей будет зависеть только от слу-
чайных ошибок морфогенеза. При этом если фенодевиация на разных сторонах тела 
развивается независимо, то вероятность ее асимметричного проявления (pasymm) будет 
равна:

pasymm = pa * (1 – pb) + pb * (1 – pa)  (1),

а вероятность симметричного проявления (psymm):

psymm = pa * pb , (2),

где pa и pb – вероятности возникновения фенодевиации соответственно на правой и 
левой сторонах тела (Астауров, 1974; Васильев, 2005; Palmer, 2012). Фенодевиации, 
эмпирические частоты встречаемости которых значимо не отличаются от ожидаемых 
в случае их случайного и независимого проявления на разных сторонах тела особи, 
можно рассматривать в качестве маркеров, характеризующих нестабильность разви-
тия в исследуемой популяции. Этот вывод справедлив только для конкретной анализи-
руемой группы. Отличия групп по частоте встречаемости фенодевиации могут быть 
обусловлены не только различиями в уровне нестабильности развития, но и генетиче-
скими или экологическими факторами, поэтому для сравнения уровня нестабильно-
сти развития в разных группах целесообразно использовать редкие состояния не одно-
го, а нескольких независимых друг от друга неметрических признаков. Согласованное 
изменение частот встречаемости редких состояний ряда таких признаков, вероятнее 
всего, будет свидетельствовать об изменении уровня стабильности развития.

В данной работе предпринята попытка на примере нарушений жилкования крыльев 
боярышницы рассмотреть следующие вопросы: 1) являются ли нарушения жилкова-
ния крыльев пороговыми признаками со скрытой количественной природой варьиро-
вания? 2) могут ли разветвления, возникшие в разных местах одной жилки, считаться 
гомологичными? 3) проявляются ли нарушения жилкования независимо друг от дру-
га? 4) могут ли частоты встречаемости нарушений жилкования крыльев насекомых 



573

использоваться в качестве меры уровня нестабильности развития особей в популяци-
ях?

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы выборки имаго боярышницы Aporia crataegi L. (3804 самца и 3119 са-
мок), сделанные в 2013–2019 гг. в окрестностях дер. Фомино на базе биологической станции 
Уральского федерального университета (Свердловская обл., Сысертский р-н, 56º36ʹ с. ш., 
61º03ʹ в. д.). Материал хранится в Музее Института экологии растений и животных УрО РАН 
(Екатеринбург). Поиск нарушений жилкования вели, просматривая отпрепарированные крылья 
с вентральной стороны под бинокулярным микроскопом МБС-10. Нарушения жилкования учи-
тывали отдельно на каждом участке жилок и в каждой ячейке крыла, схема разделения жилок 
крыла на участки приведена на рис. 1. Особей без части крыла не учитывали при анализе нару-
шений жилкования на поврежденном участке, но использовали для анализа остальных участков 
крыльев, поэтому объемы выборок по разным жилкам не совпадают (табл. 1).

В работе рассматриваются нарушения жилкования пяти типов (рис. 2): дополнительные раз-
ветвления жилок (I); дополнительные продольные жилки, расположенные в ячейках крыла (II); 
случаи редукции присутствующих в норме жилок (III); слияние присутствующих в норме жилок 
(IV) и полное разделение одной жилки на две, расположенные параллельно (тип V). Методика 
учета и классификации нарушений жилкования подробно описана в работе И. А. Солонкина 
с соавт. (Солонкин и др., 2017), для данного исследования она была незначительно модифициро-
вана. В частности, в анализ добавлены некоторые участки жилок (M2–M1 + R4 + 5, R1–R2 + 3, 
M1 + R4 + 5, M2 на переднем крыле), которые в предыдущей работе были исключены.

Для анализа изменчивости степени проявления нарушений жилкования крыльев и место-
положения нарушений на жилках были выбраны два наиболее часто встречающихся дополни-
тельных разветвления: жилки Cu1 переднего крыла и M2 заднего крыла. Всего были 
проанализированы морфометрические параметры 149 разветвлений жилки Cu1 и 350 разветвле-
ний жилки M2. Измерения проводили под бинокулярным микроскопом МБС-10 с помощью оку-
ляр-микрометра. Схема промеров приведена на рис. 3. Параметр 1 характеризует общую 
протяженность жилки от точки ее ответвления до конца основной ветви, параметр 2 – расстоя-
ние от точки дополнительного ветвления до края крыла, и параметр 3 – длину дополнительной 
ветви разветвления. Если обе ветви были выражены полностью, то параметр 3 не измерялся. 
Верхняя ветвь жилки Cu1 практически всегда (в 96 % случаев) была выражена полностью, а ниж-
няя часто (в 69 % случаев) была выражена слабо, поэтому верхняя ветвь рассматривалась в каче-
стве основной, а нижняя – в качестве дополнительной. Для разветвления жилки M2 характерна 
обратная картина: верхняя ветвь часто (в 85 % случаев) была слабо выражена, а нижняя – прак-
тически всегда (в 98 % случаев) была выражена полностью. В связи с этим у разветвления жил-
ки M2 нижняя ветвь считалась основной, а верхняя – дополнительной.

Для характеристики местоположения нарушения на жилке использовали индекс 1, рассчитан-
ный по формуле: (параметр 2 / параметр 1). Для характеристики степени выраженности допол-
нительной ветви разветвлений использовали индекс 2, рассчитанный по формуле: (параметр 3 / 
параметр 2). Медианы индексов, рассчитанных для разных разветвлений, сравнивали с помо-
щью критерия Манна–Уитни (U), а распределения индексов – с помощью критерия Колмогорова– 
Смирнова (d).

Взаимосвязь проявления различных нарушений жилкования между собой оценили с помощью 
коэффициента ранговой корреляции Спирмена (RS). Для корреляционного анализа были отобра-
ны нарушения, встретившиеся более 10 раз в общей выборке имаго одного пола. В результате 
были рассчитаны корреляции между 39 нарушениями жилкования у самцов и 33 – у самок. По-
лученные корреляционные матрицы были обработаны методом метрического многомерного 
шкалирования (главных координат, PCO). Затем провели кластерный анализ методом Уорда, для 
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Рис. 1. Схема нормального жилкования крыльев Aporia crataegi L. Точками обозначены 
границы анализируемых участков жилок, прерывистой линией выделены участки жилок, 

исключенные из анализа. Цифрами указаны номера ячеек крыла.

Рис. 2. Анализируемые типы нарушений жилкования крыльев Aporia crataegi L.

А, Б – дополнительные разветвления жилок (тип I), В – дополнительная жилка в ячейке крыла (тип II), 
Г – редукция жилки (тип III), Д – слияние присутствующих в норме жилок (тип IV), Е – полное разделение 

присутствующей в норме жилки на две (тип V). По: Солонкин и др., 2017, с изменениями.
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которого были отобраны главные координаты признаков, каждая из которых объясняла не менее 
2 % общей изменчивости (первые 26 координат у самцов и 24 – у самок).

Для анализа закономерностей антимерного проявления были отобраны нарушения жилкова-
ния, встретившиеся более 10 раз. В данном случае учетной единицей считали сторону тела осо-
би. Если на одной и той же жилке обнаруживали несколько одинаковых нарушений, то такая 
сторона тела учитывалась один раз как сторона с нарушением данной жилки. В результате зако-
номерности антимерного проявления были проанализированы для 39 нарушений у самцов и 
32 у самок. Для каждого нарушения жилкования были рассчитаны частота его встречаемости на 
правой и левой сторонах тела (pa и pb соответственно) и количество особей с асимметричным и 
симметричным проявлением данного нарушения. С целью выявления направленной асиммет-
рии сравнивали частоту встречаемости каждого нарушения жилкования на разных сторонах тела 
с помощью точного критерия Фишера. Затем вычисляли ожидаемые частоты встречаемости осо-
бей с асимметричным и симметричным проявлением каждого нарушения при условии его слу-
чайного и независимого возникновения на разных сторонах тела по формулам (1) и (2). 
Эмпирические и ожидаемые частоты встречаемости особей с асимметричным и симметричным 
проявлением каждого нарушения сравнивали с помощью точного критерия Фишера, затем вы-
числяли долю особей с асимметричным проявлением нарушения от общего числа особей, име-
ющих данное нарушение жилкования (долю асимметричного проявления). В качестве 
показателя величины отклонения наблюдаемых частот встречаемости особей с симметричным 
проявлением нарушения от ожидаемых использовали величину разности между наблюдаемой и 
ожидаемой долей асимметричного проявления данного нарушения (D). Изменчивость D в зави-
симости от пола имаго и группы нарушений проанализировали путем двухфакторного робастно-
го дисперсионного анализа. Во всех случаях множественных сравнений уровни значимости 
корректировали по методу Бенджамини–Хохберга. Для характеристики мер центральной тен-
денции использовали медиану (Ме). Все процедуры статистического анализа были выполнены 
в программе PAST 3.26 (Hammer et al., 2001) и в среде R (R Core Team, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Степень проявления добавочной ветви разветвлений жилок Cu1 переднего крыла и 
M2 заднего крыла варьирует в широком диапазоне, причем наиболее часто встречают-
ся разветвления со слабо выраженной добавочной ветвью (рис. 4). Степень проявле-
ния добавочной ветви у разветвлений Cu1 и M2 не отличается ни по медиане (U = 9920; 
p = 0.11), ни по распределению в целом (d = 0.14; p = 0.16). Непрерывная количествен-

Рис. 3. Схема промеров дополнительных разветвлений жилок M2 заднего крыла (А) 
и Cu1 переднего крыла (Б) Aporia crataegi L.

1 – длина жилки от точки ее ответвления до конца основной ветви, 2 – расстояние от точки 
дополнительного разветвления до края крыла, 3 – длина дополнительной ветви разветвления.
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ная изменчивость степени проявления разветвлений Cu1 и M2 позволяет предполагать, 
что в основе дискретного варьирования жилок лежит количественная изменчивость 
каких-то параметров морфогенеза крыла и нарушение жилкования проявляется в том 
случае, когда величины этих параметров оказываются выше (или ниже) определенно-
го порога (Васильев, 2005; Halgrímsson et al., 2005). Согласно нашим наблюдениям, 
для остальных нарушений жилкования крыльев (разветвлений, дополнительных жи-

Рис. 4. Распределение дополнительных разветвлений жилок Cu1 переднего крыла (А) 
и M2 заднего крыла (Б) Aporia crataegi L. по степени выраженности дополнительной ветви.
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лок, редукции жилок), так же, как и для проанализированных здесь разветвлений жи-
лок Cu1 и M2, характерна непрерывная изменчивость степени проявления. Кроме того, 
нарушения жилкования образуют четыре типа билатеральных композиций (+/+; –/–; 
+/–; –/+). Следовательно, нарушения жилкования могут рассматриваться как устойчи-
вые состояния пороговых неметрических признаков со скрытой количественной 
природой изменчивости, т. е. фены (Васильев, 2005). При этом природа факторов, не-
прерывная количественная изменчивость которых по пороговому механизму обуслов-
ливает проявление нарушений жилкования, остается неизвестной. Можно предполо-
жить, что частоты встречаемости различных нарушений жилкования отражают спектр 
возможных путей морфогенеза жилок и вероятности их реализации и, таким образом, 
позволяют охарактеризовать эпигенетический ландшафт изучаемой популяции.

Остается неясным, следует ли рассматривать одинаковые нарушения, возникающие 
в разных местах одной и той же жилки, как один фен или как разные. Мы получили 
противоречивые результаты, которые не позволяют окончательно ответить на этот во-
прос. Установлено, что одинаковые нарушения жилкования встречаются совместно 
у одной особи на жилке Cu1 в 5 % случаев, а на жилке M2 – в 3 % случаев. Частота со-
вместной встречаемости разветвлений Cu1 на одной жилке соответствует ожидаемой 
при условии их случайного и независимого комбинирования (p = 0.07), в то время как 
разветвления M2 совместно проявляются значимо реже, чем ожидается при их случай-
ном и независимом комбинировании (p = 0.006). Одновременное присутствие одина-
ковых разветвлений в разных местах одной и той же жилки показывает, что разные 
части одной жилки могут варьировать независимо друг от друга и, следовательно, 
должны рассматриваться как разные признаки, а нарушения жилкования, возникаю-
щие в разных местах жилки, должны считаться разными фенами (Sereno, 2007; Васи-
льев, Васильева, 2009). С другой стороны, как видно из распределения индекса 1 на 
рис. 5, разветвления возникают на всем протяжении жилок Cu1 и M2, а не в каких-либо 
определенных участках. Вероятность формирования разветвлений минимальна вбли-
зи основания обеих изученных жилок и постепенно возрастает по мере приближения 
к внешнему краю крыла (рис. 5). Местоположение разветвлений на жилках Cu1 и M2 не 
отличается ни по медиане (U = 26064; p = 0.99), ни по распределению в целом 
(d = 0.10; p = 0.20). Таким образом, на основе полученных результатов невозможно 
разделить изученные жилки на отдельные участки, которые можно было бы анализи-
ровать как самостоятельные признаки.

Примечательно, что на разных участках одной жилки у разных особей формируются 
одни и те же варианты разветвлений. Ранее было показано, что у боярышницы на раз-
ных жилках устойчиво реализуются определенные варианты нарушений (Солонкин и 
др., 2017). С учетом этих данных особенности расположения разветвлений на изучен-
ных жилках следует считать доказательством морфогенетического единства одной 
жилки и существования морфогенетических различий между разными жилками. В на-
стоящее время нарушения жилкования можно рассматривать либо как фены, либо как 
композиции фенов разных признаков.

Независимость проявления нарушений жилкования крыльев оценили с помощью 
расчета коэффициентов корреляции Спирмена (RS) между разными нарушениями. Со-
гласно результатам кластерного анализа, все нарушения жилкования разделяются на 
два обособленных кластера (рис. 6). Кластер признаков № 1 у самцов образуют допол-
нительные жилки в ячейках № 3, 8 и 9 переднего крыла и в ячейке № 1 заднего крыла. 
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Рис. 5. Распределение дополнительных разветвлений жилок Cu1 переднего крыла (А) 
и M2 заднего крыла (Б) Aporia crataegi L. по их местоположению на жилке.
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Рис. 6. Результаты кластерного анализа координат нарушений жилкования крыльев 
Aporia crataegi L., полученные в результате многомерного метрического шкалирования 

корреляционной матрицы. А – самцы, Б – самки.

F – переднее крыло, H – заднее крыло, арабскими цифрами указаны номера ячеек крыла, римскими 
цифрами – типы нарушений жилкования.
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У самок в этот кластер входит тот же набор признаков, и, кроме этого, дополнитель-
ные жилки в ячейках № 4–6 переднего крыла. Все остальные анализируемые наруше-
ния жилкования составляют кластер № 2 (см. рис. 6). Этот кластер и у самцов, и у са-
мок отчетливо разделяется на два крупных субкластера. В каждый из этих субкластеров 
попадают нарушения жилкования, относящиеся к разным типам, расположенные на 
разных стволах жилок на переднем и заднем крыльях. Таким образом, не удается вы-
явить закономерности, на основании которых выделяются эти два подкластера.

Нарушения жилкования, составляющие кластер № 2, проявляются преимуществен-
но независимо друг от друга (значения коэффициентов корреляции у самок варьируют 
от –0.16 до 0.19; Ме = –0.02, у самцов – от –0.11 до 0.18, Ме = –0.01). При этом у сам-
цов значения коэффициентов корреляции между разными нарушениями одних и тех 
же жилок значимо выше, чем между нарушениями разных жилок (Me1 = 0.08; 
Me2 = –0.01; по результатам теста Манна–Уитни, U = 1185, p < 0.001). Большинство 
нарушений разных типов, расположенных на одних и тех же жилках у самцов, группи-
руются в общие субкластеры (рис. 6А). Таким образом, если на крыле самца возника-
ет более одного нарушения жилкования, то более вероятно, что они будут расположе-
ны на одной жилке, а не на разных.

Для признаков, составляющих кластер № 1, в сравнении с нарушениями жилкова-
ния из кластера № 2, характерно более частое совместное проявление у одной и той 
же особи: значения коэффициентов корреляции между ними варьируют от 0.11 до 
0.55 у самок (Ме = 0.31, p < 0.05) и от 0.12 до 0.24 у самцов (Ме = 0.17, p < 0.05). По-
скольку нарушения жилкования, входящие в кластер № 2, проявляются независимо 
друг от друга, то маловероятно, что взаимосвязанное проявление нарушений из кла-
стера № 1 обусловлено скоординированностью процессов морфогенеза в разных ячей-
ках крыла. Скорее всего, совместное проявление нарушений жилкования, принадле-
жащих к кластеру № 1, обусловлено влиянием некоего фактора (например, генотипа 
особи или условий среды), который увеличивает предрасположенность к возникнове-
нию дополнительных жилок в некоторых ячейках крыла. Таким образом, можно выде-
лить две группы нарушений жилкования крыльев боярышницы. К первой относятся 
нарушения, входящие в кластер № 1, которые сравнительно часто встречаются со-
вместно у одной особи. Ко второй группе относятся нарушения из кластера № 2, кото-
рые проявляются независимо друг от друга.

Направленная асимметрия в проявлении нарушений жилкования крыльев отсутству-
ет (табл. 1.). Величина отклонения наблюдаемой доли асимметричного проявления от 
ожидаемой (D) у разных нарушений жилкования варьирует от 0 до 35 % у самцов 
(Ме = 7.2 %) и от 0 до 55 % у самок (Ме = 13.6 %). В 38 % случаев у самцов и в 44 % 
случаев у самок это отклонение значимо (см. табл. 1). Таким образом, антимерное 
проявление разных нарушений жилкования крыльев боярышницы подчиняется раз-
ным закономерностям: некоторые нарушения проявляются случайно и независимо на 
разных сторонах тела, в то время как проявление других в большей или меньшей сте-
пени отклоняется в сторону симметрии. Случаев отклонения в сторону повышенной 
асимметричности проявления (т. е. склонности к антисимметрии) не обнаружено. Это 
хорошо согласуется с литературными данными: фенодевиации на разных сторонах те-
ла проявляются случайно и независимо друг от друга (Астауров, 1974; Васильев, 2005) 
или демонстрируют тенденцию к симметричному проявлению (Palmer, 2012).
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Согласно результатам робастного дисперсионного анализа, величина отклонения от 
ожидаемой доли асимметричного проявления (D) в значительной мере зависит от то-
го, к какой группе относится нарушение (p = 0.001), и в меньшей степени – от пола 
имаго (p = 0.026). У самок проявление нарушений жилкования в целом имеет более 
симметричный характер, чем у самцов (рис. 7). Нарушения жилкования первой груп-
пы у обоих полов проявляются более симметрично в сравнении с другими нарушени-
ями (рис. 7). Таким образом, нарушения жилкования первой группы сравнительно ча-
сто проявляются совместно и симметрично у одной особи. Отметим, что все 
нарушения жилкования, отнесенные к первой группе, представляют собой дополни-
тельные жилки, т. е. результат избыточной и эктопической дифференцировки клеток 
мембраны крыла в клетки жилок. Возможно, что они возникают в результате реализа-
ции одного и того же морфогенетического пути, вероятность осуществления которого 
зависит от экологических или генетических факторов. Поэтому такие нарушения жил-
кования не могут рассматриваться в качестве независимых признаков, а частоты их 
встречаемости не могут быть использованы для характеристики уровня нестабильно-
сти развития особей в популяции.

Все остальные изученные нарушения жилкования (отнесенные ко второй группе) 
проявляются независимо друг от друга и, как правило, асимметрично. Однако среди 
них величина отклонения (D) от ожидаемой доли асимметричного проявления также 
сильно варьирует. В выборке самцов величина D у нарушений жилкования второй 
группы зависит от частоты их встречаемости: чем чаще данное нарушение встречает-
ся, тем в большей степени его проявление симметрично (RS = 0.69; p < 0.001). Таким 
образом, у самцов редкие нарушения жилкования, как правило, формируются вслед-
ствие случайных ошибок морфогенеза, а возникновение относительно часто встреча-
ющихся нарушений в большей степени обусловлено генетическими или экологиче-
скими факторами. У самок эта закономерность не выражена (RS = 0.30; p = 0.15).

В качестве маркера уровня нестабильности развития могут использоваться только 
нарушения жилкования со статистически незначимой разностью (D) между наблюдае-
мой и ожидаемой долями асимметричного проявления. Этому критерию удовлетворя-
ет значительная часть изученных признаков: 24 из 39 проанализированных признаков 
у самцов и 18 из 32 – у самок. Доля этих нарушений жилкования от общего числа 
обнаруженных нарушений жилкования достигает всего 21 % у самцов и 23 % у самок. 
Следовательно, бо́льшая часть проанализированных нарушений жилкования не может 
рассматриваться в качестве показателя нестабильности развития. Таким образом, 
по частоте встречаемости всей совокупности нарушений жилкования крыльев 
боярышницы невозможно судить об уровне нестабильности развития особей в попу-
ляциях.

Полученные нами данные показывают, что н арушения жилкования крыльев боя-
рышницы можно рассматривать как устойчивые состояния пороговых неметрических 
признаков, т. е. фены. Это согласуется с описанной нами ранее закономерностью: на 
одних и тех же участках жилок, как правило, возникают одни и те же разновидности 
нарушений (Солонкин и др., 2017). По-видимому, нарушения жилкования крыльев бо-
ярышницы наряду с другими описанными в литературе пороговыми неметрическими 
признаками можно считать результатами реализации определенных, относительно 
устойчивых аберрантных путей морфогенеза (Васильев, 1988; 2005). 
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В данной работе установлено, что проявление разных нарушений жилкования под-
чиняется разным закономерностям. Некоторые нарушения (многие дополнительные 
жилки в ячейках крыла) проявляются совместно у одной особи с относительно высо-
кой частотой, в то время как другие встречаются независимо друг от друга и не обра-
зуют устойчивых фенотипических комбинаций. Одни нарушения жилкования прояв-
ляются преимущественно асимметрично, случайно и независимо на разных сторонах 
тела (например, дополнительные разветвления жилки M1 заднего крыла, случаи редук-
ции жилок 2А переднего крыла и 3А заднего крыла), в то время как для других харак-
терна тенденция к симметричному проявлению (в частности, для большинства допол-
нительных жилок, расположенных в ячейках крыла, и дополнительных разветвлений 
радиального ствола на участке R1–R2 + 3). Только нарушения жилкования, которые про-

Рис. 7. Разность (D) между наблюдаемой и ожидаемой долями асимметричного проявления 
нарушений жилкования у самцов и самок Aporia crataegi L. Приведены средние значения 

и доверительные интервалы.
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являются независимо друг от друга и встречаются случайно и независимо на разных 
сторонах тела, могут считаться случайными ошибками развития и, следовательно, 
рассматриваться в качестве маркёров нестабильности развития. Как правило, они 
встречаются относительно редко и поэтому составляют меньшую часть от общего 
числа обнаруженных нарушений. 

Таким образом, частоты встречаемости нар ушений жилкования крыльев, вероятно, 
можно использовать для характеристики эпигенетического ландшафта популяций на-
секомых (Васильев, 1988, 2005), однако оценивать с их помощью уровень нестабиль-
ности развития особей в популяциях следует с крайней осторожностью. Использован-
ный нами подход может быть применен для анализа закономерностей изменчивости 
жилкования крыльев других групп насекомых, для которых характерны активный по-
лет и относительная устойчивость видового паттерна жилкования.
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WING VENATION ABNORMALITIES IN THE BLACK-VEINED WHITE 
APORIA CRATAEGI L. (LEPIDOPTERA, PIERIDAE): 
INSIGHT IN TERMS OF THE MODERN PHENETICS

I. A. Solonkin, E. Yu. Zakharova, A. O. Shkurikhin 

Key words: wing venation abnormalities, phenetics, phenotypic variability, phenodeviance, 
developmental stability, Lepidoptera.

S U M M A R Y

Patterns of wing venation abnormalities appearance in the black-veined white (Aporia crataegi L.) 
were studied. It was shown that these abnormalities form four types of bilateral compositions and 
quantitatively vary in their degree of the phenotypic expression. This implies that wing venation 
abnormalities of the black-veined white butterfl y can be considered as stable states of threshold 
nonmetric traits with hidden quantitative variability, i. e., «phenes». Patterns of various wing venation 
abnormalities appearance vary. Diff erent abnormalities demonstrate a trend to joint occurrence in one 
individual or occur independently from each other. Some abnormalities appear mainly asymmetrically, 
randomly, and independently in diff erent body sides, while others display the trend to symmetrical 
occurrence. Only the wing venation abnormalities that appear independently from each other, randomly 
and independently in diff erent body sides can be considered as random developmental errors and as 
indicators of developmental instability. Such abnormalities are rare and make up less than 20% of the 
total number of abnormalities.


