
10

Вестник СПбГУ. Сер. 3. 2014. Вып. 4УДК 574.24, 57.045, 595.7

Д. А. Кучеров, В. Е. Кипятков, Е. Б. Лопатина

ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
ТЕМПЕРАТУРНЫХ НОРМ РАЗВИТИЯ 
У ДВУХ ВИДОВ ЖУКОВ-ЛИСТОЕДОВ (COLEOPTERA: CHRYSOMELIDAE)*

В экологических исследованиях насекомых широко используется линейная модель, опи-
сывающая норму реакции скорости развития на температуру. Основными параметрами модели 
являются нижний температурный порог и сумма градусо-дней. До недавнего времени эти па-
раметры считались постоянными для каждого вида. В настоящей работе исследованы нормы 
реакции скорости развития яиц на температуру у двух видов жуков-листоедов. Показано, что 
внутри популяций насекомых существует межсемейная изменчивость по сумме градусо-дней 
и порогу развития, причем в партеногенетической популяции она выражена слабее. Биб лиогр. 
42 назв. Ил. 3. Табл. 4.
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INTRAPOPULATIONAL VARIATION OF THERMAL REACTION NORMS FOR DEVELOPMENT IN 
TWO SPECIES OF LEAF BEETLES (COLEOPTERA: CHRYSOMELIDAE)
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A linear model of temperature-dependent development is widely used in ecological studies on insects. 
It describes a thermal reaction norm of developmental rate to temperature and has two main param-
eters, lower temperature threshold and sum of degree-days. Until recently, these parameters have been 
considered constant within species. Here we study thermal reaction norms for egg development to tem-
perature in two leaf beetle species. Th ere is a signifi cant variation of the lower temperature threshold 
and sum of degree-days among the off spring of diff erent females of two leaf beetle species. A partheno-
genetic population exhibits a notably lower level of this variation. Refs 42. Figs 3. Tables 4.

Keywords: temperature, development, plasticity, reaction norm, insects, Agelastica alni, Bromius 
obscurus.

Введение

Все адаптивные признаки организма проходят через своеобразный фильтр, 
проверку на пригодность в процессе жизненного цикла — промежутка между по-
явлением на свет и  рождением собственного потомства [1, 2]. При исследовании 
признаков жизненного цикла обычно выделяют три ключевых параметра: скорость 
роста и развития, размеры тела взрослой особи и реализованную плодовитость [3]. 
Их чаще всего и рассматривают, раздельно либо во взаимосвязи, при поиске онто-
генетических адаптаций. За редкими исключениями, названная триада параметров 
у насекомых чрезвычайно зависит от температуры. Как правило, насекомые, содер-
жащиеся в  лаборатории при постоянной повышенной температуре, растут более 
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быстрыми темпами, завершают развитие раньше и в итоге получаются более мелки-
ми. Наоборот, при пониженных температурах рост и развитие замедляются, имаго 
выходят более крупными и часто откладывают меньше яиц, зато эти яйца крупнее. 
Хотя из намеченного сценария существуют исключения, общая тенденция обычно 
носит вышеописанный характер [4–6].

Присущее организмам ускорение или замедление жизненных процессов при 
изменении температуры окружающей среды мы, вслед за И. В. Кожанчиковым 
и Б. М. Медниковым, будем называть термолабильностью [7–9].

Настоящая работа посвящена изучению скорости развития — одного из основ-
ных онтогенетических признаков (life-history traits), который исключительно важен 
для растений и холоднокровных животных, включая насекомых, особенно в усло-
виях умеренного климата. Ярко выраженный неблагоприятный сезон накладыва-
ет ограничения на длительность жизненного цикла и ежегодное число поколений. 
Поэтому при расселении растений и  животных в  высокие широты должна была 
происходить эволюция сроков их развития, чтобы жизненный цикл оставался син-
хронизирован с климатическими условиями [1, 2]. Сразу же нужно пояснить, что 
длительность жизненного цикла как таковая, например, измеренная в природе или 
«при комнатной температуре», дает лишь самое общее представление о том, сколь-
ко недель или месяцев нужно особям того или иного вида для завершения разви-
тия. Сравнивать разные виды или популяции по такой длительности развития со-
вершенно невозможно. С целью сравнения необходимо изучить термолабильность 
скорости развития — во всяком случае, в диапазоне оптимальных (не угнетающих) 
температур. Описать размах и характер лабильности скорости развития, как и лю-
бого другого признака, можно с помощью нормы реакции этого признака на инте-
ресующий нас фактор — в данном случае, температуру. Для этого, во-первых, нужно 
исследовать развитие особей при нескольких постоянных (причем тщательно регу-
лируемых и точно регистрируемых) температурах и, во-вторых, иметь адекватный 
биостатистический метод, с  помощью которого полученную зависимость можно 
было бы описать.

Неоднократно предпринимались попытки выразить характер зависимости 
между температурой и  скоростью развития с  помощью математических формул. 
Еще в 1730-х годах знаменитый натуралист Рене Реомюр обнаружил, что для созре-
вания урожая из года в год требуется примерно одна и та же «сумма градусов тепла», 
измеренная им в среднесуточных величинах с апреля по июнь по шкале собственно-
го изобретения (см. [10]). В работе, опубликованной в 1735 г., он задался вопросом 
широтной изменчивости этого показателя. Поскольку одинаковые злаки выращи-
вают и  на юге, и  на севере, отличаются ли в  этих регионах «суммы градусов теп-
ла», получаемые растением за время роста [11]? Этот вопрос исключительно важен, 
и чуть ниже мы к нему вернемся. Пока же отметим, что идея Реомюра впоследствии 
была дополнена введением важной константы — биологического нуля, при котором 
организм не развивается. Получаемая таким образом величина K в русскоязычной 
литературе обычно называется суммой эффективных температур (СЭТ), а в зару-
бежной — суммой градусо-дней. Способ определения термолабильности в его со-
временном виде [9] подробно изложен далее, в разделе «Материал и методика».

Существуют ли географические различия по количеству «единиц тепла», тре-
буемому живым организмам для развития? Эффективный отбор на увеличение или 
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уменьшение скорости развития в  принципе возможен. Об этом свидетельствует 
опыт селекционеров растений: для многих сельскохозяйственных культур выведены 
ранние, средние и поздние сорта. Например, ультраскороспелым сортам сои необхо-
дима сумма эффективных среднесуточных температур, равная 1700°С, а позднеспе-
лым — до 3500°С [12] — выше порога, условно определенного как +10°С. О ранних 
сортах растений можно также говорить как о более термолабильных, т. е. сильнее 
изменяющих скорость роста при изменении температуры.

Тем не менее в  эколого-энтомологических исследованиях традиционно при-
нимали, что температурные требования активных стадий развития — стабильный 
видовой признак, и они относительно постоянны у всех географических популяций 
вида. Такой вывод основывался на двух группах фактов.

Это, во-первых, сопоставление данных разных исследователей, проводивших 
эксперименты на одном и  том же виде насекомых. Поскольку такие результаты 
обычно оказывались довольно сходными, то малоразличающиеся температурные 
нормы развития считали одинаковыми (см., например, [13]). В самом деле, если ре-
зультаты у разных авторов и различаются, уже невозможно сказать, отражают ли 
эти различия наследственную географическую изменчивость или же они вызваны 
простым несовпадением в методике содержания, т. е. отражают изменчивость мо-
дификационную. Корм, в том числе его качество и количество, фотопериод, относи-
тельная влажность, плотность содержания особей, сезон сбора в природе или про-
должительность культуры в неволе — эти и многие другие факторы способны вли-
ять на скорость развития, между тем авторы далеко не всегда детально описывают, 
как именно они содержали исследуемый объект. Ту же неопределенность оставляют 
эксперименты, проведенные одними исследователями, но в разное время. Различия 
в скорости развития, сообщаемой в двух статьях (а равно и их отсутствие), могут 
объясняться и просто тем, что в одном или в обоих случаях температуру измеряли 
неточно. Это особенно актуально для экспериментов, проведенных несколько деся-
тилетий назад. Как результат всего вышесказанного, обзор данных литературы по 
одному виду малоперспективен и не позволяет сделать однозначные выводы о нали-
чии или отсутствии географической изменчивости температурных норм развития 
(ТНР) у этого вида. Опыт такого сравнения, например, был проведен для колорад-
ского жука [14], щавелевого листоеда [15] и тополевого листоеда [16]. Следователь-
но, для выявления географических различий необходимо проводить так называе-
мый эксперимент «в общем саду» (common-garden experiment), когда особи из всех 
изучаемых популяций одновременно развиваются в одинаковых условиях.

Во-вторых, даже когда одни и  те же экспериментаторы изучали в  контроли-
руемых условиях термолабильность развития нескольких популяций одного вида, 
полученные различия обычно оказывались очень малыми или отсутствовали вовсе 
[17–22]. Тем не менее в последнее время начали накапливаться данные о существо-
вании заметной внутривидовой (межпопуляционной) географической изменчиво-
сти ТНР насекомых [19, 23–27]. Такие работы, впрочем, довольно редки. Еще мало-
численнее статьи, авторы которых пытались обнаружить внутрипопуляционную 
изменчивость по ТНР. Действительно, если существуют межвидовые и, как только 
что указано, межпопуляционные различия по скорости развития и  ее зависимо-
сти от температуры, эти различия должны были возникнуть на основе какой-то 
изменчивости внутри популяций. Однако такая изменчивость заведомо невелика, 
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поэтому обнаружить ее трудно. В 1984 г. была опубликована работа, проведенная 
на партеногенетическом таракане Pycnoscelus surinamensis, в которой было показано, 
что три исследованных клона различаются как по разбросу значений скорости раз-
вития, так и по степени ее зависимости от температуры [28]. Взаимодействие фак-
торов «клон» и  «температура» во влиянии на скорость развития также оказалось 
статистически значимым. Таким образом, особи из генетически различных клонов 
демонстрировали различия в нормах реакции на температуру, что свидетельствует 
о наследовании последних. В исследованиях на божьей коровке Coccinella trifasciata 
была обнаружена заметная изменчивость ТНР среди 8 изосамочных линий и значи-
мые различия между некоторыми из них по продолжительности развития при 18°C 
[29]. Совсем недавно обнаружены наследственные различия по термолабильности 
развития между 19 изосамочными линиями коллемболы Orchesella cincta [30].

Таким образом, постепенно накапливаются сведения о существовании генети-
ческой изменчивости ТНР внутри вида. Этого и следовало ожидать: отсутствие или 
ограниченность изменчивости по адаптивно значимому признаку весьма странны 
с  точки зрения теории эволюции, особенно для видов с  очень широкими ареала-
ми, простирающимися через ряд географических зон. Из теории жизненных циклов 
[1, 2] следует, что жизненный цикл организма должен быть приспособлен к услови-
ям той местности, в которой этот организм обитает. Тем более, это должно касаться 
реакции насекомых на температуру — фактор, от которого зависят многие жизнен-
но важные процессы.

Задачей данного исследования было выявление внутрипопуляционной (меж-
семейной) изменчивости ТНР у  жуков-листоедов (Chrysomelidae), что до сих пор 
никем не было сделано.

Материал и методика

Объектами экспериментов послужили ольховая козявка (Agelastica alni) и чер-
ная падучка (Bromius obscurus), родительские особи которых были собраны в при-
роде. 

Ольховая козявка (Chrysomelidae, Galerucinae)  — широко распространенный 
в Евразии вид, встречающийся практически повсюду, где растет ольха [31]. Зимуют 
взрослые жуки, генерация обычно одна за сезон. Имаго A. alni происходили из двух 
мест сбора, расстояние между которыми составляет около 840 км, или чуть больше 
7° по широте. Двадцать пар жуков были собраны в Брянской области в 10 км к запа-
ду от станции Алтухово (52,6° с. ш.) 23 мая 2010 г. Еще 28 пар мы собрали на окраине 
Санкт-Петербурга, в Старом Петергофе (59,9° с. ш.) 25 мая того же года. Жуков со-
держали попарно и кормили листьями черной ольхи (Alnus glutinosa).

Черная падучка (B. obscurus) интересна тем, что в Северной Америке представ-
лена обычными двуполыми популяциями, а  Евразию заселили триплоидные сам-
ки [32, 33]. Имаго питаются листьями иван-чая (Chamerion angustifoilum), выгры-
зая в них характерные продольные «дорожки». Жуков собирали 24–29 июня 2010 г. 
в Санкт-Петербурге и окрестностях, а именно: 9 особей собрали в Синявино близ 
Шлиссельбурга, 7 — в Старом Петергофе и 8 — в Кронштадте. Их кормили листьями 
иван-чая. Из-за гибели части особей число самок, отложивших яйца, составило 6, 7 
и 6 соответственно. 
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Общая схема экспериментов была такова. Листоедов рассаживали попарно 
(самец + самка), кроме партеногенетических самок B. obscurus, которых содержали 
поодиночке. Собранные дважды в сутки кладки яиц распределяли по термостатам 
с установленной температурой (16, 18, 20, 22, 24, 26 и 28°С с точностью регуляции 
около 0,1°С). Температура в  камерах чуть отличалась от установленной, фактиче-
ские значения приведены в табл. 1 и 2. Вылупление личинок также отмечали два раза 
в сутки. Если самец из родительской пары погибал, мы в большинстве случаев на-
ходили ему замену. Это не нарушало чистоту эксперимента, потому что собранные 
в природе особи уже спаривались в естественных условиях. Поэтому под «семьей» 
мы будем понимать потомство одной самки. Описанная методика известна в зару-
бежной литературе как «split-family design» и широко используется для выявления 
взаимодействия генотипа и среды [30, 34–37]. Конечно, она не позволяет исключить 
материнский эффект и доминантность в фенотипическом проявлении аллелей, но 
вполне пригодна для предварительного выявления генетической компоненты в об-
щей изменчивости по нормам реакции [38, 39].

Таблица 1. Продолжительность развития яиц ольховой козявки Agelastica alni 
из двух популяций в зависимости от температуры (± стандартное отклонение, сут)

Установ-
ленная 

темпера-
тура, °С

Алтухово, 52,7° с. ш. Петергоф, 59,9° с. ш.

Реальная 
температура, 

°С

Продолжительность 
развития N

Реальная 
температура, 

°С

Продолжительность 
развития N

16 16,0 16,5 ± 0,28 11 15,9 16,3 ± 0,58 36
18 18,0 12,7 ± 0,28 12 18,0 12,5 ± 0,32 42
20 20,0 10,2 ± 0,21 11 20,0 9,9 ± 0,32 39
22 22,0 8,3 ± 0,22 10 22,0 8,2 ± 0,20 38
24 23,9 7,3 ± 0,19 10 23,8 7,1 ± 0,21 35
26 25,9 6,4 ± 0,23 11 25,9 6,4 ± 0,19 35
28 27,5 6,2 ± 0,34 8 27,6 6,1 ± 0,22 10

П р и м е ч а н и е. N — число кладок.

Таблица 2. Продолжительность развития яиц черной падучки Bromius obscurus 
из трех мест сбора в зависимости от температуры (± стандартное отклонение, сут)

Температура, °С Синявино Петергоф Кронштадт

Установ-
ленная Реальная

Продолжи-
тельность
развития

N
Продолжи-
тельность
развития

N
Продолжи-
тельность
развития

N

16 16,0 18,8 ± 1,11 324 18,9 ± 0,69 131 18,8 ± 0,95 233
18 18,0 14,1 ± 0,55 298 14,3 ± 0,41 296 14,4 ± 0,46 205
20 20,0 11,2 ± 0,29 279 11,3 ± 0,41 218 11,2 ± 0,34 339
22 22,0 9,0 ± 0,25 244 9,1 ± 0,43 280 9,1 ± 0,34 290
24 23,9 7,5 ± 0,29 387 7,8 ± 0,38 201 7,7 ± 0,27 247
26 25,9 6,3 ± 0,34 213 6,5 ± 0,31 271 6,5 ± 0,33 286
28 27,5 5,9 ± 0,26 165 5,8 ± 0,27 140 5,8 ± 0,24 230

П р и м е ч а н и е. N — число личинок.
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Изучение различий по ТНР между семьями требует огромного числа особей: 
при малых объемах выборок можно не выявить никаких различий или же эти раз-
личия окажутся незначимы. Мы не прослеживали полный онтогенез A. alni и B. ob-
scurus из-за сложности содержания этих видов в лаборатории, поэтому у обоих ви-
дов мы изучали только внутрипопуляционную изменчивость ТНР яиц.

Для вычисления всех параметров, характеризующих ТНР, была использована 
новая методика [9]. Основное ее отличие от традиционной заключается в том, что 
скорость развития RD определяют для каждой особи, включенной в  эксперимент, 
как величину, обратную продолжительности ее развития. После этого проводят ре-
грессионный анализ по всей совокупности индивидуальных скоростей развития, 
полученных при всех экспериментальных температурах T, и вычисляют константу a 
и коэффициент регрессии b в уравнении R = a + bT с их статистическими ошибками 
[40, 41]. Вследствие большого объема выборки, определяемого в данном случае чис-
лом особей, а не суммарным количеством температур в эксперименте [40], значения 
стандартной ошибки получаются значительно меньшими, чем при использовании 
традиционной методики [9]. Нижний температурный порог (НТП) развития, при 
котором RD = 0, вычисляли по формуле T0 = –a / b. Сумму градусо-дней, часто на-
зываемую также суммой эффективных температур (СЭТ), находили как обратную 
величину коэффициента регрессии (1/b).

Все названные вычисления и их первичная статистическая обработка осущест-
влены в специально разработанной форме DevRate 4.4 (©   В. Е. Кипятков, 1998–2010), 
реализованной в приложении QuattroPro 9.0 (© Corel Corporation, 1998–2000). Срав-
нение линий регрессии по наклону и значению НТП проводили с помощью теста, 
основанного на GT2-методе [41]. Значимость различий по продолжительности раз-
вития между семьями оценивали, применяя двухфакторный дисперсионный ана-
лиз, дополненный попарными post-hoc сравнениями по HSD-тесту Тьюки. Везде, где 
приведены результаты дисп  ерсионного анализа, подразумеваются проверенная по 
тесту Колмогорова-Смирнова нормальность распределения и  подтвержденная те-
стом Левена гомогенность дисперсий. Продолжительности развития, использован-
ные в дисперсионном анализе, перерассчитаны по уравнению регрессии для целых 
значений температуры, если не указано иное. Уровень значимости для множествен-
ных сравнений α обычно принимали равным 0,01 ввиду больших объемов выборок. 
Для оценки разброса данных мы использовали абсолютный размах R, т. е. разницу 
между максимальным и минимальным значениями признака, и коэффициент вари-
ации v, показывающий, какой процент от среднего арифметического М составляет 
стандартное отклонение σ.

Основные статистические процедуры выполнены в  приложении Statistica 
7.1 (©  StatSoft , Inc. 1984–2006). Графики построены в  Microsoft ® Offi  ce Excel 2003 
(© Micro soft  Corporation 1985–2003). Количественные признаки в тексте описаны по 
образцу: среднее арифметическое ± стандартное отклонение.

Результаты

У обоих изученных видов не обнаружено отчетливой географической измен-
чивости температурных норм развития (ТНР); поэтому выборки, имеющие разное 
происхождение, были объединены и рассматриваются вместе.
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Продолжительности развития яиц двух видов листоедов похожи (см. табл. 1–2). 
При 26°С они совпадают, при более низких температурах эмбриональное развитие 
B. obscurus   немного дольше, а  при 28°С  — короче, чем у  A. alni. Впрочем, эта са-
мая высокая температура выходит за рамки оптимального диапазона для ольховой 
козявки: проведенный затем регрессионный анализ показал, что линейная зависи-
мость скорости развития от температуры нарушается при 28°С. Кроме того, объем 
выборки в данном режиме был значительно меньше. Поэтому из анализа межсемей-
ной изменчивости у A. alni эта температура исключена.

Выход личинок ольховой козявки из яиц был синхронизован, а разделить кладку 
оказалось трудно из-за клейкого секрета, которым она прикреплена к листу. Поэто-
му мы сочли возможным определять продолжительность эмбрионального развития 
A. alni для целых кладок, а не отдельных яиц. Размер кладки (обычно 20–70 яиц) был 
учтен впоследствии, при анализе межсемейной изменчивости. Объем выборки в каж-
дой семье составлял около 200–500 потомков для B. obscurus и 400–700 для A. alni.

Данные по термолабильности преимагинального развития в  полном диапазоне 
температур были получены для потомства 20 самок A. alni (16–26°С) и 14 самок B. obscu-
rus (16–28°С). Фактор семьи оказал значимое влияние на продолжительность развития 
яиц обоих видов как сам по себе, так и во взаимодействии с температурой (табл. 3). Тем 
не менее межсемейная изменчивость у них выражена в разной степени, и это бросается 
в глаза даже при поверхностном сопоставлении линий регрессии (рис. 1).

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа межсемейной изменчивости температурных норм 
развития у ольховой козявки Agelastica alni и черной падучки Bromius obscures

Вид
Многофакторный анализ Однофакторный 

анализ (семья)Температура Семья Взаимодействие

A. alni F5, 11438 = 361852 F19, 11438 = 339 F95, 11438 = 138 F19, 11538 = 19

B. obscurus F6, 4848 = 66501 F13, 4848 = 24 F78, 4848 = 19 F13, 4932 = 13

П р и м е ч а н и е. Все влияния значимы (p < 0,001).

Рис. 1. Внутрипопуляционная изменчивость температурных 
норм развития яиц у Agelastica alni (а) и Bromius obscurus (б)
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ТНР яиц у ольховой козявки оказались очень вариабельны внутри популяции 
при небольшой изменчивости скорости развития в пределах самих семей. Поэтому 
из 20(20–1)/2 = 190 попарных сравнений линий по коэффициенту регрессии в со-
ответствии с  GT2-методом [41] значимые различия выявлены в  139 случаях, а  по 
порогу — в 136 случаях (α = 0,01). Из-за значимости большинства различий трудно 
выделить семьи, которые бы особенно выделялись на общем фоне по параметрам 
термолабильности развития; в качестве таких «маргиналов» можно назвать, напри-
мер, AB6, AP15 и  AP27 (рис. 2). Семьи, происходящие из Брянской области (обо-
значены как AB), не отличались от петербургских (AP) — впрочем, их было всего 4.

Рис. 2. Межсемейная изменчивость параметров термолабильности 
развития яиц A. alni (целые символы) и B. obscurus (половинные симво-
лы): нижнего температурного порога (а) и коэффициента регрессии ско-
рости развития по температуре (б). 

Результаты множественных сравнений внутри обоих видов; 
вертикальными отрезками обозначены 95%-ные доверительные интервалы. 
Вдоль горизонтальных осей отмечены условные наименования семей 
в эксперименте.
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Размах изменчивости ТНР в потомстве разных самок B. obscurus существенно 
меньше. Попарный множественный тест выявил значимые различия по коэффици-
енту регрессии между линиями лишь в 12 случаях из 14(14–1)/2 = 91 возможного 
сравнения, а по порогу — в 8 случаях. Здесь еще труднее выделить семьи, которые за-
метно отличались бы от остальных, но уже по причине их общей сходности. Между 
семьями, происходящими из Синявино, Петергофа и Кронштадта, значимых разли-
чий также нет, поэтому на рис. 2 маркировка всех семей B. obscurus одинакова.

Интересно сравнить вариабельность коэффициента регрессии и нижнего темпера-
турного порога у изученных видов. Эти показатели сведены в табл. 4. Поскольку коэф-
фициент регрессии скоррелирован с порогом, разброс данных по одному из них при-
мерно соответствует разбросу по другому, так что мы будем рассматривать вариабель-
ность обоих параметров вместе. У ольховой козявки v для яиц составляет 4,3–4,5%, т. е. 
этот обоеполый вид имеет вдвое больший размах внутрипопуляционной изменчивости 
ТНР яиц, чем партеногенетический B. obscurus (см. табл. 4). Соответствующие абсолют-
ные величины размаха данных R у первого вида также в два-три раза выше. 

Таблица 4. Вариабельность температурных норм развития яиц 
двух изученных видов жуков-листоедов

Вид N
Коэффициент регрессии Нижний температурный порог

M σ R v M σ R v
A. alni 20 0,0099 0,0004 0,0017 4,3 9,7 0,4 1,9 4,5

B. obscurus 14 0,0105 0,0002 0,0007 2,1 11,3 0,2 0,6 1,9

П р и м е ч а н и е. N — число линий регрессии; M — среднее арифметическое; σ — стандартное 
отклонение; R — абсолютный размах значений (разность между максимумом и минимумом); v — ко-
эффициент вариации.

У обоих видов жуков-листоедов внутри популяции обнаружена сильная значи-
мая положительная корреляция между порогом и коэффициентом регрессии (рис. 3).

Рис. 3. Корреляция между коэффициентом регрессии и нижним тем-
пературным порогом у яиц A. alni и B. obscurus (p < 0,01)
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Обсуждение

Обработка данных по скорости развития многих сотен особей обоих видов жу-
ков-листоедов показала наличие внутрипопуляционной изменчивости ТНР. Влия-
ние фактора семьи на продолжительность развития всегда оказывалось значитель-
ным, а  между линиями регрессии скорости развития по температуре находились 
значимые различия. Конечно, многие семьи не различаются между собой по параме-
трам термолабильности, но поголовных различий здесь и нельзя ожидать, посколь-
ку распределение значений признаков отдельных семей должно быть близким к нор-
мальному и, следовательно, значимыми будут в основном различия между семьями, 
находящимися в левой и правой частях распределения. Именно поэтому некоторые 
из семей явственно выделяются особенно высокими или низкими коэффициентами 
регрессии и порогами. Это хорошо видно на рис. 2 и подкреплено статистическим 
анализом.

Изменчивость ТНР яиц внутри партеногенетической популяции B. obscurus 
очень ограничена: показатели вариабельности в этом случае заметно ниже, и стати-
стический тест с множественными попарными сравнениями линий регрессии по-
казал значимые различия более чем в 70% случаев у A. alni против 13% у B. obscurus. 
Этого и следовало ожидать, поскольку обоеполое размножение повышает генетиче-
скую изменчивость популяций, создавая новые комбинации генов.

Что касается корреляции между коэффициентом регрессии и порогом, обнару-
женной у обоих видов (см. рис. 3), нам остается лишь констатировать ее наличие. 
С математической точки зрения корреляция представляется неизбежной, поскольку 
порог рассчитывается как t0=  — a / b, где b<1. Иными словами, линейная модель 
«устроена» таким образом, что порог и наклон взаимозависимы. Изменение одного 
параметра влечет за собой изменение другого: чем выше порог развития, тем круче 
наклон линии регрессии, и наоборот [40, 42]. Подлинная причина тесной взаимос-
вязи этих д  вух параметров остается загадочной: вполне возможно, что одно простое 
объяснение здесь вовсе отсутствует, и корреляция возникает в силу взаимодействия 
ряда генетических, физиологических и чисто случайных причин.

Заключение

В результате проведенного эксперимента была обнаружена межсемейная измен-
чивость температурных норм развития (ТНР) у двух видов жуков-листоедов. По-
томство некоторых самок — но, как и ожидалось, не всех — особенно отличалось 
по параметрам линейной регрессии скорости развития по температуре. Очень по-
казательно, что изменчивость ТНР яиц в партеногенетической популяции оказалась 
значительно ýже, чем в популяциях с обоеполым размножением.

Таким образом, изменчивость ТНР внутри популяций жуков-листоедов суще-
ствует, и в ней присутствует значительная наследственная составляющая, поэтому 
ТНР могут подвергаться естественному отбору. Этот вывод имеет большое значение, 
ведь долгое время существование внутривидовой изменчивости ТНР вообще стави-
лось под сомнение.
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