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УДК: 595.752.2: 575.21

Н.В. Воронова, с.В. Буга

ПРИМЕР АДАПТАЦИОННОГОПОЛИМОРФИЗМА

У ТЛЕЙ, ПРИНАДЛЕЖАЩИХК КОМПЛЕКСУ

МАСRОS/РНИМROSAE / KNA ИТlАЕ / SJLVАТIСИМ
(RHYNCHOTA: HOMOPTERA: АРШDIDАЕ)

в настоящий момент общеllрИНЯТОмненис о существовании в EBpol1e трех морфОЛОГИ'lески CXOдllЫX

видов тлей, развивающихся на коростаВlIике ,юлевом: М. rosae, М. Sil'lO/icllm и М. knall/iae. дифферен­
цирующихся 110 морФометрическому индексу ursltarsll. Однако 110Казшю. что морфuметрический Иllдекс

u,s/ta,sll обладает существенной меж- и внутриклональной вариабельностью. а также IIОllвержен моди­

фикации в условиях адаllтации. УказаllНЫЙ факт дслает lIевозможным I1римеllение морфомстрическо,u

Iшдекса ursltarsll для диффереllциации форм внутри KOMlIJleKCa Масrosiр/шm rosae/si/,'a/icum/knau/iae.
что IIрИ'ЮДИТ к необходимости идентифицироватьтлей рода MacrosipJllIm с коростаВlIика 110Л<:ВОГО и

ворсянки ЛССf-ЮЙ как Macrosiphuffl rosae sensu /а/ит.

Ключевые слава: MacrosipJlIIm /а1l111/Ше, тли, мор<jю\tетрически Й ИI щеке ursItarsll. мор<)юлогические адаПl1ЩИИ.

Введение. В Европе на короставниках (Knall/ia L.) развивается 3 roлоцикличных вида тлей

рода Maaosiphum Pass.: Мас/шiрhum knallliae Ноlmал, 1972, Macrosiphum silvaticllm Meier, 1985 и

Maaosiphum rosae (Liппаеus, 1759) [1]. Двудомный М. rosae мигрируетс шиповников и роз (Rosa L.)
на различные валериановые (Valerianaceae), кипрейные (Onagraceae) и ворсянковые (Dipsacaceae),
включая коростаВIШКИ. Осталыше однодомны.

В 2003 г. Р. Ракаускас [2] на основе анализа данных морфометрии для выборок Macrosiphum с
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Knaulia из разных регионов Европы предложил рассматривать М. silvalicum в качестве младшего

синонима М. knaUliae, однако данная точка зрения не получила полной поддержки, и в последних

обобщающих работах данные виды рассматриваются самостоятельно, тем самым проблема уточ­

нения их таксономического статуса продолжает оставаться актуальной [3; 4; 5].
В. Маер в статье с первоописанием М. silva/icum [6] конcnrгировап, что этот видуверенно отличается

от М knauliae по соотношению дЛины IV (последнего)членика(сегмента)хоботка к длине 11 члеliltка

задней лапки (uгsltarsll) бескрылых живородящих самок. В частности, значения индекса в диапазоне

0,9-1,17 характерны для М юsaе, 1,19-1,39-дляМ silvaliG1/m, 1,4О-I,79-для М knm/liae. В настоящее

время это единственный "1Jитерий для морфологической дифференциации экземпляров Macrosiphum,
коллектируемых с короставlIИКОВ.

Наши исследования, направленные на выяснение структуры населения тлей рода Macrosip/1lI/11
на короставнике полевом, проведенные в Беларуси в период с 2002 по 2009 гс, показали, что среди

тлей, развивающихся на К ш'Vепsis, встречаются пред(.'Тавители всех трех форм, составляющих

комплекс Maaosiphllln rosae/silvalicum/knau/iae [7], нередко образуя смешанные КQJЮНИИ. Принято

считать, что такие морфологические признаки, как дЛина IV членика хоботка и дЛина 11 членика

задней лапки, у тлей жестко детерминированы, поскольку связаны с приспособлением фитофага

к растению-хозяину и, в СВЯЗII С этим, имеют высокое адаптивное значение [8]. Соответственно
разные значения этих признаков и, в особенности, их соотношения у насекомых, развивающихся

на одном растении-хозяине, могут служить диаГНОСТliческим критерием для дифференциации

форм видового ранга. Однако тот факт, что значения указанного признака (соотношения urs/tarsll)
у белорусских форм не образуют хиатусов, а предстаwJЯlОТ собой единый размеРIJЫЙ ряд во всем

диапазоне значений, характерных для MaCl'vsiphum rosae/si/vaticum/knauliae, лег в основу пред­

ставления о необходимости изучить природу указанной гетерогенности по данному ПРИЗliаку, а

также степень изменчивости этого показателя у форм комплекса, что и стало целью настоящего

исследования.

Материалы 11 методы. В основу статьи положены результаты ЧJeх liезависимых серий ЭКСГlе­

риментов по КУЛЬТI1ВИРОванию тлей Macrosiphum rosae/sill'a/icum/kпau/iae в лабораторных условиях

на различных кормовых растениях, осуществленных в 2008-20 IО гг. Тлей коллектировали в окрест­

ностях д. Прилуки Минского р-на с К arvensis и DipsaG7Jsji/l/onum. Морфологическое определение

провели с Ilспользованием определительных таблиц [2].
В условиях лаборатории l:лей культивировали на привычных кормовых растениях. Для пересадки

на иное кормовое растение отбирали взрослых бескрылых партеиогенетических самок, осуществляли

их перенос и в дальнейшем содержали под энтомологическими изоляторами дЛя обеспечения «чи­

стоты» получаемых линий. После формирования на новом кормовом растении устойчивой колонии,

представляющей собой потомков разных поколений одной материнс,,"Uй особи, произвели забор имаго

для морфоме-грического анал иза.

Для получения культуры «второго года» тлей, предварительно идентифицированных как

М knau/ia, содержали на К arvensis вплоть до завершеliИЯ цикла (яйцекладки). Основательницы,

разВI1вшиеся из перезимовавших яиц, сформировали многочислеНIiУЮ КОЛОIiИЮ, из которой отбирали

особей для морфоме-грического аliализа.

Получение КЛОIiОВ осуществили от еДИНI1ЧliЫХ партеногенетических самок, которых культи­

вировали в чашках Петри на фрагмеита.х побегов кормового растения (К arvensis) до отрождеliИЯ

матеРИIiСКОЙ особью 8-10 личинок. По достижеliИИ nOТOMKaмl1 первого поколеliИЯ имаГИliалыюй

стадии, их отобрали дЛя морфоме-грического анализа.

Снятие морфоме-грическихданных производили как с тотальных, так и с фрагментных препаратов

дЛя микроскопии. Препараты изготовили в заключающей жидкости Фора-Берлезе. Для расчета мор­

фоме-грического индекса uгsltarsll произвели измерение с использованием окуляра-микрометрадпин

IV сегментахоботка и 11 членика задних лапок. Статистическую обработку результатов выполнили

методами непараметрической статистики.

Резулы"3ты 11 их обсуждение. Для выяснения того, насколько жестко детсрминировано со­

отношение дЛИН IV сегментахоботка и 11 членика задней лапки принадлежностью тлей к опреде-
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ленной форме комплекса Macrosiphum ro.saelsi/vaticumJknaUliae или их растением-хозяином, тлей,

коллектированных с D..fullonum и идентифицируемых по морфометрическому индексу ursltarsll как

М. rosae, культивировали в лабораторных условиях на том же кормовом растении в течение месяца.

По истечении указанного срока, произвели забор эюемnляров дпя морфометрического анализа и

установили, что существует гетерогенность по указанному признаку в исследуемой выборке. А

именно, 67 % исследованных особей (п= 15) по диагностическому индексу ursltarsll должны быть

по-прежнему отнесены к М. гosае со значением индекса \,04-1,15, остальные (п=7), со значением

индекса 1,19-1,22, - к М. si/vaticum (рисунок 1а).
Гlосле пересадки части партеногенетических самок (п=5) на вегетирующие растения

К. arvemis и культивирования потомков мигрантов в новых условиях в течение месяца также произ­

вели отбор имаго дпя определения значений ursltarsll. Оказалось, что в потомстве разных поколений

самок, определяемых по морфометрическому индексу ursltarsJl как М. rosae, 13,5 % особей (п=5)

по-прежнему должны быть отнесены к М. ro.sae со значениями индекса 0,9-1,16, 29,7 % (n=II)- к

Рисуиок I - Измеиенне морфометрнческого индекса ursltarsll бескрылых партеногенетнческнх
самок Macrosiphum с ворсянки лесной (DipsacusfuUonum L) в результатесмены растения-хозянна
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м silvaticum со значениями 1,18-1,37, остальные- к виду М knautiae(n=21) со значениями ursltarsll,
равными 1,40-1,80 (рисунок la).

Для проверки гипотезы о существовании различий между материнской культурой с

D..fullоrшm и дочерней -с К. arven5is использовали однофакторный дисперсионны й анализ (ANOVA).
Результаты сравнения показали, что по морфометрическому индексу ursltarsll тли в разных культурах

различаются с высокой степенью статистической знач имости (рисунок Iб).
Как было сказано выше, признаки, определяющие приспособленность паразита к условиям,

предоставляемым растением-хозяином, должны быть генетически детерминированы. Указанная

детерминация обуславливает распределение фитофагов по трофическим нишам, затрудняя переход с

одного кормового растения на иные трофоресурсы. К подобным признакам в первую очередь должны

быть отнесены строение 11 членика задней лапки и IV сегмента хоботка, поскольку ЭТИ структуры

участвуют в закреnлеlJИИ паразита на поверхности кормового растения и его питании. При переходе
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Рисуиок 2 - Диаграмма рассеивания индивидуальиых зиаче,tий дЛИИ 'У членика хоботка и 11 чле­

иика задией лапки (а) и диаграмма вариации морфометрического иидекса urs/tarsll (6) беСКрЫJIЫХ
партеиоreнетических самок Macrosiphum с короставиика полевого (Кnauиа arvensis (L) COU/L)
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на иное растение-хозяин именно эти признаки должны изменяться и стабилизироваться на новом,

более адаптивном уровне [8]. Учитывая общую эволюционную мастичность тлей и способность

разных видов приобретать морфологическое сходство при адаптации к одному растеfIИЮ-ХОЗЯИНУ, что

бwю не раз показано в классических экспериментах Г.Х. Шапошникова [9], можно предположитЬ,

что тли комгшекса Macrosiphull1 rosae/silvaJicuт/knauliae демонстрируют адаптивную вариабел ьность

соотношения дпин 11 членика задней лапки и JV сегмента хоботка при миграции с одного растения

на другое. Подобное заключение делает невозможным безальтернативное применение морфометри­

ческого индекса ursltarsll дпя дифференциации форм внутри коммекса, как это принято в настоящее

время. Тем не менее, указанная вариабельность с разбросом значений, охватывающим диапазоны,

характерные дЛЯ всех трех форм, входящих в коммекс, наблюдалась в нашем эксперименте.

Пересадки тлей, коллектированных с D.fullonull1 на К. аrvещis. показали, что значения морфоме­

трического индекса ursltarsll с 1,04до 1,85 входят в норму реакции указанного признака исследуемой

формы. ДиаГlазон этой нормы реакции оказался шире, чем можно было ожидать, однако вполне

соответствует представлению об адаптивной важности этого признака ДIIЯ тлей. Однако описанное

явление - формирование у тлей М. /·О.ше признаков, свойственных М knaulia, может представлять

собой лишь пример образования фенотипических копий, характерных к тому же только дЛЯ форм,

схожих сМ rosae. В связи С существованием подобной возможности бьшо предпожено оценить общую

стабильность указанного npизнака утлей исследуемых форм, использовав в качестве опытной группы

культуру М. knalllia «второго года», то есть минипопуляцию тлей, изопированно развивавшихся на

К. arvensis в течен ие двух лет.

В течение всего второго вегетативного сезона из культуры отбирали имаго дЛя морфометриче­

ского анализа. После I1роведения соответствующих измерений и построения диаграммы рассеивания

обнаружили, что на диаграмме все исследованные эюеммяры формируют единую агрегацию без

формирования каких-либо сгущений и хиатусов (рисунок 2а).

Однаh'O при оценке индивидуальных значений индексов ursltarsll в выборке оказалось, что 68 %
(11=25) исследованных :жземмяров по значению указанного f1ндекса должны быть отнесены к виду

М. knalllia, в то время как остальные (11=17)- к М. silvalicull1 (рисунок 26). Разброс зарегистрирован­

ных значений ursltarsll охватывал весь диапазон, характерный как дЛя М knaulia (1,41-1,86), так и

дпя М si/vatiG7/1I1 (1,22-1,39).
Таким образом, очевидно, что не только среди особей с D. jill/onum, но и среди тлей, разви­

вающихся на К. aJ1!ensis, обнаруживается постоянно сушествующая гетерогенность по значению

морфометрического индекса ursltarsll. Тли со зна'lениями индекс8, характеРliЫМИ дЛя М si/valicum,
ГlрИ этом представляют собой своего рода промежуточную форму между эюеммярами, cOOI'BeTcтey­

ющими М I"osae. которые могут быть коллектированны с D.fUllomml с одной стороны, и М. kna1l/ia,
развивающимися на К. a/"vensis, - с другой.

Указанная гетерогенность представляет собой КОНСТИ"lутивное свойство исследуемых форм и не

явпяется следствием каких-то неучтенных nроцессов, в частности, неявпяется следствием формирования

гибридных зон между близкими ВflДами М knauJiae и М SilvaliG7/1/1 и последующего их расщегшения,

как это можно бwlО бы Гlредположить, учитывая развитие этих видов на одном растении-хозяине и,

как следствие, совпадающие биологические циклы. При исследовании поколений партеногенетических

самок тлей исключена возможность получения естественного расщеПJ1ения гибридов в колониях, даже

при их налflЧИИ, поскольку апомиктический nартеногенез, наблюдаемый у тлей, исключаетрекомбина­

цюо. В подтверждение гипотезы о констюутивности описанной гетерогенности по значению морфо­

метрического индексаursltarsll утлей, по крайней мере, отдельных форм ком мекса видов Macrosiphu/11
rosae/si/valicuт/knauliae свидетелЬСТВуют результаты анализа чистых клонов М knauliae. В частности,

было nоказано, что уже в первом nоколении потомков nартеногенетических самок, идентифицируемых

по ursltarsll как М knallliae, появляются экзеМПJ1яры, которые могут быть отнесены к разным формам,

хотя доля таких потомков может быть различной (рисунок 38, рисунок 36).
Следует отметить, что постоянное возобновление в популяциях особей, гетерогенных по важней­

шим адаГlтационным признакам, может быть причиной чрезвычайной эволюционной ПJ1аСТИЧНОСТI1

тлей и формировать базис экологических (трофических) адаптациЙ.



Рисуиок 3 - Иидивидуалы,ые зиачеиия морфометрического индекса ursltarsll КJlоиальиыхпартеиоге­

иетическихсамок Macrosiphum с короставиика полевого (Knau/ia arvellsis (L) CoulL)

В работе над данной статьей авторы исходили из общепринятого в настоящий момент мнения о

существовании в Европетрех морфологически сходных видов тлей, развивающихся на короставнике

полевом: М. rosae, М. silvaticum и М. knautiae. Однако полученные результаты свидетельствуют, что

морфометрический индекс ursltarsll, являющийся единственным известным критерием для диффе­

ренциации видов внутри коммекса, обладает существенной меж- и внутриклональной вариабельно­

стью, а также по.l!-вержен модификации в условиях адаптации. Указанный факт делает невозможным

применение морфометрического индекса ursftarsll для дифференциации форм внутри коммекса,

что приводит к необходимости идентифицировать тлей рода Macrosiphu//1 с короставника полевого

и ворсянкн лесной как Macrosiphum rosae sensu latum.
ЗаКJIючение. Морфометрический индекс, представляющий собой соотношений длин IV сегмен­

та хоботка и 11 членика задней лапки и используемый для видовой дифференциации форм внутри

ком мекса видов Macrosiphum rosaeJsilvaticuт/kпauliae, демонстрирует высокую меж- и внутрикло­

нальную вариабельность. В условиях адаптации тлей к новому растению-хозяину значения индекса
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urs!tarsll у ПОТОМh'ОВ пересаженных особей обнаруживают тенденцию к смещению от зна'lений,

характерных для материнских колоний, к значениям, типичным для других форм. Доля особей со

значениями морфометрического индекса ursJtars 11 , не харaкrcрными для материнской формы, может

превышагь 80% в культурах, поддерживаемых на новых кормовых растениях. Доля особей с «уклоня­

ющимся» значением признака в кулыурах, поддерживаемых в стабильных условиях, достигает 30 %.
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1l0стунила о peдaКlHtlO 25.01.11.

Currenl1y, e0l1vcl1liona1 \visdom has it thal 1/1ГСС moгphologically similar species o1'aphids live in Euгope оп KnLllllia:
М. rOSlle, М. silvaticlIlII anс! М. knall/iae, \vhich сап ье diflcгenlialed Ьу пюгрhоmеtгiс index uгsltarsll. Ho\vever, il is
g/lO\Vn thalllloгphollletгic indcx uгs / tarsll/las а subslantial intcr- алd intmclollal vaгiability, as \\'cll а.' il is subject 10

nlOdificatioll il1 lепns ofadaptation. This (аCl makes il impossibIe 10 use moгphomeLгic indcx uгsltaгsll for Ihcdilfcгcntiation
оf1'ОПJlS withilllhe compJcx Macrosiphul1l rosae/sill'a/iclIl/l/knall/iae. Thig fact leads 10 Ihe necd 10 idenlify lhe aphidg
oflllC genus МасгоsiР/llIП1 hostcd оп Knautia as МаСJ'оsiрhllПl rosae sensu/alul1l.

Keyword." МасгоsiР/IIlПlknallliae, aphids. Jlloгphomctгic index llrS I tarsl1, Illorphological adaptalions.
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