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ВВЕДЕНИЕ

Актуальность. Изучению особенностей биологии и экологии различных видов живых организмов с широким ареалом уделяется немало внимания. Такие исследования позволяют получить сведения о формах адаптивных стратегий и частных приспособлений, обуславливающих успешное освоение различных природно-климатических зон. Несмотря на достаточно большое число работ по вопросам биологии и экологии крапивницы, обширность ареала вида обуславливает неравномерную изученность отдельных популяций и недостаток данных о ходе роста и развития в различных экологических условиях. Экофизиологические особенности жизненного цикла чешуекрылых как относительно крупных насекомых представляют интерес для исследователей адаптивных стратегий к различным условиям обитания (Чернов, Татаринов, 2006).

Объект исследования: особи крапивницы на разных стадиях жизненного цикла.

Предмет исследования: особенности биологии крапивницы в условиях Калужской области.

Цель исследования – анализ некоторых особенностей биологии в условиях Калужской области.
Задачи:

1. Рассмотреть особенности жизненного цикла крапивницы в условиях Калужской области.

2. Изучить динамику роста гусениц данного вида.

3. Определить выживаемость и смертность особей на преимагинальных стадиях.

4. Показать сопряженность варьирования массы тела особей на разных стадиях жизненного цикла, выявить ее корреляцию с размерами имаго.

Гипотеза: показатели массы и размеров тела особей крапивницы на разных стадиях жизненного цикла взаимосвязаны, и их динамика подчиняется математическим законам.
Методы исследования: наблюдение, эксперимент, математические методы.
Новизна работы. Излагаются результаты собственных исследований биологии крапивницы на севере Калужской области (на примере г. Обнинска). Приведены данные о массе тела гусениц, куколок, имаго крапивницы и размерах бабочек, выявлена взаимозависимость изучаемых параметров. Изучены особенности роста личинок данного вида чешуекрылых в условиях Калужской области. Представлена кривая роста гусениц, получено уравнение степенной функции, описывающее динамику их роста, и определена скорость роста. Рассчитана смертность и выживаемость особей крапивницы на разных стадиях жизненного цикла. 
Теоретическая значимость. Изучение жизненных циклов насекомых важно с общебиологической точки зрения, поскольку затрагивает множество аспектов: морфо-экологический, иллюстрирующий смену в онтогенезе жизненных форм; физиологический, характеризующий цикличность и синхронность физиологических и биохимических процессов; экологический, отражающий пространственно-временные особенности реализации жизненных циклов (Маталин, 2011). В нашей работе изучены некоторые аспекты биологии крапивницы в условиях Калужской области. Рассматриваются особенности динамики массы тела особей на разных стадиях жизненного цикла, параметры роста и некоторые параметры популяционной динамики.

Практическая значимость. Результаты проведенного исследования позволяют пополнить сведения по биологии одного из наиболее распространенных видов чешуекрылых с широким ареалом. Полученные данные могут использоваться в учебном процессе в различных типах образовательных учреждений, в том числе на уроках биологии и факультативах в МБОУ «СОШ № 3».

Благодарности. Выражаю благодарность руководителю работы – учителю биологии МБОУ «СОШ № 3» Нужновой О.К., учителю математики Павлюк А. А. и учителю информатики Деминой Е.А. за оказанные консультации.

РАЙОН ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования проводились в июне 2018 г. в г. Обнинске Калужской области (55°06′ с. ш., 36°37' в. д.)  в период работы летнего профильного лагеря для одаренных детей «Ньютон» (рис. 1). 
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Рис. 1. Район исследований

Физико-географическое положение и рельеф

Калужская область находится в центре европейской части России и занимает площадь 29,9 тыс. км2; граничит на севере с Московской областью, на юге – с Брянской и Орловской, на западе – со Смоленской, на востоке – с Тульской (Калужская флора…, 2010). 

Калужская область расположена в центре Восточно-Европейской равнины в бассейнах р. Ока и р. Десна. Поверхность области представляет собой приподнятую равнину, местами сильно расчлененную оврагами, балками и речными долинами. Север и северо-запад области находятся в пределах Смоленско-Московской возвышенности, восток и юго-восток – Среднерусской возвышенности. Преобладающие высоты составляют 150–250 м над уровнем моря. Особенности рельефа Калужской области связаны с различной историей их развития. На севере и северо-западе области, которая была покрыта Московским ледником, сформировалась ледниковая (моренная) равнина, рельеф в основном плоский, долины рек врезаны неглубоко, за исключением р. Ока и р. Угра. Плоский рельеф и пологие западины способствуют заболачиванию, поэтому на данной территории находятся самые большие в области болота. На юге и западе области, не претерпевшие оледенения,  сформировались зандровые равнины, созданные его талыми водами. Эта территория – пологоволнистая равнина, расчлененная долинами рек, балками и лощинами. Восток и юго-восток области подверглись воздействию более древнего Днепровского оледенения. В течение длительного времени ландшафты формировались под действием поверхностного стока, образовалась расчлененная эрозионная равнина. Долины р. Ока, р. Протва и р. Жиздра глубоко врезаны, имеют пойму и 3–4 надпойменные террасы. (География…, 1989; Физическая…, 2003).

Геология

Калужская область расположена в центральной части Русской платформы. В ее строении выделяются два структурных комплекса. Нижний комплекс – кристаллический фундамент, сложен метаморфическими образованиями, интрузиями магматических пород различного состава архейского и в основном раннепротерозойского возраста. К ним относятся: парагнейсы, амфиболиты, пигматиты, кристаллические сланцы, филлиты, кварциты, мрамор, магматизированные гнейсы, кварцито-песчанники. Глубина залегания пород фундамента колеблется от 400–500 м на юге области до 1200 м и более на северо-востоке. Верхний комплекс – осадочный чехол мощностью от 300 до 1200 м, представлен горизонтально или слабонаклонно залегающими карбонатно-терригенными отложениями верхнего протерозоя, палеозоя, мезозоя и кайнозоя (Физическая…, 2003).

В геологическом строении территории Калужской области большая роль принадлежит четвертичным отложениям. Моренным равнинам, распространенным в северных и северо-западных районах области, свойственны мощные ледниковые (моренные) отложения, преимущественно перекрытые покровными суглинками. Зандровые равнины, сосредоточенные в основном на западе и юго-западе области, с поверхности сложены маломощными песками супесями, а коренные породы представлены меловыми отложениями: песками с фосфоритами, мелом, мергелем, трепалами и опоками. Переработанные эрозией равнины охватывают преимущественно восточные и юго-восточные районы области. Поверхность сложена днепровской мореной, перекрытой тонкими, часто карбонатными суглинками (Петров, 2003).

Климат

Калужская область относится к Атлантико-континентальной области умеренного пояса. Климат умеренно-континентальный с четко выраженными сезонами года; характеризуется теплым летом, умеренно холодной с устойчивым снежным покровом зимой и хорошо выраженными, но менее длительными переходными периодами – весной и осенью. В течение года преобладают континентальные воздушные массы умеренных широт, обуславливая ясную и теплую погоду летом и умеренно холодную зимой. Довольно часто приходят воздушные массы Атлантики, принося пасмурную с осадками погоду. Нередки также вторжения арктического воздуха. Частая смена воздушных масс создает неустойчивость погоды, особенно в осенне-зимний период (Семенов и др., 1997).

По данным многолетних наблюдений, средняя годовая температура воздуха в Калужском регионе положительная, по территории области изменяется от +4,5 °С до +4,9 °С. С ноября по март отмечается отрицательная средняя месячная температура воздуха, с апреля по октябрь – положительная. Годовая амплитуда  температуры воздуха равна 28 °С. Теплый период (с  положительными среднесуточными температурами) длится 215–220 дней, продолжительность безморозного периода составляет 135–145 дней. Продолжительность периода с температурой выше +5 °С достигает 174–177 дней, с температурой +10 °С составляет 130–138 дней (Неушкин, Санина, 2000; Калужская…, 2010).

Средняя годовая относительная влажность в Калуге 79 %, минимум наблюдается в мае (68 %), максимум – в декабре (87 %). По территории области относительная влажность изменяется незначительно. По количеству выпадающих осадков (650–700 мм в год) Калужская область относится к зоне достаточного увлажнения. 

Большую часть года дует южный и юго-западный ветер, летом наиболее часто отмечается ветер с северной составляющей – северо-западный и северо-восточный. Среднегодовая скорость ветра составляет 3,5 м/с (Физическая…, 2003).

Почвы

На большей части территории Калужской области господствующими являются дерново-подзолистые почвы различного механического состава. В центральных и восточных районах области они сменяются серыми лесными почвами, обладающими более высоким естественным плодородием. Наряду с этими основными почвами также встречаются подзолистые, подзолисто-болотные, болотные и пойменные почвы. В удельном соотношении на дерново-подзолистые приходится 63,8 %, светло-серые и серые лесные – 18,3 %, дерново-подзолистые глееватые – 5,1 %, перегнойно-торфяно-глееватые и торфяные – 1,0 %, аллювиальные и дерновые почвы – 4,4 %. Комплекс овражно-балочных почв составляет 7,4 % от площади области. Почвы Калужской области подвержены процессу эрозии, наиболее интенсивен смыв светло-серых и серых лесных почв. Большая часть почв по химическому составу относится к кислым и слабокислым (География…, 1989).

Среди подзолистых почв на территории Калужской области выделяются два подтипа: подзолистые и дерново-подзолистые почвы. Подзолистые почвы приурочены к песчаным почвообразующим породам. Слабоподзолистые почвы, относящиеся к подтипу подзолистых, распространены преимущественно по левобережью р. Десна и р.гЖиздра, по р. Угра и р. Болва. Лесная подстилка, богатая органическим веществом, составляет около 3 см, почвы кислые. Дерново-подзолистые почвы в области преобладают (более 65 % от общего количества почв). Среди дерново-подзолистых почв различаются слабоподзолистые, среднеподзолистые и сильноподзолистые почвы. Серые лесные почвы распространены в центральной и восточной частях области, по своим природным качествам относятся к группе лучших почв области. Болотные почвы не занимают больших площадей, но значительная их часть сосредоточена в западной половине области, где часто встречаются большие понижения рельефа (Физическая…, 2003).

Растительность

На территории Калужской области хорошо представлены все характерные типы растительности юга лесной зоны Центрального Нечерноземья. Лесистость области составляет около 44 %, луга и сельскохозяйственные земли – 46,5 %, болота разных типов занимают 0,75 %, остальное – прочие территории. Леса области находятся в двух подзонах: восточные и юго-восточные леса – в подзоне хвойно-широколиственных (смешанных), остальная, большая часть области – в подзоне широколиственных лесов (Физическая…, 2003).

Леса в Калужской области образуют все типы ассоциаций, характерные для лесов юга лесной зоны: широколиственные, хвойно-широколиственные, еловые, сосновые, пойменные леса. В целом по области преобладают мелколиственные и смешанные леса с преобладанием березы и ивы (вторичные леса). Из коренных лесов лучше всего сохранились сосновые леса – боры по долинам рек на надпойменных террасах и на зандровых равнинах, сложенных песками значительной мощности.

Преобладающими породами в калужских лесах являются береза, ива, сосна, ель, остальные занимают значительно меньшую площадь. Наиболее облесенной является северная часть области, но коренные леса в этом районе почти не сохранились, на их месте сформировались мелколиственные леса. Значительные площади на территории области занимают луга, расположенные на водоразделах и на склонах речных долин или в поймах рек. Материковые луга обычно формируются на месте сведенных лесов, заливные луга в поймах наиболее крупных рек – Ока, Угра, Протва, Жиздра (Воронкина, 2003).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ
Объект исследований

В качестве объекта исследования выбрана крапивница – вид дневных чешуекрылых, характеризующийся широким ареалом и географической изменчивостью. Большинство исследователей, точку зрения которых мы разделяем (Горбунов, 2001; Татаринов, Долгин, 2001; Коршунов, 2002), рассматривают вид крапивница в широком смысле как эврибионтный, индифферентный к высотному градиенту, распространенный на всей территории России, кроме о. Сахалин и Южно-Курильских островов (Коршунов, 2002), а также юго-запада Якутии (Бурнашева, 2012). Вид встречается в разных природных зонах: лесотундре, тайге, широколиственных лесах, лесостепи и степи, по антропогенным участкам проникает в тундровую зону, отмечен высоко в горах. Высокая частота встречаемости крапивницы в условиях Калужской области связана как с благоприятными для ее развития климатическими условиями, так и с антропогенной трансформацией биогеоценозов. У данного вида зимуют имаго, и одним из факторов их выживания является возможность существования вблизи жилья человека (Татаринов, Долгин, 2001; Моргун, 2002; Татаринов, 2008).

В зависимости от физико-географических особенностей в жизненном цикле у крапивницы успешно развивается одна (моновольтинность), две (бивольтинность) или более (поливольтинность) генераций. Вдоль широтного и высотного градиента количество генераций сокращается. Так, на европейском Северо-Востоке России и в условиях высоких широт, в среднегорьях и высокогорьях крапивница воспроизводит только одну генерацию в год (Татаринов, Долгин, 2001; Коршунов, 2002). В условиях умеренных широт имаго вылетают в марте–апреле с первыми оттепелями; бабочки новых генераций в зависимости от климатических условий встречаются до конца августа–октября (Моргун, 2002). В пределах ареала вида отмечается существование переходных зон, в которых популяции крапивницы являются преимущественно моно- или бивольтинными, но, сохраняя потенциальную возможность давать вторую или даже третью генерации в год соответственно, реализуют ее только в некоторые теплые годы (Татаринов, Долгин, 2001).

Имаго (рис. 2а) имеют различную окраску верхней и нижней стороны крыльев. Верхняя сторона крыльев кирпично-красная, с коричневым внешним краем, по которому проходит ряд синих полулунных пятен, окруженных черным; на переднем крае верхнего крыла – широкая желтоватая полоса и 3 черные пятна, между последним пятном и вершиной крыла – белое пятно; на заднем крыле есть крупное черное пятно. Нижняя сторона передних крыльев желтовато-коричневая, более темная у корня, задних крыльев – темно-буро-серая. Половой диморфизм имаго выражен слабо: самки несколько крупнее самцов, мало отличаются по окраске (Татаринов, Долгин, 2001; Моргун, 2002). 
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Рис. 2. Внешний вид имаго крапивницы (а), яиц (б), гусениц (в) и куколок после окукливания (г) и перед выходом имаго (д) 

Самка откладывает зеленоватые цилиндрические яйца группами по 100–200 штук на нижнюю сторону листьев и стебли кормовых растений (рис. 2б), эмбриональный период длится 7–10 дней. Кормовыми растениями гусениц являются крапива двудомная, крапива жгучая, крапива узколистная (семейство крапивные), для западной части ареала указывается также хмель обыкновенный и конопля посевная (семейство коноплевые), смородина (семейство крыжовниковые) и земляника лесная (семейство розоцветныe) (Коршунов, 2002; Моргун, 2002). Гусеницы младших возрастов живут группами (II-III возраст), до 10 и более на одном растении, имеют темную окраску с сероватыми пятнами и черными шипиками (рис. 2в). Гусеницы линяют 4 раза и проходят 5 личиночных стадий. В последнем возрасте гусеницы, черноватые с 7 рядами светлых шипов и продольными желто-зелеными полосками на боках (по одной) и на спине (две), расползаются по растению и окукливаются по одиночке (рис. 2г, д). Продолжительность личиночной стадии 2–3 недели.

Куколка свободная, прикрепляется головой вниз, угловатая, от светло-желтого до темно-коричневого цвета с золотистым отливом, иногда вся золотистая (рис. 2г), стадия длится около 2 недель. Известно, что куколки данного вида чешуекрылых, как и некоторых других, отличаются регулируемой покровительственной окраской: они обладают способностью принимать окраску своего непосредственного окружения благодаря чрезвычайной чувствительности к отраженному свету на стадии предкуколки (Коршунов, 2002; Моргун, 2002).

Таким образом, крапивница является одним из наиболее многочисленных и широко распространенных видов булавоусых чешуекрылых на территории России, характеризуется моно-, би- или поливольтинным жизненным циклом, отличаясь от видов, дающих только одно поколение за сезон, что делает крапивницу удобным и интересным объектом для исследований динамики роста и других особенностей биологии.

Методика исследований

Для проведения исследований были собраны побеги крапивы двудомной – одного из кормовых растений гусениц крапивницы (Моргун, 2002). Данный вид растений – широко распространенный представитель семейства крапивные, встречающийся на всей территории Калужской области. Побеги крапивы двудомной пересадили в пластиковые контейнеры с почвой объемом 1 л и поместили в экспериментальную камеру объемом 1м3, обтянутую прозрачной сеткой с рукавом для замены кормовых растений и манипуляций с особями крапивницы, помещенную на просторную лоджию квартиры (рис. 3). 
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Рис. 3. Экспериментальная камера

В утренние часы 30.05.2018 провели отлов нескольких имаго крапивницы, каждую особь поочередно выпускали в экспериментальную камеру и наблюдали за ней. Если через некоторое время бабочка не начинала откладывать яйца, ее удаляли из камеры и выпускали. Особь, которая стала откладывать яйца, оставили в камере на сутки, а затем также выпустили. Стебли крапивы были осмотрены для обнаружения кладок, яйца подсчитаны.

День, в который происходило появление гусениц из яиц на растении, был зафиксирован. В первые четверо суток личинок не взвешивали и не пересаживали, поскольку они в этот период еще очень мелкие, и их можно повредить. На пятый день каждую гусеницу переместили в индивидуальный пластиковый сосуд объемом 0,5 л с указанием порядкового номера. Сосуды содержали свежие побеги крапивы, основание которых было обернуто во влажную марлю. По мере того как листья высыхали или использовались гусеницами в пищу, растения меняли на свежие, причем корм предлагали в избытке, чтобы исключить возможность влияния недостатка пищи или качества корма на рост личинок. Взвешивание гусениц проводили через каждые 2 дня (на 5-е, 7-е, 9-е, 11-е и 13-е сутки с начала личиночной стадии) в 12 ч на лабораторных весах ВМ 313 II класса точности.

Сформировавшихся куколок переместили из сосудов в чистые пронумерованные прозрачные пластиковые контейнеры. Взвешивание куколок проводили в первые сутки после окукливания. На стадии имаго проводили взвешивание особей в первые сутки после выхода из куколок (определение влажного веса) и после гибели бабочек (определение сухого веса), имаго при этом не кормили.


Для выявления взаимосвязи (корреляции) размеров крыла и массы особей крапивницы проводили измерение длины переднего (LF) и заднего (LH) крыла на стереомикроскопе МБС 10-м с помощью окуляр-микрометра при увеличении 8x0,5 (рис. 4). Промеры выполнялись на верхней стороне левого крыла (Ослина и др., 2008). В работе проанализированы данные по массе тела, скорости роста гусениц и размерам крыльев имаго только для особей, успешно прошедших все стадии развития и вылетевших из куколок.  
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Рис. 4. Измерение длины переднего (LF) и заднего (LH) крыла крапивницы



Употребляемые в тексте названия видов бабочек приводятся по современным определителям (Горбунов, 2001; Коршунов, 2002; Моргун, 2002). Фотографии крапивницы на разных стадиях жизненного цикла, приведенные на рис. 2, сделаны с помощью фотоаппарата Canon 450D. Для получения данных рисунков отпрепарированные передние и задние крылья имаго оцифровывали с помощью сканера Canon Scan Lide 210.

Полученные данные подвергали обработке с помощью стандартных методов математического анализа (Ивантер, Коросов, 2005) в пакете прикладных программ Microsoft Excel 2007. Для параметра «масса тела» в каждый период взвешивания определяли среднюю арифметическую и ее ошибку (M ± m), минимальное (xmin) и максимальное (xmax) значения и коэффициент вариации (CV). Статистическую значимость различий массы тела имаго крапивницы при появлении и после гибели сравнивали с помощью t-критерия Стьюдента. Выявление взаимосвязи (корреляции) между показателями массы тела особей крапивницы было возможно благодаря использованию непрерывной маркировки сосудов, в которых выращивались особи на всех изученных стадиях жизненного цикла. Различия считались статистически значимыми при p < 0,05 (Ивантер, Коросов, 2005).

Количество особей, погибших в период между двумя последовательными учетами (Nx) рассчитывали как разность между числом особей в возрасте х и количеством особей в возрасте х + 1:
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Удельная смертность (qx) – доля животных в возрасте х, погибающих в период между двумя последовательными учетами, она рассчитывалась по формуле:
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Удельная выживаемость (px) – доля животных в возрасте х, доживающих до возраста х+1, она рассчитывалась по формуле:
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Перечисленные показатели позволяют проанализировать данные с различных сторон и широко используются при изучении динамики популяций, последствий самой смертности, моделировании популяционных процессов, составлении демографических таблиц (Стародубцева, Дедков, 2003).

Зависимость массы гусениц от времени их развития описывали с помощью  степенного уравнения (оптимально для описания роста личинок бабочек):
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где y – масса тела, x – день развития гусеницы, a и b – коэффициенты (Tammaru, Esperk, 2007). 

Скорость роста гусениц крапивницы определялась по формуле: 
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где GR – скорость роста, mp – масса особи при окукливании (г), t – продолжительность развития личинки от момента выхода из яйца до окукливания (сутки) (Gibbs et al., 2006).  
При проведении наблюдений каждые 3 часа фиксировали показания цифрового термометра-гигрометра RST 06018, измерявшего температуру и относительную влажность воздуха, для максимальной приближенности условий эксперимента к природным окна на лоджии в течение всего периода исследований на закрывали. 
РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Эксперимент с момента отлова имаго крапивницы до вылета имаго следующей генерации продолжался в течение месяца с 30.05 по 2.07.2018. Самкой крапивницы было отложено 161 яйцо (табл. 1). 
Таблица 1

Изменение количества особей крапивницы в ходе жизненного цикла в условиях Калужской области в 2018 году
	Стадия и возраст (х)
	Fx
	Nx
	qx
	px

	Яйца
	161
	10
	0,062
	0,938

	Гусеницы 5-й день
	151
	7
	0,046
	0,954

	Гусеницы 7-й день
	144
	5
	0,035
	0,965

	Гусеницы 9-й день
	139
	2
	0,014
	0,986

	Гусеницы 11-й день
	137
	2
	0,015
	0,985

	Гусеницы 13-й день
	135
	1
	0,007
	0,993

	Куколки
	134
	1
	0,007
	0,993

	Имаго (при появлении)
	133
	-
	-
	-


Примечание. Fx – число живых особей в момент учета (x); F0 – число особей начального возраста; Nx – количество особей, погибших в период между двумя последовательными учетами (в интервале от x до x+1); qx (удельная смертность) – доля животных в возрасте х, погибающих в период между двумя последовательными учетами; px (удельная выживаемость) – доля животных в возрасте х, доживающих до возраста х + 1.

Через 8 дней (7.06.2018) из отложенных яиц появились гусеницы, которые развивались 13 суток, за этот период они четыре раза линяли и прошли пять стадий. При первом подсчете личинок, на 5-е сутки с момента появления, их количество составило 151. Смертность в период эмбрионального и 1–4 дни личиночного развития (qx) достигла 0,062. Смертность гусениц с 5 по 7 сутки составила 0,046 и к концу личиночной стадии (на 13-е сутки) сократилась до 0,007 (табл. 1). В вечерние часы 20.06.2018 наблюдалось формирование предкуколок, а окукливание гусениц произошло через сутки (21.06.2018), успешно окуклилось 134 личинки. Сформировавшиеся куколки были светло-желтые и золотистые. Стадия куколки продолжалась 10–11 суток, доля особей, доживших до конца стадии (px), составила 0,993. Вылет имаго наблюдался в течение двух дней (1–2.07.2018 г.) в утренние часы, появилось 133 бабочки. Полностью завершили развитие и вылетели 83 % особей от исходной численности. Продолжительность преимагинальных стадий у крапивницы и других бабочек семейства нимфалиды в значительной степени зависит от среднесуточной температуры воздуха и фотопериода (Bryant et al., 1997). 

Таким образом, по нашим данным, смертность особей крапивницы была наиболее высокой в период эмбрионального развития и в начале личиночной стадии (причины гибели не известны), а к стадии куколки значительно уменьшилась. Согласно литературным данным, у многих видов чешуекрылых высокий уровень смертности, часто достигающий максимальных значений в течение жизненного цикла, наблюдается в начальный период развития: от стадии яйца до стадии гусеницы II возраста по причине их уязвимости, причем при питании на наиболее предпочитаемых растениях личинки насекомых имеют меньшую смертность (Фефелова, 2007). На наш взгляд, причинами гибели особей могли быть бактериальные или вирусные заболевания. Известно, что для гусениц крапивницы инфекционными являются некоторые вирусы (например, Borrelina), при поражении которыми гусеницы утрачивают подвижность, сморщиваются и чернеют. При этом жидкое содержимое тела не растекается из мертвых особей, потому что их покровы остаются прочными; к такой болезни восприимчивы гусеницы первых возрастов; вспышка заболевания всегда происходит перед линькой. Особи крапивницы также восприимчивы к некоторым бактериям рода Bacillus, подвергаются действию микроспоридий рода Thelohania, поражающих соединительные ткани и лимфоциты и обычно приводящих к гибели зараженных особей (Вейзер, 1972). В природных условиях факторами смертности особей на разных стадиях жизненного цикла также могут являться хищники (например, мелкие клещи, пауки, насекомоядные птицы), паразитические насекомые, а также действие абиотических факторов (проливных дождей, порывистого ветра) (Фефелова, 1997; Шкляревич, 2008).

Исследования динамики роста гусениц крапивницы начались на пятые сутки с момента их появления: масса личинок составила 0,025 ± 0,001 г. Через два дня она увеличилась в 2,5 раза (табл. 2). 
Таблица 2

Динамика массы тела крапивницы на разных стадиях жизненного цикла в условиях Калужской области в 2018 году
	Стадия развития (возраст)
	Показатель

	
	M ± m
	xmin
	xmax
	CV

	Гусеницы (5 сутки)
	0,025 ± 0,001
	0,023
	0,027
	3,1

	Гусеницы (7 сутки)
	0,061 ±  0,001
	0,051
	0,070
	6,1

	Гусеницы (9 сутки)
	0,100 ±  0,001
	0,076
	0,116
	8,5

	Гусеницы (11 сутки)
	0,160 ± 0,001
	0,131
	0,189
	6,9

	Гусеницы (13 сутки)
	0,250 ± 0,002
	0,200
	0,302
	7,6

	Куколки
	0,224 ± 0,002
	0,171
	0,281
	10,2

	Имаго (влажный вес)
	0,121 ± 0,002
	0,067
	0,179
	17,9

	Имаго (сухой вес)
	0,046 ± 0,001
	0,025
	0,067
	19,0


Примечание. M – средняя арифметическая, m – ошибка средней; xmin –  минимальное значение массы тела, г; xmax – максимальное значение массы тела, г; CV – коэффициент вариации, %

В дальнейшем нарастание массы тела гусениц крапивницы продолжалось, наиболее интенсивное увеличение их массы наблюдалось в конце личиночного периода. К одиннадцатому дню масса гусениц возросла в 6 раз по сравнению с исходной. На тринадцатые сутки, к окончанию личиночной стадии, масса гусениц крапивницы превосходила их массу при первичном взвешивании в 10 раз (табл. 2).
Перед окукливанием  гусеницы  освобождали  кишечник  от непереваренных остатков последней порции пищи и масса их тела уменьшалась. Кривая роста гусениц крапивницы в условиях Калужской области в 2018 году, построенная по полученным данным в пакете прикладных программ Microsoft Excel 2007, представлена на рис. 5.
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Рис. 5. Динамика массы тела гусениц крапивницы в условиях Калужской области в 2018 году
Расчет средней скорости роста крапивницы на личиночной стадии показал, что она достигала 0,017 ± 0,002 г/сутки. Известно, что темпы роста и развития гусениц зависят как от их индивидуальных особенностей, так и от погодных условий. Более низкие температуры воздуха и обилие осадков отрицательно сказываются на интенсивности питания гусениц, что приводит к задержке их роста и развития (Шкляревич, 2008). По нашим данным, среднесуточная температура воздуха в период личиночного развития особей (7.06 – 20.06) составляла в месте выращивания гусениц +20 °С (на улице +18,3°С). Темпы роста гусениц были относительно высокими, что является одним из факторов, обусловливающим способность этих бабочек давать несколько генераций за один сезон. Скорость роста гусениц в большой степени зависит от качества корма и интенсивности питания, которая в свою очередь зависит от температуры. В целом относительно быстрый рост личинок чешуекрылых обеспечивается их питанием ценными в кормовом отношении двудольными травянистыми растениями и высокой интенсивностью питания. 

Согласно литературным данным, для описания роста личинок бабочек оптимальным является использование степенной функции (Tammaru, Esperk, 2007), поэтому для описания динамики роста гусениц крапивницы нами также была использована степенная модель. В пакете прикладным программ Microsoft Excel 2007 получено уравнение степенной функции, имеющее вид y = 0,0006x2,3532, где y – масса тела, x – день развития гусеницы (табл. 3), которая адекватна эмпирическим данным (R2 = 0,9902).

Средняя масса куколок составила 0,224 ± 0,002 г, масса имаго после вылета из куколок и расправления крыльев – 0,121 ± 0,002 г (табл. 2). Исследования динамики массы тела особей на разных стадиях жизненного цикла выявили ее уменьшение в ходе развития «гусеница – куколка – имаго». Потери от конечной массы гусениц достигли у куколок – 11 %, у имаго – 51 %, потери массы тела у имаго от массы куколок составили 46 %. Вес тела чешуекрылых при метаморфозе уменьшается, поскольку процессы дифференцировки  в  ходе  формирования  новых  органов  и  их  систем требуют больших энергетических затрат. Однако потери массы тела в процессе метаморфоза у разных видов чешуекрылых неодинаковы и достигают, например, 46 % при окукливании личинок бражника каролинского. Влажный и сухой вес имаго также различался: масса особей после гибели была значительно меньше, чем при появлении из куколок: разница в весе составила 62 %.

Проведен анализ взаимосвязи массы гусениц в возрасте (x) и (x + 1) – корреляционный анализ, который выполнен в пакете прикладных программ Microsoft Excel 2007. Выявлена статистически значимая прямая взаимосвязь (положительная корреляция) массы гусениц на 5-й и 7-й (r = 0,854; p < 0,001), 7-й и 9-й (r = 0,977; p < 0,001), 9-й и 11-й (r = 0,974; p < 0,001), а также 11-й и 13-й (r = 0,189; p = 0,030) дни развития. Кроме того, масса гусениц пятого возраста положительно коррелировала с массой куколок (r = 0,874; p < 0,001). Также выявлена корреляция массы куколок и вылетевших имаго (r = 0,535; p < 0,001), влажного и сухого веса имаго (r = 0,510; p < 0,001). Таким образом, чем больше была масса гусениц в возрасте (x), тем большей массы они достигали в возрасте (x + 1), тем крупнее оказывались появившиеся из этих гусениц куколки и взрослые особи.

При измерении размеров крыльев имаго крапивницы установлено, что переднее крыло длиннее заднего в среднем на 2,4 мм (табл. 4). Полученные нами значения длины крыльев особей данного вида согласуются с литературными данными (Татаринов, Долгин, 2001). 

Таблица 4

Размеры крыльев имаго крапивницы, вылетевших 1–2 июля 2018 года (N = 133)

	Параметр
	Показатель

	
	M
	S
	xmin
	xmax
	CV

	LF
	24,1 ± 0,1
	1,0
	22,0
	26,4
	4,2

	LH
	21,7 ± 0,1
	0,9
	19,8
	24,0
	4,4


Примечание. LF – длина переднего крыла, мм; LH – длина заднего крыла, мм

Корреляционный анализ выявил существование сопряженной изменчивости таких параметров, как масса особи на стадии куколки и имаго с длиной переднего и заднего крыла (табл. 5). 

Таблица 5

Матрицы корреляций массы тела куколок и имаго и размеров крыльев имаго крапивницы в условиях Калужской области в 2018 году
	Параметр
	mp
	mi
	LF
	LH

	mp
	1,000
	0,535
	0,868
	0,811

	mi
	0,535
	1,000
	0,494
	0,441

	LF
	0,868
	0,494
	1,000
	0,937

	LH
	0,811
	0,441
	0,937
	1,000


Примечание. mp – масса куколок, г; mi – масса имаго при появлении из куколки, г; LF – длина переднего крыла имаго, мм; LH – длина заднего крыла имаго, мм. Все коэффициенты корреляции статистически значимы при p < 0,01

Во всех случаях корреляция положительна. Так, чем тяжелее куколки, тем больше вес вылетающих из них имаго и тем более крупные передние и задние крылья имеют эти бабочки.
Полученные данные о взаимосвязи веса особей крапивницы на разных стадиях жизненного цикла согласуются с результатами исследований по другим видам чешуекрылых. Например, корреляция между массой куколок и длиной крыла была также обнаружена у брюквенницы и непарного шелкопряда (Андреева и др., 2012; Bissoondath, Wiklund, 1997).

ВЫВОДЫ

1. В г. Обнинске Калужской области в 2018 г. продолжительность развития гусениц крапивницы составила 13 суток, стадия куколки длилась 10–11 суток, вылет имаго наблюдался в течение 2 дней. По мере роста гусениц масса их тела увеличивалась и к окончанию личиночной стадии (на 13-е сутки) превосходила их массу при первичном взвешивании в 10 раз. 
2. Динамика роста гусениц крапивницы описывается уравнением степенной функции вида y = 0,0006x2,3532 (y – масса тела, x – день развития гусениц). Средняя скорость роста гусениц крапивницы в период исследований достигала 0,017 ± 0,002 г в сутки, темпы роста были относительно высокими. Масса куколок составила 0,224 ± 0,002 г, масса вылетевших имаго – 0,121 ± 0,002 г. Длина переднего крыла появившихся бабочек достигала 24,1 ± 0,1 мм, заднего крыла – 21,7 ± 0,1 мм.
3. Смертность особей крапивницы была наиболее высокой в период эмбрионального развития и в начале личиночной стадии и к стадии куколки значительно уменьшилась. Полностью завершили развитие и вылетели 83 % особей (от числа отложенных яиц).
4. Масса тела особей уменьшалась в ходе развития «гусеница – куколка – имаго». Потери от конечной массы гусениц достигли у куколок – 11 %, у имаго – 51 %, потери массы тела у имаго от массы куколок составили 46 %. Выявлена положительная корреляция массы тела особей на разных стадиях жизненного цикла. Масса куколок и имаго также коррелирует с размерами крыльев бабочек.
Таким образом, результаты проведенного исследования подтверждают выдвинутую гипотезу о взаимосвязи показателей массы тела особей крапивницы на разных стадиях жизненного цикла (статистически значимая положительная корреляция массы тела гусениц, куколок, имаго и размеров крыльев имаго). По этим данным математическим путем можно вычислить показатели скорости роста гусениц, их удельную смертность и выживаемость; динамика роста гусениц подчиняется математическим законам и описывается уравнением степенной функции.
ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Скорость роста личинок, продолжительность преимагинального развития и размеры взрослых особей – три взаимосвязанных параметра, которые имеют большое значение для приспособленности к условиям обитания насекомых в целом и чешуекрылых, в частности. У особей разных популяций показатели личиночного роста и развития, а также смертность на каждой стадии жизненного цикла различаются, варьируя в зависимости от соотношения целого ряда факторов. Особенности прохождения преимагинальных стадий определяют массу и размеры тела имаго, которые в свою очередь являются важными факторами репродуктивного успеха бабочек (Bissoondath, Wiklund, 1997). 

Все эти параметры, несомненно, представляют особый интерес для исследования у видов с широким ареалом. Таким образом, несмотря на изученность биологии рассматриваемого вида в целом, существует недостаток данных о ходе развития крапивницы в отдельных регионах, конкретных экологических условиях. В данной работе реализовано восполнение недостающей в литературных источниках информации по некоторым параметрам биологии крапивницы в условиях г. Обнинска Калужской области, сведения о которых в публикациях отечественных авторов для рассматриваемого региона отрывочны или устаревшие. Несмотря на, казалось бы, хорошую изученность данного вида, нами не выявлено исследований, где было бы проведено сравнение экологии, биологии и энергетики крапивницы в центральной части ареала и, например, у его северной границы. В связи с этим в дальнейшем планируется провести аналогичное исследование в других областях России для сравнения особенностей биологии крапивницы в разных природных зонах. 
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