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АННОТАЦИЯ

Представлены данные по  характеристике популяции непарного  шелкопряда (Lymantria dispar L.) 
на юге Хабаровского  края во  время эруптивной фазы динамики численности в 2008 г. Изучена смертность 
насекомых в результате воздействия биотических факторов (паразитоиды,  вирус ядерного  полиэдроза),  
определены половой индекс популяции,  масса куколок самцов и самок,  плодовитость самок. Показано,  
что  основным фактором смертности гусениц и,  как следствие,  купирование эруптивной фазы числен-
ности явилось развитие инфекции вируса ядерного  полиэдроза. Гибель гусениц от микозов не отмечена. 
Значительное снижение численности популяции частично  обусловлено  полоспецифичным паразитизмом 
и умеренной плодовитостью самок.

Ключевые слова: Хабаровский край,  Россия,  динамика популяций,  Lymantria dispar,  эруптивная 
фаза,  вспышка численности.

В настоящее время он достиг Нью-Брунсви-
ка на северо-востоке,  Вирджинии и Южной 
Вирджинии на юге и Великих озер  на западе 
[Liebhold et al.,  1992;  Grayson,  Johnson,  2018].

В различных частях своего  обширного  
ареала популяции непарного  шелкопряда де-
монстрируют значительное различие в био-

Lymantria dispar L. (Lepidoptera,  Eribidae) 
(непарный шелкопряд) –  ​вид ночных бабо-
чек,  распространенных в умеренной зоне Ев-
разии. После случайного  заноса живых экзем-
пляров непарного  шелкопряда на территорию 
Северной Америки в 1869 г. вид продолжает 
формировать свой ареал на этом материке. 
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логии и экологии. Например,  самки в Сред-
ней Азии и на Дальнем Востоке способны 
к активному полету,  в Сибири могут проле-
теть несколько  десятков метров,  а в Север-
ной Америке они не летают [Турова,  1986;  
Гниненко,  2003;  Keena et al.,  2008]. Гусеницы 
географически разделенных популяций имеют 
свои пищевые предпочтения: дуб монгольский 
(Quercus mongolica) и осина (Populus tremu-
la) предпочтительны для дальневосточных по-
пуляций,  берёза (Betula sp.),  осина (Populus 
tremula) и лиственница (Larix sibirica) –  для 
популяций в Сибири,  на фисташковом дере-
ве (Pistacio sp.),  грецком орехе (Juglans regia) 
предпочитают развиваться гусеницы в Сред-
ней Азии [Гниненко,  2003]. Ярким примером 
различий в биологии популяций непарного  
шелкопряда является выбор  места для кладок 
яиц: в Сибири это  прикомлевая часть стволов 
деревьев,  которая укрывается зимой мощным 
слоем снега,  на Алтае –  ​скальные обнаже-
ния,  в Средней Азии у самок предпочтений 
в этом случае нет,  и кладки можно  обнару-
жить на почве,  скальных обнажениях,  в дуп
лах и щелях коры деревьев [Гниненко,  2003]. 
На Дальнем Востоке кладки можно  наблюдать 
на нижней поверхности листьев различных 
деревьев [Юрченко,  Турова,  1984;  Юрченко  
и др.,  2007] (рис. 1). Кроме того,  недавняя ра-
бота с помощью косвенных генетических мето-
дов продемонстрировала существенный вклад 
парашютирования гусениц младших возрас-

тов в распространение сибирских популяций 
[Martemyanov et al.,  2019],  что  противоречит 
общепринятым канонам в расселительной спо-
собности гусениц [Bell et al.,  2005].

Численность популяций непарного  шел-
копряда нестабильна и может изменяться 
в некоторые годы на порядки [Myers,  1998;  
Liebhold et al.,  2000;  Regnier,  Nealis,  2002;  
Johnson et al.,  2005;  Суховольский и др.,  
2015;  Martemyanov et al.,  2019]. Период между 
вспышками численности может меняться под 
действием катастрофических абиотических 
(значительное резкое повышение/понижение 
температуры окружающей среды,  изменение 
толщины снежного  покрова и т. д.) [Martemy-
anov et al.,  2015b,  2016;  Inoue et al.,  2019] или 
биотических (качественный состав кормового  
растения,  хищники,  паразиты,  паразитоиды,  
возбудители болезней) факторов [Мартемья-
нов и др.,  2010;  Martemyanov et al.,  2012a,  b,  
2013,  2015a;   Белоусова и др.,  2017]. Особенно-
стью многолетней динамики численности по-
пуляций непарного  шелкопряда на юге Даль-
него  Востока является короткая,  2–3 года,  
продолжительность эруптивной фазы [Челы-
шева,  1974;  Челышева,  Челышев,  1988;  Куз-
нецов,  Чистяков,  2000;  Юрченко,  Турова,  
2009;  Ильиных и др.,  2011].

В 2006–2008 гг. ХХ в. на территории рос-
сийского  Дальнего  Востока (Амурская и Ев-
рейская автономная области,  Хабаровский 
и Приморский края) и на северо-восточных 

Рис. 1. Кладки яиц непарного  шелкопряда. а –  ​в Сибири (фото  В. В. Мартемьянова);  б –  ​на Алтае (фото  
А. В. Колосова),  в –  ​на Дальнем Востоке (фото  Д. К. Куренщикова)
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территориях КНР наблюдалась наиболее мощ-
ная вспышка непарного  шелкопряда за всю 
историю наблюдений (с 1930-х годов).

Целью исследования было  определение ха-
рактеристик популяции непарного  шелкопря-
да и интенсивности воздействия на нее био-
тических факторов на второй год эруптивной 
фазы многолетней динамики численности. Ис-
следования включали: определение смертно-
сти гусениц от воздействия вируса ядерного  
полиэдроза (ВЯП),  определение смертности 
куколок от воздействия паразитоидов (отр. 
Diptera: сем. Tachinidae,  Sarcophagidae),  вы-
числение полового  индекса популяции,  вес 
куколок самцов и самок,  количество  яиц 
в кладках непарного  шелкопряда.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Полевые исследования проводились на 
участке постоянного  наблюдения (УПН),  рас-
положенном в 17 км на юг от г. Хабаровска 
на юго-восточном отроге хр. Большой Хехцир  
с географическими координатами 48°18′ с. ш. 
и 135°03′ в. д. Растительность на УПН описы-
валась ранее [Ильиных и др.,  2011] и пред-
ставляет собой вторичный древостой различ-
ного  возраста,  подвергавшийся в прошлом 
рубкам и низовым пожаром. В настоящее 
время растительность имеет сложный со-
став,  в котором отсутствуют хвойные породы. 
В состав растительности УПН входят: оси-
на Populus tremula Lamarck,  ива козья Salix 
caprea Lamarck (сем. Salicaceae),  дуб монголь-
ский Quercus mongolica Fischer ex  Ledebour 
(сем. Fagaceae),  ольха пушистая Alnus hirsu-
ta (Turczaninow),  березы плосколистная Betu-
la platyphylla Sukaczev и даурская B. davurica 
Pallas (сем. Betulaceae),  ясень маньчжурский 
Fraxinus mandshurica Ruprecht (сем. Oleace-
ae),  клены мелколистный Acer mono Maximo-
vitz  и зеленокорый A. tegmentosum (Maximo-
vitz) (сем. Sapindaceae),  липа амурская Tilia 
amurensis Ruprecht (сем. Malvaceae),  орех 
маньчжурский Juglans mandshurica Maxi-
movitz  (сем. Juglandaceae) и некоторые дру-
гие виды деревьев. Исследования проводились 
в двух микростациях: с преобладанием дуба 
(4Дуб монгольский;  2Осина;  2Береза даур-
ская;  1Липа амурская;  1Клен моно) и преоб-
ладанием осины (4Осина;  2Береза белая;  2Дуб 
монгольский;  1Ива;  1Ольха). Возраст основ-

ной части деревьев составил 40–60 лет,  воз-
раст отдельных дубов (диаметром 50–60 см) 
достигал 120–150 лет. Общее проективное по-
крытие составляло  0,7–0,8;  средний диаметр  
деревьев 24 см,  средняя высота деревьев 20 м. 
Средняя плотность подлеска достигала 50 %,  
с доминированием лещины амурской (Cory-
lus mandshurica Maximovitz  (сем. Betulace-
ae)). Кроме того,  подлесок включал: чубуш-
ник тонколистный Philadelphus tenuifolius 
Ruprecht and Maximovitz  (сем. Hydrangeace-
ae);  барбарис амурский Berberis amurensis 
Ruprecht (сем. Berberidaceae);  бересклет ма-
лоцветковый Euonymus pauciflora Maximov-
itz  (сем. Celastraceae);  леспедеца двуцветная 
Lespedeza bicolor Turczaninow (сем. Fabace-
ae) и т. д. Средняя плотность травяного  яруса 
(папоротниково-осокового  типа),  равная 60 %,  
включала в себя осоки мочевидную Carex xi-
phyum Komarov и кривоносую C. campylorhi-
na Kreczetowicz  (сем. Cyperaceae),  кочедыж-
ники Мономаха Athyrium monomachi Komarov 
и игольчатый A. spinulosum Maximovitz  (сем. 
Athyriaceae),  щитовник толстокорневищный 
Dryopteris crassirhizoma Nakai (сем. Dryopteri-
daceae),  адиантум стоповидный Adiantum pe-
datum Lamarck (сем. Pteridaceae).

Во  время полевых исследований использо-
вались стандартные для этой области знаний 
методики [Юрченко  и др.,  2007].

Для сбора и количественного  учета гусе-
ниц непарного  шелкопряда средних и стар-
ших возрастов использовался метод настволь-
ных поясов. Для гусениц III–VI возрастов 
характерна обязательная суточная верти-
кальная миграция. На высоте 150 см над уров-
нем почвы на стволе деревьев располагалась 
ткань в виде пояса,  который служил непре-
одолимым препятствием для мигрирующих 
гусениц. Пояс фиксировался на стволе дерева 
контрастным (красным) скотчем,  что  в даль-
нейшем облегчало  поиск модельного  дерева. 
Во  время проверки таких ловушек учиты-
валось общее количество  живых и,  отдель-
но,  погибших гусениц. Учеты гусениц на на-
ствольных поясах проводились с 12 июня 
по  1 июля ежедневно. В качестве модельных 
использовались: семь экземпляров дуба мон-
гольского (средний диаметр  31,2 см),  шесть 
экземпляров березы плосколистной (средний 
диаметр  24,8 см),  пять экземпляров осины 
(средний диаметр  31,6 см).
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Живые особи гусениц непарного  шелкопря-
да III–V возрастов собирали возле настволь-
ных поясов и в других местах УПН и пе-
реносили в лабораторию для дальнейшего  
культивирования. При содержании насекомых 
в лабораторных условиях ежедневно  учиты-
вались как живые,  так и погибшие от воз-
действия ВЯП или от наличия паразитоидов 
экземпляры. Для подтверждения причины ги-
бели трупы гусениц исследовались под опти-
ческим микроскопом. Так,  погибшие от ВЯП 
гусеницы обычно  прикрепляются центральны-
ми или задними ложными ногами за субстрат,  
таким образом происходит лизис тканей,  тело  
наполняется темной мутной жидкостью. По-
кровы теряют свою прочность. В ходе микро-
копирования жидкости наблюдается масса 
вирусных белковых включений (полиэдров) 
размером 1–2 мкм. В случае,  если причиной 
гибели стал бактериоз,  труп некоторое вре-
мя сохраняет тургор. Гусеница прикреплена 
к субстрату. Для выделения бактерий из тру-
пов гусениц используются стандартные ми-
кробиологические методики: патоматериал вы-
севается на агаровую среду в чашках Петри,  
в нашем случае –  на рыбо-пептонный агар  
(РПА). Далее гусеницы перорально  заража-
лись полученными бактериями,  и,  если поги-
бало  65–70 %  зараженных гусениц,  причиной 
гибели считались культивированные на РПА 
бактерии (согласно  правилам Коха). В случае 
микозного  заражения труп гусеницы мумифи-
цировался и через несколько  суток покрывал-
ся белым пушком. Для культивирования па-
тогенных грибов использовались стандартные 
микробиологические методики. Патоматериал 
высевался на агаровую среду в чашке Петри. 
В нашем случае это  была среда Чапека.

Гусеницы содержались на букетах дуба 
монгольского  (предпочтительного  кормового  
растения для гусениц непарного  шелкопря-
да) при температуре +25 °С,  естественных ос-
вещении и влажности,  в пятилитровых пла-
стиковых контейнерах,  по  20 экземпляров 
в каждом. Исследования в лаборатории про-
водились с 8 июня по  16 июля.

Половой индекс определяли на стадии 
куколки на основе материала,  собранного  
на УПН,  и,  второй раз,  на основе данных,  
полученных во  время содержания насеко-
мых в лабораторных условиях,  и вычисля-
ли по  стандартной формуле: количество  

самок /  (количество  самок + количество  
самцов).

Куколок в лаборатории проверяли также 
на наличие паразитоидов. Паразитоидов из от-
ряда Двукрылые (Diptera) учитывали во  вре-
мя их выхода из тела гусеницы и сохраняли 
в лабораторных условиях. Таксономическую 
принадлежность паразитоидов определяли 
по  имаго. В случае заражения личинка вы-
ходила из тела гусеницы,  активно  передви-
галась,  стремясь зарыться в субстрат. Через 
несколько  часов формировался пупарий. Раз-
ница в весе куколок самцов и самок непарно-
го  шелкопряда определялась с помощью те-
ста Манна –  ​Уитни.

Плодовитость самок оценивали для популя-
ции L. dispar на территории УПН. Поскольку 
самка непарного  шелкопряда за свою жизнь 
откладывает одну кладку,  то  плодовитость 
самок характеризуется количеством яиц в од-
ной кладке. Кладки яиц собирали случайным 
образом на листьях липы амурской и ореха 
маньчжурского. Количество  яиц в кладках,  
собранных на указанных выше видах деревь-
ев,  подсчитывали отдельно. Различие плодо-
витости рассчитывали с применением t-кри-
терия Стьюдента. Предварительно  выборку 
проверяли на нормальность распределения 
(Шапиро  –  ​Уилка W тест) и равенства дис-
персий (критерий Левене).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Во  время полевых исследований с ис-
пользованием наствольных поясов большин-
ство  гусениц отмечено  на дубе монгольском 
и осине,  значительно  меньше –  ​на березе 
плосколистной (рис. 2). Максимальная смерт-
ность от ВЯП имела место  14–15 июня.

Во  время проведения лабораторного  экс-
перимента по  культивированию гусениц,  со-
бранных на УПН,  максимальная естественная 
смертность гусениц отмечена в конце первой 
и в конце третьей недели июля (рис. 3).

В большинстве случаев (почти 85 %) смерть 
гусениц наступала в результате воздействия 
ВЯП (рис. 4).

Летом 2008 г. на УПН собрано  245 ку-
колок: 161 самец,  84 самки. Данные сборы 
позволили вычислить половой индекс по-
пуляции непарного  шелкопряда на стадии 
куколки и вес куколок самцов и самок. Кроме 



221

того,  в ходе исследований вычислили поло-
вой индекс для изучаемой популяции на ста-
дии имаго.

Половой индекс является одним из основ-
ных показателей во  время изучения динами-
ки численности популяции [Campbell,  1967]. 
В наших исследованиях на стадии куколки 
половой индекс составил 0,34,  а на стадии 
имаго  в результате гибели лабораторных на-
секомых от паразитоидов –  0,23.

Определение веса показало,  что  средняя 
масса куколок самок двукратно  превышала 
массу самцов (1,14 ± 0,32 и 0,50 ± 0,21 г соот-
ветственно;  Z = –11,85;  p < 0,001 при сравне-
нии тестом Манна –  ​Уитни).

Примерно  15 %  особей L. dispar погиб-
ло  в результате заражения паразитоидами. 
Установлено,  что  выход паразитоидов про-
должался в течение семи дней. Большинство  
погибших куколок были самками,  что  повли-

Рис. 2. Динамика активности гусениц L. dispar на трех видах деревьев. По  вер-
тикали –  количество  отмеченных гусениц возле наствольных поясов в среднем 

на дерево;  по  горизонтали –  дата учетов
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яло  на изменение полового  индекса на стадии 
имаго  (таблица).

На УПН собрано  по  25 кладок непарно-
го  шелкопряда на листьях липы амурской 
и ореха маньчжурского. В результате подсче-
та яиц в кладках,  собранных на листьях липы 
амурской,  выяснилось,  что  их количество  ва-
рьировало  от 100 до  700,  в среднем 350 яиц 
на кладку,  на листьях ореха маньчжурско-
го  –  от 100 до  900,  в среднем 465 (рис. 5). 

Рис. 3. Динамика смертности от ВЯП в лабораторных условиях у гусениц L. dispar. По  вер-
тикали –  количество  погибших гусениц,  процент от общего  числа (140 экземпляров),  по  го-

ризонтали –  дата наблюдений

Рис. 4. Этиология кумулятивной смертности гусениц 
L. dispar в лабораторных условиях

Динамика выхода паразитоидов из куколок L. dispar 
в лабораторных условиях

Дата ♀♀ ♂♂

10 июля 4 1

11 июля 5 1

12 июля 7 1

13 июля 6 6

14 июля 0 0

15 июля 1 0

16 июля 2 4

Рис. 5. Распределение плодовитости самок в за-
висимости от вида растения-хозяина,  на которое 
отложены яйца. По  вертикали –  количество  яиц 
в кладке,  по  горизонтали – вид растения-хозяина;  

*** при р < 0,001
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Вычисление t-теста Стьюдента показало  зна-
чительные различия в количестве яиц,  отло-
женных на листьях двух указанных выше ви-
дов деревьев (t = 0,038;  p = 0,001).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты нашего  исследования подтвер-
ждают предположение,  что  основным фак-
тором,  определившим купирование вспышки 
численности L. dispar на юге Хабаровско-
го  края в 2006–2008 гг.,  стало  воздействие 
на популяцию вируса ядерного  полиэдроза. 
По  результатам исследований можно  утвер-
ждать,  что  гусеницы,  питавшиеся на бере-
зе –  ​предпочитаемой кормовой породе для 
сибирских популяций L. dispar,  были ме-
нее подвержены заболеванию ВЯП по  срав-
нению с гусеницами,  питавшимися на осине 
и дубе монгольском –  ​предпочитаемых кор-
мовых породах для гусениц на Дальнем Вос-
токе. Полученные результаты подтверждают 
взаимодействие в трехкомпонентной трофи-
ческой системе: кормовое дерево  –  ​дефоли-
атор  –  ​патоген [Челышева,  Челышев,  1988],  
продемонстрированное также на популяциях 
непарного  шелкопряда в Северной Америке 
[Hunter,  Schultz,  1993;  Cory,  Hoover,  2006],  
но  не на сибирских популяциях этого  вида 
насекомых [Martemyanov et al.,  2012a,  b]. Ра-
нее опубликованы данные,  согласно  которым 
доминирующая роль в купировании вспыш-
ки численности L. dispar на Дальнем Востоке 
отводится микозам [Юрченко,  Турова,  2009]. 
Наши данные,  совместно  с данными преды-
дущих исследований [Ильиных и др.,  2011],  
показали,  что  микозы не являются обяза-
тельной причиной гибели гусениц непарного  
шелкопряда,  а основным биотическим фак-
тором является эпизоотия,  вызванная ВЯП. 
В результате плотность популяции непарного  
шелкопряда после такой эпизоотии снижается 
очень быстро. Так,  согласно  личным наблю-
дениям авторов на УПН,  количество  кла-
док на гектар  снизилось с нескольких сотен 
до  2–3 после эпизоотии в популяции непар-
ного  шелкопряда. Маловероятно,  что  при та-
кой низкой плотности вирус,  передаваемый го-
ризонтально,  будет эффективно  регулировать 
плотность популяции в следующем году [Reilly,  
Hajek,  2008;  Pavlushin et al.,  2019],  но  скрытые 
бакуловирусные инфекции,  передаваемые вер-

тикально,  могут поражать последующие поко-
ления L. dispar [Williams et al.,  2017],  особенно  
если популяции подвергаются воздействию раз-
личных стресс-факторов [Myers,  1998].

Паразитоиды непарного  шелкопряда из от-
ряда Diptera (Tachinidae gen. sp.,  Sarcophagi-
dae gen. sp.) являются его  природными врага-
ми на Дальнем Востоке. Интересно,  что  самки 
L. dispar в преимагинальной стадии развития 
были примерно  в два раза чаще заражены,  
чем самцы. Это  явление также способствова-
ло  снижению плотности популяции непарно-
го  шелкопряда в последующих поколениях. 
Не исключено,  что  такие полоспецифиче-
ские различия могут определяться неодинако-
вым ответом иммунной системы самцов и са-
мок,  что  и продемонстрировано  нами ранее 
[Martemyanov et al.,  2013]. Современное раз-
витие инструментария в экологии и,  в част-
ности,  методов постмортального  сексирова-
ния насекомых на любых стадиях онтогенеза 
[Belousova et al.,  2019] позволит в перспекти-
ве наглядно  показать вклад иммунной систе-
мы разных полов насекомых в формирование 
их резистентности против паразитов.

Полученные нами данные по  значению по-
лового  индекса популяции непарного  шелко-
пряда в окрестностях г. Хабаровска в целом 
соответствуют данным,  полученным ранее 
[Юрченко  и др.,  2007]. В этой же публика-
ции авторы указывают на то,  что  средний 
вес куколок в эруптивной фазе численности,  
без различия полов,  составляет 1–2 г в живом 
весе. Однако  в наших исследованиях средний 
вес куколок обоих полов составил 0,72 г. Вес 
самок L. dispar тесно  связан с их плодовито-
стью: низкий вес приводит к снижению плодо-
витости конкретного  поколения [Miller,  2005],  
что  и было  подтверждено  нами. Большинство  
кладок изученной популяции содержало  200–
400 яиц,  в то  время как обычно  яиц в клад-
ках больше [Hough,  Pimentel,  1978;  Jones et 
al.,  1990]. Вызывает интерес факт,  что  кладки 
яиц,  собранных на листьях ореха маньчжур-
ского,  содержат достоверно  больше яиц,  чем 
таковые,  собранные на листьях липы амур-
ской. В момент откладки яиц самки L. dispar 
не связаны с этими породами деревьев ника-
кими,  в том числе трофическими,  связями. 
Можно  предположить,  что  предпочтение сам-
ками листьев ореха заключается в том,  что  
они опадают примерно  на две недели рань-
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ше таковых липы амурской [Бабурин,  Пе-
тров,  2004]. Кроме того,  важно  отметить,  что  
на Дальнем Востоке самки непарного  шелко-
пряда предпочитают делать кладки на дере-
вьях,  листья которых опадают в начале осе-
ни,  но  питаются гусеницы преимущественно  
листьями дуба,  которые опадают только  сле-
дующей весной.

На основании проведенных исследований 
можно  утверждать,  что  одним из важнейших 
факторов,  регулирующих плотность популя-
ции L. dispar на Дальнем Востоке,  является 
ВЯП. Значительное сокращение доли самок 
в популяциях,  частично  вызванное специфи-
ческим половым паразитизмом,  также приво-
дит к быстрому сокращению популяции.

Исследования поддержаны РНФ (грант № 17-

46-07002) в части оценки этиологии смертности 

преимагинальных стадий и камеральной обработки 

данных,  полученных в ходе полевых исследований.
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Lymantria dispar features of  a population at the peak phase in Far East territory are presented. We studied 
the death of  insects based on biotic factors (parasitoids,  nuclear polyhedrosis virus),  the sex  ratio,  masses 
of  male and female pupae,  and female’s fecundity. We show that the main reason for population collapse 
was nucleopolyhedrovirus. It appeared no cadavers died from entomopathogenic fungi. A strong decrease 
in the proportion of  females was partially mediated by sex-specific parasitism,  moderate fecundity,  and a 
high rate of  virus-induced mortality was responsible for the fast decline of  L. dispar population density in 
Far East territory.

Key words: Khabarovsk territory,  Russia,  population dynamic,  Lymantria dispar,  eruptive phase,  
outbreak.


