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ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ ФЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИИ 
ТЛЕЙ И МЕТОДЫ ЕЕ ДИАГНОСТИКИ НА ПРИМЕРЕ ЧЕРЕМУХОВО-ЗЛАКОВОЙ ТЛИ 

RHOPALOSIPHUM PADI (L.) (HEMIPTERA: APHIDIDAE) (ЧАСТЬ 1)
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Текст статьи представлен в 2-х частях. В первой части приводится краткий обзор материалов, связанных с клональным 
разнообразием, репродуктивным и крыловым полиморфизмом и полифенизмом, механизмами детерминации морф, 
специфики их развития и роли в успешности размножения клонов тлей. Указываются цель работы, характеристика 
основного объекта – черемухово-злаковой тли Rhopalosiphum padi (L.) и методика исследований.
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Всероссийский НИИ защиты растений проводит много-
летние исследования, направленные на построение защит-
ных мероприятий на основе биоценотического подхода, 
позволяющего разработать приемы управления не только 
динамикой численности вредящих и полезных видов, но 
и их ответными реакциями на экзогенные воздействия 
[Павлюшин и др., 2013]. Ведущее значение при этом име-
ют трофические взаимоотношения в системе “растение 
– фитофаг”. В условиях усиливающегося антропогенного 
воздействия реакции фитофагов, возникающие при обита-
нии в агроэкосистемах, выражаются в усилении адаптаций 
в виде модификационной и генотипической изменчивости 
в первую очередь у экологически пластичных видов вред-
ных организмов [Павлюшин и др., 2013], к которым отно-
сятся и представители сем. Aphididae.

Решение проблемы защиты сельскохозяйственных 
культур от тлей сталкивается с рядом трудностей, связан-
ных с особенностями жизненных циклов и эпигенеза этих 
насекомых, сформированных в процессе длительных адап-
таций к питанию транспортными формами ассимилятов в 
местах их наиболее высокого содержания в растениях. В 
настоящее время описано около 5000 видов тлей, для ко-
торых характерен, как партеногенез, так и эволюционно 
первый обоеполый тип репродукции [Davis, 2012]. Воз-
никновение партеногенеза сопровождалось появлением 
чередования половых и партеногенетических живородя-
щих поколений, полиморфизмом и телескопическим нало-
жением генераций. Партеногенетические особи, имеющие 
высокую скорость развития, формировали колонии с вы-
сокой численностью потомков, что привело к клональной 
структуре популяций с вспышечной динамикой числен-
ности. Возникла гетереция, связанная с сопряженностью 
развития тлей с определенными этапами органогенеза 
растений и сменой зимних (древесных) хозяев на летние 
(травянистые), что привело к полифагии [Dixon, 1998]. 
Гетереция и полиморфизм позволяют тлям за один веге-
тационный период проходить один или даже два полных 
цикла динамики численности популяций (фазы депрессии, 
расселения, массового размножения, пика численности и 
ее спада) [Поляков и др., 1995]. Исследование вопросов 
реактивности насекомых в популяциях вредящих видов 
имеет особо важное значение для решения проблем защи-
ты растений, в частности, для разработки методов отбора 
и селекции устойчивых генотипов растений, не вызываю-
щих формообразовательных процессов у насекомых или 
использования химических препаратов [Павлюшин и др., 
2005].

Решение этих задач для тлей осложняется из-за слож-
ности их развития и трудностей морфогенетической диа-
гностики у внутрипопуляционных форм, не выраженной у 
многих видов данных вредителей. В большинстве случа-
ев изменения в состоянии популяции тлей оценивают по 
их численности, которая формируется в соответствии со 
сложной структурой их популяций. Ее анализ представ-
ляется недостаточным без понимания механизмов форми-
рования клонального состава, появления и соотношения 
морф и смены генераций, объединенных в жизненном ци-
кле этих насекомых.

Жизненные циклы тлей могут быть гетероцийными, мо-
ноцийными или неполными [Dixon, 1998]. Гетероцийность 
у тлей определяется генетической программой смены зим-
них и летних хозяев [Glinwood, Petterson, 2000]. Первичны 
связи тлей с древесными растениями, реже с многолетними 
травами, вторичны – с травами [Shaposhnikov, 1987]. В от-
личие от других, морф только основательницы никогда не 
выживают на вторичных хозяевах [Dixon, 1998]. Моноций-
ные виды откладывают зимующие яйца на тех же хозяевах, 
на которых питаются все партеногенетические поколения 
[Williams, Dixon, 2007]. У неполноциклых (анолоцикли-
ческих) популяций зимуют партеногенетические особи, а 
весенняя миграция определяется экзогенными факторами, 
в основном качеством растения-хозяина и плотностью осо-
бей в колониях [Dixon, 1998].

Основной составной единицей в популяциях тлей с 
тем или иным жизненным циклом служат клоны, которые 
могут быть с полным циклом развития – голоциклически-
ми, неполным – анолоциклическими, продуцирующими 
только бескрылых и крылатых виргинопар, андроцикли-
ческими, продуцирующими виргинопар и самцов, и ги-
ноциклическими, продуцирующими виргинопар, среди 
которых осенью появляются гинопары – ремигранты, 
отрождающие половых самок (овипар), или у некоторых 
видов –ремигранты (сексупары), отрождающие овипар и 
самцов. Бывают “промежуточные” клоны, продуцирую-
щие виргинопар, самцов и крылатых самок, имеющих в 
потомстве, как овипар, так и виргинопар, продолжающих 
партеногенетическое развитие клона [Шапошников, 1974; 
Williams, Dixon, 2007]. В голоциклических популяциях ге-
нотипический (клональный) состав ежегодно обновляется 
в результате полового скрещивания, что существенно сни-
жает способность тлей к микроэволюционным процессам. 
Этологические механизмы, обеспечивающие спаривание 
тлей, – разновременность появления особей того или иного 
пола, как внутри клонов, так и между ними, направлены на 
увеличение генотипического разнообразия в популяциях 
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путем предупреждения встреч полов из одного и того же 
клона. При сезонной смене стаций необходимость пере-
летов и поиска первичного хозяина еще больше снижает 
вероятность таких встреч. Однако выявлено, что в резуль-
тате весенних и осенних миграций значительная часть ге-
нофонда теряется, т.к. лишь 0.2–1.0 % мигрантов успешно 
достигают хозяина [Ward et al., 1998].

Анолоциклия возникла вторично в результате утраты 
полового размножения и имеет огромное значение для 
сельского хозяйства, поскольку тесно связана с формообра-
зовательными процессами у тлей. Некоторые виды и кло-
ны не способны к продуцированию половых морф и раз-
множаются исключительно партеногенетически. В случае 
анолоциклии клонов в ареалах с “мягкой” зимой, где от-
сутствует первичный хозяин, селективное действие на них 
среды сохраняется в результате репродуктивной изоляции, 
поэтому клональный состав анолоциклических популяций 
более однородный и лучше адаптированный к выживанию 
в более узком диапазоне климатических и трофических 
условий [Dixon, 1985; Loxdale, Lushai, 2007]. В некоторых 
случаях состав популяции тлей включает комплекс клонов 
с различной стратегией размножения [Шапошников, 1974; 
Верещагина, Гандрабур, 2016 (а, б)]. Андроциклические 
и гиноциклические клоны могут быть, как генетически 
изолированными, так и скрещиваться с голоциклически-
ми или между собой, особенно при совместном обитании 
[Шапошников, 1987]. Гибридное происхождение клонов 
еще более усложняется в связи с перемещениями тлей на 
большие расстояния в виде аэропланктона и ассимиляции 
генофонда иммигрантов.

Генетические механизмы высокой клональной измен-
чивости у тлей еще недостаточно изучены. Представляется, 
что характерные для них аберрантные формы мейоза (ан-
дрогенез, гиногенез, партеногенез), возникновение генных 
и хромосомных мутаций и рекомбинаций более вероятны 
вследствие голоцентричности их хромосом, не имеющих 
локализованной центромерной активности, вследствие 
чего их центрометрическая активность диффузно распро-
странена по длине хромосомы [Blackman, 1987; https://
allbest.ru/otherreferats/biology/00355847_4.html]. Открытие 
у тлей эндомейоза предполагает возможность рекомбина-
ции генов при партеногенезе, но большинством исследо-
вателей это не подтверждается [Dixon, 1998]. Существует 
вероятность, что в основе быстрой клональной изменчиво-
сти у тлей лежат эпигенетические механизмы, связанные с 
экспрессией генов без нарушения нуклеотидной последо-
вательности в ДНК (транспозицией мобильных генетиче-
ских элементов, эффекты метилирования ДНК) [Васильев, 
2009].

Морфотипический состав наиболее полно выражен у 
гетероцийных голоциклических клонов и включает, как 
правило, 8 морф (фенов) [Верещагина, Гандрабур, 2016 (а); 
Dixon, 1985; 1998]. Из них 6 партеногенетических: бес-
крылые основательницы и их потомки – бескрылые самки 
фундатригенных поколений, крылатые эмигранты, бес-
крылые и крылатые (расселительницы) летние вивипары, 
крылатые гинопары (осенние ремигранты) и 2 половые – 
бескрылые овипары (половые самки – потомки гинопар) 
и крылатые самцы. При этом у тлей различают полимор-
физм, не сопровождающийся полифенизмом (основатель-
ницы, овипары, самцы) и сопровождающийся полифениз-
мом (бескрылые и крылатые живородящие виргинопары).

Полифенизм представляет собой такой пример фено-
типической изменчивости, при котором чередование фе-
нотипов происходит у одного и того же генотипа в ответ 
на воздействие внешних факторов [Заславский, Кац, 1986; 
Nijhout, 2003; Brisson, 2010]. У тлей различают репродук-
тивный и крыловой полиморфизм и полифенизм [Dixon, 
1998; Brisson, 2010; Ogawa, Miura, 2014]. Репродуктивный 
полиморфизм заключается в том, что обоеполое и парте-
ногенетическое размножение осуществляют различные 
морфы. При крыловом полиморфизме некоторые морфы 
детерминированы только как бескрылые (основательницы 
и овипары) или крылатые (самцы). У некоторых видов сам-
цы бескрылые. При репродуктивном полифенизме поло-
вые особи у тлей появляются осенью партеногенетически 
при коротком дне в потомстве виргинопар. При крыловом 
полифенизме в потомстве партеногенетических морф об-
разуются крылатые и бескрылые особи в зависимости от 
влияния окружающей среды (плотности поселения, фото-
периода, температуры, наличия энтомофагов и т.д.) и пи-
тания [Ogawa, Miura, 2014; Vereschagina, Gandrabur, 2014].
Однако даже при оптимальных внешних условиях, пита-
нии и отсутствии скученности в потомстве, как крылатых, 
так и бескрылых летних виргинопар, имеются обе морфы 
[Vereschagina, Shaposhnikov, 1998], что свидетельствует о 
наличии у них эндогенных ритмов появления этих фенов 
(полиморфизм). Для тлей характерен также цветовой и ка-
стовый полиморфизм [Stern, Foster, 1996], который боль-
шинством авторов признается как полифенизм.

В виду того, что в течение вегетационного периода наи-
более важными для выживания клона и популяции в целом 
оказывались те или иные функции, между морфами воз-
никло “разделение труда”, и они стали различаться не толь-
ко морфологически (наличию крыльев и крыловых мышц, 
склеротизации груди и головы, длине трубочек и хвостика) 
и по типу размножения, но и по ряду этологических и фи-
зиологических характеристик [Ogawa, Miura, 2014]. Кры-
латые особи преимущественно обеспечивают расселение, 
выбор хозяина (эмигранты, расселительницы, гинопары) и 
спаривание (самцы), бескрылые – увеличение численности 
(виргинопары) и откладку зимующих яиц (овипары).

Для выполнения своих функций крылатые особи имеют 
более развитые органы чувств, чем бескрылые самки. Они 
более устойчивы к голоданию за счет утилизации мелких 
недоразвитых эмбрионов [Ward, Dixon, 1982]. Самцы отли-
чаются от других крылатых морф более мелкими размера-
ми, стройным телом и высокой подвижностью. Гинопары 
морфологически слабо отличаются от крылатых партено-
генетических морф у Aphididae, в основном ограниченным 
количеством ринарий на антеннах [Dixon, 1998]. Известно, 
что крылатые фенотипы отличаются от бескрылых также 
по демографическим показателям [Ogawa et al., 2012]. На-
пример, низкая плодовитость осенних ремигрантов связа-
на с краткостью возможности питания их потомков на пер-
вичном хозяине, теряющем листья [Dixon, 1985].

По поведению бескрылые морфы в основном оседлые, 
хотя их перемещения по растениям имеют важное значе-
ние при выборе оптимального места питания и переносе 
вирусной инфекции. Поведение крылатых тлей при полете 
сложное и определяется биологическими мотивациями, как 
и у других фитофагов [Вилкова, 1979]. Крылатые морфы 
тлей отличаются по облигатности и дальности полета. Ве-
сенние эмигранты и осенние ремигранты – это облигатные 
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мигранты, имеющие “программу” дальнего, в основном 
пассивного, полета. Крылатые расселительницы летних 
поколений – это факультативные мигранты, для которых 
характерен ближний (тривиальный) полет [Robert, 1987]. 
Поведение мигрантов на дальние расстояния при поиске 
хозяина включает 4 этапа: взлет, “парящий” полет, “атаку-
ющий” полет, поиск места питания на растении [Düring, 
2014]. Тривиальный полет чаще происходит в безветрен-
ную погоду поблизости от кормовых растений и состоит 
из тех же этапов, исключая “парящий” полет. Потомство 
эмигрантов, как правило, не может выжить на материнском 
растении, поэтому им необходимо переселиться в новую 
трофическую зону обитания. После длительного полета 
эмигранты часто попадают на растения без выбора. Гото-
вый к отрождению запас эмбрионов позволяет им остав-
лять партии личинок для освоения хозяев различной пи-
щевой пригодности, увеличивая вероятность выживания.

Расселительницы, наоборот, мигрируют с кормового 
растения, где их потомство способно выжить, поэтому 
они улетают после репродукции на материнском растении 
[Kidd, Cleaver, 1984]. При полете тли используют ольфак-
торную и зрительную ориентацию. При контакте с расте-
нием –тактильную, в том числе вибрацию тканей и вку-
совою. При этом реактивность летящих тлей на растение 
может не соответствовать ответам тех же тлей при контак-
те с растением [Webster, 2012]. Самцы и гинопары отлича-
ются по предпочтению кормовых растений от эмигрантов 
и расселительниц и ориентированы в отличие от них на 
поиск первичного растения-хозяина [Dixon, 1998]. Осо-
бенности летного поведения морф имеют важное значение 
для их использования в тестах на избирательность хозяев.

Бескрылые и крылатые морфы тлей имеют различия не 
только в морфологии, поведении, репродуктивных такти-
ках, но также в составе пади, мицетоцитных симбионтах, 
активности пищеварительных ферментов [Верещагина, 
2002; Hertel, Kunkel, 1977; Douglas, Dixon, 1987].

Регуляция формирования крылового аппарата у морф 
различается [Ogawa, Miura, 2014] и зависит от наличия 
примордиев крыльев и крыловых мышц при эмбриональ-
ном развитии. У основательниц и овипар их нет, поэтому 
эти морфы всегда бескрылы, несмотря на весенние и осен-
ние изменения температуры и фотопериода. У крылатых 
самцов и расселительниц, а также бескрылых летних вир-
гинопар, которые произошли вторично от крылатых гено-
типов, они есть и могут развиваться или нет в ответ на ус-
ловия окружающей среды.

Последовательность появления и численность морф 
или их фенов у тлей происходит в зависимости от гене-
рации. Поскольку судьба развития различных морф часто 
определяется пренатально, в особенности, что касается 
репродуктивного и крылового полифенизма, приобретение 
живорождения в родословных Aphididae, вероятно, пред-
ставляет преадаптивную основу для его межгенерацион-
ной регуляции [Davis, 2012]. При партеногенезе потомство 

нескольких поколений у вивипар всегда развивается вну-
три эмбрионов матери (псевдоплацентарное живорожде-
ние). Питание эмбрионов происходит через материнскую 
гемолимфу путем ее проникновения через оболочки кле-
ток овариол. Считается, что эти связи определяют передачу 
информации об окружающих условиях от матери к потом-
кам до их рождения [Bermingham, Wilkinson, 2009; Ogawa, 
Miura, 2014]. В результате мониторинга окружающей сре-
ды материнского поколения в потомстве основательниц не 
бывает половых морф, первое потомство крылатых самок 
редко бывает крылатым, а потомство бескрылых живоро-
дящих виргинопар быстро реагирует на условия среды пу-
тем рождения крылатых особей [Dixon, 1998].

Молекулярные механизмы, лежащие в основе поли-
фенизма у тлей еще недостаточно изучены, хотя его фи-
зиологической основой считаются эндокринные факторы, 
в частности изменения во времени или уровне секреции 
ювенильного гормона [Nijhout, 2003].

Смена генераций обеспечивает тлям более полное при-
способление популяции в целом к сезонным изменениям 
условий среды, чем это возможно у видов с большей про-
должительностью жизни. У некоторых видов тлей особи 
(морфы) в генерациях на первичных и вторичных хозяевах 
настолько сильно стали отличаться в результате филоге-
нетических адаптаций, что их описывали как различные 
виды и даже относили к различным родам [Blackman, 
Eastop, 2007].

Первая генерация голоциклических видов представляет 
собой основательниц. Они более крупные и малоподвиж-
ные, отличаются большим количеством овариол в гонадах. 
Их уровень репродукции может быть в 20 раз выше, чем 
у других морф [Hille Ris Lambers, 1966], что существенно 
для выживания первых генераций популяции при усиле-
нии пресса энтомофагов. Во втором – третьем поколениях 
появляются эмигранты, которые перелетают на вторичные 
хозяева с уже готовыми к отрождению эмбрионами, про-
грамма постнатального развития которых была заложе-
на на первичном хозяине [Bermingham, Wilkinson, 2009]. 
Летние генерации тлей имеют свою специфику морфоти-
пического состава, включающего крылатых и бескрылых 
виргинопар. Осенние генерации голоциклических ви-
дов тлей детерминированы для обоеполого размножения 
[Dixon, 1998]. Таким образом, различные генерации тлей, 
как и входящие в их состав морфы, в течение сезона под-
вергаются воздействию различных экологических фак-
торов и отличаются разнообразием своего отклика на это 
воздействие.

Цель работы – на основе обзора исследований других 
авторов и собственных материалов, полученных примере 
черемухово-злаковой тли Rhopalosiphum padi (L.), охарак-
теризовать особенности развития клонов, морф и генера-
ций тлей как основы их экологической пластичности и ин-
дикации адаптивных процессов в популяциях.

Материалы и методы работы
Объектом исследований служила Rh. padi– гетероцийный 

голоциклический вид. Ее первичные хозяева – черемуха обык-
новенная Padus avium Mill. в Европе, черемуха виргинская 
P. virginiana L. и черемуха пенсильванская P. pensylvanica Loisel. 
в Северной Америке. В качестве вторичных хозяев указывают-
ся растения 110 видов из 7 семейств. В наибольшем количестве 

представлены виды сем. Poaceae, в том числе основные злаковые 
культуры [Finlay, Luck, 2011].

В течение 2000-2017 гг. нами проводился мониторинг кло-
нального состава Rh. padi в районе Санкт-Петербурга и Ленин-
градской обл. Для этого использовали эмигрантов различных 
клонов от 30 одиночных основательниц, изолированных на че-
ремухе до начала репродукции. Сроки выхода личинок из яиц 
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могут быть растянуты до 2-х недель [Верещагина, Гандрабур, 
2016 (б)], поэтому необходимо проверять отсутствие других ос-
новательниц в садке. В различные годы репродукция у основа-
тельниц начинается 18.04–6.05, редко позже. В опытах развитие 
тлей в вегетационных условиях происходило при температуре 
20–26 °С и естественном фотопериоде.

Кормовые растения опытных тлей произрастали в удален-
ных друг от друга местах: на территории Павловска, Пушкина, 
Ботанического сада в Санкт-Петербурге, на территории Карель-
ского перешейка, в Вырице, в Поселке (Гатчинский район). Сам-
ки-эмигранты Rh. padi обычно появляются в середине мая. К 
середине июня они, как правило, все мигрируют на вторичные 
хозяева [Верещагина, Гандрабур, 2016 (б)]. В связи с поздней и 
холодной весной их лёт может продолжаться до конца июня, как 
это наблюдалось в 2017г.

В своих экспериментах до 2012 г.в качестве кормового расте-
ния мы использовали яровую мягкую пшеницу [Ttiticum aestivum 
L. var. lutescens (Alef.) Mansf.] с. Ленинградка, далее – с. Ленин-
градская 6. Клоны размножали в сосудах с 10-ю растениями в 
каждом. Сосуды накрывали садками из мельничного газа сразу 
после посева растений. На всходы растения (2 листа) в каждый 
из 3-х сосудов подсаживали по 1 эмигранту из клона. Сосуды 
вновь плотно закрывали изоляторами. Заселяли по 30 сосудов 
(10 клонов) ежедневно с интервалом в 1 день. В течение последу-
ющих за заселением 5 дней отмечали расположение тлей в садке 
и время начала репродукции тлей. Через 14 суток после начала 
репродукции подсчитывали численность тлей (П14), количество 
бескрылых и крылатых виргинопар, бескрылых личинок и нимф 
(личинок будущих крылатых особей). Эти же характеристики 
использовали во всех опытах. Данные показатели позволяют 
оценить этологический (число оседлых и мигрантов), онтоге-
нетический (количество личинок и имаго) и морфотипический 
(количество бескрылых и крылатых) состав потомства.

Период до начала репродукции у летних бескрылых вирги-
нопар по нашим наблюдениям составляет, как правило, не ме-
нее 6 дней при температуре 20–25 °С [Верещагина, Гандрабур, 
2016 (б)]. Таким образом, через 14 суток начинают репродукцию 
самки 2-го поколения, достигшие половозрелости в потомстве 
клона при питании на вторичном хозяине. После окончания это-
го срока численность колоний может взрывоподобно увеличить-
ся в связи с появлением третьего после исходного поколения тли, 
и проводить учеты будет сложно. В более ранние сроки первые 
самки в потомстве эмигрантов еще не успевают в достаточной 
степени проявить свои способности к репродукции, в том числе 
и крылатых потомков.

Изучение численности и состава колоний 3-х морф из 10 кло-
нов Rh. padi было приурочено к срокам их доминирования на по-
севах яровых зерновых культур. Для эмигрантов это третья дека-
да мая – начало июня (1–2 генерации на злаках), для бескрылых 
виргинопар – июнь (3–4 генерации на злаках), для крылатых вир-
гинопар (5–6 генерации на злаках) – конец июня – июль. Всходы 
пшеницы с. Ленинградская 6 ежедневно заселяли тлями из 3–4 
опытных клонов (n=10) аналогично для всех морф. Отбор эми-
грантов с черемухи и характеристику их потомства проводили, 
как указывалось выше. Для дальнейших опытов были созданы 
резервные сосуды с клонами. В начале июня из них отбирали 
по 4 бескрылых самки тли каждого клона и пересаживали их в 
отдельные изолированные сосуды. Через сутки самок удаляли. 
Спустя 5 дней, в другие сосуды с растениями пересаживали по 1 
особи (n=10) из потомства самок в каждом клоне. Определение 
численности и состава потомства крылатых виргинопар прово-
дили, как указывалось выше. В последнем варианте заселение 
растений производили нимфами одного возраста. Было прове-
дено сравнительное изучение численности и состава потомства 
у одной и той же морфы (эмигрантов) различных генераций и 
клонов Rh. padi по той же схеме. Эмигрантов (5 клонов) для опы-
та отбирали из изолированных колоний в начальный и конечный 
периоды появления этой морфы: из 2-й и 4-й генераций тлей на 
черемухе.

При изучении развития 3-х морф (эмигрантов, бескрылых 
и крылатых виргинопар) из 2-х клонов Rh. padi при питании 
на всходах яровой мягкой пшеницы с. Ленинградская 6 (благо-
приятный для развития тли хозяин) и с. Дельфи 400 [var. delfii 
(Koern.) Mansf.] (неблагоприятный хозяин) из различных гене-
раций в течение вегетационного периода пшеницы использовали 
вышеизложенные приемы. В опытах оценивали продолжитель-
ность периода от рождения до начала репродукции у крылатых 
и бескрылых виргинопар (n=20). Варианты опытов при воспита-
нии обоих клонов на обоих образцах пшеницы проводили син-
хронно при сходных условиях выращивания.

На протяжении всех опытов необходимо следить, чтобы 
листья растений не касались садка, так как представители сем. 
Sirphidae и сем. Cecidomyiidae и др., привлеченные падью тлей 
на садке, могут отложить яйца, проникая яйцекладом, через 
ячейки ткани садка. Другую опасность представляют роющие 
осы, которые проникают в сосуд с растениями через отверстия 
в дне, откладывают яйца в земле, молодые имаго попадают в 
садок и поедают тлей. Результаты опытов были обработаны по 
программе Statistica. Метеорологические данные предоставлены 
АГМО ВИР.

Результаты и обсуждение
В природных условиях или при проведении опытов в 

помещениях эмигранты Rh. padi, не начинают питаться 
без дальнего (мигрирующего) полета, что затрудняет их 
использование в опытах по выбору хозяина. В условиях 
ограниченного пространства садка и при отборе эмигран-
тов, питающихся на первичном хозяине (до начала полета) 
нами было выявлено 4 типа поведения эмигрантов, пере-
саженных на вторичного хозяина. Первый тип: самки в те-
чение суток начинают питаться и не мигрируют (вероятно, 
мотивация миграции еще не сформировалась). Если моти-
вация миграции уже возникла, то самки показывают 3 типа 
поведения: 2) быстро начинают питаться, отрождают 1–8 
личинок, мигрируют в верхнюю часть садка и погибают; 
3) летят вверх и сидят на садке и погибают; 4) летят вверх, 
но через некоторое время, не более 4-х суток, совершая 
повторные полёты, приземляются на всходы, питаются и 
отрождают личинок. Таким образом, в «нестандартных» 
условиях эмигранты проявили типы поведения, свойствен-

ные и другим морфам: оседлость, необходимость длитель-
ных или кратких миграций.

Нами было отмечено 54.0–74.5 % эмигрантов первого 
типа, 3.0–4.6 % – второго типа, 5.0–8.2 % третьего типа и 
12.0–35.0 % четвертого типа [Верещагина, Верещагин, 
2013]. На протяжении всех лет исследований мы наблюда-
ли такие типы поведения эмигрантов. В связи с этим для 
получения сравнимых данных по численности потомства 
эмигрантов необходим контроль начала питания и репро-
дукции самок.

Во второй части работы будут представлены некото-
рые методические подходы и дальнейшие результаты ис-
следований, полученные авторами при работе с тлями в 
модельных опытах в вегетационных условиях, где можно 
ограничить или контролировать воздействие экзогенных 
факторов и детализировать реакции отклика различных 
клонов, морф и генераций.

Работа выполнена при финансовой поддержке Проекта № 0665-2018-0009.
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FORMATION OF POPULATION STRUCTURE IN APHIDS AND METHODS OF ITS ESTIMATION 
USING THE EXAMPLE OF RHOPALOSIPHUM PADI (HEMIPTERA: APHIDIDAE) (PART 1)

E.S. Gandrabur, A.B. Vereshchagina
All-Russian Institute of Plant Protection, St. Petersburg, Russia

The text of the article is presented in 2 parts. In the first part the article provides a brief overview of clonal diversity, 
reproductive and wing polymorphisms and environmental polyphenisms, specificity of their development and role in reproduction 
success of aphid clones. The aim of the work, characteristics of the main object Rhopalosiphum padi (L.), or bird cherry-oat 
aphid and the research methodology are indicated.

Keywords: life cycle, clone, polymorphism, polyphenism, parthenogenesis, behavior, flight.
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