Жуки-кокцинеллиды (Coleoptera, Coccinellidae) г.Уфы

Сообщение II. Экология
Экологический анализ фауны целесообразно проводить по различным экологическим параметрам; наиболее информативными окажутся те, по которым среди видов локальной фауны наблюдается выраженная дифференциация. Единые же для всех видов признаки не должны учитываться (применительно к локальной фауне кокцинеллид к таким признакам можно отнести, например, зимующая стадия (все без исключения виды зимуют на стадии имаго), или суточная активность (все виды с дневной активностью), все виды обнаружены в черте города и некоторые другие).
Для экологической характеристики кокцинеллид г.Уфы из всего спектра экологических отношений мы использовали следующие: фитобионтность (приуроченность к растительному ярусу); гигропреферендум (отношение к увлажненности местообитаний); трофический преферендум (по объектам питания); ширина трофического спектра (степень полифагии); вольтинность (количество поколений за вегетативный сезон); отдельные, связанные с существованием в городе, вопросы фенологии размножения, сезонной активности, пространственного размещения. 
Фитобионтность
По приуроченности к растительным ярусам обитания различают несколько фитобионтных групп, выделение которых является упрощенным вариантом классификации жизненных форм В.В. Яхонтова (1969).

Многие виды кокцинеллид обладают широкой экологической пластичностью и встречаются в самых разнообразных растительных формациях, поэтому экологическая классификация кокцинеллид по фитобионтным группам в известной мере условна и отражает лишь основное направление экологической специализации вида (Савойская, 1983). Детали выделения, количество и объем групп варьируют у разных авторов.
Мы выделили три фитобионтные группы: дендротамнобионты (греч. dendron - дерево, thamnos – куст; обитатели древесно-кустарниковых ярусов), хортобионты (греч. chortos – трава; обитатели травяного яруса
) и эврибионты (хорто-дендро-тамнобионты). Решение об объединении дедробионтов и тамнобионтов в одну группу основано на физиономической нечеткости различий между кустарниковой растительностью и древесной (в том числе порослью). Жуки многих видов встречаются как на деревьях, так и на кустарниках (Adalia, Propylea, Coccinella); на ювенильных и сенильных особях одной и той же древесной породы (Calvia, Hyperaspis).

Выяснилось, что незначительно преобладают хортобионты (40%), чуть меньше дендробионтов (37%). Отметим, что эврибионтные виды составляют лишь 23% от всей фауны.

Имеется ли специфика в фитобионтности?

Травяной ярус в городской агломерации из всех ярусов растительности в наибольшей степени страдает от вытаптывания, замусоривания, загрязнения, запыления; регулярно подвергается кошению. В таких условиях облигатные хортобионты должны испытывать (и испытывают) трудности с наличием пригодных местообитаний. Парадоксальным при этом выглядит преобладание в городе хортобионтов (40%), дендротамнобионтов чуть меньше – 37%. Кажущееся несоответствие можно объяснить вынужденными перемещениями типичных хортобионтов на нетипичную для них древесно-кустарниковую растительность: E.nigromaculatus на клен американский, H.tredecimpunctata – на ивы, A.variegata – на черемуху и шиповник, P.vigintiduopunctata – на калину и шиповник. Эврибионтные виды (S.punctillum, S.frontalis, C.septempunctata, P.quatuordecimpunctata) преимущественно встречаются на древесной растительности: вишне, вязе, липе, черемухе, березе. Угнетение травостоя (т.е. снижение доступности свежей фитомассы), а также ксерофитизация и аридность городских местообитаний (ведет к огрублению фитомассы) негативно сказывается на численности сосущих фитофагов и их консументов - кокцинеллид. Деревья же привлекательны для тлей лишь в стадии молодой листвы и цветения, затем их вегетативные органы грубеют и становятся недоступными для тлей. Так, на черемухе тли и соответственно, коровки, наблюдаются только в мае, а уже к середине июня и вплоть до осени исчезают.

Гигропреферендум

Экологические группы по фактору увлажненности (гигропреферендум) выделены по специально изучавшему этот вопрос В.П.Пекину (2007): ксерофилы, степные мезофилы, луговые мезофиллы, лесные мезофилы, гигрофилы.
Заметно преобладание лесных мезофилов 43% (как и в целом для региональной фауны), однако отметим значительную долю обитателей открытых и сухих биотопов: ксерофилов,  степных и луговых мезофилов (в сумме 47%). Отметим, что большинство видов кокцинеллид предпочитают освещенные стации. Например, при наблюдениях над C.quatuordecimpustulata в разреженном лесу мы зафиксировали перемещения коровок вслед за солнечными пятнами – как в самом лесу, так и на опушке. В этом плане город с рекдсотью сомкнутых сплошных лесных массивов выглядит выигрышно. 

Как можно оценить локальное влияние городского мезоклимата на кокцинеллид?

Считается, что город по сравнению с окружающими его природными биотопами является «теплым островом» (Одум, 1986): весенние фенодаты наступают раньше, осенние – позже; выше температура воздуха, меньше влажность (Матвеев, 2007). Большая продолжительность вегетативного сезона пролонгирует сезонную активность насекомых и теоретически должна благоприятствовать би-  и поливольтинным видам кокцинеллид, узкое место в экологии размножения которых – недостаточная продолжительность вегетационного периода (когда имаго после выхода из мест зимовки еще не обеспечены питанием, даже альтернативным, а второе поколение кокцинеллид уже не успевает завершить развитие до наступления похолоданий – например, активные личинки и куколки C.quindecimpunctata встречаются до середины октября). В пользу кокцинеллид городских местообитаний можно трактовать и обилие рудеральной растительности (в т.ч. раннецветущей), обеспечивающей такое ранневесеннее альтернативное питание. С этих позиций неудивительно, что в Уфе доминируют именно бивольтинные в условиях на Южном Урале (Тюмасева, 1987) виды: A.bipunctata, C.septempunctata, P.quatuordecimpunctata. По нашим данным, бивольтинны также и A.decimpunctata, C.quindecimpunctata. Другая польза рудеральной растительности - формирование ботанического разнообразия, которое привлекает  полезных энтомофагов. Так, установлено (Ninkovic et al., 2001), что семиточечная коровка C.septempunctata. предпочитает смешанные запахи от 2-3 видов растений (например, ячмень + сорняк Cirsium arvense (L.)) запаху только одно вида из монокультуры (ячменя). 

Логическим продолжением локального потепления является следующая характерная черта города – аридизация и ксерофитизация (Хмелев, Березуцкий, 2001). С этого ракурса абиотические условия города должны благоприятствовать обитателям открытых сухих местообитаний (степных, луговых). Проанализируем имеющийся материал: много ли в фауне кокцинеллид Уфы ксерофилов? Немного: 4 вида (13%), но вместе со степными и луговыми видами эта цифра увеличится до 14 (47%). Учитывая, что облик региональной фауны кокцинеллид в целом лесной, это довольно высокий показатель.

Объекты питания кокцинеллид

Обсудим выделение трофических групп кокцинеллид в зависимотси от систематической принадлежности объектов питания.

Традиционно выделяют (Савойская, 1983) растительноядные и хищные виды кокцинеллид. Растительноядные кокцинеллиды, в свою очередь, включают: филлофагов, питающиеся преимущественно растительной пищей (листья высших растений, реже стебли и цветы); палинофагов, питающихся пыльцой высших растений и мицетофагов, питающиеся грибками. Хищных кокцинеллид, в зависимости от систематической принадлежности объектов питания, подразделяют на следующие группы: афидофаги (питаются тлями), кокцидофаги (питаются червецами и щитовками), миксоэнтомофаги (питаются широким кругом насекомых), акарифаги (питаются растительноядными клещиками). 

Миксоэнтомофаги в данной схеме определяются (Савойская, 1983) как кокцинеллиды, питающиеся различными насекомыми, исключая равнокрылых хоботных. Напомним, что Отряд Равнокрылые хоботные (Homoptera) включает пять подотрядов: цикадовые (Auchenorrhyncha), листоблошки (Psylloidea), белокрылки (Aleyrodoidea), тли (Aphidoidea), кокциды (червецы и щитовки) (Coccodea). Получается, что первые три подотряда выпадают из обсуждаемой классификации (по-видимому, данная шкала создана «под впечатлением» широкой афидофагии коровок). Второе возражение: к какой группе отнести виды (например, из рода Calvia), которые питаются как тлями, так и кокцидами примерно в равной степени? Третье возражение касается отнесения мицетофагов к растительноядным видам.

Предлагаемые нами изменения следующие.  Во-первых из фитофагов выделить в отдельную группу мицетофагов (т.е. группы выделены отдельно для трех царств). Во-вторых, предлагаем объединить афидофагов, миксоэнтомофагов, кокцидофагов в подгруппу энтомофагов. 

Так как спектры питания и набор кормов у разных особей и популяций одного и того же вида в различных условиях могут быть различными (см., например, В.М.Басов, 1999), то мы не стали выделять группу условных полифагов в широком смысле (в объеме, предложенном О.В.Биньковской, 2004). Отмеченные факты питания личинками чешуекрылых или жесткокрылых характеризует, как правило, лишь дополнительное питание, при отсутствие основной пищей, и свидетельствуют о трофической пластичности видов. На наш взгляд, факт факультативного питания пыльцой в весеннее время альтернативной пищей (пыльца и пр.) не может служить основанием для причисления типичных афидофагов к полифагам. Есть возражения и чисто логические: термин полифагия характеризует ширину трофического спектра, а не классификацию по трофическим объектам.

Подавляющее большинство хищных видов кокцинеллид, помимо основных объектов питания, в качестве дополнительной пищи используют других насекомых, в том числе листоблошек, алейродид, трипсов, клещей, мелких личинок двукрылых и жуков (Савойская, 1984). Многие хищные виды используют альтернативную пищу – нектар, пыльцу, медвяную росу. В теплую погоду, в начале июня мы отмечали пи​тание жуков A.bipunctata, P.quatuordecimpunctata, C.quinquepunctata, C.septempunctata и особенно H.tredecimpunctata на цветущих сложноцветных в поймах реки Уфа. Чаще всего переход на растительную пищу происходит весной, при несовпадении сроков пробуждения коровок и появления тлей, а также при низкой численности последних. Считается, что питание кокцинеллид в нетипичных биотопах, на альтернативной пище играло большую роль в облегчении эволюционной смены диеты и местообитаний (Sloggert, 2000).

Получается следующая схема (табл. 2). В перспективе, возможно, правильнее будет выделят трофические группы при анализе мировой фауны, и затем уже адаптировать при характеристике на локальном уровне.
Таблица 2

Трофическая структура фауны кокцинеллид г. Уфы 

	Трофические группы
	Объекты питания
	Трофические подгруппы
	Число видов (%)
	Отношение олигофаг/полифаг

	Растительноядные, или 

Фитофаги
	Цветковые растения (Отдел Покрытосеменные)
	Филлофаги
	1(3)
	0/1

	
	
	Палинофаги
	1(3)
	1/0

	Грибоядные, или 
Мицетофаги 
	Мучнистая роса (Класс Сумчатые грибы)
	-
	3(10)
	2/1

	Животноядные (хищные), или 

Зоофаги
	Клещи (Отряд Акариформные) и насекомые (различных отрядов, в первую очередь Homoptera)
	Акарифаги
	1(3)
	1/0

	
	
	Энтомофаги 

(кокцидофаги, афидофаги и пр.)
	24(81)
	13/11

	Всего 
	
	
	30(100)
	17/13


Рис. Распределение видов кокцинеллид г.Уфы по трофическим подгруппам.

Из растительноядных видов в фауне кокцинеллид г. Уфы обнаружено два вида: филлофаг (полифаг) люцерновая коровка S.vigintiquatuorpunctata, и палинофаг (олигофаг) коровка Лихачева B.lichatsсhevi. 

Из мицетофагов встречаются три вида. Наиболее многочисленен полифаг P.vigintiduopunctata (коровка 22-точечная), уничтожающая мучнистую росу, как на кустарниках, так и (чаще) на травянистой растительности. Реже встречаются T.sedecimpunctata – олигофаг на травяни​стых растениях степей и сухих лугов и коровка 16-точечная H.sedecimguttata – олигофаг на древесной растительности.
Среди хищных кокци​неллид один вид (S.punctillum) питается паутинными клещами, остальные 23 – энтомофаги (точнее афидофаги – все виды, кроме кокцидофагов H.reppensis и E.quadripustulatus). Коровки могут питаться разными видами тлей, но некоторые виды обладают избирательной способностью. На наш взгляд, видовой состав жертв зависит от биотопической приуроченности хищника: дендробионты потребляют тлей древесных пород, гигрофильные виды – тлей на околоводной растительности, обитатели хвойных лесов – тлей с сосны и ели и пр. Отсутствие четкой пищевой специализации у большинства кокцинеллид доказывается видовым разнообразием, ко​торое наблюдалось ежегодно в мае-июле (особенно в годы активного размноже​ния тли) в насаждениях черемухи, шиповника, калины, где было отмечено по 5-10 видов.
Трофический спектр

Существующее отнесение видов кокцинеллид к моно-, олиго- или полифагам скорее интуитивное. С целью избежать субъективизма приведем формальные критерии, используя отдельные шкалы для каждой из выделенных ранее трофических групп.
Для растительноядных видов:

Олигофаги - питание несколькими видами растений в пределах одного семейства Покрытосеменных;

Полифаги – питание несколькими видами растений в пределах нескольких семейств Покрытосеменных.

Для грибоядных видов
:

Олигофаги – питание мучнистой росой только на древесной или только на травянистой растительности;

Полифаги – питание мучнистой росой как на древесной, так и на травянистой растительности.

Для хищных видов:

Олигофаги – питание несколькими видами жертвы в пределах одного подотряда Членистоногих;

Полифаги– питание несколькими видами жертвы из разных подотрядов Членистоногих.

Монофаги (виды, питающиеся одним видом жертвы или только на одном виде растения) в изучаемой нами фауне отсутствуют.

Олигофагов немного больше (56,7%), чем полифагов (см. табл. 2), их доля выше для всех трофических подгрупп, кроме филлофагов. Такая картина получается при нашем разделении на достаточно высоком уровне подотрядов. Полифагию можно трактовать и на уровне семейств, не подотрядов (например, семиточечная коровка питается 64 видами тлей из 28 родов 6 семейств) – и тогда полифагов будет гораздо больше. Однако для этого необходима хорошая изученность экологии всех видов.

Влияют ли особенности городских местоообитаний на трофику кокцинеллид?

По пищевой специализации доля кокцинеллид-афидофагов в фауне г.Уфы 75%. Говорит ли это в пользу большей приспособленности афидофагов к городским местообитаниям? Отчасти: ведь из региональной фауны кокцинеллид в городе не выявлены типичные афидофаги – лесные виды Myzia, Myrra, Vibidia и др. С другой стороны, причину этого мы видим не в трофике, а биоценотических требованиях данных типично лесных видов плюс погрешности в выявлении (ибо факт отсутствия обнаружения вида на территории города не является фактом их действительного отсутствия в городе). Обильный в городе пищевой ресурс – тлей – утилизируют наиболее многочисленные виды кокцинеллид: A.bipunctata, C.septempunctata, P.quatuordecimpunctata. 

Относительная неэффективность кокцинеллид как афидофагов связана со слабой синхронизацией циклов развития хищника и жертвы и значительной инерционностью (см. Динамика численности …, 1984) динамики численности кокцинеллид. Важно приспособиться к циклу жертвы так, чтобы добиться бесперебойного питания за весь цикл развития хищника и в особенности для взрослых личинок, отличающихся большой прожорливостью. У перелетных тлей смена стаций и темпов размножения препятствует синхронизации циклов развития тлей и коровок. 

Выделение жизненных форм насекомых осуществляется на основе проекций с морфологии и большинства черт экологии (по В.Б.Чернышеву, 1996), которые можно комбинировать почти бесконечно. С увеличением  детализации подобной классификации одновременно возрастет и ее громоздкость, филологическая неуклюжесть и непрактичность в работе. Габитуальное разнообразие кокцинеллид Урала невелико (Пекин, Чичков, 2002), и на основе внешней морфологии невозможно выделить явно различающиеся формы, как например, у наземных полужесткокрылых: «перешагиватель», «прыгун», «ползатель» (Лагунов, 2003). Полезными могут оказаться фитобионтные и трофические особенности кокцинеллид, отчасти гигро- и термопреферентные реакции (Пекин, 1993, 1996). Перспективным направлением, на наш взгляд, может быть система выделения жизненных форм на основе фитобионтности и трофических групп (как это сделано в работе О.В.Биньковской, 2004) плюс группы по гигропреферендуму. 
Каково значение фрагментированности городских местообитаний?

Природные элементы окружающего город ландшафта либо сохраняются в планировочной структуре города в виде «неудобий» либо преобразуются в лесопарки или другие элементы относительно «нетронутой» природы (Баймуратова, 2005; Агеева, 2007). Среди множества причин в первую очередь сложность рельефа (например, наличие не подлежащих застройке территорий с уклоном более 10%, грунты пониженной устойчивости, карстово-суфозионные воронки) и недоработки градостроителей (оставляющих прогалы в планировочной структуре) определяют сохранение биотопов, пригодных для обитания животных (Хабибуллин, 2010). Таким образом формируется столь характерная для городов совокупность фрагментированных местообитаний, степень изолированности и структурная связность которых определяют разнообразие видового состава животных урбанизированных территорий.

Значение фрагментации на фауну и население животных оценивают противоречиво; преобладают отрицательные оценки, хотя в некоторых случаях мозаичный тип ландшафта увеличивает биологическое разнообразие, повышает устойчивость антропогенных биоценозов (Гашев, 2000). Основополагающее значение имеет не фрагментация per se (которая сама по себе даже иногда увеличивает плотность кокцинеллид), а потеря (уничтожение) подходящих местообитаний. В экспериментах показано влияние именно уничтожение местообитаний (0-84% от исходных значений), но не фрагментации (делили исходное местообитание на 4-16 частей) и не изоляции (шириной 2-6м между фрагментами местообитаний) (Zaviezo et al., 2006).

В фрагментированных местообитаниях первостепенное значение имеют ориентация в пространстве, перемещения, миграции (перемещения к местам зимовок и обратно; более протяженные по сравнению с перемещениями). Для хищных кокцинеллид выделяют интенсивный и экстенсивный поиск добычи (см., напр., Ferran, Dixon, 1993). Перемещения между отдельными жертвами в пределах агрегаций тлей на одном растении – это локальный, или интенсивный (территориально ограниченный) поиск, который характеризуется увеличенным числом остановок, уменьшенной скоростью передвижения, более частыми поворотами. Перемещения между агрегациями тлей (например, за пределы одного растения) это экстенсивный поиск. Так как в городах отдельные местообитания фрагментированы и разобщены ощутимыми расстояниями, то преимущества получают виды с развитым экстенсивным поиском и активными перемещениями между местообитаниями. Виды, способные к миграциям, также могут иметь адаптивные преимущества в поисках дефицитных в городе мест зимовок.

Кокцинеллиды как группа рассматриваются в качестве генералистов, чье обилие возрастает в простых ландшафтах, в том числе а счет миграции из сложных. Поэтому давление на тлей в простых ландшафтах должно быть выше (Rand, Tscharntke, 2007). Слишком сильная фрагментация (пороговое значение – 20%) затрудняет перемещения для некоторых видов коровок-специалистов (With et al., 2002), но не генералистов; трофическая стратегия и тактика которых также может сильно различаться. Считается, что виды-специалисты эффективнее в поедании тлей, могут размножаться при низкой их плотности. Генералисты менее эффективны в поимке и нуждаются в большей плотности жертвы (Sloggett et al., 2008). Специализированные виды кокцинеллид более оседлы (дольше остаются в биотопе - до 10 дней) по сравнению с генералистами, которые сразу разлетаются. С этих позиций к фрагментированным городским местообитаниям лучше преадаптированы генералисты как более склонные к перемещениям.

В целом распределение кокцинеллид обуславливается распространением кормовых объектов, коровки совершают активные перемещения в поисках пищи. Способность к значительным перелетам и большие радиусы индивидуальной активности, свойственные многим видам, обеспечивают жукам возможность активного поиска тлей в различных, зачастую изолированных, биотопах (Корсун, 1999). Но эти миграции, тем не менее, не нарушают закономерности общей картины стациального распределения кокцинеллид. У подавляющего большинства видов существует вполне четкая приуроченность к определенным местам обитания и типам растительности (Бутько, 2005). Смена «стаций репродуцирования» присуща многим коровкам (рр. Adalia, Hippodamia, Calvia, Chilocorus и др.) (Капитов и др., 2000). Ситуация осложняется мозаичным характером распределения зеленых насаждений и их относительной пространственной изолированностью, что затрудняет колонизацию зеленых насаждений жуками. В результате отдельные участки (придомовые клумбы, газоны) в отсутствие коровок сильно страдают от тлей. Вспышки численности тлей попеременно возникают на различных растениях; перемещаются вслед за ними и коровки. На примере двуточечной коровки A.bipunctata: весной начинают обычно на черемухе на шиповнике (первая генерация), позднее на калине, березе, сосне (вторая генерация).

Каковы особенности переживания кокцинеллидами зимнего периода в городских условиях?

Слабое звено в сезонном цикле насекомых умеренных широт – зимняя спячка. Большинство кокцинеллид зимует в подстилке, почве и трещинах грунта, в наземных укрытиях. В условиях города мы можем отметить следующие отрицательные моменты, обусловленные проведением мероприятий по благоустройству и поддержанию санитарного состояния территории: механическое удаление (сжигание) подстилки и опавших листьев; удаление снегового покрова, ведущее к промерзанию мест зимовок. С другой стороны, возникают новые возможности для зимовок в зданиях, причем в некоторых случаях это единственная возможность для переживания периода низких температур. Так, в юго-восточной Канаде инвазийная H.axiridis не способна зимовать вне помещений – только в строениях (жилые дома) с выживаемостью от 25 до 53% (Labrie et al., 2008). Использование городских строений в качестве мест зимовок для двуточечной коровки A.bipunctata отмечено для Челябинска (Тюмасева, 1991) и Ставрополя (Мохрин, 2007). Ранее считалось, что большинство кокцинеллид в синантропных зимовочных скоплениях погибает (Савойская, 1983); в качестве причин указывались оттепели, из-за которых коровки пробуждались среди зимы и погибали от истощения. Но зимние оттепели не характерны для большей части теорритории России; нам не известны случаи, когда ранней весной  (тем более - зимой) в оттепель кокцинеллиды проснулись; выход из зимовки регистрировался только в апреле. 

В Уфе мы фиксировали синантропные зимовочные агрегации у четырех видов: A.bipunctata, C.septempunctata, O.conglobata, H.quadripunctata. Так, в начале октября 2009 года мы наблюдали на фасадах трех зданий (общая длина около 150м) южной экспозиции по ул.Валиди 41 особь кокцинеллид шести видов: A.bipunctata (25 особей, из них одна - меланист), C.septempunctata (12 особей), O.conglobata (1 особь), P.vigintiduopunctata (1), C.quatuordecimpustulata (1), H.quadripunctata (1). В начале октября 2007 отмечено массовое скопление A.bipunctata (12-20 особей на 1 квадратный метр стены здания),  O.conglobata и  H.quadripunctata (по 2-3 особи на 1м2). Именно в синантропных зимовочных скоплениях массово можно обнаружить такие относительно редкие виды, как O.conglobata или  H.quadripunctata.

Велика ли фенотипическая изменчивость кокцинеллид в городе?

Кокцинеллиды известны как группа с большой фенотипической изменчивостью. Однако мы не разделяем мнение (напр., Капитов и др., 2000) о том, что значительная фенетическая изменчивость кокцинеллид (в частности, А.bipunctata и Р.qutuordecimpunctata) свидетельствует об экологической нестабильности городской среды. Так, огромные по объему (многокилограммовые – тысячи особей) выборки, позволившие выявить множество редких форм и показавшие высокую фенотипическую изменчивость кокцинеллид, сделаны в природных биотопах (Филиппов, 1961). Оба указанных выше вида наиболее многочисленны именно в городе; а высокая фенетическая изменчивость второго вида наблюдалась нами и в естественных, относительно экологически стабильных биотопах (Давлекановский район РБ). У тринадцатиточечной коровки H.tredecimpunctata из сборов с Павловского водохранилища (Караидельский район РБ) изменчивость очень велика (см. Хабибуллин и др., 2004). Об A.bipunctata можно высказаться еще категоричнее: единичные находки данного вида в природных биотопах  (т.е. малый объем выборки) по чисто статистическим причинам не позволяет нам судить о степени ее изменчивости. Во всех изученных нами природных биотопах этот вид оценивается как редкий. В городе же анализируемый объем выборки велик, и по закону больших чисел выше вероятность выявления редких фенотипов, отсюда же вытекает соблазн объяснить данное явление нестабильностью городской среды.

Механизмы проявления изменчивости не так однозначны (см. В.Г.Ищенко, 1978), и для формулирования обоснованных заключений необходимы специальные исследования.

о биологии меланистов городских популяций двуточечной коровки A.bipunctata
Активно обсуждаются причины изменчивости (и в частности, проявления меланизма) у двуточечной коровки A.bipunctata, в том числе в городских популяциях. 
Всего для этого вида описано более 120 форм (Захаров, 1997) – от полностью красной с двумя почти незаметными крошечными точками до полностью черной. В Уфе для обитающего здесь номинативного подвида A.bipunctata bipunctata большинство особей относятся к четырем формам (фенотипам): typica, annulata, quadrimaculata и sexpustulata. Первые две формы - светлые (красные надкрылья с двумя черными пятнами посередине: в первом случае пятна округлые, во втором – каплевидные). Последние две формы – темные, или меланисты (черные надкрылья с красными пятнами: два больших на плечах, два округлых в центре; у sexpustulata, кроме того, еще два округлых пятна на вершине надкрыльев). Интересно, что нет свидетельств об индустриальном меланизме у близкого вида A.decempunctata (Lees et al., 1973)
Как правило, доля темных «меланистических» форм в популяции невелика: ни в одной точке Средней России и Поволжья доля меланистов не превышала 17% (Захаров, 1990); на нашем материале – 10%; однако в ряде локальных фаун соотношение обратное. Основные гипотезы, объясняющие высокую долю меланистов в популяции: климатический (влияет приморский климат) и индустриальный (влияет атмосферное промышленное загрязнение) меланизм; жесткого и гибкого полиморфизма (Сергиевский, Захаров, 1981). У всех гипотез есть недостатки; вопрос о причинах меланизма A.bipunctata пока остается открытым (Захаров, 2009). 

Попытки выявить экологические причины, объясняющие долю меланистов в популяции, противоречивы. Так, опыты в Голландии с использованием метода мечения и повторного отлова не выявили различий в расселении между меланистами и не-меланистами Известны также рассуждения о том, что «меланисты после выхода с зимовки раньше приступают к размножению (спариваются, откладывают яйца), но и раньше умирают» (Brakefield, 1984). Как можно интерпретировать эти выводы?

«Раньше умирают»: возможные плюсы здесь заключаются в уменьшении конкуренции имаго с личинками следующей генерации, выживаемость последних вследствие обеспеченности пищей выше. 

«Раньше приступают к размножению», т.е. быстрее осваивают скудные ранневесенние пищевые ресурсы и сразу же поедают начинающих стремительное размножение тлей. В данном случае отчасти преодолевается запаздывание в цикле развития жертвы и хищника, присущее большинству энтомофагов (см. выше);  - личинки первого поколения лучше обеспечены кормовыми ресурсами на гребне первой в сезоне (майской) вспышки численности тлей – отсюда выше выживаемость личинок, выше и численность имаго нового поколения
. Кстати, в изученных нами популяциях с черемухи (а именно на цветущей черемухе наблюдается самое ранневесеннее размножение тлей) из воспитанных куколок первыми вышли именно меланисты. При высокой обеспеченности пищей (и прочих равных условиях) время прохождения личиночных стадий развитиия короче, т.е. весь первый цикл размножения меланистов пройдет быстрее (выше скорость «оборота генерации»). Известно, что на Южном Урале A.bipunctata бивольтинна (Тюмасева, 1987), но в благоприятных условиях способна дать за сезон три генерации (Савойская, 1983). 
В Уфе фенология размножения A.bipunctata на черемухе такова. Выход из зимней спячки – последняя декада апреля. Непосредственно после зимовки наблюдается спаривание. Первые числа мая – первое появление тлей и имаго кокцинеллид (A.bipunctata, Sc.frontalis, Ch.renipustulatus, P.quatuordecimpunctata, C.septempunctata,), 5-7 мая начало массового размножения тлей, и первые кладки яиц, 15 мая – пик размножения и вредоносности тлей, продолжается откладка яиц, личиночные стадии кокцинеллид 1-2 возраста, 22 мая – резкий спад численности тлей, переход в крылатую фазу, шкурки тлей, активные личинки кокцинеллид 1-4 возраста, 26 мая – первые куколки кокцинеллид, личинки активны – 2-4 возраста, численность тлей мала и явно недостаточна для не успевших метаморфизировать личинок, 4-10 июня – выход имаго; тли отсутствуют. Если уже к 4 июня происходит выход имаго первого поколения, а генеративный цикл занимает около 30 дней, то теоретически до конца августа могут пройти еще две генерации. Ограничения здесь заключаются не столько в коротком сроке вегетации, сколько в дефиците пищевых объектов: в конце июня - начале июля при максимальных температурах наблюдается усыхание растительности, в том числе кустарниковой и падение численности тлей. Поэтому фактически начало второй генерации отмечается в третьей декаде июля, и акселерация первого поколения меланистов A.bipunctata не дает им селективных преимуществ. 
Итак, специфические условия города благоприятствуют видам со следующими экологическими особенностями: бивольтинность, афидофагия и полифагия, экстенсивный поиск, активные перемещения, склонность к миграциями и агрегациям; способность использовать антропогенные места зимовок, пищевая стратегия генералистов, дендротамнобионтность, полистациональность.
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Жуки-кокцинеллиды (Coleoptera, Coccinellidae) г.Уфы
Сообщение I. Экология
Хабибллин В.Ф., Хабибуллин А.Ф.

Ключевые слова: кокцинеллиды, Coccinellidae, Уфа, экология, фитобионтные группы, трофические группы, гигропреферендум.
Резюме

Проведен анализ для экологических параметров, по которым среди видов локальной фауны наблюдается выраженная дифференциация. Выделено три фитобионтные группы: дендротамнобионты (37%), хортобионты (40%) и эврибионты (23%). Характерны вынужденные перемещения типичных хортобионтов на нетипичную для них древесно-кустарниковую растительность. Среди экологических групп, выделенных по фактору увлажненности (гигропреферендум), преобладают лесные мезофилы 43%, значительна доля обитателей открытых и сухих биотопов: ксерофилов,  степных и луговых мезофилов (в сумме 47%). При анализе трофики предложено выделить из фитофагов в отдельную группу мицетофагов, а также объединить афидофагов, миксоэнтомофагов, кокцидофагов в подгруппу энтомофагов. Растительноядных видов в фауне кокцинеллид г. Уфы два вида, мицетофагов - три вида. Среди хищных кокци​неллид один вид - акарифаг, остальные 23 – энтомофаги (21 афидофаг и 2 кокцидофага). Предложены формальные критерии для выделения групп по широте трофического спектра, отдельно для каждой из трофических групп; отмечено  незначительное преобладание олигофагов (56,7%). Перспективно выделение жизненных форм на основе фитобионтности и трофических групп, гигропреферендуму. В Уфе фиксированы синантропные зимовочные агрегации у четырех видов: Adalia bipunctata, Coccinella septempunctata, Oenopia conglobata, Harmonia quadripunctata. Обсуждается биология меланистических форм Adalia bipunctata. Специфические условия города благоприятствуют видам со следующими экологическими особенностями: бивольтинность, афидофагия и полифагия, экстенсивный поиск, активные перемещения, склонность к миграциями и агрегациям; способность использовать антропогенные места зимовок, пищевая стратегия генералистов, дендротамнобионтность, полистациональность.

Ladybeetles (Coleoptera, Coccinellidae) of Ufa
Khabibullin V.F., Khabibullin A.F.

Communication II. Ecology

Summary
Key words: Coccinellidae, Ufa (South Urals), urban ecology, trophic groups.
The analysis was conducted for ecological parameters, on which among species of local fauna the differentiation was observed. Three phytobiotic groups were allocated: dendrotamnobionts (37%), hortobionts (40%) and euribionts (23%). The typical grass-dwelling insects in urban habitats are forced to move on bush and wood vegetation. Among ecological groups, allocated on the basis of humidity, the mesophylic woodland species are dominating (43%), species from open habitats (steppe, meadow, arid patches) together compile 47% of urban fauna. We propose to separate mycetophagous bugs from vegetarians; unite aphidophagous, coccidophagous and mixoentomophagous species into synthetic group “entomophagous coccinellids”. There are two vegetarian, three mycetophagous and 23 predator ladybeetles in Ufa. We propose new criteria to define the poliphagy in coccinellids. The type of life form in coccinellids can be derived on the base of trophic ecology, phytobiotic groups and hygrophility. The synanthropic winter aggregations were reported for four species: Adalia bipunctata, Coccinella septempunctata, Oenopia conglobata, Harmonia quadripunctata. The urban ecosystem peculiarities favour species with the following ecological features: bivoltinity, aphidophagy and polyphagy, extensive search within and among different habitat types, active migration and vagility, utilizing of anthropogenios hibernation sites, trophic generalist strategy, dendrotamnobionity. 
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� Иногда говорят о гербобионтах


� Видовой состав мучнистой росы в диете  кокцинеллид не установлен, поэтому основание для деления физиономическое.


� Попутное дедуктивное умозаключение из этих рассуждений касается практической стороны: меланисты в начале сезона вегетации должны быть более эффективны как энтомофаги – агенты биологической борьбы в подавлении вспышки размножения тлей.
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