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E v o lu t io n  des cycles et o r ig ine  de I’h e te ro e c ie  chez les Aphidiens.

Тли произошли в умеренном климате._ Это следует уже из того, что 
именно в умеренном климате существует наибольшее количество форм тлей, 
между тем как в тропиках число родов тлей значительно уменьшается и 
кроме того там почти не имеется эпдемических родов. Кроме того для 
тлей характерна смена поколений — ряда девственных с одним обоеполым, 
который заканчивает цикл поколений, а первоначально у тлей размвожение 
было исключительно обоеполое. Между тем в тропиках у тлей совершенно 
выпадает обоеполое поколение. Напр., у одних и тех же видов в Японии 
имеется обоеполое поколение, а на Формозе оно совершенно или почти 
совершенно (иногда, наир., одни самцы) выпадает (R. Т a k a l i  a s h  i 1921— 
1924), на Яве же совершенно не известны тли с половыми особями (P. van  
d c r  G o o t  1917). Если бы тли первоначально произошли в тропиках, то 
этого, конечно, не было бы, а было бы то же, что сейчас наблюдается 
у Aleurododea  и Coccodea: там и разнообразие форм в тропиках, и только 
обоеполое размножение. Тли лишь вторичным образом проникли в тропики.

На первых порах тли имели только две формы особей—крылатых самок 
и крылатых самцов и при том в нескольких поколениях в году. Крылатые 
самцы еще и в настоящее время "довольно обычны в разных подсемействах 
семейства Aphididae кроме Pemphiginae, крылатые же самки известны лишь 
у отдельных видов, хотя и из разных подсемейств: Callipterinac: Tamalid  
(Phyllaphis) coweni C o c k e r e l l  из Колорадо и Калифорнии (С. P. G i l 
l e t t e  1909), Neophyllaphis podocarpi Т а к  a ll. из Японии ( T a k a l i a s h i  1923), 
Drepanosiphum californicum, sp. n. ( — platanoides W i l s o n  1909) из Кали
форнии; Grecnideinae: Greenidea ' kuw anai P e r g .  и G. tenuicorpus O k a j .  
из Японии. (T'a к a li a s li i 1923); C ervaphidinae: Cervaphis quercus Т а к  a- 
l i a s h i  (1918, 1923) из Японии и Формозы; Pemphiginae: Phloeomy-us pas - 
serinii S i g n o r  e t  ( Х о л о д к о в с  к и й  1919, 1921). Но впоследствии посте
пенно весенние и летние поколения заменились девственницами, и осталось 
только одно обоеполое поколение, которое и заканчивает собою цикл поко
лений. ІІа первых порах девственницы были также яшщкладушя, как 
и сейчас это имеет место у Cli rmesidae, и крылаты, ка( ^ щ е  и сй?час кры
латы все девственницы, в том числе и основательницы/ f  родах D repanosi
phum  K o c h  и Euceraphis W a l k ,  (триба C allip terpaпф рей<^тва СаШрЬ 
rinae). . t j 'y i  v v  1

Подразделение тлей на семейства CJjjdmiesidae й Aphididae, должно 
было произойти тогда, когда все формы>вадбе8, р ііІп  кЬылаты и Цдсвствон- 
ницы яйцекладу щи, а еще в ер о ятн ей  гогдщ -1 ко:'да сущсствоваіи только 
крылатые половые особи. Отсюда длвдурт,/ чтб все последующие изменения 
циклов в каждом семействе (Врейрбдйлй фвершенно самостоятельно или 
параллельно, а не потому, чгобіыатц изменения наследовались от предков

Хотя Chermesinae однц—из древнейших тлей, но в морфологическом 
отношении они уже довайшо,/щЦоизменены^ против первоначальных форм 
тлей. Так, у них, дадке ^у крылатых особей, усики укоротились и под 
верглись вторичному уменьшению числа члеников ; у крылатых Chermesinae 
антенны собственно З-члениковые, но 3-й членик ясно обнаруживает следы 
своего происхождения из 3 члеников. У Phylloxerinae антенны изменились



* одного рода они 4-члениковые (у крылатых), а в дру
гих ріідах 3-члениковые, хотя, поскольку 3-й члоник несет две ринарии, 
антенны показывают свое происхождение из 4-члениковых. Жилкование 
крыльев у Chermesiclae также потерпело редукцию: на передних крыльях 
вместо четырех косых жилок, выходящих из субкосты, у них только три 
простых. Несомненно, эта редукция вторичное явление. Редукция антенн 
и крыльев произошла, невидимому, в связи с уменьшением размеров тела. 
В свою очередь Chermesidae очень рано распались на два подсемейства, 
может быть, даже тогда, когда существовали только крылатые половые 
особи; об этом можно судить потому, что у Chermesinae крылья склады
ваются кровлеобразно, а у Phylloxerinae  плоско. Волочем, плоское сло
жение крыльев в покое может еще считаться видоизменением кровлеобразного, 
но в данном случае интересно то, что оно присуще всем Phylloxerinae, а не 
некоторым. Может быть, это следует толковать тгу?им образом, что P h y l
loxerinae и Chermesinae вышли от каких то общих предков, а не так, что 
Phylloxerinae произошли от Chermesinae, хотя вероятно, что Chermesinae 
больше похожи на предков, чем Phylloxerinae. Во всяком случае нынешние 
Chermesinae уже ничего не могут дать, так как благодаря особенностям 
в строении сосательного аппарата зимующих личинок они целиком привя
заны к хвойным и, следовательно, совершенно не могут перейти на другие 
растения; т. о., в одних отношениях Chennesidae несколько видоизменились 
по сравнению с первоначальными тлями, в других же отношениях (напр., 
гонапофизном апнарате) они мало видоизменились, и, напр., их девственницы 
остались яйцекладущими, между тем как девственницы Aphididae  перешли 
к живорождению.

Различные подсемейства Aphididae также очень рано дифференциро
вались; они различались как таковые уже тогда, когда еще все формы 
особей были крылатыми. Иначе не получилось бы того, что у некоторых 
видов разных подсемейств сохранились крылатые самцы и самки (см. выше), 
или что в двух родах трибы Callipterea (.Drepanosiphum  и Euceraphis) 
сохранились даже крылатые основательницы. Aphididae сохранили от пред
ков более полное жилкование, больше члеников в усиках, но, напр., очень 
редуцировался их аппарат гонапофиз и девственницы перешли к живорождению.

Таким образом, всякие изменения в циклах поколений в каждом под
семействе, может быть, даже в каждой трибе совершались независимо от 
происхождения, вполне самостоятельно и параллельно.

Девственницы взяли на себя задачу размножения (увеличения числа 
особей) н распространения, за обоеполым жо поколением сохранился пре
имущественно амфимиксис. Так как благодаря размножению девственниц 
к концу сезона получается слишком много половых особей, то для вида уже 
безразлично, будут ли летать самки и много ли они будут откладывать яиц. 
Поэтому сперва теряют крылья самки (у самцов еще сохраняются, так как 
они разыскивают самок), а потом и самцы; дальше половые особи стано
вятся мелкими личинвообразными ( Chermesinae, Anoecia corni F a  h r.) 
и, наконец, бесхоботковыми (Phylloxerinae в семействе Chennesidae, Рет- 
phiginae  в семействе Aphididae).

В свою очередь наступает дифференцировка и среди девственниц. 
Так как развитие крыльев и крыловой мускулатуры требует траты пласти
ческого материала, то возможно, что бескрылые девственницы могли бы 
больше произвести потомства, чем крылатые; а в том случае, когда пищи 
достаточно и не нужно менять места для ее добывания, то девственницы 
вполне могут стать бескрылыми; тем более, что, если они произведут больше 
потомства, то видом лучше, полнее будут использованы благоприятные 
условия питания. Прежде всего такие условия даются весной, и поэтому 
прежде других девственииц становятся бескрылыми основательницы. Теперь

крылатые основательницы остались только в двух родах: Drepanosiphum  
и Euceraphis. Дальше начинают частично превращаться в бескрылых и лет
ние девственницы. Все летние девственницы остаются крылатыми у многих 
видов, но не у всех, трибы Callipterea', в других же случаях летние 
колонии состоят из крылатых и бескрылых девственниц, то в перемежку, 
то те или другие преобладают.

Вот в каком направлении совершалась и совершается эволюция цикла 
тлей: от нескольких одинаковых поколений крылатых половых'оеббей к гете
рогонии (смене обоеполого поколения с девственными), затем к утрате крыльев 
то самками, то самками и самцами, а что касается девственниц, то сперва 
у основательниц, а затем и у летних девственниц. В связи с утратой 
крыльев стоят разные другие приспособительные особенности. Наиболее 
сильно меняются иногда половые особи, когда, напр., они становятся личинко
образными и бесхоботковыми, и обычно — основательницы. Основательницы 
часто еще мало отличаются от бескрылых летних девственниц, но в других 
случаях они становятся неуклюжими, мало подвижными мешками с недораз
витыми органами передвижения и чувств, но за то с большой воспроизводи
тельной способностью. Чем сильнее дифференцировка Форм  о собей , чем  
сильнее разделение труда .между ними, тем, значит, дальше ушла эволюция 
циклов. Хотя в развых группах эволюция циклов совершалась независимо 
и, т а іГ сказать, параллельно, но всюду она совершалась однообразно: раз 
некоторые формы особей стали бескрылыми, то дальше все сводится к более 
сильному видоизменению этих форм особей и особенно основательниц.
В настоящее время уже ие существует таких тлей, у которых были бы 
только крылатые половые особи, нет и таких, у которых все девственницы 
были бы и крылатыми, и яйцекладущими. Наименее измененный цикл среди 
существующих в настоящее время тлей мы имеем у Drepanosiphum califor- 
nicum, sp. n. (= pla tanoides  W i l s o n  1909), где все формы особей крыла
тые; дальше идут другие Drepanosiphum  и Euceraphis, у которых крылаты 
все девственницы и самцы; еще дальше— Callipterea, у которых почти 
то же, за исключением бескрылых основательниц. Дальше идут разные 
другие тли. У одних из них эволюция циклов ушла очень далеко вперед, 
наир., у разных Pemphiginae, у которых основательницы в виде неуклюжих 
мешков и половые особи бесхоботны и личинкообразны; у других стоит где 
либо посредине. У некоторых форм эволюция цикла поколений почти закон
чилась, у других стоит еще в начале.

Дли живут на хвойных и различных цветковых, начиная с древнейших 
растительных типов, как Salicaceae,Jug/andaceae и других, и кончая новей
шими, такими как сложноцветные. Так кйк все эти растения появлялись 
в истории земли в разное время, то отсюда следует, что, пока не появились, 
напр., Rosaceae, не было и свойственных им в настоящее время родов 
и видов тлей; точно также, пока не появились Compositae, не было им свой
ственных тлей. С другой стороны, известно, что тли существуют по край
ней мере с верхней юры (Genaphis valdensis B r o d i e ;  см. Н a n d l i r s e l l  
1908). Отсюда можно заключать, что эволюция тлей шла параллелыю- 
с эволюцией растений и что некоторые группы тлей проделали свою эво
люцию с некоторыми группами растений, напр.: Chermesinae с Abietineaey 
Pemphiyea  с Populus, Eriosomea с Llmus, зеленые Macrosiphum  преимуще
ственно с Rosaceae, черные Macrosiphum  (подрод Megalosiphurn) с Сатра- 
пиіасеае и Compositae, и т. д.

Теперь возникает вопрос: как шло заселение тлями новых групп 
растений, завоевание ими новых хозяев? Иначе нельзя себе представить, 
как так, что тли с более древних растений переходили на более новые, V. 
которые в том или ином отношении подходили к ним, хотя, конечшучаетыб'' 
осіавались и на старых. Перейдя на новые растения, тли мог"ли здесь.

Ч



видоизмениться и начать новую серию форм, п т. д. Напр., Phylloxerinae 
первоначально развились на Juglandaceae (Cdrya) и Fagaceae (Quercus) 
как на древнейших растениях, и лишь' когда появились в истории земли 
Vitam>.e ( V itis ; промежуточные растения), то какая либо форма с Canja 
перешла на Vitis и здесь несколько видоизменилась. Pemphigca первона
чально были связаны с Fopulus (существовал уже в мелу); когда же появи
лись Bosaceae (Crataegus), Aeeraceae (Acer saccharinum, промежуточные 
типы), то перешли на них и здесь несколько видоизменились (род Ргосі- 
philus  K o c h ) ;  когда же дальше появились Oleaceae (F ra x in u s , Syringa) 
и Caprifoliaceae (Lonicera), то Prociphilus смогли перейти и на них. C hai• 
tophorus K o c h  первоначально был связан с Salicaceae; когда же появи
лись в истории земли Aeeraceae (Acer), то частью перешел сюда и здесь 
несколько видоизменился (род Chaitophorinella v. d. Goo t ) .  Род Callip- 
terus и близкие к нему первоначально были связаны с Myricaceae, Jug lan
daceae, Betulaceae, Fagaceae-, когда же позднее появились Bosaceae (Spiraea), 
Papilionaceae (Trifo lium , Ononis), Tiliacecw (T ilia), то частью перешли и на 
эти растения, и т. д. Macrosiphum  сперва дифференцировались (зеленые 
формы) на Bosaceae; когда же появились Сатрапиіасеае и Compositae, то 
перешли и на эти растения и здесь дали даже новые роды, напр., на Ante- 
mideae.

Однако не на всякой стадии эволюции никлов одинаково легко может 
совершиться переход на новые растения. Чем проще цикл, чем меньше 
отличаются друг от друга разные девственницы, тем легче может совер
шиться переход с одного растения на другое: ведь, если приживется одна 
летняя девственница, то, очевидно, приживется и другая — одинаково бес
крылая или крылатая, так как и та, и другая большею частью развиваются 
из одних и тех же личинок. Если основательница не очепь видоизменилась 
по сравнению с бескрылыми летними девственницами, то легко приживется 
иона. Наоборот, чем сложнее цикл поколений, чем больше отличаются друг от 
друга разные формы особей, тем труднее виду перейти на новые растения. Ведь 
может так случиться, что новое растение подойдет еще для летних поко
лений, но совершенно не подойдет для основательниц. И именно основа
тельницы, если они очень видоизменены и очень специализированы в соот
ветствии со специальными весенними условиями ж и з н и  (напр., в галлах 
и  прочее), всего хуже переходят на нового хозяина; большею же частью они 
совершенно не могут прижиться здесь (здесь, напр., не могут образоваться 
такие галлы, как на прежнем растении, и прочее).

В таких случаях произойдет следующее. Летние поколения девствен
ниц и обоеполое могут развиться как на прежних хозяевах, так и на новых, 
там и там могут быть отложены зимующие яйчки, а весною из них могут 
вылупиться личинки основательниц. Но в то время как на прежних расте- 
ниях-хозяевах основательницы разовьются и начнут собою новый цикл поко
лений, на новых растениях основательницы не найдут для себя подходящих 
условий жизни и погибнут. Опять на новые растения могут перелететь кры
латые девственницы с прежних, и опять они дадут начало ряду летних поко
лений, и т. д., и опять на будущую весну погибнут основательницы. Однако 
не все крылатые иолоноски (дающие начало либо самкам, либо самкам и сам
цам), появляющиеся на новых растениях к концу сезона, здесь и останутся : 
часть их может перелететь на прежних хозяев. В этом последнем случае 
основательницы, которые от них произойдут (через посредство обоеполого 
поколения), конечно, выживут и начнут цикл поколений. И так из года 
в год. И всякий раз, когда на новых хозяевах остаются полоноски, их даль
нейшее потомство обрекается на гибель, а вместе с ним погибают и те 
особенности, которые заставили полоносок остаться на новых хозяевах; 
и, наоборот, когда полоноски перелетают на прежних хозяев, то они живут,

так сказать, в своих дальнейших потомках, и те особенности, которые заста
вили полоносок перелететь на прежних хозяев, также сохранятся. Так как 
такой отбор наследственных особенностей будет совершаться очень долгое 
время, то в конце концов произойдет то, что все полоноски, развившиеся 
на новых хозяевах, будут перелетать на прежних, первичных хозяев, чтобы 
там отложить свое потомство. Таким образом произойдет ф а к у л ь т а т и в 
н а я  м и г р а ц и я :  с одной стороны, весь цикл поколений может протекать 
на первичном хозяине, а, с другой, часть поколений, пс крайней мере начи
ная с 3-го или 4-го, может развиваться на вторичном хозяине, пока не 
появятся полоноски, которые перелетят на первичного хозяина. Тлн с фа
культативной миграцией известны особенно в подсемействе Aphidinae. 
Возьмем, наир., Macrosiphum rosae L. В настоящее время различаются 
следуюши) очень близкие между собой и с М . rosae формы: М . rosae L. 
в палеарктнке, М . roseiforme Da s .  в Индийской области (Пенджаб) и М. pseu- 
dorosae P a t c h  в С. Америке. В палеарктике летом М. rosae может раз
множаться в на Dipsaceae (Scabiosa, Dipsacus, Cephalaria и другие), реже 
на ЕріІоЫит angustifolium, но в С. Америке Dipsaceae отсутствуют, и там 
такой факультативной гетереции не может быть. На Dipsaceae нет никаких 
других M acrosiphum , и очевидно, что летние поколения М. rosae на D ip
saceae есть вторичное явление. Вот еще несколько примеров с факульта
тивной гетерецией : Siphocoryne pastinacae L. (capreae F a b  г .; первичный
хозяин виды Salix , вторичный некоторые зонтичные), A nuraphis cardui 
K o c h  (первичный хозяин P runus, вторичный Carduus и некоторые другие 
сложноцветные), M yzus cerasi F a b r .  (первичный хозяи P ru n u s  cerasus, 
вторичный Galium), Hyalopterus p run i F a b r .  (первичный хозяин P ru n u s  
и Amygdalus, вторичный Phragmites communis) и другие.

Еще дальше произойдет то, что вид с такой факультативной мигра
цией (гетерецией) может распасться на два: один автецийный, не мигрирую
щий, вес поколения которого связаны с прежним хозяином, и другой гетереций- 
ный, мигрирующий; у последнего два-три первые поколения развиваются на 
прежнем, первичном хозяине, здесь же половые особи откладывают зимующие 
яички, а летние поколения развиваются на новом, вторичном хозяине, пока 
не появятся полоноски. Оба вида, как имеющие непосредственно общее 
происхождение, будут очень близки между собою, едва отличимы. Как на 
точно установленный пример таких близких форм можно указать на 
Eriosoma rileyi T h o m. ,  которая развивается на побегах Ulmus атегісапа 
(С. Америка) и никуда не мигрирует, и Eriosoma lanigerum  Ha u s m. ,  
которая с U. атегісапа мигрирует на некоторые Pomoideae: Sorbus ате- 
гісапа, Crataegus, P irus m alus и другие, где летом развивается на побегах 
и в трещинах коры (С. Америка; см. М о р д  в ил к о  1924). Может быть, 
по два близких вида окажутся и среди приведенных выше с факультативной 
миграцией, но пока еще на этот предмет не обращали внимания.

Однако из двух видов с общим происхождением — автецийного и гетеро
динного — первый обычно долго не сохраняется, и, напр., среди разных Cherme- 
sinae, Pemphiginae, Aphidinae  и Callipterinae параллельные автецвйные виды 
но существуют. Очевидно, они все же оказывались не в таких хороших усло
виях существования, как гетерецийные виды. Действительно, очень часто 
вторичными хозяевами оказываются корни разных растений или лее надзем
ные части травянистых растений; и уже простое наблюдение показывает, 
что летом на разных деревянистых растениях (они же обычно первичные 
хозяева) тли как бы угнетены и слабо размножаются пли даже совсем не 
размножаются, межлу тем как на травянистых растениях и корнях в то же 
самое время тли хорошо размножаются. Таким образом, не мигрирующая 
форма будет стоять в худших условиях существования сравнителіно 
« мигрирующей и. в конце концов, может исчезнуть.



Представленная гилотеза происхождения гетереции у тлей требует, 
чтобы первоначальные (или так называемые основные) хозяева были древ
нее, чем вторичные (или промежуточные). Большею частью так оно и есть 
в действительности. Некоторые Pemphigea с Populus мигрируют на надзем
ные части или корни сложноцветных (Pemphigus filaginis  В о у е г  на Filago 
и Gnaphalium, P . pyriform is  L i c h t .  (bursarius T u l l g r .  1909) на корни 
Lactuca  и Sonchus), Eriosoma lanigerum  H a u s r a .  с Limits americana 
мигрирует на надземные части некоторых Pomoideae. -Здесь можно также 
привести рассмотренные примеры с факультативной миграцией и другие.

Однако бывает и наоборот, но преимущественно в тех случаях, когда 
тли мигрируют на корни. Этот пункт нуждается в особом объяснении. Все 
тли — парязйгы надземных частей растений, и нет ни одного вида, который 
весь цикл поколений (включая и обоеполое) проходил бы на корнях. Может 
быть, это зависит от того, что цикл тлей заканчивается обоеполым поко
лением и зимующими яичками, и, повидимому, эти последние и не могут 
перезимовать на корнях. Последнее становится очевидным на примере 
FKyTloxera vastatrix. В то время как оплодотворенные яички, отложенные 
на 2 -летних и более старых побегах виноградной лозы, перезимовывают, 
яИЧки, отложенные девственницами на корнях, не перезимовывают, перези
мовывают же там лишь не линявшие личинки; у разных других мигрирующих 
тлей могут перезимовывать на корнях особенно молодые девственницы. 
Таким образом, на корнях растений никогда не могли произойти автопий- 
ные (не мигрирующие) формы тлей, н жизнь на корнях есть всегда вторичное 
явление, которое происходило в связи с миграцией. Другими словами, корни 
растении могли послужить лишь вторичными хозяевами для тлей, при чем 
совершенно безразлично, будут лй першГчные хозяева древнее или моложе. 
В случае разных Eriosomea V lm us  древнее всех тех растений, на корни 
которых мигрируют разные Eriosomea : злаки, осоки, Pomoideae (Amelanchier), 
Saxifragaceae (Ribes) ; в случае Prociphilus с F raxinus  и Lonieera, наобо
рот, вторичные хозяева (Abies в первом случае и Рісеа во втором) древнее.

С миграцией на корнн вполне можно сравнить миграцию Siphonaphis 
nympheae F a  h r. (prunorum  D o b r o v l . j  на надземные части различных вод
ных растений \Nymphaea alba, Hydroeharis morsus ranae, Sagittaria sagittae- 
folia, Butom us H других, так как очевидно, в данном случае на вторичных 
хозяевах не могли бы перезимовать яички тлей.

Однако есть случаи, когда тли мигрируют с надземных частей 
одних растений, более новых, на надземные же части растений более 
старых или одного приблизительно возраста. Если Theeabius с Populus nigra  
мигрирует на корни Bidens (сложноцветное), то это ничего особенного не 
представляет; но когда тот же или близкий вид мигрирует на корни 
и надземные части R anunculus, то тут приходится быть осторожным. Дело 
в том, что и Populus, н R anunculus  одинаково принадлежат к древнейшим 
растениям. Все же, пожалуй, можно думать, что Populus древнее. Во 
всяком случае, группа Pemphigea произошла в связи с Populus и здесь 
же н дифференцировалась; таким образом, и Tliecabius (a ffin is  К а 1 t,v 
lysimachiae B o r n ,  и другие) мог іірозойти только на Populus.

Некоторые противоречащие случаи могут быть хорошо объяснены, 
если мы примем, что во время происхождения мигрирующего вида вторич
ный хозяин еще не встречался рядом с первичным, встреча же эта прои
зошла лишь позднее. Напр., виды Hormaphis (иодрод Hormaphis и Наш а- 
melistes) с Hamamelis (С. Америка, Япония, Китай) мигрируют на березы 
Betula, где живут на нижней поверхности листьев. И Hamamelidaceae, 
и Betulaceae относятся к древнейшим растительным тинам (Hamamelidaceae 
существовали уже в мелу), но Hamamelidaceae субтропические растения, 
a Betulaceae растения умеренного климата. Если бы оказалось, что Hamamelis

древнее, чем Betula, то вопрос разрешался бы обычным путем. Но в дан
ном случае можно думать, что Hormaphis эволюционировал на Hamamelis 
в субтропиках, где береза отсутствовала, и что лишь позднее Hamamelis, 
распространяясь на север, а береза, распространяясь на юг, где либо 
встретились; вот тогда и могла произойти миграция с Hamamelis на Betula. 
Так же следует объяснять происхождение миграции Astegopteryx K a r s c h  
со S ty ra x  (Styracaceae промежуточные, тропические растения) на Quercus 
(Fagaceae древнейшие растения умеренного климата). Может быть, сюда же 
будет относиться миграция Paraprociphilus tesselatus F i t c h  с Acer saccharinum  
(более южное растонне) на A lnus  (более северное).

Все Chermesinae мигрирует с ели (Рісеа) на другие роды того же 
подсемейства Abietineae: Abies, P inus  и Larix . Эти миграции могут быть 
объяснены лишь в том случае, если мы предположим, что Рісеа древней
шее из Abietineae. В отношении P in u s  и L a r i с это, вероятно, так и есть, 
так как здесь очень видоизменены вегетативные органы: хвои сидят на 
укороченных побегах, чего нет у Р ісеа.

Все же помимо рассмотренных случаев есть другие, которые плохо 
вяжутся с приведенной гипотезой, по которой требуется, чтобы первичные 
хозяева были древнее вторичных или но крайней мере произошли отдельно 
от последних. Phorodon hum uli S e ll  г. с P ru n u s spinosa и других мигри
рует на листья H um ulus lupulus. Семейство Rosaceae, куда относится P runus, 
промежуточные растения, а СаппаЪасеае (H um ulus) древнейшие. Metopo- 
lophium dirhodum  W a l k ,  с Rosa мигрирует на злаки (и Rosaceae, 
и Gramineae относятся к промежуточным типам, по все таки, может быть, 
Rosaceae древнее); Rhopalosiphum lonicerae S i O b o l d  с Lonieera tatarica 
и других мигрирует на листья Phalaris arundinacea  ( Caprifoliaceae, куда 
относятся Lonieera, новейшие растения, a Gramineae, Phalaris, промежу
точные); Aphis evonymi F a  h r .  и A. papaveris F a b r .  с Evonym us  перехо
дят на травянистые растения: R um ex crispus, Beta, V ida  fdba, Papaver, 
разные сложноцветные и другие (С. B O r n e r  1922). Celastraceae, куда 
относится E vonym us , . собственно тропические растения и из промежуточных 
типов; промежуточные же растения, между которыми имеются и древней
шие: R um ex, A triplex, Chenopodium  и другие, и других возрастов до новей
ших, как некоторые сложноцветные, большею частью растения умеренного 
климата.

Расмотрим виды, близкие к приведенным здесь. Ближайший вид 
к Phorodon hum uli S c  hr . ,  Ph. cannabis P a s s ,  весь цикл поколений про
ходит на Cannabis sativa. Cauuabis относится к одному семейству с H u 
mulus, СаппаЪасеае. К Metopolophium dirhodum  близок М. дгатіпеагит  
М о г d ѵ., который весь цикл проходит на злаках. К Aphis еѵотуті и A. papa
veris близок A. rum icis L. (В 0 г п.), который весь цикл поколений проводит на 
R u m ex obtusifolius, и A. vuburni В о г п., который весь цикл поколений про
водит на Viburnum  opulus. Получается такая картина, как будто раньше 
существовал просто многоядный вид, живший на деревянистом растении, 
с одной стороны, и на травянистом, с другой. Затем этот многоядный вид 
перешел к миграции с деревянистого растения на травянистое, но все таки 
не исчезли и те формы, которые раньше могли размножаться только на 
травянистом и иногда (Aphis с Evonym us и Viburnum) на деревянистом. 
Какие могли бы быть здесь причины к переходу многоядного вида в ми
грирующий? Те, что летом тли плохо размножаются на деревянистых расте
ниях, а хорошо на травянистых; с другой стороны, с весны лучше размно
жаются на деревянистых растениях и кроме того здесь раньше начинается 
вегетация; наконец, зимующие яички лучше могут сохраниться на деревя
нистом растении, чем на травянистом и особенно однолетнике. Если бы в этих 
случаях многоядный вид перешел к миграции с деревянистого растения на



травянистое, то он сочетал бы выгоды жизни там и здесь, а это повело бьг 
к большему количеству особей, чем если бы размножался только на деревя
нистом (большая убыль летом) или на травянистом (большая убыль зимой 
и в начале весны). Впрочем, если бы можно было установить, что па каких 
либо травянистых растениях зимующие яички почти не могут сохраниться,, 
то мы имели бы случаи, однородные с теми, когда тли мигрируют на корни 
растений.

Rhopalosiphum lonicerae S i e b o l d  не объясним и из предположения 
первичной многоядности, так как на злаках нет автецийных видов, близких 
к E h . lonicerae. Тут нужно иметь в виду следующее. Не смотря на то, 
что Gramtneae очень обширное семейство, видов, не мигрирующих и живу
щих на злаках, очень немного, около 25, в том число 13— 15 Callipterea. 
Очевидно, что злаки почему то были не очень пригодны для тлей в ка
честве первоначальных хозяев, однако для очень многих тлей они смогли 
стать вторичными хозяевами. Rhopalosiphum laetucae К a l t .  перенес 
летние поколения с Rihes nigrum  и других (семейство Saxifragaceaey 
промежуточные растения) на Sonchus (сложноцветное), а не на какой либо 
злак, и только E h . lonicerae S i e b . ,  поселившийся на Lonicera {Caprifo
liaceae, новейшие растения) перенес летние поколения на Phalaris. Род 
Siphonaphis v. d. G o o t  дифференцировался на P runus. Один вид, S. пут - 
pheae мигрирует на разные водные растения (о чем уже ^рворилось), другой 
вид, S. pad i L., на некоторые злаки. Возможно, что Eosaieae древнее, чем 
Grammeae, хотя и те, и другие относятся к промежуточным типам.

С гетерецией заканчивается эволюция циклов у тлей. Сама она возни
кала на пути завоевания новых хозяев. Пока самка-основательница еще 
мало специализирована, тли сравнительно легко могут переходить на новые 
растения с о т с е ми своими’ поколениями; когда же основательница очень 
специализируется на каких либо растениях, станет вызывать образование 
галлов или других изменений на растениях— хозяевах, тогда новых хозяев, 
такие тлц моцхЛШіолучить, лишь перенеся на них летние поколения, т. е. 
путем генерации. Какие бы ни появлялись позднее новые растения, они уже 
не смогут играть роли в жизни гетерецийных тлей, разве только могут ещо 
оказаться пригодными для летних поколевий, если те еще йе очень специа
лизировались на прежних вторичных хозяевах.

Если обстоит дело так, то мы приблизительно можем судить о том,, 
когда закончилась эволюция циклов у каких либо данных тлей. Возьмем, 
напр., хермесов, мигрирующих с ели на лиственницу и пихту. Ведь нужно 
представлять себе дело так, что эти хсрмесы развились сперва на ели, 
стали производить здесь те или иные галлы и лишь, когда затем появились. 
L a r ix  и Abies, они стали мигрировать на эти хвойные. Таким образом, 
время появления L a r ix  и Abies приблизительно обозначает конец образования 
цикла у Chermes abietis L., Cnaphalodes strohilobius К a 11., Pincus p in i  K o c h  
P. strobi H a r t ,  и других. Еще большая древность за циклами хермесов, 
мигрирующих с ели на Abies. Итак, эволюция циклов хермесов закончилась 
уже в мезозое. Эволюция цикла у Eriosoma lanigerum  II a u s т . ,  Е. ате~ 
ricanum  R i l e y  закончилась с появлением в истории земли Pomoideae, 
эволюция E .u lm i  L. закончилась с появлением Eibes (Saxifragaceae), а для 
Е. palchiae B o r n ,  еще не оказывается подходящего вторичного хозяина, 
эволюция Tetraneura ulvii Г)eg. и Т. rubra L i c l i t .  могла закончиться лишь 
с появлением злаков. Эволюция циклов Некоторых Pem phigus с Populus, 
начавшись в мезозое {Populus известен с мела), могла закончиться лишь 
с появлением некоторых Gompositae {Pemphigus filaginis  B o y e r  de F. 
мигрирует на Filago и Gnaphalium P  pyriform is  L i с lit. мигрирует на корни 
Ijactuca и Sonchus). P . spirolhecae P a s s . ,  хотя н автецийный вид (на Po
pulus nigra), но не может уже перейти к гетереции, так как у него остались.

из крылатых девстве ниц одни только полоноски. Но может перейти к гѳте- 
репии и Phloeomyzus passerinii S  i g п о г с t: из крылатых у него только половые 
особи. Разные же другие Pemphigca с Populus почти все перешли к гетерецни, но 
пока, к сожалению, не известны промежуточные растения. Некоторые Pemphi
gca, именно Prociphilus K o c h ,  Paraprociphilus M o r d v . ,  как P. tesselntm  
F i t e  h, дифференцировались н начали развивать свои цикл не раньше, конечно, 
чем появились их первичные хозяева ( C.iataegus, Acer из промежуточных групп 
растений, F raxinus  и Lonicera из новейших), тем не менее и они успели 
закончить эволюцию своих циклов. Многие Aphidinae  дифференцировались 
на Bosaceae, некоторые из них уже перешли к гетерецни, другие виды 
остаются автецийными и, значит, когда либо, когда еще больше видоизме
нятся основательницы и когда, с другой стороны, появятся подходящие 
вторичные хозяева, также смогут перейти к гетерецни. Многие очень древние 
формы, как дубовые филлоксеры, не перешли еще к 'гетерецни, хотя их 
основательницы очень специализированы. Очевидно, до сих пор еще не по
двились подходящие вторичные хозяева. Разные Callipterea не смотріГна 
их очень (Гольпіую древность, если судить по их хозяевам Bctula, Juglans, 
Quercus, Fagus и другим совершенно не могли перейти к гетерецни, даже 
когда они переходили на новых хозяев (T ilia , Acer, Spiraea  и другие), потому 
именпо, что основательницы еще очень мало видоизменены. У таких тлей 
проспективная возможность еще очень большая: им еще предстоит перейти 
к очень видоизмененной основательнице, а затем уже перейти к гетерецни, 
когда появятся подходящие вторичные хозяева. Пока же основательницы 
остаются мало измененными, тли могут лишь переходить на каких 
либо новых хозяев со всеми поколениями и там видоизменяться в особые 
виды, и т. д.

В разные эпохи истории земли эволюция циклов тлей шла и идет по 
одному шаблону, и это постоянство в ходе эволюции циклов объясняется 
единственно постоянством климата в умеренных странах с их временами 
года. В тропиках с их постоянным ровным климатом такая эволюция со
вершенно но мыслима, там могут существовать только бескрылые и кры
латые девственницы. Но и там, конечно, как и всюду, может иметь место 
дивергированис форм: образование не только новых видов, но и родов. 
Гетерсция в тропиках совершенно не мыслима, разве только она будет за
несена с растениями из умеренных стран, но и то она должна тогда за
мениться со временем более простыми циклами.

Отдельный оттиск из жури. „Защ ита растений от вредителей" Л« 7, 1925 г.
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