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Íàñåêîìûå ïðåäñòàâëÿþò áîãàòûé ìàòåðèàë äëÿ èññëåäîâàíèé ýâîëþöèè
è ðàçíîîáðàçèÿ ñåçîííûõ àäàïòàöèé è ôîðìèðóþùèõñÿ íà èõ îñíîâå ãîäè÷-
íûõ öèêëîâ. Êàæäûé âèä, à âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ — è êàæäàÿ ïîïóëÿöèÿ, èìå-
þò ñâîéñòâåííûå òîëüêî èì ãîäè÷íûå öèêëû, êîòîðûå îòëè÷àþòñÿ îò ãîäè÷-
íûõ öèêëîâ äðóãèõ âèäîâ (â òîì ÷èñëå ñèñòåìàòè÷åñêè áëèçêèõ è ñîâìåñòíî
îáèòàþùèõ) èëè ïîïóëÿöèé.

Ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ñåçîííûõ àäàïòàöèé â îòäåëüíûõ òàêñîíàõ â ñî-
÷åòàíèè ñ òàêñîíîìè÷åñêèì àíàëèçîì îòíîñèòñÿ ê ÷èñëó ýôôåêòèâíûõ ïîä-
õîäîâ ïðè ðåøåíèè ôóíäàìåíòàëüíûõ âîïðîñîâ ýâîëþöèè. Ñóùåñòâóþùèå
ãèïîòåçû ýâîëþöèè ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ àäàïòàöèé íàñåêîìûõ ïîñòðîåíû
èìåííî íà òàêîì ïðèíöèïå, íî ïîêà ïðèìåðû èññëåäîâàíèé â ýòîì íàïðàâëå-
íèè íåìíîãî÷èñëåííû è îãðàíè÷åíû ïðåìóùåñòâåííî îòäåëüíûìè ñåìåéñò-
âàìè îòðÿäîâ ÷åøóåêðûëûõ (Òûùåíêî, 1983; Masaki, Yata, 1988), æåñòêî-
êðûëûõ (íà ïðèìåðå îäíîãî ñåìåéñòâà æóæåëèö: Ìàòàëèí, 2007), ñåò÷àòî-
êðûëûõ (íà ïðèìåðå îäíîãî ñåìåéñòâà çëàòîãëàçîê: Âîëêîâè÷, 2007),
ïðÿìîêðûëûõ (íà ïðèìåðå ñåìåéñòâà ñâåð÷êîâ: Tauber et al., 1986; Masaki,
Walter, 1987), ìóðàâüåâ (Êèïÿòêîâ, Ëîïàòèíà, 2007), à òàêæå íåêîòîðûõ ïà-
óêîîáðàçíûõ (Áåëîçåðîâ, 2007, 2012) è ðàêîîáðàçíûõ (Àëåêñååâ, 1990). Èçó-
÷åíèå ñåçîííûõ öèêëîâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà ùèòíèêîâ (Pentatomi-
dae), òðåòüåãî ïî îáúåìó â îòðÿäå ïîëóæåñòêîêðûëûõ (Heteroptera) è âêëþ-
÷àþùåãî ïðèìåðíî 4700 âèäîâ (Henry, 2009; Âèíîêóðîâ è äð., 2010),
ðàñøèðèò âîçìîæíîñòè ïîäîáíîãî àíàëèçà.

Â ðàíåå îïóáëèêîâàííûõ ñòàòüÿõ (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007, 2011á) íàìè áû-
ëà ïðåäñòàâëåíà ñèñòåìà ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ ðåàêöèé, ó÷àñòâóþùèõ â ôîð-
ìèðîâàíèè ðàçíîîáðàçíûõ ãîäè÷íûõ öèêëîâ ó íàñåêîìûõ. Ñðåäè íèõ ðàñ-
ñìîòðåíû 4 êàòåãîðèè ÿâëåíèé, îïðåäåëÿþùèõ ñåçîííûé öèêë ó ùèòíèêîâ:

— àêòèâíîå ñîñòîÿíèå è ðåàêöèè, óïðàâëÿþùèå àêòèâíûì ðàçâèòèåì,
ïðåèìóùåñòâåííî åãî ñêîðîñòüþ,

— äèàïàóçà è ðåàêöèè, óïðàâëÿþùèå ôîðìèðîâàíèåì, ïðîòåêàíèåì è
ïðåêðàùåíèåì ñîñòîÿíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïîêîÿ ðàçíîé ãëóáèíû,

— ìèãðàöèè è ðåàêöèè, îáåñïå÷èâàþùèå àêòèâíîå èçáåãàíèå íåáëàãî-
ïðèÿòíûõ óñëîâèé ïóòåì ïåðåìåùåíèÿ â ïðîñòðàíñòâå,

— ñåçîííûé ïîëèôåíèçì è ðåàêöèè, êîíòðîëèðóþùèå ìîðôîëîãè÷åñêèå
è ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè (îêðàñêó, ôîðìó, ðàçìåðû è ïðîïîðöèè ÷àñòåé
òåëà, ñòåïåíü ðàçâèòèÿ êðûëüåâ è äð.), ÷àñòî òåñíî ñâÿçàííûå ñ ñîñòîÿíèåì
äèàïàóçû èëè èíîé ôîðìîé ñåçîííîãî ïîêîÿ.
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Èìåííî íà îñíîâå êîìáèíàöèè ýòèõ ñåçîííûõ àäàïòàöèé â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ è ñîçäàåòñÿ òî ðàçíîîáðàçèå ñåçîííûõ ñõåì ó íàñåêîìûõ, êîòîðîå
ïðèíÿòî ñâîäèòü ê íåñêîëüêèì îñíîâíûì òèïàì. Ïðåæäå âñåãî ðàçëè÷àþò ãî-
ìîäèíàìíûé è ãåòåðîäèíàìíûé òèïû ðàçâèòèÿ è ñîîòâåòñòâåííî ñåçîííûå
öèêëû. Â ïåðâîì ñëó÷àå íàñåêîìûå îñòàþòñÿ â ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíîì
ñîñòîÿíèè â òå÷åíèå âñåãî ãîäà; âî âòîðîì — ïåðèîäû àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ
÷åðåäóþòñÿ ñ ïåðèîäàìè ñåçîííîãî ïîêîÿ ðàçíîé ãëóáèíû è èíòåíñèâíîñòè.

Ãîìîäèíàìíûå öèêëû ãëàâíûì îáðàçîì õàðàêòåðíû äëÿ âèäîâ, íàñåëÿ-
þùèõ îòíîñèòåëüíî ñòàáèëüíûå óñëîâèÿ. Ýòî — îáèòàòåëè ñóáòðîïèêîâ è
òðîïèêîâ, ñèíàíòðîïíûå âèäû, íåêîòîðûå ïî÷âåííûå íàñåêîìûå. Ê ãîìîäè-
íàìíîìó ðàçâèòèþ â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè ÷àñòî ïåðåõîäÿò þæíûå ãåîãðà-
ôè÷åñêèå ïîïóëÿöèè âèäîâ, èìåþùèå â óìåðåííîì êëèìàòå ãåòåðîäèíàìíîå
ðàçâèòèå. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî ïîïóëÿöèè ùèòíèêà Podisus maculivent-
ris (Say) âî Ôëîðèäå (ÑØÀ, 30° ñ. ø.) õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì äèà-
ïàóçû (De Clercq, Degheele, 1993), âñëåäñòâèå ÷åãî èìàãî ýòîãî âèäà âñòðå÷à-
þòñÿ òàì êðóãëîãîäè÷íî (Richman, Mead, 1980). Ó ïîïóëÿöèé Nezara viri-
dula (L.), îáèòàþùèõ åùå áëèæå ê ýêâàòîðó, äèàïàóçà íå âûðàæåíà, è
ÿéöåêëàäêà áûëà îòìå÷åíà äàæå çèìîé â Èíäèè (23° ñ. ø.; Singh, 1973) è
Áðàçèëèè (23° þ. ø.; Panizzi, Hirose, 1995).

Îäíàêî â îñíîâå ïîñòîÿííîãî ñóùåñòâîâàíèÿ íàñåêîìûõ â áîëåå æåñòêèõ
êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ óìåðåííûõ øèðîò ëåæèò îáÿçàòåëüíîå ÷åðåäî-
âàíèå ïåðèîäîâ àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ è ñåçîííîãî ïîêîÿ. Â ïðåäåëàõ òàêîãî
ãåòåðîäèíàìíîãî öèêëà ðàçëè÷àþò ìîíîâîëüòèíèçì (è ñîîòâåòñòâåííî
ìîíîâîëüòèííûå öèêëû) è ïîëèâîëüòèíèçì (áèâîëüòèííûå è ïîëèâîëüòèí-
íûå öèêëû).

Ïîëóæåñòêîêðûëûå â öåëîì îòíîñÿòñÿ ê òåðìîôèëüíûì íàñåêîìûì.
Äëÿ çàâåðøåíèÿ îíòîãåíåòè÷åñêîãî öèêëà èì íåîáõîäèìà äîâîëüíî áîëüøàÿ
ñóììà ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð, ïîýòîìó îáû÷íî äàæå â óìåðåííûõ øèðî-
òàõ îíè äàþò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå çà ãîä, à íà þãå çàâåðøàåòñÿ íå áîëåå
3 èëè 4 ïîêîëåíèé (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007). Ïðè ñåçîííîì îãðàíè÷åíèè äî-
ñòóïíîñòè ïèùè ÷èñëî åæåãîäíûõ ïîêîëåíèé ìîæåò óìåíüøàòüñÿ.

Ãëàâíàÿ îòëè÷èòåëüíàÿ ÷åðòà ìîíîâîëüòèííîãî öèêëà — çàâåðøåíèå
òîëüêî îäíîãî ïîêîëåíèÿ â òå÷åíèå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà, òîãäà êàê ïðè ïî-
ëèâîëüòèíèçìå ôîðìèðóþòñÿ 2 è áîëåå ïîêîëåíèé çà ñåçîí. Îñíîâíàÿ îñî-
áåííîñòü ïîëèâîëüòèííîãî ñåçîííîãî öèêëà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïåðåçèìîâàâ-
øåå ïîêîëåíèå äàåò íà÷àëî ïîñëåäîâàòåëüíûì ëåòíèì ïîêîëåíèÿì, ÷åðåäà
êîòîðûõ çàâåðøàåòñÿ äèàïàóçîé è çèìîâêîé. Ýêîëîãè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ïî-
ëèâîëüòèíèçìà îêàçàëàñü îäíîòèïíîé ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ
(Äàíèëåâñêèé, 1961; Tauber et al., 1986; Danks, 1987). Îíà îáû÷íî îñóùåñò-
âëÿåòñÿ íà îñíîâå ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè (ÔÏÐ) äëèííîäíåâíîãî òèïà:
îñåííåå óìåíüøåíèå äëèíû äíÿ ÷àñòî â ñî÷åòàíèè ñ ïîíèæåíèåì òåìïåðàòó-
ðû èíäóöèðóåò äèàïàóçó. Íàäåæíîñòü ñèñòåìû ñèíõðîíèçàöèè ïîëèâîëü-
òèííîãî ðàçâèòèÿ ñ ðèòìîì âíåøíèõ óñëîâèé ïîâûøàåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ
áëàãîäàðÿ ñïîñîáíîñòè âîñïðèíèìàòü ïàðàëëåëüíîå äåéñòâèå ðàçíûõ âíåø-
íèõ ôàêòîðîâ — òåìïåðàòóðû (êàê åå ñðåäíåãî óðîâíÿ, òàê è ñóòî÷íîãî è
ñåçîííîãî ðèòìîâ), ñåçîííîé äèíàìèêè äëèíû äíÿ, êà÷åñòâåííîãî ñîñòàâà
êîðìà è ïð. Ïîýòîìó áëàãîäàðÿ ìîäèôèöèðóþùåìó âëèÿíèþ âíåøíèõ óñëî-
âèé íà ïàðàìåòðû ÔÏÐ âðåìÿ íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû è ÷èñëî ïîêîëåíèé
ìîãóò èçìåíÿòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò ïîãîäíûõ óñëîâèé êîíêðåòíîãî ãîäà.
Ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ÔÏÐ ãàðàíòèðóåò ñòðîãîå ñîîòâåòñòâèå ñåçîí-
íîãî öèêëà êàæäîé ãåîãðàôè÷åñêîé ïîïóëÿöèè çîíàëüíûì îñîáåííîñòÿì
êëèìàòà.

Ïðè èññëåäîâàíèè ñåçîííûõ öèêëîâ íàñåêîìûõ íàèáîëüøèé èíòåðåñ
ïðåäñòàâëÿåò ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü âîëüòèíèçìà è äèàïàóçû. Â ñâÿ-
çè ñ çîíàëüíîñòüþ êëèìàòà êîëè÷åñòâî ãåíåðàöèé çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí ó
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áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ìåðå äâè-
æåíèÿ ñ ñåâåðà íà þã. Ïðè ýòîì îáû÷íî ïðîÿâëÿåòñÿ ÷åòêàÿ çàêîíîìåðíîñòü:
ïåðåõîä îò ìîíîâîëüòèíèçìà â ñåâåðíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà ÷åðåç áè- è ïîëèâîëü-
òèíèçì ê ãîìîäèíàìíîìó òèïó ñåçîííîãî öèêëà íà þãå. ×àñòî ó òðîïè÷åñêèõ
ïîïóëÿöèé äèàïàóçà ïîëíîñòüþ íå èñ÷åçàåò, íî ìåíÿþòñÿ åå êîëè÷åñòâåí-
íûå ïîêàçàòåëè — èíòåíñèâíîñòü (ãëóáèíà), ïðîäîëæèòåëüíîñòü, à òàêæå
ñàìà òåíäåíöèÿ ê ôîðìèðîâàíèþ äèàïàóçû (Denlinger, 1986). Íà ñåâåðå
àðåàëà ëèøü â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ íàáëþäàåòñÿ ðàçâèòèå åæåãîäíî áîëåå ÷åì îä-
íîãî ïîêîëåíèÿ — íàïðèìåð, ó Orius strigicollis (Poppius) (Anthocoridae) è
Eccritotarsus catarinensis (Carvalho) (Miridae) (Musolin et al., 2004; Coetzee
et al., 2007; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2009). Èç ùèòíèêîâ àíàëîãè÷íóþ òåíäåíöèþ
ïðîÿâëÿåò è Nezara viridula (L.) â ßïîíèè: äàæå ðÿäîì ñ ñåâåðíîé ãðàíèöåé
àðåàëà ýòîò âèä ðàçâèâàåòñÿ íå â îäíîì, à â äâóõ èëè äàæå òðåõ ïîêîëåíèÿõ â
ãîä (Kiritani et al., 1963; Musolin, Numata, 2003a, b; Musolin, 2007, 2012).
Áîëüøèíñòâî ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ è
äðóãèõ íàñåêîìûõ ìîíîâîëüòèííî èëè äàæå ñåìèâîëüòèííî ó ñåâåðíîé
(â Þæíîì ïîëóøàðèè — þæíîé) ãðàíèöû àðåàëà (ñì.: Danks, 1987; Saulich,
Musolin, 1996; Ñàóëè÷, 2010).

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — ïðîàíàëèçèðîâàòü íàèáîëåå ïîäðîáíî èçó-
÷åííûå ñõåìû ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ùèòíèêîâ óìåðåííîãî êëèìàòà, âûÿâèòü
ýêîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû, ó÷àñòâóþùèå â ôîðìèðîâàíèè îïðåäåëåííîãî
òèïà ñåçîííîãî öèêëà, à òàêæå îöåíèòü ñòåïåíü ñõîäñòâà èëè ðàçëè÷èÿ â õà-
ðàêòåðå ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ó âèäîâ ðàçíîé (â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà) ñèñòåìà-
òè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè. Èìåþùèåñÿ â íàøåì ðàñïîðÿæåíèè ëèòåðàòóð-
íûå äàííûå è ñîáñòâåííûé ýêñïåðèìåíòàëüíûé ìàòåðèàë îõâàòûâàþò
3 (Asopinae, Pentatominae è Podopinae) èç 11 âûäåëÿåìûõ â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ ïîäñåìåéñòâ ùèòíèêîâ.

1. ÌÎÍÎÂÎËÜÒÈÍÍÛÉ ÑÅÇÎÍÍÛÉ ÖÈÊË

Ïðè ìîíîâîëüòèííîì öèêëå çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí ðàçâèâàåòñÿ âñåãäà
òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå. Ïðè÷èíó ìîíîâîëüòèííîñòè äî íåäàâíåãî âðåìåíè
ñâÿçûâàëè èñêëþ÷èòåëüíî ñ íàñòóïëåíèåì îáëèãàòíîé äèàïàóçû â êàæäîì
îíòîãåíåòè÷åñêîì öèêëå íåçàâèñèìî îò âíåøíèõ óñëîâèé. Îäíàêî â äàëü-
íåéøåì âûÿñíèëîñü, ÷òî ñóùåñòâóþò ðàçíîîáðàçíûå ñïîñîáû ïîääåðæàíèÿ
òàêîãî ñåçîííîãî öèêëà, à ýêîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â èõ îñíîâå,
óäàåòñÿ âûÿâèòü òîëüêî â ñïåöèàëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ (Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
1996; Saulich, Musolin, 1996). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â ïðåäåëàõ ìîíîâîëüòè-
íèçìà ðàçëè÷àþò ìîíîâîëüòèíèçì íà ýíäîãåííîé îñíîâå (çàêðåïëåííûé
ìîíîâîëüòèíèçì íà îñíîâå îáëèãàòíîé äèàïàóçû) è ýêçîãåííî-êîíòðîëèðóå-
ìûé ìîíîâîëüòèíèçì (ÿâëÿþùèéñÿ ñëåäñòâèåì âëèÿíèÿ âíåøíèõ ôàêòî-
ðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ÷èñëî ïîêîëåíèé â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà ó ïîòåíöèàëü-
íî ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ â ñèëó òåõ èëè èíûõ ïðè÷èí).

1.1. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë íà ýíäîãåííîé îñíîâå

Òàêîé ñåçîííûé öèêë õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî â êàæäîì ïîêîëåíèè
âèäà èëè ïîïóëÿöèè íåçàâèñèìî îò âíåøíèõ óñëîâèé îáÿçàòåëüíî íàñòóïàåò
äèàïàóçà. Â óìåðåííûõ øèðîòàõ ôîðìèðîâàíèå çèìíåé äèàïàóçû ñèíõðîíè-
çèðîâàíî ñ íàñòóïëåíèåì îñåííåãî ïîõîëîäàíèÿ. Åñëè âèäó ñâîéñòâåííà îá-
ëèãàòíàÿ äèàïàóçà, òî íà âñåì ïðîòÿæåíèè àðåàëà âñå ïîïóëÿöèè âèäà âñå-
ãäà çàâåðøàþò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå. Ýòî ãëàâíàÿ îñîáåííîñòü äàííîãî
òèïà ñåçîííûõ öèêëîâ. Äèàïàóçà ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ ëþáîé, íî ñòðîãî ñïå-
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öèôè÷íîé äëÿ âèäà ñòàäèåé îíòîãåíåçà. Òàê, ñðåäè èññëåäîâàííûõ ùèòíè-
êîâ îáëèãàòíàÿ ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà îáíàðóæåíà ó Picromerus bidens
L. è Apateticus cynicus (Say) (ïîäñåì. Asopinae), îáëèãàòíàÿ ëè÷èíî÷íàÿ
äèàïàóçà ñâîéñòâåííà Pentatoma rufipes L. (ïîäñåì. Pentatominae), îáëèãàò-
íàÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà èçó÷åíà ó Menida scotti Puton, Palomena angulo-
sa Motschulsky è Palomena prasina (L.) (ïîäñåì. Pentatominae).

Êàæóùàÿñÿ ïðîñòîòà ìîíîâîëüòèííîãî öèêëà ÷àñòî ñîïðÿæåíà ñ ðàçëè÷-
íûìè àäàïòàöèÿìè, ñïîñîáñòâóþùèìè íå òîëüêî ïîääåðæàíèþ òàêîãî ñå-
çîííîãî öèêëà, íî è ñèíõðîíèçàöèè ñðîêîâ ïðîõîæäåíèÿ îòäåëüíûõ ñòàäèé
ñ îïðåäåëåííûìè ïåðèîäàìè ñåçîíà, íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûìè äëÿ èõ àê-
òèâíîãî ðàçâèòèÿ èëè çèìîâêè. Òàêèå àäàïòàöèè ìîãóò áûòü îáíàðóæåíû
òîëüêî ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì. Â äàííîé ñòàòüå ïðèâåäåíû íàèáîëåå
èçó÷åííûå ïðèìåðû, äåìîíñòðèðóþùèå ðàçíûå ìåõàíèçìû è ïðè÷èíû ôîð-
ìèðîâàíèÿ ìîíîâîëüòèííîãî öèêëà ó ùèòíèêîâ, à òàêæå ðîëü äîïîëíèòåëü-
íûõ ñåçîííûõ àäàïòàöèé â ïîääåðæàíèè òàêîãî öèêëà.

1.1.1. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë
íà îñíîâå îáëèãàòíîé ýìáðèîíàëüíîé äèàïàóçû

Picromerus bidens L. Â áîëüøèíñòâå èñòî÷íèêîâ ñåçîííûé öèêë ýòîãî
âèäà ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ìîíîâîëüòèííûé ñ îáëèãàòíîé äèàïàóçîé íà ýìá-
ðèîíàëüíîé ñòàäèè (Leston, 1955; Southwood, Leston, 1959; Ïó÷êîâ, 1961;
Javahery, 1986; Larivière, Larochålle, 1989). Íàðÿäó ñ ýòèì â ëèòåðàòóðå
èìåþòñÿ íåìíîãî÷èñëåííûå ñîîáùåíèÿ î íàõîäêàõ àêòèâíûõ âçðîñëûõ êëî-
ïîâ ðàííåé âåñíîé (Schumacher, 1910—1911; Butler, 1923), ÷åãî áûòü íå
äîëæíî, åñëè èìàãî ïîãèáàþò âñêîðå ïîñëå ñïàðèâàíèÿ è ÿéöåêëàäêè â êîí-
öå ëåòà è â íà÷àëå îñåíè. Òàêèå âåñåííèå íàõîäêè èìàãî ïîçâîëèëè âûäâè-
íóòü ãèïîòåçó îá îäíîâðåìåííîì ñóùåñòâîâàíèè äâóõ òèïîâ ñåçîííîãî ðàçâè-
òèÿ âèäà: îñíîâíîãî ñ çèìîâêîé íà ýìáðèîíàëüíîé ñòàäèè è áîëåå ðåäêîãî
(âòîðè÷íîãî) — ñ çèìîâêîé èìàãî (Larivière, Larochelle, 1989).

Ïðîâåäåííûé íàìè àíàëèç êîëëåêöèîííîãî ìàòåðèàëà ÇÈÍ ÐÀÍ ïîä-
òâåðäèë ôàêòû íàõîäîê èìàãî P. bidens â ðàçíûõ ðåãèîíàõ Ðîññèè â àïðå-
ëå—ìàå (ðèñ. 1).

Â Ñðåäíåé ïîëîñå Ðîññèè è íà Óêðàèíå îñíîâíàÿ ìàññà êëîïîâ îêðûëÿåò-
ñÿ â èþëå (Ïó÷êîâ, 1961); â Âåëèêîáðèòàíèè, ïî äàííûì ðàçíûõ àâòîðîâ,
îêðûëåíèå ïèêðîìåðóñà ïðîèñõîäèò â êîíöå èþëÿ è â àâãóñòå (Southwood,
Leston, 1959; Hawkins, 2003). Ïîñêîëüêó íàõîäêè âçðîñëûõ êëîïîâ âåñíîé
íå âïèñûâàþòñÿ â ôåíîëîãè÷åñêóþ ñõåìó âèäà ñ çèìîâêîé íà ýìáðèîíàëüíîé
ñòàäèè, áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïåðåçèìîâûâàþò êëîïû, çàðà-
æåííûå ìóõàìè-ôàçèèíàìè (Diptera, Tachinidae, Phasiinae; Leston, 1955).
Ïîçæå òàêàÿ âîçìîæíîñòü çèìîâêè íà íå ñâîéñòâåííîé âèäó ñòàäèè áûëà
ïîäòâåðæäåíà ïðè èññëåäîâàíèè äðóãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Âèêòîðîâ, 1976;
Tauber et al., 1986; Danks, 1987). Ïðèñóòñòâèå ýíäîïàðàçèòè÷åñêèõ íàñåêî-
ìûõ ñóùåñòâåííî âëèÿåò íà ñåçîííîå ðàçâèòèå õîçÿåâ, èçìåíÿÿ èõ ôèçèîëî-
ãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå. Ôàçèèíû çàðàæàþò âçðîñëûõ êëîïîâ, ïîÿâëÿþùèõñÿ
îñåíüþ. Îòðîæäàþùèåñÿ ëè÷èíêè ôàçèèí çàäåðæèâàþò ðàçâèòèå ïîëîâîé
ñèñòåìû õîçÿèíà ïóòåì êàñòðàöèè; êàñòðèðîâàííûå êëîïû íå ó÷àñòâóþò â
ðàçìíîæåíèè è îñòàþòñÿ çèìîâàòü. Òàêèì îáðàçîì, ëè÷èíêà ïàðàçèòà ïîëó-
÷àåò âîçìîæíîñòü ïåðåçèìîâàòü â òåëå õîçÿèíà è çàâåðøèòü ðàçâèòèå âåñíîé
ñëåäóþùåãî ãîäà.

Äëÿ óòî÷íåíèÿ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïèêðîìåðóñà â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ
áûëè ïðîâåäåíû ýêñïåðèìåíòû â Áåëãîðîäñêîé îáë., äàþùèå ïðåäñòàâëåíèå
î õàðàêòåðå ñåçîííîãî öèêëà ýòîãî ùèòíèêà â óìåðåííîì êëèìàòå ëåñîñòåï-
íîé çîíû (ðèñ. 2).
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Êàê áûëî ïîêàçàíî â ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå, âåñíîé èç ïåðåçèìîâàâøèõ
ÿèö îòðîæäàþòñÿ ëè÷èíêè. Â èþíå êëîïû îêðûëÿþòñÿ, íî ÿéöåêëàäêà çà-
äåðæèâàåòñÿ äî âòîðîé ïîëîâèíû àâãóñòà, è ñàìêè îòêëàäûâàþò äèàïàóçè-
ðóþùèå ÿéöà ëèøü îñåíüþ (Musolin, Saulich, 2000).

Â öåëîì îòíîñèòåëüíàÿ ïðîñòîòà ýòîãî íåîáû÷íîãî äëÿ ùèòíèêîâ ñåçîí-
íîãî öèêëà, êàçàëîñü áû, íå îñòàâëÿåò ìåñòà äëÿ êîíòðîëèðóþùåé ñåçîííîå
ðàçâèòèå ôóíêöèè ôîòîïåðèîäà. Îäíàêî ýêñïåðèìåíòàëüíî áûëî ïîêàçàíî,
÷òî â ñåçîííîì öèêëå P. bidens èìåþòñÿ äâà ïåðèîäà ïîêîÿ — çèìíÿÿ îáëè-
ãàòíàÿ ýìáðèîíàëüíàÿ è ëåòíÿÿ ôàêóëüòàòèâíàÿ ðåïðîäóêòèâíàÿ äèàïàóçû
(ýñòèâàöèÿ). Íàñòóïëåíèå ëåòíåé ðåïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû êîíòðîëèðóåò-
ñÿ êîðîòêîäíåâíîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé èìàãî. Â ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèõ ðåæèìàõ 12 è 14 ÷ ñâåòà â ñóòêè ïðè òåìïåðàòóðå +24.5 °C âñå ñàìêè
ñèíõðîííî â ñðåäíåì íà 15-é äåíü ïðèñòóïàëè ê îòêëàäêå ÿèö, òîãäà êàê â
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Ðèñ. 1. Íàõîäêè èìàãî Picromerus bidens L. â ïðèðîäå â Âåëèêîáðèòàíèè (ïðàâàÿ îñü îðäèíàò
è ñòîëáöû; n > 300; ïî: Leston, 1955) è ðàííèå íàõîäêè èìàãî â ðàçíûõ ðåãèîíàõ Ðîññèè (ïî

ìàòåðèàëàì êîëëåêöèè ÇÈÍ ÐÀÍ; ëåâàÿ îñü îðäèíàò è òî÷êè).

Ðèñ. 2. Ñõåìà ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ Picromerus bidens L. â Áåëãîðîäñêîé îáë.

ÄÄ — äëèííûé äåíü; ÊÄ — êîðîòêèé äåíü. Ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå.



äëèííîäíåâíûõ ëàáîðàòîðíûõ ðåæèìàõ è â ïðèðîäå â èþëå íà ôîíå äëèííî-
ãî äíÿ êëîïû íå ðàçìíîæàëèñü, à ôîðìèðîâàëè ýñòèâàöèþ (Musolin, Saulich,
2000; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007).

Àäàïòèâíûé ñìûñë ýòîé çàäåðæêè ðàçâèòèÿ ãîíàä ñòàë ÿñåí òîëüêî ïîñëå
èçó÷åíèÿ ñâîéñòâ çèìíåé ýìáðèîíàëüíîé äèàïàóçû. Îêàçàëîñü, ÷òî îíà íå
î÷åíü ïðî÷íàÿ. Ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ óæå ÷åðåç 2—3 íåäåëè ïîñëå ÿéöå-
êëàäêè èç äèàïàóçèðóþùèõ ÿèö íà÷èíàþò âûëóïëÿòüñÿ ëè÷èíêè. Â òàêîì
ñëó÷àå â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ èç ÿèö, îòëîæåííûõ ñàìêàìè â ñåðåäèíå ëåòà,
îòðîæäåíèå ëè÷èíîê ìîãëî áû ïðîèñõîäèòü ëåòîì òîãî æå ãîäà, íî ëè÷èíêè
ïèêðîìåðóñà íåñïîñîáíû çèìîâàòü è íåìèíóåìî ïîãèáàëè áû çèìîé. Èíäó-
öèðóåìàÿ äëèííûì äíåì ýñòèâàöèÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ 1.5—2 ìåñ îòî-
äâèãàåò îòêëàäêó ÿèö íà êîíåö ëåòà, à îñåííåå ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû
ïðåäîòâðàùàåò ýìáðèîãåíåç, ïðåïÿòñòâóÿ ãèáåëüíîìó îòðîæäåíèþ ëè÷èíîê
îñåíüþ.

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ïîçâîëèëè ïðåäëîæèòü âåðñèþ, ïî êîòîðîé íå-
ïðî÷íîñòü îáëèãàòíîé ýìáðèîíàëüíîé äèàïàóçû, íàñòóïàþùåé íåçàâèñèìî
îò âíåøíèõ óñëîâèé, âûçâàëà íåîáõîäèìîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ìåõàíèçìà,
îáåñïå÷èâàþùåãî çàäåðæêó ÿéöåêëàäêè äî íàñòóïëåíèÿ îñåííåãî ïîíèæå-
íèÿ òåìïåðàòóðû, êîòîðîå ïðèîñòàíàâëèâàåò ýìáðèîãåíåç è íå äîïóñêàåò îò-
ðîæäåíèÿ ëè÷èíîê îñåíüþ. Òàêèì ìåõàíèçìîì è ÿâëÿåòñÿ ëåòíÿÿ ðåïðî-
äóêòèâíàÿ äèàïàóçà, âûçûâàåìàÿ äëèííûì äíåì. Â ïðèðîäå òîëüêî ïî ïðî-
øåñòâèè äâóõ ìåñÿöåâ è ïðè åñòåñòâåííîì ñîêðàùåíèè ñâåòîâîãî äíÿ ñàìêè
ðåàêòèâèðóþòñÿ è ïðèñòóïàþò ê ðàçìíîæåíèþ (ðèñ. 2; Musolin, Saulich, 2000).

Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ñ ýìáðèîíàëüíîé äèàïàóçîé îïèñàí è ó
íåñêîëüêèõ ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ âèäîâ èç ðîäà Apateticus Dallas (òàêæå ïîä-
ñåì. Asopinae) — Apateticus cynicus (Say), A. bracteatus Fitch è A. crocatus
Uhler (Whitmarsh, 1916; Jones, Coppel, 1963; Javahery, 1994). Çèìíÿÿ ýìá-
ðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà ó ýòèõ âèäîâ ïðèóðî÷åíà ê ñòàäèè ñôîðìèðîâàâøåéñÿ
áëàñòîäåðìû. Òåðìèíàöèÿ äèàïàóçû ïðîèñõîäèò òîëüêî ïîä äåéñòâèåì íèç-
êèõ çèìíèõ òåìïåðàòóð (Javahery, 1994). Èìàãî ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ îêðûëÿ-
þòñÿ â èþíå—èþëå, íî ðàçìíîæåíèå ïðîèñõîäèò òîëüêî ïîçäíåé îñåíüþ.
Ê ñîæàëåíèþ, â ïðîöèòèðîâàííûõ ðàáîòàõ íå èññëåäîâàíî ôèçèîëîãè÷åñêîå
ñîñòîÿíèå ñàìîê â ëåòíèé ïåðèîä, è íåèçâåñòíî, åñòü ëè ó íèõ ýñòèâàöèÿ.
Ïðè ýòîì ôåíîëîãè÷åñêèå íàáëþäåíèÿ îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóþò î íàëè-
÷èè îáÿçàòåëüíîé çèìíåé äèàïàóçû íà ñòàäèè ÿéöà è î çàâåðøåíèè òîëüêî
îäíîãî ïîêîëåíèÿ çà ñåçîí.

1.1.2. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë íà îñíîâå
îáëèãàòíîé ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû

Pentatoma rufipes L. — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé â Ïàëåàðêòèêå âèä,
òèïè÷íûé îáèòàòåëü øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ. Çèìóþò îáû÷íî ëè÷èíêè
II è III âîçðàñòîâ. Ïîäðîáíûå ôåíîëîãè÷åñêèå äàííûå, ïîäòâåðæäàþùèå ìî-
íîâîëüòèíèçì P. rufipes, ïîëó÷åíû íà þãî-çàïàäå Àíãëèè (ðèñ. 3). Îáëèãàò-
íàÿ ëè÷èíî÷íàÿ äèàïàóçà îïðåäåëÿåò ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë íà
ïðîòÿæåíèè âñåãî àðåàëà (Ïó÷êîâ, 1961). Îòìå÷àþò ñëó÷àè çèìîâêè P. rufi-
pes íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè (Southwood, Leston, 1959), íî âåëèêà âåðîÿò-
íîñòü òîãî, ÷òî ïåðåçèìîâûâàþò òîëüêî èìàãî, çàðàæåííûå ôàçèèíàìè (Di-
ptera, Tachinidae). Èçâåñòíî, ÷òî áèâîëüòèííûå òàõèíû Phasia hemiptera (F.)
ïàðàçèòèðóþò íà Pentatoma rufipes âåñíîé, à îñåíüþ — íà Palomena prasina
(L.) (Sun, Marshall, 2003).

Â öåëîì ñåçîííûå öèêëû ñ çèìîâêîé íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè âñòðå÷àþòñÿ
ñðåäè ùèòíèêîâ è ïîëóæåñòêîêðûëûõ äðóãèõ ñåìåéñòâ âåñüìà ðåäêî — ïî
ðàçíûì äàííûì, íå áîëåå ÷åì ó 1.7—5.9 % âèäîâ (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007).
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1.1.3. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë íà îñíîâå
îáëèãàòíîé èìàãèíàëüíîé (ðåïðîäóêòèâíîé) äèàïàóçû

Ýêñïåðèìåíòàëüíî èññëåäîâàíà ïîïóëÿöèÿ Palomena prasina (L.) èç ëå-
ñîñòåïíîé çîíû Ðîññèè (Áåëãîðîäñêàÿ îáë., 50° ñ. ø.). Ïåðåçèìîâàâøèå êëî-
ïû âåñíîé ïîñëå íåïðîäîëæèòåëüíîãî ïåðèîäà ïèòàíèÿ ïðèñòóïàþò ê îò-
êëàäêå ÿèö, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ äî êîíöà èþëÿ. Îòðîäèâøèåñÿ ëè÷èíêè
ïèòàþòñÿ, ìåäëåííî ðàñòóò è êî âòîðîé ïîëîâèíå àâãóñòà îêðûëÿþòñÿ.
Ïîñëå ïåðèîäà ïðåääèàïàóçíîãî ïèòàíèÿ êëîïû óõîäÿò íà çèìîâêó (ðèñ. 4;
Saulich, Musolin, 1996).

Â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ äèàïàóçà ó P. prasina èíâàðèàíòíî ôîðìèðîâà-
ëàñü âî âñåõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ è òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ è íèêàêèìè
ïðîâîöèðóþùèìè óñëîâèÿìè âûçâàòü ðåïðîäóêöèþ ó êëîïîâ íå óäàâàëîñü.
Íà îñíîâàíèè ýòîãî áûë ñäåëàí âûâîä îá îáëèãàòíîì õàðàêòåðå çèìíåé ðå-
ïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû ó P. prasina. Îäíàêî ôîòîïåðèîä âñå æå îêàçûâàåò
ðåãóëèðóþùåå âëèÿíèå íà ñåçîííîå ðàçâèòèå ïîïóëÿöèè, ÷òî ïðîÿâèëîñü â
èçìåíåíèè ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê (Saulich, Musolin, 1996): ÷åì êîðî÷å
äåíü, òåì áûñòðåå îíè ðàñòóò. Ðàçíèöà íà÷èíàåò îáíàðóæèâàòüñÿ óæå â
III ëè÷èíî÷íîì âîçðàñòå. Îíà ïîñòåïåííî óñèëèâàåòñÿ, äîñòèãàÿ ìàêñèìóìà
â V âîçðàñòå. Ýòî óñêîðåíèå áûëî îòìå÷åíî âî âñåõ òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ
(+20, 26 è 30 °Ñ), íî íàèáîëüøåãî çíà÷åíèÿ äîñòèãàëî ïðè +20 °C. Ïðè òàêîé
òåìïåðàòóðå ëè÷èíêè â êîðîòêîì äíå îêðûëèëèñü ïî÷òè íà 20 äíåé ðàíüøå,
÷åì â äëèííîì äíå. Ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ ïðîÿâ-
ëÿëîñü ñëàáåå, à ÷àñòî ñîâñåì èñ÷åçàëî. Ýòîò ôàêò, âåðîÿòíî, ìîæåò áûòü
îáúÿñíåí ñóùåñòâîâàíèåì òåìïåðàòóðíîãî îïòèìóìà è ïðåäåëîâ ïðîÿâëåíèÿ
äàííîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè, êàê è ëþáîãî áèîëîãè÷åñêîãî ïðîöåñ-
ñà. Êîðîòêîäíåâíîå óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ïðèîáðåòàåò àäàïòèâíîå
çíà÷åíèå èìåííî ïðè óìåðåííûõ îñåííèõ òåìïåðàòóðàõ, ïîñêîëüêó ïîâû-
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Ðèñ. 3. Ôåíîëîãèÿ Pentatoma rufipes L. íà þãî-âîñòîêå Àíãëèè (ïî: Hawkins, 2003).

à — ëè÷èíêè I—IV âîçðàñòîâ; á — ëè÷èíêè ïîñëåäíåãî (V) âîçðàñòà; â — èìàãî. Ïî îñè àáñöèññ — ìåñÿöû;
ïî îñè îðäèíàò — êîëè÷åñòâî îñîáåé (ýêç.).



øàåò øàíñû ïîçäíî îòðîäèâøèõñÿ ëè÷èíîê äîñòè÷ü äèàïàóçèðóþùåé ñòà-
äèè (èìàãî) äî íàñòóïëåíèÿ îñåííèõ õîëîäîâ è ïîäãîòîâèòüñÿ ê çèìîâêå.
Ó ëè÷èíîê, îòðîäèâøèõñÿ â ñåðåäèíå ëåòà, ïðîáëåìû íåäîñòàòêà âðåìåíè
íåò. Ïîìèìî óñêîðåíèÿ ðàçâèòèÿ â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà òàêîé ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêèé êîíòðîëü ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê ñïîñîáñòâóåò ñèíõðîíèçà-
öèè îêðûëåíèÿ èìàãî, ñäâèãàÿ ïîÿâëåíèå çèìóþùåé ñòàäèè íà ïåðèîä ñåçî-
íà, íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ äèàïàóçíîãî ñîñòîÿíèÿ.
Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè ëè÷èíî÷íîãî
ðàçâèòèÿ îáíàðóæåíà ó âèäà, íå ïðîÿâëÿþùåãî ðåàêöèè íà äëèíó äíÿ ïðè
èíäóêöèè äèàïàóçû.

Àíàëîãè÷íàÿ êîëè÷åñòâåííàÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè
ðîñòà ëè÷èíîê îïèñàíà è ó Palomena angulosa (Motschulky) â ßïîíèè (Hori,
1986). ×åì ðàíüøå â ñåçîíå ïîÿâëÿëèñü ëè÷èíêè, òåì ìåäëåííåå îíè ðîñëè.
Òîðìîæåíèå ñêîðîñòè ðîñòà äîñòèãàëî 50—60 %. Ñ îäíîé ñòîðîíû, òàêàÿ
àäàïòèâíàÿ ñòðàòåãèÿ îïðåäåëåíà ñðîêàìè ïîÿâëåíèÿ ïëîäîâ êîðìîâûõ ðàñ-
òåíèé. Íåñìîòðÿ íà ïîëèôàãèþ, ïðîÿâëÿþùóþñÿ â ñïîñîáíîñòè ïèòàòüñÿ íå
òîëüêî ðàçíûìè âèäàìè, íî è ðàçíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé, ëè÷èíêè íå ìîãóò
óñïåøíî äîñòè÷ü èìàãèíàëüíîé ñòàäèè, íå ïèòàÿñü ïëîäàìè ðàñòåíèé (Hori
et al., 1985). Íî ñ äðóãîé ñòîðîíû, óñêîðåíèå ðîñòà ëè÷èíîê îñåíüþ ñâÿçàíî
ñ íåîáõîäèìîñòüþ çàâåðøåíèÿ ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ äî íàñòóïëåíèÿ
îñåííåãî ïîõîëîäàíèÿ, ïîñêîëüêó çèìîâêà ó Palomena angulosa, òàê æå êàê
è ó P. prasina, ïðîèñõîäèò èñêëþ÷èòåëüíî íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè.

Åùå îäèí õîðîøî èññëåäîâàííûé ùèòíèê Menida scotti Puton, ðàñïðî-
ñòðàíåííûé â ßïîíèè, èìååò ìîíîâîëüòèííûé öèêë íà îñíîâå ôîðìèðîâà-
íèÿ çèìíåé îáëèãàòíîé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû. Ïðè ýòîì ôèçèîëîãè÷å-
ñêîå ñîñòîÿíèå ñàìöîâ è ñàìîê âî âðåìÿ çèìîâêè ðàçëè÷àåòñÿ. Òàê, äèàïàóçà
ó îáîèõ ïîëîâ îáëèãàòíàÿ, íî ñàìöû èìåþò çðåëóþ ñïåðìó óæå îñåíüþ. Êëî-
ïû ñïàðèâàþòñÿ äàæå âî âðåìÿ çèìîâêè, è ïðè ñïàðèâàíèè îíè ïåðåäàþò
ñàìêàì ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, êîòîðûå, âåðîÿòíî, ïîâûøàþò øàíñû ñàìîê
íà óñïåøíóþ çèìîâêó. Ïðè ýòîì ñîçðåâàíèå è îòêëàäêà ÿèö ó ñàìîê íà÷èíà-
þòñÿ òîëüêî âåñíîé (Koshiyama et al., 1993, 1994).

1.2. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ñ ýêçîãåííîé ðåãóëÿöèåé

Ýêçîãåííî ðåãóëèðóåìûé ìîíîâîëüòèíèçì íàðÿäó ñ ïîëèâîëüòèíèçìîì —
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé òèï ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ. Ïðàêòè÷åñêè âñå âèäû,
èìåþùèå ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë, â ñèëó ðàçëè÷íûõ
ïðè÷èí â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà ïåðåõîäÿò ê ìîíîâîëüòèííîìó ðàçâèòèþ.

Ïîäîáíûé âàðèàíò ñåçîííîãî öèêëà ìîæíî ðàññìîòðåòü íà ïðèìåðå õèù-
íîãî êëîïà Arma custos F. â ëåñîñòåïíîé çîíå (Áåëãîðîäñêàÿ îáë., 50° ñ. ø.),
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Ðèñ. 4. Ôåíîëîãèÿ Palomena prasina (L.) â ëåñîñòåïíîé çîíå.

Âåðòèêàëüíàÿ ëèíèÿ — äàòà, êîãäà äëèíà äíÿ ñ ó÷åòîì ïîëîâèíû ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê ñîñòàâëÿåò 15 ÷
ñâåòà (ïî: Saulich, Musolin, 1996, ñ èçìåíåíèÿìè).



ãäå âñåãäà çàâåðøàåòñÿ òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå (Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 1996). Ïî
ëèòåðàòóðíûì äàííûì, îäíà ãåíåðàöèÿ â òå÷åíèå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà îò-
ìå÷åíà íå òîëüêî â ñåâåðíûõ è öåíòðàëüíûõ ðàéîíàõ Åâðîïû (×åëíîêîâà,
1980) è â ëåñîñòåïíîé çîíå Ñèáèðè (Ïåòðîâà, 1969), íî òàêæå íà þãå Óêðàè-
íû (Ïó÷êîâ, 1961), â Áîëãàðèè (Éîñèôîâ, 1981) è Êèðãèçèè (Ïó÷êîâ, 1965).
Îäíàêî â Àáõàçèè, ïî íàøèì ïðåäïîëîæåíèÿì, âîçìîæíî ðàçâèòèå äâóõ ïî-
êîëåíèé àðìû, òàê êàê â êîíöå èþëÿ òàì â ïðèðîäå áûëè íàéäåíû ëè÷èíêè
II âîçðàñòà (Ò. À. Âîëêîâè÷, ëè÷íîå ñîîáùåíèå). Êðîìå òîãî, äëÿ êðàñíîäàð-
ñêîé (45° ñ. ø.) ïîïóëÿöèè àðìû óäàëîñü ïîëó÷èòü áåçäèàïàóçíóþ êóëüòóðó
ïóòåì âîñïèòàíèÿ ëè÷èíîê è èìàãî â äëèííîì äíå (18 ÷) ïðè òåìïåðàòóðå
+28 °Ñ (Èñìàèëîâ, Îëåùåíêî, 1977). Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó âíåøíåãî
êîíòðîëÿ íàñòóïëåíèÿ çèìíåé äèàïàóçû ó A. custos.

Äåéñòâèòåëüíî, ýêñïåðèìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî èíäóê-
öèÿ ðåïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû ó ýòîãî âèäà ðåãóëèðóåòñÿ ÔÏÐ äëèííîäíåâ-
íîãî òèïà (Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994): â êîðîòêîì äíå ôîðìèðóåòñÿ äèàïàóçà,
òîãäà êàê â äëèííîì äíå ïðîèñõîäÿò ñîçðåâàíèå ñàìîê, ñïàðèâàíèå è ÿéöå-
êëàäêà. Íî äàæå â äëèííîäíåâíûõ óñëîâèÿõ ðàçìíîæåíèå îêàçàëîñü âîç-
ìîæíûì ëèøü ó ÷àñòè îñîáåé ïðè òåìïåðàòóðå âûøå +27 °Ñ (ðèñ. 5). Ïðè
òåðìîðèòìàõ (+27 : +13.5 °Ñ) äèàïàçîí òåìïåðàòóð, äîïóñêàþùèõ ïðîÿâëå-
íèå ÔÏÐ, íåñêîëüêî ðàñøèðÿëñÿ, íî è â ýòîì ñëó÷àå ïðè ñðåäíåé òåìïåðàòó-
ðå ðèòìà +20 °C îêîëî 60 % ñàìîê â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ ôîðìèðîâàëè
äèàïàóçó (Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994).

Òàêèì îáðàçîì, A. custos ìîæåò ðåàëèçîâàòü ïîëèâîëüòèííûé ñåçîííûé
öèêë òîëüêî â òîé ÷àñòè ñâîåãî àðåàëà, ãäå òåìïåðàòóðà äîñòàòî÷íî âûñîêà,
÷òîáû ïðåäîòâðàòèòü ôîðìèðîâàíèå äèàïàóçû. Îäíàêî íà áîëüøåé ÷àñòè
àðåàëà âèäà ìàêñèìàëüíàÿ òåìïåðàòóðà äàæå ñàìîãî òåïëîãî ìåñÿöà (èþëÿ)
íå äîñòèãàåò óðîâíÿ, ïðè êîòîðîì âîçìîæíî áåçäèàïàóçíîå ðàçâèòèå.

Ïåðåõîä ê ìîíîâîëüòèíèçìó ó A. custos ïîääåðæèâàåòñÿ åùå îäíîé îñî-
áåííîñòüþ âèäà, êîòîðàÿ íå ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ó íàñåêîìûõ, — ÷óâñòâèòåëü-
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Ðèñ. 5. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ Arma custos F. èç Áåëãîðîäñêîé îáë.

1 — ïðè òåìïåðàòóðå +29...+30 °Ñ; 2 — ïðè òåìïåðàòóðå +24...+25 °Ñ (ïî: Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994).



íîñòüþ ê äëèíå äíÿ òîëüêî íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè (Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
1996). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå èìàãî ëåòíåãî ïî-
êîëåíèÿ è âîçìîæíîñòü ôîðìèðîâàíèÿ çèìîâî÷íîãî ñîñòîÿíèÿ îïðåäåëÿþò-
ñÿ ñðîêàìè èõ îêðûëåíèÿ. Åñëè îòðîæäåíèå êëîïîâ ïðîèñõîäèò íà ôîíå
äëèíû äíÿ, ìåíüøåé êðèòè÷åñêîé, òî âñå èìàãî óõîäÿò â äèàïàóçó. Â ïîëå-
âûõ îïûòàõ, ïðîâåäåííûõ â ëåñîñòåïíîé çîíå, íåçàâèñèìî îò òîãî, êîãäà ëè-
÷èíêè íà÷èíàëè ðàçâèòèå â ýêñïåðèìåíòå, îíè âñåãäà îêðûëÿëèñü íå ðàíü-
øå ñåðåäèíû èþëÿ, êîãäà äëèíà äíÿ óæå îêàçûâàëàñü ìåíüøå ïîðîãîâîãî
çíà÷åíèÿ ÔÏÐ èçó÷àåìîé ïîïóëÿöèè àðìû. Ïîýòîìó â ïðèðîäíûõ îïûòàõ
àêòèâíûõ êëîïîâ â òîì æå âåãåòàöèîííîì ñåçîíå ïîëó÷àòü íå óäàâàëîñü;
âñå îíè ôîðìèðîâàëè çèìíþþ ðåïðîäóêòèâíóþ äèàïàóçó. Ïîïûòêè ïðå-
äîòâðàòèòü åå íàñòóïëåíèå óâåí÷àëèñü óñïåõîì òîëüêî â îäíîì âàðèàíòå,
êîãäà ðàçâèòèå ëè÷èíîê â ïîëåâûõ îïûòàõ áûëî èñêóññòâåííî ñäâèíóòî íà
áîëåå ðàííèå ñðîêè ïî ñðàâíåíèþ ñ åñòåñòâåííîé ôåíîëîãèåé. Â ýòîì ñëó÷àå
êëîïû îêðûëèëèñü íàìíîãî ðàíüøå îáû÷íîãî — óæå â êîíöå èþíÿ, è 37 %
ñàìîê âñêîðå ïðèñòóïèëî ê îòêëàäêå ÿèö. Â ïðèðîäå æå ýòîãî íèêîãäà íå
ïðîèñõîäèò. Ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, äàæå â ñàìûå æàðêèå ãîäû ïåðâûå
èìàãî â Áåëãîðîäñêîé îáë. ïîÿâëÿþòñÿ íå ðàíåå êîíöà èþëÿ, êîãäà ôîòîïå-
ðèîäè÷åñêèå óñëîâèÿ çàâåäîìî íå äîïóñêàþò ðàçìíîæåíèÿ.

Ñëåäîâàòåëüíî, íå ãåíåòè÷åñêè çàêðåïëåííîå îáÿçàòåëüíîå íàñòóïëåíèå
äèàïàóçû, à îñîáåííîñòè ÔÏÐ (âûñîêèé òåìïåðàòóðíûé îïòèìóì åå ïðîÿâ-
ëåíèÿ è ïðèóðî÷åííîñòü ÷óâñòâèòåëüíîé ê äëèíå äíÿ ñòàäèè) ïîääåðæèâàþò
ìîíîâîëüòèíèçì A. custos â óñëîâèÿõ ëåñîñòåïè. Ýêîëîãè÷åñêóþ ïðè÷èíó
ðåäóêöèè ÷èñëà åæåãîäíûõ ïîêîëåíèé ìîæíî òîëüêî ïðåäïîëàãàòü. Ñ îäíîé
ñòîðîíû, îíà, íåñîìíåííî, ñâÿçàíà ñ òåìïåðàòóðîé: òåðìè÷åñêèå óñëîâèÿ ëå-
ñîñòåïíîé çîíû íàäåæíî îáåñïå÷èâàþò ðàçâèòèå òîëüêî îäíîãî ïîêîëåíèÿ
àðìû. Õîòÿ ñóììà ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð (ÑÝÒ) â ðåãèîíå çíà÷èòåëüíî
ïðåâûøàåò íåîáõîäèìóþ äëÿ çàâåðøåíèÿ îäíîãî ïîêîëåíèÿ, îíà íåäîñòà-
òî÷íà äëÿ óñïåøíîãî ðàçâèòèÿ äâóõ ïîëíûõ ïîêîëåíèé. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
ýòîò õèùíûé êëîï ïèòàåòñÿ ëè÷èíêàìè ëèñòîåäîâ, à áîëüøèíñòâî ëèñòî-
åäîâ, ïî êðàéíåé ìåðå, â ëåñîñòåïíîé çîíå, ãäå ïðîâîäèëèñü íàøè èññëåäîâà-
íèÿ, ðàçâèâàåòñÿ â îäíîì ïîêîëåíèè. Âåðîÿòíî, èìåííî ñîâìåñòíîå äåéñòâèå
ýòèõ äâóõ ôàêòîðîâ — òåìïåðàòóðû è ïèùè — îïðåäåëèëè ïåðåõîä A. ñustos
ê ìîíîâîëüòèííîìó öèêëó â ðåãèîíå.

Äðóãîé âèä ýòîãî ìàëî÷èñëåííîãî ðîäà — Arma chinensis (Fallou),
ðàñïðîñòðàíåííûé â ñòðàíàõ Þãî-Âîñòî÷íîé Àçèè, èìååò ïîëèâîëüòèí-
íûé ñåçîííûé öèêë è îáðàçóåò 2 ïîêîëåíèÿ â Õàðáèíå (Êèòàé, 45.5° c. ø.;
126.4° â. ä.) è 3 ïîêîëåíèÿ þæíåå (Zou et al., 2012).

Ñðåäè ôèòîôàãîâ ñ ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëüòèííûì öèêëîì ïîäîáíûé ïå-
ðåõîä ê ìîíîâîëüòèííîìó ðàçâèòèþ â îòâåò íà äåôèöèò òåïëà äëÿ äâóõ ïîë-
íûõ ïîêîëåíèé è êà÷åñòâî ïèùè ïðîñëåæèâàåòñÿ ó ïîäðîáíî èññëåäîâàííî-
ãî ïîëîñàòîãî ùèòíèêà Graphosoma lineatum L. Â êà÷åñòâå ñèãíàëüíîãî
ôàêòîðà ïðè ôîðìèðîâàíèè äèàïàóçû ýòèì âèäîì òàêæå èñïîëüçóåòñÿ äëè-
íà äíÿ. Ëàáîðàòîðíûå ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè, ÷òî çèìíÿÿ èìàãèíàëüíàÿ
äèàïàóçà ó ãðàôîçîìû êîíòðîëèðóåòñÿ äëèííîäíåâíîé ÔÏÐ, ïðîÿâëÿþùåé-
ñÿ ïðè äîâîëüíî âûñîêîé òåìïåðàòóðå. Êðèòè÷åñêèé ôîòîïåðèîä äàæå ïðè
ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå +24 °Ñ ñîñòàâèë 17 ÷ 15 ìèí (Ìóñîëèí, Ñàóëè÷,
1995). Òàêîé âûñîêèé ïîðîã ÔÏÐ âèäà äàæå ïðè åãî ïîòðåáíîñòè â íåáîëü-
øîé ÑÝÒ âûçûâàåò íàñòóïëåíèå äèàïàóçû â ëåñîñòåïíîé çîíå óæå â ïåðâîì
ïîêîëåíèè, ïîääåðæèâàÿ ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë G. lineatum (Mu-
solin, Saulich, 2001).

Äàííûé âûâîä áûë ïîäòâåðæäåí â êâàçèïðèðîäíûõ ýêñïåðèìåíòàõ. Êîã-
äà ëè÷èíêè ðàçâèâàëèñü â ñðîêè, ñîîòâåòñòâóþùèå îáû÷íîé ôåíîëîãèè ïî-
ëîñàòîãî ùèòíèêà â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ Áåëãîðîäñêîé îáë. (50° ñ. ø.), âî
âñåõ ñåðèÿõ âñå îñîáè ôîðìèðîâàëè äèàïàóçó (ðèñ. 6; âàðèàíòû 1995 ã.).
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Â îòëè÷èå îò ýòîãî â ñåðèÿõ 1996 ã. ñðîêè îêðûëåíèÿ ëè÷èíîê áûëè èñêóñ-
ñòâåííî ñäâèíóòû (êàê îïèñàíî âûøå â îïûòàõ ñ A. custos) íà î÷åíü ðàííèé
ïåðèîä, âî âðåìÿ êîòîðîãî äëèíà äíÿ ïðåâûøàëà ïîðîãîâîå çíà÷åíèå ÔÏÐ
ïîëîñàòîãî ùèòíèêà. Ïðè òàêîì ñäâèãå ñðîêîâ îêðûëåíèÿ äî 70 % ñàìîê
îêàçàëèñü àêòèâíûìè è íà÷èíàëè îòêëàäûâàòü ÿéöà. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòà-
òû, íåñîìíåííî, ïîäòâåðæäàþò ðîëü äëèíû äíÿ â èíäóêöèè äèàïàóçû ó ïî-
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Ðèñ. 6. Èíäóêöèÿ äèàïàóçû ó Graphosoma lineatum L. â êâàçèïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ â 1995 è
1996 ãã. (ïî: Musolin, Saulich, 2001).

Ãîðèçîíòàëüíûå ëèíèè — ñåðèè îïûòîâ. Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû äàòû îòðîæäåíèÿ ëè÷èíîê â îïûòàõ 1995 ã.
Â 1996 ã. â êâàçèïðèðîäíûå óñëîâèÿ áûëè âûñòàâëåíû ëè÷èíêè II—V âîçðàñòîâ. Ãèñòîãðàììû — äàòû
îêðûëåíèÿ è ôèçèîëîãè÷åñêèé ñòàòóñ ñàìîê: ñâåòëûå ñòîëáöû — àêòèâíûå ñàìêè, òåìíûå ñòîëáöû —
äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè. Çâåçäî÷êè — íà÷àëî ÿéöåêëàäêè â ñåðèÿõ îïûòà 1996 ã. Êðèâûå: 1 — äëèíà äíÿ ñ

ó÷åòîì ïîëîâèíû ñóìåðåê (Øàðîíîâ, 1945); 2 — òåìïåðàòóðà.



ëîñàòîãî ùèòíèêà è îáúÿñíÿþò ìîíîâîëüòèííûé òèï ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïî-
ïóëÿöèè â ëåñîñòåïíîé çîíå.

Íåïîñðåäñòâåííîé ïðè÷èíîé, âûçûâàþùåé ïåðåõîä ê ìîíîâîëüòèííîìó
öèêëó, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ ïèùåâîé ôàêòîð. Óñïåøíîå ïðåèìàãèíàëüíîå
ðàçâèòèå è äîïîëíèòåëüíîå ïèòàíèå âçðîñëûõ êëîïîâ â ïåðèîä ïðåääèàïàóç-
íîé ïîäãîòîâêè ïðîõîäÿò íà ñåìåíàõ çîíòè÷íûõ, ñîçðåâàþùèõ âî âòîðîé
ïîëîâèíå ëåòà.

Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû è â îïûòàõ ñ Dybowskyia reticulata
(Dallas) â ßïîíèè (Nakamura, Numata, 1998). Òåìïåðàòóðíûé îïòèìóì ÔÏÐ
ýòîãî âèäà òîæå ñäâèíóò â îáëàñòü âûñîêèõ òåìïåðàòóð. Àäåêâàòíûé îòâåò
íà äëèíó äíÿ ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî ïðè òåìïåðàòóðå +27.5 °Ñ è âûøå. Ïîíè-
æåíèå òåìïåðàòóðû äàæå äî +25 °Ñ âûçûâàåò äèàïàóçó ó âñåõ îñîáåé â óñëî-
âèÿõ êàê äëèííîãî, òàê è êîðîòêîãî äíÿ. Â Îñàêå (ßïîíèÿ, 34.7° ñ. ø.) â ïðî-
õëàäíûå ãîäû D. reticulata çàâåðøàåò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå, â áîëåå òåï-
ëûå — äâà. Îòíîñèòåëüíî íèçêàÿ ëåòíÿÿ òåìïåðàòóðà (+25 °Ñ è íèæå)
îòêëþ÷àåò ôèçèîëîãè÷åñêèé ìåõàíèçì ðåàêöèè íà äëèíó äíÿ, è âñå îñîáè
âíå çàâèñèìîñòè îò ñðîêîâ îêðûëåíèÿ ôîðìèðóþò äèàïàóçó. Íåîáõîäèìîñòü
îãðàíè÷åíèÿ ÷èñëà ïîêîëåíèé ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî D. reticulata — óçêèé îëè-
ãîôàã, ïèòàþùèéñÿ ñåìåíàìè çîíòè÷íûõ, êîòîðûå äîñòóïíû íåïðîäîëæè-
òåëüíîå âðåìÿ ëåòîì, à â íà÷àëå ñåíòÿáðÿ óæå îïàäàþò.

Èíòåðåñíûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû â îïûòàõ ñ Graphosoma rubroli-
neatum (Westwood) (Nakamura, Numata, 1999), îñíîâíûì êîðìîì äëÿ êîòî-
ðîãî òàêæå ÿâëÿþòñÿ ñåìåíà çîíòè÷íûõ. Íà ßïîíñêèõ îñòðîâàõ èññëåäîâà-
íû 2 ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà — ñåâåðíàÿ (î. Õîêêàéäî, 44.2° ñ. ø.) è þæíàÿ
(ã. Îñàêà, 34.7° ñ. ø.). Îñîáè îáåèõ ïîïóëÿöèé ïðîÿâèëè ñèëüíóþ òåíäåí-
öèþ ê ôîðìèðîâàíèþ äèàïàóçû (ðèñ. 7).

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè ïðîÿâèëèñü â äåéñòâèè âûñîêîé òåìïåðà-
òóðû íà ïàðàìåòðû ÔÏÐ. Ó ñåâåðíîé ïîïóëÿöèè ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòó-
ðû â äëèííîäíåâíûõ óñëîâèÿõ êîëè÷åñòâî àêòèâíûõ ñàìîê âîçðàñòàëî, òîã-
äà êàê ó þæíîé ïîïóëÿöèè òàêîãî ýôôåêòà íå íàáëþäàëîñü. Ñèëüíîå âëèÿ-
íèå âûñîêîé òåìïåðàòóðû íà êîëè÷åñòâî àêòèâíûõ îñîáåé ïðåäïîëàãàåò
âîçìîæíîñòü ïîÿâëåíèÿ ÷àñòè÷íîãî âòîðîãî ïîêîëåíèÿ â îñîáåííî òåïëûå
ãîäû íà ñåâåðå àðåàëà, òîãäà êàê þæíåå âñå îñîáè ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ôîðìè-
ðóþò äèàïàóçó. Àâòîðû ñâÿçûâàþò òàêóþ èíâåðñèþ âîëüòèíèçìà ñ äîñòóï-
íîñòüþ êîðìà. Êàê ïîêàçàëè íàáëþäåíèÿ, â ðàéîíå Îñàêè ñåìåíà çîíòè÷íûõ
ñîçðåâàþò óæå â ñåðåäèíå ëåòà è ê íà÷àëó îñåíè îïàäàþò, à íà Õîêêàéäî îíè
äîñòóïíû äî ïîçäíåé îñåíè, è ó ëè÷èíîê âòîðîãî ïîêîëåíèÿ äåôèöèòà êîðìà
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Ðèñ. 7. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ Graphosoma rubrolineatum (Westwood) (ïî: Nakamura,
Numata, 1999).

à — ïîïóëÿöèÿ ñ î. Õîêêàéäî, á — ïîïóëÿöèÿ èç ã. Îñàêà. Òåìïåðàòóðà +25 °Ñ.



íå âîçíèêàåò. Òàêèì îáðàçîì, äëÿ þæíîé ïîïóëÿöèè ãëàâíûì ôàêòîðîì,
îãðàíè÷èâàþùèì ÷èñëî ïîêîëåíèé, ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå ïîäõîäÿùåãî êîð-
ìà, à äëÿ ñåâåðíîé — íåäîñòàòîê òåïëà, íî ñèãíàëüíàÿ ðîëü äëèíû äíÿ ñî-
õðàíÿåòñÿ â îáîèõ ñëó÷àÿõ (Nakamura, Numata, 1999).

Óñëîæíåííûé âàðèàíò ìîíîâîëüòèííîãî ñåçîííîãî öèêëà îïèñàí ó ñåâå-
ðîàìåðèêàíñêîãî ùèòíèêà Acrosternum hilare (Say) â Êàíàäå (Javahery,
1990). Èìàãèíàëüíàÿ çèìíÿÿ äèàïàóçà ó ýòîãî âèäà êîíòðîëèðóåòñÿ ÔÏÐ
äëèííîäíåâíîãî òèïà. Â ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ ïîêàçàíî, ÷òî ïðè
äëèííîì äíå (16 ÷) êëîïû àêòèâíî ðàçìíîæàþòñÿ, à ïðè êîðîòêîì äíå (8 ÷)
ôîðìèðóþò äèàïàóçó (Wilde, 1969). Íà þãå àðåàëà â Àðêàíçàñå îòìå÷àþò äâà
ïîêîëåíèÿ âèäà (Miner, 1966), â Èëëèíîéñå — ÷àñòè÷íîå âòîðîå ïîêîëåíèå
(McPherson, 1982). Â Êàíàäå ïåðåçèìîâàâøèå èìàãî ïîÿâëÿþòñÿ, êîãäà
òåìïåðàòóðà ïîäíèìàåòñÿ âûøå +20 °Ñ. Â êîíöå ìàÿ è â íà÷àëå èþíÿ êëîïû
àêòèâíî ïèòàþòñÿ ëèñòüÿìè è ìîëîäûìè ïîáåãàìè Rhamnus catharticus L.,
Tilia heteropholia L., Robinia viscosa Vent. Ñàìêè îòêëàäûâàþò ÿéöà ñ òðåòü-
åé íåäåëè èþíÿ äî íà÷àëà àâãóñòà. Èìàãî îêðûëÿþòñÿ ñ êîíöà àâãóñòà äî
òðåòüåé íåäåëè îêòÿáðÿ, è òàêèì îáðàçîì, íà þãå Êàíàäû âèä îáðàçóåò îäíî
ïîêîëåíèå â ñåçîí, ñðîêè êîòîðîãî ñäâèíóòû íà âòîðóþ ïîëîâèíó ëåòà.
Ìîëîäûå èìàãî ïèòàþòñÿ íà ÿãîäàõ êðóøèíû â òå÷åíèå 1—3 íåäåëü, çàòåì
ïåðåëåòàþò íà ëèñòüÿ ëèñòîïàäíûõ ðàñòåíèé, ãäå îñòàþòñÿ, íå ïèòàÿñü, ñ
êîíöà ñåíòÿáðÿ äî êîíöà îêòÿáðÿ èëè íà÷àëà íîÿáðÿ, ñîâåðøàÿ íåáîëüøèå
ïåðåëåòû â òåïëûå ñîëíå÷íûå äíè. Ýòîò ïîçäíåîñåííèé ïîêîé êëîïîâ ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî íå èññëåäîâàí, íî àâòîð ðàññìàòðèâàåò åãî êàê ýñòèâàöèþ (Ja-
vahery, 1990). Ñ íà÷àëîì çàìîðîçêîâ â êîíöå îêòÿáðÿ èìàãî ïåðåëåòàþò
â ïîäñòèëêó, ãäå îñòàþòñÿ çèìîâàòü äî àïðåëÿ. Ñäâèã ñðîêîâ ïîÿâëåíèÿ íî-
âîãî ïîêîëåíèÿ íà âòîðóþ ïîëîâèíó ëåòà ñâÿçàí, âåðîÿòíî, ñ íåîáõîäè-
ìîñòüþ äîïîëíèòåëüíîãî ïèòàíèÿ èìàãî íà ïëîäàõ êðóøèíû, ñîçðåâàþùèõ
â ñåíòÿáðå.

Ï *oçäíåå ñåçîííîå ðàçâèòèå îòìå÷åíî è ó åâðîïåéñêîãî ïðåäñòàâèòåëÿ
ðîäà Acrosternum — A. heegeri F. (Ïó÷êîâ, 1961).

Èòàê, â ïðèâåäåííûõ âûøå ïðèìåðàõ îñíîâíîé ïðè÷èíîé, îïðåäåëÿþ-
ùåé âîëüòèíèçì ïîïóëÿöèé, ÿâëÿåòñÿ äîñòóïíîñòü ïèùè (âèòàëüíûé ôàê-
òîð), à òåìïåðàòóðà è ôîòîïåðèîä äåéñòâóþò îäíîâðåìåííî êàê ñèãíàëüíûå
ôàêòîðû, ÷òî â ñîâîêóïíîñòè îáðàçóåò ñëîæíûé ìåõàíèçì, êîíòðîëèðóþ-
ùèé ñåçîííîå ðàçâèòèå êàæäîé ïîïóëÿöèè.

Ïåðåõîä ê ìîíîâîëüòèíèçìó íà îñíîâå âêëþ÷åíèÿ â ñåçîííûé öèêë äâóõ
ôàêóëüòàòèâíûõ äèàïàóç (ëåòíåé è çèìíåé) — ÿâëåíèå ðåäêîå â ñåìåéñòâå
ùèòíèêîâ. Ýòîò âàðèàíò ñåçîííîé ñõåìû îáíàðóæåí ó Carbula humerigera
Uhler (Kiritani, 1985a, b). Ðåïðîäóêòèâíàÿ äèàïàóçà ó ýòîãî âèäà ôîðìèðó-
åòñÿ ïîä âëèÿíèåì âîçðàñòàþùåé â êîíöå âåñíû è íà÷àëå ëåòà äëèíû äíÿ.
ßéöåêëàäêà íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ïîñëå ëåòíåãî ñîëíöåñòîÿíèÿ, êîãäà ñâåòî-
âîé äåíü íà÷èíàåò óáûâàòü. Ëåòíþþ çàäåðæêó ÿéöåêëàäêè (ò. å. ýñòèâàöèþ
èìàãî) ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê àäàïòèâíûé ìåõàíèçì, ïîçâîëÿþùèé
îòîäâèíóòü ðàçâèòèå ëè÷èíîê íà áîëåå ïîçäíèé ïåðèîä ëåòíåãî ñåçîíà, êîãäà
ôîòîïåðèîäè÷åñêèå óñëîâèÿ óæå ñòèìóëèðóþò ó íèõ íàñòóïëåíèå çèìíåé
ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû. Òàêèì îáðàçîì, ó C. humerigera äâå ôàêóëüòàòèâíûå
äèàïàóçû — çèìíÿÿ ëè÷èíî÷íàÿ è ëåòíÿÿ èìàãèíàëüíàÿ — ó÷àñòâóþò â
ôîðìèðîâàíèè ìîíîâîëüòèííîãî ñåçîííîãî öèêëà.

2. ÏÎËÈÂÎËÜÒÈÍÍÛÉ ÑÅÇÎÍÍÛÉ ÖÈÊË

Êàê áûëî îòìå÷åíî âûøå, îñíîâíîé îñîáåííîñòüþ ïîëèâîëüòèííîãî ñå-
çîííîãî öèêëà ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ïåðåçèìîâàâøåå ïîêîëåíèå äàåò íà÷àëî ïî-
ñëåäîâàòåëüíûì ëåòíèì ïîêîëåíèÿì, ÷åðåäà êîòîðûõ çàâåðøàåòñÿ äèàïàó-
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çîé è çèìîâêîé. Â çàâèñèìîñòè îò âíåøíèõ óñëîâèé (â ïåðâóþ î÷åðåäü —
òåìïåðàòóðû è íàëè÷èÿ ïèùè) òàêèõ ïîêîëåíèé ìîæåò áûòü 2, 3 èëè áîëü-
øåå ÷èñëî. Â ëèòåðàòóðå ÷àñòî ðàçâèòèå äâóõ ïîêîëåíèé çà ñåçîí íàçûâàþò
áèâîëüòèíèçìîì, à òðåõ — òðèâîëüòèíèçìîì. Êðîìå òîãî, â ïðèðîäå íåðåä-
êî áûâàþò ñèòóàöèè, êîãäà â êîíöå ñåçîíà ÷àñòü ïîïóëÿöèè äàåò íà÷àëî
íîâîìó ïîêîëåíèþ, à äðóãàÿ ÷àñòü (êàê ïðàâèëî, çàêîí÷èâøàÿ ðàçâèòèå íå-
ìíîãî ïîçäíåå) ôîðìèðóåò äèàïàóçó. Â òàêîì ñëó÷àå ãîâîðÿò î ðàçâèòèè
íåïîëíîãî ïîêîëåíèÿ. Ïðè ýòîì ñëåäóåò ïîíèìàòü, ÷òî âñå ïåðå÷èñëåííûå
âàðèàíòû ÿâëÿþòñÿ ÷àñòíûìè ñëó÷àÿìè ðåàëèçàöèè ïîëèâîëüòèííîãî ñå-
çîííîãî öèêëà.

Âèäîâ, õîðîøî èçó÷åííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíî è ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ñ
òî÷êè çðåíèÿ àíàëèçà ìåõàíèçìîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ðåàëèçàöèþ êîíêðåò-
íîãî ñåçîííîãî öèêëà, íåìíîãî. Î÷åíü ðåäêî ïîäðîáíûå äàííûå, ïîëó÷åííûå
ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ, äîïîëíÿþò àíàëèçîì
ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ â ïðèðîäå. Íèæå ðàññìîòðåíû ëèøü òå íåìíîãèå âèäû,
õàðàêòåð ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ êîòîðûõ óäàëîñü ïðîàíàëèçèðîâàòü íà îñíîâå
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ.

2.1. Èñòèííûé ïîëèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë

Êàê îòìå÷åíî âûøå, äëÿ íàñåêîìûõ, èìåþùèõ ïîëèâîëüòèííûé ñåçîí-
íûé öèêë, õàðàêòåðíî èçìåíåíèå ÷èñëà ïîêîëåíèé â øèðîòíîì è âûñîòíîì
íàïðàâëåíèÿõ, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îïðåäåëÿåòñÿ òåìïåðàòóðíûìè
óñëîâèÿìè. Íà ñåâåðíîé ãðàíèöå àðåàëà ïðè äåôèöèòå òåïëà òàêèå âèäû
îáû÷íî çàâåðøàþò îäíî ïîêîëåíèå, à ïðè äâèæåíèè íà þã ÷èñëî ïîêîëåíèé
óâåëè÷èâàåòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ âîçðàñòàþùåé ÑÝÒ. Àäåêâàòíîñòü ñåçîííîãî
ðàçâèòèÿ è ñðîêîâ ôîðìèðîâàíèÿ çèìîâî÷íîãî ñîñòîÿíèÿ êàæäîé ãåîãðàôè-
÷åñêîé ïîïóëÿöèè ëîêàëüíûì óñëîâèÿì îïðåäåëÿåòñÿ ïàðàìåòðàìè åå ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè.

Ïðèìåð ÷åòêîé ñîãëàñîâàííîñòè ÷èñëà çàâåðøàåìûõ ïîêîëåíèé ñ òåìïå-
ðàòóðíûìè è ôîòîïåðèîäè÷åñêèìè óñëîâèÿìè ìåñòîîáèòàíèÿ äàåò ùèòíèê
Piezodorus hybneri (Gmelin), èññëåäîâàííûé â ßïîíèè (Higuchi, 1994). Ýòîò
âèä îòíîñèòñÿ ê ÷èñëó ãëàâíåéøèõ âðåäèòåëåé ñîè íà þãî-çàïàäå ßïîíèè,
ãäå îí çàâåðøàåò ÷åòûðå ïîêîëåíèÿ çà ñåçîí. Èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà P. hyb-
neri êîíòðîëèðóåòñÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé äëèííîäíåâíîãî òèïà ñ
êðèòè÷åñêèì ïîðîãîì ìåæäó 12 è 13 ÷ (ðèñ. 8). ×óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äëèíå
äíÿ îáëàäàþò ëè÷èíêè ñòàðøåãî âîçðàñòà è èìàãî.

Ïî ëàáîðàòîðíûì äàííûì, íèæíèé òåìïåðàòóðíûé ïîðîã ðàçâèòèÿ ýòîãî
ùèòíèêà îò ÿéöà äî èìàãî ñîñòàâëÿåò +14.2 °Ñ, è äëÿ çàâåðøåíèÿ ïðåèìàãè-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ òðåáóåòñÿ ÑÝÒ îêîëî 280 ãðàä.-äí. (283 ãðàä.-äí. äëÿ ñà-
ìîê è 277.8 — äëÿ ñàìöîâ). Òåìïåðàòóðíûé ïîðîã ñîçðåâàíèÿ èìàãî ñîñòàâ-
ëÿåò +18.4 °Ñ, è ïðè íàêîïëåíèè 70 ãðàä.-äí. ñàìêè íà÷èíàþò îòêëàäûâàòü
ÿéöà. Òàêèì îáðàçîì, äëÿ îäíîãî ïîêîëåíèÿ P. hybneri íåîáõîäèìà ÑÝÒ ïðè-
ìåðíî â 350 ãðàä.-äí. (Higuchi, 1994).

Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ÿéöåêëàäêó ïåðåçèìîâàâøèõ êëîïîâ íàáëþäàëè
â êîíöå àïðåëÿ è íà÷àëå ìàÿ; ïîñëåäóþùèå ïèêè ÿéöåêëàäêè ïî ñðîêàì
ïîëíîñòüþ ñîâïàäàþò ñ àêêóìóëÿöèåé ÑÝÒ, íåîáõîäèìîé äëÿ çàâåðøåíèÿ êàæ-
äîãî ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ (ðèñ. 9). Òàêèì îáðàçîì, òåìïåðàòóðíûå ðåñóðñû
â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ßïîíèè äîñòàòî÷íû äëÿ çàâåðøåíèÿ ðàçâèòèÿ ÷åòû-
ðåõ ïîêîëåíèé P. hybneri, à ÔÏÐ îáåñïå÷èâàåò ñâîåâðåìåííîå ôîðìèðîâàíèå
äèàïàóçû â ïîñëåäíåì (÷åòâåðòîì) ïîêîëåíèè ìåñòíîé ïîïóëÿöèè âèäà.

Dolycoris baccarum (L.) — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé ïàëåàðêòè÷åñêèé
âèä ñ ïîëèâîëüòèííûì ñåçîííûì öèêëîì. Ïîäðîáíî èññëåäîâàíû ïîïóëÿ-
öèè ÿãîäíîãî êëîïà èç Ðîññèè (Êàìåíêîâà, 1958; Ïåðåïåëèöà, 1971), Êàçàõ-
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ñòàíà (Àñàíîâà, Èñêàêîâ, 1977), ×åõèè (Hodek, 1977; Babrakzai, Hodek,
1987; Hodek, Hodková, 1993), Íîðâåãèè (Conradi-Larsen, Sømme, 1973, 1978;
Hodková et al., 1989), Èçðàèëÿ (Yathom, 1980), Òóðöèè (Karsavuran, 1986),
ßïîíèè (Nakamura, Numata, 2006). Íà ñåâåðå àðåàëà (íàïðèìåð, â Íîðâå-
ãèè) âèä äàåò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå, â ñðåäíèõ øèðîòàõ (Âîðîíåæ) è íà þãå
(Êðàñíîäàð, Àëìà-Àòèíñêàÿ îáë. Êàçàõñòàíà) — äâà.

Íà Êèïðå ìåñòíàÿ ïîïóëÿöèÿ ÿãîäíîãî êëîïà ðàçâèâàåòñÿ â îäíîì ïîêî-
ëåíèè, ïîñêîëüêó â ñåçîííûé öèêë âêëþ÷åíà ëåòíÿÿ äèàïàóçà, ïðîäîëæàþ-
ùàÿñÿ ñ èþíÿ ïî íîÿáðü. Ïåðåçèìîâàâøèå êëîïû â ìàðòå ìèãðèðóþò ñ ìåñò
çèìîâêè íà ðàâíèíó. Â àïðåëå—ìàå êëîïû ñïàðèâàþòñÿ è ñàìêè îòêëàäû-
âàþò ÿéöà. Ëè÷èíêè ïîñëå ïÿòè ëèíåê îêðûëÿþòñÿ, è ìîëîäûå èìàãî â
èþíå ìèãðèðóþò ê ìåñòàì ýñòèâàöèè â ãîðû ïðèìåðíî íà âûñîòó 1300—
1500 ì íàä óð. ì. Â äåêàáðå êëîïû ïåðåëåòàþò íà ìåíüøóþ âûñîòó (îêîëî
1200 ì íàä óð. ì.), ãäå è ïðîèñõîäèò çèìîâêà, ïðîäîëæàþùàÿñÿ äî êîíöà
ìàðòà (Krambias, 1987).

Çèìíþþ èìàãèíàëüíóþ äèàïàóçó ÿãîäíîãî êëîïà êîíòðîëèðóåò ÔÏÐ
äëèííîäíåâíîãî òèïà: â äëèííîì äíå êëîïû ðàçâèâàþòñÿ àêòèâíî, â êîðîò-
êîì — èíäóöèðóåòñÿ äèàïàóçà. ×óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ ïðîÿâëÿþò
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Ðèñ. 8. Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà ñîçðåâàíèå ñàìîê Piezodorus hybneri (Gmelin) (ïî: Higuchi,
1994).

Êîëè÷åñòâî ñàìîê: 1 — çðåëûõ; 2 — ñ ðàçâèòûìè îîöèòàìè â îâàðèîëàõ; 3 — ñ íåðàçâèòûìè îîöèòàìè. Òåì-
ïåðàòóðà +25 °Ñ. Öèôðû íàä ñòîëáöàìè — êîëè÷åñòâî òåñòèðîâàííûõ ñàìîê.

Ðèñ. 9. Ñõåìà ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ Piezodorus hybneri (Gmelin) íà þãî-çàïàäå ßïîíèè, ïîñòðîåí-
íàÿ íà îñíîâàíèè óñòàíîâëåííûõ òåìïåðàòóðíûõ ïàðàìåòðîâ ðàçâèòèÿ (ïî: Higuchi, 1994).

Ã1—Ã4 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ãåíåðàöèè âèäà.



ëè÷èíêè, íà÷èíàÿ ñ IV âîçðàñòà. Îäíàêî äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû ó 100 %
îñîáåé äîñòàòî÷íûì îêàçàëîñü äåéñòâèå êîðîòêîãî äíÿ òîëüêî íà ëè÷èíîê
V âîçðàñòà è èìàãî (Ïåðåïåëèöà, 1971).

Ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïàðàìåòðîâ ÔÏÐ âïåðâûå áûëà îáíàðóæå-
íà ïðè ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè ïîïóëÿöèé ÿãîäíîãî êëîïà èç Âîðîíåæà
(51.6° ñ. ø.) è Êðàñíîäàðà (45° ñ. ø.) (Ïåðåïåëèöà, 1971). Ðàçíèöà â çíà÷å-
íèè êðèòè÷åñêîãî ôîòîïåðèîäà ñîñòàâèëà îêîëî 1 ÷ (ðèñ. 10).

Ïî äàííûì Êàìåíêîâîé (1958) äëÿ Êðàñíîäàðà, îêðûëåíèå êëîïîâ ïåð-
âîãî ïîêîëåíèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ 20 èþíÿ è ïðîäîëæàåòñÿ â òå÷åíèå âñåãî èþëÿ.
Â ýòî âðåìÿ ïðèðîäíàÿ äëèíà äíÿ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò ïîðîãîâîå çíà÷å-
íèå ÔÏÐ ýòîé ïîïóëÿöèè, îïðåäåëåííîå â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ (Ïåðåïå-
ëèöà, 1971), ïîýòîìó âñå êëîïû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâ-
íû è ó÷àñòâóþò â ðàçìíîæåíèè. Êðèòè÷åñêàÿ äëèíà äíÿ ñ ó÷åòîì ïîëîâèíû
ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê (15 ÷ 30 ìèí) íàñòóïàåò íà øèðîòå Êðàñíîäàðà â êîíöå
èþëÿ (Øàðîíîâ, 1945), è â ýòî âðåìÿ êàê ðàç ïîÿâëÿþòñÿ ëè÷èíêè IV âîçðàñ-
òà (÷óâñòâèòåëüíàÿ ê ôîòîïåðèîäó ñòàäèÿ) âòîðîãî ïîêîëåíèÿ. Âñå äàëüíåé-
øåå ðàçâèòèå âòîðîãî ïîêîëåíèÿ ÿãîäíîãî êëîïà èäåò íà ôîíå êîðîòêîãî
äíÿ. Ê 1 ñåíòÿáðÿ äëèíà äíÿ óìåíüøàåòñÿ äî 14 ÷ ñâåòà â ñóòêè, ÷òî íàäåæíî
ãàðàíòèðóåò íàñòóïëåíèå äèàïàóçû ó âñåõ êëîïîâ.

Â Âîðîíåæå, ðàñïîëîæåííîì íà 5 ãðàäóñîâ ñåâåðíåå, äèàïàóçà â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ ïîðîãà ÔÏÐ íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòü-
ñÿ íà ÷àñ ïîçæå — ïðè äëèíå äíÿ 16 ÷ 30 ìèí (Ïåðåïåëèöà, 1971). Ñ ó÷åòîì
ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê òàêàÿ äëèíà äíÿ íà øèðîòå Âîðîíåæà îòìå÷àåòñÿ
20 èþëÿ, à â êîíöå àâãóñòà äåíü ñîêðàùàåòñÿ äî 15 ÷, ÷òî âûçûâàåò íàñòóï-
ëåíèå äèàïàóçû ó âñåõ êëîïîâ.

Òàêèì îáðàçîì, â ðåàëüíîé ïðèðîäíîé îáñòàíîâêå ñåçîííîå ðàçâèòèå ïî-
ïóëÿöèè ïðîèñõîäèò â òî÷íîì ñîîòâåòñòâèè ñ ïàðàìåòðàìè ÔÏÐ, ïîëó÷åí-
íûìè â ëàáîðàòîðíûõ îïûòàõ. Ïîïóëÿöèè ðàçâèâàþòñÿ â äâóõ ïîêîëåíèÿõ.
Ñðîêè íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû îïðåäåëÿþò íàñëåäñòâåííî çàêðåïëåííûå
ñâîéñòâà ÔÏÐ êàæäîé ãåîãðàôè÷åñêîé ïîïóëÿöèè, è îíè ìàêñèìàëüíî ñîîò-
âåòñòâóþò ëîêàëüíûì óñëîâèÿì åå îáèòàíèÿ. Ýñòèâàöèè ó ïîïóëÿöèé ÿãîä-
íîãî êëîïà â Êðàñíîäàðå è Âîðîíåæå íåò.

Ïîçæå ñóùåñòâîâàíèå ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ÔÏÐ ó D. baccarum
îò÷åòëèâî ïðîÿâèëîñü è ïðè ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè ïîïóëÿöèé êëîïà â
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Ðèñ. 10. Ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè Dolycoris baccarum (L.)
ïðè òåìïåðàòóðå +28 °Ñ (ïî: Ïåðåïåëèöà, 1971).

1 — êðàñíîäàðñêàÿ ïîïóëÿöèÿ; 2 — âîðîíåæñêàÿ ïîïóëÿöèÿ.



ßïîíèè (ðèñ. 11): èç Îñàêè (34° ñ. ø.) è ñ î. Õîêêàéäî (44° ñ. ø.). Ïîðîã ÔÏÐ
ïîïóëÿöèè èç Îñàêè ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ ñîñòàâèë ïðèìåðíî 13 ÷ 30 ìèí.
Â Îñàêå äëèíà äíÿ ñ ïîëîâèíîé ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê â íà÷àëå ñåíòÿáðÿ ñî-
ñòàâëÿåò 13 ÷. Òàêàÿ äëèíà äíÿ îïðåäåëÿåò íàñòóïëåíèå çèìíåé äèàïàóçû
(Nakamura, Numata, 2006).

Ìíîãèå âèäû ïîëóæåñòêîêðûëûõ, èññëåäîâàííûå â ýòîì ðåãèîíå ßïî-
íèè, èìåëè òàêîé æå ïîðîã ÔÏÐ è ïðîäóöèðîâàëè 3 ïîêîëåíèÿ çà âåãåòàöè-
îííûé ñåçîí. Èñõîäÿ èç ýòîãî àâòîðû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî ÿãîäíûé êëîï
â Îñàêå òàêæå ðàçâèâàåòñÿ â 3 ïîêîëåíèÿõ, õîòÿ ïî äðóãèì äàííûì (Ko-
bayashi, 1972), D. baccarum â Îñàêå èìååò áèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë.

Êðèòè÷åñêèé ôîòîïåðèîä ÔÏÐ ó ïîïóëÿöèè ñ Õîêêàéäî ñîñòàâèë îêîëî
16 ÷, ÷òî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü çàâåðøåíèÿ íà îñòðîâå äâóõ ïîêîëåíèé.
Ðàçíèöà â âåëè÷èíå ïîðîãà ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè èç Îñàêè è ñ Õîêêàéäî ñî-
ñòàâëÿåò áîëåå 2 ÷, ñâèäåòåëüñòâóÿ î ñóùåñòâîâàíèè êëèíàëüíîé ãåîãðàôè-
÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïîðîãà. Ïðè ýòîì íà êàæäûå ïÿòü ãðàäóñîâ øèðîòû
ôîòîïåðèîäè÷åñêèé ïîðîã èçìåíÿëñÿ íà 1 ÷, êàê ýòî áûëî óñòàíîâëåíî ðàíåå
äëÿ ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Äàíèëåâñêèé, 1961; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
2004). Ó åâðîïåéñêèõ ïîïóëÿöèé, ïî äàííûì Ïåðåïåëèöû (1971) äëÿ Âîðî-
íåæà è Êðàñíîäàðà, êðèòè÷åñêàÿ äëèíà äíÿ èçìåíÿåòñÿ òîæå â ïðåäåëàõ 1 ÷.

Òåìïåðàòóðíàÿ èçìåí÷èâîñòü ÔÏÐ äëèííîäíåâíîãî òèïà îáû÷íî ïðîÿâ-
ëÿåòñÿ â óìåíüøåíèè ÷èñëà äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé âî âñåõ ôîòîïåðèîäàõ
ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû. Òàêàÿ òåìïåðàòóðíàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðîÿâëÿ-
ëàñü ó åâðîïåéñêèõ ïîïóëÿöèé ÿãîäíîãî êëîïà: íîðâåæñêîé (Conradi-Lar-
sen, Sømme, 1973) è ÷åøñêîé (Hodek, Hodková, 1993). Â îòëè÷èå îò ýòîãî ó
ÿïîíñêèõ ïîïóëÿöèé çàìåòíîå ñíèæåíèå ÷èñëà äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé çà-
ðåãèñòðèðîâàíî òîëüêî â äëèííîäíåâíîì ðåæèìå (16 ÷ ñâåòà â ñóò), òîãäà êàê
ïðè êîðîòêîì äíå (12 ÷ ñâåòà â ñóò) ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû äàæå äî +27.5 è
30 °C íå ñíèæàëî êîëè÷åñòâî äèàïàóçèðóþùèõ êëîïîâ (ðèñ. 12). Ðîëü òåì-
ïåðàòóðû ïðîÿâèëàñü ëèøü â èçìåíåíèè ïðîäîëæèòåëüíîñòè äèàïàóçû:
ó êëîïîâ îáåèõ ïîïóëÿöèé â êîðîòêîäíåâíûõ óñëîâèÿõ îíà áûëà çíà÷èòåëü-
íî êîðî÷å ïðè +30 °C, ÷åì ïðè +25 °C.

Ê ÷èñëó äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî èññëåäîâàííûõ âèäîâ îòíîñòÿñÿ îñòðîãî-
ëîâûå ùèòíèêè ðîäà Aelia F., ïðèâëåêøèå ê ñåáå âíèìàíèå êàê ñåðüåçíûå
âðåäèòåëè çåðíîâûõ êóëüòóð. Òàê, ðàçâèòèå äâóõ âèäîâ, Aelia acuminata
(L.) è Aelia sibirica Reut., èçó÷åíî íà ñåâåðå Êàçàõñòàíà (Êóñòàíàéñêàÿ îáë.,
53° ñ. ø.), ãäå îáà âèäà ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü äâà ïîêîëåíèÿ çà ñåçîí (Áó-
ðîâ, 1962). Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïàðàìåòðû ÔÏÐ ó íèõ ðàçëè÷àþòñÿ ñëàáî

279

Ðèñ. 11. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ èíäóêöèè äèàïàóçû ó ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿ-
öèé Dolycoris baccarum (L.) ïðè +25 °C (ïî: Nakamura, Numata, 2006).

Êðóæêè — ïîïóëÿöèÿ èç ã. Îñàêà: òåìíûå ñèìâîëû — ñàìöû, ñâåòëûå — ñàìêè; òðåóãîëüíèêè — òî æå
äëÿ ïîïóëÿöèè ñ î. Õîêêàéäî.



(ðèñ. 13), â ñåçîííîì öèêëå åñòü çàìåòíûå îòëè÷èÿ. Aelia sibirica ïðîÿâ-
ëÿåò á *oëüøóþ ñêëîííîñòü ê ìîíîâîëüòèíèçìó: äàæå â ñàìûå áëàãîïðèÿò-
íûå ãîäû óæå â ïåðâîì ïîêîëåíèè áîëåå 30 % êëîïîâ ôîðìèðóåò çèìíþþ
äèàïàóçó.

ÑÝÒ, íåîáõîäèìàÿ äëÿ çàâåðøåíèÿ îíòîãåíåòè÷åñêîãî öèêëà ó ñðàâíèâà-
åìûõ âèäîâ, ñîñòàâëÿåò 480 ãðàä.-äí. ó Ae. sibirica è 396 ãðàä.-äí. ó Ae. acu-
minata. Ïðè ìåíüøåì çíà÷åíèè íåîáõîäèìîé ÑÝÒ (íà 84 ãðàä.-äí.) îêðûëå-
íèå îñîáåé ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ Ae. acuminata ïðîèñõîäèò ïî÷òè íà íåäåëþ
ðàíüøå, è ïðè ýòîì ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî îñîáåé îêàçûâàþòñÿ àêòèâ-
íûìè. Â óñëîâèÿõ Êóñòàíàéñêîé îáë. ÑÝÒ âûøå òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà ðàç-
âèòèÿ Ae. acuminata (+13 °Ñ) åäâà ïðåâûøàåò 900 ãðàä.-äí., ïîýòîìó ëþáûå,
äàæå íåçíà÷èòåëüíûå îòêëîíåíèÿ â ñòîðîíó ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû ïðè-
âîäÿò ê òîìó, ÷òî îêðûëèòüñÿ óñïåâàåò ëèøü ÷àñòü âòîðîãî ïîêîëåíèÿ (ò. å.
â îñíîâíîì êëîïû, ïðîèñõîäÿùèå èç ðàííèõ êëàäîê), à îñòàëüíûå êëîïû, íå
çàâåðøèâøèå ïîäãîòîâêó ê çèìîâêå, ïîñòåïåííî âûìèðàþò â òå÷åíèå çèìû
(Áóðîâ, 1962). Ïðîÿâëÿþùàÿ á *oëüøóþ òåíäåíöèþ ê ìîíîâîëüòèíèçìó Ae. si-
birica ëó÷øå àäàïòèðîâàíà ê óñëîâèÿì Ñåâåðíîãî Êàçàõñòàíà. Õîðîøî íàïè-
òàâøèåñÿ â ïåðèîä ïðåääèàïàóçíîé ïîäãîòîâêè êëîïû ýòîãî âèäà óñïåøíî
ïåðåæèâàþò çèìû è ïîääåðæèâàþò â ðåãèîíå èññëåäîâàíèÿ ïîñòîÿííî âûñî-
êóþ ÷èñëåííîñòü (Áóðîâ, 1962).

Ó Ae. acuminata, îáèòàþùåãî íà þãî-çàïàäå Ñëîâàêèè, òàêæå âûðàæåíà
çíà÷èòåëüíàÿ òåíäåíöèÿ ê ìîíîâîëüòèíèçìó, íî óæå íà îñíîâå íå ôàêóëüòà-

280

Ðèñ. 12. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà èíäóêöèþ äèàïàóçû ïîïóëÿöèé Dolycoris baccarum (L.)
èç ã. Îñàêà è ñ î. Õîêêàéäî â äëèííîäíåâíûõ è êîðîòêîäíåâíûõ óñëîâèÿõ (ïî: Nakamura, Nu-

mata, 2006).

Ðèñ. 13. Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè îñòðîãîëîâûõ ùèòíèêîâ Aelia sibirica Reut. (1) è Ae. acu-
minata (L.) (2) (ïî: Áóðîâ, 1962).



òèâíîé, à îáëèãàòíîé äèàïàóçû. Îñîáè ýòîé ïîïóëÿöèè èìåþò âûñîêóþ ñòå-
ïåíü ãåòåðîãåííîñòè ïî ïðèçíàêó âîëüòèíèçìà. Ó áîëüøåé ÷àñòè ïîïóëÿöèè
äèàïàóçà íàñòóïàåò îáëèãàòíî â êàæäîì ïîêîëåíèè, ó ìåíüøåé ÷àñòè îíà
ôàêóëüòàòèâíà. Íî íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïîðîã ÔÏÐ ó ôðàêöèè ñ ôàêóëüòàòèâ-
íîé äèàïàóçîé îêàçàëñÿ çíà÷èòåëüíî íèæå (ìåæäó 15 è 16 ÷ ñâåòà â ñóò;
Honìk, 1969; Hodek, Honìk, 1970), ÷åì ó ïîïóëÿöèè èç Ñåâåðíîãî Êàçàõñòàíà, â
Öåíòðàëüíîé Åâðîïå âèä îáû÷íî äàåò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå. Ñàìêè æèâóò
î÷åíü äîëãî, â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ — äî äâóõ ìåñÿöåâ. Ïî ìíåíèþ È. Õî-
äåêà (Hodek, 1977), îíè íå ðåàëèçóþò ðåïðîäóêòèâíûé ïîòåíöèàë â òå÷åíèå
îäíîãî âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà è ñïîñîáíû ôîðìèðîâàòü ïîâòîðíóþ äèàïàóçó.

Äëÿ òîãî ÷òîáû òàêàÿ âîçìîæíîñòü áûëà ðåàëèçîâàíà, íàñåêîìûå äîëæ-
íû ñîõðàíÿòü ñïîñîáíîñòü îöåíèâàòü äëèíó äíÿ â òå÷åíèå áîëüøåé ÷àñòè
ñâîåé æèçíè. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ÷óâñòâè-
òåëüíîñòü ïîñëå çèìíåé äèàïàóçû ðàçëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ äàæå ñðåäè
ôèòîôàãîâ ñ çèìíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçîé (Nakamura, Numata, 1995;
Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007). Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü âèäàì, íåîáðàòèìî óòðà-
÷èâàþùèì ôîòîïåðèîäè÷åñêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü, äðóãèå âèäû, è â ÷àñò-
íîñòè Ae. acuminata, òåðÿþò åå îñåíüþ èëè çèìîé, íî ïîñëå íåáîëüøîãî
âåñåííåãî ïåðèîäà ðåôðàêòåðíîñòè â íà÷àëå ëåòà âíîâü âîññòàíàâëèâàþò
ñïîñîáíîñòü îöåíèâàòü äëèíó äíÿ (Hodek, 1971). Ýòà îñîáåííîñòü ïîçâîëÿåò
íàñåêîìûì ôîðìèðîâàòü äèàïàóçó áîëåå îäíîãî ðàçà â ñâîåé æèçíè è ïåðå-
õîäèòü ê ìíîãîëåòíåìó öèêëó ðàçâèòèÿ, ïîâòîðíî ó÷àñòâóÿ â ðàçìíîæåíèè
â ñëåäóþùåì ãîäó.

Â îòëè÷èå îò Ae. acuminata Aelia fieberi Scott íå ñîõðàíÿåò ôîòîïåðèîäè-
÷åñêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ïîñëå äèàïàóçû. Ýòîò âèä óòðà÷èâàåò åå íåîáðàòè-
ìî è ïîñëå çèìîâêè ïðîäîëæàåò ÿéöåêëàäêó óæå äî êîíöà æèçíè (Nakamu-
ra, Numata, 1995). Â òåïëîì êëèìàòå ßïîíèè áëàãîïðèÿòíûé äëÿ àêòèâíîé
æèçíåäåÿòåëüíîñòè Ae. fieberi ïåðèîä äîñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëåí, ÷òîáû âèä
ìîã îáðàçîâûâàòü äâà ïîëíûõ ïîêîëåíèÿ. Èìàãî ïåðâîãî èç íèõ ëåòîì àê-
òèâíî ðàçìíîæàþòñÿ è ïîñëå ÿéöåêëàäêè îòìèðàþò. Èìàãî âòîðîãî ïîêîëå-
íèÿ ïîä âëèÿíèåì êîðîòêîãî äíÿ îñåíüþ ôîðìèðóþò äèàïàóçó (Nakamura,
Numata, 1997). Âåðîÿòíî, ïðè òàêîì ñåçîííîì öèêëå íåò ïîòðåáíîñòè â ïî-
âòîðíîé çèìîâêå è ìåõàíèçì âîññòàíîâëåíèÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè òåðÿåò ñâîå çíà÷åíèå.

Ïî ëàáîðàòîðíûì äàííûì, ïîðîã ÔÏÐ Ae. fieberi ïðè +25 °C ñîñòàâëÿåò
14 ÷ 30 ìèí è îïðåäåëÿåò èíäóêöèþ äèàïàóçû óæå â íà÷àëå àâãóñòà, êîãäà
òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ äîñòàòî÷íî áëàãîïðèÿòíû äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâè-
òèÿ è îáðàçîâàíèÿ òðåòüåãî ïîêîëåíèÿ. Â îïûòàõ, ïðîâåäåííûõ â ïðèðîäíûõ
óñëîâèÿõ, ïîêàçàíî, ÷òî ëè÷èíêè óñïåøíî ðàçâèâàþòñÿ íà ôîíå ïðèðîäíûõ
òåìïåðàòóð äàæå äî îêòÿáðÿ, à èìàãî, îêðûëÿþùèåñÿ â òàêèõ óñëîâèÿõ,
ñïîñîáíû óñïåøíî ïåðåçèìîâàòü. Òàêèì îáðàçîì, òåìïåðàòóðà îñåííèõ ìå-
ñÿöåâ íå ïðåïÿòñòâóåò ðàçâèòèþ ïîòåíöèàëüíîãî òðåòüåãî ïîêîëåíèÿ. Îäíà-
êî, êàê âûÿñíèëîñü, â ðåãóëÿöèè âîëüòèíèçìà ó ýòîãî âèäà ó÷àñòâóåò è ïè-
ùåâîé ôàêòîð. Ïîçäíî ñîçðåâàþùèå ñåìåíà êîðìîâûõ ðàñòåíèé îêàçàëèñü
íåïðèãîäíûìè äëÿ ïèòàíèÿ ëè÷èíîê. Â ðåçóëüòàòå ïîä äåéñòâèåì îòáîðà
Ae. fieberi åæåãîäíî ïðîäóöèðóåò òîëüêî 2 ïîêîëåíèÿ â öåíòðàëüíîé ßïî-
íèè, à îñíîâíûì ðåãóëÿòîðîì ñåçîííîãî öèêëà îñòàåòñÿ äëèíà äíÿ (Nakamu-
ra, Numata, 1997).

Aelia rostrata Boheman òàêæå èìååò ôàêóëüòàòèâíóþ èìàãèíàëüíóþ
çèìíþþ äèàïàóçó (Þiþli, 1965), íî ñåçîííûé öèêë, èññëåäîâàííûé â Òóðöèè,
â öåëîì ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîãî äðóãèõ âèäîâ ðîäà Aelia. Âåñíîé, â íà-
÷àëå ìàÿ, êîãäà òåìïåðàòóðà ïîäíèìàåòñÿ âûøå +20 °Ñ, ïåðåçèìîâàâøèå
êëîïû ìèãðèðóþò èç ìåñò çèìîâêè â ãîðàõ íà ðàâíèíó, â îñíîâíîì íà ïîëÿ
çåðíîâûõ êóëüòóð. Ïîñëå 10—15 äíåé èíòåíñèâíîãî ïèòàíèÿ êëîïû ñîçðå-
âàþò è ïðèñòóïàþò ê îòêëàäêå ÿèö. Ïðåèìàãèíàëüíîå ðàçâèòèå çàíèìàåò
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îêîëî ìåñÿöà, è âî âòîðîé ïîëîâèíå èþíÿ îêðûëÿþòñÿ ìîëîäûå èìàãî ëåò-
íåãî ïîêîëåíèÿ. Çà ñåçîí â ðåãèîíå èññëåäîâàíèÿ Ae. rostrata çàâåðøàåò òî-
ëüêî îäíî ïîêîëåíèå (Babaroðlu, Uður, 2001). Ïî ìåðå ñîçðåâàíèÿ çåðíîâûõ
è óñèëåíèÿ ëåòíåé æàðû ýòè ìîëîäûå êëîïû ìèãðèðóþò â ìåñòà ýñòèâàöèè â
ãîðíûå ëàíäøàôòû íà âûñîòó 1200—2000 ì íàä óð. ì., ãäå ñ íàñòóïëåíèåì
îñåííèõ õîëîäîâ ó íèõ ïîñòåïåííî ôîðìèðóåòñÿ çèìíÿÿ äèàïàóçà. Ó èìåþ-
ùèõ àíàëîãè÷íûé ñåçîííûé öèêë Dolycoris baccarum (Krambias, 1987) è
êëîïîâ-÷åðåïàøåê (ñåì. Scutelleridae) (Àðíîëüäè, 1947; Brown, 1962) ìåæäó
ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóçàìè íàáëþäàþòñÿ êðàòêîâðåìåííûå ïåðèîäû àê-
òèâíîñòè, êîòîðûå ñîïðîâîæäàþòñÿ ïåðåëåòàìè íà íåáîëüøèå ðàññòîÿíèÿ è
ñìåíîé ìåñò çèìîâêè (Krambias, 1987). Ñâåäåíèé îòíîñèòåëüíî ïîäîáíûõ
ïåðåìåùåíèé ó Ae. rostrata ïîêà íåò (Çakmak et al., 2008).

2.2. Ñòðîãî áèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë

Ñòðîãî áèâîëüòèííûé öèêë ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ÷àñòíûé ñëó÷àé
ïîëèâîëüòèíèçìà. Îí õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî âèä îáðàçóåò òîëüêî äâà ïî-
êîëåíèÿ: îäíî âåñíîé è îäíî îñåíüþ. Äâà ïåðèîäà àêòèâíîñòè ðàçäåëåíû ëåò-
íèì ïîêîåì (ýñòèâàöèåé), îáåñïå÷èâàþùèì ïåðåæèâàíèå íåáëàãîïðèÿòíîãî
ïåðèîäà ñåçîíà ñ âûñîêèìè òåìïåðàòóðàìè è äåôèöèòîì êîðìà. Òàê ïðîèñ-
õîäèò åæåãîäíî, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî òåìïåðàòóðíûå ðåñóðñû íåðåäêî ìîãëè
áû îáåñïå÷èâàòü áîëüøåå ÷èñëî ïîêîëåíèé. Ýñòèâàöèÿ íàñòóïàåò ëåòîì (îá-
ëèãàòíî èëè ôàêóëüòàòèâíî) â óñëîâèÿõ âûñîêîé òåìïåðàòóðû è äëèííîãî
äíÿ. Îñîáåííî ÷àñòî îíà âñòðå÷àåòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé òðîïè÷åñêîãî è ñóá-
òðîïè÷åñêîãî ïîÿñîâ, ÿðêî âûðàæåíà ó îáèòàòåëåé ïóñòûíü è ïîëóïóñòûíü,
õîòÿ íå ðåäêà è ó íàñåêîìûõ óìåðåííûõ øèðîò. Ýñòèâàöèÿ ìîæåò ôîðìè-
ðîâàòüñÿ íà ëþáîé ñòàäèè îíòîãåíåçà — îò ÿéöà äî èìàãî, íî äëÿ êàæäîãî
âèäà ýñòèâèðóþùàÿ ñòàäèÿ ñòðîãî îïðåäåëåíà (Masaki, 1980). Òàêîé âàðèàíò
ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ âïåðâûå áûë èññëåäîâàí ó êàïóñòíîé ñîâêè Mamestra
brassicae L. (Lepidoptera, Noctuidae), êîòîðàÿ äàæå íà êðàéíåì þãå ßïîíèè
ðàçâèâàåòñÿ òîëüêî â äâóõ ïîêîëåíèÿõ, õîòÿ òåîðåòè÷åñêè ìîãëà áû äàâàòü
äî 6 ïîêîëåíèé çà ñåçîí (Masaki, Sakai, 1965).

Ñðåäè ùèòíèêîâ ê ÷èñëó õîðîøî èçó÷åííûõ âèäîâ ñî ñòðîãèì áèâîëü-
òèííûì ñåçîííûì öèêëîì ìîæíî îòíåñòè íåçàðó âîñòî÷íóþ (Nezara anten-
nata Scott).

Â ßïîíèè ðàñïðîñòðàíåíû 2 âèäà ðîäà Nezara Amyot et Serville: íåçàðà
âîñòî÷íàÿ N. antennata è íåçàðà çåëåíàÿ Nezara viridula (L.). Nezara antennata
èçâåñòåí òîëüêî èç Àçèè (Hokkanen, 1986; Rider, 2006). Â ßïîíèè ýòîò âèä
ðàñïðîñòðàíåí øèðîêî, è åãî àðåàë îõâàòûâàåò îñòðîâà Îêèíàâà, Êþñþ, Ñè-
êîêó, Õîíñþ è Õîêêàéäî (Tomokuni et al., 1993; Rider, 2006; Musolin, 2007,
2012; Ferrari et al., 2010). Nezara viridula èìååò îáøèðíûé, ïî÷òè âñåñâåòíûé
è ïîñòîÿííî ðàñøèðÿþùèéñÿ àðåàë. Â ßïîíèè îí îõâàòûâàåò þæíóþ ÷àñòü
àðåàëà N. antennata (Kiritani et al., 1963; Tougou et al., 2009; Musolin, 2012).

Îáà âèäà, íî îñîáåííî N. viridula, ÿâëÿþòñÿ øèðîêèìè ïîëèôàãàìè è ïè-
òàþòñÿ áîëåå ÷åì 150 âèäàìè èç áîëåå ÷åì 30 ñåìåéñòâ ðàñòåíèé (Todd, 1989;
Panizzi et al., 2000). Îíè çàíèìàþò ñõîäíûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè è â çîíå ïå-
ðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ îáèòàþò ñîâìåñòíî (Kiritani et al., 1963; Kiritani, 1971;
Kon et al., 1994; Yukawa et al., 2007; Musolin, 2007, 2012), îäíàêî N. viridula
íåðåäêî ìîæåò ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ âûòåñíèòü N. antennata âñåãî çà íå-
ñêîëüêî ëåò (Kiritani et al., 1963; Musolin, 2007, 2012; Yukawa et al., 2007,
2009; Tougou et al., 2009).

Nezara antennata â öåíòðàëüíîé ßïîíèè ðàçâèâàåòñÿ òîëüêî â äâóõ ïî-
êîëåíèÿõ çà ãîä (ðèñ. 14) è äàæå â ýêñòðåìàëüíî òåïëûå ãîäû íå îáðàçóåò
òðåòüåãî ïîêîëåíèÿ.
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Êàê áûëî ïîêàçàíî â ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ (Noda, 1984), èìàãî,
âûðàùåííûå â äëèííîì èëè óäëèíÿþùåìñÿ äíå, íå ïðèñòóïàþò ñðàçó ê ÿé-
öåêëàäêå, à ôîðìèðóþò ëåòíþþ äèàïàóçó (ýñòèâàöèþ): ïðåîâèïîçèöèîííûé
ïåðèîä ó ñàìîê â òàêèõ óñëîâèÿõ ñîñòàâëÿåò áîëåå 40 äíåé ïðè +25 °Ñ ïðîòèâ
ïðèìåðíî 20 äíåé ïðè ïåðåíîñå èìàãî èç äëèííîãî â êîðîòêèé äåíü. Èíäóê-
öèÿ ýñòèâàöèè â ñåðåäèíå ëåòà, ïðîÿâëÿþùàÿñÿ â çàäåðæêå ÿéöåêëàäêè,
áûëà ïîêàçàíà è â ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå. Ïðè ýòîì ýñòèâèðóþùèå èìàãî íå
ìåíÿþò öâåò ñ çåëåíîãî íà êîðè÷íåâûé, òîãäà êàê âî âðåìÿ çèìîâêè öâåò
èìàãî ó ýòîãî âèäà ìåíÿåòñÿ, êàê è ó N. viridula (Ä. Ë. Ìóñîëèí, íåîïóáëèêî-
âàííûå äàííûå). Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ýñòèâàöèè èìàãî ïðèñòóïàþò ê ðåïðî-
äóêöèè è äàþò íà÷àëî âòîðîìó ïîêîëåíèþ, êîòîðîå â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî
ñâåòîâîãî äíÿ ôîðìèðóåò çèìíþþ èìàãèíàëüíóþ äèàïàóçó (Numata, Naka-
mura, 2002). Òàêèì îáðàçîì, N. antennata îáðàçóåò îäíî ïîêîëåíèå âåñ-
íîé—ëåòîì è îäíî ïîêîëåíèå îñåíüþ, à ëåòíÿÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà â
äàííîì ñëó÷àå — ýòî ñïîñîá èçáåæàòü ëåòíèõ ïåðåãðåâîâ, òàê êàê ïîêàçàíî,
÷òî äàæå ïðè +30 °Ñ ïîãèáàåò äî 68 % ëè÷èíîê (Kariya, 1961).

3. ÌÍÎÃÎËÅÒÍÈÉ (ÑÅÌÈÂÎËÜÒÈÍÍÛÉ) ÑÅÇÎÍÍÛÉ ÖÈÊË

Ìíîãîëåòíèå æèçíåííûå öèêëû øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â êëàññå íàñå-
êîìûõ è îáíàðóæåíû ó ïðåäñòàâèòåëåé ìíîãèõ îòðÿäîâ. Îíè ôîðìèðóþòñÿ
ïî ðàçíûì ïðè÷èíàì è ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ðàçíîîáðàçíûõ ìîäèôèêàöèé
ñòðóêòóðû îäíîëåòíåãî æèçíåííîãî öèêëà âèäà. Ïåðåõîä ê òàêîé ñòðàòåãèè
ðåàëèçóåòñÿ ðàçëè÷íûìè ñïîñîáàìè — óäëèíåíèåì ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ,
âêëþ÷åíèåì â æèçíåííûé öèêë çàòÿæíîé äèàïàóçû, óäëèíåíèåì èìàãè-
íàëüíîé æèçíè ñ íåñêîëüêèìè ïåðèîäàìè ðàçìíîæåíèÿ (Danks, 1992; Ñàó-
ëè÷, 2010). Âåðîÿòíî, ñóùåñòâóþò è äðóãèå, ïîêà íå îïèñàííûå ìîäåëè ïåðå-
õîäà ê ìíîãîëåòíåìó öèêëó.
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Ðèñ. 14. Ñåçîííîå ðàçâèòèå Nezara viridula (L.) è N. antennata Scott â ßïîíèè (ïî: Kiritani
et al., 1963).

Ðèìñêèìè öèôðàìè óêàçàíû íîìåðà ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïîêîëåíèé.



Ó ùèòíèêîâ ìíîãîëåòíèå öèêëû, íåñìîòðÿ íà ïîòåíöèàëüíóþ âîçìîæ-
íîñòü èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, ïîêà íå îáíàðóæåíû. Êàê óêàçûâàëîñü âûøå, ìíî-
ãèå âèäû, â ÷àñòíîñòè Dolycoris baccarum, Eurydema rugosum, Graphosoma
lineatum, îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ñîõðàíÿòü èëè âîññòàíàâëèâàòü ôîòîïåðè-
îäè÷åñêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ïîñëå ïåðâè÷íîé çèìîâêè. Òàêîå ñâîéñòâî ïî-
çâîëÿåò ôîðìèðîâàòü äèàïàóçó áîëåå îäíîãî ðàçà íà ïðîòÿæåíèè èíäèâèäó-
àëüíîé æèçíè è ïåðåõîäèòü ê ìíîãîëåòíåìó öèêëó ðàçâèòèÿ. Ñëåäîâàòåëü-
íî, íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ïîäîáíàÿ ñòðàòåãèÿ îáíàðóæèòñÿ è ó îòäåëüíûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé áîëüøîãî è ýêîëîãè÷åñêè ðàçíîîáðàçíîãî ñåìåéñòâà ùèòíèêîâ.

4. ÇÍÀ×ÅÍÈÅ ÔÎÒÎÏÅÐÈÎÄÈ×ÅÑÊÈÕ È ÒÅÌÏÅÐÀÒÓÐÍÛÕ ÐÅÀÊÖÈÉ

ÏÐÈ ÐÀÑÑÅËÅÍÈÈ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÇÀ ÏÐÅÄÅËÛ ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÛÕ ÀÐÅÀËÎÂ

Êàê ñâèäåòåëüñòâóþò ìíîãèå ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, òî÷íîå ñîîò-
âåòñòâèå ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ëîêàëüíûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ ñëóæèò ñåðü-
åçíûì ïðåïÿòñòâèåì äëÿ ñâîáîäíîãî ïåðåìåùåíèÿ íàñåêîìûõ äàæå â ïðåäå-
ëàõ âèäîâîãî àðåàëà (Äàíèëåâñêèé, Êóçíåöîâà, 1968; Ñàóëè÷, 1999; Âîëêî-
âè÷, 2007). Îäíàêî â ñèëó ðàçíûõ ïðè÷èí è îáñòîÿòåëüñòâ (íàïðèìåð, ïðè
ñëó÷àéíûõ çàâîçàõ, ïðåäíàìåðåííîé èíòðîäóêöèè àãåíòîâ áèîìåòîäà èëè
â îòâåò íà èçìåíåíèå êëèìàòà) íàñåêîìûå íåðåäêî âñå æå ïîïàäàþò â íîâûå
äëÿ ñåáÿ ìåñòîîáèòàíèÿ è âûíóæäåíû àäàïòèðîâàòüñÿ ê íèì (Musolin, 2007;
Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 2012á). Àíàëèç êîíêðåòíûõ ïðèìåðîâ ïîçâîëÿåò âû-
ÿâëÿòü ïðè÷èíû óñïåõà èëè íåóäà÷è èíâàçèè, à â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ïðî-
ãíîçèðîâàòü âîçìîæíîñòè íàòóðàëèçàöèè âèäîâ çà ïðåäåëàìè èõ èñõîä-
íûõ àðåàëîâ. Óäîáíûì îáúåêòîì äëÿ òàêîãî àíàëèçà ÿâëÿåòñÿ Nezara viri-
dula (L.).

Äëÿ Nezara viridula õàðàêòåðíî äèôôóçíîå ðàñøèðåíèå àðåàëà. Âåðîÿò-
íî, ýòîò âèä ðàññåëèëñÿ èç Ýôèîïñêîãî ðåãèîíà Àôðèêè ñíà÷àëà â Àçèþ, à
ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî â Åâðîïó è íà àìåðèêàíñêèé ñóïåðêîíòèíåíò (Kavar
et al., 2006). Â ßïîíèè N. viridula ïîÿâèëñÿ â ñåðåäèíå XIX â. ñíà÷àëà íà
þæíûõ îñòðîâàõ, îòêóäà ðàñïðîñòðàíèëñÿ íà ñåâåð è ê êîíöó XX â. äîñòèã
îêðåñòíîñòåé ã. Îñàêà (34.7° ñ. ø.; 135.5° â. ä.), à â íà÷àëå XXI â. ïðîäâè-
íóëñÿ åùå äàëüøå íà ñåâåð (Tomokuni et al., 1993; Musolin, 2007, 2012;
Yukawa et al., 2007, 2009; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 2011; Geshi, Fujisaki, 2013).

Â óñëîâèÿõ òåïëîãî óìåðåííîãî êëèìàòà öåíòðàëüíîé ßïîíèè íåçàðà
ðàçâèâàåòñÿ îáû÷íî â òðåõ ïîêîëåíèÿõ çà ãîä, õîòÿ ÷àñòü ïîïóëÿöèè ìîæåò,
âåðîÿòíî, äàâàòü è ÷àñòè÷íîå ÷åòâåðòîå ïîêîëåíèå (Kiritani, Hokyo, 1962).

Ïåðåçèìîâàâøèå èìàãî íà÷èíàþò ìåíÿòü îêðàñêó â ôåâðàëå, è ê ìàð-
òó—àïðåëþ áîëüøèíñòâî èç íèõ ïðèîáðåòàåò çåëåíóþ (èëè æåëòóþ) îêðàñ-
êó, òèïè÷íóþ äëÿ ðåïðîäóêòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ. Ñïàðèâàíèå íà÷èíàåòñÿ â àï-
ðåëå, à îòêëàäêà ÿèö — â àïðåëå—ìàå (Kiritani et al., 1963; Musolin et al.,
2007, 2010; Takeda et al., 2010; Musolin, 2012). Èìàãî ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ïî-
ÿâëÿþòñÿ â èþëå è âñêîðå äàþò íà÷àëî âòîðîìó ïîêîëåíèþ, èìàãî êîòîðîãî
ïîÿâëÿþòñÿ âî âòîðîé ïîëîâèíå àâãóñòà. Èìàãî òðåòüåãî ïîêîëåíèÿ îêðûëÿ-
þòñÿ â êîíöå ñåíòÿáðÿ. Áîëüøèíñòâî èç íèõ ôîðìèðóåò äèàïàóçó, è òîëüêî
íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ðàçìíîæàåòñÿ (Kiritani et al., 1963; Musolin, 2012).

Çèìíÿÿ ðåïðîäóêòèâíàÿ äèàïàóçà ó íåçàðû êîíòðîëèðóåòñÿ äëèííî-
äíåâíîé ÔÏÐ ñ êðèòè÷åñêèì ôîòîïåðèîäîì îêîëî 12 ÷ 30 ìèí ïðè òåìïåðà-
òóðàõ +20 è +25 °Ñ (Musolin, Numata, 2003a). Áûëè ïðîâåäåíû îïûòû â ïðè-
ðîäå, ÷òîáû óñòàíîâèòü, íàñêîëüêî ïîïóëÿöèÿ íåçàðû, ëèøü íåäàâíî äî-
ñòèãøåé îêðåñòíîñòåé Îñàêè, àäàïòèðîâàíà ê ìåñòíûì êëèìàòè÷åñêèì
óñëîâèÿì (Musolin, Numata, 2003b). Îñíîâíîå âíèìàíèå áûëî óäåëåíî ñðî-
êàì îêðûëåíèÿ èìàãî è âðåìåíè ôîðìèðîâàíèÿ çèìíåé ðåïðîäóêòèâíîé
äèàïàóçû, òàê êàê èìåííî ýòè ýòàïû ñåçîííîãî öèêëà ÷àñòî îïðåäåëÿþò âîç-
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ìîæíîñòü íàòóðàëèçàöèè íàñåêîìûõ ïðè ïðîíèêíîâåíèè â îáëàñòè ñ óìå-
ðåííûì êëèìàòîì èç áîëåå òåïëûõ ðåãèîíîâ.

Â Îñàêå ïðèðîäíàÿ äëèíà äíÿ (áåç ó÷åòà ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê) 1 ñåíòÿá-
ðÿ ñîñòàâëÿåò 12 ÷ 53 ìèí, 15 ñåíòÿáðÿ — 12 ÷ 27 ìèí è 1 îêòÿáðÿ — 11 ÷
48 ìèí. Âñå ñàìêè, îêðûëèâøèåñÿ äî 1 ñåíòÿáðÿ, áûëè ðåïðîäóêòèâíî àê-
òèâíû. Ñðåäè ñàìîê, îêðûëèâøèõñÿ âî âòîðîé ïîëîâèíå ñåíòÿáðÿ, ïðèìåð-
íî 60 % ôîðìèðîâàëè äèàïàóçó (âàðèàíòû 2 è 3), è òîëüêî ñàìêè, îêðûëèâ-
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Ðèñ. 15. Ñåçîííîå ðàçâèòèå Nezara viridula (L.) â øåñòè ñåðèÿõ êâàçèïðèðîäíûõ ýêñïåðèìåí-
òîâ, ïðîâåäåííûõ â ßïîíèè (Îñàêà) (ïî: Musolin, Numata, 2003b).

Ñòðåëêè ïîêàçûâàþò, êîãäà êëàäêè ÿèö áûëè ïîñòàâëåíû â ïðèðîäíûå óñëîâèÿ. Ãèñòîãðàììû — êîëè÷å-
ñòâî è îêðàñêà ñàìîê (ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå è ñàìöû íå ïîêàçàíû). Ïóíêòèðíûå ëèíèè — îáùåå êîëè÷åñòâî
ñïàðèâàþùèõñÿ ñàìîê, ñïëîøíûå ëèíèè — ÿéöåêëàäóùèõ ñàìîê. Ñâåòëûå ñòîëáöû — çåëåíûå èìàãî, ñå-
ðûå ñòîëáöû — èìàãî ñ îêðàñêîé ïðîìåæóòî÷íîé êàòåãîðèè, ÷åðíûå ñòîëáöû — êîðè÷íåâûå èìàãî.
L1—L5 — ëè÷èíî÷íûå âîçðàñòû. Ðèìñêèå öèôðû — ìåñÿöû. Ïðèðîäíûå óñëîâèÿ (ââåðõó ðèñóíêà): ñïëîø-

íàÿ ëèíèÿ — äëèíà äíÿ (÷); ëîìàíàÿ ëèíèÿ — ñóòî÷íûå ìèíèìóìû è ìàêñèìóìû òåìïåðàòóðû (°Ñ).



øèåñÿ â ïåðâîé ïîëîâèíå îêòÿáðÿ, âñå áûëè äèàïàóçèðóþùèìè (âàðèàíò 4).
Òàêèì îáðàçîì, èíäóêöèÿ äèàïàóçû â ïðèðîäíûõ ýêñïåðèìåíòàõ ïðîõîäèëà
â ñîîòâåòñòâèè ñ ïîðîãîì ÔÏÐ (12 ÷ 30 ìèí), îïðåäåëåííûì â ëàáîðàòîðíûõ
îïûòàõ. Ïî ñðàâíåíèþ ñ íåñêîëüêèìè àáîðèãåííûìè âèäàìè ïîëóæåñòêî-
êðûëûõ (ðèñ. 16), èçó÷åííûìè ðàíåå (Numata, Nakamura, 2002), âåëè÷èíà
ïîðîãà ó íåçàðû íåñêîëüêî íèæå, è äèàïàóçó â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì îíà ôîð-
ìèðóåò ïîçæå — òîëüêî â íà÷àëå îêòÿáðÿ.

Ñîãëàñíî ýêñïåðèìåíòàëüíûì äàííûì (Musolin, Numata, 2003b), ñàìêè
íåçàðû, îêðûëÿþùèåñÿ â ñåíòÿáðå, ðåïðîäóêòèâíî àêòèâíû è ñïîñîáíû îò-
êëàäûâàòü ÿéöà äî 13—25 íîÿáðÿ. Êàêîâà æå ñóäüáà ëè÷èíîê, îòðîæäàþ-
ùèõñÿ èç ýòèõ ÿèö? Òîëüêî òå èç íèõ, êîòîðûå îòðîæäàþòñÿ äî ñåðåäèíû
ñåíòÿáðÿ, èìåþò øàíñû óñïåøíî çàâåðøèòü ïðåèìàãèíàëüíîå ðàçâèòèå. Áî-
ëåå ïîçäíèå ëè÷èíêè ïîãèáàþò â òå÷åíèå çèìû, ïðè ýòîì ÷åì ïîçæå îíè âû-
ëóïëÿþòñÿ èç ÿèö, òåì íà áîëåå ðàííåé ñòàäèè çàñòàåò èõ ëåòàëüíîå çèìíåå
ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû. Â âàðèàíòå, êîãäà ÿéöà áûëè îòëîæåíû â ñåðåäèíå
ñåíòÿáðÿ, èìàãî óñïåâàþò îêðûëèòüñÿ òîëüêî â íîÿáðå. Ðàçâèâàÿñü â óñëî-
âèÿõ çàâåäîìî êîðîòêîãî äíÿ, èìàãî ýòîãî ïîçäíåîñåííåãî ïîêîëåíèÿ íå ðàç-
ìíîæàþòñÿ. Äàæå èìåÿ øàíñû äîæèòü äî âåñíû, òàêèå èìàãî âñå æå íå çà-
âåðøàþò ïîäãîòîâêó ê çèìîâêå â ïîëíîé ìåðå: îíè íå óñïåâàþò èçìåíèòü
îêðàñêó è íàáðàòü ýíåðãåòè÷åñêèå ðåñóðñû äëÿ çèìîâêè (Musolin, Numata,
2004). Îáû÷íî ïðîöåññ ïîëíîöåííîãî ôîðìèðîâàíèÿ çèìîâî÷íîãî ñîñòîÿíèÿ
ó ïîëóæåñòêîêðûëûõ çàíèìàåò äîñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ. Òàê, ïî
íàøèì íàáëþäåíèÿì, ó Podisus maculiventris Say ïðåääèàïàóçíàÿ ïîäãîòîâ-
êà íà ôîíå óìåðåííîé (îêîëî +20 °Ñ) òåìïåðàòóðû çàêàí÷èâàåòñÿ òîëüêî
íà 17—19-é äåíü (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2011à, á).
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Ðèñ. 16. Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè èíäóêöèè äèàïàóçû íåñêîëüêèõ ïèòàþùèõñÿ ñåìåíàìè
âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ â ã. Îñàêà è áëèæàéøèõ ðåãèîíàõ (ßïîíèÿ) ïðè +25 °Ñ (ïî: Musolin,

2007, 2012).

Nezara viridula (L.) (Îñàêà, 34.7° ñ. ø., 135.5° â. ä.) ïî: Musolin, Numata, 2003a; Riptortus pedestris (F.)
[= R. clavatus (Thunberg)] (Êèîòî, 35.1° ñ. ø., 135.8° â. ä.) ïî: Kobayashi, Numata, 1993; Plautia stali Scott
(= P. crossota stali Scott) (Òàâàðàìîòî, 34.6° ñ. ø., 135.8° â. ä.) ïî: Numata, Kobayashi, 1994; Eysarcoris vent-
ralis (Westwood) (Èçóìî, 35.4° ñ. ø., 132.8° â. ä.) ïî: Noda, Ishi, 1981; Aelia fieberi Scott (Îñàêà, 34.7° ñ. ø.,
135.5° â. ä.) ïî: Nakamura, Numata, 1997; Halyomorpha halys (Stål) (Êîáå, 34.7° ñ. ø., 135.3° â. ä.) ïî: Niva,
2003; Dybowskyia reticulata (Dallas) (Îñàêà, 34.7° ñ. ø., 135.5° â. ä.) ïî: Nakamura, Numata, 1998; Graphoso-
ma rubrolineatum (Westwood) (Îñàêà, 34.7° ñ. ø., 135.5° â. ä.) ïî: Nakamura, Numata, 1999. Âñå âèäû, êðîìå

Riptortus pedestris (F.), îòíîñÿòñÿ ê ñåì. Pentatomidae.



Èçâåñòíî, ÷òî îñîáè äèàïàóçèðóþùåãî ïîêîëåíèÿ N. viridula âñêîðå ïî-
ñëå îêðûëåíèÿ ìåíÿþò öâåò íà êîðè÷íåâûé (Musolin, Numata, 2003a; Muso-
lin, 2012), è îí çàòåì ñîõðàíÿåòñÿ äî ïîëíîãî çàâåðøåíèÿ äèàïàóçû âåñíîé.
Èçìåíåíèå îêðàñêè ðåãóëèðóåòñÿ äëèíîé äíÿ è ñêîððåëèðîâàíî ñ ôèçèîëî-
ãè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì îñîáè (Harris et al., 1984; Musolin, Numata, 2003a; Mu-
solin, 2012). Îäíàêî ó èìàãî, îêðûëÿâøèõñÿ â íîÿáðå, èçìåíåíèå öâåòà ïðî-
òåêàëî ìåäëåííî â òå÷åíèå çèìû è çàâåðøèëîñü ëèøü â êîíöå ìàðòà, ïðè÷åì
20 % îñîáåé òàê è îñòàëèñü çåëåíûìè. Âåðîÿòíî, òåìïåðàòóðà â ïåðèîä
îêðûëåíèÿ áûëà äîñòàòî÷íî áëàãîïðèÿòíîé äëÿ ïðåääèàïàóçíîãî ïèòàíèÿ,
íî ñëèøêîì íèçêîé äëÿ ïðîòåêàíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ñâÿçàí-
íûõ ñ èçìåíåíèåì îêðàñêè (Musolin, Numata, 2003b).

Òàêèì îáðàçîì, ïîêà ìû íàáëþäàåì òîëüêî ïåðâè÷íîå ïðîíèêíîâåíèå
íåçàðû â öåíòðàëüíóþ ÷àñòü ßïîíñêîãî àðõèïåëàãà. Äëÿ ïîëíîãî îáîñíîâà-
íèÿ â ýòîì ðåãèîíå äîëæíû ïðîèçîéòè àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ â ñâîéñòâàõ
ÔÏÐ, îïðåäåëÿþùåé ñðîêè íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû. Â ïåðâóþ î÷åðåäü îíè
ìîãóò êîñíóòüñÿ êðèòè÷åñêîãî ôîòîïåðèîäà. Åãî çíà÷åíèå, âåðîÿòíî, âîçðà-
ñòåò, ÷òî ïîçâîëèò èíäóöèðîâàòü äèàïàóçó ðàíåå ñåðåäèíû ñåíòÿáðÿ è ïðåä-
îòâðàòèò êàê íåàäàïòèâíîå ðàçìíîæåíèå â îêòÿáðå—íîÿáðå, òàê è íåçàâåð-
øåííîñòü ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ äèàïàóçíîãî ñîñòîÿíèÿ ïîçäíåîñåííèõ
èìàãî, âûçûâàþùèõ íå òîëüêî ïðÿìûå îòðèöàòåëüíûå ïîñëåäñòâèÿ (òàêèå
êàê âûñîêàÿ ñìåðòíîñòü èìàãî âî âðåìÿ çèìîâêè è ïîíèæåííûé ðåïðîäóê-
òèâíûé ïîòåíöèàë ïîñëå äèàïàóçû), íî è ñêàçûâàþùèõñÿ íà æèçíåñïîñîá-
íîñòè âåñåííåãî ïîêîëåíèÿ (Musolin, Numata, 2003b). Ïðèíöèïèàëüíî ïî-
äîáíûé, íî ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûé ïðîöåññ íàáëþäàëè â ßïîíèè ó
àìåðèêàíñêîé áåëîé áàáî÷êè Hyphantria cunea Drury (Lepidoptera, Arctii-
dae). Ïîïóëÿöèÿ, èíòðîäóöèðîâàííàÿ â ßïîíèþ â 1945 ã., îáîñíîâàëàñü íà
òåððèòîðèè, ãäå çàâåðøàëîñü òîëüêî 2 ïîêîëåíèÿ. Â êîíöå XX â. áûëà îáíà-
ðóæåíà ïîïóëÿöèÿ, îñîáè êîòîðîé âñëåäñòâèå èçìåíåíèÿ ýêîëîãî-ôèçèîëî-
ãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (â ÷àñòíîñòè, ñíèæåíèå ïîðîãà ÔÏÐ) ïåðåøëè ê òðè-
âîëüòèííîìó ñåçîííîìó ðàçâèòèþ (Gomi, 1997; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 2012à).

Ïîëèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë, ðåãóëèðóåìûé ÔÏÐ äëèííîäíåâíîãî
òèïà, ïîäðîáíî èññëåäîâàí ó ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ õèùíûõ êëîïîâ Perillus
bioculatus è Podisus maculiventris, èíòðîäóöèðîâàííûõ âî ìíîãèå åâðîïåé-
ñêèå ñòðàíû äëÿ ïîäàâëåíèÿ ÷èñëåííîñòè êîëîðàäñêîãî êàðòîôåëüíîãî
æóêà (Leptinotarsa decemlineata Say).

Ñåçîííîå ðàçâèòèå Perillus bioculatus (F.) áûëî èññëåäîâàíî â ïîëåâûõ
îïûòàõ íà þãî-çàïàäå Ñëîâàêèè (~45° ñ. ø.) â òå÷åíèå ïÿòè ñåçîíîâ (Jasiè,
1975; ðèñ. 17). Îïûòû ïðîâîäèëè ñ êëîïàìè, èñõîäíî çàâåçåííûìè èç Êàíà-
äû (ïðîâèíöèÿ Îíòàðèî, 45° ñ. ø.), êóëüòóðó êîòîðûõ ïîääåðæèâàëè ìíî-
ãèå ãîäû â ðàçíûõ ñòðàíàõ Åâðîïû. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â ðàçíûå ãîäû â çà-
âèñèìîñòè îò òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé ïåðèëëþñ ìîæåò çàâåðøàòü â íîâûõ
äëÿ íåãî óñëîâèÿõ äâà èëè òðè ïîêîëåíèÿ è ôîðìèðîâàòü ðåïðîäóêòèâíóþ
äèàïàóçó. Äîñòàòî÷íî âûñîêàÿ õîëîäîñòîéêîñòü (äî –12 °Ñ) ïîçâîëÿåò èìàãî
óñïåøíî ïåðåçèìîâûâàòü â óêðûòèÿõ ïîä ñíåæíûì ïîêðîâîì.

Îñòàëîñü, îäíàêî, íåÿñíûì, ñîõðàíÿåòñÿ ëè ïðè íàñòóïëåíèè äèàïàóçû
ñèíõðîíèçèðóþùàÿ ðîëü ôîòîïåðèîäà. Èçâåñòíî, ÷òî êàæäûé ýêîëîãè÷å-
ñêèé ôàêòîð ìîæåò âûñòóïàòü êàê âíåøíèé ñèãíàë èëè êàê èíäóêòîð îïðå-
äåëåííîãî ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ; ïðè ýòîì çíà÷åíèå îáåèõ ñîñòàâëÿ-
þùèõ îäèíàêîâî âàæíî. Åñòü ïðèìåðû, êîãäà èíäóöèðóþùàÿ ôóíêöèÿ ïðî-
ÿâëÿåòñÿ (ò. å. äèàïàóçà êàê ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå ôîðìèðóåòñÿ), íî
ñèãíàëüíàÿ ôóíêöèÿ íàðóøàåòñÿ — ñðîêè íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû íå ñîîò-
âåòñòâóþò ñåçîíó, êîãäà îíà äîëæíà áûòü ñôîðìèðîâàíà (Òûùåíêî, 1980).

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ áûëè îïðåäå-
ëåíû ïàðàìåòðû ÔÏÐ ýòîé æå ïîïóëÿöèè ïåðèëëþñà (Âîëêîâè÷ è äð.,
1990). Çíà÷åíèå êðèòè÷åñêîãî ôîòîïåðèîäà èçìåíÿëîñü îò 14 ÷ 30 ìèí äî
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15 ÷ 30 ìèí ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû îò +24 äî +27 °Ñ. Ïðè òåðìî-
ðèòìàõ âåëè÷èíà ïîðîãà çàìåòíî ñíèçèëàñü, è ïðè òåðìîðèòìå ñ àìïëèòó-
äîé +13.7 ... +26.4 °Ñ (ñðåäíÿÿ +19.1 °Ñ) ñîñòàâèëà ïðèìåðíî 14 ÷ 30 ìèí
(ðèñ. 18).

Èñõîäÿ èç ïîëó÷åííûõ äàííûõ, ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî ïîðîã ÔÏÐ (14 ÷
30 ìèí ñ ó÷åòîì äèíàìèêè òåìïåðàòóðû â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ) íàñòóïàåò â
ðàéîíå èññëåäîâàíèé â Ñëîâàêèè ê 20 àâãóñòà, êîãäà òåìïåðàòóðà îïóñêàåò-
ñÿ äî +19 °Ñ. Ñ ýòîãî ìîìåíòà ó êëîïîâ íà÷èíàåòñÿ èíäóêöèÿ äèàïàóçû. Îä-
íàêî èçâåñòíî, ÷òî äëÿ ïîëíîãî ôîðìèðîâàíèÿ äèàïàóçû íåîáõîäèìî íå
òîëüêî âîçäåéñòâèå äëèíû äíÿ, ìåíüøåé êðèòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ, íî è äî-
âîëüíî ïðîäîëæèòåëüíîå äåéñòâèå êîðîòêîäíåâíûõ ñèãíàëîâ, â ðåçóëüòàòå
ñóììèðîâàíèÿ êîòîðûõ çàïîëíÿåòñÿ òàê íàçûâàåìûé «ïàêåò ôîòîïåðèîäè-
÷åñêîé èíôîðìàöèè» (Saunders, 1976; Òûùåíêî, 1977). Äëÿ áîëüøèíñòâà
èññëåäîâàííûõ âèäîâ âåëè÷èíà åãî ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíà 18—20 êîðîòêèì
äíÿì. Çàïîëíåíèå ïàêåòà ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíôîðìàöèè îáû÷íî ñîïðî-
âîæäàåòñÿ äëèòåëüíîé ïðåääèàïàóçíîé ïîäãîòîâêîé. Ñëåäîâàòåëüíî, èíäóê-
öèÿ äèàïàóçû ó ïåðèëëþñà çàâåðøàåòñÿ ê êîíöó ñåíòÿáðÿ, ÷òî è íàáëþäà-
ëîñü íà þãî-çàïàäå Ñëîâàêèè (Jasiè, 1975). Òàêèì îáðàçîì, ïîëèâîëüòèííûé
ñåçîííûé öèêë, ðåàëèçóåìûé ïðè äàëüíåì (çà ïðåäåëû àðåàëà) ïåðåìå-
ùåíèè, îñòàåòñÿ ïîä êîíòðîëåì òåõ æå ôèçèîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé, êîòîðûå
ðåãóëèðóþò ñåçîííîå ðàçâèòèå âèäà â èñõîäíîì àðåàëå.
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Ðèñ. 17. Ñåçîííîå ðàçâèòèå Perillus bioculatus
(F.) â êâàçèïðèðîäíûõ îïûòàõ â 1964—1965
ãã. íà þãî-çàïàäå Ñëîâàêèè (ïî: Jasiè, 1975).

Ðèñ. 18. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà èíäóê-
öèþ äèàïàóçû ó Perillus bioculatus (F.)

(ïî: Âîëêîâè÷ è äð., 1990).

1 — ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ ïðè ïîñòîÿí-
íîé òåìïåðàòóðå +24 °Ñ; 2 — òî æå ïðè +27 °Ñ;
3 — òî æå â óñëîâèÿõ ïðèðîäíîãî òåðìîðèòìà ñ
àìïëèòóäîé +13.7...+26.4 °Ñ (ñðåäíÿÿ +19.1 °Ñ).



Îáøèðíûå ïðîãðàììû ïî àêêëèìàòèçàöèè ïåðèëëþñà îñóùåñòâëÿëèñü è
â Ðîññèè â 1960—1970-õ ãîäàõ, îäíàêî ìíîãî÷èñëåííûå ïîïûòêè íàòóðàëè-
çàöèè åãî íå äàëè ïîëîæèòåëüíûõ ðåçóëüòàòîâ. Ãëàâíàÿ ïðè÷èíà íåâîçìîæ-
íîñòè íàòóðàëèçàöèè ýòîãî õèùíîãî êëîïà íà íîâîé òåððèòîðèè — îòñóòñò-
âèå ñèíõðîííîñòè ïîÿâëåíèÿ õèùíèêà è åãî æåðòâû ïîñëå çèìîâêè, ÷òî
áûëî îòìå÷åíî åùå â îïûòàõ ßñè÷à (Jasiè, 1975). Ïåðèëëþñ ïîÿâëÿëñÿ ïîñëå
çèìîâêè ðàíüøå ñâîåé äîáû÷è è, áóäó÷è óçêèì îëèãîôàãîì, îêàçûâàëñÿ â
óñëîâèÿõ äåôèöèòà êîðìà. Â ñâÿçè ñ áåñïåðñïåêòèâíîñòüþ ðàáîòû â ýòîì íà-
ïðàâëåíèè áûëè ïðåêðàùåíû.

Îäíàêî â ìàå 2008 ã. ïðè îáñëåäîâàíèè çàðîñëåé àìáðîçèè ïîëûííîëèñò-
íîé (Ambrosia artemisiifolia L.) â Êðàñíîäàðñêîì êðàå áûëè îáíàðóæåíû
ìíîãî÷èñëåííûå ëè÷èíêè ïåðèëëþñà (îò 10 äî 20 îñîáåé/ì2), àêòèâíî ïèòà-
þùèåñÿ ðàçíûìè ñòàäèÿìè àìáðîçèåâîãî ëèñòîåäà Zygogramma suturalis F.
(Èñìàèëîâ, Àãàñüåâà, 2010). Âåðîÿòíî, îòäåëüíûå îñîáè ïåðèëëþñà (ïîòîì-
êè íåêîãäà âûïóùåííûõ ïðè ðåàëèçàöèè íàó÷íûõ ïðîãðàìì êëîïîâ) çàêðå-
ïèëèñü â êàêèõ-òî áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ íèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ è ñîõðàíÿëèñü
âñå ýòè ãîäû â íåáîëüøèõ ìàëîçàìåòíûõ ïîïóëÿöèÿõ. Ïîçæå ñ ïîÿâëåíèåì
äîïîëíèòåëüíûõ ïðèãîäíûõ âèäîâ æåðòâû (â ÷àñòíîñòè — àìáðîçèåâîãî ëè-
ñòîåäà) êëîïû ñàìîñòîÿòåëüíî íàòóðàëèçîâàëèñü è ðàñïðîñòðàíèëèñü íà þãå
Ðîññèè. Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ïî íàáëþäåíèÿì Èñìàèëîâà è Àãàñüåâîé
(2010), ïåðèëëþñ ïèòàåòñÿ è ãóñåíèöàìè àìáðîçèåâîé ñîâêè Tarachidia can-
defacta Hübner, ÷òî îòíþäü íå ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó îòìå÷åííîé ðàíåå
óçêîé îëèãîôàãèè ïåðèëëþñà. Ýòà ñîâêà — íîâûé äëÿ Åâðîïû âèä — áûëà
òàêæå èíòðîäóöèðîâàíà â XX â. â Ðîññèþ, è âîçìîæíîñòü åå íàòóðàëèçàöèè
äëÿ áîðüáû ñ àìáðîçèåé èññëåäîâàëè íà ×åðíîìîðñêîì ïîáåðåæüå Êàâêà-
çà (ïîñ. Ëàçàðåâñêîå) (Íàÿíîâ, 1973). Â ðåçóëüòàòå ýòîé èíòðîäóêöèè (à âîç-
ìîæíî, è èíûõ ñëó÷àåâ èíâàçèè) àìáðîçèåâàÿ ñîâêà íàòóðàëèçîâàëàñü íà
þãå Ðîññèè è Óêðàèíû è â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñòàëà îáû÷íûì âèäîì â ñòåïíîé
çîíå (Êëþ÷êî è äð., 2004; Êëþ÷êî, 2006; Poltavsky, Artokhin, 2006).

Èçâåñòíî, ÷òî ãëàâíûìè ôàêòîðàìè, îïðåäåëÿþùèìè âîçìîæíîñòü ïðî-
íèêíîâåíèÿ èììèãðàíòîâ íà íîâóþ òåððèòîðèþ, ÿâëÿþòñÿ íàëè÷èå ïîäõî-
äÿùåãî êîðìà, ÑÝÒ, äîñòàòî÷íàÿ äëÿ ðàçâèòèÿ õîòÿ áû îäíîãî ïîêîëåíèÿ, à
â óìåðåííîì êëèìàòå îáÿçàòåëüíà òàêæå äèàïàóçà èëè èíàÿ àäàïòàöèÿ,
îáåñïå÷èâàþùàÿ âûæèâàíèå â çèìíèé ïåðèîä. Ïðè íàëè÷èè ýòèõ òðåõ ñî-
ñòàâëÿþùèõ âîçìîæíî ïåðâè÷íîå ïðîíèêíîâåíèå è âûæèâàíèå â íîâûõ
óñëîâèÿõ. Äëÿ äàëüíåéøåé íàòóðàëèçàöèè â íîâîì ðåãèîíå íåîáõîäèìûì
óñëîâèåì ÿâëÿåòñÿ ñîãëàñîâàííîñòü æèçíåííîãî öèêëà âèäà-ïðèøåëüöà ñ
ñåçîííîé äèíàìèêîé âíåøíèõ óñëîâèé. Êàê óêàçàíî âûøå, íåñîîòâåòñòâèå
ïàðàìåòðîâ ÔÏÐ è äðóãèõ ðåàêöèé, îïðåäåëÿþùèõ ñâîåâðåìåííîñòü íà-
ñòóïëåíèÿ äèàïàóçû, ñëóæèò ñåðüåçíûì ïðåïÿòñòâèåì äëÿ ñâîáîäíîãî ïå-
ðåñåëåíèÿ íàñåêîìûõ. Äëÿ ïåðèëëþñà ïðåïÿòñòâèåì íà íà÷àëüíîì ýòàïå
èíòðîäóêöèè ñòàë äåôèöèò êîðìà ïîñëå çèìîâêè. Ïîÿâëåíèå íîâîãî ïîäõî-
äÿùåãî êîðìà â âèäå ãóñåíèö àìáðîçèåâîé ñîâêè è ëè÷èíîê è æóêîâ ïîëîñà-
òîãî àìáðîçèåâîãî ëèñòîåäà óñòðàíèëî ëèìèòèðóþùåå äåéñòâèå ïèùåâîãî
ôàêòîðà, è äàëüíåéøàÿ íàòóðàëèçàöèÿ îñóùåñòâèëàñü áëàãîäàðÿ ñîîòâåòñò-
âèþ ïàðàìåòðîâ ÔÏÐ ïåðèëëþñà ôîòîòåðìè÷åñêèì óñëîâèÿì þãà Ðîññèè è
Óêðàèíû, îáóñëîâèâøåìó ñâîåâðåìåííîå ôîðìèðîâàíèå çèìíåé èìàãèíàëü-
íîé äèàïàóçû ó ïåðèëëþñà âî âòîðè÷íîì àðåàëå.

Èíòðîäóêöèÿ âòîðîãî õèùíîãî êëîïà Podisus maculiventris Say îêàçà-
ëàñü ìåíåå ðåçóëüòàòèâíîé. Äëÿ ðàçâèòèÿ îäíîãî ïîêîëåíèÿ ïîäèçóñà òðåáó-
åòñÿ îêîëî 400 ãðàä.-äí. ïðè íèæíåì òåìïåðàòóðíîì ïîðîãå ðàçâèòèÿ
+11 °Ñ. Çèìóþùèå êëîïû âûäåðæèâàþò îõëàæäåíèå äî –15 °Ñ. Äëÿ ëè÷è-
íîê è èìàãî õàðàêòåðíà øèðîêàÿ ïîëèôàãèÿ. Âñå ýòè ñâîéñòâà ìîãëè áû
îáåñïå÷èòü íàòóðàëèçàöèþ ïîäèçóñà íà áîëüøåé ÷àñòè åâðîïåéñêîãî êîíòè-
íåíòà, ãäå â çàâèñèìîñòè îò òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé ìîæíî áûëî îæèäàòü
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ðåàëèçàöèè îò îäíîãî (íà ñåâåðå) äî ÷åòûðåõ (íà þãå) ïîêîëåíèé â ãîä. Îäíà-
êî ñâîéñòâà ÔÏÐ çàâåçåííîé èç øòàòà Ìèññóðè (38° ñ. ø.) ïîïóëÿöèè êëîïà
òàêîâû, ÷òî íå ïîçâîëÿþò ñôîðìèðîâàòü äèàïàóçó âîâðåìÿ, ÷òî ñòàâèò ïîä
ñîìíåíèå ñàìó âîçìîæíîñòü åãî âûæèâàíèÿ â êëèìàòå óìåðåííûõ øèðîò.

Äåéñòâèòåëüíî, ÷óâñòâèòåëüíîñòü ïîäèçóñà ê ôîòîïåðèîäó íà÷èíàåòñÿ
óæå ñ III ëè÷èíî÷íîãî âîçðàñòà, ò. å. ñ ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ äëÿ èíäóêöèè
çèìíåé äèàïàóçû ëè÷èíêè äîëæíû íàõîäèòüñÿ â óñëîâèÿõ äëèíû äíÿ, ìåíü-
øåé êðèòè÷åñêîé (13 ÷ 30 ìèí). Äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê IV è V âîç-
ðàñòîâ ïðè òåìïåðàòóðå +20 °Ñ ñîñòàâëÿåò 14—16 äíåé. Â äîïîëíåíèå ê ýòî-
ìó, ïðåääèàïàóçíîå ïèòàíèå äî ïîëíîãî ôîðìèðîâàíèÿ ñîñòîÿíèÿ äèàïàóçû
ïðîäîëæàåòñÿ, ïî ýêñïåðèìåíòàëüíûì äàííûì, åùå 18 äíåé. Òàêèì îáðà-
çîì, ñ ìîìåíòà íàñòóïëåíèÿ êðèòè÷åñêîé äëèíû äíÿ â ïðèðîäå äî óõîäà
êëîïîâ â äèàïàóçó íåîáõîäèì ïî ìåíüøåé ìåðå ìåñÿö ñ áëàãîïðèÿòíîé òåì-
ïåðàòóðîé íå íèæå +15 ... +16 °Ñ (Âîëêîâè÷ è äð., 1991; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí,
2011à).

Êðèòè÷åñêèé äëÿ ÔÏÐ ïîäèçóñà ôîòîïåðèîä ñ ó÷åòîì ãðàæäàíñêèõ ñóìå-
ðåê íàñòóïàåò íà âñåõ øèðîòàõ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ ïðèìåðíî â îäíî âðåìÿ
(23—25 ñåíòÿáðÿ). Ýòîò ôàêò çíà÷èòåëüíî óïðîùàåò âûäåëåíèå çîíû âîç-
ìîæíîé àêêëèìàòèçàöèè ïîäèçóñà íà òåððèòîðèè íàøåé ñòðàíû. Äëÿ êëîïà
áëàãîïðèÿòíû ðåãèîíû ñ òåïëîé ïðîäîëæèòåëüíîé îñåíüþ, ãäå òåìïåðàòóðà
îêòÿáðÿ ïðåâûøàåò +15 ... +16 °Ñ. Òàêèå óñëîâèÿ â Ðîññèè ñîçäàþòñÿ òîëü-
êî íà êðàéíåì þãå Êðàñíîäàðñêîãî êðàÿ. Íàïðèìåð, â Ñî÷è ïåðåõîä òåì-
ïåðàòóðû ÷åðåç +12 °Ñ ïðîèñõîäèò 30 îêòÿáðÿ, à ñóììà òåìïåðàòóð âûøå
+11 °Ñ çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 2000 ãðàä.-äí. Òàêàÿ
ÑÝÒ îáåñïå÷èâàåò ðàçâèòèå 4 ïîêîëåíèé ïîäèçóñà çà ñåçîí, ïîñëåäíåå èç êî-
òîðûõ ïîïàäàåò â ôîòîòåðìè÷åñêèå óñëîâèÿ, èíäóöèðóþùèå äèàïàóçó. Òåì-
ïåðàòóðíûå òðåáîâàíèÿ äèàïàóçèðóþùèõ èìàãî â ýòîì ðåãèîíå òàêæå óäîâ-
ëåòâîðÿþòñÿ. Ýòî âñåëÿåò íàäåæäó íà àêêëèìàòèçàöèþ ïîäèçóñà íà ×åðíî-
ìîðñêîì ïîáåðåæüå Êðàñíîäàðñêîãî êðàÿ. Âåðîÿòíî, çíà÷èòåëüíî áoëüøèå
âîçìîæíîñòè äëÿ íàòóðàëèçàöèè íà òåððèòîðèè Åâðîïû áóäóò èìåòü áîëåå
ñåâåðíûå ïîïóëÿöèè ïîäèçóñà, íàïðèìåð, ñ þãà Êàíàäû (Ñàóëè÷, 1994).

Îñîáûé, íåîáû÷íûé äëÿ ùèòíèêîâ, ìåõàíèçì êîíòðîëÿ íàñòóïëåíèÿ
äèàïàóçû îáíàðóæåí ó Andrallus spinidens (F.), åùå îäíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ
ïîäñåì. Asopinae. Ýòîò ìíîãîÿäíûé õèùíèê ðàñïðîñòðàíåí â òðîïèêàõ è
ñóáòðîïèêàõ. Íà þãå ßïîíèè (Òàêàíàáå: 32° ñ. ø., 131° â. ä.) A. spinidens
îáèòàåò íà òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèÿõ, â ðèñîâûõ è ïðî÷èõ ïîñàäêàõ, ãäå àêòèâ-
íî óíè÷òîæàåò ãóñåíèö ñîâîê Spodoptera litura F. è Aedia leucomelas (L.)
(Shintani et al., 2010) è îáû÷íî äàåò 3 èëè 4 ïîêîëåíèÿ â ãîä. Â íà÷àëå ñåí-
òÿáðÿ â ýòîì ðåãèîíå ñðåäíÿÿ ìíîãîëåòíÿÿ òåìïåðàòóðà ñîñòàâëÿåò +26.8 °Ñ,
òîãäà êàê â êîíöå ìåñÿöà îíà îïóñêàåòñÿ äî +22.3 °Ñ. Â îòâåò íà ïîíèæåíèå
òåìïåðàòóðû èìàãî A. spinidens óõîäÿò â äèàïàóçó. Ëè÷èíêè, îòðîæäàþùè-
åñÿ â êîíöå îêòÿáðÿ, íå óñïåâàþò çàâåðøèòü ðàçâèòèå, ïîýòîìó îáû÷íî íå
ïåðåçèìîâûâàþò. Âåñíîé îáíàðóæèâàþòñÿ òîëüêî âçðîñëûå êëîïû.

Â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ äèàïàóçà èíäóöèðîâàëàñü âî âñåõ èñïû-
òàííûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåæèìàõ (îò 12 äî 16 ÷ ñâåòà â ñóò) òîëüêî ïðè
òåìïåðàòóðå íèæå +25 °Ñ, ïðè áîëåå âûñîêîé òåìïåðàòóðå âñå îñîáè ðàçâèâà-
ëèñü àêòèâíî íåçàâèñèìî îò äëèíû äíÿ. ×óâñòâèòåëüíîñòü ê óðîâíþ äåéñò-
âóþùåé òåìïåðàòóðû ïðîÿâëÿåòñÿ íà ëè÷èíî÷íîé è èìàãèíàëüíîé ñòàäèÿõ.
Â òå÷åíèå çèìû ïîä äåéñòâèåì ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðû ïðîèñõîäèò òåðìè-
íàöèÿ äèàïàóçû, è âåñíîé êëîïû âîññòàíàâëèâàþò àêòèâíîñòü (Shintani et
al., 2010). Òàêèì îáðàçîì, ïîëèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ýòîãî âèäà îïðå-
äåëÿåòñÿ òåìïåðàòóðîé, à ôîòîïåðèîä, âåðîÿòíî, âûïîëíÿåò òîëüêî àääèòèâ-
íóþ ôóíêöèþ (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2011á).
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Äåòàëüíûé àíàëèç ëèòåðàòóðû ïî ñåçîííûì öèêëàì íàñåêîìûõ â öåëîì
è êëîïîâ-ùèòíèêîâ â ÷àñòíîñòè íàòàëêèâàåòñÿ íà íåèçáåæíûå òðóäíîñòè,
ñâÿçàííûå ñ íåäîñòàòêîì è ðàçðîçíåííîñòüþ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ,
êîòîðûå ïîçâîëÿëè áû êîððåêòíî àíàëèçèðîâàòü ñåçîííîå ðàçâèòèå êîí-
êðåòíûõ âèäîâ. Òåì íå ìåíåå èìåþùèåñÿ â íàøåì ðàñïîðÿæåíèè ñîáñòâåí-
íûå è ëèòåðàòóðíûå ìàòåðèàëû äàþò âîçìîæíîñòü â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè
îáñóæäàòü ïðè÷èíû è çàêîíîìåðíîñòè ôîðìèðîâàíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ ñåçîí-
íûõ ñõåì â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà, èõ ðàñïðîñòðàíåííîñòü â îòäåëüíûõ ïîäñå-
ìåéñòâàõ è ðåàêöèè, ó÷àñòâóþùèå â èõ îáðàçîâàíèè.

Ñðåäè 43 ïðîàíàëèçèðîâàííûõ âèäîâ (ñïèñîê ñì.: Ñàóëè÷, Ìóñîëèí,
2011á) ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ùèòíèêîâ èìååò ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëü-
òèííûé ñåçîííûé öèêë ñ çèìíåé ôàêóëüòàòèâíîé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçîé,
ðåãóëèðóåìîé ÔÏÐ äëèííîäíåâíîãî òèïà. Ýòî ñâîéñòâî ðåàëèçóåòñÿ ó ïîëè-
ôàãîâ â ñðåäíèõ è íèçêèõ øèðîòàõ ñ óìåðåííîé âëàæíîñòüþ è òåìïåðàòóðîé
ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïèòàíèÿ è âîçìîæíîñòè âûáîðà êîðìîâîãî
ðàñòåíèÿ ó ôèòîôàãîâ è æåðòâû ó õèùíèêîâ. ×èñëî ðåàëèçóåìûõ ïîêîëå-
íèé îïðåäåëÿåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì òåìïåðàòóðíûìè óñëîâèÿìè êîíêðåò-
íîé ìåñòíîñòè, à äëèíà äíÿ, ÿâëÿþùàÿñÿ ñèãíàëüíûì ôàêòîðîì, îãðàíè-
÷èâàåò ïåðèîä ñåçîíà, äîïóñêàþùèé àêòèâíîå ðàçâèòèå îñîáåé íà äàííîé
òåððèòîðèè.

Îäíàêî â ðåàëüíûõ ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ëèøü íåìíîãèå âèäû ùèòíèêîâ
îáðàçóþò áîëåå îäíîãî ïîêîëåíèÿ çà âåãåòàöèîííûé ñåçîí. Íà áîëüøåé ÷àñ-
òè àðåàëà â ñèëó ðàçíûõ ïðè÷èí ïðîèñõîäèò ðåäóêöèÿ ðåàëèçóåìîãî ÷èñëà
ïîêîëåíèé, è ïîïóëÿöèè, îáèòàþùèå â âûñîêèõ è ñðåäíèõ øèðîòàõ, êàê
ïðàâèëî, ïåðåõîäÿò ê ìîíîâîëüòèíèçìó. Îñíîâíûìè ôàêòîðàìè, îãðàíè÷è-
âàþùèìè êîëè÷åñòâî ïîêîëåíèé, âûñòóïàþò ïèùà è òåìïåðàòóðà. ×àñòî ïå-
ðåõîä ê ìîíîâîëüòèííîìó ðàçâèòèþ îòìå÷àåòñÿ ó ïîïóëÿöèé, îáèòàþùèõ
â êëèìàòè÷åñêèõ ïîÿñàõ, òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ êîòîðûõ ïðåâûøàþò ïî-
òðåáíîñòè îäíîãî ïîêîëåíèÿ, íî íåäîñòàòî÷íû äëÿ çàâåðøåíèÿ äâóõ ïîêîëå-
íèé. Äëÿ òîãî ÷òîáû îñòàíîâèòü ÷åðåäó áåçäèàïàóçíûõ ïîêîëåíèé íà òîé
åäèíñòâåííîé ñòàäèè, êîòîðàÿ ñïîñîáíà çèìîâàòü, òðåáóåòñÿ íàäåæíûé ñèã-
íàëèçàòîð, ïðåäóïðåæäàþùèé î ïðèáëèæåíèè èçìåíåíèé â îêðóæàþùåé
ñðåäå. Òàêèì ñèãíàëîì äëÿ ïðåêðàùåíèÿ àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ è ïåðåõîäó â
ïîêîÿùååñÿ ñîñòîÿíèå îáû÷íî ñëóæèò äëèíà äíÿ. Ëèøü â ýêñïåðèìåíòàëü-
íûõ óñëîâèÿõ óäàåòñÿ âûÿâèòü, êàêèå èìåííî ýêîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû
âêëþ÷àþòñÿ äëÿ äîñòèæåíèÿ ýòîé öåëè â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå: ýòî
ìîæåò áûòü ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðíîãî îïòèìóìà ïðîÿâëåíèÿ ÔÏÐ (êàê ó
Arma custos), âûñîêîå çíà÷åíèå ôîòîïåðèîäè÷åñêîãî ïîðîãà (êàê ó âèäîâ
ðîäà Graphosoma) è, âåðîÿòíî, äðóãèå ðåàêöèè, ñïîñîáñòâóþùèå ñâîåâðå-
ìåííîìó ôîðìèðîâàíèþ äèàïàóçû.

Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë íà îñíîâå îáëèãàòíîé äèàïàóçû äîñòà-
òî÷íî ðåäîê â ñåìåéñòâå ùèòíèêîâ, íî îí âñå æå áûë îáíàðóæåí ó âèäîâ ñ
ðàçíûìè òèïàìè çèìíåé äèàïàóçû — ýìáðèîíàëüíîé (Apateticus cynicus,
A. bracteatus è A. crocatus, Picromerus bidens), ëè÷èíî÷íîé (Pentatoma rufi-
pes) è èìàãèíàëüíîé (Palomena prasina, P. angulosa). Ñðîêè íàñòóïëåíèÿ
äèàïàóçû îáû÷íî ñòðîãî ñîîòâåòñòâóþò ïåðèîäó ñåçîíà, ê êîòîðîìó îíà ïðè-
ñïîñîáëåíà, ïîñêîëüêó òîëüêî â ýòîì ñëó÷àå çèìîâêà áóäåò óñïåøíîé. Òî÷-
íàÿ ñåçîííàÿ ñîãëàñîâàííîñòü äîñòèãàåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ðàçíûìè ñïîñîáà-
ìè. Ó âèäîâ ñ ýìáðèîíàëüíîé è ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçîé âîçíèêëè è ðàçâè-
ëèñü àäàïòàöèè, íàïðàâëåííûå íà òîðìîæåíèå ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
ñ öåëüþ îòîäâèíóòü íà îñåííèé ïåðèîä ïîÿâëåíèå åäèíñòâåííîé ñïîñîáíîé
çèìîâàòü ñòàäèè. Òàêîé ðåçóëüòàò îáåñïå÷èâàåòñÿ âêëþ÷åíèåì â ñåçîííûé
öèêë ýñòèâàöèè èìàãî (Picromerus bidens), âñëåäñòâèå ÷åãî ñðîêè ÿéöå-
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êëàäêè îòîäâèãàþòñÿ íà áîëåå ïîçäíèé è, ñëåäîâàòåëüíî, áîëåå áëàãîïðè-
ÿòíûé äëÿ çèìóþùèõ ÿèö ñåçîí ãîäà. Ïðè çèìíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçå
ïðîÿâëÿåòñÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê (âèäû
ðîäà Palomena) — òîðìîæåíèå â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ è óñêîðåíèå â êî-
ðîòêîäíåâíûõ óñëîâèÿõ (Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1997). Ýòà ñåçîííàÿ àäàïòàöèÿ
ðåøàåò ïðîòèâîïîëîæíóþ çàäà÷ó — íåîáõîäèìîñòü äîñòè÷ü åäèíñòâåííîé
çèìóþùåé ñòàäèè (èìàãî) äî íàñòóïëåíèÿ îñåííåãî ïîõîëîäàíèÿ è óõóäøå-
íèÿ óñëîâèé äëÿ ïîäãîòîâêè ê äèàïàóçå. Ñ ïðèîáðåòåíèåì íàçâàííûõ ñåçîí-
íûõ àäàïòàöèé äîñòèãàåòñÿ îäèíàêîâûé ýôôåêò — ñîâïàäåíèå ñðîêîâ ôîð-
ìèðîâàíèÿ äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè ñ îïðåäåëåííûì ïåðèîäîì ãîäà. Â îáîèõ
ñëó÷àÿõ íàñòóïëåíèå çèìíåé äèàïàóçû íàñëåäñòâåííî ïðåäîïðåäåëåíî â
êàæäîì ïîêîëåíèè, òîãäà êàê ñðîêè ïîÿâëåíèÿ äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè öå-
ëèêîì ïîñòàâëåíû ïîä êîíòðîëü äëèíû äíÿ.

Î÷åíü ñëîæíî èäåò àäàïòàöèÿ ê íîâûì óñëîâèÿì ó èíâàçèâíûõ âèäîâ íå-
çàâèñèìî îò òîãî, êàêîé ñåçîííûé öèêë äëÿ íèõ õàðàêòåðåí. Ëåã÷å ïðèñïî-
ñàáëèâàþòñÿ ïîëèôàãè ñ ìîíîâîëüòèííûì ñåçîííûì öèêëîì íà îñíîâå îáëè-
ãàòíîé äèàïàóçû, èìåþùèå íåêîòîðóþ íåçàâèñèìîñòü îò âíåøíåé ñðåäû.
Âèäû ñ ïîëèâîëüòèííûì öèêëîì, ñåçîííîå ðàçâèòèå êîòîðûõ íàõîäèòñÿ ïîä
êîíòðîëåì âíåøíèõ óñëîâèé è æåñòêî ïðèâÿçàíî ê ìåñòíîìó êëèìàòó,
âñòðå÷àþò íàèáîëüøèå òðóäíîñòè ïðè äàëüíèõ ïåðåìåùåíèÿõ. Îäíèì èç
ãëàâíûõ ïðåïÿòñòâèé äëÿ íàòóðàëèçàöèè ÿâëÿåòñÿ íåñîîòâåòñòâèå ÔÏÐ èí-
òðîäóöèðîâàííîé ôîðìû íîâûì êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì. Åñëè åãî óäàåòñÿ
ïðåîäîëåòü, äîñòèãàåòñÿ ïîëîæèòåëüíûé ðåçóëüòàò, âûðàæàþùèéñÿ â ñèí-
õðîíèçàöèè ýòàïîâ æèçíåííîãî öèêëà ñ ïåðèîäàìè, ê êîòîðûì îíè àäàïòè-
ðîâàíû.

Îäíè è òå æå ñåçîííûå àäàïòàöèè ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè ðàçíûõ òè-
ïîâ ñåçîííîãî öèêëà, îäíàêî èõ ðàñïðîñòðàíåííîñòü â ðàçíûõ òàêñîíîìè÷å-
ñêèõ ãðóïïàõ îòëè÷àåòñÿ. Òàê, ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè ðîñ-
òà èñïîëüçóåòñÿ êàê ïðè ìîíîâîëüòèíèçìå (îáëèãàòíîì è ýêçîãåííî ðåãóëè-
ðóåìîì), òàê è ïðè ïîëèâîëüòèííîì öèêëå, íî á *oëüøàÿ ôóíêöèîíàëüíîñòü
ýòîé àäàïòàöèè ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ìîíîâîëüòèíèçìå îáîèõ òèïîâ. Â ïîäñåì.
Pentatominae, âêëþ÷àþùåì â îñíîâíîì ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëüòèííûå
âèäû, ýòà àäàïòàöèÿ áûëà ÷àùå îáíàðóæåíà ó ïðåäñòàâèòåëåé òðèá Carpoco-
rini è Eysarcorini. Ðåàêöèÿ íà äëèíó äíÿ ìîæåò áûòü äèàìåòðàëüíî ïðîòè-
âîïîëîæíîé: îäíè ïîïóëÿöèè âèäà óñêîðÿþò ðàçâèòèå â êîðîòêîäíåâíûõ
óñëîâèÿõ, äðóãèå — â äëèííîäíåâíûõ (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2011á). Äàííàÿ
àäàïòàöèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ íà ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå è îáåñïå÷èâàåò âûñîêóþ
ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåííîñòè ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé ê óñëîâèÿì îáèòàíèÿ
(Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1997).

Ùèòíèêè ðåäêî âêëþ÷àþò â ñåçîííûé öèêë ëåòíþþ äèàïàóçó. Ëèøü ó
íåñêîëüêèõ âèäîâ îíà îáíàðóæåíà è ýêñïåðèìåíòàëüíî èçó÷åíû óñëîâèÿ åå
èíäóêöèè è ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå. Â àðèäíîì êëèìàòå ëåòíÿÿ äèàïàóçà
÷àùå îáëèãàòíàÿ (êàê ó Aelia rostrata). Åå íàñòóïëåíèå, ñîïðîâîæäàåìîå
ìèãðàöèåé, ñïîñîáñòâóåò ïåðåæèâàíèþ âûñîêèõ ëåòíèõ òåìïåðàòóð. Òàêàÿ
ñåçîííàÿ ñòðàòåãèÿ àíàëîãè÷íà õîðîøî èññëåäîâàííîìó ñåçîííîìó öèêëó
êëîïîâ-÷åðåïàøåê (ñåì. Scutelleridae). Â óìåðåííûõ øèðîòàõ ëåòíÿÿ äèà-
ïàóçà îáåñïå÷èâàåò ñèíõðîíèçàöèþ ýòàïîâ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïðè ìîíî-
âîëüòèíèçìå (Picromerus bidens, Carbula humerigera), è åå íàñòóïëåíèå êîí-
òðîëèðóåòñÿ äëèíîé äíÿ.

Âûâîäû â îòíîøåíèè ðàñïðîñòðàíåííîñòè îïðåäåëåííûõ òèïîâ ñåçîííî-
ãî ðàçâèòèÿ â ðàçíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïïàõ ñåìåéñòâà ùèòíèêîâ íà äàí-
íîì ýòàïå èññëåäîâàíèÿ ïðåæäåâðåìåííû. Ðåêîíñòðóêöèÿ ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèõ ñâÿçåé íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ íå äàåò îñíîâàíèé
ïðåäñêàçûâàòü õàðàêòåð ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ îïðåäåëåííîãî âèäà è åãî ïîïó-
ëÿöèé. Íàïðèìåð, Andrallus spinidens è Picromerus bidens (Asopinae, Plati-
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nopini) îòíîñÿòñÿ ê äâóì ñåñòðèíñêèì ðîäàì (ðèñ. 19), íî èìåþò ðåçêî ðàç-
ëè÷íûå ñåçîííûå öèêëû: ïîëèâîëüòèííûé, ðåãóëèðóåìûé â îñíîâíîì òåì-
ïåðàòóðîé, ó ïåðâîãî è ìîíîâîëüòèííûé íà îñíîâå ñî÷åòàíèÿ îáëèãàòíîé
ýìáðèîíàëüíîé è ôàêóëüòàòèâíîé èìàãèíàëüíîé äèàïàóç ó âòîðîãî.

Ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêèå, íî âõîäÿùèå â ðàçíûå êëàäû (ðèñ. 20) Apateti-
cus cynicus è Podisus maculiventris (ðàíåå òàêæå îòíîñèìûé ê ðîäó Apateti-
cus) èç òðèáû Amyoteini ïîäñåì. Asopinae òàêæå ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó
ñîáîé ïî ñåçîííîìó ðàçâèòèþ: îáëèãàòíîìó ìîíîâîëüòèíèçìó ó ïåðâîãî è
ïîëèâîëüòèíèçìó, ðåãóëèðóåìîìó ÔÏÐ, ó âòîðîãî. Â òî æå âðåìÿ ñåçîííûå
öèêëû P. bidens è A. cynicus î÷åíü ïîõîæè, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ýòè âèäû îòíî-
ñÿòñÿ ê ðàçíûì òðèáàì. Ïðèìåðîâ òàêîãî ðîäà, âåðîÿòíî, ãîðàçäî áîëüøå,
íî, ê ñîæàëåíèþ, äàííûå ïî ñåçîííîìó ðàçâèòèþ áîëüøèíñòâà âèäîâ îòñóò-
ñòâóþò èëè ôðàãìåíòàðíû. Òàêèì îáðàçîì, ïðèíàäëåæíîñòü âèäà ê íåêîåìó
òàêñîíó îòíþäü íå îïðåäåëÿåò òèï åãî ñåçîííîãî öèêëà, è ïîñëåäíèé ìîæíî
ïðåäñêàçàòü òîëüêî ñ íåêîòîðîé äîëåé âåðîÿòíîñòè.

Àíàëèç èìåþùåãîñÿ ìàòåðèàëà óáåäèòåëüíî ïîêàçûâàåò, ÷òî ñïåöèôè÷å-
ñêèé ñåçîííûé öèêë ñâîéñòâåí íå ñòîëüêî âèäó â öåëîì, ñêîëüêî îòäåëüíûì
åãî ïîïóëÿöèÿì, è îí ïîëíîñòüþ îïðåäåëÿåòñÿ óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ èìåííî
êîíêðåòíîé ïîïóëÿöèè êàæäîãî âèäà. Â ñâÿçè ñ ýòèì èñïîëüçîâàíèå òåðìè-
íîâ ïîëèâîëüòèíèçì èëè ìîíîâîëüòèíèçì ïðèìåíèòåëüíî ê âèäó íå ñîâñåì
êîððåêòíî. Â çàâèñèìîñòè îò ãåîãðàôè÷åñêîãî ìåñòîîáèòàíèÿ íåðåäêî ïîïó-
ëÿöèè îäíîãî è òîãî æå âèäà ìîãóò áûòü â îäíèõ óñëîâèÿõ ìîíîâîëüòèííû-
ìè, à â äðóãèõ — ïîëèâîëüòèííûìè. Ïîýòîìó, âåðîÿòíî, ýòè òåðìèíû ïðàâî-
ìåðíî ïðèìåíÿòü òîëüêî â îòíîøåíèè ñåçîííîãî öèêëà ïîïóëÿöèè â îïðåäå-
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Ðèñ. 19. Ôèëîãåíèÿ Platinopini (ïî: Ãàïîí, 2008 nomen nudum).

Âûäåëåíû ðîäû Andrallus Bergroth è Picromerus Amyot et Serville.



ëåííîì ðåãèîíå. Âèä â öåëîì äîïóñòèìî õàðàêòåðèçîâàòü êàê ïîòåíöèàëüíî
ïîëèâîëüòèííûé, à ìîíîâîëüòèííûé — òîëüêî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èçâåñò-
íî, ÷òî âèä çàâåðøàåò îäíî ïîêîëåíèå íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ñâîåãî àðåàëà
èëè ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî ñïðîâîöèðîâàòü ïîñëåäîâàòåëüíîå áåç-
äèàïàóçíîå ðàçâèòèå ÷åðåäû ïîêîëåíèé áåç ïðèìåíåíèÿ ñïåöèàëüíûõ ìåòî-
äîâ íåâîçìîæíî.

Â öåëîì, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî èçó÷åíèå ñåçîííûõ öèêëîâ íàñåêîìûõ è èõ
ðåãóëÿöèè ñîâåðøåííî íåîáõîäèìî êàê â ïðàêòè÷åñêèõ öåëÿõ, òàê è äëÿ ðå-
øåíèÿ ìíîãèõ òåîðåòè÷åñêèõ âîïðîñîâ, ýòîò ðàçäåë ýêîëîãèè íàñåêîìûõ
åùå î÷åíü äàëåê îò æåëàåìîãî óðîâíÿ èññëåäîâàííîñòè.

ÁËÀÃÎÄÀÐÍÎÑÒÈ

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðîåêòà
ISEFOR (¹ 245268; FP7-KBBE-2009-1-2-08) è Áëàãîòâîðèòåëüíîãî «Ôîí-
äà Èíåññû».
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Âûäåëåíû ðîäû Apateticus Dallas è Podisus Herrich-Schaeffer.
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SUMMARY

The paper reviews diversity of seasonal cycles known in stink bugs (Hetero-
ptera, Pentatomidae) from the Temperate Zone and is based on the dataset of
43 pentatomid species studied in detail up to date (Saulich, Musolin, 2011). All
seasonal cycles realized by pentatomids in the Temperate Zone can be divided
into two large groups: univoltine and polyvoltine cycles. In univoltine cycles,
only one generation is annually realized. However, univoltinism of a species or
particular population can be ensured by different mechanisms: its control may
be endogenous (involving an obligate diapause) or exogenous (environmental,
involving facultative diapause). Furthermore, endogenously controlled univol-
tine seasonal cycles can include obligate embryonic (egg) diapause (e. g., Picro-
merus bidens and Apateticus cynicus), obligate nymphal diapause (e. g., Penta-
toma rufipes) or obligate adult (reproductive) diapause (e. g., Palomena prasi-
na, Palomena angulosa and Menida scotti). Exogenously controlled seasonal
cycles are more flexible. Many species that are polyvoltine in the Subtropical or
Warm Temperate Zones are univoltine further polewards. In this case, their
univoltinism is exogenously, or environmentally, controlled. The mechanism
often involves such seasonal adaptations as photoperiodic response of facultati-
ve winter diapause induction with high thermal optimum (e. g., Arma custos
and Dybowskyia reticulata) or high critical threshold of winter diapause induc-
tion response (e. g., Graphosoma lineatum). Some species are known to include
into their seasonal cycles not only winter diapause (hibernation), but also sum-
mer diapause (aestivation). The diapausing stage can be the same in some penta-
tomids (e. g., Nezara antennata has facultative adult winter and summer dia-
pauses) or diapausing stages can be different (e. g., Picromerus bidens survives
winter in obligate embryonic diapause and spends the hottest period of summer
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in facultative adult aestivation). All polyvoltine cycles follow the same general
pattern: one, two or even more directly breeding generation(s) is/are followed
by a generation that enters winter diapause. However, this sequence might be
complicated by incorporation of specific seasonal adaptations such as aestiva-
tion, migrations, different forms of seasonal polyphenism or polymorphism
(e. g., seasonal changes of body colour), etc. Many pentatomids demonstrate
geographic clines of voltinism producing several generations in the subtropical
regions (environmentally controlled polyvoltine development) and two or only
one generation(s) polewards (environmentally controlled bi- or univoltinism).
However, some species demonstrate a strict bivoltine seasonal cycle. These pen-
tatomids always produce two annual generations, each of which enters either
winter or summer diapause. Nezara antennata which produces two generations
and enters facultative winter and summer diapauses can serve as an example.
Semivoltine seasonal cycles last more than one year. They are not very rare
among insects, are known in true bugs, but have not yet been recorded among
pentatomids. Examples of different seasonal cycles are described and discussed
in detail. The further discussion focuses on ecological importance of photoperi-
odic and thermal responses in natural or artificial spreading of pentatomids
outside their original ranges. Phytophagous Nezara viridula and predacious Po-
disus maculiventris and Perillus bioculatus are used as examples. An attempt is
done to compare the phylogeny of Pentatomidae and distribution of realized
patterns of seasonal development. However, it is concluded that reconstruction
of phylogenetic relationships cannot yet provide a sufficient basis for predicti-
on of realized seasonal cycles. It is suggested that terms uni-, bi-, poly-, and se-
mivoltinism should refer to populations rather than species, as the realized pat-
terns of seasonal development often differ between northern and southern po-
pulations within the same species with wide range.
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