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Д.Л. Мусолин, А.Х. Саулич 

ФЕНОЛОГИЧЕСКИЕ  СДВИГИ  У  НАСЕКОМЫХ   
В  РЕЗУЛЬТАТЕ  СОВРЕМЕННОГО  ИЗМЕНЕНИЯ  КЛИМАТА 

Введение. Изменения в фенологии являются самыми массово регист-
рируемыми примерами реакции биоты на потепление климата. Отчасти это 
связано с тем, что даты посева и сбора урожая на протяжении столетий до-
кументировали в сельскохозяйственной практике, так же как регистриро-
вали фенофазы ключевых видов растений и животных в ботанических са-
дах и заповедниках. По некоторым видам имеются исключительно 
продолжительные ряды наблюдений [1]. Так, даты цветения сакуры Prunus 
jamasakura в Киото (Япония) начали документировать с XI века [2], что 
позволило наглядно показать ярко выраженный тренд более раннего нача-
ла цветения с 1950-х гг. [3]. Недавние исследования продемонстрировали, 
что фенологические изменения прослеживаются и являются достоверными 
не только на популяционно-видовом уровне, но и на уровне сообществ 
(например, растений – см. [4]). 

Больше всего убедительных примеров сдвига фенологии в условиях 
современного потепления касается чешуекрылых (Lepidoptera) как наибо-
лее заметных и привлекательных представителей класса насекомых. На-
пример, высокая корреляция начала весеннего лёта в природе с температу-
рами обнаружена у бабочек в центральной Калифорнии (США). Так, 
начало лёта 70 % из 23 включенных в анализ видов за 31 год сдвинулось 
в среднем на 24 дня. Это исследование показало, что климатические фак-
торы объясняют 85 % вариации даты начала лёта у этих видов бабочек, и 
теплые, сухие зимы закономерно сдвигают лёт на более ранние сроки [5].  

Поскольку многие чешуекрылые демонстрируют высокую корреля-
цию между датами начала лёта в природе и весенними температурами, то 
неудивительно, что на фоне повышения средних весенних температур на 
1,5 °С за 1976–1998 гг. в Великобритании начало лёта сдвинулось на более 
ранние сроки у 26 из 35 проанализированных видов бабочек, причем эта 
зависимость была статистически значимой как минимум у 13 видов. Наи-
более ярко это проявилось у Anthocharis cardamines (Lepidoptera, Pieridae; 
сдвиг начала лёта на 17,5 дн.) и Vanessa atalanta (Lepidoptera, Nymphalidae; 
сдвиг на 36,3 дн.; рис.1; [6]).  

Значительные фенологические сдвиги зафиксированы также у стрекоз и 
тлей. Кроме того, есть указание о том, что с помощью светоловушек удалось 
зарегистрировать более ранний лёт имаго клопов-щитников Plautia crossota, 
Glaucias subpunctatus и Halyomorpha halys (Heteroptera, Pentatomidae) во  
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Рис. 1. Изменение начала (а) и продолжительности (б) сроков лёта двух видов 
дневных бабочек в Великобритании в 1976–1998 гг. [по: 6] 

 
фруктовых садах в Японии, что авторы связывают с повышением темпера-
туры ранней весной в последние годы [7, 8]. Данные по представителям дру-
гих отрядов малочисленны, что свидетельствует скорее не об отсутствии ре-
акции на потепление климата, а о слабой изученности вопроса [1]. 

Безусловно, смещаются не только календарные сроки начала теплого 
сезона, но и все дальнейшее активное развитие летом. При этом фенофазы, 
связанные с окончанием активного сезонного развития, наоборот, обычно 
отодвигаются на более поздние сроки, что в результате приводит к удли-
нению периода активности (рис. 1б). Как и в случаях с любыми другими 
реакциями биоты на изменение климата, тенденции могут различаться в 
зависимости от рассматриваемых видов и географических регионов. Так, 
существует значимая корреляция: с увеличением широты усиливается 
смещение весенних фенофаз к более ранним срокам, хотя анализ показал, 
что широтная составляющая объясняет только 3,5 % вариации [9]. Следует 
отметить, что в высоких широтах отмечается и самое ярко выраженное по-
тепление климата [10, 11]. 

Увеличение благоприятного для активного развития периода и возрас-
тание скорости развития всех или отдельных онтогенетических стадий у на-
секомых создает возможность перехода разных видов от моновольтинизма к 
бивольтинизму или от бивольтинизма к тривольтинному циклу развития с 
образованием дополнительных неполных поколений в переходных зонах. 
В первую очередь это должно быть справедливо для популяций, у которых, 
в прохладные годы реализуется только одно (или два) поколение, а в теплые 
– часть популяции образует дополнительное второе (или, соответственно, 
третье) поколение (так называемое «неполное поколение»). Возможность 
такого изменения вольтинизма была обсуждена на примере нескольких ви-
дов, в частности клопов Pyrrhocoris apterus (Heteroptera, Pyrrhocoridae) и 
Graphosoma lineatum (Heteroptera, Pentatomidae) в Белгородской области [1].  
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Будет ли потепление климата нарушать существующую упорядочен-
ность фенологических событий в популяциях со стабильным числом поко-
лений, сезонный цикл которых строго синхронизирован с конкретными 
условиями местообитания? Можно было бы предположить, что избыток 
тепла в летний сезон нарушит такую синхронизацию и вызовет образова-
ние дополнительного (частичного) поколения, неспособного завершить 
развитие и достичь диапаузирующей стадии до наступления похолодания. 
В нашем распоряжении есть экспериментальные материалы, полученные 
при изучении сезонного развития насекомых в Белгородской области Рос-
сии и в Японии, которые позволяют проанализировать возможные послед-
ствия такого процесса для нескольких видов полужесткокрылых 
(Heteroptera), различающихся вольтинизмом.  

Щитник-фитофаг Palomena prasina – строго моновольтинный вид. 
На протяжении всего своего ареала он имеет только одно поколение в году, 
поскольку в каждом из них формируется облигатная имагинальная диапау-
за. В новых условиях потепления климата перезимовавшие клопы должны 
появиться в сезоне раньше обычного. Из-за более высокой температуры их 
созревание и яйцекладка также сдвинутся на более ранние сроки. Казалось 
бы, что в условиях повышенной температуры скорость развития личинок 
также возрастет, и имаго окрылятся раньше обычного, в менее благоприят-
ный для данного этапа онтогенеза период, что, 
несомненно, может сказаться на выживаемости 
популяции в зимний период. Однако, это, по 
всей вероятности, не произойдет. Эксперимен-
тально показано, что скорость роста личинок у 
P. prasina зависит не только от температуры, 
но и в не меньшей степени от длины дня. В ус-
ловиях длинного летнего дня личинки растут 
медленнее, чем при пониженной температуре и 
в коротком дне в конце лета (рис. 2) [12].  

Отсюда следует, что благодаря фотопе-
риодической модификации скорости роста ли-
чинок, имаго не будут окрыляться ранее 
обычных сроков и появятся в оптимальный 
для подготовки к зимовке период сезона. Сле-
довательно, осенний этап фенологии популя-
ции не претерпит серьезных изменений.  

Хищный щитник Picromerus bidens L. 
в пределах всего ареала также имеет моноволь-
тинный сезонный цикл, который усложнен 
включением в сезонное развитие двух диапауз 
(облигатной эмбриональной и факультативной 
имагинальной). Весной из перезимовавших яиц 

 
Рис. 2. Влияние длины дня 
на продолжительность личи-
ночной стадии (среднее  SE) 
щитника-фитофага Palomena 

prasina в Белгородской  
области при постоянных 
температурах [по: 12] 
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отрождаются личинки. В июне имаго окрыляются, но яйцекладка задержи-
вается до середины–конца августа. Экспериментально показано, что насту-
пление летней репродуктивной диапаузы (эстивации) контролируется ко-
роткодневной фотопериодической реакцией (рис. 3). В лабораторных 
фотопериодических режимах 12 и 14 ч света в сутки и температуре 
+24,5 °С все самки синхронно в среднем на 15-й день приступали к откладке 
яиц, тогда как в длиннодневных лабораторных режимах и в природе в июле 
на фоне длинного дня клопы не размножались [13, 14]. Эта задержка разви-
тия гонад продолжительностью 1,5–2 месяца отодвигает откладку яиц на 
конец лета, а осеннее понижение температуры предотвращает эмбриогенез, 
препятствуя губительному отрождению личинок осенью. 

В случае потепления климата развитие единственного летнего поколе-
ния у P. bidens до окрыления имаго пройдет, вероятно, быстрее. Однако 
длинный летний день при еще более высокой температуре по-прежнему вы-
зовет имагинальную диапаузу. Поскольку порог короткодневной фотопе-
риодической реакции, регулирующий летнюю диапаузу, зависит от темпе-
ратуры (чем выше температура, тем большее количество особей формируют  

 

 
Рис. 3. Фотопериодическая индукция летней диапаузы у хищного щитника 

Picromerus bidens [по: 13].  
а – фотопериодическая реакция индукции летней имагинальной диапаузы  
в лабораторных (+24,5 °С) и в природных условиях в Белгородской области 

(преовипозиционный период пришелся на период между 6 июля и 23 августа). 
Реакцию определяли на 20-й, 40-й и 60-й день после окрыления;  
б – длительность преовипозиционного периода в тех же условиях  

(среднее  SE, максимальное и минимальное значения) 



Д.Л. Мусолин, А.Х. Саулич 

261 

диапаузу), летняя диапауза в условиях повышенной летней температуры 
будет наступать раньше и продолжаться дольше обычного. Из этого следу-
ет, что потепление климата, вероятно, скажется на продолжительности лет-
ней диапаузы у P. bidens, но принципиально не изменит фенологические 
сроки откладки самками зимующих яиц, и сезонный цикл в целом у этого 
вида практически останется неизменным. 

Таким образом, потепление климата не должно негативно отразиться 
на видах, имеющих специальные адаптации, поддерживающие моноволь-
тинный сезонный цикл. 

Несколько иной ситуации можно ожидать в сезонном развитии незары 
восточной (Nezara antennata Scott., Heteroptera, Pentatomidae), также 
имеющей летнюю диапаузу, но при этом развивающейся строго в двух по-
колениях в год (рис. 4). В центральной Японии даже в экстраординарные 
по температурным условиям годы незара восточная не образует третьего 
поколения [15]. 

Как было показано в лабораторных экспериментах [17], имаго, выра-
щенные в длинном или удлиняющемся дне, не приступают сразу 
к яйцекладке, а формируют летнюю диапаузу (эстивацию): преовипозици-
онный период у самок в таких условиях составляет более 40 дней при 
+25 °С против примерно 20 дней при переносе имаго из длинного в корот-
кий день. Индукция эстивации в середине лета, проявляющаяся в задержке 
яйцекладки, была показана и в полевом  эксперименте.  После  завершения 
эстивации имаго приступают к репродукции и дают начало второму поко-
лению, которое в условиях короткого светового дня формирует зимнюю 

 

 
 

Рис. 4. Сезонное развитие Nezara viridula и N. antenata в Японии [по: 16].  
Римскими цифрами указаны последовательные поколения 
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имагинальную диапаузу [15]. Таким образом, N. antennata образует одно 
поколение весной и одно поколение осенью, а летняя имагинальная диа-
пауза в данном случае – это способ избежать экстремальных летних пере-
гревов. Оказалось, что даже при +30 °С погибает до 68 % личинок [18]. Так 
же, как у P. bidens, под влиянием повышающейся температуры в условиях 
потепления климата изменяться, вероятно, будут только сроки летней диа-
паузы – ее начало, продолжительность и окончание. В целом структура се-
зонного цикла, скорее всего, будет оставаться прежней. 

Приведенные выше материалы позволяют в большей степени лишь ги-
потетически обсуждать возможные варианты изменения или сохранения 
структуры сезонного цикла отдельных видов полужесткокрылых в условиях 
потепления климата. К сожалению, несмотря на то, что повышение темпе-
ратуры уже вызвало и будет вызывать как минимум в ближайшие десятиле-
тия различные изменения в фенологии насекомых и других представителей 
биоты [19–22], чрезвычайно редко удавалось показать такое влияние в экс-
перименте [9, 23]. Ниже приведены результаты одного из пока редких ис-
следований, направленных на изучение сезонного развития вида в условиях 
искусственно созданной симуляции потепления климата [24].  

В условиях теплого умеренного климата центральной Японии незара 
зеленая Nezara viridula (L.) зимует на стадии имаго, развивается обычно в 
трех поколениях за год, хотя часть популяции может, вероятно, давать и 
частичное четвертое поколение (см. рис. 4). Имаго первого поколения по-
являются в июле и вскоре дают начало второму поколению, имаго которо-
го появляются во второй половине августа. Имаго третьего поколения ок-
рыляются в конце сентября. Большинство из них формирует диапаузу, и 
только небольшая часть размножается [1, 16].  

В проведенной в Японии серии экспериментов с щитником было пока-
зано, что потепление на 2,5 °С неоднозначно скажется на сроках развития 
в разные сезоны. Весной потепление значимо сдвинет на более ранние 
сроки постдиапаузное развитие и начало репродукции (рис. 5), в начале и в 
конце лета – ускорит личиночное развитие [24, 25]. Однако в середине лета 
– в самый жаркий период года – даже умеренное потепление может ока-
зать негативный эффект, задержать развитие личинок и таким образом ска-
заться в целом на структуре сезонного цикла [1, 24]. Сложные взаимозави-
симости диапаузы, зимней окраски и выживаемости зимой не потеряют 
своей значимости для N. viridula и других экологически близких видов. 
Однако при дальнейшем изменении климата в зоне умеренного пояса, на-
секомым придется адаптировать такие эко-физиологические черты, как 
временнáя приуроченность диапаузы и связанных с этим физиологических 
изменений или пределы толерантности [26].  

Рассмотренные выше реакции на изменение климата (и в первую оче-
редь – изменения в фенологии и физиологических реакциях) будут ви-
доспецифичными. Однако поскольку виды существуют не изолированно,  
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Рис. 5. Влияние имитации потепления климата на весеннюю репродукцию щит-
ника Nezara viridula. [по: 25]. 

Показаны прекопуляционный период (а) и преовипозиционный период (б)  
в природных условиях и в условиях имитации потепления климата на 2,5 °С.  

Периоды показаны в виде количества дней начиная с 1 апреля (среднее значение ± SD) только 
для копулирующих и яйцекладущих самок, соответственно.  

Объем выборок указан как n. Вероятность P t-теста показана над гистограммой 
 

а направление и сила реакции будут разными между видами даже в ответ 
на одни и те же изменения в среде, то во многих случаях взаимоотношения 
между видами в сообществах будут нарушены [27] и, возможно, карди-
нально изменятся [28]. 

Исследования показали, что потепление климата вызывает смещение 
фенофаз на более ранние сроки у многих, хотя и не всех видов животных и 
растений [9, 19, 20, 21, 29]. Если смещения фенофаз неравные, то это мо-
жет грозить потерей временнóй синхронизации между разными видами и 
между уровнями одной трофической цепи, т. е. между представителями 
одного вида, их пищевым ресурсом и/или хищниками и паразитами. Чтобы 
выжить, потребители должны адаптироваться к фенологическому сдвигу 
предыдущего трофического уровня (своего пищевого ресурса), а нижний 
трофический уровень может использовать эту асинхронность для ухода от 
пресса со стороны более высокого трофического уровня [30–35].  

Эта проблема была изящно исследована на примере трофической цепи 
дуб (Quercus robur) – листогрызущие чешуекрылые (Tortrix viridana и 
Operophtera brumata) – насекомоядные птицы (Cyanistes caeruleus, Parus 
major, Parus ater и Ficedula pypoleuca) – хищник (Accipiter nisus) в Нидер-
ландах. Фенологические данные за 1988–2005 гг. показывают, что распус-
кание почек дуба сместилось на более ранние сроки со средней скоростью 
0,17 дн./год (статистически незначимо), тогда как за этот же период пик 
биомассы филлофагов и вылупления птенцов четырех видов насекомоядных 
птиц сдвинулись на более ранние сроки со средней скоростью 0,75 дн./год и 
0,36…0,5 дн./год, соответственно, а сроки вылупления птенцов хищника не 
изменились вообще [34]. Даты пиков биомассы филлофагов скоррелирова-
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ны с датами распускания почек дуба, как и даты вылупления птенцов насе-
комоядных птиц – с датами пика биомассы гусениц, однако реакции потре-
бителей были слабее реакций пищи/жертвы. Реакция хищника тоже была 
слабее реакции насекомоядных птиц, но даты вылупления птенцов хищника 
не были скоррелированы с датами максимальной доступности насекомояд-
ных птиц. В результате, синхронность между потребностью в пищи и ее 
доступностью снижается с течением времени как для насекомоядных птиц, 
так и для хищника. Такая потеря синхронности, по мнению авторов, может 
интерпретироваться как ограниченная способность более высоких трофиче-
ских уровней полностью адаптироваться к потеплению климата, так и как 
попытка насекомоядных птиц выйти из-под пресса хищников. В более об-
щем виде это исследование показывает, насколько реакции сообщества 
сложнее реакций отдельных входящих в него видов [34]. 

В целом напрашивается вывод о том, что фенологические реакции от-
дельных видов насекомых на потепление будут отличаться от общего 
тренда, что, например, уже известно у растений. Поэтому нельзя исклю-
чать, что несовпадение реакций между разными трофическими уровнями в 
условиях изменения климата грозит трудно предсказуемыми нарушениями 
в сбалансированной структуре экологических систем [36].  

Благодарности. Работа выполнена при частичной поддержке Благо-
творительного «Фонда Инессы» и проекта ISEFOR (№ 245268;  
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Мусолин Д.Л., Саулич А.Х. Фенологические сдвиги у насекомых в результате 
современного изменения климата // Известия Санкт-Петербургской лесотехни-
ческой академии. 2014. Вып. 207. С. 257–267. 

Изменения в фенологии являются самыми часто регистрируемыми примерами 
реакции биоты на современное изменение климата. В обзоре проанализирова-
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ны примеры фенологических сдвигов среди насекомых. Отмечено, что под воз-
действием потепления смещаются не только сроки начала теплого сезона 
(благоприятного для активного развития), но и все дальнейшее развитие. Од-
нако, во многих случаях моно- и бивольтинного развития умеренное потепле-
ние вряд ли сможет серьезно повлиять на структуру сезонного цикла или 
вольтинизм. Сделан вывод о том, что фенологические реакции разных видов 
насекомых на потепление будут различаться. В связи с этим несовпадение ре-
акций между разными трофическими уровнями в условиях изменения климата 
грозит трудно предсказуемыми нарушениями в сбалансированной структуре 
экологических систем.  

Ключе вые  с л о в а : насекомые, изменение климата, фенология, вольтинизм, 
сезонное развитие. 

Musolin D.L., Saulich A.Kh. Phenological shifts in insects in response to the current 
climate change. Izvestia Sankt-Peterburgskoj Lesotehniceskoj Akademii, 2014, is. 207, 
pp. 257–267 (in Russian with English summary). 

Shifts in phenology are the most often recorded examples of biota’s responses to the 
current climate change. The paper reviews examples of the responses to the current 
climate change among insects. The climate warming shifts not only terms of the begin-
ning of the warm season suitable for active development of species, but also the whole 
further activity season. However, in many cases of uni- or bivoltine development of 
insects, moderate warming is unlikely to significantly affect the structure of the popu-
lation’s seasonal cycle or voltinism. It is concluded that phenological responses of dif-
ferent species to the current climate change will differ. Mismatches of responses be-
tween different trophic levels under the current climate change conditions might result 
in hardly predictable misbalances in the ecosystem’s structure.  

K e y w o r d s :  insects, climate change, phenology, voltinism, seasonal development. 
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Results. The acorns were distributed to groups: without signs of damage, with 
emergence holes of acorn weevil and browsed by small vertebrates. Discoloration of 
cotyledons was detected in 42 % acorns, the most often in the group of damaged by 
acorn weevil (96.2 %), seldom in the group without signs of damage (13.1 %).  

Germination of acorns amounted to 90.5 % in the group without signs of damage, 
81.8 % in the group with discoloration and was absent for acorns with emergence 
holes of acorn weevil. Germination of acorns damaged by small vertebrates amounted 
45.7 %. Acorns without signs of damage gave 85 % viable young seedlings, damaged 
acorns gave 64 % viable young seedlings. 

Conclusions. Acorns without signs of damage were found only among sinking 
ones in flotation test. Acorns damaged by acorn weevil were found only among 
floating ones. Acorns damaged by small vertebrates for winter storage did not lose 
their ability to germination. Viability of young seedlings from acorns with damaged 
pericarp is lower than from acorns without signs of damage. Discoloration of 
cotyledons does not influence essentially on ability of acorns to germinate. 
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Musolin D.L., Saulich A.Kh.  
Phenological shifts in insects in response to the current climate change 

Shifts in phenology are the most often recorded examples of biota’s responses to 
the current climate change, what is partly reflect strong traditions to record dates of 
phenological practice and activity of amateur naturalists [1]. The paper reviews 
examples of the responses to the current climate change among insects. The majority 
of records are known in butterflies and moth (Lepidoptera) [2, 3]. Some example are 
known also from dragonflies (Odonata) and true bugs (Heteroptera) [1]. The climate 
warming not only advances dates of the beginning of the warm season suitable for 
active development of species in the spring and postpones the end of seasonal activity 
in the autumn, but also affects the whole activity season [1].  

Advanced beginning of seasonal activity and faster development of pre-adult 
stages and adult maturation might result in changes of voltinism in bi- or multivoltine 
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insect populations [1]. However, in many cases of uni- or bivoltine development of 
insects, moderate warming is unlikely to significantly affect the structure of the 
population’s seasonal cycle or voltinism. This is illustrated with examples of three 
pentatomids – univoltine Palomena prasina and Picromerus bidens and bivoltine 
Nezara antennata (Heteroptera). 

Responses of polyvoltine species might be more complex. A set of laboratory and 
field experiments with the southern green stink bug Nezara viridula (Heteroptera, 
Pentatomidae) demonstrated that different life cycle stages will be affected differently 
by the climate warming [1, 4, 5].  

It should be kept in mind that phenological responses of different species to the 
current climate change will differ [1]. Mismatches of responses between different 
trophic levels under the current climate change conditions might result in hardly 
predictable misbalances in the ecosystem’s structure. The problem has been studied a 
complex experiment involving four throphic levels in The Netherlands: oak (Quercus 
robur) – phytophagous moths (Tortrix viridana and Operophtera brumata) – 
insectivorous (Cyanistes caeruleus, Parus major, Parus ater, and Ficedula pypoleuca) – 
avian predators (Accipiter nisus) [6–8]. 
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