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Ðåçþìå

Ôàêóëüòàòèâíàÿ çèìíÿÿ äèàïàóçà ó âèäîâ ðîäà Trichogramma Westw. (Hymenoptera, Trichog-
rammatidae) ðåãóëèðóåòñÿ, êàê è ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ íàñåêîìûõ, ôîòîïåðèîäîì è òåìïåðàòóðîé.
Äèàïàóçèðóþò ó òðèõîãðàìì ïðåäêóêîëêè, íî ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå ñâåòîâîãî äíÿ è ê òåìïå-
ðàòóðå êàê ê ñèãíàëüíûì ôàêòîðàì, èíäóöèðóþùèì äèàïàóçó, ñâîéñòâåííà âñåì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ
îò ýìáðèîíà äî ÿéöåêëàäóþùåé ñàìêè. Ýôôåêò âîçäåéñòâèÿ ñèãíàëüíûõ ôàêòîðîâ ñêàçûâàåòñÿ íå
òîëüêî íà òåêóùåì, íî è íà ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ. Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ôîòîòåðìè÷åñêàÿ
ðåãóëÿöèÿ îáåñïå÷èâàåò ñâîåâðåìåííóþ èíäóêöèþ äèàïàóçû, ñêîîðäèíèðîâàííóþ êàê ñ àñòðîíî-
ìè÷åñêèì âðåìåíåì ãîäà (ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ), òàê è ñî ñïåöèôèêîé äàííîãî ñåçîíà (òåì-
ïåðàòóðíàÿ ðåàêöèÿ). Â õîäå ñïåöèàëüíûõ ýêñïåðèìåíòîâ ó òðèõîãðàìì âûÿâëåíû òàêæå è «ðóäè-
ìåíòàðíûå» ðåàêöèè, óòðàòèâøèå ñâîþ àäàïòèâíóþ ðîëü. Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé åùå ðàç äîêà-
çûâàþò, ÷òî ñïåöèôèêà ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ è òåìïåðàòóðíûõ ðåàêöèé, èíäóöèðóþùèõ äèàïàóçó,
èõ îòíîñèòåëüíàÿ âàæíîñòü è ïðèóðî÷åííîñòü ê îïðåäåëåííûì ÷óâñòâèòåëüíûì ñòàäèÿì äåòåðìè-
íèðóþòñÿ íå òîëüêî îñîáåííîñòÿìè ýêîëîãèè ðàçíûõ òàêñîíîâ íàñåêîìûõ, íî è õîäîì èõ ïðåäøå-
ñòâóþùåé ýâîëþöèè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: äèàïàóç, ôîòîïåðèîä, òåìïåðàòóðà, íàñåêîìûå, ïàðàçèòîèäû, Trichogramma.

Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñåçîííûõ öèêëîâ —
óíèâåðñàëüíîå ñâîéñòâî, ïðèñóùåå íå òîëüêî íàñåêî-
ìûì, íî è ìíîãèì äðóãèì áåñïîçâîíî÷íûì è ïîçâî-
íî÷íûì æèâîòíûì, à òàêæå ðàñòåíèÿì è ãðèáàì. Èñ-
ñëåäîâàíèþ ðàçíûõ àñïåêòîâ ôîòîïåðèîäèçìà íàñåêî-
ìûõ áûëî ïîñâÿùåíî ìíîæåñòâî ðàáîò. Óæå â
îñíîâîïîëàãàþùåé ìîíîãðàôèè Äàíèëåâñêèé [1]
ñôîðìóëèðîâàë òåçèñ î òîì, ÷òî ôîòîïåðèîäè÷åñêèå
àäàïòàöèè ôîðìèðîâàëèñü â ðàçíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ
ãðóïïàõ íàñåêîìûõ íåçàâèñèìî è ýâîëþöèîíèðîâàëè
ïàðàëëåëüíî. Òûùåíêî [2] ïèñàë, ÷òî «êàæäûé âèä íà-
ñåêîìûõ èìååò ïîòåíöèàëüíûå ïðåäïîñûëêè äëÿ ñî-
çäàíèÿ ëþáîé ñèñòåìû ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ àäàïòàöèé.
Êîíêðåòíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ âèäîâ ñî ñðåäîé îáèòà-
íèÿ îïðåäåëÿþò, êàêèå èç ýòèõ ýâîëþöèîííûõ ïîòåí-
öèé ðåàëèçóþòñÿ, à êàêèå îñòàþòñÿ â çà÷àòî÷íîì ñî-
ñòîÿíèè». Ê ýòîìó æå âûâîäó ïðèøåë è Çàñëàâñêèé [3]:
«Êëàññó íàñåêîìûõ ïðèñóù ïîñòðîåííûé ïî åäèíîìó
ïëàíó ôèçèîëîãè÷åñêèé ìåõàíèçì, ïðåäñòàâëåííûé âî
âñåõ ãðóïïàõ è îòâåòñòâåííûé çà îñóùåñòâëåíèå âñåõ
òèïîâ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ è òåìïåðàòóðíûõ ðåàêöèé»,
à âîçíèêíîâåíèå àäàïòàöèé — ðåçóëüòàò «îòáîðà òåõ
÷àñòíûõ âîçìîæíîñòåé îáùåãî ìåõàíèçìà, êîòîðûå
íóæíû â äàííîé ýêîëîãè÷åñêîé ñèòóàöèè».

È, äåéñòâèòåëüíî, ïëàñòè÷íîñòü ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèõ ðåàêöèé íàñåêîìûõ, îáåñïå÷èâàþùàÿ ñïîñîá-
íîñòü àäàïòàöèè âèäîâ è îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé ê ëîêà-
ëüíîìó êëèìàòó è ê äðóãèì îñîáåííîñòÿì îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû, áûëà íåîäíîêðàòíî ïðîäåìîíñòðèðîâàíà â
öåëîì ðÿäå ïîëåâûõ è ëàáîðàòîðíûõ èññëåäîâàíèé
[1—7]. Îäíàêî ýâîëþöèÿ — íå ïðîñòîå ïðèñïîñîáëå-
íèå ê ñðåäå îáèòàíèÿ, à «óïîðÿäî÷åííûé àäàïòàöèîãå-
íåç» [8, 9], õîä êîòîðîãî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè «êà-
íàëèçîâàí», ëèìèòèðîâàí óæå ñôîðìèðîâàâøèìèñÿ
îñîáåííîñòÿìè âèäà. Ñïåêòð âîçìîæíûõ àäàïòàöèé çà-
âèñèò íå òîëüêî îò ñèþìèíóòíûõ òðåáîâàíèé îêðóæà-
þùåé ñðåäû, íî è îò âñåé ïðåäûñòîðèè ðàçâèòèÿ. Òà-
êèì îáðàçîì, â êàæäîì ïðèçíàêå æèâîãî îðãàíèçìà
ìîæíî âûäåëèòü äâà êîìïîíåíòà: ýêîëîãè÷åñêèé, îáó-
ñëîâëåííûé ñïåöèôèêîé îêðóæàþùåé ñðåäû, è ýâîëþ-
öèîííûé, îòðàæàþùèé õîä ôèëîãåíåçà). Êîíå÷íî, ïî-
äîáíîå ðàçäåëåíèå âåñüìà óñëîâíî, îäíàêî â ðÿäå ñëó-
÷àåâ âïîëíå îñóùåñòâèìî, ÷òî, ñîáñòâåííî, è äåëàåò
âîçìîæíûì ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ.

Õüþ Äýíêñ â îäíîì èç îáçîðîâ, ïîñâÿùåííûõ ýâî-
ëþöèè ñåçîííûõ öèêëîâ íàñåêîìûõ [10], ñïðàâåäëèâî
çàìå÷àë, ÷òî îäíà è òà æå ôóíêöèÿ ìîæåò îñóùåñòâ-
ëÿòüñÿ ðàçíûìè ñïîñîáàìè, îäíè è òå æå àäàïòàöèè
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ìîãóò äîñòèãàòüñÿ ðàçíûìè ïóòÿìè. Åñëè òèï äèàïàó-
çû äåéñòâèòåëüíî îáóñëîâëåí â ïåðâóþ î÷åðåäü êëè-
ìàòîì, òî â äåòåðìèíàöèè äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ ñïåöèôèêà òàêñîíà. Õî-
ðîøî èçâåñòíî, ÷òî â íåêîòîðûõ ñåìåéñòâàõ íàñåêî-
ìûõ ÿâíî ïðåîáëàäàåò îïðåäåëåííàÿ ôîðìà äèàïàóçû:
ýìáðèîíàëüíàÿ — ó ñàðàí÷îâûõ, êóêîëî÷íàÿ — ó ñî-
âîê, èìàãèíàëüíàÿ — ó ëèñòîåäîâ è êîêöèíåëëèä [1, 6,
11, 12]. Àíàëèç äàííûõ, îòíîñÿùèõñÿ ê ïîäðîáíî èñ-
ñëåäîâàííûì òàêñîíàì íàñåêîìûõ è êëåùåé [13—17]
ïîêàçûâàåò, ÷òî ñåçîííûå öèêëû è ìåõàíèçìû èõ ðåãó-
ëÿöèè ïðè âñåé ñâîåé ëàáèëüíîñòè îáëàäàþò è îïðåäå-
ëåííûì êîíñåðâàòèçìîì. Îò÷àñòè ýòè çàêîíîìåðíî-
ñòè, êîíå÷íî, îáóñëîâëåíû ñõîäñòâîì îáðàçà æèçíè
ïðåäñòàâèòåëåé îäíîãî è òîãî æå òàêñîíà, íî îïðåäå-
ëåííóþ ðîëü â èõ ñîõðàíåíèè èãðàåò è âûøåóïîìÿíó-
òàÿ «êàíàëèçîâàííîñòü» ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé.
Òàê, íàïðèìåð, ìíîãî÷èñëåííûå ïðåäñòàâèòåëè ñå-
ìåéñòâ Calliphoridae è Sarcophagidae (Diptera) âåñüìà
áëèçêè ïî îáðàçó æèçíè è õàðàêòåðó ïèòàíèÿ, î÷åíü
÷àñòî íàñåëÿþò îäíè è òå æå áèîòîïû, íî ïðè ýòîì ó
ñàðêîôàãèä çèìóþò êóêîëêè, à ó êàëëèôîðèä — ëè÷èí-
êè è èìàãî [18]. Êðóïíûå òàêñîíû íàñåêîìûõ ìîãóò
ðàçëè÷àòüñÿ è ïî ôèçèîëîãè÷åñêîìó ìåõàíèçìó ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêèõ ðåàêöèé. Òàê, ïî ìíåíèþ îäíîãî èç
êëàññèêîâ ôîòîïåðèîäèçìà, Äýâèäà Ñîíäåðñà [7], ó
äâóêðûëûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ÷àñû îñíîâàíû íà ìå-
õàíèçìå «âíåøíåãî ñîâïàäåíèÿ» (âçàèìîäåéñòâèå ýí-
äîãåííîãî îñöèëëÿòîðà ñ åñòåñòâåííûì ñâåòîòåìíî-
âûì öèêëîì), à ó ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ — íà ìåõàíèçìå
«âíóòðåííåãî ñîâïàäåíèÿ» (âçàèìîäåéñòâèå äâóõ ýí-
äîãåííûõ îñöèëëÿòîðîâ).

Êðîìå òîãî, ñïåöèôèêà ìåõàíèçìîâ ôîòîòåðìè÷å-
ñêîé ðåãóëÿöèè äèàïàóçû íè â êîåé ìåðå íå èñ÷åðïû-
âàåòñÿ òèïîì ðåàêöèè, êîòîðûé æåñòêî êîððåëèðóåò ñ
òèïîì ñåçîííîãî ïèàëà (íàïðèìåð, ôàêóëüòàòèâíàÿ
çèìíÿÿ äèàïàóçà, êàê ïðàâèëî, èíäóöèðóåòñÿ êîðîòêèì
ñâåòîâûì äíåì è / èëè íèçêîé òåìïåðàòóðîé). Âàæíîé
õàðàêòåðèñòèêîé ìåõàíèçìà ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èí-
äóêöèè äèàïàóçû, â ÷àñòíîñòè, ÿâëÿåòñÿ ôîòî÷óâñòâè-
òåëüíàÿ ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ íàñåêîìîãî, âîñïðèíèìàþ-
ùàÿ äëèíó äíÿ. ×àùå âñåãî ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê ôîòî-
ïåðèîäó ïðîÿâëÿåòñÿ íà ñòàäèè, íåïîñðåäñòâåííî
ïðåäøåñòâóþùåé òîé, íà êîòîðîé íàñòóïàåò äèàïàóçà.
Îäíàêî ñïåöèôèêà äèàïàóçû îïðåäåëÿåò è îñîáåííî-
ñòè åå ðåãóëÿöèè: íàïðèìåð, ïðè èìàãèíàëüíîé (ðåïðî-
äóêòèâíîé) äèàïàóçå ôîòî÷óâñòâèòåëüíîñòü ìîæåò
áûòü ñâîéñòâåííà ëè÷èíêàì è êóêîëêàì, íî îáû÷íî
åñòü è ó ñàìèõ èìàãî, ÷òî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü
èíäóêöèè äèàïàóçû ïîñëå ïåðèîäà ðåïðîäóêòèâíîé àê-
òèâíîñòè [1—3, 5—7, 12].

Âïðî÷åì, åñëè èñõîäèòü èç âûøåèçëîæåííûõ êîí-
öåïöèé î ñóùåñòâîâàíèè óíèâåðñàëüíîãî ìåõàíèçìà
ôîòîïåðèîäè÷åñêîãî è òåìïåðàòóðíîãî êîíòðîëÿ ðàç-
âèòèÿ, ïîòåíöèàëüíàÿ ñïîñîáíîñòü ðåàãèðîâàòü íà äëè-
íó äíÿ è íà òåìïåðàòóðó, êàê íà ñèãíàëüíûå ôàêòîðû
ñðåäû, èíäóöèðóþùèå äèàïàóçó, äîëæíà áûòü ïðèñó-
ùà âñåì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ êàæäîãî âèäà íàñåêîìûõ.
Áîëåå òîãî, ñîãëàñíî îñíîâíûì ïîëîæåíèÿì ñîâðåìåí-
íîé ýâîëþöèîííîé ôèçèîëîãèè [19, 20] ýòà ëàòåíòíàÿ
ôîòî÷óâñòâèòåëüíîñòü, «çàòîðìîæåííàÿ è çàñëîíåí-

íàÿ» äîìèíèðóþùèìè ðåàêöèÿìè, íå âñåãäà èñ÷åçàåò
ïîëíîñòüþ è ïîýòîìó ìîæåò áûòü âûÿâëåíà â ñïåöèà-
ëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ. Îäíàêî èññëåäîâàíèÿ, ïîñâÿ-
ùåííûå âûÿâëåíèþ è ñðàâíèòåëüíîìó àíàëèçó «äîìè-
íèðóþùèõ» è «âòîðîñòåïåííûõ» ôîòîòåðìè÷åñêèõ ðå-
àêöèé, ñâîéñòâåííûõ ðàçíûì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ îäíîãî
âèäà (èëè ãðóïïû áëèçêèõ âèäîâ) íàñåêîìûõ, íàñêîëü-
êî íàì èçâåñòíî, âåñüìà íåìíîãî÷èñëåííû.

Ïàðàçèòîèäû-ÿéöååäû èç ðîäà Trichogramma
Westw. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) — åñòåñò-
âåííûå âðàãè ìíîãèõ ÷åøóåêðûëûõ âðåäèòåëåé ñåëü-
ñêîãî è ëåñíîãî õîçÿéñòâà, øèðîêî èñïîëüçóþùèåñÿ
äëÿ áèîëîãè÷åñêîé çàùèòû ðàñòåíèé è ÿâëÿþùèåñÿ
âàæíûì êîìïîíåíòîì ïðèðîäíûõ áèîöåíîçîâ [21, 22].
Êðîìå òîãî, ëåãêî è áûñòðî ðàçâîäèìûå òðèõîãðàììû
îêàçàëèñü âåñüìà óäîáíûìè ìîäåëüíûìè îáúåêòàìè
äëÿ ñàìûõ ðàçëè÷íûõ èññëåäîâàíèé, â òîì ÷èñëå è äëÿ
èçó÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè äèàïàóçû.

Âñå èññëåäîâàííûå âèäû ðîäà Trichogramma, îáè-
òàþùèå â óìåðåííîì êëèìàòå, êàê ìíîãèå äðóãèå ïåðå-
ïîí÷àòîêðûëûå ïàðàçèòîèäû, äèàïàóçèðóþò íà ñòàäèè
ïðåäêóêîëêè [1, 6, 23]. Îäíà èç ñóùåñòâåííûõ îñîáåí-
íîñòåé ðåãóëÿöèè äèàïàóçû ó òðèõîãðàìì çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé çàâèñèò íå òî-
ëüêî îò óñëîâèé èõ ðàçâèòèÿ, íî è îò ôàêòîðîâ, âëèÿþ-
ùèõ íà ñàìîê îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ ïðåäøåñòâóþ-
ùèõ ïîêîëåíèé. Ýòî òàê íàçûâàåìîå «ìàòåðèíñêîå
âëèÿíèå» èçâåñòíî è äëÿ ðÿäà äðóãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ
[2, 5, 6, 11, 24, 25]. Ïîýòîìó âñå ðåàêöèè, ðåãóëèðóþ-
ùèå ó òðèõîãðàìì âûáîð ìåæäó äèàïàóçîé è àêòèâíûì
ðàçâèòèåì, ìîãóò áûòü ðàçäåëåíû íå òîëüêî ïî äåéñò-
âóþùèì ôàêòîðàì, íî è ïî ïðèíöèïó äåéñòâèÿ — ïðÿ-
ìîå âëèÿíèå (ñîáñòâåííûå ðåàêöèè ýìáðèîíîâ è ëè÷è-
íîê) è ìàòåðèíñêîå âëèÿíèå (ýôôåêòû, îïîñðåäîâàí-
íûå ìàòåðèíñêèì è ïðåäøåñòâóþùèìè ïîêîëåíèÿìè).

Ïðÿìàÿ òåìïåðàòóðíàÿ ðåàêöèÿ

Óæå îäíî èç ïåðâûõ ñïåöèàëüíûõ èññëåäîâàíèé
[26] ïîêàçàëî, ÷òî òåìïåðàòóðà — ãëàâíûé ôàêòîð, èí-
äóöèðóþùèé äèàïàóçó ó Trichogramma evanescens
Westw.: ïðè 11 °Ñ äèàïàóçèðîâàëè ïðàêòè÷åñêè âñå
ïðåäêóêîëêè, ïðè 20 °Ñ — åäèíè÷íûå îñîáè, à ïðè
25 °Ñ äèàïàóçà íå íàáëþäàëàñü. Äàëüíåéøèå èññëåäî-
âàíèÿ ðàçíûõ àâòîðîâ [27—39] âûÿâèëè àíàëîãè÷íûå
òåìïåðàòóðíûå ðåàêöèè ó ìíîãèõ äðóãèõ âèäîâ ðîäà
Trichogramma. Îáîáùàÿ ðåçóëüòàòû ýòèõ èññëåäîâà-
íèé, ìîæíî ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå, ÷òî äëÿ èíäóêöèè
äèàïàóçû îïòèìàëüíà òåìïåðàòóðà îêîëî 10—12 °Ñ,
áîëåå âûñîêèå òåìïåðàòóðû îáû÷íî ñòèìóëèðóþò àê-
òèâíîå ðàçâèòèå, à áîëåå íèçêèå âûçûâàþò íå äèàïàó-
çó, à õîëîäîâîå îöåïåíåíèå (ðèñ. 1). Ïîðîãîâûå çíà÷å-
íèÿ ýòîé òåìïåðàòóðíîé ðåàêöèè ïîäâåðæåíû çíà÷èòå-
ëüíîé âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè, êîòîðàÿ, êàê ýòî
îòìå÷åíî è äëÿ ìíîãèõ äðóãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ [1—4
6, 11, 12], äåòåðìèíèðóåò ìåíüøóþ òåíäåíöèþ ê äèà-
ïàóçå ó þæíûõ ïîïóëÿöèé (ñð. ðèñ. 1, 4 è ðèñ. 1, 5).

Õàðàêòåðíàÿ ÷åðòà ôàêóëüòàòèâíîé çèìíåé äèàïàó-
çû çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îíà (â îòëè÷èå îò õîëîäîâî-
ãî îöåïåíåíèÿ) ÿâëÿåòñÿ óïðåæäàþùåé ðåàêöèåé: ïå-
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ðèîä ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ñèãíàëüíîìó ôàêòîðó ñðåäû
è ñîáñòâåííî äèàïàóçà îáû÷íî ïðèõîäÿòñÿ íà ðàçíûå
ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà, íåðåäêî ðàçäåëåííûå çíà÷è-
òåëüíûì ïðîìåæóòêîì âðåìåíè [1—7, 11]. Â ñëó÷àå
ïðÿìîé ðåàêöèè òðèõîãðàìì íà òåìïåðàòóðó ïåðèîä
òåðìî÷óâñòâèòåëüíîñòè äëèòñÿ îò íà÷àëà ðàçâèòèÿ ýì-
áðèîíà äî ñòàäèè ïðåäêóêîëêè, íà êîòîðîé è ïðîèñõî-
äèò (èëè íå ïðîèñõîäèò) äèàïàóçà [35, 36]. Îäíàêî íàè-
áîëåå âûñîêàÿ òåðìî÷óâñòâèòåëüíîñòü ñâîéñòâåííà
ýìáðèîíàì è ìîëîäûì ëè÷èíêàì: â ýòî âðåìÿ äàæå
åäèíè÷íûå 24-÷àñîâûå ïåðèîäû ñíèæåíèÿ òåìïåðàòó-
ðû äî 10—12 °Ñ äîñòîâåðíî óâåëè÷èâàþò äîëþ äèàïà-
óçèðóþùèõ ïðåäêóêîëîê, ïðè÷åì ïî ìåðå ðîñòà îáùåé
ïðîäîëæèòåëüíîñòè õîëîäîâûõ ýêñïîçèöèé ïðîïîðöè-
îíàëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ è äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ îñî-
áåé (ðèñ. 2). Òàêèì îáðàçîì, â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ
òðèõîãðàììû ñïîñîáíû ïðîÿâëÿòü òåíäåíöèþ ê äèàïà-
óçå äàæå â îòâåò íà îòíîñèòåëüíî êðàòêîâðåìåííûå
ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î ïðèáëè-
æåíèè çèìû, ïðè÷åì ïî ìåðå ðîñòà îáùåé ïðîäîëæè-
òåëüíîñòè ïîõîëîäàíèé ïðîïîðöèîíàëüíî óâåëè÷èâà-
åòñÿ è äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé.

Ïðÿìàÿ ðåàêöèÿ íà ôîòîïåðèîä

Çàâèñèìîñòü äîëè äèàïàóçèðóþùèõ ïðåäêóêîëîê
îò äëèíû äíÿ, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ðàçâèòèå ëè-
÷èíîê äàííîãî ïîêîëåíèÿ, áûëà îáíàðóæåíà ó T. eva-
nescens [26]. Îäíàêî äðóãèå îïûòû ñ ýòèì æå âèäîì
[37] äàëè ïðîòèâîðå÷èâûå ðåçóëüòàòû: åñëè òðèõîã-
ðàììû ðàçâèâàëèñü â ÿéöàõ Mamestra brassicae L., òî
ïðè 15 °Ñ â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ (16 ÷) äèàïàóçèðî-
âàëè 66 % îñîáåé, à ïðè êîðîòêîì äíå (12 ÷) — îêîëî
80 %, íî åñëè â êà÷åñòâå õîçÿåâ èñïîëüçîâàëè ÿéöà
Operophtera brumata L. è Ephestia kuehniella Zell., òî
ïðè äíå äîëÿ äèàïàóçèðîâàâøèõ ïðåäêóêîëîê áûëà
ìåíüøå, ÷åì ïðè äëèííîì. Â ýêñïåðèìåíòàõ Çàñëàâ-
ñêîãî ñ ñîàâòîðàìè [27, 32, 39] äîëè ïðåäêóêîëîê
T. evanescens, T. pintoi è T. embryophagum, äèàïàóçè-
ðóþùèõ ïðè 15 °Ñ â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî (12 ÷) è äëèí-
íîãî (20 ÷) äíÿ ïðàêòè÷åñêè íå ðàçëè÷àëèñü. Âïðî÷åì,
ïî äàííûì Ñîðîêèíîé è Ìàñëåííèêîâîé [29] ïðè
15 °Ñ T. pintoi â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî (12 ÷) ñâåòîâîãî
äíÿ äèàïàóçèðîâàëè äîñòîâåðíî ÷àùå, ÷åì ïðè êðóãëî-
ñóòî÷íîì îñâåùåíèè.

Åäèíñòâåííîå èññëåäîâàíèå, ïðîâåäåííîå ñ èñïîëü-
çîâàíèåì øèðîêîãî ñïåêòðà ôîòîïåðèîäîâ, ïîêàçàëî,
÷òî â ïîñòîÿííîé òåìíîòå è ïðè êîðîòêîì ñâåòîâîì
äíå (4, 8 è 12 ÷) äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ ïðåäêóêîëîê
T. embryophagum íåñêîëüêî âûøå, ÷åì ïðè äëèííîì
äíå (16 è 20 ÷). Î÷åâèäíî, ëè÷èíêàì T. embryophagum
ñâîéñòâåííà äëèííîäíåâíàÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàê-
öèÿ ñ ïîðîãîì îêîëî 14 ÷, îäíàêî ðàçìàõ ýòîé ðåàêöèè
íå ïðåâûøàåò 10—15 % [40]. Àíàëîãè÷íûå îïûòû,
ïðîâåäåííûå ñ T. buesi è T. principium, äàëè ñõîäíûå
ðåçóëüòàòû (Ñ. ß. Ðåçíèê, Í. Ï. Âàãèíà, Í. Ä. Âîéíî-
âè÷, íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå).

Â öåëîì ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî äîëÿ äèàïàóçèðóþ-
ùèõ îñîáåé ó ðàçíûõ âèäîâ ðîäà Trichogramma ìàëî
çàâèñèò îò äëèíû äíÿ, ïðè êîòîðîé îíè ðàçâèâàëèñü.
Äàæå ïðè îêîëîïîðîãîâûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ
ýòîò ýôôåêò ïðîÿâëÿåòñÿ äàëåêî íå âñåãäà, â ðÿäå ñëó-
÷àåâ íàáëþäàåòñÿ ðîñò äîëè äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé
ïðè äëèííîì äíå, ÿâíî äåçàäàïòèâíûé äëÿ íàñåêîìûõ
ñ çèìíåé äèàïàóçîé. Ïîäîáíûå «íåàäåêâàòíûå» ðåàê-
öèè èíîãäà ïðîÿâëÿþòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ íàñåêîìûõ
ïðè òåìïåðàòóðàõ, âûõîäÿùèõ çà ïðåäåëû îïòèìóìà
äëÿ ïðîÿâëåíèÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè [1—3, 6],
íî ó òðèõîãðàìì îíè îòìå÷åíû ïðè 15 °Ñ — èìåííî
ïðè ýòîé òåìïåðàòóðå îáû÷íî è íà÷èíàåòñÿ òåìïåðà-
òóðíàÿ èíäóêöèÿ äèàïàóçû.

Ìàòåðèíñêàÿ ðåàêöèÿ íà ôîòîïåðèîä

Êàê âïåðâûå ïîêàçàëè èññëåäîâàíèÿ Çàñëàâñêîãî ñ
ñîàâòîðàìè [27, 39], äîëÿ äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà
ðàçíûõ âèäîâ òðèõîãðàìì çàìåòíî çàâèñèò îò ôîòîïå-
ðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ðàçâèòèÿ ïðåäøåñòâóþùåãî ïî-
êîëåíèÿ, õîòÿ ýòî ìàòåðèíñêîå âëèÿíèå ïðîÿâëÿåòñÿ
òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè äî÷åðíèå îñîáè ðàçâèâàþòñÿ
ïðè îêîëîïîðîãîâîé òåìïåðàòóðå. Äàëüíåéøèå ðàáîòû
ðàçíûõ àâòîðîâ [23, 29—33, 38—44] ïîäòâåðäèëè ýòîò
âûâîä. Ìàêñèìàëüíàÿ äîëÿ äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîì-
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû (°Ñ) ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäè-
ëî ðàçâèòèå ýìáðèîíîâ è ëè÷èíîê, íà äîëþ äèàïàóçèðóþ-
ùèõ (ïî âåðòèêàëè) ïðåäêóêîëîê ðàçíûõ âèäîâ è ëèíèé

òðèõîãðàìì (%).

1 — Trichogramma cacoeciae March.; 2 — T. aurosum Sug. et Sor.; 3 —
T. pintoi Voegele; 4 — T. evanescens Westw., ïîïóëÿöèÿ èç Âîðîíå-
æà; 5— T. evanescens Westw., ïîïóëÿöèè èç Çóãäèäè (Ãðóçèÿ)

(ïî: [30]).

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå äëèòåëüíîñòè õîëîäîâîé ýêñïîçèöèè (ñóò)
ýìáðèîíîâ è ëè÷èíîê (10 °Ñ íà ôîíå 15 °Ñ) íà äîëþ (%)
äèàïàóçèðóþùèõ ïðåäêóêîëîê ñâåòîâîãî äíÿ (r) Tricho-

gramma embryophagum Htg. (%) (ïî: [36]).
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ñòâà èíäóöèðóåòñÿ êîðîòêèì (10—12 ÷) ñâåòîâûì
äíåì, à ïðè äëèííîì (18 ÷ è áîëåå) äíå äîëÿ äèàïàóçè-
ðóþùèõ ïîòîìêîâ îòíîñèòåëüíî íåâåëèêà. Ïîðîãîâûå
çíà÷åíèÿ äëèíû äíÿ ó ðàçíûõ âèäîâ òðèõîãðàìì ñî-
ñòàâëÿþò îò 13—14 äî 16—17 ÷ (ðèñ. 3), óâåëè÷èâàÿñü
ñ ðîñòîì ãåîãðàôè÷åñêîé øèðîòû ìåñòîîáèòàíèÿ —
ýòà çàêîíîìåðíîñòü ñâîéñòâåííà è ìíîãèì äðóãèì íà-
ñåêîìûì ñ äëèííîäíåâíîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàê-
öèåé, ðåãóëèðóþùåé çèìíþþ äèàïàóçó [1—7, 11]. Ðàç-
ìàõ èçìåíåíèé, âûçûâàåìûõ (ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëî-
âèÿõ) ìàòåðèíñêîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé,
çàâèñèò îò òåìïåðàòóðû, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèò ðàç-
âèòèå äî÷åðíåãî ïîêîëåíèÿ, è, ïî äàííûì, ïîëó÷åí-
íûì ðàçíûìè àâòîðàìè, ðàáîòàâøèìè ñ ðàçíûìè âèäà-
ìè òðèõîãðàìì, îáû÷íî íå ïðåâûøàåò 60—80 %.

Â õîäå âñåõ âûøåóïîìÿíóòûõ èññëåäîâàíèé ìàòå-
ðèíñêîå âëèÿíèå òðèõîãðàìì äåòåðìèíèðîâàëîñü ôî-
òîïåðèîäè÷åñêèìè óñëîâèÿìè âñåãî ïðåèìàãèíàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ ìàòåðèíñêèõ ñàìîê. Îäíàêî íåäàâíèå
èññëåäîâàíèÿ [45, 46] ïîêàçàëè, ÷òî, â îòëè÷èå îò òåì-
ïåðàòóðíîé ðåàêöèè ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ äåòåðìèíèðó-
åòñÿ íå «óñðåäíåííûìè» óñëîâèÿìè ïðåèìàãèíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ, à ôîòîïåðèîäîì äâóõ-òðåõ äíåé, íåïîñðåäñò-
âåííî ïðåäøåñòâóþùèõ âûëåòó èìàãî (ðèñ. 4). Ýêîëî-
ãè÷åñêè ýòî ðàçëè÷èÿ âïîëíå îáúÿñíèìû: åñëè îä-
íà-äâå õîëîäíûå íî÷è íåîáÿçàòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóþò
î ïðèáëèæåíèè ïîçäíåé îñåíè è çèìû, òî äëÿ îïðåäå-
ëåíèÿ àñòðîíîìè÷åñêîãî âðåìåíè ãîäà ëåòîì è îñåíüþ
âïîëíå äîñòàòî÷íî èçìåðåíèÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòè âñå-
ãî îäíîãî ñâåòîâîãî äíÿ. Ñïåöèàëüíûå îïûòû [45—46]
ïîêàçàëè, ÷òî ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ êóêîëîê
òðèõîãðàìì ÷ðåçâû÷àéíî ëàáèëüíà. Êðèòè÷åñêàÿ äëè-
òåëüíîñòü ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíäóêöèè, îïðåäåëÿå-
ìàÿ êàê ÷èñëî êîðîòêîäíåâíûõ èëè äëèííîäíåâíûõ
ñâåòîòåìíîâûõ öèêëîâ, íåîáõîäèìîå äëÿ äîñòèæåíèÿ
50 % ðåàêöèè, âûçûâàåìîé íåïðåðûâíûì âîçäåéñòâè-
åì äàííîé äëèíû äíÿ [1—7], â ðÿäå ñëó÷àåâ äàæå íå
ìîæåò áûòü îïðåäåëåíà, òàê êàê âñåãî îäèí êîðîòêèé
ñâåòîâîé äåíü, ïðåäøåñòâóþùèé âûëåòó ñàìêè, ñòèìó-
ëèðóåò ðîñò äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà òàê æå

ñèëüíî, êàê íåïðåðûâíîå ðàçâèòèå â óñëîâèÿõ êîðîòêî-
ãî äíÿ (ðèñ. 4). Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ó áîëüøèíñòâà èññëåäî-
âàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ êðèòè÷åñêàÿ äëèòåëüíîñòü
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíäóêöèè ñîñòàâëÿåò íå ìåíåå
5—7 äíåé [1—7].

Ñëåäóåò, îäíàêî, íàïîìíèòü, ÷òî, ïðè âñåé ÷åòêîñòè
è íåñîìíåííîé àäàïòèâíîé âàæíîñòè ìàòåðèíñêîãî
âëèÿíèÿ, îíî ïðîÿâëÿåòñÿ ó òðèõîãðàìì òîëüêî ïðè
îêîëîïîðîãîâûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ ðàçâèòèå
äî÷åðíåãî ïîêîëåíèÿ. Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè
ïîëó÷åíû è â îïûòàõ ñ íåêîòîðûìè äðóãèìè ïàðàçèòî-
èäàìè [48, 49]. Êàê óæå óïîìèíàëîñü, îáû÷íî â ôîòî-
òåðìè÷åñêîé ðåãóëÿöèè ñåçîííûõ öèêëîâ íàñåêîìûõ
äîìèíèðóåò ôîòîïåðèîä, ïîýòîìó ïðèíÿòî ãîâîðèòü îá
èçìåíåíèè ïîðîãîâîé äëèíû äíÿ ïîä äåéñòâèåì òåìïå-
ðàòóðû [1—7], íî â äàííîì ñëó÷àå íàëèöî, ñêîðåå, èç-
ìåíåíèå ïîðîãîâîé òåìïåðàòóðû ïîä âëèÿíèåì äëèíû
äíÿ (ðèñ. 5). Àäàïòèâíûé ñìûñë ýòîé «ôîòîïåðèîäè÷å-
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Ðèñ. 3. Âëèÿíèå äëèíû ñâåòîâîãî äíÿ íà äîëþ äèàïàóçè-
ðóþùåãî ïîòîìñòâà ðàçíûõ âèäîâ òðèõîãðàìì (%).

1—3 — Âëèÿíèå ñâåòîâîãî äíÿ íà ïðåèìàãèíàëüíûå ñòàäèè ðàçâè-
òèÿ ìàòåðèíñêèõ ñàìîê: 1 — Trichogramma principium Sug. et Sor.
(ïî: [44]); 2 — T. pintoi Voegele (ïî: [27]); 3 — T. embryophagum

Htg.; 4 — íà âçðîñëûõ ñàìîê T. embryophagum Htg. (ïî: [47]).

Ðèñ. 4. Âëèÿíèå äëèòåëüíîñòè (ñóò) êîðîòêîäíåâíîé ýêñïî-
çèöèè (äëèíà äíÿ 12 ÷ íà ôîíå äëèíû äíÿ 20 ÷), íåïîñðåäñò-
âåííî ïðåäøåñòâóþùåé âûëåòó èìàãî, íà äîëþ äèàïàóçè-
ðóþùåãî ïîòîìñòâà Trichogramma embryophagum Htg. (%).

Òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ ðàçâèòèÿ ïîòîìñòâà (°Ñ): 1 — 13°, 2 — 14°,
3 — 15°. Íóëåâàÿ ýêñïîçèöèÿ — ðàçâèòèå ïðè äëèíå äíÿ 20 ÷,
18-äíåâíàÿ ýêñïîçèöèÿ — ðàçâèòèå ïðè äëèíå äíÿ 12 ÷ (ïî: [45]).

Ðèñ. 5. Âçàèìîäåéñòâèå ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ðàçâè-
òèÿ ìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ è òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé; ïî
îñè àáñöèññ, (°Ñ) ðàçâèòèÿ äî÷åðíåãî ïîêîëåíèÿ; ïî îñè
àáñöèññ, (°Ñ) â äåòåðìèíàöèè äèàïàóçû ó Trichogramma
pintoi Voegele. (ïî îñè îðäèíàò — äëÿ äèàïàóçèðóþùèõ

îñîáåé; %).

Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå óñëîâèÿ ðàçâèòèÿ ìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ:
1 — äëèíà äíÿ 20 ÷, 2 — äëèíà äíÿ 12 ÷ (ïî: [27]).
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ñêîé êîððåêöèè òåìïåðàòóðíîé ðåàêöèè» î÷åâèäåí:
îíà ïîçâîëÿåò ïåðâîìó ïîêîëåíèþ òðèõîãðàìì èçáå-
æàòü èíäóêöèè äèàïàóçû ïîä âëèÿíèåì ïîçäíåâåñåí-
íèõ ïîõîëîäàíèé, òàê êàê îêîëîïîðîãîâûå ñðåäíèå
òåìïåðàòóðû 12—15 °Ñ (ðèñ. 1) âåñíîé ïðèõîäÿòñÿ íà
ãîðàçäî áîëåå äëèííûå ñâåòîâûå äíè, ÷åì îñåíüþ.

Îáíàðóæåíî ó òðèõîãðàìì è «ïðàìàòåðèíñêîå âëè-
ÿíèå»: çàâèñèìîñòü äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà
îò óñëîâèé ðàçâèòèÿ îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ ïîêîëå-
íèé, ïðåäøåñòâîâàâøèõ ìàòåðèíñêîìó [27, 44]. Äàëü-
íåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ó T. buesi äîñòî-
âåðíîå âëèÿíèå äëèíû äíÿ íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè òðåõ, à ó T. principium —
÷åòûðåõ ïîêîëåíèé (Ñ. ß. Ðåçíèê, Í. Ï. Âàãèíà,
Í. Ä. Âîéíîâè÷, íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå).

Ñëåäóåò îñîáî îòìåòèòü, ÷òî, êàê âèäíî èç ðèñ. 6,
ïîðîãè ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåàêöèé ïðàìàòåðèíñêîãî
(ìåæäó 14 è 16 ÷) è ìàòåðèíñêîãî (ìåæäó 12 è 14 ÷) ïî-
êîëåíèé T. principium çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ. Ðàçëè÷èå
ýòî, âåðîÿòíî, íåñëó÷àéíî: êîãäà áû íè íàñòóïàëà äèà-
ïàóçà, ïðàìàòåðèíñêîå (ïî îòíîøåíèþ ê äèàïàóçèðóþ-
ùåìó) ïîêîëåíèå, åñòåñòâåííî, ðàçâèâàåòñÿ ïðè áîëåå
äëèííîì ñâåòîâîì äíå, ÷åì ìàòåðèíñêîå. Ïî-âèäèìî-
ìó, ïðàìàòåðèíñêîå âëèÿíèå íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà —
íå ëàáîðàòîðíûé àðòåôàêò. Îäíàêî åãî êîíêðåò-
íûé àäàïòèâíûé ñìûñë äàëåêî íå î÷åâèäåí, åñëè
ó÷åñòü, ÷òî âñå îáëàäàþùèå èì âèäû òðèõîãðàìì èìå-
þò è ÷åòêî âûðàæåííîå ìàòåðèíñêîå âëèÿíèå, êîòîðîå
ïîçâîëÿåò òî÷íî îïðåäåëèòü àñòðîíîìè÷åñêîå âðåìÿ
ãîäà ïåðåä ñàìûì âûëåòîì èìàãî. Âîçìîæíî, ïðàìàòå-
ðèíñêîå âëèÿíèå äîáàâëÿåò â ïîðîãîâóþ ôîòîïåðèîäè-
÷åñêóþ ðåàêöèþ íåêîòîðóþ ãðàäóàëüíîñòü, óñèëè-
âàÿ òåíäåíöèþ ê äèàïàóçå ó ïîòîìñòâà ñàìîê, êîòî-
ðûå ðàçâèâàþòñÿ ïðè êîðîòêîì äíå äâà ïîêîëåíèÿ
ïîäðÿä.

Íåñêîëüêî áîëåå ÿñåí àäàïòèâíûé ñìûñë åùå îäíî-
ãî íåäàâíî îáíàðóæåííîãî ìåõàíèçìà ðåãóëÿöèè äèà-
ïàóçû ó òðèõîãðàìì — çàâèñèìîñòè äîëè äèàïàóçèðó-
þùåãî ïîòîìñòâà îò ôîòîïåðèîäà, âëèÿþùåãî íåïî-
ñðåäñòâåííî íà ìàòåðèíñêèõ ñàìîê. Ïîðîã è ðàçìàõ
ýòîé èìàãèíàëüíîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè ïðè-
ìåðíî òàêîé æå, êàê è ïðè âëèÿíèè ðàçíûõ äëèí
äíÿ íà êóêîëîê ìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ (ñð. ðèñ. 3, 3 è
3, 4). Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ ñàìîê (òàê æå,
êàê è êóêîëîê) êðàéíå ëàáèëüíà: âñåãî îäíîãî êîðîò-

êîäíåâíîãî ñâåòîòåìíîâîãî öèêëà äîñòàòî÷íî äëÿ çà-
ìåòíîãî ðîñòà òåíäåíöèè ê äèàïàóçå ïîòîìñòâà,
âûõîäÿùåãî èç ÿèö, îòêëàäûâàåìûõ ñàìêàìè
T. embryophagum, ðàçâèâàâøèìèñÿ ïðè äëèííîì äíå
[47]. Èíòåðåñíî, ÷òî ïåðåíîñ â äëèííûé äåíü ñàìîê,
ðàçâèâàâøèõñÿ ïðè êîðîòêîì äíå, äàåò íå ñòîëü áûñò-
ðûé è ÷åòêèé îòâåò. Âîçìîæíî, èìàãèíàëüíàÿ ôîòîïå-
ðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ ïðåäíàçíà÷åíà äëÿ «ïîçäíåéøåé
êîððåêöèè» ïðåèìàãèíàëüíîé ðåàêöèè: ïðè áëàãîïðè-
ÿòíîì ñòå÷åíèè îáñòîÿòåëüñòâ ñàìêè, âûëåòåâøèå â
êîíöå ëåòà—íà÷àëå îñåíè, ìîãóò ïðîæèòü äîñòàòî÷íî
äîëãî äëÿ òîãî, ÷òîáû ñîêðàòèâøèéñÿ ñâåòîâîé äåíü
èíäóöèðîâàë ó èõ ïîòîìñòâà ñîîòâåòñòâóþùèé ðîñò
òåíäåíöèè ê äèàïàóçå.

Ìàòåðèíñêàÿ ðåàêöèÿ íà òåìïåðàòóðó

Òåìïåðàòóðà, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ïðåèìàãè-
íàëüíîå ðàçâèòèå ìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ, òîæå ìî-
æåò âëèÿòü íà ñêëîííîñòü ïîòîìñòâà ê äèàïàóçå, õîòÿ
äàëåêî íå òàê ñèëüíî è ÷åòêî, êàê ôîòîïåðèîä. Íàïðè-
ìåð, äîëÿ äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà T. pintoi (ïðè
ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ) ïîñòåïåííî ñíèæàåòñÿ ñ ïî-
âûøåíèåì òåìïåðàòóðû îò 15 äî 25 °Ñ [27]. Àíàëîãè÷-
íàÿ ðåàêöèÿ, ñóäÿ ïî èìåþùèìñÿ äàííûì [29, 30],
ñâîéñòâåííà òàêæå è T. cacoeciae. Ó íàñåêîìûõ ñ äëèí-
íîäíåâíîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé, îáèòàþùèõ
â óñëîâèÿõ óìåðåííîãî êëèìàòà, âûñîêèå òåìïåðàòóðû
îáû÷íî ïîäàâëÿþò, à íèçêèå — ñòèìóëèðóþò èíäóê-
öèþ äèàïàóçû [1—7, 11, 12]. Àäàïòèâíûé ñìûñë òàêî-
ãî ñèíåðãèçìà êîðîòêîãî ñâåòîâîãî äíÿ è íèçêîé òåì-
ïåðàòóðû, äâóõ ñèãíàëüíûõ ôàêòîðîâ, èíäóöèðóþùèõ
çèìíþþ äèàïàóçó, î÷åâèäåí.

Îäíàêî ýêñïåðèìåíòû ñ T. semblidis [32] âûÿâèëè
ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíóþ çàâèñèìîñòü: ïîâûøåíèå
òåìïåðàòóðû, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ðàçâèòèå ìà-
òåðèíñêèõ ñàìîê, îò 20 äî 35 °Ñ âûçâàëî çíà÷èòåëüíûé
ðîñò äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà. Òîò æå, ïî-âè-
äèìîìó, äåçàäàïòèâíûé ýôôåêò áûë îáíàðóæåí è ó
T. embryophagum, ïðè÷åì «íà ôîíå» êîðîòêîãî ñâåòî-
âîãî äíÿ (ò. å. â óñëîâèÿõ, ñîîòâåòñòâóþùèõ îñåíè,
êîãäà, ñîáñòâåííî, è ïðîèñõîäèò èíäóêöèÿ äèàïàóçû).
À âîò åñëè ìàòåðèíñêèå îñîáè ðàçâèâàëèñü ïðè äëèí-
íîì äíå (ò. å. â óñëîâèÿõ, ñîîòâåòñòâóþùèõ ñåðåäèíå
ëåòà, êîãäà äèàïàóçà â íîðìå íå íàáëþäàåòñÿ), à äîëÿ
äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà ñíèæàëàñü ñ ðîñòîì òåì-
ïåðàòóðû, âëèÿþùåé íà ïðåäøåñòâóþùåå ïîêîëåíèå
[22, 30]. Áîëåå òîãî, îïûòû, ïðîâåäåííûå ñ ðàçíûìè
ïîêîëåíèÿìè îäíîé è òîé æå ëèíèè T. evanescens [32,
39], äàëè ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûå ðåçóëüòàòû: â ïåð-
âûõ îïûòàõ äî÷åðíèå îñîáè äèàïàóçèðîâàëè íåñêîëü-
êî ÷àùå, åñëè ìàòåðèíñêèå ñàìêè ðàçâèâàëèñü ïðè
15 °Ñ, à íå ïðè 20 °Ñ, íî ïîñëåäóþùèå èññëåäîâà-
íèÿ âûÿâèëè óâåëè÷åíèå äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïî-
òîìñòâà ïðè ðîñòå òåìïåðàòóðû ðàçâèòèÿ ìàòåðèí-
ñêîãî ïîêîëåíèÿ îò 15 äî 25 °Ñ. Ñîðîêèíà [22] òàêæå
óêàçûâàåò, ÷òî «ó T. evanescens âûñîêàÿ òåìïåðàòó-
ðà (25 °Ñ) â ìàòåðèíñêîì ïîêîëåíèè, íåñìîòðÿ íà
äëèííûé äåíü, ïîâûøàåò òåíäåíöèþ ê äèàïàóçå ó ïî-
òîìñòâà».

438 Ñ. ß. ÐÅÇÍÈÊ

Ðèñ. 6. Âçàèìîäåéñòâèå ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ðàçâè-
òèÿ ìàòåðèíñêîãî è ïðàìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèé â äåòåðìè-
íàöèè äèàïàóçû (%) ó Trichogramma principium Sug. et Sor.

SReznik
Highlight



Ðåãóëÿöèÿ äèàïàóçû ó òðèõîãðàìì:
èåðàðõèÿ âçàèìîäåéñòâóþùèõ ðåàêöèé

Êàê âèäíî èç âûøåèçëîæåííîãî, ÷óâñòâèòåëüíîñòü
ê òåìïåðàòóðå è ê äëèíå äíÿ, êàê ê ñèãíàëüíûì ôàêòî-
ðàì, ðåãóëèðóþùèì ñåçîííîå ðàçâèòèå, â ðàçíîé ñòå-
ïåíè ñâîéñòâåííà âñåì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ðîäà Trichogramma — îò ýìáðèîíîâ äî èìà-
ãî. Õîòÿ ôîòîòåðìè÷åñêèå ðåàêöèè ðàçíûõ ñòàäèé
ðàçâèòèÿ è ðàçíûõ ïîêîëåíèé òðèõîãðàìì âåñüìà ñïå-
öèôè÷íû, à íåðåäêî è ðàçíîíàïðàâëåíû, â ñîâîêóïíî-
ñòè îíè, êàê è ñëåäîâàëî îæèäàòü ó íàñåêîìûõ ñ ôàêó-
ëüòàòèâíîé çèìíåé äèàïàóçîé, îáåñïå÷èâàþò ðîñò
äîëè äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé ïî ìåðå îñåííåãî ñîêðà-
ùåíèÿ äëèíû äíÿ è ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû. Ïðè ýòîì
ðàçëè÷íûå ôîòîòåðìè÷åñêèå ðåàêöèè òðèõîãðàìì îò-
íþäü íå ðàâíîöåííû ïî ñèëå è âàæíîñòè.

Î ñ í î â í à ÿ ð å à ê ö è ÿ, ðåãóëèðóþùàÿ äèàïàóçó
òðèõîãðàìì, — âëèÿíèå òåìïåðàòóðû âî âðåìÿ ðàçâè-
òèÿ ýìáðèîíîâ è ëè÷èíîê íà äîëþ äèàïàóçèðóþùèõ
ïðåäêóêîëîê äàííîãî ïîêîëåíèÿ. Õàðàêòåð ýòîé ðåàê-
öèè, î÷åâèäíî, àäàïòèâåí (íèçêàÿ òåìïåðàòóðà èíäó-
öèðóåò çèìíþþ äèàïàóçó), îíà ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ëþ-
áûõ ôîòîòåðìè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ðàçâèòèÿ äàííîãî è
ïðåäøåñòâóþùèõ ïîêîëåíèé, è â çàâèñèìîñòè îò òåì-
ïåðàòóðû äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé âàðüèðóåò îò 0
äî 100 %.

Çàìåòèì, ÷òî ó áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ îñíîâíîé
ôàêòîð, èíäóöèðóþùèé çèìíþþ äèàïàóçó — íå ñíè-
æåíèå òåìïåðàòóðû, à ñîêðàùåíèå äëèíû äíÿ [1—7,
11, 12]. Âîçìîæíûé àäàïòèâíûé ñìûñë äîìèíèðîâà-
íèÿ òåìïåðàòóðíîé ðåàêöèè ó âèäîâ ðîäà Trichogram-
ma ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíà ïîçâîëÿåò ñîãëàñîâûâàòü ñå-
çîííûé öèêë íå ïðîñòî ñ àñòðîíîìè÷åñêîé ñìåíîé âðå-
ìåí ãîäà, à ñî ñïåöèôèêîé ïîãîäû äàííîé îñåíè.
Àíàëîãè÷íîå ñâîéñòâî îòìå÷åíî è â ðåãóëÿöèè ñóòî÷-
íûõ ðèòìîâ àêòèâíîñòè òðèõîãðàìì, êîòîðûå â îòëè-
÷èå îò òàêîâûõ ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ
íàñåêîìûõ [1, 2, 5, 7, 12] îïðåäåëÿþòñÿ íå ñòîëüêî ýí-
äîãåííûìè öèðêàäèàííûìè ðèòìàìè, ñèíõðîíèçèðî-
âàííûìè ñ ôîòî- è òåðìîïåðèîäîì, ñêîëüêî ïðÿìûì,
ýêçîãåííûì äåéñòâèåì ñâåòà è òåìïåðàòóðû, ÷òî äåëà-
åò âîçìîæíûì ïðèóðî÷èòü âûëåò èìàãî íå ïðîñòî ê
îïðåäåëåííîìó âðåìåíè ñóòîê, íî ê îïòèìàëüíûì ïî-
ãîäíûì óñëîâèÿì [50, 51]. Âîçìîæíûå ïðè÷èíû òà-
êîé ëàáèëüíîñòè ñåçîííûõ è ñóòî÷íûõ öèêëîâ — êðàé-
íå ìåëêèå (ìåíåå 1 ìì) ðàçìåðû è âûñîêàÿ ñêîðîñòü
ðàçâèòèÿ (îêîëî 10 äíåé ïðè òåìïåðàòóðå 25 °Ñ) òðè-
õîãðàìì, äåëàþùèõ èõ âåñüìà óÿçâèìûìè äëÿ íåáëà-
ãîïðèÿòíûõ âîçäåéñòâèé îêðóæàþùåé ñðåäû, íî, ñ
äðóãîé ñòîðîíû, ïîçâîëÿþùèå èñïîëüçîâàòü áëàãî-
ïðèÿòíûå ñåçîíû äëÿ ðàçâèòèÿ åùå îäíîé ãåíåðàöèè.

Òåðìî÷óâñòâèòåëüíûå ñòàäèè (ýìáðèîí è ëè÷èíêà)
íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþò äèàïàóçèðóþùåé ñòà-
äèè (ïðåäêóêîëêå), ÷òî îáåñïå÷èâàåò ñêîðîñòü ðåàê-
öèè. Ïðè ýòîì îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü òåðìî÷óâñò-
âèòåëüíîãî ïåðèîäà äîâîëüíî âåëèêà, ÷òî ïîçâîëÿåò
íàêàïëèâàòü äàííûå î êðàòêîâðåìåííûõ ïîõîëîäàíè-
ÿõ. È ñêîðîñòü ðåàêöèè è ñïîñîáíîñòü ê «óñðåäíåíèþ»,
î÷åâèäíî, íåîáõîäèìû äëÿ àäåêâàòíîé ðåàêöèè íà òà-
êîé èçìåí÷èâûé ôàêòîð, êàê òåìïåðàòóðà âîçäóõà.

Âïðî÷åì, òåìïåðàòóðà — îñíîâíîé ôàêòîð, èíäó-
öèðóþùèé äèàïàóçó è ó íåêîòîðûõ äðóãèõ îòíîñèòå-
ëüíî êðóïíûõ è ìåäëåííî ðàçâèâàþùèõñÿ íàñåêîìûõ,
æèâóùèõ â óñëîâèÿõ óìåðåííîãî êëèìàòà. Îáû÷íî
ýòî îáèòàòåëè ïî÷âû èëè ñêðûòîæèâóùèå íàñåêîìûå
[11], ó êîòîðûõ äîìèíèðîâàíèå òåìïåðàòóðíîé ðåàê-
öèè îáúÿñíÿåòñÿ íåâîçìîæíîñòüþ âîñïðèíèìàòü äëè-
íó äíÿ.

Â ò î ð î ñ ò å ï å í í û å ð å à ê ö è è. Ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèå ðåàêöèè, îáóñëîâëèâàþùèå ìàòåðèíñêîå âëèÿ-
íèå, ïðè âñåé ñâîåé ÷åòêîñòè è íåñîìíåííîé àäàïòèâ-
íîé âàæíîñòè, ÿâëÿþòñÿ âòîðîñòåïåííûìè, òàê êàê
ïðîÿâëÿþòñÿ òîëüêî ïðè îêîëîïîðîãîâûõ çíà÷åíèÿõ
îñíîâíîé (òåìïåðàòóðíîé) ðåàêöèè è äèàïàóçû èçìå-
íåíèé äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà, âûçûâàåìûõ
(ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ) ìàòåðèíñêèì âëèÿíèåì,
îáû÷íî íå äîñòèãàåò 100 %.

×óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ, äåòåðìèíèðóþùåé
ìàòåðèíñêîå âëèÿíèå, ñâîéñòâåííà êóêîëêàì è èìàãî
òðèõîãðàìì, îäíàêî âìåñòî «óñðåäíåíèÿ», ñâîéñò-
âåííîãî òåìïåðàòóðíîé ðåàêöèè, íàáëþäàåòñÿ «êîð-
ðåêöèÿ» èëè äàæå, ñêîðåå, «ïåðåçàïèñü»: êîíå÷íûé
ýôôåêò îïðåäåëÿåòñÿ èíôîðìàöèåé, ïîëó÷åííîé íà
ïðîòÿæåíèè îäíîãî-äâóõ äíåé, íåïîñðåäñòâåííî ïðåä-
øåñòâóþùèõ îòêëàäêå ÿèö. Ó áîëüøèíñòâà èññëåäî-
âàííûõ âèäîâ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ïàðàçèòîèäîâ ñ ìà-
òåðèíñêèì âëèÿíèåì íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà äëèíà äíÿ
âîñïðèíèìàåòñÿ âçðîñëûìè ñàìêàìè [48, 49, 52—54].
Äåòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå íà ìîäåëüíîì
âèäå Nasonia vitripennis Walker, ïîêàçàëè, ÷òî ïåðâûå
ïîðöèè ÿèö, îòëîæåííûõ ñàìêîé, äàþò àêòèâíî ðàçâè-
âàþùèõñÿ ëè÷èíîê è òîëüêî ÷åðåç 8—10 äíåé îñîáè,
ñîäåðæàùèåñÿ â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî äíÿ, «ïåðåêëþ÷à-
þòñÿ» íà ïðîèçâîäñòâî äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà.
Ïîäîáíàÿ «çàìåäëåííàÿ» ðåàêöèÿ, ïî-âèäèìîìó, àäàï-
òèâíà äëÿ îòíîñèòåëüíî êðóïíîãî ïàðàçèòîèäà, æèâó-
ùåãî (â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ) îêîëî 25 äíåé è îò-
êëàäûâàþùåãî çà ýòî âðåìÿ 500—600 ÿèö [53]. Îäíàêî
ó ìåëêèõ, âåñüìà óÿçâèìûõ è ãîðàçäî ìåíåå ïëîäîâè-
òûõ ñàìîê òðèõîãðàìì ïåðâàÿ êëàäêà âïîëíå ìîæåò îêà-
çàòüñÿ è ïîñëåäíåé [21]. Âåðîÿòíî, èìåííî ïîýòîìó ôî-
òîïåðèîäè÷åñêóþ ðåàêöèþ ó íèõ îñóùåñòâëÿþò êóêîë-
êè è (è åñëè ïîíàäîáèòñÿ) êîððåêòèðóþò èìàãî. Íåêîòî-
ðûå îñîáåííîñòè «ïðàìàòåðèíñêîãî» âëèÿíèÿ, êàê áûëî
ïîêàçàíî âûøå, ïîçâîëÿþò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî çàâèñè-
ìîñòü äîëè äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà îò óñëîâèé
ðàçâèòèÿ ïîêîëåíèé, ïðåäøåñòâóþùèõ ìàòåðèíñêîìó,
òàêæå ìîæåò èìåòü îïðåäåëåííûé àäàïòèâíûé ñìûñë.

Ãîðàçäî òðóäíåå îáúÿñíèòü îñîáåííîñòÿìè ýêîëî-
ãèè òðèõîãðàìì ñàì ôåíîìåí äîìèíèðîâàíèÿ ìàòå-
ðèíñêîãî âëèÿíèÿ, àäàïòèâíûé ñìûñë êîòîðîãî ÿñåí â
äâóõ ñëó÷àÿõ: êîãäà ó äèàïàóçèðóþùåãî ïîêîëåíèÿ íåò
âðåìåíè íà «ñîáñòâåííóþ» ôîòîïåðèîäè÷åñêóþ ðåàê-
öèþ (íàïðèìåð, åñëè äèàïàóçèðóþò ýìáðèîíû, êàê ó
íåêîòîðûõ ÷åøóåêðûëûõ) èëè êîãäà ñòàäèè, ïðåäøå-
ñòâóþùèå äèàïàóçèðóþùåé, íå ñìîãóò ñàìîñòîÿòåëü-
íî âîñïðèíèìàòü äëèíó ñâåòîâîãî äíÿ èç-çà ñêðûòîãî
îáðàçà æèçíè (ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü ëè÷èíêè ìóõ è
èõ ïàðàçèòîèäîâ). Êîíå÷íî, ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåð-
íîå âëèÿíèå ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ðàçâèòèÿ ìà-
òåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà îòìå÷å-
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íî è ó ìíîãèõ äðóãèõ íàñåêîìûõ, íî ñëó÷àè äîìèíèðî-
âàíèÿ ìàòåðèíñêîãî âëèÿíèÿ íàä ñîáñòâåííîé
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé äèàïàóçèðóþùåãî ïîêî-
ëåíèÿ îáû÷íî ïðèõîäÿòñÿ ëèáî íà íàñåêîìûõ ñî ñêðû-
òîæèâóùèìè ëè÷èíêàìè, ëèáî íà âèäû ñ ýìáðèîíàëü-
íîé äèàïàóçîé [1—7, 24, 25]. Ïðè ýòîì áîëüøèíñòâî
ñëó÷àåâ ñèëüíîãî ìàòåðèíñêîãî âëèÿíèÿ íà íåýìáðèî-
íàëüíóþ äèàïàóçó ïîòîìñòâà ïðèõîäèòñÿ íà îòðÿäû
Diptera è Hymenoptera — èìåííî ó ïðåäñòàâèòåëåé
ýòèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ ÷àùå è ñèëüíåå âûðàæåíû
ðàçëè÷èÿ ìåæäó îáðàçîì æèçíè ëè÷èíîê (íåðåäêî
ñêðûòîæèâóùèõ) è èìàãî (îáû÷íî îòêðûòîæèâóùèõ).
Îòìå÷åííîå ó ðÿäà âèäîâ íàñåêîìûõ è òàêæå áàçèðóþ-
ùååñÿ íà ìàòåðèíñêîì âëèÿíèè èíãèáèðîâàíèå òåí-
äåíöèè ê äèàïàóçå ó îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ ïîêîëå-
íèé, ñëåäóþùèõ çà äèàïàóçèðîâàâøèì, íå ñâÿçàíî ñ
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé è èìååò ñîâñåì äðóãîé
àäàïòèâíûé ñìûñë [1—7].

Òðèõîãðàììû, êàê ïðàâèëî, çàðàæàþò îòêðûòî ðàñ-
ïîëîæåííûå ÿéöà íàñåêîìûõ [21, 55]. Òîíêèé è îáû÷-
íî ïîëóïðîçðà÷íûé õîðèîí íå ïðåïÿòñòâóåò âîñïðèÿ-
òèþ åñòåñòâåííîãî ñâåòîòåìíîâîãî öèêëà, ÷òî ïîä-
òâåðæäàåòñÿ êàê íàëè÷èåì ó ëè÷èíîê «ñîáñòâåííîé»
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè, òàê è ìíîãî÷èñëåííûìè
îïûòàìè ïî ñèíõðîíèçàöèè ôîòîïåðèîäîì ýíäîãåí-
íûõ öèðêàäèàííûõ ðèòìîâ. Ðàçâèòèå îò ÿéöà äî ïðåä-
êóêîëêè ïðè îêîëîïîðîãîâûõ äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû
òåìïåðàòóðàõ äëèòñÿ íå ìåíåå 10—15 äíåé, ýòîò ñðîê
âïîëíå äîñòàòî÷åí äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ñîáñòâåííîé
òåìïåðàòóðíîé ðåàêöèè è òåì áîëåå åãî õâàòèëî áû äëÿ
ãîðàçäî áîëåå ëàáèëüíîé è áûñòðîé ðåàêöèè íà äëèíó
äíÿ. Âîçìîæíî, äîìèíèðîâàíèå ìàòåðèíñêîé ôîòîïå-
ðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè — ïðèçíàê, ñôîðìèðîâàâøèéñÿ
ó ïðåäêîâ ñîâðåìåííûõ Trichogrammatidae. Àíàëèç ëè-
òåðàòóðíûõ äàííûõ [48, 49, 52—58] ïîêàçûâàåò, ÷òî
ìàòåðèíñêîå âëèÿíèå îòìå÷åíî ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàç-
íûõ ñåìåéñòâ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ïàðàçèòîèäîâ, çàðà-
æàþùèõ êàê ñêðûòîæèâóùèõ, òàê è îòêðûòîæèâóùèõ
õîçÿåâ, âîçìîæíî, ýòèì ñâîéñòâîì îáëàäàëè óæå èõ îá-
ùèå ïðåäêè, çàðàæàâøèå ñêðûòîæèâóùèõ õîçÿåâ.
Ñ ýòîé ãèïîòåçîé õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ è îòñóòñòâèå ó
ïàðàçèòîèäîâ ñëó÷àåâ âëèÿíèÿ ìàòåðèíñêîãî ôîòîïå-
ðèîäà íà ðåïðîäóêòèâíóþ (èìàãèíàëüíóþ) äèàïàóçó:
îòêðûòîæèâóùèå âçðîñëûå ñïîñîáíû ñàìîñòîÿòåëüíî
ðåàãèðîâàòü íà äëèíó ñâåòîâîãî äíÿ. Ñâîéñòâåííîå
òðèõîãðàììàì äîìèíèðîâàíèå òåìïåðàòóðíîé ðåàê-
öèè â ðåãóëÿöèè äèàïàóçû òåêóùåãî ïîêîëåíèÿ, êàê
óïîìèíàëîñü âûøå, òàêæå íåðåäêî ñâÿçàíî ñî ñêðûòûì
îáðàçîì æèçíè.

Ò ð å ò ü å ñ ò å ï å í í û å ð å à ê ö è è. Ïðÿìàÿ ðåàêöèÿ
ëè÷èíîê òðèõîãðàìì íà ôîòîïåðèîä è ðåàêöèÿ êà÷åñò-
âà òðåòüåñòåïåííûõ. Ýòè ðåàêöèè íåñòàáèëüíû (â ïî-
ñëåäîâàòåëüíûõ ïîêîëåíèÿõ ìåíÿåòñÿ íå òîëüêî ðàç-
ìàõ, íî è çíàê ðåàêöèè), íåðåäêî äåçàäàïòèâíû (íà-
áëþäàåòñÿ ðîñò äîëè äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé ïðè
äëèííîì äíå è âûñîêîé òåìïåðàòóðå). Ñóäÿ ïî èìåþ-
ùèìñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûì äàííûì, äèàïàçîí ýòèõ ðå-
àêöèé îáû÷íî íåâåëèê, â ïðèðîäå îíè íà èíäóêöèþ
äèàïàóçû, ñêîðåå âñåãî, ïðàêòè÷åñêè íå âëèÿþò. Ýòà
ñîâîêóïíîñòü ïðèçíàêîâ ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü òðåòüåñòå-
ïåííûå ðåàêöèè (ïî êðàéíåé ìåðå ó íåêîòîðûõ âèäîâ

òðèõîãðàìì) ðóäèìåíòàðíûìè, ïîëó÷åííûìè îò ïðåä-
êîâûõ ôîðì, íî â íàñòîÿùèé ìîìåíò àäàïòèâíîãî çíà-
÷åíèÿ íå èìåþùèìè. Êàê óïîìèíàëîñü âûøå,
ñîõðàíåíèå ñòàðûõ ôóíêöèîíàëüíûõ îòíîøåíèé, «çà-
ñëîíåííûõ» ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå ìîëîäûìè è âû-
ÿâëÿåìûõ òîëüêî ñïåöèàëüíûìè èññëåäîâàíèÿìè [19,
20] — îäíà èç îáùèõ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèîííîé
ôèçèîëîãèè. Ðóäèìåíòàðíûå ôîòîòåðìè÷åñêèå ðåàê-
öèè — íå óíèêàëüíîå ñâîéñòâî òðèõîãðàìì. Ðàíåå î
ðóäèìåíòàðíîé, óòðàòèâøåé àäàïòèâíûé ñìûñë ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè ó çëàòîãëàçêè Nineta pallida
Schneider óïîìèíàëà Âîëêîâè÷ [14].

Ðóäèìåíòàðíîñòü òåìïåðàòóðíîé êîððåêöèè ìàòå-
ðèíñêîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè, âåðîÿòíî, îáú-
ÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî åå àäàïòèâíàÿ ðîëü ó òðèõîãðàìì
«ïåðåõâà÷åíà» ïðÿìîé ðåàêöèåé íà òåìïåðàòóðó, ñâîé-
ñòâåííîé ëè÷èíêàì äèàïàóçèðóþùåãî ïîêîëåíèÿ.
Â ðåçóëüòàòå ñòàäèÿ, ðåàãèðóþùàÿ íà òåìïåðàòóðó, êàê
íà ñèãíàëüíûé ôàêòîð, ìàêñèìàëüíî ïðèáëèæàåòñÿ ê
äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè, ÷òî ïðèäàåò ðåàêöèè îñîáóþ
ñêîðîñòü è ëàáèëüíîñòü. À âåäü èìåííî ëàáèëüíîñòü,
÷óâñòâèòåëüíîñòü ê ñèþìèíóòíîé ñïåöèôèêå äàííîãî
ñåçîíà è ÿâëÿåòñÿ ïðåèìóùåñòâîì òåìïåðàòóðû ïåðåä
äëèíîé ñâåòîâîãî äíÿ êàê «äàò÷èêîì âðåìåíè ãîäà».

Ãîðàçäî áîëåå òðóäíîîáúÿñíèìîé ÿâëÿåòñÿ ñëà-
áîñòü è íåîäíîçíà÷íîñòü ïðÿìîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé
ðåàêöèè ëè÷èíîê äèàïàóçèðóþùåãî ïîêîëåíèÿ: ó
áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ ôà-
êóëüòàòèâíàÿ çèìíÿÿ äèàïàóçà ðåãóëèðóåòñÿ èìåííî
ïðÿìîé (à íå îïîñðåäîâàííîé ìàòåðèíñêèì âëèÿíèåì)
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé [1—7, 12]. Ñóäÿ ïî âñå-
ìó, ìû è â äàííîì ñëó÷àå èìååì äåëî ñ ðóäèìåíòàðíîé
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé, óñòóïèâøåé «âåäóùóþ
ðîëü» ìàòåðèíñêîìó âëèÿíèþ. Çàìåòèì, ÷òî ó ìíîãèõ
ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ïàðàçèòîèäîâ ñ ìàòåðèíñêèì âëè-
ÿíèåì íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà ïðÿìîå äåéñòâèå ôîòîïå-
ðèîäà íà ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê âîîáùå íå óäàëîñü
îáíàðóæèòü. Èíòåðåñíî, ÷òî ó áîëüøèíñòâà èç íèõ, êàê
è ó òðèõîãðàìì, îòñóòñòâèå çàâèñèìîñòè äîëè äèàïàó-
çèðóþùèõ îñîáåé îò ïðÿìîãî âëèÿíèÿ äëèíû äíÿ ñî÷å-
òàåòñÿ ñ ðåçêî âûðàæåííîé çàâèñèìîñòüþ îò òåìïåðà-
òóðû [48, 49, 52, 53, 57].

Çàêëþ÷åíèå

Ïîäâîäÿ èòîãè ýòîãî êðàòêîãî îáçîðà, ñëåäóåò,
âî-ïåðâûõ, îòìåòèòü, ÷òî ôîòîòåðìè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ
äèàïàóçû ó òðèõîãðàìì ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñîâîêóï-
íîñòü ìíîãèõ âçàèìîäåéñòâóþùèõ ðåàêöèé. ×óâñòâè-
òåëüíîñòü ê äëèíå ñâåòîâîãî äíÿ è ê òåìïåðàòóðå êàê ê
ñèãíàëüíûì ôàêòîðàì, èíäóöèðóþùèì èëè èíãèáèðó-
þùèì äèàïàóçó, ñâîéñòâåííà âñåì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ
òðèõîãðàìì — îò íà÷èíàþùåãî ðàçâèòèå ýìáðèîíà äî
ÿéöåêëàäóùåé ñàìêè. Ýôôåêò âîçäåéñòâèÿ ýòèõ ôàêòî-
ðîâ (õîòÿ è â ðàçíîé ñòåïåíè) ñêàçûâàåòñÿ íå òîëüêî íà
òåêóùåì, íî è íà îäíîì èëè íåñêîëüêèõ ïîñëåäóþùèõ
ïîêîëåíèÿõ. Ïðè ýòîì çà ðàìêàìè äàííîé ñòàòüè îñòà-
ëîñü âëèÿíèå íà äîëþ äèàïàóçèðóþùåãî ïîòîìñòâà
ìíîãèõ äðóãèõ ôàêòîðîâ — âèäà è ñòàäèè ðàçâèòèÿ ýì-
áðèîíà õîçÿèíà, â êîòîðîì ïðîèñõîäèò ðàçâèòèå ëè÷è-
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íîê, âîçðàñòà ìàòåðèíñêîé ñàìêè è ò. ï., à òàêæå âåñü-
ìà çíà÷èòåëüíûå ýíäîãåííûå èçìåíåíèÿ òåíäåíöèè ê
äèàïàóçå, îòìå÷åííûå ó ìíîãèõ âèäîâ òðèõîãðàìì è,
ïî ìíåíèþ Çàñëàâñêîãî [3, 32, 39], ñâÿçàííûå ñ ìàòå-
ðèíñêèì âëèÿíèåì íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà.

Àíàëîãè÷íîå îáèëèå «îñíîâíûõ» è «âòîðîñòåïåí-
íû» âçàèìîäåéñòâóþùèõ ðåàêöèé âûÿâëåíî è ó äðóãî-
ãî ïîäðîáíî èññëåäîâàííîãî âèäà, îáëàäàþùåãî ìàòå-
ðèíñêèì âëèÿíèåì íà äèàïàóçó ïîòîìñòâà — ìÿñíîé
ìóõè Calliphora vicina R.-D. [18, 59]. Âîçìîæíî, âçàè-
ìîäåéñòâèå ìíîãèõ ðåàêöèé, êîíòðîëèðóþùèõ äèàïà-
óçó — íå èñêëþ÷åíèå, à íîðìà äëÿ íàñåêîìûõ, íî äëÿ
äîñòîâåðíîãî âûÿâëåíèÿ «âòîðîñòåïåííûõ» (à òåì áî-
ëåå — ðóäèìåíòàðíûõ) ðåàêöèé òðåáóþòñÿ î÷åíü áîëü-
øèå îáúåìû èññëåäîâàííûõ âûáîðîê. Òàê, íàïðèìåð, â
õîäå èññëåäîâàíèÿ òåðìî÷óâñòâèòåëüíîñòè ðàçíûõ
ñòàäèé ðàçâèòèÿ T. embryophagum [45] áûëî âñêðûòî
áîëåå 100 000 çàðàæåííûõ ÿèö çåðíîâîé ìîëè. Òàêèå
îïûòû, êàê ïðàâèëî, îñóùåñòâèìû òîëüêî ïðè ðàáîòå ñ
óäîáíûìè äëÿ ðàçâåäåíèÿ ìîäåëüíûìè âèäàìè íàñåêî-
ìûõ, à â áîëüøèíñòâå èññëåäîâàíèé óäàåòñÿ âûÿâèòü
ëèøü îäíó èëè íåñêîëüêî «îñíîâíûõ» ðåàêöèé.

Êàê áû òî íè áûëî, íàëè÷èå ó âèäîâ ðîäà Trichog-
ramma èåðàðõèè âçàèìîäåéñòâóþùèõ ôîòîòåðìè÷å-
ñêèõ ðåàêöèé, ìíîãèå èç êîòîðûõ ìîãóò áûòü âûÿâëå-
íû òîëüêî â õîäå ñïåöèàëüíûõ ýêñïåðèìåíòîâ è,
ïî-âèäèìîìó, íå èãðàþò ñóùåñòâåííîé ðîëè â ðåãóëÿ-
öèè åñòåñòâåííûõ ñåçîííûõ öèêëîâ, ñëóæèò åùå îä-
íèì ïîäòâåðæäåíèåì ñóùåñòâîâàíèÿ åäèíîãî äëÿ âñåõ
íàñåêîìûõ ìåõàíèçìà ðåãóëÿöèè äèàïàóçû. Ïðè ýòîì
ñïåöèôèêà ðåàêöèé, èõ îòíîñèòåëüíàÿ âàæíîñòü è ïðè-
óðî÷åííîñòü ê îïðåäåëåííûì ÷óâñòâèòåëüíûì ñòàäè-
ÿì äåòåðìèíèðóþòñÿ íå òîëüêî îñîáåííîñòÿìè ýêîëî-
ãèè èññëåäóåìûõ âèäîâ, íî è õîäîì ïðåäøåñòâóþùåé
ýâîëþöèè òàêñîíà. Â ýòîì ôîòîòåðìè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ
äèàïàóçû íå îòëè÷àåòñÿ îò ìíîãèõ äðóãèõ ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ, ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ýòîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ,
ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé ðåçóëüòàò êîìïðîìèññà ìåæäó
ñèþìèíóòíûìè òðåáîâàíèÿìè ñðåäû è èñòîðè÷åñêîé
îãðàíè÷åííîñòüþ ñïåêòðà âîçìîæíûõ àäàïòàöèé.

Â õîäå äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé, ïîñâÿùåííûõ
ìåõàíèçìàì ðåãóëÿöèè äèàïàóçû ó íàñåêîìûõ, ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ öåëåñîîáðàçíûì ñî÷åòàòü äâà ïîäõîäà:
1) èíòåíñèâíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, ïðî-
âîäèìûå íà áîëüøèõ âûáîðêàõ ìîäåëüíûõ âèäîâ è íà-
ïðàâëåííûå íà âûÿâëåíèå âñåõ (â òîì ÷èñëå è ðóäè-
ìåíòàðíûõ) ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ è òåìïåðàòóðíûõ ðå-
àêöèé; èçó÷åíèå ýêîëîãè÷åñêîé è ôèëîãåíåòè÷åñêîé
îáóñëîâëåííîñòè âíóòðè- è ìåæâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè
äîìèíèðóþùèõ ôîòîòåðìè÷åñêèõ ðåàêöèé ó âîçìîæíî
áîëüøåãî êîëè÷åñòâà âèäîâ èç ðàçíûõ òàêñîíîâ.

Çà ìíîãîëåòíåå ïëîäîòâîðíîå ñîòðóäíè÷åñòâî àâ-
òîð ãëóáîêî ïðèçíàòåëåí Í. Ï. Âàãèíîé, Í. Ä. Âîéíî-
âè÷ è Ò. ß. Óìàðîâîé (Çîîëîãè÷åñêèé èíñòèòóò ÐÀÍ,
Ñàíêò-Ïåòåðáóðã).

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå Ïðîãðàììû ÎÁÍ ÐÀÍ «Áèîëîãè÷åñêèå ðåñóð-
ñû Ðîññèè: îöåíêà ñîñòîÿíèÿ è ôóíäàìåíòàëüíûå
îñíîâû ìîíèòîðèíãà».
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A B S T R A C T

Facultative winter diapause in species of the genus Trichogramma Westw. (Hymenoptera, Trichog-
rammatidae) is regulated, like in the majority of other insects, by photoperiod and temperature. In trichog-
rams, prepupae are diapausing, but sensitivity to length of the light day and to temperature as to the signal
factors inducing diapause is characteristic of all stages of development from embryo to the egg-laying fe-
male. The action of the signal factors affects not only the current, but also the subsequent generations.
Under natural conditions the photothermical regulation provides the timely induction of the diapause co-
ordinated both with astronomical year time (the photoperiodic reaction) and with specificity of this sea-
son (the temperature reaction). In the course of special experiments in trichograms there are also revealed
the «rudimentary» reactions that have lost their adaptive role. Results of these studies prove once more
that specificity of photoperiodic and temperature reactions inducing diapause and their relative humidity
and confinement to certain sensitive stages are determined not only by peculiarities of ecology of diffe-
rent insect taxa, but also by the course of their previous evolution.

Key words: diapause, photoperiod, temperature, insects, parasitoids, Trichogramma.
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