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Ôîòîïåðèîäèçì (çàâèñèìîñòü ïàðàìåòðîâ ðàçâèòèÿ è ðàçìíîæåíèÿ îò
äëèíû ñâåòîâîãî äíÿ) èãðàåò âàæíåéøóþ ðîëü â ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ àäàï-
òàöèÿõ íàñåêîìûõ, îáåñïå÷èâàÿ «óïðåæäàþùèå ðåàêöèè» (íàïðèìåð, ïîä-
ãîòîâêó ê ïåðåæèâàíèþ íåáëàãîïðèÿòíîãî ïåðèîäà, íà÷èíàþùóþñÿ çàäîëãî
äî åãî íàñòóïëåíèÿ). Âíåøíèå ïðîÿâëåíèÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåàêöèé
(ÔÏÐ) âåñüìà ìíîãîîáðàçíû, ïðè÷åì óæå â îñíîâîïîëàãàþùåé ìîíîãðàôèè
À. Ñ. Äàíèëåâñêîãî (1961) íàðÿäó ñ êà÷åñòâåííûìè ðåàêöèÿìè (èíäóêöèÿ
äèàïàóçû, äåòåðìèíàöèÿ ñåçîííîãî ïîëèìîðôèçìà è ò. ï.) óïîìèíàþòñÿ è
ãîðàçäî ìåíåå èçó÷åííûå ê òîìó âðåìåíè êîëè÷åñòâåííûå ðåàêöèè, â ÷àñò-
íîñòè, âëèÿíèå äëèíû ñâåòîâîãî äíÿ íà ñêîðîñòü ðîñòà è ðàçâèòèÿ íàñåêî-
ìûõ. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ âûÿâèëè ãðàäóàëüíîå âëèÿíèå ôîòîïåðèî-
äà íà ðàçìåð, ïëîäîâèòîñòü è ìíîãèå äðóãèå áèîëîãè÷åñêèå ïàðàìåòðû íàñå-
êîìûõ (Òûùåíêî, 1977; Òûùåíêî è äð., 1977; Òûùåíêî, Ãàñàíîâ, 1983;
Çàñëàâñêèé, 1984; Tauber et al., 1986). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îáùåïðèçíàíî,
÷òî ðàñïðîñòðàíåííîñòü, ðàçíîîáðàçèå, ýêîëîãè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü è ïðàêòè-
÷åñêàÿ âàæíîñòü êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ ó íàñåêîìûõ âåñüìà âåëèêè, õîòÿ
ñòåïåíü èõ èçó÷åííîñòè âñå åùå íåäîñòàòî÷íà (×åðíûøåâ, 1996; Saunders et
al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2011).

Îñòðóþ äèñêóññèþ âûçâàë â ñâîå âðåìÿ âîïðîñ î ñõîäñòâå è ðàçëè÷èè íåé-
ðî-ãîðìîíàëüíûõ ìåõàíèçìîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ êîëè÷åñòâåííûå è êà÷åñò-
âåííûå ÔÏÐ. Â. Ï. Òûùåíêî ïîä÷åðêèâàë ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ìåõàíèçìàìè äâóõ òèïîâ ðåàêöèé: õîòÿ îíè áàçèðóþòñÿ íà îäíîì è òîì æå
ïðèíöèïå âîñïðèÿòèÿ äëèíû äíÿ, òîëüêî êà÷åñòâåííûå ÔÏÐ âêëþ÷àþò â
ñåáÿ ñòàäèþ äëèòåëüíîãî õðàíåíèÿ âîñïðèíÿòîé èíôîðìàöèè, ïîýòîìó îí
ðàññìàòðèâàë êîëè÷åñòâåííûå ðåàêöèè êàê ýâîëþöèîííî áîëåå ïðèìèòèâ-
íûå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìåõàíèçì íåêîòîðûõ êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ «îáëàäà-
åò òàêèìè íåîáû÷íûìè ñâîéñòâàìè, êîòîðûå èñêëþ÷àþò ïðåäïîëîæåíèå î
åãî èäåíòè÷íîñòè ñ ìåõàíèçìîì êà÷åñòâåííîé ðåàêöèè» (Òûùåíêî, 1966,
1977).

Â. À. Çàñëàâñêèé, íàïðîòèâ, óòâåðæäàë, ÷òî âñåìó «êëàññó íàñåêîìûõ
ïðèñóù ïîñòðîåííûé ïî åäèíîìó ïëàíó ôèçèîëîãè÷åñêèé ìåõàíèçì, ïðåä-
ñòàâëåííûé âî âñåõ ãðóïïàõ è îòâåòñòâåííûé çà îñóùåñòâëåíèå âñåõ òèïîâ
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ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ è òåìïåðàòóðíûõ ðåàêöèé». Áîëåå òîãî â ðÿäå ñëó÷àåâ
ñàìî äåëåíèå ÔÏÐ íà êà÷åñòâåííûå è êîëè÷åñòâåííûå îêàçûâàåòñÿ óñëîâ-
íûì: ó ðÿäà âèäîâ íàñåêîìûõ íàáëþäàåòñÿ ïîñòåïåííûé ïåðåõîä îò íåáîëü-
øèõ çàäåðæåê ðàçâèòèÿ ê «íàñòîÿùåé» äèàïàóçå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ðåàê-
öèè ñ êîëè÷åñòâåííûì ïðîÿâëåíèåì ìîãóò áûòü íå òîëüêî ãðàäóàëüíûìè, íî
è ïîðîãîâûìè. Ïîýòîìó íåò îñíîâàíèé ïîëàãàòü, ÷òî êà÷åñòâåííûå è êîëè-
÷åñòâåííûå ÔÏÐ îñíîâàíû íà ðàçíûõ ñïîñîáàõ âîñïðèÿòèÿ è îöåíêè ôîòî-
ïåðèîäà (Çàñëàâñêèé, 1975, 1979, 1984, 1996).

Õîòÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòçâóêè ýòîé äèñêóññèè ïðîñëåæèâàþòñÿ ëèøü â
åäèíè÷íûõ ïóáëèêàöèÿõ (Ñòåêîëüíèêîâ, 2007), òî÷êà â íåé åùå íå ïîñòàâ-
ëåíà. Àâòîðû íåäàâíî îïóáëèêîâàííûõ ó÷åáíèêîâ è îáçîðíûõ ðàáîò äåëàþò
àêöåíò íà ðàçíîîáðàçèè è ýêîëîãè÷åñêîé çíà÷èìîñòè âíåøíèõ ïðîÿâëåíèé
êà÷åñòâåííûõ è êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ, èíîãäà óêàçûâàÿ íà óñëîâíîñòü ãðà-
íèö ìåæäó íèìè è ïî÷òè íå çàòðàãèâàÿ âîïðîñ î ñõîäñòâå èëè ðàçëè÷èè ìå-
õàíèçìîâ (×åðíûøåâ, 1996; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1997; Saunders et al., 2002;
Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Danks, 2007; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007, 2011). Ñîâðå-
ìåííûå èññëåäîâàíèÿ, íàïðàâëåííûå íà âûÿâëåíèå áèîõèìè÷åñêèõ è ìîëå-
êóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ àñïåêòîâ ôîòîïåðèîäèçìà, ïîñâÿùåíû ïî÷òè èñê-
ëþ÷èòåëüíî ðåãóëÿöèè äèàïàóçû è äðóãèì êà÷åñòâåííûì ðåàêöèÿì (Koðtál,
Shimada, 2001; Denlinger, 2002; Williams et al., 2010; Goto, 2013; Meuti,
Denlinger, 2013; Pegoraro et al., 2014). Ðåçóëüòàòû ìíîãî÷èñëåííûõ ýêîôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ, ïðîâåäåííûõ çà ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ, òàê-
æå íå äàþò îäíîçíà÷íîãî îòâåòà íà âîïðîñ î ñòåïåíè åäèíñòâà èëè íåçàâèñè-
ìîñòè ìåõàíèçìîâ äâóõ òèïîâ ÔÏÐ. Íàïðèìåð, íåîäíîêðàòíî îòìå÷åííîå
ñõîäñòâî îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ êà÷åñòâåííûõ è êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ ó
ïðåäñòàâèòåëåé îäíîãî è òîãî æå âèäà íàñåêîìûõ ìîãëî âîçíèêíóòü â ðåçó-
ëüòàòå åñòåñòâåííîãî îòáîðà, äåéñòâóþùåãî â ñòîðîíó îïòèìàëüíîé ñèíõðî-
íèçàöèè æèçíåííîãî öèêëà ñ ëîêàëüíûì êëèìàòîì, è ïîýòîìó ìîæåò îáúÿñ-
íÿòüñÿ íå ñòîëüêî îáùíîñòüþ ìåõàíèçìîâ, ñêîëüêî îáùíîñòüþ ñðåäû îáèòà-
íèÿ (Òûùåíêî, 1977; Òûùåíêî è äð., 1977; Çàñëàâñêèé, 1984; Tauber et al.,
1986; ×åðíûøåâ, 1996; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004).

Îäíèì èç ñïîñîáîâ ïîèñêà îòâåòà íà âîïðîñ î ñîîòíîøåíèè ìåõàíèçìîâ
äâóõ ðåàêöèé, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî âíåøíèì ïðîÿâëåíèÿì, ìîæåò áûòü ñðàâ-
íèòåëüíîå èññëåäîâàíèå èõ âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè. Òàê, íàïðèìåð,
îòñóòñòâèå ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíäóêöèè äèàïàóçû ó ëàáîðàòîðíûõ ëèíèé ñ
íàðóøåííîé ðåãóëÿöèåé äèíàìèêè ñóòî÷íîé àêòèâíîñòè óêàçûâàåò íà ðîëü
öèðêàäíûõ ðèòìîâ â îñóùåñòâëåíèè ÔÏÐ (Koðtál, Shimada, 2001; Goto,
2013; Meuti, Denlinger, 2013; Pegoraro et al., 2014).

Âëèÿíèå äëèíû äíÿ íà ñêîðîñòü (à òî÷íåå, íà ïàðàìåòðû òåðìîëàáèëüíî-
ñòè) ðàçâèòèÿ — îäíà èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ,
îáíàðóæåííàÿ áîëåå ÷åì ó 80 âèäîâ èç 9 îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (Ñàóëè÷, Âîëêî-
âè÷, 2004; Lopatina et al., 2007; Ëîïàòèíà è äð., 2011). Ó âèäîâ ñ äëèííî-
äíåâíîé ÔÏÐ, èíäóöèðóþùåé ôàêóëüòàòèâíóþ ïðåäêóêîëî÷íóþ, êóêîëî÷-
íóþ èëè èìàãèíàëüíóþ äèàïàóçó (ò. å. òåõ, ó êîòîðûõ â ïðèðîäå èíäóêöèÿ
çèìíåé äèàïàóçû ïðîèñõîäèò ïðè îñåííåì ñîêðàùåíèè äíÿ), êîðîòêèé äåíü
ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ ÷àñòî (õîòÿ è äàëåêî íå âñåãäà) ïðèâîäèò íå òîëü-
êî ê èíäóêöèè äèàïàóçû, íî è ê óñêîðåíèþ ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ,
îáåñïå÷èâàÿ òåì ñàìûì äîñòèæåíèå äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè äî íàñòóïëå-
íèÿ íåáëàãîïðèÿòíîãî ïåðèîäà (Äàíèëåâñêèé, 1961; Òûùåíêî, 1977, 1980;
Çàñëàâñêèé, 1984; Tauber et al., 1986; Saunders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêî-
âè÷, 2004; Musolin et al., 2004; Lopatina et al., 2007; Kim et al., 2008; Êèïÿò-
êîâ, Ëîïàòèíà, 2010; Êó÷åðîâ, Êèïÿòêîâ, 2011; Ëîïàòèíà è äð., 2011; Kutc-
herov et al., 2011). Îäíàêî ñïåöèàëüíûå ñðàâíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ ìåæ-
è âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè êà÷åñòâåííûõ è êîëè÷åñòâåííûõ ÔÏÐ ó îä-
íîãî è òîãî æå âèäà íàñåêîìûõ îòíîñèòåëüíî íåìíîãî÷èñëåííû (Bradshaw,
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Lounibos, 1972; Òûùåíêî è äð., 1977; Òûùåíêî, Ãàñàíîâ, 1983; Òûùåíêî,
Òûùåíêî, 1988; Nylin et al., 1995; Nylin, Gotthard, 1998; Nakamura, 2002;
Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007, 2011).

Äàííàÿ ðàáîòà ïîñâÿùåíà ñðàâíèòåëüíîìó àíàëèçó âíóòðèâèäîâîé (ìåæ-
ïîïóëÿöèîííîé è âíóòðèïîïóëÿöèîííîé) èçìåí÷èâîñòè êà÷åñòâåííîé è êî-
ëè÷åñòâåííîé ÔÏÐ ó áîæüåé êîðîâêè Harmonia axyridis (Pallas) (Coleoptera,
Coccinellidae). Ïðåäøåñòâóþùèå èññëåäîâàíèÿ (Ongagna, Iperti, 1994; Berk-
vens et al., 2008; Reznik, Vaghina 2011, 2013; Hodek, 2012; Ðåçíèê, Áåëÿêî-
âà, 2013; Belyakova, Reznik, 2013) ïîêàçàëè, ÷òî ýòîìó âèäó, êàê è ìíîãèì
äðóãèì íàñåêîìûì óìåðåííîãî êëèìàòà, ñâîéñòâåííà äëèííîäíåâíàÿ êà÷å-
ñòâåííàÿ ÔÏÐ: ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ äëèííûé ñâåòîâîé äåíü èíäó-
öèðóåò ñîçðåâàíèå, à êîðîòêèé — ðåïðîäóêòèâíóþ äèàïàóçó. Ïðåäïîñûëêîé
äëÿ äàííîé ðàáîòû ïîñëóæèëè íåäàâíî âûÿâëåííûå íàìè ìåæïîïóëÿöèîí-
íûå ðàçëè÷èÿ: âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà ðåïðîäóêòèâíîå ñîçðåâàíèå ñàìîê
îêàçàëîñü îòíîñèòåëüíî ñèëüíûì ó äâóõ ëèíèé, ïðîèñõîäÿùèõ îò ãåîãðàôè-
÷åñêè èçîëèðîâàííûõ àâòîõòîííûõ ïîïóëÿöèé (èç Þæíîé Ñèáèðè è èç Þæ-
íîé Êîðåè), è ñëàáî âûðàæåííûì ó äâóõ äðóãèõ ëèíèé, ïðîèñõîäÿùèõ îò åâ-
ðîïåéñêîé (×åõèÿ) è êàâêàçñêîé (Êðàñíîäàðñêèé êðàé) èíâàçèâíûõ ïîïóëÿ-
öèé (Reznik et al., 2014). Êîëè÷åñòâåííàÿ ÔÏÐ (çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè
ðàçâèòèÿ îò äëèíû äíÿ) òàêæå áûëà îáíàðóæåíà ó H. axyridis (Berkvens
et al., 2008; Reznik, Vaghina, 2011; Ðåçíèê, Áåëÿêîâà, 2013), íî ñïåöèàëü-
íûõ ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ýòîãî ïðèçíàêà ðàíåå
íå ïðîâîäèëîñü.

Îñíîâîé äëÿ âûäâèæåíèÿ äâóõ ðàáî÷èõ ãèïîòåç äàííîãî èññëåäîâàíèÿ
áûëî ïðåäïîëîæåíèå î åäèíñòâå ìåõàíèçìà êà÷åñòâåííîé è êîëè÷åñòâåííîé
ÔÏÐ. Êîñâåííûì ïîäòâåðæäåíèåì ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ìîãëè áû áûòü:
1) êîððåëÿöèÿ ìåæäó âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòüþ äâóõ ðåàêöèé íà ìåæ-
ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå, ò. å. áîëåå ÷åòêàÿ çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ îò
äëèíû äíÿ ó ïîïóëÿöèé èç Þæíîé Ñèáèðè è èç Þæíîé Êîðåè, ó êîòîðûõ
ñèëüíåå âûðàæåíî âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà èíäóêöèþ äèàïàóçû; 2) êîððå-
ëÿöèÿ ìåæäó âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòüþ íà âíóòðèïîïóëÿöèîííîì
óðîâíå, ò. å. áîëåå çàìåòíîå óñêîðåíèå ðîñòà ó òåõ ñàìîê, ó êîòîðûõ ïðè ïðî-
÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ íàáëþäàëàñü èíäóêöèÿ äèàïàóçû. Çàìåòèì, ÷òî âçàè-
ìîäåéñòâèå äâóõ ðåàêöèé (â äàííîì ñëó÷àå — èíäóêöèè äèàïàóçû è óñêîðå-
íèÿ ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ), ïî ìíåíèþ Çàñëàâñêîãî (1996), ñàìî ïî
ñåáå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê êîñâåííîå äîêàçàòåëüñòâî åäèíñòâà èõ ìå-
õàíèçìà.

Îáúåêò íàøåãî èññëåäîâàíèÿ H. axyridis — õîðîøî èçâåñòíàÿ õèùíàÿ
êîðîâêà, êîòîðàÿ øèðîêî è óñïåøíî èñïîëüçîâàëàñü äëÿ áèîëîãè÷åñêîé áî-
ðüáû ñ âðåäíûìè íàñåêîìûìè â ðàçëè÷íûõ àãðîöåíîçàõ (Koch, 2003; Áåëÿ-
êîâà, Áàëóåâà, 2007; Koch, Galvan, 2008). Îäíàêî â êîíöå XIX â. îíà íåîæè-
äàííî îáíàðóæèëà ñïîñîáíîñòü ïðîíèêàòü â åñòåñòâåííûå ñîîáùåñòâà, âû-
òåñíÿÿ àâòîõòîííûõ àôèäîôàãîâ. Â ðåçóëüòàòå ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè
èíâàçèâíûå ïîïóëÿöèè H. axyridis íàéäåíû â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ áîëåå
÷åì â 40 ñòðàíàõ Åâðîïû, Àìåðèêè è Àôðèêè (Roy, Wajnberg, 2008; Brown
et al., 2011), â òîì ÷èñëå è íà þãå Ðîññèè (Îðëîâà-Áåíüêîâñêàÿ, 2013; Belya-
kova, Reznik, 2013; Ukrainsky, Orlova-Bienkowskaja, 2013). Ðàíåå îáíàðó-
æåííîå íàìè (Reznik et al., 2014) îñëàáëåíèå ÔÏÐ ó åâðîïåéñêîé è êàâêàç-
ñêîé èíâàçèâíûõ ïîïóëÿöèé H. axyridis, âîçìîæíî, áûëî îäíîé èç ïðåäïî-
ñûëîê ýòîãî ÷ðåçâû÷àéíî áûñòðîãî è øèðîêîìàñøòàáíîãî ðàññåëåíèÿ,
ïîýòîìó äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ìîãóò îêàçàòüñÿ âàæíûìè äëÿ ðàçðàáîò-
êè òåîðåòè÷åñêèõ îñíîâ ïðîãíîçà, êîíòðîëÿ è ïðåäîòâðàùåíèÿ áèîëîãè÷å-
ñêèõ èíâàçèé.
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ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Â ðàáîòå áûëè èñïîëüçîâàíû ñëåäóþùèå ëàáîðàòîðíûå ëèíèè Harmonia axy-
ridis.

1. «Èðêóòñê» — ëèíèÿ ïðîèñõîäèò îò 240 îñîáåé, ñîáðàííûõ â 2010 ã. â îêðåñò-
íîñòÿõ Èðêóòñêà (52.3° N, 104.3° E).

2. «Äåãó» — ëèíèÿ ïðîèñõîäèò îò 134 îñîáåé, ñîáðàííûõ â 2012 ã. â îêðåñòíî-
ñòÿõ ã. Äåãó, Þæíàÿ Êîðåÿ (35.9° N, 128.6° E).

3. «Ïàðäóáèöå» — ëèíèÿ ïðîèñõîäèò îò 25—30 îñîáåé, ñîáðàííûõ â 2010 ã.
â îêðåñòíîñòÿõ ã. Ïàðäóáèöå, ×åøñêàÿ Ðåñïóáëèêà (50.0° N, 15.8° E).

4. «Ñî÷è» — ëèíèÿ ïðîèñõîäèò îò áîëåå ÷åì 120 îñîáåé, ñîáðàííûõ â 2012 ã.
â îêðåñòíîñòÿõ ã. Ñî÷è (43.6° N, 39.6° E).

Äî íà÷àëà îïûòîâ âñå ýòè ëèíèè ðàçâîäèëèñü ïðè ñòàíäàðòíûõ óñëîâèÿõ, ïðåäî-
òâðàùàþùèõ èíäóêöèþ äèàïàóçû (òåìïåðàòóðà 20—25 °Ñ, äëèíà äíÿ 18 ÷, ïèòàíèå
òëÿìè). Êàê ïîêàçàëè íàøè ïðåäøåñòâóþùèå èññëåäîâàíèÿ (Reznik, Vaghina,
2011), ïàðàìåòðû ÔÏÐ H. axyridis îñòàþòñÿ ñòàáèëüíûìè ïîñëå ìíîãèõ ëåò (äåñÿò-
êîâ ïîêîëåíèé) ðàçâåäåíèÿ â ëàáîðàòîðèè ïðè òàêèõ óñëîâèÿõ.

Â íà÷àëå êàæäîãî ýêñïåðèìåíòà êîãîðòà îñîáåé (ãðóïïà ëè÷èíîê I âîçðàñòà, âû-
øåäøèõ â òå÷åíèå 12 ÷ èç ÿèö, îòëîæåííûõ íå ìåíåå ÷åì 20 ñàìêàìè îäíîé èç èññëå-
äóåìûõ ëèíèé) áûëà ñëó÷àéíûì îáðàçîì ðàñïðåäåëåíà ìåæäó 5 ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèìè ðåæèìàìè (äëèíà äíÿ 10, 12, 14, 16 è 18 ÷ ïðè òåìïåðàòóðå 20 °C). Êàæäûé
ýêñïåðèìåíò áûë ïðîâåäåí ñ èñïîëüçîâàíèåì äâóõ äèåò: 1) çàìîðîæåííûå ÿéöà
çåðíîâîé ìîëè Sitotroga cerealella Oliv. (Lepidoptera, Gelechiidae), ïðèêëååííûå
10%-íûì âîäíûì ðàñòâîðîì ìåäà ê êóñî÷êó êàðòîíà, è ìîêðûé âàòíûé òàìïîí êàê
èñòî÷íèê âëàãè; 2) ëè÷èíêè è èìàãî ïåðñèêîâîé òëè Myzus persicae (Sulz.) (Hemi-
ptera: Aphididae) íà ïðîðîñòêå áîáîâ Vicia faba L.

Ëè÷èíîê, à çàòåì è èìàãî ñîäåðæàëè â ïëàñòèêîâûõ ÷àøêàõ Ïåòðè äèàìåòðîì 90
è âûñîòîé 15 ìì, ïèùó ïðåäîñòàâëÿëè åæåäíåâíî â èçáûòêå. Ëè÷èíîê ñîäåðæàëè
èíäèâèäóàëüíî, âûõîäÿùèõ èìàãî îáúåäèíÿëè â ïàðû è ñîäåðæàëè íà òîé æå äèåòå
è ïðè òåõ æå ôîòîòåðìè÷åñêèõ ðåæèìàõ, ïðè êîòîðûõ ðàçâèâàëèñü ëè÷èíêè (ïðè
íåõâàòêå ñàìöîâ èõ ñëó÷àéíûì îáðàçîì âûáèðàëè èç îñíîâíîé ëàáîðàòîðíîé ëè-
íèè). Âûõîä èìàãî è íà÷àëî ÿéöåêëàäêè ñàìêàìè îòìå÷àëè åæåäíåâíî. Òàêèì îáðà-
çîì, äëÿ êàæäîé îñîáè ðåãèñòðèðîâàëè äëèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
(çà âû÷åòîì âðåìåíè ðàçâèòèÿ ÿèö), à äëÿ êàæäîé ñàìêè — äëèòåëüíîñòü ðåïðîäóê-
òèâíîãî ñîçðåâàíèÿ (âðåìÿ îò âûõîäà èìàãî äî îòêëàäêè ïåðâîãî ÿéöà). Èñõîäÿ èç
ðåçóëüòàòîâ ïðåäøåñòâóþùèõ èññëåäîâàíèé (Reznik, Vaghina, 2011, 2013; Belyako-
va, Reznik, 2013; Reznik et al., 2014), ñàìêè, êîòîðûå íå íà÷àëè îòêëàäêó ÿèö ÷åðåç
20 äíåé ïîñëå âûõîäà èç êóêîëêè ïðè ïèòàíèè òëÿìè èëè ÷åðåç 40 äíåé ïîñëå âûõî-
äà èç êóêîëêè ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè, ñ÷èòàëèñü äèàïàóçèðóþùèìè.

Âñåãî â îïûòå áûëî ïðîñëåæåíî ðàçâèòèå è ñîçðåâàíèå 5—7 êîãîðò êàæäîé ëè-
íèè ïðè ïèòàíèè êàæäîé èç äâóõ äèåò, êàæäàÿ êîãîðòà (ïîâòîðíîñòü îïûòà) âêëþ÷à-
ëà íå ìåíåå 10 ëè÷èíîê íà êàæäûé èç 5 ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåæèìîâ. Ïîâòîðíîñòè
îïûòà, ïðîâåäåííûå ñ ðàçíûìè ëèíèÿìè è äèåòàìè, áûëè êàê ïðàâèëî íå ñèíõðî-
ííûìè, íî íà÷àëî ðàçâèòèÿ ïðè ðàçíûõ ôîòîïåðèîäàõ â êàæäîé ïîâòîðíîñòè (ò. å.
äëÿ âñåõ îñîáåé ñ îäíèì è òåì æå ñî÷åòàíèåì ïðèçíàêîâ «ëèíèÿ � äèåòà � êîãîðòà»)
âñåãäà áûëî ñòðîãî ñèíõðîííûì. Åäèíèöåé ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè äàííûõ áûëà
1 îñîáü, ïðè÷åì (÷òîáû èçáåæàòü ïîÿâëåíèÿ ïñåâäîðåïëèêàöèé) êîãîðòà ðàññìàòðè-
âàëàñü â êà÷åñòâå îäíîãî èç ôàêòîðîâ îïûòà. Âñå ïîäñ÷åòû âûïîëíåíû ñ ïîìîùüþ
ïðîãðàììû SYSTAT 10.2.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

Ìíîãîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç âñåé ñîâîêóïíîñòè äàííûõ
(òàáë. 1) ïîêàçàë, ÷òî ñêîðîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ H. axyridis, êàê
è îæèäàëîñü, çàâèñåëà â ïåðâóþ î÷åðåäü îò ïèùåâîãî ðåæèìà ëè÷èíîê.
Ñîâîêóïíàÿ äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê ó îñîáåé, ïèòàâ-
øèõñÿ òëÿìè, ñîñòàâèëà (ñðåäíåå àðèôìåòè÷åñêîå è ñðåäíåå îòêëîíåíèå)
23.2 ± 1.5 äíÿ, à ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè — 30.1 ± 2.9 äíÿ, â òî
âðåìÿ êàê ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñðåäíèìè äëÿ ðàçíûõ ëèíèé, ñîäåðæàâøèõñÿ
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ïðè ðàçíûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåæèìàõ (ïîäðîáíåå îá ýòîì ñì. íèæå), íå
ïðåâûøàëè 1—2 äíåé. Òåì íå ìåíåå âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà áûëî ñòàòèñòè÷å-
ñêè âûñîêî äîñòîâåðíûì (p < 0.001) äëÿ âñåõ èññëåäîâàííûõ ëèíèé, à âîò
âëèÿíèå ïîëà ó òðåõ ëèíèé îêàçàëîñü íåäîñòîâåðíûì, è ó ëèíèè èç Äåãó äî-
ñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé â ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ìåæäó ñàìöàìè è ñàì-
êàìè ëèøü ñëåãêà ïðåâûøàëà ïîðîãîâóþ. Ñëåäóåò îñîáî îòìåòèòü òîò âåñüìà
âàæíûé äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà ôàêò, ÷òî è ïîïàðíîå âçàèìîäåéñòâèå, è
âçàèìîäåéñòâèå âñåõ òðåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ ôàêòîðîâ áûëî î÷åíü ñëà-
áûì è òîëüêî â îäíîì ñëó÷àå (âçàèìîäåéñòâèå ôàêòîðîâ «ôîòîïåðèîä» è «äè-
åòà» ó îñîáåé ëèíèè, ïðîèñõîäÿùåé èç Ñî÷è) ÷óòü ïðåâûñèëî ïîðîãîâûé óðî-
âåíü ñòàòèñòè÷åñêîé äîñòîâåðíîñòè.

Çàìåòèì òàêæå, ÷òî ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîãîðòàìè îñîáåé íå áûëè âêëþ÷å-
íû â âûøåîïèñàííûé ìíîãîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç, òàê êàê
îïûòû, ïðîâåäåííûå ñ ðàçíûìè ëèíèÿìè è ðàçíûìè òðîôè÷åñêèìè ðåæèìà-
ìè, íå áûëè ñèíõðîííûìè. Çàòî âñå îñîáè îäíîé è òîé æå êîãîðòû îäíîé è
òîé æå ëèíèè, ïèòàâøèåñÿ îäíèì è òåì æå êîðìîì, íà÷èíàëè ðàçâèòèå ñòðî-
ãî ñèíõðîííî, ÷òî ïîçâîëèëî ïðîâåñòè äèñïåðñèîííûé àíàëèç ñ ôàêòîðàìè
«ôîòîïåðèîä» è «êîãîðòà» îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî ñî÷åòàíèÿ «ëèíèÿ � äèå-
òà». Êàê âèäíî èç òàáë. 2, êàæäûé èç ýòèõ ôàêòîðîâ äîñòîâåðíî âëèÿë íà
äëèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ïðè÷åì â ðÿäå ñëó÷àåâ, îñîáåííî
ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè, ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîãîðòàìè áûëè ñèëü-
íåå, ÷åì ðàçëè÷èÿ ìåæäó ôîòîïåðèîäè÷åñêèìè ðåæèìàìè), íî âçàèìîäåéñò-
âèå ôàêòîðîâ âñåãäà áûëî íåäîñòîâåðíûì: õàðàêòåð ÔÏÐ âî âñåõ èññëåäî-
âàííûõ êîãîðòàõ äàííîé ëèíèè áûë ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâ.

Íåñêîëüêî èíûå ðåçóëüòàòû äàë äâóõôàêòîðíûé àíàëèç, ïðîâåäåííûé
äëÿ òåõ æå ñî÷åòàíèé «ëèíèÿ � äèåòà» ñ èñïîëüçîâàíèåì ôàêòîðîâ «ôîòî-
ïåðèîä» è «ïîë» (òàáë. 3). Íåñìîòðÿ íà èñêëþ÷åíèå âëèÿíèÿ äèåòû (ñàìîãî
ñèëüíîãî èç ôàêòîðîâ îïûòà — ñì. òàáë. 1), âëèÿíèå ïîëà îñîáè íà äëèòåëü-
íîñòü ðàçâèòèÿ îêàçàëîñü ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûì òîëüêî ó ëè÷èíîê ëè-
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Òàáëèöà 1

Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà, äèåòû è ïîëà íà äëèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ 4 ëèíèé Harmonia axyridis (Pallas) (ðåçóëüòàòû òðåõôàêòîðíîãî

äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà: F — êîýôôèöèåíò Ôèøåðà,
ð — äîñòîâåðíîñòü âëèÿíèÿ)

Ôàêòîð èëè
ñî÷åòàíèå

(âçàèìîäåéñòâèå)
ôàêòîðîâ, ÷èñëî
ñòåïåíåé ñâîáîäû

(df)

Ëèíèÿ (ìåñòî ïðîèñõîæäåíèÿ) è îáúåì âûáîðêè (n)

Èðêóòñê,
n = 451

Äåãó,
n = 684

Ïàðäóáèöå,
n = 1014

Ñî÷è,
n = 660

F p F p F p F p

Ôîòîïåðèîä,
df = 4

8.8 < 0.001 13.6 < 0.001 19.7 < 0.001 29.9 < 0.001

Äèåòà, df = 1 1449.2 < 0.001 2445.7 < 0.001 2211.2 < 0.001 2667.7 < 0.001
Ïîë, df = 1 3.5 0.064 4.5 0.035 0.1 0.935 3.2 0.073
Ôîòîïåðèîä �

äèåòà, df = 4
0.3 0.862 0.3 0.898 1.4 0.238 2.6 0.037

Ôîòîïåðèîä �
ïîë,df = 4

0.2 0.915 1.6 0.175 1.4 0.231 0.2 0.939

Ïîë � äèåòà,
df = 1

0.1 0.746 2.5 0.118 0.7 0.418 0.2 0.621

Ôîòîïåðèîä �
ïîë � äèåòà,
df = 4

0.6 0.645 1.8 0.137 0.2 0.916 0.4 0.804



íèè èç Äåãó, ïèòàþùèõñÿ ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè, è ó ëè÷èíîê ëèíèè èç Èð-
êóòñêà, ïèòàþùèõñÿ òëÿìè, ïðè÷åì â îáîèõ ñëó÷àÿõ ñàìêè ðàçâèâàëèñü â
ñðåäíåì íà 0.5 äíÿ äîëüøå ñàìöîâ. Àíàëîãè÷íûå, íî ñòàòèñòè÷åñêè íåäîñòî-
âåðíûå ðàçëè÷èÿ îáíàðóæåíû è â 5 èç 6 îñòàëüíûõ ñî÷åòàíèé «ëèíèÿ � äèå-
òà». Çàìåòèì, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ôàêòîðîâ «ôîòîïåðèîä» è «ïîë» áûëî íå-
äîñòîâåðíûì âî âñåõ ñëó÷àÿõ, ò. å. õàðàêòåð êîëè÷åñòâåííîé ÔÏÐ íå çàâè-
ñåë îò ïîëà îñîáè.

Ó÷èòûâàÿ îñíîâíóþ öåëü íàøåé ðàáîòû — ñðàâíåíèå êîëè÷åñòâåííîé è
êà÷åñòâåííîé ÔÏÐ — öåëåñîîáðàçíî åùå ðàç ïðîâåðèòü îòíîøåíèå èññëåäó-
åìûõ ðåàêöèé ê îäíîìó èç ýòèõ òèïîâ. Ïðîñòåéøèé ñïîñîá òàêîé ïðîâåð-
êè — îöåíêà ðàñïðåäåëåíèÿ ðåçóëüòàòîâ: ðàñïðåäåëåíèå ýôôåêòîâ ÷èñòî êî-
ëè÷åñòâåííîé ðåàêöèè áóäåò óíèìîäàëüíûì (ò. å. èìåþùèì îäèí áîëåå èëè
ìåíåå ÷åòêî âûðàæåííûé ïèê), à íàëè÷èå äâóõ èëè íåñêîëüêèõ ïèêîâ áóäåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î êà÷åñòâåííûõ ðàçëè÷èÿõ ìåæäó îñîáÿìè. Ïîñêîëüêó
(êàê ïîêàçàë äèñïåðñèîííûé àíàëèç) âëèÿíèå äèåòû íà ñêîðîñòü ïðåèìàãè-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå âëèÿíèÿ âñåõ ïðî÷èõ ôàêòîðîâ,
èñïîëüçîâàííûõ â íàøåì îïûòå, ðåçóëüòàòû äëÿ ëè÷èíîê, ïèòàþùèõñÿ
òëÿìè, è ëè÷èíîê, ïèòàþùèõñÿ ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè, áûëè îáðàáîòàíû
îòäåëüíî, à äàííûå äëÿ âûáîðîê, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî îñòàëüíûì ôàêòîðàì
(ôîòîïåðèîäè÷åñêèé ðåæèì, êîãîðòà è ïîë îñîáè), áûëè îáúåäèíåíû.

Êàê âèäíî íà ðèñ. 1, ñîâîêóïíîå ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé H. axyridis ïî ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ïðåèìàãèíàëüíîãî (òî÷íåå, ëè÷èíî÷íîãî è êóêîëî÷íîãî)
ðàçâèòèÿ, íåñîìíåííî, óíèìîäàëüíî è áëèçêî ê íîðìàëüíîìó, õîòÿ è íåìíî-
ãî ðàñòÿíóòî âïðàâî, êàê ýòî ÷àñòî áûâàåò ñ ïîäîáíûìè áèîëîãè÷åñêèìè ïà-
ðàìåòðàìè. ×òî æå êàñàåòñÿ âðåìåíè ñîçðåâàíèÿ, òî ýòà ðåàêöèÿ (ðèñ. 2),
ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ êà÷åñòâåííîé: âñå îñîáè äåëÿòñÿ íà 2 ãðóïïû: àêòèâ-
íî ñîçðåâàþùèå (ñ áîëåå èëè ìåíåå ÷åòêèì ïèêîì, ïðèõîäÿùèìñÿ ïðè ïè-
òàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè íà 21—30-é äíè, à ïðè ïèòàíèè òëÿìè —
íà 11—15-é äíè ïîñëå âûõîäà èç êóêîëêè) è äèàïàóçèðóþùèå (èëè ïî êðàé-
íåé ìåðå çíà÷èòåëüíî çàäåðæèâàþùèå ÿéöåêëàäêó). Ìåæäó ýòèìè ïèêàìè
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Òàáëèöà 2

Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà è ðàçëè÷èé ìåæäó êîãîðòàìè íà äëèòåëüíîñòü
ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ 4 ëèíèé Harmonia axyridis (Pallas) íà äâóõ äèåòàõ

(ðåçóëüòàòû äâóõôàêòîðíîãî äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà: F — êîýôôèöèåíò
Ôèøåðà, ð — äîñòîâåðíîñòü âëèÿíèÿ)

Ôàêòîð èëè
ñî÷åòàíèå

(âçàèìîäåéñòâèå)
äâóõ ôàêòîðîâ

Ëèíèÿ (ìåñòî ïðîèñõîæäåíèÿ)

Èðêóòñê Äåãó Ïàðäóáèöå Ñî÷è

F p F p F p F p

Äèåòà
ßéöà çåðíîâîé ìîëè

Ôîòîïåðèîä 4.1 0.003 4.0 0.004 16.5 < 0.001 17.5 < 0.001
Êîãîðòà 9.1 < 0.001 5.3 < 0.001 51.0 < 0.001 2.7 0.029
Ôîòîïåðèîä �

êîãîðòà
0.7 0.814 0.8 0.700 1.2 0.235 1.4 0.150

Ïåðñèêîâàÿ òëÿ

Ôîòîïåðèîä 9.4 < 0.001 18.0 < 0.001 21.8 < 0.001 24.7 < 0.001
Êîãîðòà 10.2 < 0.001 4.1 0.003 14.4 < 0.001 3.8 0.005
Ôîòîïåðèîä �

êîãîðòà
0.6 0.917 1.0 0.422 1.3 0.205 0.5 0.946



íà îáåèõ ãèñòîãðàììàõ âèäåí ïðîìåæóòîê, äåëàþùèé ðàñïðåäåëåíèå áè-
ìîäàëüíûì.

Çàâåðøàÿ ïåðâè÷íóþ îáðàáîòêó äàííûõ, íàïîìíèì: äèñïåðñèîííûé àíà-
ëèç ïîêàçàë, ÷òî õàðàêòåð ÔÏÐ íå çàâèñèò íè îò äèåòû, íè îò ïîëà, íè îò êî-
ãîðòû (ïîâòîðíîñòè îïûòà). Ïîýòîìó äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà öåëåñîîáðàç-
íî îáúåäèíèòü äàííûå ïî îñîáÿì, ïèòàâøèìèñÿ ðàçíûì êîðìîì, ïðèíàäëå-
æàùèì ê ðàçíûì ïîëàì è ê ðàçíûì êîãîðòàì, ïðè ýòîì òðàíñôîðìèðîâàâ
ðåçóëüòàòû òàê, ÷òîáû ñîõðàíèòü òîëüêî ðàçëè÷èÿ ìåæäó ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèìè ðåæèìàìè. Â äàííîé ðàáîòå ìû ïðèìåíèëè îäíó èç ïðîñòåéøèõ íîð-
ìèðóþùèõ òðàíñôîðìàöèé: ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ êàæäîé îñîáè
áûëà çàìåíåíà åå ïðîöåíòíûì îòêëîíåíèåì îò ñðåäíåãî ïî ñîîòâåòñòâóþùåé
âûáîðêå. Äëÿ ýòîãî èñïîëüçîâàëè ôîðìóëó

d = 100 · (t – T) / T,

ãäå d — îòêëîíåíèå îò ñðåäíåãî (%), t — äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ äàííîé
îñîáè, à T — ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ âñåõ îñîáåé äàííîé ëèíèè ïðè
ïèòàíèè äàííûì êîðìîì.

Âñÿ ñîâîêóïíîñòü òðàíñôîðìèðîâàííûõ äàííûõ (äëÿ ñàìöîâ è ñàìîê ÷å-
òûðåõ ëèíèé, ðàçâèâàâøèõñÿ íà äâóõ äèåòàõ) â ñâîþ î÷åðåäü òîæå áûëà ïîä-
âåðãíóòà äèñïåðñèîííîìó àíàëèçó, ïðè÷åì â äàííîì ñëó÷àå ôàêòîðàìè
áûëè ôîòîïåðèîä è ëèíèÿ. Âûÿñíèëîñü, ÷òî âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà îòíî-
ñèòåëüíîå îòêëîíåíèå âðåìåíè ðàçâèòèÿ äàííîé îñîáè îò ñðåäíåãî äëÿ âû-
áîðêè áûëî âûñîêî äîñòîâåðíûì (df = 4, n = 2809, F = 69.1, p < 0.001). Ðàç-
ëè÷èÿ ìåæäó ëèíèÿìè, êàê è ñëåäîâàëî îæèäàòü, îòñóòñòâîâàëè, ïîñêîëüêó
äàííûå áûëè íîðìèðîâàíû äëÿ êàæäîé ëèíèè îòäåëüíî. Íî çàòî âçàèìî-
äåéñòâèå ôàêòîðîâ «ëèíèÿ» è «ôîòîïåðèîä» áûëî âûñîêî äîñòîâåðíûì
(df = 12, n = 2809, F = 3.3, p < 0.001), ñâèäåòåëüñòâóÿ î òîì, ÷òî ïàðàìåòðû
êîëè÷åñòâåííîé ÔÏÐ (çàâèñèìîñòè ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ îò äëèíû
äíÿ) ðàçíûõ ëèíèé H. axyridis ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ.
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Òàáëèöà 3

Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà è ðàçëè÷èé ìåæäó ïîëàìè íà äëèòåëüíîñòü
ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ 4 ëèíèé Harmonia axyridis íà äâóõ äèåòàõ
(ðåçóëüòàòû äâóõôàêòîðíîãî äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà: F — êîýôôèöèåíò

Ôèøåðà, ð — äîñòîâåðíîñòü âëèÿíèÿ)

Ôàêòîð èëè
ñî÷åòàíèå

(âçàèìîäåéñòâèå)
äâóõ ôàêòîðîâ

Ëèíèÿ (ìåñòî ïðîèñõîæäåíèÿ)

Èðêóòñê Äåãó Ïàðäóáèöå Ñî÷è

F p F p F p F p

Äèåòà
ßéöà çåðíîâîé ìîëè

Ôîòîïåðèîä 3.9 0.004 4.7 0.001 12.7 < 0.001 17.3 < 0.001
Ïîë 0.8 0.384 5.0 0.026 0.4 0.542 2.0 0.156
Ôîòîïåðèîä �

ïîë
0.2 0.912 1.8 0.129 0.9 0.435 0.142 0.966

Ïåðñèêîâàÿ òëÿ

Ôîòîïåðèîä 6.9 < 0.001 17.7 < 0.001 19.7 < 0.001 25.0 < 0.001
Ïîë 5.5 0.020 0.4 0.555 0.7 0.405 2.1 0.147
Ôîòîïåðèîä �

ïîë
1.1 0.348 2.1 0.077 1.6 0.162 1.1 0.374



È äåéñòâèòåëüíî, íà ðèñ. 3 âèäíî, ÷òî õîòÿ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ëèíèé
ïðè êîðîòêèõ ôîòîïåðèîäàõ ðàçâèòèå èäåò áûñòðåå, ÷åì ïðè äëèííûõ, ãðà-
ôèêè ðàçëè÷àþòñÿ ïî ïîëîæåíèþ ïîðîãà ýòîé ðåàêöèè, êîòîðûé ìîæåò
áûòü ïðèáëèçèòåëüíî îïðåäåëåí ïî äëèíå äíÿ, ïðè êîòîðîé îòêëîíåíèå îò
ñðåäíåãî ðàâíî íóëþ. Ó ëèíèè, ïðîèñõîäÿùåé èç Èðêóòñêà, ïîðîãîâàÿ äëè-
íà äíÿ íàõîäèòñÿ ìåæäó 14 è 16 ÷, à ó îñòàëüíûõ ëèíèé — ìåæäó 12 è 14 ÷.
Ðàçëè÷àåòñÿ è ïîëîæåíèå ïèêà êðèâîé: ó îñîáåé èç Èðêóòñêà ìàêñèìàëüíàÿ
äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ íàáëþäàåòñÿ ïðè äëèíå äíÿ 18 ÷, ó êîðîâîê èç ×åõèè
ðàçíèöà ìåæäó ðåçóëüòàòàìè, ïîëó÷åííûìè ïðè 14, 16 è 18 ÷ ïðàêòè÷åñêè
îòñóòñòâóåò, ó Ñî÷èíñêîé ëèíèè ïðè 18 ÷ íàáëþäàåòñÿ íåêîòîðîå ñíèæåíèå
ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ, à ó êîðîâîê èç Þæíîé Êîðåè ÷åòêèé ïèê ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ïðèõîäèòñÿ íà 14—16 ÷, à ñðåäíèå ðåçóëüòàòû,
ïîëó÷åííûå ïðè ñàìîì äëèííîì (18 ÷) è ïðè îêîëîïîðîãîâîì (12 ÷) äíå ðàç-
ëè÷àþòñÿ íåäîñòîâåðíî. È, íàêîíåö, òðåòèé ïàðàìåòð — ðàçìàõ ÔÏÐ (ðàç-
íèöà ìåæäó ìèíèìàëüíûì è ìàêñèìàëüíûì çíà÷åíèÿìè) — êîëåáëåòñÿ îò
5.2 % ó þæíîêîðåéñêîé äî 8.9 % ó êàâêàçñêîé ëèíèè.

×òî æå êàñàåòñÿ ðàçëè÷èé ìåæäó àêòèâíûìè è äèàïàóçèðóþùèìè îñî-
áÿìè (íàïîìíèì, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå àíàëèçèðîâàëè òîëüêî äàííûå ïî ñàì-
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Ðèñ. 1. Ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé Harmonia axyridis (Pallas) ïî ñîâîêóïíîé äëèòåëüíîñòè ðàçâè-
òèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê.

À — ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè (n = 1603), Á — ïðè ïèòàíèè ëè÷èíêàìè è èìàãî ïåðñèêîâîé òëè
(n = 1206). Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê (äíè). Ïî âåðòèêàëüíîé
îñè — äîëÿ îñîáåé ñ äàííîé äëèòåëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ (%). Äëÿ êàæäîãî âèäà êîðìà ïðèâåäåíû ñîâîêóïíûå

äàííûå ïî ñàìöàì è ñàìêàì âñåõ êîãîðò è âñåõ ïîïóëÿöèé.



êàì è äèàïàóçèðóþùèìè óñëîâíî ñ÷èòàëèñü îñîáè, íå íà÷àâøèå îòêëàäêó
ÿèö ê 20-ìó äíþ ïîñëå âûõîäà èç êóêîëêè ïðè ïèòàíèè òëÿìè èëè ê 40-ìó
äíþ ïîñëå âûõîäà èç êóêîëêè ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè), òî äèñ-
ïåðñèîííûé àíàëèç âñåé ñîâîêóïíîñòè äàííûõ (n = 1477) ïîêàçàë, ÷òî íîð-
ìèðîâàííîå îòêëîíåíèå äëèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ îò ñðåäíåãî äëÿ âûáîðêè ñè-
ëüíåå âñåãî çàâèñèò îò ôîòîïåðèîäà (df = 4, F = 9.3, p < 0.001). Ðàçëè÷èÿ
ìåæäó àêòèâíûìè è äèàïàóçèðóþùèìè ñàìêàìè òîæå îêàçàëèñü çíà÷èòåëü-
íûìè (df = 1, F = 6.2, p = 0.013), ÷òî óêàçûâàåò íà âçàèìîäåéñòâèå (êàê ìè-
íèìóì, ïðîñòîå ñóììèðîâàíèå) êà÷åñòâåííîé ÔÏÐ, èíäóöèðóþùåé äèàïàó-
çó, ñ êîëè÷åñòâåííîé ÔÏÐ, âëèÿþùåé íà ñêîðîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâè-
òèÿ. Ýôôåêò ëèíèè, åñòåñòâåííî, áûë íåçíà÷èòåëåí (òàê êàê íîðìèðîâàíèå
äàííûõ ïðîâîäèëè äëÿ êàæäîé ëèíèè îòäåëüíî), à åãî âçàèìîäåéñòâèå ñ ôî-
òîïåðèîäîì áûëî äîñòîâåðíûì (df = 12, F = 2.4, p = 0.004), âñå ýòè ðåçóëüòà-
òû ïîäðîáíî ðàññìîòðåíû âûøå. Äëÿ äàííîãî àíàëèçà ñóùåñòâåííûì ÿâëÿ-
åòñÿ ñëàáîå (íèæå ïîðîãà ñòàòèñòè÷åñêîé äîñòîâåðíîñòè) âçàèìîäåéñòâèå
ôàêòîðà «àêòèâíàÿ èëè äèàïàóçíàÿ ñàìêà» êàê ñ ôîòîïåðèîäîì (df = 4,
F = 1.8, p = 0.135), òàê è ñ ëèíèåé êîðîâêè (df = 3, F = 1.9, p = 0.126). Ýòè
äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî õàðàêòåð ðàçëè÷èé â ïðîäîëæèòåëüíî-
ñòè ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ìåæäó àêòèâíûìè è äèàïàóçèðóþùèìè
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Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ñàìîê Harmonia axyridis (Pallas) ïî äëèòåëüíîñòè ðåïðîäóêòèâíîãî ñî-
çðåâàíèÿ.

À — ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè çåðíîâîé ìîëè (n = 837), Á — ïðè ïèòàíèè ëè÷èíêàìè è èìàãî ïåðñèêîâîé òëè
(n = 640). Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — âðåìÿ îò âûõîäà èç êóêîëêè äî îòêëàäêè ïåðâîãî ÿéöà (âñå ñàìêè, íå
íà÷àâøèå îòêëàäêó ÿèö ê 40-ìó äíþ, îáúåäèíåíû â îäíó ãðóïïó). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — äîëÿ äàííîé
ãðóïïû â îáùåé âûáîðêå (%). Äëÿ êàæäîãî âèäà êîðìà ïðèâåäåíû ñîâîêóïíûå äàííûå ïî ñàìêàì âñåõ êî-

ãîðò è âñåõ ïîïóëÿöèé.



ñàìêàìè íå çàâèñåë (èëè îòíîñèòåëüíî ñëàáî çàâèñåë) îò òîãî, ê êàêîé èç èñ-
ñëåäîâàííûõ ëèíèé H. axyridis ïðèíàäëåæàëà äàííàÿ îñîáü è ïðè êàêîé
äëèíå äíÿ ïðîõîäèëè åå ðàçâèòèå è ñîçðåâàíèå.

Âïðî÷åì, äàííûå, ïðåäñòàâëåííûå íà ðèñ. 4 è 5, ïîçâîëÿþò óñîìíèòüñÿ â
ýòîì âûâîäå. Âî-ïåðâûõ, ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ðàçëè÷èÿ ìåæäó àêòèâ-
íûìè è äèàïàóçèðóþùèìè îñîáÿìè ñèëüíåå âûðàæåíû ïðè êîðîòêèõ è îêî-
ëîïîðîãîâûõ ôîòîïåðèîäàõ (ðèñ. 4). Â ÷àñòíîñòè, ýòè ðàçëè÷èÿ ñòàòèñòè÷å-
ñêè äîñòîâåðíû (df = 1, F = 6.1, p = 0.014) òîëüêî ïðè äëèíå äíÿ 12 ÷, õîòÿ
íåäîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ïðè íàèáîëåå «ñèëüíûõ» êîðîòêèõ è äëèííûõ
äíÿõ ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ìàëûì ðàçìåðîì âûáîðîê ñîîòâåòñòâåííî àêòèâ-
íûõ è äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé. Âî-âòîðûõ, ó àâòîõòîííûõ ëèíèé èç Èðêóò-
ñêà è Äåãó ðàçëè÷èÿ âî âðåìåíè ðàçâèòèÿ ìåæäó ñàìêàìè, íà÷èíàþùèìè
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Ðèñ. 3. Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ Harmonia
axyridis (Pallas).

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — äëèíà äíÿ, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ðàçâèòèå (÷). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — ñîâî-
êóïíàÿ äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê (íîðìèðîâàííîå îòêëîíåíèå îò ñðåäíåãî, %). Øòðèõî-
âàÿ ëèíèÿ ñîîòâåòñòâóåò íóëþ ïî âåðòèêàëüíîé îñè. Ïðèâåäåíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå è èõ îøèáêè. ×å-
òûðå ãðàôèêà ñîîòâåòñòâóþò ÷åòûðåì ëàáîðàòîðíûì ëèíèÿì. Ðåçóëüòàòû, îòìå÷åííûå ðàçíûìè áóêâàìè

(a—c) íà îäíîì ãðàôèêå, äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ (p < 0.05 ïî òåñòó Òüþêè).

Ðèñ. 4. Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà ðàçëè÷èÿ â ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ
ìåæäó äèàïàóçèðóþùèìè è àêòèâíûìè ñàìêàìè Harmonia axyridis (Pallas).

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — äëèíà äíÿ, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ðàçâèòèå (÷). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — ñîâî-
êóïíàÿ äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê (íîðìèðîâàííîå îòêëîíåíèå îò ñðåäíåãî, %). 1 — äèàïà-
óçèðóþùèå ñàìêè, 2 — àêòèâíûå (ÿéöåêëàäóùèå) ñàìêè. Ïðèâåäåíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå è èõ îøèá-
êè. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ìåæäó äàííûìè äëÿ àêòèâíûõ è äèàïàóçèðóþùèõ ñàìîê (îäíîôàêòîðíûé äèñ-

ïåðñèîííûé àíàëèç): * — p < 0.05.



è çàäåðæèâàþùèìè îòêëàäêó ÿèö, âûðàæåíû íåñêîëüêî ñèëüíåå, ÷åì ó èí-
âàçèâíûõ ëèíèé èç Ïàðäóáèöå è Ñî÷è (ðèñ. 5). Îäíàêî ýòè ïðåäïîëîæå-
íèÿ — íå áîëåå ÷åì ãèïîòåçû, òðåáóþùèå ñïåöèàëüíîé ïðîâåðêè: â îáîèõ
ñëó÷àÿõ ðàçëè÷èÿ íåâåëèêè, à ÷èñëî ñðàâíèâàåìûõ ïîïóëÿöèé ñëèøêîì
ìàëî äëÿ êàêèõ-ëèáî îáîñíîâàííûõ âûâîäîâ.

ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Â öåëîì ðåçóëüòàòû íàøåé ðàáîòû âïîëíå ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè ïðåä-
øåñòâóþùèõ èññëåäîâàíèé. Õîòÿ âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà íà ñêîðîñòü, à òî÷-
íåå — íà òåðìîëàáèëüíîñòü ðîñòà è ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ
ñàìûì ðàçíûì îáðàçîì, ó íàñåêîìûõ ñ äëèííîäíåâíîé ÔÏÐ, êàê óæå óïîìè-
íàëîñü âî ââåäåíèè, êîðîòêèé ñâåòîâîé äåíü â ñî÷åòàíèè ñ íèçêîé òåìïåðà-
òóðîé ÷àùå âñåãî óñêîðÿåò ðàçâèòèå ñòàäèé, ïðåäøåñòâóþùèõ äèàïàóçèðó-
þùåé, ñïîñîáñòâóÿ óâåëè÷åíèþ äîëè îñîáåé, óñïåâøèõ âîéòè â ñîñòîÿíèå
äèàïàóçû äî íàñòóïëåíèÿ íåáëàãîïðèÿòíîãî ïåðèîäà (Äàíèëåâñêèé, 1961;
Òûùåíêî, 1977, 1980; Çàñëàâñêèé, 1984; Tauber et al., 1986; Leimar, 1996;
Gotthard, 1998; Saunders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Musolin
et al., 2004; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007; Danks, 2007; Lopatina et al., 2007; Kim
et al., 2008; Êèïÿòêîâ, Ëîïàòèíà, 2010; Êó÷åðîâ, Êèïÿòêîâ, 2011; Ëîïàòèíà
è äð., 2011; Kutcherov et al., 2011). Ðåàêöèè òàêîãî òèïà áûëè ðàíåå âûÿâëå-
íû òàêæå ó íåêîòîðûõ (õîòÿ äàëåêî íå ó âñåõ èññëåäîâàííûõ â ýòîì îòíîøå-
íèè) âèäîâ êîêöèíåëëèä (Hodek, 2012; Nedved, Honìk, 2012), â òîì ÷èñëå è ó
H. axyridis (Ongagna, Iperti, 1994; Berkvens et al., 2008; Ðåçíèê, 2010; Rez-
nik, Vaghina, 2011; Ðåçíèê, Áåëÿêîâà, 2013).

Îòñóòñòâèå äîñòîâåðíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ òðîôè÷åñêîãî è ôîòîïåðèîäè-
÷åñêîãî ôàêòîðîâ â èõ âëèÿíèè íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ òàêæå áûëî ðàíåå ïîêàçàíî äëÿ H. axyridis, ïðè÷åì â íàøèõ ïðåä-
øåñòâóþùèõ îïûòàõ áûëà èñïîëüçîâàíà ëàáîðàòîðíàÿ ëèíèÿ, ïðîèñõî-
äÿùàÿ îò îñîáåé, ñîáðàííûõ íà Äàëüíåì Âîñòîêå Ðîññèè (Ðåçíèê, 2010).
Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû è â ýêñïåðèìåíòàõ ñ ïðåäñòàâèòå-
ëÿìè åâðîïåéñêîé èíâàçèâíîé ïîïóëÿöèè (Berkvens et al., 2008). Ïîñêîëüêó
âçàèìîäåéñòâèå (à íå ïðîñòîå ñóììèðîâàíèå ýôôåêòîâ) ðàçíûõ ôàêòîðîâ
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êðèòåðèåâ îáùíîñòè îñóùåñòâëÿþùåãî èõ ìåõàíèçìà
(Çàñëàâñêèé, 1984, 1996), ýòè äàííûå ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê êîñâåííîå
äîêàçàòåëüñòâî òîãî, ÷òî ïèùà â äàííîì ñëó÷àå ÿâëÿåòñÿ âèòàëüíûì, à íå
ñèãíàëüíûì ôàêòîðîì ñðåäû (Òûùåíêî, 1980), ò. å. â îòëè÷èå îò ôîòîïåðèî-
äà íåïîñðåäñòâåííî âëèÿåò íà ðîñò è ðàçâèòèå ëè÷èíîê H. axyridis.
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Ðèñ. 5. Ðàçëè÷èÿ â ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ìåæäó äèàïàóçèðóþùè-
ìè è àêòèâíûìè ñàìêàìè ðàçíûõ ëàáîðàòîðíûõ ëèíèé Harmonia axyridis (Pallas).

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — ëàáîðàòîðíûå ëèíèè. Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — ñîâîêóïíàÿ äëèòåëüíîñòü ðàçâè-
òèÿ ëè÷èíîê è êóêîëîê (íîðìèðîâàííîå îòêëîíåíèå îò ñðåäíåãî, %). 1 — äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè, 2 — àê-
òèâíûå (ÿéöåêëàäóùèå) ñàìêè. Ïðèâåäåíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå è èõ îøèáêè. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé
ìåæäó äàííûìè äëÿ àêòèâíûõ è äèàïàóçèðóþùèõ ñàìîê (îäíîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç): * —

p < 0.05, ** — p < 0.01, *** — p < 0.001.



Êàê âèäíî èç ðåçóëüòàòîâ äàííîé ðàáîòû è íàøèõ ïðåäøåñòâóþùèõ èñ-
ñëåäîâàíèé (Ðåçíèê, 2010; Reznik, Vaghina, 2011; Ðåçíèê, Áåëÿêîâà, 2013),
íàèáîëåå çàìåòíûå ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå çàâèñèìîñòè ñêîðîñòè ïðåèìàãè-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ îò ôîòîïåðèîäà ìåæäó ðàçíûìè ïîïóëÿöèÿìè H. axyri-
dis ñîñòîÿò â ïîëîæåíèè ïîðîãà ýòîé ðåàêöèè, êîòîðûé ó ïðåäñòàâèòåëåé ïî-
ïóëÿöèé, îáèòàþùèõ áëèç ñåâåðíûõ ãðàíèö åñòåñòâåííîãî âèäîâîãî àðåàëà
H. axyridis (Þæíàÿ Ñèáèðü è Äàëüíèé Âîñòîê), ñîîòâåòñòâóåò á *îëüøèì äëè-
íàì äíÿ, ÷åì ó îñîáåé, ïðîèñõîäÿùèõ èç þæíîêîðåéñêîé àâòîõòîííîé è èç
÷åøñêîé è êàâêàçñêîé èíâàçèâíûõ ïîïóëÿöèé. Àíàëîãè÷íûå ðàçëè÷èÿ âû-
ÿâëåíû è ìåæäó ïîðîãîâûìè äëèíàìè äíÿ ðåàêöèé, äåòåðìèíèðóþùèõ ðå-
ïðîäóêòèâíîå ñîçðåâàíèå ñàìîê (Ðåçíèê, Áåëÿêîâà, 2013; Reznik et al.,
2014). Ýòà êëèíàëüíàÿ (øèðîòíàÿ) âíóòðèâèäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ïîðîãà
ÔÏÐ, îòìå÷åííàÿ ïðàêòè÷åñêè äëÿ âñåõ ïîäðîáíî èññëåäîâàííûõ òàêñîíîâ
è ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï íàñåêîìûõ, î÷åâèäíî, àäàïòèâíà: â áîëåå ñåâåðíîì
(õîëîäíîì) êëèìàòå íà÷àëî îñåííå-çèìíåãî ïîõîëîäàíèÿ ñîâïàäàåò ñ á *îëü-
øèìè äëèíàìè ñâåòîâîãî äíÿ (Äàíèëåâñêèé, 1961; Òûùåíêî, 1977; Çàñëàâ-
ñêèé, 1984; Tauber et al., 1986; Nylin et al., 1995; ×åðíûøåâ, 1996; Saunders
et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Danks, 2007; Doleþal et al., 2007; Ñàó-
ëè÷, Ìóñîëèí, 2007, 2011).

Êðîìå òîãî, êàê óæå îòìå÷àëîñü ðàíåå (Reznik, Vaghina, 2011; Ðåçíèê,
Áåëÿêîâà, 2013), ó ïðåäñòàâèòåëåé îäíîé è òîé æå ïîïóëÿöèè ïîðîãîâûé ôî-
òîïåðèîä êîëè÷åñòâåííîé ðåàêöèè, âëèÿþùåé íà ñêîðîñòü ïðåèìàãèíàëüíî-
ãî ðàçâèòèÿ, íåñêîëüêî äëèííåå, ÷åì ïîðîã êà÷åñòâåííîé ðåàêöèè, èíäóöè-
ðóþùåé ðåïðîäóêòèâíóþ äèàïàóçó. Ýòî ðàçëè÷èå òàêæå ìîæåò áûòü ïðîÿâ-
ëåíèåì îñîáîé çàêîíîìåðíîñòè: íåçàâèñèìî îò îñîáåííîñòåé ëîêàëüíîãî
êëèìàòà óñêîðåíèå ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ èìååò àäàïòèâíûé ñìûñë
òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè îíî ïðîèñõîäèò çà íåêîòîðîå âðåìÿ äî ïðèõîäà
âðåìåíè, îïòèìàëüíîãî äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû. Áîëåå èëè ìåíåå òåñíàÿ
êîððåëÿöèÿ ïàðàìåòðîâ êîëè÷åñòâåííîé è êà÷åñòâåííîé ÔÏÐ áûëà ðàíåå
îòìå÷åíà ó ìíîãèõ (õîòÿ äàëåêî íå ó âñåõ) èññëåäîâàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ
(Denlinger, 1972; Àõìåäîâ, Àáäèíáåêîâà, 1977; Òûùåíêî, 1977; Çàñëàâ-
ñêèé, 1979; Honek, 1979; Òûùåíêî, Ãàñàíîâ, 1983; Nylin et al., 1995; Saun-
ders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004). Íàïîìíèì, ÷òî ñàìà ïî ñåáå ñî-
ãëàñîâàííîñòü ïîðîãîâ íå îáÿçàòåëüíî óêàçûâàåò íà îáùíîñòü ìåõàíèçìîâ
äâóõ ðåàêöèé, òàê êàê ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì ñêîîðäèíèðîâàííîé àäàïòà-
öèè ê îäíèì è òåì æå óñëîâèÿì ñðåäû, ïðè÷åì õàðàêòåð è äàæå ñàìà íåîáõî-
äèìîñòü ýòîé êîîðäèíàöèè çàâèñÿò îò îñîáåííîñòåé áèîëîãèè äàííîãî âèäà
íàñåêîìîãî (Çàñëàâñêèé, 1979, 1984).

Íå ñëó÷àéíî, âîçìîæíî, òàêæå îñëàáëåíèå «äëèííîäíåâíîãî âëèÿíèÿ»
íà òåíäåíöèþ ê äèàïàóçå (Reznik et al., 2014: Fig. 2a) è íà äëèòåëüíîñòü ïðå-
èìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ðèñ. 3), íàáëþäàþùååñÿ ïðè ôîòîïåðèîäå 18 ÷ ó
îñîáåé èç êîðåéñêîé ïîïóëÿöèè. Íà øèðîòå 35—36° åñòåñòâåííûå ôîòîïåðè-
îäû ìåíÿþòñÿ ïðèìåðíî îò 10 äî 16 ÷ è «íååñòåñòâåííî äëèííûé» 18-÷àñî-
âîé äåíü, ðåàêöèÿ íà êîòîðûé óñêîëüçàåò îò äåéñòâèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà,
îêàçûâàåò îòíîñèòåëüíî ñëàáîå äåéñòâèå. Ïðè ýòîì, íàïðèìåð, ó îñîáåé èç
Èðêóòñêà, ãäå ïðîäîëæèòåëüíîñòü äíÿ â ñåðåäèíå ëåòà (ñ ó÷åòîì ñóìåðåê)
äîõîäèò äî 17—18 ÷, ìèíèìàëüíàÿ òåíäåíöèÿ ê äèàïàóçå è ìàêñèìàëüíàÿ
äëèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ íàáëþäàþòñÿ èìåííî ïðè 18-÷à-
ñîâîì ôîòîïåðèîäå (Reznik et al., 2014: Fig. 1; ðèñ. 3). Ïîäîáíûå ýôôåêòû
«ñëèøêîì äëèííîãî äíÿ» ðàíåå áûëè îòìå÷åíû ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ ñ äëèí-
íîäíåâíîé ÔÏÐ (Äàíèëåâñêèé, 1961; Òûùåíêî, 1977; Çàñëàâñêèé, 1984; Ta-
uber et al., 1986; ×åðíûøåâ, 1996; Saunders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
2004; Danks, 2007). Âíåøíå ýòîò ýôôåêò îò÷àñòè íàïîìèíàåò çàìåäëåíèå
ðàçâèòèÿ ïðè îêîëîïîðîãîâûõ ôîòîïåðèîäàõ, îòìå÷åííîå ó ðÿäà âèäîâ íàñå-
êîìûõ (Saunders, 1983; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007, 2011).
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Íà ôîíå òàêîé ÷åòêîé ñîãëàñîâàííîñòè ïàðàìåòðîâ êà÷åñòâåííîé è êîëè-
÷åñòâåííîé ÔÏÐ ó ïðåäñòàâèòåëåé èçó÷åííûõ íàìè ïîïóëÿöèé H. axyridis
íåñêîëüêî íåîæèäàííûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå êîððåëÿöèè ìåæäó ñòå-
ïåíüþ âûðàæåííîñòè äâóõ ðåàêöèé. Êàê âèäíî ïðè ñðàâíåíèè ðåçóëüòàòîâ
äàííîãî è ïðåäøåñòâóþùåãî (Reznik et al., 2014) èññëåäîâàíèé, ó ñî÷èíñêîé
è ïàðäóáèöêîé èíâàçèâíûõ ïîïóëÿöèé, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ îòíîñèòåëüíî
ñëàáûì âëèÿíèåì äëèíû äíÿ íà ðåïðîäóêòèâíîå ñîçðåâàíèå ñàìîê, âëèÿíèå
ôîòîïåðèîäà íà äëèòåëüíîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ âûðàæåíî äàæå
íåñêîëüêî ñèëüíåå, ÷åì ó àâòîõòîííûõ ïîïóëÿöèé, ïðîèñõîäÿùèõ èç Èð-
êóòñêà è Äåãó. Î÷åâèäíî, ïåðâàÿ èç ïðîâåðÿåìûõ íàìè ðàáî÷èõ ãèïîòåç íå
ïîëó÷èëà ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ïîäòâåðæäåíèÿ: êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñòåïå-
íüþ âûðàæåííîñòè êà÷åñòâåííîé è êîëè÷åñòâåííîé ÔÏÐ ïðè ñðàâíåíèè
ðàçíûõ ïîïóëÿöèé îäíîãî âèäà íå îáíàðóæåíà.

Ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå âëèÿíèÿ äëèíû äíÿ íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê
ìåæäó ðàçíûìè ëàáîðàòîðíûìè ëèíèÿìè H. axyridis áûëè îòìå÷åíû è ðà-
íåå (Berkvens et al., 2008), ïðè÷åì ïàðàìåòðû ðåàêöèé, äåòåðìèíèðóþùèõ
ñîçðåâàíèå ñàìîê, áûëè ñõîäíû, â òî âðåìÿ êàê ðåàêöèè, âëèÿþùèå íà ñêî-
ðîñòü ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, áûëè äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíû
(â ýòîì èññëåäîâàíèè ñðàâíèâàëèñü òîëüêî äâà ôîòîïåðèîäà: 10 è 16 ÷). Âî-
îáùå ãîâîðÿ, ìåæïîïóëÿöèîííûå ðàçëè÷èÿ â ïàðàìåòðàõ ÔÏÐ, âëèÿþùèõ
íà ñêîðîñòü ðîñòà è ðàçâèòèÿ, áûëè âûÿâëåíû ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ (Àõìå-
äîâ, 1972; Saunders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004), ïðè÷åì, íàïðè-
ìåð, ó íåêîòîðûõ êëîïîâ çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ îò äëèíû äíÿ ìî-
æåò áûòü «äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíîé ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé îäíîãî
âèäà» (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007). Îäíàêî ñîïîñòàâëåíèå âíóòðèâèäîâîé èç-
ìåí÷èâîñòè êà÷åñòâåííûõ è êîëè÷åñòâåííûõ ðåàêöèé ïðîâîäèëîñü ãîðàçäî
ðåæå, ïðè÷åì õàðàêòåð ðàçëè÷èé ñîâïàäàë äàëåêî íå âñåãäà. Òàê, íàïðèìåð,
ó ðàâíèííûõ è ãîðíûõ ïîïóëÿöèé Mamestra brassicae L. (= Barathra bras-
sicae) (Lepidoptera, Noctuidae) ÔÏÐ äåòåðìèíèðóþùèå äîëþ äèàïàóçèðóþ-
ùèõ êóêîëîê ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâû, à êîëè÷åñòâåííûå ðåàêöèè (âëèÿíèå
íà âåñ êóêîëîê) çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ (Òûùåíêî, 1977; Òûùåíêî è äð.,
1977). Ó Pararge aegeria (L.) (Lepidoptera, Nymphalidae) êîëè÷åñòâåííûå
ÔÏÐ, ðåãóëèðóþùèå ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ, ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé òàêæå ðàçëè-
÷àþòñÿ, íî ïðè ýòîì, ïî-âèäèìîìó, àäàïòèâíî ñêîîðäèíèðîâàíû ñ ðåàêöèÿ-
ìè, äåòåðìèíèðóþùèìè ëåòíþþ è çèìíþþ äèàïàóçû (Nylin et al., 1995).

Çàòî âòîðàÿ ãèïîòåçà — áîëåå çàìåòíîå óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ ó òåõ ñàìîê, ó
êîòîðûõ ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ íàáëþäàëàñü èíäóêöèÿ äèàïàóçû —
ïîäòâåðæäåíà äëÿ âñåõ èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé (ðèñ. 5) è äëÿ áîëüøèíñò-
âà èñïîëüçîâàííûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåæèìîâ (ðèñ. 4). Î÷åâèäíî, íà
óðîâíå îòäåëüíûõ îñîáåé êà÷åñòâåííàÿ è êîëè÷åñòâåííàÿ ðåàêöèè êîððåëè-
ðóþò, ÷òî âïîëíå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü, êàê êîñâåííîå äîêàçàòåëüñòâî òîãî,
÷òî îíè áàçèðóþòñÿ íà îäíîì è òîì æå ìåõàíèçìå. Ýòîò ìåõàíèçì, êàêîâ áû
îí íè áûë, åñòåñòâåííî, ïîäâåðæåí èçìåí÷èâîñòè, êîòîðàÿ ñõîäíûì îáðàçîì
îòðàæàåòñÿ íà âñåõ åãî ïðîÿâëåíèÿõ. Âåðîÿòíî, ïîýòîìó ó òåõ ñàìîê, êîòî-
ðûå (ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ñàìêàìè) áîëåå ñêëîííû «íà÷èíàòü ïîäãîòîâ-
êó ê çèìå», ñèëüíåå âûðàæåíû è óñêîðåíèå ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, è
èíäóêöèÿ ðåïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû.

Êàê óïîìèíàëîñü âûøå, êîððåëÿöèÿ ýôôåêòîâ êà÷åñòâåííîé è êîëè÷åñò-
âåííîé ÔÏÐ áûëà îòìå÷åíà ó ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Bradshaw, Lounibos,
1972; Òûùåíêî, 1977; Çàñëàâñêèé, 1979; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004). Çàìå-
òèì, ÷òî â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ïðåäøåñòâóþùèõ èññëåäîâàíèé ñðàâ-
íèâàëèñü äàííûå äëÿ öåëûõ âûáîðîê, à íå äëÿ îòäåëüíûõ îñîáåé, õîòÿ â ðÿäå
ñëó÷àåâ àâòîðû ïîä÷åðêèâàëè íàëè÷èå âåñüìà çíà÷èòåëüíîé èíäèâèäóàëü-
íîé èçìåí÷èâîñòè (Áîáèíñêàÿ, 1966; Clark, Platt, 1969; Ãîðûøèí, Àõìåäîâ,
1971). Âïðî÷åì, ó âèäîâ ðîäà Sarcophaga Meigen (Diptera, Sarcophagidae) êî-
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ëè÷åñòâåííàÿ ðåàêöèÿ (ðîñò ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïîèñêà ìåñòà äëÿ ïóïàðèà-
öèè) êîððåëèðóåò ñ ïîñëåäóþùåé èíäóêöèåé äèàïàóçû íå òîëüêî ïðè ñðàâ-
íåíèè âûáîðîê, íî è ïðè ñðàâíåíèè ëè÷èíîê, ðàçâèâàâøèõñÿ â îäèíàêîâûõ
óñëîâèÿõ (Denlinger, 1972). Ïîäîáíîå «ñöåïëåíèå» äâóõ ðåàêöèé îòìå÷åíî è
ó ðÿäà äðóãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ, ïðè÷åì îñîáè ñ äâóìÿ «ïðîòèâîïîëîæíû-
ìè» ðåàêöèÿìè íåðåäêî ãèáíóò (Kamm, 1972; Ismail, Fuzeau-Braesch, 1976;
Honìk, 1979). Îäíàêî âçàèìîñâÿçü èçìåíåíèÿ ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ñ ïîñëåäó-
þùåé äèàïàóçîé íå óíèâåðñàëüíà. Íàïðèìåð, ó Sarcophaga argyrostoma
R.-D. çàìåäëåíèå ðàçâèòèÿ ïîä âëèÿíèåì êîðîòêîãî äíÿ íàáëþäàåòñÿ è ïðè
âûñîêîé òåìïåðàòóðå, ïîëíîñòüþ èíãèáèðóþùåé èíäóêöèþ äèàïàóçû (Den-
linger, 1972; Saunders et al., 2002). Ó íåêîòîðûõ ïëîäîæîðîê (Lepidoptera,
Tortricidae) ðàçâèòèå ãóñåíèö â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî äíÿ ïðèâîäèò ê ñíèæå-
íèþ ïëîäîâèòîñòè èìàãî è â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïðåäêóêîëî÷íàÿ äèàïàóçà,
âûçûâàåìàÿ òåì æå ôàêòîðîì, íå íàñòóïàåò (Deseó, Sáringer, 1975; Çàñëàâ-
ñêèé, 1984). Óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ ïðè ñî÷åòàíèè êîðîòêîãî äíÿ ñ íèçêîé òåì-
ïåðàòóðîé îòìå÷åíî è ó êëîïà Palomena prasina (L.) (Heteroptera, Pentato-
midae), ó êîòîðîãî çèìíÿÿ ðåïðîäóêòèâíàÿ äèàïàóçà îáëèãàòíà, ò. å. íå ïîä-
âåðæåíà ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåãóëÿöèè (Saulich, Musolin, 1996; Ñàóëè÷,
Ìóñîëèí, 2007). Îòñóòñòâèå òåñíîé âçàèìîñâÿçè ìåæäó èçìåíåíèåì ñêîðî-
ñòè ðàçâèòèÿ äàííîé îñîáè è ïîñëåäóþùåé èíäóêöèåé äèàïàóçû õàðàêòåðíî
è äëÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ ñïåöèàëüíî èññëåäîâàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Ny-
lin, Gotthard, 1998; Salminen et al., 2012).

ÂÛÂÎÄÛ

1. Ïðîÿâëåíèÿ êîëè÷åñòâåííîé (âëèÿíèå íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ) è êà÷åñò-
âåííîé (èíäóêöèÿ ðåïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû) ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåàêöèé
H. axyridis ñêîððåëèðîâàíû íà óðîâíå îòäåëüíîé îñîáè, ÷òî ìîæåò ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ, êàê êîñâåííîå äîêàçàòåëüñòâî îïðåäåëåííîé îáùíîñòè ìåõàíèç-
ìîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ ýòè ðåàêöèè.

2. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, îòñóòñòâèå êîððåëÿöèé ìåæäó ìåæïîïóëÿöèîííîé
èçìåí÷èâîñòüþ êîëè÷åñòâåííîé è êà÷åñòâåííîé ðåàêöèé ñâèäåòåëüñòâóåò î
òîì, ÷òî íåñìîòðÿ íà ýòó ôèçèîëîãè÷åñêóþ îáùíîñòü, îíè ýêîëîãè÷åñêè è,
÷òî îñîáåííî âàæíî, ýâîëþöèîííî íåçàâèñèìû.

3. Ïî-âèäèìîìó, ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè, âëèÿþùèå íà ïðåèìàãè-
íàëüíîå ðàçâèòèå è íà ðåïðîäóêòèâíîå ñîçðåâàíèå H. axyridis, ÿâëÿþòñÿ îò-
äåëüíûìè, äî îïðåäåëåííîé ñòåïåíè íåçàâèñèìûìè êîìïîíåíòàìè ñåçîí-
íî-öèêëè÷åñêèõ àäàïòàöèé ýòîãî âèäà, è ïîýòîìó èçìåíåíèÿ ïàðàìåòðîâ
äâóõ ðåàêöèé (íàïðèìåð, â õîäå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íîâûì êëèìàòè÷åñêèì
óñëîâèÿì) òàêæå ïðîèñõîäÿò íåçàâèñèìî.

ÁËÀÃÎÄÀÐÍÎÑÒÈ

Çà ïîìîùü â ïðîâåäåíèè ýêñïåðèìåíòîâ àâòîðû ãëóáîêî ïðèçíàòåëüíû
Ë. Ñ. Ðàìåíñêîé, Î. Ñ. Áåçìàí-Ìîñåéêî è Ò. Þ. Ìîñêàëåâîé (ÇÈÍ ÐÀÍ).

Ðàáîòà áûëà ïðîâåäåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ïðîãðàì-
ìû ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé Ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Æèâàÿ ïðèðîäà: ñî-
âðåìåííîå ñîñòîÿíèå è ïðîáëåìû ðàçâèòèÿ».
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SUMMARY

The effects of day length on preimaginal development and reproductive ma-
turation of females of laboratory strains originated from two native [Irkutsk
(Siberia, Russia) and Daegu (South Korea)] and two invasive [Sochi (Caucasus,
Russia) and Pardubice (Czech Republic)] populations of Harmonia axyridis
were investigated in laboratory conditions. In all the 4 strains, the acceleration
of development caused by short day, all other conditions being the same, was re-
latively stronger in those larvae that later, at the adult stage, delayed reproduc-
tive maturation. This correlation can be considered as an indirect proof that the
both reactions are based on the common physiological mechanism. However, the
comparison of the parameters of photoperiodic responses showed that although
the photoperiodic effect on reproductive maturation in individuals from Sochi
and Pardubice invasive populations was relatively weak, the effect of day
length on the rate of their preimaginal development was even somewhat stron-
ger than that of individuals from Irkutsk and Daegu native populations. This
uncorrelated interpopulation variation of the quantitative and qualitative pho-
toperiodic responses suggests that in spite of the common physiological mecha-
nism, the responses influencing preimaginal development and reproductive ma-
turation of H. axyridis are to a certain extent independent and thus the evoluti-
on of their parameters (in particular, adaptation to new climate conditions)
occur independently.
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