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Фотопериодическая регуляция сезонных цик�
лов – универсальное свойство, присущее не только
насекомым, но и многим другим беспозвоночным и
позвоночным животным. Характер фотопериоди�
ческих реакций, их значение и приуроченность к
определенным стадиям развития существенно за�
висят как от особенностей экологии, так и от так�
сономической принадлежности исследуемых ви�
дов (Данилевский, 1961; Тыщенко, 1977; Заслав�
ский, 1984; Tauber et al., 1986; Чернышев, 1996;
Саулич, Волкович, 2004). Одна из важных харак�
теристик механизма фотопериодической индук�
ции диапаузы – фоточувствительная (восприни�
мающая длину светового дня) стадия развития
насекомого. Несмотря на внешнее разнообразие,
механизмы, осуществляющие фотопериодиче�
ские реакции у разных видов насекомых, едины
по своей сути (Тыщенко, 1977; Заславский, 1984,
Denlinger, 2002; Saunders, 2002, 2011), поэтому
способность реагировать на длину дня потенци�
ально присуща всем стадиям развития. В действи�
тельности чувствительность к фотопериоду чаще
всего проявляется только на стадии, непосред�

ственно предшествующей той, на которой насту�
пает диапауза, хотя у некоторых видов насекомых
фоточувствительная и диапаузирующая стадии
разделены значительным промежутком времени
или принадлежат к разным поколениям. В по�
следнем случае наблюдается так называемый ма�
теринский эффект, заключающийся в том, что
доля диапаузирующих особей зависит не только
от условий их развития, но и от факторов, влияю�
щих на самок одного или нескольких предше�
ствующих поколений (Виноградова, 1973, 1991;
Тыщенко, 1977; Заславский, 1984, Tauber et al.,
1986; Mousseau, Dingle, 1991; Denlinger, 1998,
2002; Саулич, Волкович, 2004). Наличие несколь�
ких чувствительных стадий может быть свой�
ственно и насекомым с факультативной имаги�
нальной диапаузой, у которых нередко фоточув�
ствительны не только личинки и/или куколки, но
и имаго, что обеспечивает возможность индукции
диапаузы после периода репродуктивной актив�
ности (Данилевский, 1961; Тыщенко, 1977; За�
славский, 1984; Tauber et al., 1986; Saunders, 2002;
Саулич, Волкович, 2004). 
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Фотопериодические реакции имаго Trichogramma principium и T. embryophagum, которые развивались
при коротком (С : Т = 12 : 12), длинном (С : Т = 20 : 4) или промежуточном фотопериодах (С : Т =
= 14 : 10 и 16 : 8 для T. principium и T. embryophagum, соответственно), изучали в течение трех дней при
одном из семи фотопериодических режимов: С : Т = 4 : 20, 8 : 16, 12 : 12, 14 : 10, 16 : 8, 18 : 6 или 20 : 4.
Потомство исследуемых самок развивалось при коротком дне С : Т = 12 : 12 и температурах, умеренно
индуцирующих диапаузу – 13 или 14°C для T. principium, 14 или 15°C для T. embryophagum. У обоих ви�
дов трихограмм, развивавшихся при этих температурах, доля диапаузирующих предкуколок достовер�
но зависела от фотопериодических условий развития преимагинальных стадий материнского поколе�
ния и длины фотопериода, влиявшего на взрослых самок. Фотопериодическая реакция с пороговой
длиной дня около 13 ч отмечена у взрослых особей T. principium и около 16 ч у T. embryophagum, что
практически совпадало с порогами фотопериодических реакций, выявленных нами в ходе предше�
ствующих исследований у куколок этих видов. Однако ультракороткие фотопериоды (С : Т = 4 : 20 и
8 : 16) при действии на взрослых самок вызывали более сильную индукцию диапаузы у потомства, чем
при действии на куколок. Таким образом, у обоих изученных видов трихограмм кривые фотоперио�
дических реакций куколок и имаго несколько различаются, хотя практически совпадают в “экологи�
чески важной” части фотопериодической шкалы. 
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При всем разнообразии методик выявления
фоточувствительных стадий развития разных ви�
дов насекомых, в экспериментах, как правило,
определяли эффект попеременного влияния двух
альтернативных фотопериодических режимов:
“короткого” и “длинного” дня. Более детальные
исследования относительно немногочисленны и
ни в одном из них, насколько нам известно, не
было проведено сравнение фотопериодических
реакций разных стадий развития одного вида на�
секомого (Тыщенко, 1977; Заславский, 1984; Ви�
ноградова, 1991; Saunders, 2002; Саулич, Волко�
вич, 2004). 

На протяжении ряда лет мы исследовали фото�
термическую регуляцию диапаузы паразитоидов�
яйцеедов из рода Trichogramma Westw. (Hy�
menoptera, Trichogrammatidae), у которых доля
диапаузирующего потомства зависит, в частно�
сти, и от длины дня во время развития материн�
ского поколения. Специальные опыты (Иванов,
Резник, 2008; Reznik et al., 2011a) показали, что
решающую роль в детерминации материнского
влияния у трихограмм играют фотопериодиче�
ские условия развития куколок. В этих опытах,
как и в работах предшествующих авторов (Заслав�
ский, Умарова, 1981; Май Фу Кви, Заславский,
1983; Сорокина, Масленникова, 1986; Сорокина,
1987; Zaslavski, Umarova, 1990; Boivin, 1994; Laing,
Corrigan, 1995), самки трихограмм заражали хозя�
ев сразу после вылета и таким образом была ис�
следована только фоточувствительность преимаги�
нальных стадий развития материнского поколения.
Недавно нам удалось обнаружить чувствительность
к длине дня также и у имаго Trichogramma em�
bryophagum Htg. Целью этого исследования
(Reznik et al., 2011) было выявление имагиналь�
ной фоточувствительности, поэтому опыты
предусматривали небольшое разнообразие вари�
антов фотопериода.

В данном исследовании мы изучили реакцию
имаго T. embryophagum и T. principium Sug. et Sor., ис�
пользуя весь спектр длины дня. Целью работы бы�
ло, во�первых, выяснить, является ли имагинальная
фоточувствительность уникальным свойством
T. embryophagum или она свойственна также и
T. principium (в таком случае можно ожидать ее при�
сутствия и у других трихограмм) и, во�вторых, срав�
нить имагинальные фотопериодические реакции с
ранее исследованными преимагинальными (куко�
лочными) реакциями этих же видов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В опытах использованы партеногенетическая
линия T. embryophagum (описанная Сорокиной
(1987) как T. telengai Sor.) и лабораторная линия
T. principium. Обе линии на протяжении десятков

поколений разводили на яйцах зерновой моли Si�
totroga cerealella Oliv. при длине светового дня 18 ч
и температуре 20°С. 

В начале эксперимента картонные карточки с
400–500 яйцами зерновой моли были предостав�
лены на 2 ч для заражения свежевылетевшим сам�
кам лабораторной линии трихограммы. Затем
карточки с зараженными яйцами зерновой моли
(материнское поколение) помещали в отдельные
пробирки и инкубировали при 20°C, влажности
воздуха 75% и одном из трех вариантов фотопери�
ода: коротком световом дне 12 ч, индуцирующем
тенденцию к диапаузе потомства, длинном свето�
вом дне 20 ч, ингибирующем тенденцию к диапа�
узе потомства, или околопороговом световом дне
(16 ч для T. embryophagum и 14 ч для T. principium).
Эти фотопериодические режимы выбраны на ос�
новании наших предшествующих исследований,
проведенных с этими же линиями трихограмм
(Reznik et al., 2002; Войнович и др., 2002, 2003;
Резник, Кац, 2004). При 20°С развитие трихо�
грамм длится 19–20 дней, причем имаго обычно
вылетают вскоре после включения света (Заслав�
ский и др., 1999). В конце первого дня вылета (не�
задолго до выключения света) всех молодых има�
го удаляли. На второй день вылета через 4 ч после
включения света, когда в каждой пробирке нахо�
дилось 50–100 имаго, карточку с зараженными
яйцами зерновой моли удаляли, а пробирки со
свежевылетевшими трихограммами случайным
образом распределяли по разным фотопериоди�
ческим режимам (температура во всех вариантах
опыта по�прежнему составляла 20°С, влажность
75%). Перед этим на внутренние стенки пробирок
наносили каплю 50% водного раствора меда в ка�
честве углеводной подкормки. В опытах с T. prin�
cipium имаго содержали при длинах дня 4, 8, 12,
14, 16, 18 или 20 ч.  Для T. embryophagum реакция
имаго на “экологически значимые” фотопериоды
была изучена ранее (Reznik et al., 2011), поэтому в
данной работе были исследованы только ультра�
короткие длины дня 4 и 8 ч, а также “классиче�
ские” короткий и длинный дни (12 и 20 ч, соот�
ветственно) в качестве “реперных точек” для ана�
лиза результатов. 

Через три дня содержания при соответствую�
щем фотопериодическом режиме в каждую про�
бирку с материнскими самками на 2 ч помещали
для заражения блок из 6 карточек со свежими яй�
цами зерновой моли (по 100–150 яиц на карточ�
ку). После этого карточки с только что заражен�
ными яйцами (дочернее поколение) разделяли и
инкубировали при длине дня 12 ч, влажности воз�
духа 75% и одной из двух околопороговых темпе�
ратур, умеренно стимулирующих индукцию диа�
паузы: 14 или 15°С для T. embryophagum и 13 или
14°С для T. principium (эти режимы также были
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выбраны на основании результатов предыдущих
исследований). После вылета активно развивав�
шихся особей (через 40–60 дней в зависимости от
температуры и вида трихограммы) для каждой
карточки с особями дочернего поколения была
определена доля диапаузирующих особей. Мето�
дика подсчета была подробно описана (Reznik
et al., 2002; Войнович и др., 2002, 2003; Иванов,
Резник, 2008). 

Единицей статистической обработки результа�
тов опыта была карточка с трихограммами дочер�
него поколения. В опыте с T. principium в общей
сложности было использовано 756 карточек (око�
ло 75000 особей дочернего поколения): по 18 по�
вторностей (карточек) на каждый из 42 вариантов
опыта. Число вариантов опыта определяли пере�
множением числа градаций действующих факто�
ров: 3 фотопериода, воздействовавших на преи�
магинальные стадии материнского поколения;
7 фотопериодов, воздействовавших на имаго ма�
теринского поколения; и 2 температурных режи�
ма развития дочернего поколения. В опыте с
T. embryophagum на каждый из 24 вариантов опы�
та, определенных аналогичным образом, было
использовано 18 карточек (в общей сложности
432 карточки, около 50000 особей дочернего по�
коления). Перед статистической обработкой
(дисперсионный анализ и тест Тьюки) величины,
выраженные в %, были трансформированы по
формуле Y = Arcsin . Все вычисления про�
водили с помощью программы SYSTAT. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Trichogramma principium

Многофакторный дисперсионный анализ
всей совокупности результатов эксперимента с
T. principium (n = 756) показал, что доля диапаузи�
рующего потомства с высокой степенью досто�
верности (p < 0.001) зависит от всех анализируе�
мых факторов, хотя влияние фотопериодических
условий преимагинального развития материн�
ского поколения (df = 2, F = 2768) и температур�
ных условий развития дочернего поколения (df =
= 1, F = 721) заметно сильнее влияния фотопери�
одических условий трехдневного содержания ма�
теринских самок (df = 6, F = 64). Взаимодействие
всех вышеперечисленных факторов было также
достоверным (p < 0.002). Аналогичный анализ
данных опытов, проведенных с другими видами
насекомых, дал самый широкий спектр результа�
тов: от относительно слабого эффекта фотопери�
одической реакции взрослых самок (Milonas,
Savopoulou�Soultani, 2000) до ее явного домини�
рования над реакциями преимагинальных стадий
(Saunders, 1966; Anderson, Kaya, 1974; Виноградо�
ва, 1991; Tachibana, Numata, 2004).

x/100

В ходе дальнейшего анализа данные, получен�
ные при разных сочетаниях фотопериодических
условий преимагинального развития материн�
ского поколения и температурных условий разви�
тия дочернего поколения, были обработаны отдель�
но. Как видно на рис. 1А и 1Г, потомство самок, раз�
вивавшихся при коротком дне, демонстрирует
относительно высокую склонность к диапаузе не�
зависимо от фотопериода, влиявшего на взрос�
лых особей. Однако у самок, развивавшихся при
околопороговой длине дня (рис. 1Б, Д), хорошо
видна длиннодневная имагинальная фотоперио�
дическая реакция с порогом около 13 ч, причем
эффект короткого светового дня (12 ч) недосто�
верно отличается от эффекта ультракоротких
дней (4 и 8 ч). Примерно тот же порог отмечен и в
фотопериодической реакции T. principium, разви�
вавшихся при длинном дне (рис. 1В, 1Е): разли�
чия между долями диапаузирующего потомства
самок, содержавшихся в течение трех суток при
разных длинных фотопериодах (от 14 до 20 ч) не�
достоверны. Однако (в отличие от особей, разви�
вавшихся при околопороговой длине дня) укоро�
чение фотопериода, влияющего на имаго, от 12 до
4 ч вызывает достоверный рост доли диапаузиру�
ющих особей.

Сравнение этих данных с ранее исследованной
зависимостью доли диапаузирующего потомства
T. principium от фотопериодических условий
преимагинального развития материнских самок
(Резник, Кац, 2004) показывает, что экологиче�
ски значимый порог у имагинальной и куколоч�
ной фотопериодических реакций практически
один и тот же (около 13 ч). Особенность имагиналь�
ной фотопериодической реакции состоит в росте
доли диапаузирующего потомства после содержа�
ния самок в ультракоротких фотопериодах, причем
этот эффект проявляется только у особей, развивав�
шихся при длинном световом дне (рис. 1В, 1Е). 

Trichogramma embryophagum

Дисперсионный анализ результатов опыта с
T. embryophagum (n = 432) показал, что так же, как
и у T. principium, доля диапаузирующего потом�
ства достоверно (p < 0.001) зависит от всех иссле�
дованных факторов, но самым сильным оказа�
лось влияние температурных условий развития
дочернего поколения (df = 1, F = 823), а фотопе�
риодические условия трехдневного содержания
материнских самок влияли на долю диапаузирую�
щего потомства сильнее, чем фотопериодические
условия их преимагинального развития (df = 3,
F = 108 и df = 2, F = 64, соответственно). Досто�
верным (df = 6, F = 7.6, p < 0.001) было также вза�
имодействие фотопериодов, влияющих на имаго
и на преимагинальные стадии развития, но взаи�
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модействие этих факторов с температурой оказа�
лось недостоверным. 

На рис. 2 видно, что общая динамика фотопе�
риодических реакций при развитии потомства
при разных температурах сходна. У самок, содер�
жавшихся в течение 3 дней при коротком дне
(12 ч), во всех вариантах опыта доля диапаузиру�
ющего потомства была относительно выше, чем у
самок, содержавшихся при длинном дне (20 ч).
Дальнейшее сокращение фотопериода, действо�
вавшего на имаго, практически не влияло на
потомство самок, развивавшихся при коротком и
при околопороговом световом дне (рис. 2А, 2Б,
2Г, 2Д). Если самки развивались в условиях длин�
ного дня (рис. 2В, 2Е), то трехдневная экспозиция
при ультракоротких фотопериодах вызывала не�
которую нечеткую динамику доли диапаузирую�
щего потомства (при обеих температурах досто�

верными были различия между 4 и 8, но не между
4 и 12 ч). 

Зависимость диапаузы потомства от фотопе�
риодических условий преимагинального разви�
тия предшествующего поколения носит у T. em�
bryophagum заметно иной характер: доля диапау�
зирующих особей достигает максимума при
развитии материнских самок в коротких фотопе�
риодах (12–15 ч), но при дальнейшем укорочении
светового дня резко снижается, и ультракороткие
фотопериоды стимулируют диапаузу потомства
почти так же слабо, как и длинные (Войнович и
др., 2003). При этом экологически значимый по�
рог имагинальной фотопериодической реакции
T. embryophagum, судя по данным предшествую�
щего исследования (Reznik et al., 2011) составляет
около 16 ч, т.е. практически совпадает с порогом
преимагинальной фотопериодической реакции
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Рис. 1. Влияние трехдневной экспозиции самок Trichogramma principium при разной длине светового дня на долю диа�
паузирующего потомства при разных фотопериодических условиях преимагинального развития материнских особей
и разных температурных режимах развития потомства. По осям абсцисс – длина дня во время трехдневной экспози�
ции самок, по осям ординат – доля диапаузирующего потомства (медианы и квартили). Длина дня во время преима�
гинального развития материнских самок: А и Г – 12 ч, Б и Д – 14 ч, В и Е – 20 ч; температура во время развития потом�
ства: А, Б и В – 13°С, Г, Д и Е – 14°С. Разными буквами на одном графике помечены достоверно различающиеся зна�
чения (p < 0.05, тест Тьюки, примененный к арксинус�трансформированным данным). 
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этого вида (Reznik et al., 2002; Войнович и др.,
2003). 

Обобщая сравнение результатов данной рабо�
ты и нескольких предшествующих исследований,
можно сделать несколько выводов. Во�первых, у
обоих изученных видов трихограмм экологиче�
ски значимые пороги имагинальной и преимаги�
нальной фотопериодических реакций практиче�
ски совпадают, так как обе реакции обеспечивают
одну и ту же адаптацию: рост доли диапаузирую�
щего потомства по мере осеннего сокращения
длины дня. Резкие межвидовые различия между
пороговыми длинами дней также легко объясни�
мы: T. embryophagum обычна в Средней России, а
T. principium обитает только на юге Европы, в
Средней Азии и Южном Казахстане (Сорокина,
2001), где время, оптимальное для индукции диа�
паузы, наступает при гораздо более коротких све�

товых днях. Подобная межвидовая и внутривидо�
вая широтная изменчивость порогов фотоперио�
дических реакций была выявлена у многих видов
насекомых (Данилевский, 1961; Тыщенко, 1977;
Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Чернышев,
1996; Saunders, 2002; Саулич, Волкович, 2004).
Во�вторых, у обоих видов имагинальная фоточув�
ствительность сильнее проявляется у самок, раз�
вивавшихся при длинном или околопороговом
дне. Особи T. principium, развивавшиеся при ко�
ротком 12�часовом дне, вообще не реагируют на
фотопериод (рис. 1), а у T. embryophagum эта реак�
ция выражена гораздо слабее, чем после развития
при 20�часовом дне (рис. 2). Этот факт тоже впол�
не согласуется с предполагаемым адаптивным
смыслом имагинальной фотопериодической ре�
акции. В природе она проявляется, вероятно, осе�
нью у самок, проживших достаточно долго для
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Рис. 2. Влияние трехдневной экспозиции самок Trichogramma embryophagum при разной длине светового дня на долю
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возникновения необходимости увеличения доли
диапаузирующего потомства, и поэтому чувстви�
тельна к сокращению, но не к росту длины свето�
вого дня. Заметим, что реакция преимагинальных
стадий на смену фотопериода у T. principium и
T. embryophagum носит иной характер: при их пе�
ремещении из опыта с коротким фотопериодом в
длинный или наоборот решающее значение име�
ют условия во время 2–3 дней, непосредственно
предшествующих вылету имаго (Иванов, Резник,
2008; Reznik et al., 2011a). Что же касается других
видов насекомых, то у большинства из них пере�
нос фоточувствительной стадии (или стадий) из
короткого светового дня в длинный вызывает бо�
лее четкую и быструю реакцию, чем перенос из
длинного дня в короткий (Тыщенко, 1977; За�
славский, 1984; Виноградова, 1991; Saunders,
2002; Саулич, Волкович, 2004). 

У обоих исследованных видов трихограмм вы�
явлены различия между преимагинальной и има�
гинальной фотопериодическими реакциями, со�
стоящие в том, что взрослые особи относительно
сильнее реагируют на ультракороткие фотопери�
оды. При этом имаго T. principium, куколки кото�
рой реагируют одинаково на 3–6� и 12�часовую
длины дня (Резник, Кац, 2004), в тех же условиях
проявляют тенденцию к росту доли диапаузирую�
щего потомства (рис. 1В, 1Е). Имаго T. embryoph�
agum, у которой ультракороткие фотопериоды
при воздействии на куколок вызывают резкое
ослабление материнской индукции диапаузы
(Войнович и др., 2003), реагируют на короткие и
ультракороткие длины дня практически так же
(рис. 2В, 2Е). Эти различия между реакциями раз�
ных стадий развития трихограмм на ультракороткие
фотопериоды не имеют адаптивного значения, но,
как и в случае сравнения прямой и материнской ре�
акций преимагинальных стадий (Резник и др.,
2011), они свидетельствуют об определенных раз�
личиях между их механизмами. 

Как уже упоминалось выше, детальные иссле�
дования фотопериодических реакций, проявляе�
мых разными стадиями развития одного вида на�
секомых, весьма немногочисленны. Например, у
хорошо изученного модельного вида Calliphora
vicina R.�D., как и у некоторых других видов мух
семейств Calliphoridae и Sarcophagidae, также вы�
явлено взаимодействие личиночной и имаги�
нальной фотопериодических реакций, определя�
ющих материнское влияние на диапаузу потом�
ства, хотя фотопериодические кривые для разных
стадий развития одного вида построены не были
(Saunders, 1966; Виноградова, 1991; Denlinger,
1998; Saunders, 2002; Tachibana, Numata, 2004).

С детерминацией материнского влияния схо�
ден процесс индукции репродуктивной (имаги�
нальной) диапаузы: в обоих случаях информация

о состоянии окружающей среды может быть по�
лучена на протяжении всего развития, а итоговая
реакция проявляется у имаго, причем адаптивно
выгодной является обратимость реакции (индук�
ция репродуктивной диапаузы после периода яй�
цекладки или увеличение тенденции к диапаузе
потомства по мере сокращения длины дня, вос�
принимаемой самками). Регуляция репродуктив�
ной диапаузы хорошо изучена, в частности, у коло�
радского картофельного жука Leptinotarsa decemlin�
eata (Say), но и в данном случае (Горышин и др.,
1985) при анализе зависимости доли диапаузиру�
ющих имаго от длины дня все стадии развития
содержали при одних и тех же режимах, а более
детальный анализ проводили с использованием
ограниченного числа фотопериодов (длинный,
короткий, постепенно или ступенчато сокращаю�
щийся световой день). 

Возвращаясь к цели нашей работы, можно за�
ключить, что имагинальная фоточувствитель�
ность присуща обоим исследованным видам и,
вероятно, может быть обнаружена и у других ви�
дов рода Trichogramma. Взрослые особи проявля�
ли типичную длиннодневную фотопериодиче�
скую реакцию с пороговой длиной дня около 13 ч
у T. principium и около 16 ч у T. embryophagum, что
практически совпадало с порогами фотопериоди�
ческих реакций, выявленных у куколок этих ви�
дов. Однако ультракороткие фотопериоды при
действии на взрослых самок вызывали относи�
тельно более сильную индукцию диапаузы у
потомства, чем при действии на куколок. Таким
образом, у обоих изученных видов трихограмм
кривые куколочной и имагинальной фотоперио�
дических реакций несколько различаются, хотя
практически совпадают в экологически важной
части фотопериодической шкалы. Ранее (Резник
и др., 2011) аналогичные различия были выявле�
ны нами между прямой и опосредованной мате�
ринским влиянием фотопериодическими реак�
циями преимагинальных стадий T. embryophagum. 
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PHOTOPERIODIC RESPONSES OF PUPA AND ADULT DETERMINING
THE MATERNAL INFLUENCE ON PROGENY DIAPAUSE

IN TWO SPECIES OF THE GENUS TRICHOGRAMMA
(HYMENOPTERA, TRICHOGRAMMATIDAE)

N. P. Vaghina, S. Ya. Reznik, N. D. Voinovich
Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg 199034, Russia

e�mail: sreznik@zin.ru

The adult photoperiodic responses of two Trichogramma species were investigated by exposing adults during
3 days to one of the seven light : dark regimes: L : D = 4 : 20, 8 : 16, 12 : 12, 14 : 10, 16 : 8, 18 : 6, and 20 : 4.
The preimaginal stages of these individuals developed under short (L : D = 12 : 12), long (L : D = 20 : 4) or
intermediate photoperiods (L : D = 14 : 10 and L : D = 16 : 8 for Trichogramma principium and T. embryoph�
agum, respectively). The progeny of these females developed under short day L : D = 12 : 12 and at two mod�
erately diapause�inducing temperatures (13 and 14°C for T. principium, 14 and 15°C for T. embryophagum).
In both Trichogramma species developed at both temperatures, the percentage of diapausing prepupae was
significantly dependent both on the photoperiodic conditions of the preimaginal development of the mater�
nal generation and on the photoperiod which influenced the adult females. The adults showed the typical
long�day photoperiodic response with a threshold day lengths of ca 13 h in T. principium and ca 16 h in
T. embryophagum, which practically coincided with the thresholds of the pupal photoperiodic responses of
these species revealed in our previous studies. However, the ultra�short photoperiods (L : D = 4 : 20 and 8 :
16) caused a relatively stronger diapause�inducing effect on the progeny being applied to the adult females
than being applied to the pupae. Thus, in both studied Trichogramma species, the patterns of photoperiodic
responses of pupa and adult were somewhat different although they almost coincided in the “ecologically sig�
nificant” part of the photoperiodic scale. 
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