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Ñåçîííî-öèêëè÷åñêèå àäàïòàöèè ê óñëîâèÿì Àðêòèêè — âàæíàÿ ïðîáëå-
ìà ýêîëîãèè íàñåêîìûõ (Danks, 2004, 2007), â ðåøåíèå êîòîðîé âíåñ áîëü-
øîé âêëàä Å. Ñ. Ñóãîíÿåâ (Ñóãîíÿåâ, 2001; Ñóãîíÿåâ, Âîéíîâè÷, 2001,
2006). Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå âèäû íàñå-
êîìûõ, àäàïòèðóþùèåñÿ ê àðêòè÷åñêèì óñëîâèÿì çà ñ÷åò âíóòðèâèäîâîé
èçìåí÷èâîñòè. Îáúåêò íàøåãî èññëåäîâàíèÿ ñèíÿÿ ìÿñíàÿ ìóõà Calliphora
vicina R.-D. (Diptera, Calliphoridae), îáèòàþùàÿ â ðåãèîíàõ Ãîëàðêòèêè ñ
óìåðåííûì è ñóáòðîïè÷åñêèì êëèìàòîì, ñ÷èòàåòñÿ ôàêóëüòàòèâíî ñèíàíò-
ðîïíûì âèäîì, òàê êàê âñòðå÷àåòñÿ è â íàñåëåííûõ ïóíêòàõ, è â åñòåñòâåí-
íûõ ëàíäøàôòàõ. Ñôåðà èñïîëüçîâàíèÿ êàëëèôîðû ÷åëîâåêîì âêëþ÷àåò
ëþáèòåëüñêîå ðûáîëîâñòâî, îïûëåíèå ðàñòåíèé â çàêðûòîì ãðóíòå, ýêñïåð-
òèçó äàâíîñòè íàñòóïëåíèÿ ñìåðòè â ñóäåáíîé ìåäèöèíå. Êàëëèôîðà íåðåä-
êî èñïîëüçóåòñÿ â êà÷åñòâå ìîäåëüíîãî îáúåêòà äëÿ ðàçíîîáðàçíûõ íàó÷íûõ
èññëåäîâàíèé, â ÷àñòíîñòè äëÿ èçó÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè ñåçîííîé
öèêëè÷íîñòè ðàçâèòèÿ (Âèíîãðàäîâà, 1984, 1991).

Ñåçîííûå öèêëû ðàçâèòèÿ êàëëèôîðû äåòåðìèíèðîâàíû èìàãèíàëüíîé
(ðåïðîäóêòèâíîé) è ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçàìè. Ðåïðîäóêòèâíàÿ äèàïàóçà ðå-
ãóëèðóåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî òåìïåðàòóðîé. Èíäóêöèÿ ëè÷èíî÷íîé äèàïà-
óçû íàõîäèòñÿ ïîä ìàòåðèíñêèì êîíòðîëåì: ïîòîìñòâî ñàìîê, ðàçâèâàâ-
øèõñÿ â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî äíÿ, õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîâûøåííîé ñêëîííî-
ñòüþ ê ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçå. Èç ôàêòîðîâ, äåéñòâóþùèõ íåïîñðåäñòâåííî
íà ëè÷èíêó, ãëàâíîå çíà÷åíèå èìååò òåìïåðàòóðà (äèàïàóçó èíäóöèðóþò
òåìïåðàòóðû íèæå 16—17 °Ñ), òîãäà êàê ðîëü ôîòîïåðèîäèçìà íåçíà÷èòåëü-
íà (Vinogradova, Zinovjeva, 1972; Âèíîãðàäîâà, 1984, 1991; Íåñèí, ×åð-
íûø, 1999; Âèíîãðàäîâà, Ðåçíèê, 2013).

Øèðîêîå ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå C. vicina â ðàçíûõ êëèìàòè÷å-
ñêèõ çîíàõ ïðåäïîëàãàåò ñóùåñòâîâàíèå áîëüøîé ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íî-
ñòè ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ àäàïòàöèé. Äåéñòâèòåëüíî, ýêñïåðèìåíòàëüíûé
àíàëèç 30 ïîïóëÿöèé èç ðàçíûõ ÷àñòåé àðåàëà îáíàðóæèë çíà÷èòåëüíóþ
âíóòðèâèäîâóþ (øèðîòíóþ è âûñîòíóþ) èçìåí÷èâîñòü ïîðîãîâ èíäóêöèè,
ïðîäîëæèòåëüíîñòè è ïðî÷íîñòè ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû (Âèíîãðàäîâà, 1975,
1980, 1991). Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå äèà-
ïàóçû ó ïîïóëÿöèé, îáèòàþùèõ âáëèçè ãðàíèö âèäîâîãî àðåàëà. Ñàìàÿ
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ñåâåðíàÿ èç èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé C. vicina ïðîèñõîäèëà èç Ìóðìàíñêà,
áëèçêîãî ê ñåâåðíîé ãðàíèöå ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîÿ-
âèëàñü âîçìîæíîñòü èññëåäîâàòü ôîòîòåðìè÷åñêèé êîíòðîëü äèàïàóçû ó
ïðåäñòàâèòåëåé äðóãîé àðêòè÷åñêîé ïîïóëÿöèè, çàñåëÿþùåé Ëîôîòåíñêèå
îñòðîâà (Íîðâåãèÿ), ðàñïîëîæåííûå çà Ïîëÿðíûì êðóãîì. Ôåíîëîãèÿ êàë-
ëèôîðû çäåñü õîðîøî èçó÷åíà (Aak et al., 2011a, b). Êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ
Ìóðìàíñêà è Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâîâ ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ, ïîýòîìó
ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ýòèõ ïîïóëÿöèé ïîçâîëèò ïîíÿòü îñîáåííîñòè ñå-
çîííîãî ðàçâèòèÿ êàëëèôîðû.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû îñîáè èç òðåòüåãî è ÷åòâåðòîãî ïîêîëåíèé ëàáîðàòîðíîé
ëèíèè C. vicina, ïðîèñõîäÿùåé îò ìóõ, ñîáðàííûõ íà Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâàõ (Ñåâåð-
íàÿ Íîðâåãèÿ). Îïûòû ïðîâîäèëèñü â òåðìîñòàòèðîâàííûõ êàìåðàõ Ëàáîðàòîðèè
ýêñïåðèìåíòàëüíîé ýíòîìîëîãèè Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÐÀÍ. Ìóõè, ñîäåðæàâ-
øèåñÿ â ãàçîâûõ ñàäêàõ (25 � 15 � 25 ñì), ðåãóëÿðíî ïîëó÷àëè âîäó, áåëêîâîå (ñâè-
íûå ïî÷êè) è óãëåâîäíîå (ñàõàð) ïèòàíèå. Ëè÷èíîê ïîìåùàëè â 0.5-ëèòðîâûå êîí-
òåéíåðû ñ óâëàæíåííûìè îïèëêàìè è êîðìèëè ïî÷êàìè, êîòîðûå äîáàâëÿëè ïî
ìåðå íåîáõîäèìîñòè. Ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ ïèòàíèÿ è î÷èùåíèÿ çîáà ëè÷èíîê ïåðå-
íîñèëè â ÷èñòûå îïèëêè. Â ïåðâîé ñåðèè îïûòîâ èçó÷àëè âëèÿíèå ðàçíûõ òåìïåðà-
òóð (îò 12 äî 23 °C) íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê, ïðîèñõîäÿùèõ îò ìóõ, ðàçâèâàâ-
øèõñÿ ïðè 20 °C è ïðè äëèííîì (18 ÷) äíå. Âî âòîðîé ñåðèè îïûòîâ ìóõ ñîäåðæàëè
ïðè 20 °C è ïðè äëèíàõ äíÿ 12, 14, 16, 18, 20 è 22 ÷. ßéöåêëàäêè, îòëîæåííûå íå-
ñêîëüêèìè ñàìêàìè â òå÷åíèå 6 ÷, äî âûõîäà ëè÷èíîê ñîäåðæàëè â òåìíîòå ïðè 12 °Ñ, à
âûøåäøèõ ëè÷èíîê 1-ãî âîçðàñòà ðàñïðåäåëÿëè ïî ðàçëè÷íûì òåìïåðàòóðíûì ðå-
æèìàì, êîòîðûå ïîäðîáíî îïèñàíû íèæå ïðè èçëîæåíèè ðåçóëüòàòîâ ñîîòâåòñòâó-
þùèõ îïûòîâ. Êàæäûé èç âàðèàíòîâ (ôîòîòåðìè÷åñêèõ ðåæèìîâ) êàæäîãî îïûòà
áûë ïðîâåäåí íå ìåíåå ÷åì â 3 ïîâòîðíîñòÿõ (ïîâòîðíîñòüþ îïûòà ñ÷èòàëàñü êîãîðòà
ëè÷èíîê, âûøåäøèõ èç îäíîé ãðóïïîâîé ÿéöåêëàäêè). Ïî çàâåðøåíèè ïèòàíèÿ ëè-
÷èíîê ðåãóëÿðíî ïîäñ÷èòûâàëè êîëè÷åñòâî îáðàçîâàâøèõñÿ ïóïàðèåâ (îòäåëüíî äëÿ
êàæäîé ïîâòîðíîñòè êàæäîãî âàðèàíòà îïûòà), à â êîíöå ýêñïåðèìåíòà ïîäñ÷èòûâà-
ëè òàêæå îñòàâøèõñÿ æèâûõ ëè÷èíîê, íå îáðàçîâàâøèõ ïóïàðèé. Â îáùåé ñëîæíî-
ñòè â îïûòå áûëî èñïîëüçîâàíî îêîëî 25 000 ëè÷èíîê. Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà
äàííûõ ïðîâåäåíà ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû SYSTAT.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

Äëÿ óñòàíîâëåíèÿ âëèÿíèÿ òåìïåðàòóðû íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê
áûëè èñïîëüçîâàíû ðåçóëüòàòû âñåõ îïûòîâ, ïðîâåäåííûõ ïðè òåìïåðà-
òóðàõ îò 8 äî 23 °C, íåçàâèñèìî îò ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ñîäåðæàíèÿ
ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ, ïðè ýòîì ó÷èòûâàëè òîëüêî äàííûå ïî àêòèâíî
ðàçâèâàþùåéñÿ (íå äèàïàóçèðóþùåé) ôðàêöèè ëè÷èíîê, à â êà÷åñòâå åäè-
íèöû ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà ðàññìàòðèâàëè ñðåäíþþ äëÿ ïîâòîðíîñòè.
Êàê âèäíî íà ðèñ. 1, ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ (îò ÿéöà äî ñòàäèè ïóïàðèÿ) â èññëå-
äîâàííîì èíòåðâàëå òåìïåðàòóð äîñòàòî÷íî õîðîøî (r = 0.95, n = 69) àï-
ïðîêñèìèðóåòñÿ ëèíåéíîé ðåãðåññèåé ñ êîýôôèöèåíòîì òåðìîëàáèëüíîñòè
0.625 ± 0.024 è íèæíèì ïîðîãîì ðàçâèòèÿ 4.5 ± 0.6 °C, ñóììà ýôôåêòèâ-
íûõ òåìïåðàòóð ñîñòàâèëà îêîëî 160 ãðàä.-äíåé.

Çàìåòèì, ÷òî âûøåïðèâåäåííûå äàííûå îòíîñÿòñÿ òîëüêî ê ôðàêöèè àê-
òèâíî (áåç äèàïàóçû) ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê, êîòîðàÿ ïðè òåìïåðàòóðàõ
îò 18 äî 23 °C ñîñòàâëÿëà 100 % èññëåäîâàííûõ âûáîðîê: âñå îñîáè ïî÷òè
ñèíõðîííî ïðåâðàùàëèñü â ïóïàðèè â òå÷åíèå 15—20 äíåé ïîñëå ÿéöåêëàä-
êè (ðèñ. 2, ä—æ). Ïðè 15 °C îñíîâíàÿ ìàññà (îêîëî 80 %) ëè÷èíîê òàêæå
ðàçâèâàëàñü àêòèâíî è ïðåâðàòèëàñü ïóïàðèè â òå÷åíèå 30 äíåé, îäíàêî ðàç-
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âèòèå îñòàâøèõñÿ çàäåðæàëîñü âïëîòü äî 100-ãî äíÿ (ðèñ. 2, ã). Ïðè 12 °C
äîëÿ àêòèâíî ðàçâèâàâøèõñÿ îñîáåé óìåíüøèëàñü äî 64 %, à çàäåðæêà ðàç-
âèòèÿ äèàïàóçèðîâàâøèõ óâåëè÷èëàñü (÷åòêàÿ ãðàíèöà ìåæäó ïóïàðèàöèåé
àêòèâíîé è äèàïàóçèðóþùåé ôðàêöèé, ïðèõîäÿùàÿñÿ íà 40—50-é äíè ñ
ìîìåíòà îòêëàäêè ÿèö, õîðîøî âèäíà íà ðèñ. 2, â). Äàëüíåéøåå ïîíèæåíèå
òåìïåðàòóðû äî 10 è 8 °C (ðèñ. 2, à, á) óñèëèëî ýòó òåíäåíöèþ, ñîêðàòèâ
äîëþ àêòèâíî ðàçâèâàâøèõñÿ îñîáåé äî 22 è 4 % ñîîòâåòñòâåííî, òîãäà êàê
ïóïàðèàöèÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê ñèëüíî çàäåðæàëàñü (ïðè
ýòèõ òåìïåðàòóðàõ ãðàíèöà ìåæäó âðåìåíåì îáðàçîâàíèÿ ïóïàðèåâ ó àêòèâ-
íî ðàçâèâàâøèõñÿ è äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé ïðèøëàñü íà 50—60-é äíè ñ
ìîìåíòà îòêëàäêè ÿèö). Áîëåå òîãî, êàê âèäíî íà ðèñ. 2, à—â, ïðè òåìïåðà-
òóðàõ 8—12 °C ñðåäè äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê íàìå÷àåòñÿ ðàçäåëåíèå íà
äâå ôðàêöèè, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ãëóáèíå äèàïàóçû, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â ïî-
ÿâëåíèè óæå íå äâóõ, à òðåõ «âîëí» ïóïàðèàöèè. Ïåðâàÿ èç íèõ, êàê óæå
óïîìèíàëîñü, ñîîòâåòñòâóåò àêòèâíî ðàçâèâàâøèìñÿ îñîáÿì (èõ äîëÿ óâåëè-
÷èâàåòñÿ ñ ðîñòîì òåìïåðàòóðû), à 2-ÿ è 3-ÿ «âîëíû», ãðàíèöà ìåæäó êî-
òîðûìè ïðèõîäèòñÿ íà 70—90-é äíè ñ ìîìåíòà âûõîäà ëè÷èíîê èç ÿéöà,
âîçìîæíî, ñîîòâåòñòâóþò äâóì ôðàêöèÿì äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê, ðàç-
ëè÷àþùèìñÿ ïî ãëóáèíå äèàïàóçû.

Äèôôåðåíöèàöèþ ïî ãëóáèíå ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû ïîäòâåðæäàþò îïû-
òû ñ èíäóöèðîâàííîé è ñïîíòàííîé ðåàêòèâàöèåé ëè÷èíîê. Â ïåðâîì îïûòå
(ðèñ. 3) ëè÷èíêè, âûøåäøèå èç ÿèö, îòëîæåííûõ ñàìêàìè, ðàçâèâàâøèìè-
ñÿ â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî äíÿ (14 ÷), ñíà÷àëà ðàçâèâàëèñü â òåìíîòå ïðè 8 °C,
à â âîçðàñòå 37 äíåé áûëè ïåðåíåñåíû â áîëåå âûñîêèå òåìïåðàòóðû. Ïðè
ýòîì ðåçêîå ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû äî 20 è 25 °C âûçûâàëî äðóæíóþ ðå-
àêòèâàöèþ âñåõ äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê â òå÷åíèå ñîîòâåòñòâåííî 11 è
5 äíåé (ðèñ. 3, â, ã), à ïðè òåìïåðàòóðå 12 °C ìîæíî áûëî íàáëþäàòü äâå
ôðàêöèè äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê, ãðàíèöà ìåæäó êîòîðûìè ïðèõîäè-
ëàñü ïðèìåðíî íà 18-é äåíü ñ ìîìåíòà ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû (ðèñ. 3, à).

Ïîäîáíàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ äâóõ ôðàêöèé ëè÷èíîê, ðàçëè÷àþùèõñÿ ãëó-
áèíîé äèàïàóçû, íàáëþäàëàñü è âî âòîðîì îïûòå, êîãäà ðàçâèòèå ëè÷èíîê
ïðîõîäèëî ïðè ïîñòîÿííîé íèçêîé òåìïåðàòóðå 2—4 °C. Ïðè òàêèõ óñëîâè-
ÿõ âñå ëè÷èíêè, î÷åâèäíî, äèàïàóçèðîâàëè, à çàòåì íàáëþäàëàñü ñïîíòàí-
íàÿ ðåàêòèâàöèÿ: îêîëî ïîëîâèíû îñîáåé ïðåâðàòèëèñü â ïóïàðèè â òå÷åíèå
ïåðâûõ 180 äíåé ïîñëå ÿéöåêëàäêè, à ïóïàðèàöèÿ âòîðîé ôðàêöèè ðàñòÿ-
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Ðèñ. 1. Ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê èç ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿöèè Calliphora vicina R.-D.

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — òåìïåðàòóðà (°Ñ). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ îò îòêëàäêè ÿéöà äî
ñòàäèè ïóïàðèÿ (%). Ïîêàçàíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå, ñðåäíèå îòêëîíåíèÿ è ëèíèÿ ðåãðåññèè (Y = 0.625,

X — 2.8, r = 0.95, n = 69).



íóëàñü áîëåå ÷åì äî 300-ãî äíÿ (ðèñ. 4). Èíòåðåñíî, ÷òî äàæå ïðè òàêîé íèç-
êîé òåìïåðàòóðå (íàïîìíèì, ÷òî íèæíèé ïîðîã ðàçâèòèÿ, ðàññ÷èòàííûé íà
îñíîâàíèè óðàâíåíèÿ ðåãðåññèè, ñîñòàâèë 4.5 °C) â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðî-
èñõîäèëî äàëüíåéøåå ðàçâèòèå êóêîëîê è ñïóñòÿ 7 ìåñ ïîñëå âûõîäà ëè÷è-
íîê èç ÿèö ïîÿâèëèñü åäèíè÷íûå èìàãî.

Â ïîñëåäíåì îïûòå (ðèñ. 5) áûëî èññëåäîâàíî ñîâìåñòíîå âîçäåéñòâèå
ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé ñîäåðæàíèÿ ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ è òåìïå-
ðàòóðíûõ óñëîâèé ðàçâèòèÿ äî÷åðíèõ ëè÷èíîê íà ôîðìèðîâàíèå äèàïàóçû.
Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå íèçêàÿ (îêîëî 30 %) äîëÿ ëè÷èíîê, äèàïàóçèðî-
âàâøèõ ïðè 12 °C (èìåííî ýòà òåìïåðàòóðà îáû÷íî èñïîëüçóåòñÿ äëÿ òåñòè-
ðîâàíèÿ ñêëîííîñòè ê äèàïàóçå ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé êàëëèôîðû). Ïîýòîìó
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Ðèñ. 2. Äèíàìèêà ïóïàðèàöèè ëè÷èíîê èç ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿöèè Calliphora vicina R.-D. ïðè
ðàçëè÷íûõ òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ ðàçâèòèÿ.

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — âðåìÿ (äíè, ñåðåäèíû èíòåðâàëîâ). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — äîëÿ ïóïàðèåâ, îáðà-
çîâàâøèõñÿ íà ïðîòÿæåíèè äàííîãî èíòåðâàëà (%). Òåìïåðàòóðíûå ðåæèìû óêàçàíû íà ãðàôèêàõ.



â äàëüíåéøèõ òåñòàõ ëè÷èíêè ðàçâèâàëèñü ïðè áîëåå íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ:
8 è 10 °C. Ïîëó÷åííûå ôîòîïåðèîäè÷åñêèå êðèâûå (ðèñ. 5, à) î÷åíü ïîõîæè,
õîòÿ áîëåå íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê, êàê è ñëåäîâàëî îæè-
äàòü, ñïîñîáñòâîâàëà ïîâûøåíèþ äîëè äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé. Â öåëîì
ìàòåðèíñêàÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ îñîáåé èç ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿ-
öèè Ñ. vicina õàðàêòåðèçóåòñÿ îòíîñèòåëüíî âûñîêîé äîëåé äèàïàóçèðóþ-
ùåãî ïîòîìñòâà äàæå ó ñàìîê, ñîäåðæàùèõñÿ â óñëîâèÿõ äëèííîãî (20 ÷)
ñâåòîâîãî äíÿ, íàáëþäàþùåãîñÿ íà äàííîé øèðîòå â èþíå è àâãóñòå. Òàêàÿ
ñèòóàöèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò îá îñëàáëåíèè ìàòåðèíñêîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé
ðåàêöèè è ñîîòâåòñòâóþùåì óñèëåíèè ðîëè ïðÿìîãî âëèÿíèÿ òåìïåðàòóðû
íà ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê.
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Ðèñ. 3. Äèíàìèêà èíäóöèðîâàííîé ðåàêòèâàöèè ëè÷èíîê èç ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿöèè Calli-
phora vicina R.-D. ïðè òåìïåðàòóðàõ 12, 15, 20 è 25 °Ñ.

Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.
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Ðèñ. 4. Äèíàìèêà ñïîíòàííîé ðåàêòèâàöèè ëè÷èíîê èç ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿöèè Calliphora
vicina R.-D.

Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.

Ðèñ. 5. Äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê Calliphora vicina R.-D. ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðíûõ ðå-
æèìàõ èõ ðàçâèòèÿ è ïðè ðàçíûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ñîäåðæàíèÿ ìàòåðèíñêèõ ñà-

ìîê.

Ïî ãîðèçîíòàëüíîé îñè — ôîòîïåðèîäè÷åñêèå óñëîâèÿ ñîäåðæàíèÿ ìàòåðèíñêîãî ïîêîëåíèÿ (äëèíà
äíÿ, ÷). Ïî âåðòèêàëüíîé îñè — äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê â ïîòîìñòâå (%). à — îñîáè èç ëîôîòåí-
ñêîé ïîïóëÿöèè. Òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê: 1 — 8 °Ñ (ñèìâîëû — îòäåëüíûå ïîâòîðíîñòè,
ëèíèÿ ñîîòâåòñòâóåò ñðåäíèì äàííûì), 2 — 10 °Ñ (ñèìâîëû — îòäåëüíûå ïîâòîðíîñòè, ëèíèÿ ñîîòâåòñòâóåò
ñðåäíèì äàííûì), 3 — 12 °Ñ (îòäåëüíûå ïîâòîðíîñòè), 4 — 15 °Ñ (îòäåëüíûå ïîâòîðíîñòè). Äàííûå äëÿ òåì-
ïåðàòóð 12 è 15 °Ñ íåìíîãî ñìåùåíû âäîëü ãîðèçîíòàëüíîé îñè. á — îñîáè èç ìóðìàíñêîé ïîïóëÿöèè (ëè-

÷èíêè ðàçâèâàëèñü ïðè 12 °C, äàííûå èç: Âèíîãðàäîâà, 1991).



ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Ïî Ëîôîòåíñêèì îñòðîâàì ïðîõîäèò ñåâåðíàÿ ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ
êàëëèôîðû. Ýòîò àðõèïåëàã ðàñïîëîæåí ñåâåðíåå Ïîëÿðíîãî êðóãà (67—
68°), íî íàõîäèòñÿ â çîíå âëèÿíèÿ òåïëîãî òå÷åíèÿ Ãîëüôñòðèì, ÷òî îïðå-
äåëÿåò îêåàíè÷åñêèé êëèìàò îñòðîâîâ ñ ìÿãêîé çèìîé è õîëîäíûì ëåòîì.
Òåìïåðàòóðà ÿíâàðÿ êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ 0—4 °C, à èþëÿ — 8—
16 °C. Äëèòåëüíîñòü ïåðèîäîâ ïîëÿðíîé íî÷è è ïîëÿðíîãî äíÿ îòíîñèòåëüíî
íåâåëèêà.

Ñåçîííûé öèêë ðàçâèòèÿ êàëëèôîðû òåñíî ñâÿçàí ñ òðàäèöèîííûì çàíÿ-
òèåì ìåñòíîãî íàñåëåíèÿ — ëîâîì è âûñóøèâàíèåì òðåñêè, êîòîðàÿ ïðèõî-
äèò ñþäà íà íåðåñò â ìàðòå—àïðåëå. Áîëüøèå ýêîíîìè÷åñêèå ïîòåðè (1—
2 ìëí åâðî â ãîä) îò ïîâðåæäåíèÿ âÿëÿùåéñÿ ðûáû ëè÷èíêàìè êàëëèôî-
ðû ÿâèëèñü ïðè÷èíîé äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ôåíîëîãèè ìóõ (Aak et al.,
2011a, b). Áûëî âûÿñíåíî, ÷òî çèìóþò íà Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâàõ ëè÷èíêè,
ïóïàðèè è èìàãî C. vicina, ïðè ýòîì âçðîñëûå îñîáè âñòðå÷àþòñÿ íà ïðîòÿ-
æåíèè âñåãî ñåçîíà. Íåáîëüøîé âåñåííèé ïèê ë¸òà ôîðìèðóþò ìóõè, çèìî-
âàâøèå íà ñòàäèè èìàãî, è îñîáè, âûëåòåâøèå èç ïåðåçèìîâàâøèõ ïóïàðè-
åâ. Ýòè ìóõè îòêëàäûâàþò ÿéöà íà ñûðóþ ðûáó, ðàçâèòèå ëè÷èíîê ïðîèñõî-
äèò ìåäëåííî èç-çà íèçêîé òåìïåðàòóðû (ñðåäíåìåñÿ÷íàÿ òåìïåðàòóðà â
àïðåëå—èþíå êîëåáëåòñÿ îò 2 äî 10 °C). Â èþíå ëè÷èíêè çàêàí÷èâàþò ïèòà-
íèå, óõîäÿò èç ðûáû â ïî÷âó, è â èþëå (ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà 13.6 °C) ïðîèñ-
õîäèò âûëåò ìóõ. Â òåïëîå ëåòî, êîãäà òåìïåðàòóðà ïðåâûøàåò îáû÷íóþ äëÿ
ýòèõ ìåñò ïî êðàéíåé ìåðå íà 2 °C, ìóõè óñïåâàþò ñîçðåòü è îòëîæèòü ÿéöà â
ýòîì æå ãîäó, ò. å. äàþò íà÷àëî 2-ìó ïîêîëåíèþ. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå îíè
óõîäÿò íà çèìîâêó â ñîñòîÿíèè ðåïðîäóêòèâíîé äèàïàóçû è ðàçìíîæàþòñÿ
òîëüêî ñëåäóþùåé âåñíîé. Ñîãëàñíî ìíåíèþ âûøåóïîìÿíóòûõ àâòîðîâ,
á *îëüøàÿ ÷àñòü ïîòîìñòâà, ïðîèçâåäåííîãî â ïåðâîå ëåòî è îñåíüþ, ðàçâèâà-
åòñÿ áåç ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû è îáðàçóåò ïóïàðèè çèìîé, à èìàãî âûëåòàþò
âåñíîé ñëåäóþùåãî ãîäà. Îäíàêî íàøè ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè, ÷òî ëîôî-
òåíñêàÿ êàëëèôîðà ñïîñîáíà ôîðìèðîâàòü ëè÷èíî÷íóþ äèàïàóçó ðàçíîé
ïðî÷íîñòè, ðàçâèâàÿñü ïðè 8—10 °C è áîëåå íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ. Ñïîíòàí-
íàÿ ðåàêòèâàöèÿ òàêèõ ëè÷èíîê îñóùåñòâëÿåòñÿ â òå÷åíèå 2—5 ìåñ ñ ìî-
ìåíòà ÿéöåêëàäêè è óñêîðÿåòñÿ ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû.

Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ñðàâíåíèå ôîòîòåðìè÷åñêèõ ðåàêöèé,
êîíòðîëèðóþùèõ ëè÷èíî÷íóþ äèàïàóçó ó ëîôîòåíñêîé ïîïóëÿöèè C. vicina
è ó ðàíåå èññëåäîâàííîé (Âèíîãðàäîâà, 1991) ïîïóëÿöèè èç Ìóðìàíñêà
(69° ñ. ø., 33° â. ä.). Ýòè ìåñòíîñòè, ðàñïîëîæåííûå íà îäíîé øèðîòå, ñó-
ùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè, ïðåæäå âñåãî — äëè-
òåëüíîñòüþ è èíòåíñèâíîñòüþ ìîðîçîâ. Åñëè âåëè÷èíû ñðåäíåìåñÿ÷íûõ
òåìïåðàòóð âîçäóõà ñ àïðåëÿ ïî ñåíòÿáðü âïîëíå ñðàâíèìû, èçìåíÿÿñü ïî
ìåñÿöàì â ïðåäåëàõ îò 2 äî 12.6 °Ñ, òî ïîçäíåé îñåíüþ è çèìîé îíè ñèëüíî
ðàçëè÷àþòñÿ. Â Ìóðìàíñêå ìîðîçíûé ïåðèîä ñî ñðåäíåìåñÿ÷íûìè òåìïåðà-
òóðàìè âîçäóõà îò –3 äî –11 °C ñîñòàâëÿåò 6 ìåñ, à íà Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâàõ
â ýòî âðåìÿ íàáëþäàþòñÿ ïîëîæèòåëüíûå ñðåäíåìåñÿ÷íûå òåìïåðàòóðû îò
0.2 äî 7.1 °C. Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè ìóðìàíñêîé è ëîôîòåíñêîé ïîïó-
ëÿöèé êàëëèôîðû î÷åíü ïîõîæè è õàðàêòåðèçóþòñÿ âûðàæåííîé ñêëîííî-
ñòüþ ê äèàïàóçå ïîòîìñòâà, íàáëþäàþùåéñÿ äàæå ó ñàìîê, ñîäåðæàâøèõñÿ
ïðè äëèííûõ ñâåòîâûõ äíÿõ (ñð. ðèñ. 5, à è 5, á), õîòÿ ëè÷èíêè ìóðìàíñêîé
ïîïóëÿöèè ðàçâèâàëèñü ïðè 12 °C, à ëîôîòåíñêîé — ïðè 8 è 10 °C. Îäíàêî
ýòè ïîïóëÿöèè çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî èíòåíñèâíîñòè äèàïàóçû, ÷òî
õîðîøî âèäíî ïðè ñðàâíåíèè âðåìåíè, íåîáõîäèìîãî äëÿ ïðåêðàùåíèÿ äèà-
ïàóçû (ïóïàðèàöèè) â îòâåò íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû. Íàïðèìåð, ó ìóð-
ìàíñêîé êàëëèôîðû ïðè ïåðåìåùåíèè äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê èç 5
â 12 °C â òå÷åíèå 20 äíåé îáðàçóþò ïóïàðèè â ñðåäíåì 20 % ëè÷èíîê (Âèíî-
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ãðàäîâà, 1991), à ó ëîôîòåíñêîé êàëëèôîðû — 47 % îñîáåé (ðèñ. 3, à).
Ó ìóðìàíñêîé êàëëèôîðû ïðè ïåðåíîñå â 20 °C çà 10 äíåé ïóïàðèçóþòñÿ
35 %, à ó ëîôîòåíñêîé êàëëèôîðû — ïî÷òè 100 % îñîáåé (ðèñ. 3, â).

Ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ àäàïòàöèé íàñåêî-
ìûõ äàâíî ïðèâëåêàëà âíèìàíèå ó÷åíûõ è äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åíà (Äà-
íèëåâñêèé, 1961; Tauber et al., 1986; Saunders et al., 2002; Ñàóëè÷, Âîëêî-
âè÷, 2004). Àíàëèç ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñêëîííîñòè ê ëè÷èíî÷íîé
äèàïàóçå è åå ñâîéñòâ ó 16 ïîïóëÿöèé êàëëèôîðû, îáèòàþùèõ íà çíà÷èòåëü-
íîé òåððèòîðèè (îò 60 äî 38° ñ. ø. è îò 30 äî 69° â. ä.), âûÿâèë ñóùåñòâî-
âàíèå øèðîòíîãî è âûñîòíîãî ãðàäèåíòîâ, ñâÿçàííûõ ñ êëèìàòè÷åñêèìè
óñëîâèÿìè (Âèíîãðàäîâà, 1980, 1991; Vinogradova, 1986). Îêàçàëîñü, ÷òî
ãëóáèíà äèàïàóçû, îöåíèâàåìàÿ ïî ðåàêöèè íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû,
õàðàêòåðèçîâàëàñü ñèëüíîé çàâèñèìîñòüþ îò äëèòåëüíîñòè ìîðîçíîãî ïåðè-
îäà. Î÷åâèäíî, èìåííî ýòà çàêîíîìåðíîñòü äåòåðìèíèðóåò ðàçëè÷èÿ â ãëó-
áèíå ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû ìåæäó ëîôîòåíñêîé è ìóðìàíñêîé ïîïóëÿ-
öèÿìè. Îòíîñèòåëüíî ìÿãêîé çèìîé, îòñóòñòâèåì äëèòåëüíûõ è ñèëüíûõ
ìîðîçîâ, âåðîÿòíî, îáúÿñíÿåòñÿ è íàëè÷èå èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû, êîòî-
ðàÿ òàêæå, ïî ìíåíèþ ìåñòíûõ èññëåäîâàòåëåé (Aak et al., 2011a, 2011b),
ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê àäàïòàöèÿ ê ïèòàíèþ ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê
ðûáîé, êîòîðóþ ëîâÿò è íà÷èíàþò âûñóøèâàòü ðàííåé âåñíîé. Òàêèì îáðà-
çîì, ðåçêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè â ðàçíûõ ðåãèîíàõ
îáèòàíèÿ êàëëèôîðû, ðàñïîëîæåííûõ ó ñåâåðíîé ãðàíèöû àðåàëà, äèêòóþò
ðàçíûå ñòðàòåãèè ñåçîííî-öèêëè÷åñêèõ àäàïòàöèé ýòîãî âèäà.

ÂÛÂÎÄÛ

1. Âïåðâûå ýêñïåðèìåíòàëüíî èçó÷åíà ôîòîòåðìè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêî-
ðîñòè ðàçâèòèÿ è ôîðìèðîâàíèÿ ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû ó çàïîëÿðíîé ïîïó-
ëÿöèè Calliphora vicina èç Ñåâåðíîé Íîðâåãèè (Ëîôîòåíñêèå îñòðîâà). Ñêî-
ðîñòü ðàçâèòèÿ îò îòêëàäêè ÿéöà äî ïóïàðèÿ â ïðåäåëàõ òåìïåðàòóð îò 8 äî
23 °C àïïðîêñèìèðóåòñÿ óðàâíåíèåì ëèíåéíîé ðåãðåññèè ñ êîýôôèöèåíòîì
òåðìîëàáèëüíîñòè 0.625 ± 0.024 è íèæíèì ïîðîãîì ðàçâèòèÿ 4.5 ± 0.6 °C,
ñóììà ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð ñîñòàâëÿåò îêîëî 160 ãðàä.-äíåé.

2. Ìàòåðèíñêàÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ èíäóöèðóåò ëè÷èíî÷íóþ
äèàïàóçó ó çíà÷èòåëüíîé äîëè îñîáåé òîëüêî ïðè ðàçâèòèè ñàìèõ ëè÷èíîê
ïðè òåìïåðàòóðàõ îò 4 äî 10 °C. Ïðè ýòîì âûñîêàÿ äîëÿ äèàïàóçèðóþùèõ
ëè÷èíîê íàáëþäàåòñÿ è â ïîòîìñòâå ñàìîê, ðàçâèâàâøèõñÿ â óñëîâèÿõ äëèí-
íîãî äíÿ.

3. Ãëóáèíà ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû çíà÷èòåëüíî âàðüèðóåò, ÷òî âûðàæàåò-
ñÿ â ñóùåñòâîâàíèè äâóõ ôðàêöèé äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê, ðàçëè÷àþ-
ùèõñÿ ïî âðåìåíè îáðàçîâàíèÿ ïóïàðèåâ êàê ïðè ñïîíòàííîé, òàê è ïðè èí-
äóöèðîâàííîé (ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû) ðåàêòèâàöèè.
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SUMMARY

Photothermal control of the rate of development and of the induction of the
larval diapause in the arctic population of Calliphora vicina from Lofoten Is-
lands (Northern Norway) was studied in laboratory conditions. In the tempera-
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ture range from 8 to 23 °C, the rate of development of the studied population
from egg to puparium stage can be well (r = 0.95) approximated by linear reg-
ression. The sum of effective temperatures was about 160 degree-days with the
lower development threshold of 4.5 ± 0.6 °Ñ. The maternal photoperiodic res-
ponse induced the larval diapause in a significant fraction of individuals only
when larvae developed at temperatures of 4—10 °C, relatively high proportion
of diapausing larvae was recorded even in the progeny of females that were kept
under long day conditions. The intensity of the larval diapause was very variab-
le that was particularly manifested in the separation of the two fractions of dia-
pausing larvae differing in the time of pupariation during both spontaneous
and induced reactivation.
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