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(HETEROPTERA, PENTATOMIDAE) ÓÌÅÐÅÍÍÎÃÎ ÏÎßÑÀ

[A. Kh. SAUL ICH a. D. L. MUSOL IN. DIAPAUSE IN THE SEASONAL CYCLE OF STINK BUGS

(HETEROPTERA, PENTATOMIDAE) FROM THE TEMPERATE ZONE]

Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, äèàïàóçà — ýòî ãîðìîíàëüíî
îáóñëîâëåííîå ñîñòîÿíèå îðãàíèçìà, êîòîðîå õàðàêòåðèçóåòñÿ êîìïëåêñîì
ìîðôîëîãè÷åñêèõ, ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ïîâåäåí÷åñêèõ îñîáåííîñòåé, èçâåñò-
íûì êàê «ñèíäðîì äèàïàóçû» (Tauber et al., 1986). ßâëåíèÿ, àíàëîãè÷íûå
äèàïàóçå, îáíàðóæåíû â ðàçíûõ ãðóïïàõ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. Îíè ìîãóò
ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àòüñÿ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ, íî ðåøàþò îäíó è òó æå ýêîëî-
ãè÷åñêóþ çàäà÷ó — ïðèñïîñîáëåíèå ê ðèòìó êëèìàòà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ýòà ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêàÿ àäàïòàöèÿ â áîëüøåé ñòåïåíè èçó÷åíà ó íàñå-
êîìûõ, ÷åì ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò îáøèðíàÿ ëèòåðà-
òóðà, êàñàþùàÿñÿ êàê ñàìîé ïðîáëåìû, òàê è îñîáåííîñòåé ýòîãî ñîñòîÿíèÿ
â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Îäíàêî ñòåïåíü èçó÷åííîñòè îòäåëü-
íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï äàæå ñðåäè íàñåêîìûõ ñèëüíî ðàçëè÷àåòñÿ.
Òàê, ïîëóæåñòêîêðûëûå (Heteroptera) çàìåòíî óñòóïàþò â ýòîì îòíîøåíèè
òàêèì îòðÿäàì êàê ÷åøóåêðûëûå (Lepidoptera) èëè äâóêðûëûå (Diptera) è
ïî êîëè÷åñòâó èçó÷åííûõ âèäîâ, è ïî ãëóáèíå èññëåäîâàíèÿ, õîòÿ îòíîñÿòñÿ
ê ÷èñëó íàèáîëåå êðóïíûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ, õàðàêòåðèçóþòñÿ ÷ðåçâû-
÷àéíûì ðàçíîîáðàçèåì ñåçîííûõ àäàïòàöèé è èìåþò áîëüøîå ýêîíîìè÷å-
ñêîå çíà÷åíèå (Schuh, Slater, 1995; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1996; Panizzi et al.,
2000; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à). Â äàííîé ñòàòüå âïåðâûå â ìèðîâîé ëèòåðà-
òóðå ðàññìîòðåíû îñîáåííîñòè äèàïàóçû è ñîïðÿæåííûõ ñ íåé ÿâëåíèé ó
ïðåäñòàâèòåëåé îòäåëüíîãî ñåìåéñòâà — ùèòíèêîâ (Pentatomidae).

Ùèòíèêè — òðåòüå ïî ðàçìåðó ñåìåéñòâî ïîëóæåñòêîêðûëûõ, âêëþ÷à-
þùåå ïðèìåðíî 4700 âèäîâ (áîëåå 10 % îò ñîñòàâà âñåãî îòðÿäà) 900 ðîäîâ
èç 8—11 ïîäñåìåéñòâ (Ãàïîí, 2008; Henry, 2009; Âèíîêóðîâ è äð., 2010).
Íåñìîòðÿ íà îòíîñèòåëüíî êðóïíûå ðàçìåðû ùèòíèêîâ è øèðîêóþ äîñòóï-
íîñòü äëÿ èçó÷åíèÿ âèäîâ ýòîãî ñåìåéñòâà, áîëåå èëè ìåíåå ïîäðîáíî èññëå-
äîâàíî ëèøü íåáîëüøîå èõ ÷èñëî èç 3 ïîäñåìåéñòâ — Asopinae (= Stiretri-
nae), Podopinae è Pentatominae. Äâà ïåðâûõ ïîäñåìåéñòâà ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèå è ìîðôîëîãè÷åñêè öåëüíûå ãðóïïû, íàñ÷è-
òûâàþùèå íå áîëåå ÷åì ïî 300 âèäîâ, òîãäà êàê Pentatominae ñ áîëåå ÷åì
3000 âèäîâ, âèäèìî, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñáîðíóþ ãðóïïó (Ãàïîí, 2008).

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — îáîáùèòü ëèòåðàòóðíûå è ñîáñòâåííûå ýêñïå-
ðèìåíòàëüíûå äàííûå îá îñîáåííîñòÿõ äèàïàóçû è åå ðåãóëÿöèè ó ïðåäñòà-
âèòåëåé óêàçàííûõ 3 ïîäñåìåéñòâ ùèòíèêîâ è îöåíèòü ñòåïåíü ñõîäñòâà
èëè ðàçëè÷èÿ ñåçîííûõ ñõåì, ôîðìèðóþùèõñÿ íà îñíîâå äèàïàóçû ó âèäîâ
ðàçíûõ òàêñîíîâ â ïðåäåëàõ îäíîãî ñåìåéñòâà. Íàèáîëüøåå âíèìàíèå óäåëå-

740

ÝÍÒÎÌÎËÎÃÈ×ÅÑÊÎÅ ÎÁÎÇÐÅÍÈÅ, ÕÑ, 4, 2011



íî îáèòàòåëÿì îáëàñòåé ñ óìåðåííûì êëèìàòîì, äèàïàóçà êîòîðûõ íàïðàâ-
ëåíà ãëàâíûì îáðàçîì íà ïåðåæèâàíèå çèìíåãî ïåðèîäà è èçó÷åíà ëó÷øå,
÷åì ó òðîïè÷åñêèõ âèäîâ.

Èç 43 âèäîâ ùèòíèêîâ, ó êîòîðûõ èçó÷åíà äèàïàóçà (òàáë. 1), ïîäàâëÿþùåå
áîëüøèíñòâî (38 âèäîâ) çèìóåò íà ñòàäèè èìàãî, 2 âèäà — Picromeris bidens
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Òàáëèöà 1

Õàðàêòåðèñòèêà äèàïàóçû è ñîïóòñòâóþùèõ àäàïòàöèé, îáåñïå÷èâàþùèõ
ñèíõðîíèçàöèþ ñåçîííîãî öèêëà ñ âíåøíèìè óñëîâèÿìè,

ó âèäîâ ñåì. Pentatomidae

Âèä
Òèï
äèà-

ïàóçû

Èíäóöèðóþùèå
äèàïàóçó ôàêòîðû

Äèàïàó-
çèðóþ-
ùàÿ

ñòàäèÿ

Èñòî÷íèê äàííûõ

Ïîäñåì. PODOPINAE

Òðèáà Graphosomatini

Graphosoma linea-
tum L.

Ô ÔÏ, Ò, ÔÏ-ðåãó-
ëÿöèÿ îêðàñêè
èìàãî

Èìàãî Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1995;
Nakamura et al., 1996;
Musolin, Saulich, 2001;
Tullberg et al., 2008;
Gamberale-Stille et al.,
2010; Johansen et al.,
2010

G. rubrolineatum
(Westwood)

Ô Ñåâåð: ÔÏ, Ò;
þã: ÔÏ, Ï

Èìàãî Nakamura, Numata, 1999

Dybowskyia reticu-
lata (Dallas)

Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Nakamura, Numata, 1997a,
1998; Numata, 2004

Òðèáà Scotinopharini

Scotinophara luri-
da (Burmeister)

Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Fernando, 1960; Lee et al.,
2001; Cho et al., 2007;
Cho et al., 2008

Ïîäñåì. ASOPINAE

Òðèáà Amyoteini

Apateticus cynicus
(Say)

Î — ßéöî Whitmarsh, 1916; Jones,
Coppel, 1963; Javahery,
1994

Arma custos (F.) Ô ÔÏ, Ò, ÔÏ-ðåãó-
ëÿöèÿ îêðàñêè
ëè÷èíîê

Èìàãî Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994

Podisus maculivent-
ris (Say)

Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Ãîðûøèí è äð., 1988; Âîë-
êîâè÷ è äð., 1991

Òðèáà Jallini

Perillus bioculatus
F.

Ô ÔÏ, Ò, Ï Èìàãî Jasiè, 1967, 1975; Øàãîâ,
1977; Èæåâñêèé, Çèñ-
êèíä, 1981; Âîëêîâè÷
è äð., 1990; Horton et
al., 1998

Zicrona coerulea L. Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Ñàóëè÷, íåîïóáë. äàííûå;
McPherson, 1982
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Òàáëèöà 1 (ïðîäîëæåíèå)

Âèä
Òèï
äèà-

ïàóçû

Èíäóöèðóþùèå
äèàïàóçó ôàêòîðû

Äèàïàó-
çèðóþ-
ùàÿ

ñòàäèÿ

Èñòî÷íèê äàííûõ

Òðèáà Platinopini

Andrallus spinidens
(F.)

Ô Ò Èìàãî Shintani et al., 2010

Picromerus bidens
L.

Î —
(ýñòèâàöèÿ
èìàãî — Ô)

ßéöî Leston, 1955; Larivière, La-
rochelle, 1989; Ìóñîëèí,
1996; Musolin, Saulich,
2000

Ïîäñåì. PENTATOMINAE

Òðèáà Aeliini

Aelia acuminata
(L.)

Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Honìk, 1969; Hodåk,
1971a, 1977

Ae. fieberi Scott Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Nakamura, Numata, 1995,
1997b

Ae. rostrata Boh. Ô Î
(ýñòèâàöèÿ
èìàãî — Î)

Èìàãî Dikyar, 1981; Cakmak
et al., 2008

Ae. sibirica Reut. Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Áóðîâ, 1962

Òðèáà Antestiini

Plautia stali Scott Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ îêðàñêè ëè-
÷èíîê è èìàãî

Èìàãî Kotaki, 1998a, 1998b; Ko-
taki, Yagi, 1987; Numa-
ta, Kobayàshi, 1994

Òðèáà Carpocorini

Dichelops melacan-
thus (Dallas)

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ ðîñòà ëè-
÷èíîê è îêðàñ-
êè èìàãî

Èìàãî Chocorosqui, Panizzi, 2003

Dolycoris baccarum
L.

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ ðîñòà ëè-
÷èíîê

Èìàãî Ïåðåïåëèöà, 1971; Conra-
di-Larsen, S¸mme, 1973;
Hodkov *a et al., 1989; Ho-
dek, Hodkov *a, 1993; Na-
kamura, 2003

Palomena angulosa
Motschulsky

Î ÔÏ-ðåãóëÿöèÿ
ðîñòà ëè÷èíîê

Èìàãî Hori, 1986; Hori, Kimura,
1993

P. prasina L. Î ÔÏ-ðåãóëÿöèÿ
ðîñòà ëè÷èíîê,
ñåçîííîå èçìå-
íåíèå îêðàñêè
èìàãî

Èìàãî Southwood, Leston, 1959;
Saulich, Musolin, 1996;
Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à

Òðèáà Eysarcorini

Carbula humerigera
Uhler

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ ðîñòà ëè-
÷èíîê (ýñòèâà-
öèÿ èìàãî — Ô)

Ëè÷èí-
êà

Kiritani, 1985a, 1985b

Eysarcoris aeneus
Scop.

Ô ÔÏ Èìàãî Yao, 2002
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Ò à áëèöà 1 (ïðîäîëæåíèå)

Âèä
Òèï
äèà-

ïàóçû

Èíäóöèðóþùèå
äèàïàóçó ôàêòîðû

Äèàïàó-
çèðóþ-
ùàÿ

ñòàäèÿ

Èñòî÷íèê äàííûõ

Ey. lewisi Distant Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ ðîñòà
ëè÷èíîê

Èìàãî Hori, Inamura, 1991; Hori,
Kimura, 1993

Ey. ventralis (West-
wood)

Ô ÔÏ Èìàãî Noda, Ishii, 1981; Nakaza-
wa, Hayashi, 1983

Òðèáà Menidini

Menida scotti Pu-
ton

Î — Èìàãî Koshiyama et al., 1993, 1994;
Koshiyama et al., 1997

Òðèáà Pentatomini

Acrosternum hilare
(Say)

Ô ÔÏ, Ò Èìàãî Wilde, 1969; Javahery, 1990;
McPherson, Tecic, 1997

Euschistus consper-
sus Uhler

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ îêðàñêè
èìàãî

Èìàãî Cullen, Zalom, 2000, 2006;
Toscano, Stern, 1980

Eu. heros F. Ô Òî æå Èìàãî Panizzi, Niva, 1994; Mou-
rao, Panizzi, 2000, 2002

Eu. ictericus L. Ô » » Èìàãî McPherson, 1984

Eu. servus (Say) Ô » » Èìàãî Borges et al., 2001

Eu. tristigmus
tristigmus (Say)

Ô » » Èìàãî McPherson, 1975, 1979, 1982

Nezara antennata
Scott

Ô ÔÏ
(ýñòèâàöèÿ
èìàãî — Ô)

Èìàãî Noda, 1984

N. viridula (L.) Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ ðîñòà ëè-
÷èíîê è îêðàñ-
êè èìàãî

Èìàãî Musolin, Numata, 2003a,
2003b; Musolin et al.,
2007

Oebalus poecilus
(Dallas)

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ îêðàñêè
èìàãî

Èìàãî Santos et al., 2003; Greve
et al., 2003; Albuquer-
que, 1993

Oe. ypsilongriseus
(De Geer)

Ô Òî æå Èìàãî Vecchio et al., 1994

Pentatoma rufipes
L.

Î — Ëè÷èí-
êà

Southwood, Leston, 1959;
Ïó÷êîâ, 1961; Ñàóëè÷,
íåîïóáë. äàííûå

Thyanta calceata
(Say)

Ô ÔÏ, ÔÏ-ðåãóëÿ-
öèÿ îêðàñêè
èìàãî

Èìàãî Oetting, Yonke, 1971;
McPherson, 1977, 1982

Òðèáà Piezodorini

Piezodorus hybneri
(Gmelin)

Ô ÔÏ Èìàãî Higuchi, 1994; Endo et al.,
2007

Òðèáà Strachiini

Bagrada hilaris
(Burmeister)
(= B. crucifera-
rum Kirkaldy)

Ãîìîäèíàìíîå ðàçâèòèå Singh, Malik, 1993



(Larivière, Larochelle, 1989) è Apateticus cynicus (Jones, Coppel, 1963) — çè-
ìóþò íà ñòàäèè ÿéöà, è 2 — Carbula humerigera (Kiritani, 1985a, 1985b)
è Pentatoma rufipes — íà ñòàäèè ëè÷èíêè. Ñïîñîáíîñòü äèàïàóçèðîâàòü íà
ðàçíûõ ñòàäèÿõ îòìå÷åíà òîëüêî ó P. rufipes (Southwood, Leston, 1959; Ïó÷-
êîâ, 1961). Ó íåêîòîðûõ âèäîâ, íàïðèìåð ó Perillus bioculatus (Jasiè, 1975)
è Graphosoma lineatum (Ïó÷êîâ, 1961; Nakamura et al., 1996), îòäåëüíûå
îñîáè, âîçìîæíî, ìîãóò çèìîâàòü ïîâòîðíî. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî Bagrada
cruciferarum ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâåí êðóãëûé ãîä (ò. å. íå ôîðìèðóåò äèà-
ïàóçû), ïî êðàéíåé ìåðå â Èíäèè (Singh, Malik, 1993). Òàêîå ðàñïðåäåëåíèå
çèìóþùèõ ñòàäèé ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò îáùåé ñèòóàöèè ñðåäè ïîëóæåñò-
êîêðûëûõ, ãäå ÿâíî äîìèíèðóþò âèäû ñ äèàïàóçîé íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè
(Ruberson et al., 1998; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à).
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Ò à áëèöà 1 (ïðîäîëæåíèå)

Âèä
Òèï
äèà-

ïàóçû

Èíäóöèðóþùèå
äèàïàóçó ôàêòîðû

Äèàïàó-
çèðóþ-
ùàÿ

ñòàäèÿ

Èñòî÷íèê äàííûõ

Eurydema oleracea
L.

Ô ÔÏ Èìàãî Ôàñóëàòè, 1979

Eu. rugosum Mot-
schulsky

Ô ÔÏ, Ï Èìàãî Numata, Yamamoto, 1990;
Ikeda-Kikue, Numata,
1994, 2001

Òðèáà Rhynchocorini

Rhynchocoris hume-
ralis (Thunberg)
(= Biprorulus bi-
bax Breddin)

Ô ÔÏ Èìàãî James, 1990a, 1990b,
1991, 1993

Òðèáà Cappaeini

Halyomorpha halys
Stål

Ô ÔÏ Èìàãî Watanabe, 1980; Niva,
Takeda, 2003; Hoebeke,
Carter, 2003; Toyama
et al., 2006

Ïðèìå÷àíèå. Ô — äèàïàóçà ôàêóëüòàòèâíàÿ, Î — äèàïàóçà îáëèãàòíàÿ, ÔÏ —
ôîòîïåðèîä, Ò — òåìïåðàòóðà, Ï — ïèùà.

Ðèñ. 1. Ñõåìà ïîñëåäîâàòåëüíûõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ äèàïàóçû (íà ïðèìåðå âèäîâ ñ èìàãèíàëüíîé
äèàïàóçîé; ïî: Koštál, 2006, ñ èçìåíåíèÿìè).



Äèàïàóçà ó íàñåêîìûõ ìîæåò áûòü îáëèãàòíîé, êîãäà îíà íàñëåäñòâåí-
íî çàêðåïëåíà è ôîðìèðóåòñÿ â êàæäîì ïîêîëåíèè íåçàâèñèìî îò âíåøíèõ
óñëîâèé, èëè ôàêóëüòàòèâíîé, êîãäà åå íàñòóïëåíèå êîíòðîëèðóåòñÿ
âíåøíèìè ôàêòîðàìè è, òàêèì îáðàçîì, îíà ïðèñóòñòâóåò íå â êàæäîì ïî-
êîëåíèè. Ñðåäè ùèòíèêîâ, èññëåäîâàííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíî, òîëüêî 6 âè-
äîâ (ïðèìåðíî 14 %) èìåþò îáëèãàòíóþ äèàïàóçó (òàáë. 1).

Íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ, ÷òî äèàïàóçà — ýòî ñëîæíûé äèíàìè÷åñêèé ïðî-
öåññ, â êîòîðîì îáû÷íî âûäåëÿþò îòäåëüíûå ýòàïû (ðèñ. 1): ïîäãîòîâêà ê
äèàïàóçå, åå èíäóêöèÿ, ñòàíîâëåíèå, äèàïàóçíîå ðàçâèòèå, òåðìèíàöèÿ
äèàïàóçû, ïîñòäèàïàóçíîå îöåïåíåíèå è, íàêîíåö, âîçîáíîâëåíèå àêòèâíî-
ãî ðàçâèòèÿ (Hodek, 1996; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Koðtál, 2006; Âîëêîâè÷,
2007; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à; Áåëîçåðîâ, 2009, è äð.). Ðàññìîòðèì ýòè ïî-
ñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû íà ïðèìåðå äèàïàóçû ó ùèòíèêîâ.

ÈÍÄÓÊÖÈß ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Â êà÷åñòâå âíåøíèõ ñèãíàëîâ, èíäóöèðóþùèõ íàñòóïëåíèå äèàïàóçû,
ìîãóò âûñòóïàòü ðàçëè÷íûå ôàêòîðû àáèîòè÷åñêîé è áèîòè÷åñêîé ïðèðîäû.
Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ùèòíèêîâ ñ çèìíåé äèàïàóçîé äîìèíèðóþùàÿ ðîëü â
èíäóêöèè äèàïàóçû ïðèíàäëåæèò äëèíå äíÿ (òàáë. 1).

Ôîòîïåðèîä

Êîðîòêèé äåíü è ïîíèæåííàÿ òåìïåðàòóðà ñëóæàò ñèãíàëàìè ïðèáëèæå-
íèÿ îñåíè. Íàñòóïëåíèå ôàêóëüòàòèâíîé çèìíåé äèàïàóçû â ýòîì ñëó÷àå
êîíòðîëèðóåòñÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèåé (ÔÏÐ) äëèííîäíåâíîãî òèïà.

Ïåðâûé ýòàï èíäóêòèâíûõ ïðîöåññîâ ñâÿçàí ñ ÷óâñòâèòåëüíîé ê äëèíå
äíÿ ñòàäèåé è íàêîïëåíèåì ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíôîðìàöèè. Èçâåñòíî, ÷òî
âîñïðèÿòèå ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ñèãíàëîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ íà ñòðîãî îïðåäå-
ëåííîé äëÿ êàæäîãî âèäà ñòàäèè, îáû÷íî íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâó-
þùåé òîé, íà êîòîðîé ýòîò âèä äèàïàóçèðóåò (Saunders, 1976; Ñàóëè÷, Âîë-
êîâè÷, 2004). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîêàçàíî, ÷òî ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëè-
íå äíÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà îò
ÿéöà äî èìàãî èëè îõâàòûâàòü íåñêîëüêî ñòàäèé. Íàèáîëüøèì ðàçíîîáðàçè-
åì ïîëîæåíèÿ ÷óâñòâèòåëüíîé ñòàäèè îòëè÷àåòñÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà,
êîòîðàÿ ñâîéñòâåííà è áîëüøèíñòâó ùèòíèêîâ. Äàæå ïðè îäèíàêîâîì òèïå
äèàïàóçû ÷óâñòâèòåëüíîñòü ìîæåò âîçíèêàòü íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà è
èìåòü ðàçíóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü (òàáë. 2; Musolin, Saulich, 1999).

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü è ïîëîæåíèå ÷óâñòâèòåëüíîé ñòàäèè â îíòîãåíåçå âî
ìíîãîì îïðåäåëÿþò õàðàêòåð âñåãî ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ è àäàïòèâíûå âîç-
ìîæíîñòè âèäà (Ñàóëè÷, 1994).

×óâñòâèòåëüíàÿ ñòàäèÿ ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì êîìïîíåíòîì ÔÏÐ.
Â ýòîò ïåðèîä åæåäíåâíûå ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ñèãíàëû íàêàïëèâàþòñÿ,
ôîðìèðóÿ òàê íàçûâàåìûé ïàêåò ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíôîðìàöèè. ×èñëî
ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ öèêëîâ, âûçûâàþùåå äèàïàóçó èëè àêòèâíîå ðàçâèòèå
ó 50 % îñîáåé, ïîëó÷èëî íàçâàíèå êðèòè÷åñêèé ïàêåò ôîòîïåðèîäè÷åñêîé
èíôîðìàöèè (Ãîðûøèí, Òûùåíêî, 1972), èëè required day number (Saun-
ders, 1976). Ýòîò ïàðàìåòð ïîêàçûâàåò, ñêîëüêî äíåé íåîáõîäèìî äëÿ ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêîé èíäóêöèè äèàïàóçû èëè àêòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ ó ïîëîâèíû
îñîáåé ïîñëå íàñòóïëåíèÿ àëüòåðíàòèâíîé äëèíû äíÿ, è âìåñòå ñ ôîòîïåðèî-
äè÷åñêèì ïîðîãîì ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ýëåìåíòîì ÔÏÐ íàñåêîìûõ.

Ïðîöåññ íàêîïëåíèÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ñèãíàëîâ èçó÷åí ëèøü ó íåìíî-
ãèõ âèäîâ ùèòíèêîâ, íî âî âñåõ ñëó÷àÿõ îïðåäåëåííîå ñîñòîÿíèå (áóäü òî
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äèàïàóçà èëè àêòèâíîå ðàçâèòèå) äîñòèãàåòñÿ òîëüêî ïðè çàïîëíåíèè ñîîò-
âåòñòâóþùåãî êîðîòêîäíåâíîãî (ÊÄ) èëè äëèííîäíåâíîãî (ÄÄ) ïàêåòà ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêîé èíôîðìàöèè. Â ÷àñòíîñòè, ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëåííûé
ÊÄ ïàêåò èíôîðìàöèè ó Podisus maculiventris ñîñòàâèë 10 èëè 11 äíåé. Äëÿ
èíäóêöèè äèàïàóçû ïðè áîëåå âûñîêîé òåìïåðàòóðå òàêîå êîëè÷åñòâî äíåé
ïðåáûâàíèÿ â êîðîòêîì äíå îêàçàëîñü íåäîñòàòî÷íûì. Ëèøü óâåëè÷åíèå ïå-
ðèîäà äåéñòâèÿ êîðîòêîäíåâíûõ óñëîâèé äî 16 äíåé âûçûâàëî äèàïàóçó ó
30 % ñàìîê. Ñíèæåíèå êîëè÷åñòâà äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé P. maculiventris
ïðè âûñîêèõ òåìïåðàòóðàõ ñâÿçàíî èìåííî ñî çíà÷èòåëüíîé âåëè÷èíîé ÊÄ
ïàêåòà èíôîðìàöèè. Ïðè +24 °Ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ
óìåíüøàåòñÿ äî 21 äíÿ, à ïðè +28 °Ñ — äî 16 äíåé. Ïîñêîëüêó ëè÷èíêè
ïðèîáðåòàþò ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ òîëüêî íà÷èíàÿ ñ III âîçðàñòà,
íåîáõîäèìàÿ äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû ñóììà ÊÄ ñèãíàëîâ óñïåâàåò íàêî-
ïèòüñÿ ïðè âûñîêèõ òåìïåðàòóðàõ ëèøü ó íåáîëüøîé ÷àñòè îñîáåé (Âîëêî-
âè÷ è äð., 1991).

Óñòàíîâèòü, êîãäà çàâåðøàåòñÿ ñòàíîâëåíèå äèàïàóçû, íå âñåãäà óäàåò-
ñÿ. Õîðîøèì èíäèêàòîðîì òîãî, ÷òî äèàïàóçà îêîí÷àòåëüíî ñôîðìèðî-
âàëàñü, ñëóæèò óðîâåíü âûæèâàåìîñòè äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé ïðè ïîíè-
æåííîé òåìïåðàòóðå. Íàïðèìåð, íàèáîëüøàÿ âûæèâàåìîñòü ïîäèçóñà â
ïåðèîä õðàíåíèÿ ïðè áëàãîïðèÿòíîé äëÿ çèìîâêè òåìïåðàòóðå +8 °Ñ íàáëþ-
äàëàñü ó îñîáåé, ïåðåíåñåííûõ â õîëîä ÷åðåç 17—19 ñóò ïîñëå èìàãèíàëüíîé
ëèíüêè (ðèñ. 2), èç ÷åãî ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî èìåííî ê ýòîìó ìîìåíòó çà-
êàí÷èâàåòñÿ ïðåääèàïàóçíîå ïèòàíèå êëîïîâ è ïðîèñõîäèò îêîí÷àòåëüíîå
ôîðìèðîâàíèå ñîñòîÿíèÿ äèàïàóçû. Êëîïû, íå äîñòèãøèå ýòîãî âîçðàñòà,
òàê æå êàê è ïðîøåäøèå åãî, ïðîÿâèëè ìåíüøóþ óñòîé÷èâîñòü ê äåéñòâèþ
íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé âî âðåìÿ çèìîâêè.
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Òàáëèöà 2

×óâñòâèòåëüíûå ê äëèíå äíÿ ñòàäèè ðàçâèòèÿ ïðè ôîòîïåðèîäè÷åñêîé èíäóêöèè
çèìíåé äèàïàóçû ó âèäîâ ñåì. Pentatomidae

Còàäèÿ Âèä

Ëè÷èíî÷í àÿ äèàï à ó ç à

Ëè÷èíêè Carbula humerigera (Pentatominae; Kiritani, 1985a,
1985b)

Èìà ãèíàë üí àÿ äèàï à ó ç à

Ëè÷èíêè II âîçðàñòà Oebalus poecilus (Pentatominae; Albuquerque, 1993)

Ëè÷èíêè, íà÷èíàÿ ñ
III âîçðàñòà

Podisus maculiventris (Pentatominae; Âîëêîâè÷
è äð., 1991)

Ëè÷èíêè ïîñëåäíèõ (IV è
V) âîçðàñòîâ èëè ïîñëåä-
íåãî (V) âîçðàñòà è èìàãî

Dolycoris baccarum (Pentatominae; Ïåðåïåëèöà,
1971); Eysarcoris lewisi (Pentatominae; Hori,
Kimura, 1993)

Ãëàâíûì îáðàçîì èìàãî Graphosoma lineatum (Podopinae; Ìóñîëèí, Ìàéñîâ,
1998); Arma custos (Asopinae; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
1996); Perillus bioculatus (Asopinae; Jasiè, 1967,
1975); Aelia acuminata (Pentatominae; Hodek,
1971a); Acrosternum hilare (Pentatominae; Wilde,
1969); Nezara viridula (Pentatominae; Ali, Ewiess,
1977); Plautia stali (Pentatominae; Kotaki, Yagi,
1987)



Òåìïåðàòóðà

Òåìïåðàòóðà îáû÷íî ëèøü ìîäèôèöèðóåò âîçäåéñòâèå ôîòîïåðèîäà ïðè
èíäóêöèè äèàïàóçû, íî èçâåñòíî, ÷òî ó íåêîòîðûõ âèäîâ íàñåêîìûõ îíà ÿâ-
ëÿåòñÿ ãëàâíûì ôàêòîðîì ïðè èíäóêöèè äèàïàóçû. Íàèáîëåå îò÷åòëèâî åå
âåäóùàÿ ðîëü â êà÷åñòâå èíäóêòîðà äèàïàóçû áûëà ïîêàçàíà ó òðîïè÷åñêèõ
ìóõ (Denlinger, 1986). Ñðåäè èññëåäîâàííûõ ùèòíèêîâ òîëüêî ó Andrallus
spinidens çèìíÿÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà ÿâíî ðåãóëèðóåòñÿ òåìïåðàòóðîé:
ïðè òåìïåðàòóðå íèæå +25 °Ñ íåçàâèñèìî îò äëèíû äíÿ ó ÷àñòè îñîáåé âñå-
ãäà èíäóöèðîâàëàñü äèàïàóçà (ðèñ. 3; Shintani et al., 2010).

Òàêèõ ïðèìåðîâ, îäíàêî, íåìíîãî; ÷àùå òåìïåðàòóðà äåéñòâóåò êàê
ìîäèôèêàòîð ýôôåêòà ôîòîïåðèîäà ïðè èíäóêöèè äèàïàóçû. Ðîëü ýòîé
ôóíêöèè òåìïåðàòóðû çàêëþ÷àåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì â îïòèìèçàöèè ñðî-
êîâ íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû â ñåçîíå. Â æàðêèå ãîäû áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî òåì-
ïåðàòóðà ñíèæàåò ïîðîã ÔÏÐ, çèìíÿÿ äèàïàóçà íàñòóïàåò ïîçæå, à â õî-
ëîäíûå ãîäû, íàîáîðîò, ïðîèñõîäèò áîëåå ðàííÿÿ èíäóêöèÿ äèàïàóçû. Â
öåëîì ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ïîäàâëÿåò òåíäåíöèþ ê äèàïàóçå, à ïîíèæå-
íèå òåìïåðàòóðû ñïîñîáñòâóåò åå ôîðìèðîâàíèþ. Îäíàêî íå âñåãäà óäàåòñÿ
îòäåëèòü ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ òåìïåðàòóðû îò âèòàëüíîé, êîãäà ïðîèñ-
õîäèò ïðÿìîå ïîäàâëåíèå ïðîöåññîâ æèçíåäåÿòåëüíîñòè âñëåäñòâèå íèç-
êèõ òåìïåðàòóð. Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ, îñîáåííî ó þæíûõ âèäîâ, çèìóþùèõ
íà ñòàäèè èìàãî, îòñóòñòâèå ÿéöåêëàäêè ñâÿçàíî íå ñ íàñòóïëåíèåì ðåïðî-
äóêòèâíîé äèàïàóçû, à ñ ïðÿìûì òîðìîæåíèåì ñîçðåâàíèÿ è/èëè ÿéöå-
êëàäêè íèçêîé òåìïåðàòóðîé îêðóæàþùåé ñðåäû (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2009).

Áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ïðîÿâëåíèÿ ÔÏÐ èìååò åå òåìïåðàòóðíûé îï-
òèìóì, êîòîðûé îïðåäåëÿåò ýôôåêòèâíîñòü ÔÏÐ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ.
×åì îí øèðå, òåì áîëüøåå çíà÷åíèå â ðåãóëÿöèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïðè-
îáðåòàåò äëèíà äíÿ. Äèàïàçîí òåìïåðàòóð, ïðè êîòîðûõ àäåêâàòíî ïðîÿâ-
ëÿåòñÿ ðåàêöèÿ íà äëèíó äíÿ, î÷åíü ñèëüíî ðàçëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ. Âå-
ðîÿòíî, îí ôîðìèðóåòñÿ â òåñíîé âçàèìîñâÿçè ñ äðóãèìè âíåøíèìè ôàê-
òîðàìè, èìåþùèìè êðèòè÷åñêîå çíà÷åíèå. Íàïðèìåð, ó õèùíîãî êëîïà
Arma custos óçêèé òåìïåðàòóðíûé îïòèìóì ÔÏÐ (ðèñ. 4), ïðèóðî÷åííûé
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Ðèñ. 2. Âëèÿíèå âîçðàñòà Podisus maculiventris íà âûæèâàåìîñòü ñàìîê ïðè íèçêèõ òåìïåðà-
òóðàõ (+8 °Ñ; âëàæíîñòü 90—95 %; ïî: Ãîðûøèí è äð., 1989; äëèòåëüíîñòü âîçäåéñòâèÿ õîëî-

äà — 1—4 ìåñ.).

I—V — âîçðàñòíûå ãðóïïû ñàìîê (÷èñëî äíåé ïîñëå îêðûëåíèÿ): I — 11—13; II — 14—16; III — 17—19;
IV — 20—22; V — 22—25.



ê îáëàñòè âûñîêîé òåìïåðàòóðû, äàæå â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ äîïóñ-
êàåò àêòèâíîå ðàçâèòèå òîëüêî ïðè òåìïåðàòóðå âûøå +27 °Ñ (Âîëêîâè÷,
Ñàóëè÷, 1994).

Ïèùà

Âçàèìîäåéñòâèå ôîòîïåðèîäà è òåìïåðàòóðû ñîçäàåò íàäåæíûé ýêîëîãè-
÷åñêèé ìåõàíèçì, ðåãóëèðóþùèé ñâîåâðåìåííîå íàñòóïëåíèå äèàïàóçû â
ñåçîíå. Îäíàêî îáíàðóæåíû ïðèìåðû, êîãäà â ýòîò òàíäåì âêëþ÷àåòñÿ åùå
îäèí ôàêòîð — ïèùà.
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Ðèñ. 3. Ðîëü ôîòîïåðèîäà è òåìïåðàòóðû (°C) â èíäóêöèè äèàïàóçû ó Andrallus spinidens (ïî:
Shintani et al., 2010).

Ñâåòëûå ñåêòîðû — àêòèâíûå ñàìêè, çàøòðèõîâàííûå — äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè.

Ðèñ. 4. Ðîëü ôîòîïåðèîäà è òåìïåðàòóðû (°C) ïðè èíäóêöèè äèàïàóçû ó Arma custos èç Áåëãî-
ðîäñêîé îáë. (ïî: Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à).

Ñâåòëûå ñåêòîðû — àêòèâíûå ñàìêè, çàøòðèõîâàííûå — äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè.



Ñèãíàëüíîå çíà÷åíèå ïèùåâîãî ôàêòîðà â ðåãóëÿöèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ
î÷åíü ïîäðîáíî èññëåäîâàíî ó ùèòíèêà Eurydema rugosum ñ èìàãèíàëüíîé
äèàïàóçîé. Â ßïîíèè (34° ñ. ø.) ëè÷èíêè ýòîãî âèäà ìîãóò ïèòàòüñÿ êàê ëè-
ñòüÿìè, òàê è ñåìåíàìè ðàçëè÷íûõ êðåñòîöâåòíûõ (Cruciferae). Îñîáè ïåð-
âîãî ïîêîëåíèÿ êëîïîâ ïèòàþòñÿ íà äèêîðàñòóùèõ êðåñòîöâåòíûõ (ãîð÷è-
öå), êîòîðûå îòìèðàþò óæå â íà÷àëå ëåòà. Èìàãî îêðûëÿþòñÿ â ñåðåäèíå
èþíÿ, è á *îëüøàÿ èõ ÷àñòü ôîðìèðóåò äèàïàóçó. Íà âñåõ êóëüòèâèðóåìûõ
ðàñòåíèÿõ (íàïðèìåð, ðåäèñ è êàïóñòà) çåëåíûå ëèñòüÿ ñîõðàíÿþòñÿ çíà÷è-
òåëüíî äîëüøå, è áîëüøèíñòâî æèâóùèõ íà íèõ èìàãî ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ
àêòèâíî ðàçìíîæàåòñÿ, à çèìóþùèé çàïàñ ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò äèàïàóçèðó-
þùèõ èìàãî âòîðîãî ïîêîëåíèÿ, îêðûëÿþùèõñÿ â êîíöå ëåòà (Ikeda-Kikue,
Numata, 2001). Äëÿ òîãî ÷òîáû âûÿâèòü ðîëü îòäåëüíûõ ôàêòîðîâ â ðåãóëÿ-
öèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ýòîãî âèäà ëè÷èíîê âûðàùèâàëè íà ëèñòüÿõ è ñåìå-
íàõ ðàïñà â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ, áëèçêèõ ê ïðèðîäíûì (ðèñ. 5).

Ðàçâèòèå ëè÷èíîê Eu. rugosum â èþíå ïðîõîäèëî íà ôîíå äëèííîãî äíÿ è
íà ðàçíûõ âèäàõ êîðìà øëî ñèíõðîííî. Áîëüøèíñòâî èìàãî îáîèõ ïîëîâ,
îêðûëèâøèåñÿ â èþëå è âûðàùåííûå íà ëèñòüÿõ, áûëè àêòèâíûìè; ñàìêè
îòëîæèëè ÿéöà è äàëè íà÷àëî âòîðîìó ïîêîëåíèþ. À èìàãî, îòðîäèâøèåñÿ
â ýòî æå âðåìÿ, íî íà ñåìåíàõ, ïî÷òè âñå ñôîðìèðîâàëè äèàïàóçó. Äàëåå ëè-
÷èíîê âòîðîãî ïîêîëåíèÿ òàêæå âûðàùèâàëè íà ëèñòüÿõ ðàïñà, íî áîëü-
øèíñòâî îêðûëèâøèõñÿ â ñåíòÿáðå èìàãî áûëè äèàïàóçèðóþùèìè (ðèñ. 5).
Òàêèì îáðàçîì, ÷åòêî âèäíî, ÷òî äîìèíèðóþùóþ ðîëü â èíäóêöèè çèìíåé
äèàïàóçû èãðàåò ôîòîïåðèîä, íî â ñåðåäèíå ëåòà ïèùåâàÿ áàçà â çíà÷èòåëü-
íîé ñòåïåíè ìîäèôèöèðóåò îòâåò è, òàêèì îáðàçîì, âëèÿåò íà âîëüòèíèçì
ïîïóëÿöèè. Â ëàáîðàòîðíûõ îïûòàõ (ðèñ. 6) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ýòîãî âèäà
ïèùà âûïîëíÿåò ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ òîëüêî íà ôîíå äëèííîãî äíÿ, à â êî-
ðîòêîì äíå íåçàâèñèìî îò ïèùè âñå ñàìêè ôîðìèðóþò äèàïàóçó (Numata,
Yamamoto, 1990; Numata, 2004).

Ðîëü êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ â èíäóêöèè äèàïàóçû èçâåñòíà äëÿ ìíîãèõ âè-
äîâ íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ. Îáû÷íî íåäîñòàòîê êîðìà èëè ñíèæåíèå åãî êà-
÷åñòâà óâåëè÷èâàþò òåíäåíöèþ ê íàñòóïëåíèþ äèàïàóçû. Îäíàêî ó Eu. rugo-
sum óñëîâèÿ ïèòàíèÿ (íà ñåìåíàõ ðàïñà), ñïîñîáñòâóþùèå íàñòóïëåíèþ
äèàïàóçû, íå ìåíåå áëàãîïðèÿòíû, ÷åì ïèòàíèå íà ëèñòüÿõ ðàïñà: è âû-
æèâàåìîñòü, è âåñ ëè÷èíîê, ïèòàâøèõñÿ ñåìåíàìè, áûëè âûøå, ÷åì ó ëè-
÷èíîê, ïèòàâøèõñÿ ëèñòüÿìè (Numata, Yamamoto, 1990). Ñëåäîâàòåëüíî,
ôåíîôàçà ðàñòåíèÿ, à íå åãî ïèòàòåëüíàÿ öåííîñòü, èãðàåò ðîëü ñèãíàëüíî-
ãî ôàêòîðà äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû ó ýòîãî ùèòíèêà. Äîñòóïíîñòü äëÿ ïè-
òàíèÿ òîëüêî ñåìÿí âûñòóïàåò ýêîëîãè÷åñêèì ñèãíàëîì ïðèáëèæåíèÿ êîí-
öà âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà è íåîáõîäèìîñòè ôîðìèðîâàíèÿ çèìíåé äèà-
ïàóçû.
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Ðèñ. 5. Âëèÿíèå êîðìà íà èíäóêöèþ äèàïàóçû ó Eurydema rugosum â ßïîíèè (Îñàêà) â êâà-
çè-ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ (ïî: Ikeda-Kikue, Numata, 2001).

Ñâåòëûå ñåêòîðû — àêòèâíîå ðàçâèòèå, çàøòðèõîâàííûå — äèàïàóçà.



Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî äèàïàóçà, èíäóöèðîâàííàÿ êîðîòêèì
äíåì ïðè ïèòàíèè ëèñòüÿìè èëè ñåìåíàìè (êîðîòêîäíåâíàÿ äèàïàóçà), ïî
ñâîéñòâàì îòëè÷àëàñü îò äèàïàóçû, ñôîðìèðîâàííîé êëîïàìè ïðè ïèòàíèè
ñåìåíàìè ðàïñà â äëèííîäíåâíûõ óñëîâèÿõ («ïèùåâàÿ» äèàïàóçà). Êîðîò-
êîäíåâíàÿ äèàïàóçà ïðåêðàùàëàñü ïîä äåéñòâèåì íèçêèõ òåìïåðàòóð, ÷òî
ñâîéñòâåííî áîëüøèíñòâó âèäîâ ñ çèìíåé äèàïàóçîé, è êëîïû ïîëíîñòüþ òå-
ðÿëè ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ. «Ïèùåâàÿ» äèàïàóçà íå òåðìèíèðîâà-
ëàñü ïîä äåéñòâèåì íèçêèõ òåìïåðàòóð, è êëîïû ñîõðàíÿëè ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü äàæå ïîñëå õîëîäîâîãî âîçäåéñòâèÿ (Ikeda-Kikue,
Numata, 1994).
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Ðèñ. 6. Ðîëü ôîòîïåðèîäà è ïèùè â èíäóêöèè äèàïàóçû ó ñàìîê Eurydema rugosum â ßïîíèè
(Îñàêà) ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ (ïî: Numata, Yamamoto, 1990; Numata, 2004).

Ñâåòëûå ñåêòîðû — àêòèâíûå ñàìêè, çàøòðèõîâàííûå — äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè.

Ðèñ. 7. Âëèÿíèå ôîòîïåðèîäà è ïèùè (ÿéöà è ëè÷èíêè ðàçíûõ âîçðàñòîâ êîëîðàäñêîãî æóêà)
íà èíäóêöèþ äèàïàóçû ó ñàìîê Perillus bioculatus èç ÑØÀ ïðè òåìïåðàòóðå +23 °Ñ (ïî: Horton

et al., 1998a).

ìë — ÿéöà è ëè÷èíêè ìëàäøèõ (I—III) âîçðàñòîâ; ñò — ëè÷èíêè ñòàðøåãî (IV) âîçðàñòà. Ñâåòëûå ñòîëá-
öû — ðåïðîäóêòèâíûå ñàìêè, çàøòðèõîâàííûå — äèàïàóçèðóþùèå ñàìêè.



Âëèÿíèå ïèùè íà ÔÏÐ èìååò ñïåöèôè÷åñêèå ÷åðòû è ó õèùíûõ êëîïîâ.
Íàïðèìåð, ó ùèòíèêà Perillus bioculatus (ëàáîðàòîðíàÿ êóëüòóðà, ïîëó÷åí-
íàÿ èç Êàíàäû, ~ 46° ñ. ø.) â îäíîì è òîì æå ôîòîïåðèîäè÷åñêîì ðåæèìå
(16 ÷) ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè è ëè÷èíêàìè êîëîðàäñêîãî æóêà Leptinotarsa
decemlineata âñå îñîáè áûëè àêòèâíûìè, à ïðè ïèòàíèè äèàïàóçèðóþùèìè
èìàãî âñå êëîïû ôîðìèðîâàëè äèàïàóçó (Øàãîâ, 1977). Ïîçæå àíàëîãè÷íûå
ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû â îïûòàõ ñ ïîïóëÿöèåé èç ÑØÀ (46.5° ñ. ø.): â
îäíèõ è òåõ æå ôîòîïåðèîäàõ (16, 15 è 14 ÷) ïðè ïèòàíèè ëè÷èíêàìè ñòàð-
øèõ âîçðàñòîâ êîëîðàäñêîãî æóêà áîëüøåå êîëè÷åñòâî èìàãî P. bioculatus
ôîðìèðîâàëî äèàïàóçó, ÷åì ïðè ïèòàíèè ÿéöàìè è ëè÷èíêàìè ìëàäøèõ
âîçðàñòîâ (ðèñ. 7). Òàêèì îáðàçîì, âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè æåðò-
âû ÿâëÿåòñÿ ñèãíàëîì ê ôîðìèðîâàíèþ äèàïàóçû ó õèùíèêà (Horton et al.,
1998). Îäíàêî òàê æå, êàê è ó ôèòîôàãîâ, ñèãíàëüíàÿ ðîëü ïèùè ïðîÿâëÿ-
ëàñü òîëüêî íà ôîíå äëèííîãî äíÿ.

Â îòëè÷èå îò îëèãîôàãà P. bioculatus ïèùåâîé ðàöèîí ïîëèôàãà Podisus
maculiventris âêëþ÷àåò íå ìåíåå 75 âèäîâ íàñåêîìûõ èç 8 îòðÿäîâ (McPher-
son, 1982). Ó ýòîãî âèäà âëèÿíèå êîðìà íà ÔÏÐ, êàê è îæèäàëîñü, ïðî-
ÿâèëîñü çíà÷èòåëüíî ñëàáåå. Ëèøü â ïîðîãîâîé çîíå îòìå÷åíî óâåëè÷åíèå
äîëè äèàïàóçèðóþùèõ íàñåêîìûõ ñðåäè îñîáåé, âûðàùåííûõ â ëàáîðà-
òîðíûõ óñëîâèÿõ íà íåáëàãîïðèÿòíîì êîðìå — ëè÷èíêàõ êîìíàòíîé
ìóõè Musca domestica.

ÑÎÁÑÒÂÅÍÍÎ ÄÈÀÏÀÓÇÀ

Êàê áûëî îòìå÷åíî (òàáë. 1), çèìîâêà ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà
ùèòíèêîâ ïðîèñõîäèò íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Äèàïàóçà ñ òàêîé îíòîãåíå-
òè÷åñêîé ïðèóðî÷åííîñòüþ èññëåäîâàíà â îñíîâíîì ó ñàìîê. Îíà ïðîÿâëÿåò-
ñÿ â ïðèîñòàíîâêå ðàçâèòèÿ ÿè÷íèêîâ, áëîêèðîâàíèè îîãåíåçà è îòñóòñòâèè
ÿéöåêëàäêè. Ó ñàìöîâ ïðè íàñòóïëåíèè äèàïàóçû îáû÷íî (íî íå âñåãäà!) ïî-
äàâëÿþòñÿ ïîëîâàÿ àêòèâíîñòü è âûðàáîòêà ôåðîìîíîâ, à òàêæå ïðèîñòà-
íàâëèâàåòñÿ ðàçâèòèå ñåìåííèêîâ è/èëè ïðèäàòî÷íûõ æåëåç. Ó îáîèõ ïî-
ëîâ àêòèâíî íàêàïëèâàåòñÿ æèðîâîå òåëî, ìåíÿåòñÿ áèîõèìè÷åñêèé ñîñòàâ
òêàíåé è ñíèæàåòñÿ ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà.

Ó ìíîãèõ âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ íà çèìîâêó óõîäÿò îñîáè îáîèõ ïî-
ëîâ, è â ñëó÷àå ôàêóëüòàòèâíîé äèàïàóçû ïàðàìåòðû åå ôîòîïåðèîäè÷åñêîé
èíäóêöèè ó ñàìîê è ñàìöîâ çíà÷èìî íå ðàçëè÷àþòñÿ. Ýòî ïîêàçàíî äëÿ Dy-
bowskyia reticulata (Nakamura, Numata, 1998), Nezara viridula (ðèñ. 8; Mu-
solin, Numata, 2003a; Takeda et al., 2010) è ìíîãèõ äðóãèõ âèäîâ. Äåÿòåëü-
íîñòü ïîëîâûõ æåëåç ó îáîèõ ïîëîâ çàäåðæèâàåòñÿ äî îêîí÷àíèÿ äèàïàóçû
è çèìîâêè (Takeda et al., 2010).

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå ñàìöîâ è ñàìîê âî âðåìÿ
çèìîâêè ðàçëè÷íî. Òàê, äèàïàóçà ó Menida scotti îáëèãàòíàÿ, íî ñàìöû èìå-
þò çðåëóþ ñïåðìó óæå îñåíüþ è ïðè ñïàðèâàíèè, êîòîðîå ïðîèñõîäèò äàæå
âî âðåìÿ çèìîâêè, ïåðåäàþò ñàìêàì ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, âåðîÿòíî, ïî-
âûøàÿ ýòèì øàíñû ñàìîê íà óñïåøíóþ çèìîâêó (Koshiyama et al., 1993,
1994).

Èçâåñòíî, ÷òî äèàïàóçà îáåñïå÷èâàåò îáùóþ íåñïåöèôè÷åñêóþ óñòîé÷è-
âîñòü íàñåêîìûõ ê äåéñòâèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ âíåøíèõ óñëîâèé, â òîì ÷èñ-
ëå ê õîëîäó. Âîïðîñàì âûæèâàåìîñòè íàñåêîìûõ â óñëîâèÿõ íèçêèõ òåìïå-
ðàòóð â ïîñëåäíåå âðåìÿ óäåëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî áîëüøîå âíèìàíèå (Leather
et al., 1993; Bale, 1993, 1996; Hodková, Hodek, 2004, è äð.), îäíàêî äàííûõ
ïî ïîëóæåñòêîêðûëûì ïîëó÷åíî íåìíîãî. Ó íàñåêîìûõ èçâåñòíû 3 ñòðàòå-
ãèè ïåðåæèâàíèÿ íèçêèõ îòðèöàòåëüíûõ òåìïåðàòóð: õîëîäîñòîéêîñòü (fre-
eze avoidance), ìîðîçîñòîéêîñòü (freeze tolerance) è õîëîäîçàùèòíîå èññó-
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øåíèå (cryoprotective dehydration) (Zachariassen, 1985; Bale, 2002; Sinclair
et al., 2003). Áîëüøèíñòâî âèäîâ íàñåêîìûõ (âêëþ÷àÿ ïîëóæåñòêîêðûëûõ)
èñïîëüçóåò ïåðâóþ ñòðàòåãèþ: îíè èçáåãàþò çàìåðçàíèÿ áëàãîäàðÿ ñïîñîá-
íîñòè ê ïåðåîõëàæäåíèþ áåç îáðàçîâàíèÿ ëüäà â êëåòêàõ. Âìåñòå ñ òåì åñòü
íàñåêîìûå, âûæèâàþùèå ïðè ïîëíîì çàìåðçàíèè æèäêîñòåé òåëà. Âèäîâ,
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Ðèñ. 8. Äèíàìèêà ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé âî âðåìÿ çèìîâêè â êâàçè-ïðèðîäíûõ óñëî-
âèÿõ ó ñàìîê è ñàìöîâ Nezara viridula â ßïîíèè (Êèîòî) (ïî: Takeda et al., 2010, ñ èçìåíå-

íèÿìè).

à, ä — äëèíà äíÿ è òåìïåðàòóðà; á — ñîñòîÿíèå ÿè÷íèêîâ ó ñàìîê: îò èíäåêñà 0 ïðè ïðîçðà÷íûõ îâàðèîëàõ
áåç îîöèòîâ â ãåðìàðèóìå (äèàïàóçà) äî èíäåêñà 3 ïðè ïîëóïðîçðà÷íûõ îâàðèîëàõ ñ ðàçâèòûìè ÿéöàìè (ðå-
ïðîäóêöèÿ); â, æ — ñîñòîÿíèå æèðîâîãî òåëà: îò èíäåêñà 1 ïðè íåáîëüøîì, íåïëîòíîì, ñëàáîðàçâèòîì æè-
ðîâîì òåëå (ðåïðîäóêöèÿ) äî èíäåêñà 3 ïðè ðàñøèðåííîì, ìàññèâíîì, ïëîòíîì, õîðîøî ðàçâèòîì (äèàïàó-
çà); ã — êîëè÷åñòâî äèàïàóçèðóþùèõ ñàìîê è ç — êîëè÷åñòâî äèàïàóçèðóþùèõ ñàìöîâ; å — ñîñòîÿíèå ýêòî-
äåðìàëüíûõ ìåøêîâ ñàìöîâ: îò èíäåêñà 0 ïðè ïðîçðà÷íûõ, ïóñòûõ, êîìïàêòíûõ (äèàïàóçà) äî èíäåêñà 3

ïðè ðàñøèðåííûõ, áîëüøèõ, çàïîëíåííûõ ïîëóïðîçðà÷íûì áåëî-æåëòûì ñåêðåòîì (ðåïðîäóêöèÿ).



èñïîëüçóþùèõ âòîðóþ è òðåòüþ ñòðàòåãèè, ñðåäè ïîëóæåñòêîêðûëûõ ïîêà
íå îáíàðóæåíî.

Äëÿ ñðàâíèòåëüíîé îöåíêè óñòîé÷èâîñòè íàñåêîìûõ ê õîëîäó â ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ èñïîëüçóþò òåìïåðàòóðó ïåðåîõëàæäåíèÿ (ÒÏ, èëè
SCP), êîòîðóþ èçìåðÿþò òåðìîýëåêòðè÷åñêèì ìåòîäîì. Íà ïðèìåðå íå-
ñêîëüêèõ âèäîâ ïîêàçàíî, ÷òî ÒÏ íå îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé â òå÷åíèå ãîäà.
Òàê, ó Graphosoma lineatum â ×åõèè ÒÏ áûëà íà óðîâíå –7 °Ñ â ìàå—èþíå,
ïîíèæàëàñü äî –14...–12 °Ñ â àâãóñòå—îêòÿáðå, äîñòèãàëà –18 °Ñ â äåêàá-
ðå—ÿíâàðå è çàòåì ïîâûøàëàñü ê âåñíå (Ðlachta et al., 2002). Àíàëîãè÷íûé
õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ÒÏ áûë îáíàðóæåí ó Scotinophara lurida â Êîðåå (Cho
et al., 2007).

Îäíàêî ñåçîííûå òðåíäû íå âñåãäà ïðîÿâëÿþòñÿ òàê îò÷åòëèâî. Íàïðè-
ìåð, ó Podisus maculiventris (ëàáîðàòîðíàÿ êóëüòóðà, ïîëó÷åííàÿ èç ÑØÀ,
38° ñ. ø.), ÒÏ íåäèàïàóçèðóþùèõ ÿèö è ëè÷èíîê I âîçðàñòà ñîñòàâëÿëà
–34.1 ± 0.28 °Ñ è —29.0 ± 0.40 °Ñ ñîîòâåòñòâåííî, õîòÿ ýòîò âèä çèìóåò
íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Â òî æå âðåìÿ ÒÏ äèàïàóçèðóþùèõ è àêòèâíûõ
ñàìîê áûëà î÷åíü áëèçêîé (–17.8 ± 0.46 °Ñ è –15.0 ± 0.60 °Ñ) (Áîðèñåí-
êî, 1987). Ïî÷òè íå áûëî ðàçíèöû â ÒÏ òàêæå ó äèàïàóçèðóþùèõ
(–11.7 ± 0.7 °Ñ) è íåäèàïàóçèðóþùèõ (–10.4 ± 0.8 °Ñ) èìàãî Nezara viridu-
la (Þæíàÿ Êàðîëèíà, ÑØÀ; Elsey, 1993). Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá
îòñóòñòâèè èëè ñëàáîñòè ñâÿçè ìåæäó õîëîäîñòîéêîñòüþ è ñîñòîÿíèåì äèà-
ïàóçû ó óêàçàííûõ âèäîâ.

Âîïðîñ î âçàèìîñâÿçè äèàïàóçû è õîëîäîñòîéêîñòè áûë ðàññìîòðåí â
ðÿäå ñïåöèàëüíûõ ðàáîò (Denlinger, 1991; Danks, 2000; Bale, 2002, è äð.).
Â öåëîì ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ôîðìèðîâàíèå äèàïàóçû îáû÷íî íåîáõîäèìî äëÿ ïî-
âûøåíèÿ õîëîäîñòîéêîñòè è óñïåøíîé çèìîâêè íàñåêîìûõ óìåðåííîé çîíû
ñ ôàêóëüòàòèâíîé çèìíåé äèàïàóçîé, õîòÿ èç ýòîãî ïðàâèëà åñòü íåìàëî
èñêëþ÷åíèé (Denlinger, 1991; Ðlachta et al., 2002).

ÄÈÀÏÀÓÇÍÎÅ ÐÀÇÂÈÒÈÅ È ÒÅÐÌÈÍÀÖÈß ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Ïîñòåïåííûå èçìåíåíèÿ, ïðîèñõîäÿùèå â òå÷åíèå äèàïàóçû è, â êîíöå
êîíöîâ, ïðèâîäÿùèå ê åå èçæèâàíèþ, îáîçíà÷àþò òåðìèíàìè «äèàïàóçíîå
ðàçâèòèå» èëè «ðåàêòèâàöèÿ». Îáà òåðìèíà ïîêàçûâàþò, ÷òî äèàïàóçà — íå
òîëüêî îñîáîå ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå, íî äèíàìè÷åñêèé ïðîöåññ, çàâåð-
øåíèåì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ âîññòàíîâëåíèå àêòèâíîñòè. Çàâåðøåíèå äèàïàó-
çû äîñòèãàåòñÿ â ðåçóëüòàòå äåáëîêèðîâàíèÿ íåéðîñåêðåòîðíûõ öåíòðîâ â
ðåçóëüòàòå ñïîíòàííîé èëè èíäóöèðîâàííîé ðåàêòèâàöèè.

Îñîáåííîñòè äèàïàóçíîãî ñîñòîÿíèÿ è ïðîöåññû, ïðîòåêàþùèå âî âðåìÿ
äèàïàóçû, èçó÷åíû ñëàáî. Íà îñíîâå èññëåäîâàíèÿ ïîñòåïåííûõ èçìåíåíèé,
ïðîèñõîäÿùèõ âî âðåìÿ èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû, Õîäåê (Hodek, 1983)
ïðåäëîæèë ðàçëè÷àòü õîðîòåëè÷åñêèå (ìåäëåííî ïðîòåêàþùèå, ñïîíòàí-
íûå) è òàõèòåëè÷åñêèå (áûñòðûå, èíäóöèðîâàííûå) ïðîöåññû â äèàïàóçíîì
ðàçâèòèè. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïðåêðàùåíèå äèàïàóçû âîçìîæíî âñëåäñòâèå
äåéñòâèÿ íèçêîé òåìïåðàòóðû (õîëîäîâàÿ ðåàêòèâàöèÿ) èëè äëèíû äíÿ (ôî-
òîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêòèâàöèÿ).

Õîëîäîâàÿ ðåàêòèâàöèÿ

Ýêñïåðèìåíòàëüíî óñòàíîâëåíî, ÷òî äëÿ áîëüøèíñòâà âèäîâ íàñåêîìûõ
óìåðåííûõ øèðîò îñíîâíîå çíà÷åíèå èìååò õîëîäîâàÿ ðåàêòèâàöèÿ. Äëÿ
âîññòàíîâëåíèÿ àêòèâíîñòè íåîáõîäèìî âîçäåéñòâèå òåìïåðàòóð îò 0 äî
+10 °Ñ, õîòÿ ó îòäåëüíûõ âèäîâ äèàïàçîí áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ òåðìèíàöèè
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òåìïåðàòóð ìîæåò áûòü áîëåå óçêèì. Îòðèöàòåëüíûå òåìïåðàòóðû, êàê ïðà-
âèëî, ñèëüíî òîðìîçÿò ïðîöåññ ðåàêòèâàöèè. Ïðè òåìïåðàòóðå âûøå +15 °Ñ
îí òàêæå îáû÷íî íå ðåàëèçóåòñÿ. Òåìïåðàòóðíûå òðåáîâàíèÿ äèàïàóçèðóþ-
ùèõ ñòàäèé îïðåäåëÿþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ è ãåîãðà-
ôè÷åñêèì ïðîèñõîæäåíèåì è ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñÿò îò ñòàäèè, íà êîòîðîé
ïðîèñõîäèò çèìîâêà òîãî èëè èíîãî âèäà íàñåêîìûõ (Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷,
2004).

Óñëîâèÿ çèìîâêè è ðåàêòèâàöèè ñêàçûâàþòñÿ íà ôèçèîëîãè÷åñêîì ñî-
ñòîÿíèè ïîñëåäóþùèõ ôàç. Äàæå íåçíà÷èòåëüíîå îòêëîíåíèå îò îïòèìóìà
ðåàêòèâàöèè ìîæåò îêàçûâàòü ñóùåñòâåííûå íåãàòèâíûå ïîñëåäåéñòâèÿ íà
íàñåêîìûõ. Íàïðèìåð, äèàïàóçà ó Podisus maculiventris íàèáîëåå óñïåøíî
ïðåêðàùàëàñü ïðè +6...+8 °Ñ. Òàêèå óñëîâèÿ îáåñïå÷èâàëè òàêæå ìàêñè-
ìàëüíóþ âûæèâàåìîñòü èìàãî, à â äàëüíåéøåì — è âûñîêóþ ïëîäîâèòîñòü
ñàìîê (òàáë. 3).

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü õîëîäîâîé ýêñïîçèöèè, íåîáõîäèìàÿ äëÿ òåðìèíà-
öèè äèàïàóçû, âàðüèðóåò ó ðàçíûõ âèäîâ îò 1 äî 6 ìåñÿöåâ. Îõëàæäåíèå ïî-
ñòåïåííî âûâîäèò íåéðîýíäîêðèííûå öåíòðû èç çàáëîêèðîâàííîãî ñîñòîÿ-
íèÿ, è îíè ïðèîáðåòàþò ñïîñîáíîñòü îêàçûâàòü íåìåäëåííûé ñòèìóëèðóþ-
ùèé ðàçâèòèå ýôôåêò ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû.

Ñïîíòàííàÿ òåðìèíàöèÿ äèàïàóçû

Ýòîò òèï ðåàêòèâàöèè îñíîâàí íà ýíäîãåííûõ ïðîöåññàõ è ìîæåò ïðîòå-
êàòü â òåõ æå óñëîâèÿõ, ïðè êîòîðûõ áûëà èíäóöèðîâàíà äèàïàóçà. Ñïîí-
òàííàÿ ðåàêòèâàöèÿ íàèáîëåå óñïåøíî çàâåðøàåòñÿ ó âèäîâ ñ íåïðî÷íîé
äèàïàóçîé, ñâîéñòâåííîé, êàê ïðàâèëî, âèäàì òðîïè÷åñêîãî è ñóáòðîïè-
÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ïîñêîëüêó â ïðèðîäíîé îáñòàíîâêå óñëîâèÿ íå
îñòàþòñÿ ïîñòîÿííûìè, ïîëíîöåííóþ ñïîíòàííóþ ðåàêòèâàöèþ ìîæíî íà-
áëþäàòü òîëüêî â ñòàáèëüíûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ. Âîçìîæíîñòü
âîçîáíîâëåíèÿ ðàçâèòèÿ ïðè ñîõðàíåíèè óñëîâèé, èíäóöèðîâàâøèõ äèàïà-
óçó, ïîêàçàíà äëÿ ìíîãèõ ïîëóæåñòêîêðûëûõ, â òîì ÷èñëå äëÿ ùèòíèêîâ
Carbula humerigera (Kiritani, 1985b), Plautia stali (Kotaki, 1998a, 1998b),
Nezara viridula (Musolin et al., 2007) è äð.

Êàê ïðàâèëî, ïðè ñïîíòàííîé ðåàêòèâàöèè äèàïàóçíîå ðàçâèòèå áûâà-
åò çàòÿíóòûì, è ðàçíûå îñîáè çàâåðøàþò äèàïàóçó è âîçîáíîâëÿþò àêòèâ-
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Òàáëèöà 3

Ïîêàçàòåëè ðàçâèòèÿ è ïëîäîâèòîñòè ñàìîê Podisus maculiventris ïîñëå
3 ìåñÿöåâ ñîäåðæàíèÿ äèàïàóçèðóþùèõ èìàãî ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ

(ñðåäíèå ± S. E., ïî: Ãîðûøèí è äð., 1989)

Êîðì
Òåìïåðàòóðà,

°Ñ

Ïðåîâèïîçèöè-
îííûé ïåðèîä,

äíè

Ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü æèçíè

ÿéöåêëàäóùèõ
ñàìîê, äíè

Êîëè÷åñòâî
îòëîæåííûõ

ÿèö

Ëè÷èíêè Calliphora
vicina

+8.2 6.3 ± 0.4 31.9 ± 2.3 238.4 ± 28.5

+6.8 7.0 ± 0.1 35.5 ± 5.5 275.7 ± 67.2

+10.9 7.4 ± 1.2 32.1 ± 5.0 185.7 ± 36.9

Ëè÷èíêè Galleria
mellonella

+8.2 6.2 ± 0.5 42.2 ± 6.5 379.7 ± 74.0

+6.8 6.4 ± 0.3 44.1 ± 5.3 390.0 ± 51.4

Ëè÷èíêè Tribolium
castaneum

+8.2 6.6 ± 0.3 36.7 ± 3.1 328.4 ± 45.0



íóþ æèçíåäåÿòåëüíîñòü íå îäíîâðåìåííî. Òàê, ðàçíèöà â âîçðàñòå íà÷àëà
ÿéöåêëàäêè ìåæäó ñàìûìè ðàííèìè è ñàìûìè ïîçäíèìè ñàìêàìè N. viri-
dula â ðàçíûõ êîðîòêîäíåâíûõ ðåæèìàõ ïðè +25 °Ñ âàðüèðîâàëà îò 106
(13 ÷; ðèñ. 9, â) äî 158 äíåé (10 ÷; ðèñ. 9, à), òîãäà êàê áåç äèàïàóçû ïðè
òîé æå òåìïåðàòóðå ýòîò äèàïàçîí ñîñòàâèë 43 äíÿ (ðèñ. 9, ã). Â ñëó÷àå çè-
ìîâêè â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ðàçíèöà â âîçðàñòå íà÷àëà ÿéöåêëàäêè ìåæäó
ïåðâûìè è ïîñëåäíèìè ñàìêàìè ñîñòàâèëà âñåãî 23 äíÿ (Musolin et al.,
2007).

Ñêîðîñòü ñïîíòàííîé ðåàêòèâàöèè ó N. viridula çàâèñåëà îò ôîòîïå-
ðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé èíäóêöèè äèàïàóçû è ïîñëåäóþùåãî ñîäåðæàíèÿ
èìàãî. Èíûìè ñëîâàìè, äèàïàóçà, èíäóöèðîâàííàÿ è ïîääåðæèâàåìàÿ
â ðàçíûõ ôîòîïåðèîäàõ, ðàçëè÷àëàñü ïî ïðî÷íîñòè: ÷åì êîðî÷å ôîòîôà-
çà, òåì ïðî÷íåå áûëà äèàïàóçà è òåì ïîçæå ñàìêè íà÷èíàëè îòêëàäûâàòü
ÿéöà (ðèñ. 9, à—â).
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Ðèñ. 9. Ïðåîâèïîçèöèîííûé ïåðèîä ó ñàìîê Nezara viridula â ðàçíûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðå-
æèìàõ ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ (ïî: Musolin et al., 2007).

à—ã — ðàçíûå ôîòîïåðèîäû; ã — ïî: Musolin, Numata, 2003a.



Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêòèâàöèÿ

Ïðåêðàùåíèå äèàïàóçû ïîä âëèÿíèåì ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé, àëü-
òåðíàòèâíûõ òåì, êîòîðûå åå èíäóöèðîâàëè, ïðîèñõîäèò ó âñåõ íàñåêîìûõ,
ñîõðàíÿþùèõ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ âî âðåìÿ äèàïàóçû. Òàêîé ñïî-
ñîá ðåàêòèâàöèè òèïè÷åí äëÿ âèäîâ ñ ëè÷èíî÷íîé è èìàãèíàëüíîé äèà-
ïàóçîé.

Â îñíîâå ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêòèâàöèè òàêæå ëåæèò âçàèìîäåéñòâèå
ñïîíòàííûõ è èíäóêòèâíûõ ïðîöåññîâ. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò íåîäèíàêî-
âàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäà àêòèâàöèè â äëèííîì äíå ó íàñåêîìûõ íà
ðàçíûõ ýòàïàõ äèàïàóçû. Â íà÷àëüíûé ïåðèîä äèàïàóçà íåãëóáîêàÿ, íî ñïî-
ñîáíîñòü ê âîçîáíîâëåíèþ ðàçâèòèÿ îêàçûâàåòñÿ íàèáîëåå ïðî÷íî çàáëîêè-
ðîâàííîé. Ïîýòîìó ïåðåíîñ äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé îñåíüþ èç êîðîòêîãî
äíÿ â äëèííûé íå âûçûâàåò áûñòðîé àêòèâàöèè, ïðîÿâëÿþùåéñÿ, íàïðè-
ìåð, â îòêëàäêå ÿèö â ñëó÷àå èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû. Â äàëüíåéøåì áëàãî-
äàðÿ ðàçâèòèþ õîðîòåëè÷åñêîãî ïðîöåññà ïðî÷íîñòü áëîêèðîâàíèÿ ìîðôî-
ãåíåçà ñíèæàåòñÿ, è ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ àêòèâàöèÿ òðåáóåò âñå ìåíüøåãî
âðåìåíè äëÿ çàâåðøåíèÿ.

Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè, ïðåêðàùàþùèå äèàïàóçó, â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ ïðîÿâëÿþò óäèâèòåëüíîå ñõîäñòâî ñ ðåàêöèÿìè, èíäóöèðóþùèìè
åå, à êðèòè÷åñêèå ïîðîãè ÷àñòî ñîâïàäàþò. Ñîâïàäåíèå êðèâûõ ÔÏÐ ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî ðåàêòèâèðóþùèé ýôôåêò ôîòîïåðèîäà ÿâëÿåòñÿ
ðåçóëüòàòîì òîãî æå ôèçèîëîãè÷åñêîãî ìåõàíèçìà, êîòîðûé êîíòðîëèðóåò
íàñòóïëåíèå äèàïàóçû. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ ôîðìà êðèâûõ ÔÏÐ ìîæåò íå-
ñêîëüêî ðàçëè÷àòüñÿ, êàê, íàïðèìåð, ó Nezara viridula (Musolin et al., 2007).

Âçàèìîäåéñòâèå ñïîíòàííûõ è èíäóöèðîâàííûõ ïðîöåññîâ ïðè òåðìèíà-
öèè äèàïàóçû ïîêàçàíî íà ïðèìåðå Podisus maculiventris. Êëîïû, ó êîòî-
ðûõ äëèíà äíÿ 12 ÷ ïðè òåìïåðàòóðå +20 °Ñ èíäóöèðîâàëà äèàïàóçó, áûëè
çàòåì ïåðåíåñåíû â 16-÷àñîâîé ðåæèì ïðè +20 è +24 °Ñ (òàáë. 4). Ïðè +20 °Ñ
êëîïû ïðèñòóïàëè ê ÿéöåêëàäêå â ñðåäíåì ÷åðåç 23—26 äíåé ïîñëå ïåðåíî-
ñà â äëèííûé äåíü, è ñðîêè íà÷àëà ÿéöåêëàäêè ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñåëè îò
âîçðàñòà äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé. Ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû íàñòóïëå-
íèå ÿéöåêëàäêè ñäâèãàëîñü íà áîëåå ðàííèå ñðîêè (òàáë. 4).

Â äðóãèõ îïûòàõ ñ òîé æå ïîïóëÿöèåé ïîäèçóñà äèàïàóçà áûëà èíäóöè-
ðîâàíà â êîðîòêîäíåâíîì ðåæèìå 8 ÷ ñâåòà â ñóòêè (ðèñ. 10; Chloridis et al.,
1997). Â ðåçóëüòàòå ñïîíòàííîé ðåàêòèâàöèè ïðè +23 °Ñ (ðèñ. 10, êðèâàÿ Â)
ñàìêè íà÷àëè îòêëàäûâàòü ÿéöà íà 47-é äåíü, ÷òî òàêæå ñâèäåòåëüñòâóåò î
ìåíåå ïðî÷íîé äèàïàóçå, ñôîðìèðîâàííîé ïðè 8 ÷. Âêëþ÷åíèå õîëîäíîãî
ïåðèîäà íà ôîíå ÊÄ (+4 °Ñ â òå÷åíèå 10 äíåé: ðèñ. 10, êðèâàÿ Ä) óñêîðÿëî
íà÷àëî ÿéöåêëàäêè è óâåëè÷èâàëî êîëè÷åñòâî ÿéöåêëàäóùèõ ñàìîê ïî
ñðàâíåíèþ ñ âàðèàíòîì îïûòà, â êîòîðîì ñàìîê ïîñòîÿííî ñîäåðæàëè ïðè
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Òàáëèöà 4

Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêòèâàöèÿ äèàïàóçèðóþùèõ èìàãî Podisus maculiventris
(ïî: Ãîðûøèí è äð., 1989)

Òåìïåðàòóðà,
°Ñ

Âîçðàñò èìàãî
ïðè ïåðåíîñå
â 16 ÷, äíè

Êîëè÷åñòâî Ñðîêè íà÷àëà
ÿéöåêëàäêè, äíè
(ñðåäíèå ± S. E.)ïàð

ðåàêòèâèðîâàííûõ
îñîáåé, %

+20 18 25 100 23.0 ± 1.65

25 23 100 26.1 ± 1.37

27—29 11 100 25.2 ± 2.42

+24 25—30 26 100 17.8 ± 0.93



+23 °Ñ è ÊÄ (ðèñ. 10, êðèâàÿ Â). Îäíàêî äàæå íà 130-é äåíü ê îòêëàäêå ÿèö
ïðèñòóïèëî ëèøü íåìíîãèì áîëåå 40 % ñàìîê. Áîëüøèé ñòèìóëèðóþùèé
ýôôåêò ïðîÿâèëñÿ ïðè ïîñëåäîâàòåëüíîì äåéñòâèè õîëîäà è ÄÄ (ðèñ. 10,
êðèâàÿ Ã): ñàìêè íà÷àëè îòêëàäûâàòü ÿéöà óæå íà 25-é äåíü, è ê 70-ìó äíþ
âñå ñàìêè ðåàêòèâèðîâàëèñü.

Ýòè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò ñîõðàíåíèå ó ïîäèçóñà ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê
äëèíå äíÿ âî âðåìÿ äèàïàóçû, ÷òî ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè äëÿ åå ôîòîïåðèîäè-
÷åñêîé òåðìèíàöèè. Êðîìå òîãî, îíè ñâèäåòåëüñòâóþò î ñîõðàíåíèè ÷óâñò-
âèòåëüíîñòè ê äëèíå äíÿ ïîñëå õîëîäîâîãî âîçäåéñòâèÿ. Âèäèìî, ñîõðàíåíèå
÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ôîòîïåðèîäó âî âðåìÿ äèàïàóçû ñâîéñòâåííî ìíîãèì
âèäàì, çèìóþùèì íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Â ÷àñòíîñòè, ýòî îáíàðóæåíî ó
Graphosoma lineatum (Nakamura et al., 1996) è Eysarcoris lewisi (Hori, Kimura,
1993). Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî äëÿ èíäóêöèè äèàïàóçû ó ïîäèçóñà íåîáõî-
äèìî âîçäåéñòâèå êîðîòêîãî äíÿ, íà÷èíàÿ ñ III ëè÷èíî÷íîãî âîçðàñòà (ñì.
âûøå), ó Ey. lewisi — ñ V âîçðàñòà, òîãäà êàê äëÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé òåðìè-
íàöèè äèàïàóçû ó îáîèõ âèäîâ äîñòàòî÷íî âîçäåéñòâèÿ äëèííîãî äíÿ òîëüêî íà
èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ ðàçíèöà â
ïðîäîëæèòåëüíîñòè ÷óâñòâèòåëüíîé ñòàäèè ïðè èíäóêöèè è òåðìèíàöèè äèàïà-
óçû: èíäóêòèâíûå ïðîöåññû òðåáóþò çíà÷èòåëüíî áîëåå äëèòåëüíîãî äåéñò-
âèÿ ñèãíàëüíîãî ôàêòîðà è ñâÿçàíû ñ áîëåå ãëóáîêîé íàñòðîéêîé ýíäîêðèí-
íîé ñèñòåìû, ÷åì ïðîöåññû, âûçûâàþùèå âîçîáíîâëåíèå àêòèâíîñòè.

ÏÎÑÒÄÈÀÏÀÓÇÍÛÉ ÏÅÐÈÎÄ

Íà ïðèìåðå ðàçíûõ âèäîâ íàñåêîìûõ óìåðåííîãî êëèìàòà ïîêàçàíî, ÷òî
ó áîëüøèíñòâà èç íèõ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ äèàïàóçà çàêàí÷èâàåòñÿ óæå
â äåêàáðå, à íàèáîëåå ñóðîâûé ïåðèîä çèìû îíè íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè ïîñò-
äèàïàóçíîãî îöåïåíåíèÿ (Äàíèëåâñêèé, 1961; Hodek, 1971b, 1996; Hodková,
1982; Óøàòèíñêàÿ, 1990; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Koðtál, 2006; Ñàóëè÷,
Ìóñîëèí, 2007à, è äð.). Î÷åíü òî÷íîå îïðåäåëåíèå ýòîãî ñîñòîÿíèÿ äàë Êîø-
òàëü (Koðtál, 2006: ñ. 121): «Ñîñòîÿíèå ïîñòäèàïàóçíîãî îöåïåíåíèÿ — ýòî
ýêçîãåííî âûçâàííîå óãíåòåíèå ðàçâèòèÿ è ìåòàáîëèçìà, êîòîðîå ñëåäóåò
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Ðèñ. 10. Äèíàìèêà ÿéöåêëàäêè ó ñàìîê Podisus maculiventris â ðàçëè÷íûõ ôîòîïåðèîäè÷å-
ñêèõ ðåæèìàõ ïðè òåìïåðàòóðå +23 °Ñ (ïî: Chloridis et al., 1997).

À — ñàìêè îò ÿéöà äî èìàãî â äëèííîì äíå (ÑÒ 16 : 8 ÷); Á — íà 13-é äåíü ïîñëå îêðûëåíèÿ ñàìêè ïåðåíåñå-
íû èç äëèííîãî äíÿ â êîðîòêèé äåíü (ÑÒ 8 : 16 ÷); Â — ïîñòîÿííî â êîðîòêîì äíå (ÑÒ 8 : 16 ÷); Ã — â êîðîò-
êîì äíå (ÑÒ 8 : 16 ÷), ïîòîì 10 äíåé ïðè +4 °Ñ (â òåìíîòå), çàòåì â äëèííîì äíå (ÑÒ 16 : 8 ÷); Ä — â êîðîò-

êîì äíå (ÑÒ 8 : 16 ÷), ïîòîì 10 äíåé ïðè +4 °Ñ (â òåìíîòå), çàòåì â äëèííîì äíå (ÑÒ 16 : 8 ÷).



ïîñëå çàâåðøåíèÿ äèàïàóçû â óñëîâèÿõ, íåáëàãîïðèÿòíûõ äëÿ âîçîáíîâëåíèÿ
ðàçâèòèÿ». Ïîñòäèàïàóçíîå îöåïåíåíèå îáåñïå÷èâàåò îáå ôóíêöèè äèàïàó-
çû — âûæèâàíèå è ñèíõðîíèçàöèþ ðàçâèòèÿ, íå ïîäìåíÿÿ ïðè ýòîì äèàïàó-
çó, à ëèøü äîïîëíÿÿ åå, ïîâûøàÿ òî÷íîñòü ìåõàíèçìîâ ñåçîííîé ñèíõðî-
íèçàöèè ðàçâèòèÿ (Veerman, 1985; Áåëîçåðîâ, 2009). Ñðåäè âíåøíèõ ôàêòî-
ðîâ, êîíòðîëèðóþùèõ âåñåííåå âîçîáíîâëåíèå ðàçâèòèÿ, äëÿ íàñåêîìûõ
óìåðåííûõ øèðîò íàèáîëüøåå çíà÷åíèå èìåþò ôîòîïåðèîä, òåìïåðàòóðà è
íàëè÷èå ïèùè, ò. å. òå æå ôàêòîðû, êîòîðûå ðåãóëèðóþò íàñòóïëåíèå äèà-
ïàóçû îñåíüþ.

Ôîòîïåðèîä

Â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ äëèííûé äåíü ÷àñòî óñêîðÿåò âîçîáíîâ-
ëåíèå ðàçâèòèÿ, íî, âåðîÿòíî, òîëüêî íåìíîãèå íàñåêîìûå ïðîÿâëÿþò ñïî-
ñîáíîñòü ê ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêòèâàöèè â ïðèðîäå. Îáû÷íî äëèòåëüíîå
îõëàæäåíèå ïðèâîäèò ê ïîñòîÿííîé èëè âðåìåííîé ôîòîðåôðàêòåðíîñòè,
ò. å. íå÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ôîòîïåðèîäó: íàñåêîìûå ïîëó÷àþò âîçìîæíîñòü
ðàçâèâàòüñÿ ïðè ëþáîé äëèíå äíå. Ïîýòîìó âåñíîé ñ íàñòóïëåíèåì òåïëîé
ïîãîäû áîëüøèíñòâî âèäîâ êëîïîâ âîññòàíàâëèâàåò àêòèâíóþ æèçíåäåÿ-
òåëüíîñòü íåçàâèñèìî îò äëèíû äíÿ è ðàçìíîæàåòñÿ äî êîíöà æèçíè. Òà-
êàÿ íåéòðàëüíàÿ ðåàêöèÿ íà ôîòîïåðèîä ïîñëå äèàïàóçû âïåðâûå áûëà îïè-
ñàíà ó êëîïà-ñîëäàòèêà è ïîýòîìó áûëà íàçâàíà ðåàêöèåé òèïà Pyrrhocoris
(Pyrrhocoris-like; Hodek, 1971b, 1977).

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü âèäàì, íåîáðàòèìî óòðà÷èâàþùèì ôîòîïåðèîäè-
÷åñêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü, ìíîãèå âèäû òåðÿþò åå îñåíüþ èëè çèìîé, íî ïî-
ñëå íåáîëüøîãî ïåðèîäà ðåôðàêòåðíîñòè âåñíîé âíîâü âîññòàíàâëèâàþò ýòî
ñâîéñòâî â íà÷àëå ëåòà. Ýòîò òèï ðåàêöèè áûë âïåðâûå îáíàðóæåí ó ùèòíè-
êà Aelia acuminata è íàçâàí ðåàêöèåé òèïà Aelia (Aelia-like), èëè öèêëè÷å-
ñêîé ðåàêöèåé (recurrent response; Hodek, 1971a). Ïîçæå áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ïîäîáíûì ñâîéñòâîì îáëàäàþò è äðóãèå ùèòíèêè, íàïðèìåð Dolycoris
baccarum (Hodek, 1977), Eurydema rugosum (Ikeda-Kikue, Numata, 1992),
Graphosoma lineatum (Nakamura et al., 1996). Âîññòàíîâëåíèå ôîòîïåðèîäè-
÷åñêîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè, âåðîÿòíî, ìîæåò îáåñïå÷èâàòü íàñåêîìûì âîç-
ìîæíîñòü ôîðìèðîâàíèÿ äèàïàóçû áîëåå îäíîãî ðàçà â òå÷åíèå æèçíè è, òà-
êèì îáðàçîì, ïåðåõîäà ê ìíîãîëåòíåìó öèêëó ðàçâèòèÿ. Ýòî ïðåäïîëàãàåòñÿ
è ó Perillus bioculatus (Jasiè, 1967).

Òåìïåðàòóðà

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî âîçîáíîâëåíèå ðàçâèòèÿ âåñíîé êîíòðîëèðóåòñÿ
ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû. Îäíàêî òåìïåðàòóðíûé ôîí âåñíîé î÷åíü íå-
óñòîé÷èâ, ïîýòîìó íåêîòîðûå âèäû, çèìóþùèå íà ëè÷èíî÷íîé èëè èìàãè-
íàëüíîé ñòàäèè è èìåþùèå òåñíûå ñâÿçè ñ êîðìîâûìè ðàñòåíèÿìè èëè
îïðåäåëåííûìè ôåíîôàçàìè ðàñòåíèé (ìîíî- èëè îëèãîôàãè), ìîãëè áû èñ-
ïîëüçîâàòü â êà÷åñòâå òðèããåðîâ âåñåííåãî âîçîáíîâëåíèÿ ðàçâèòèÿ áîëåå
òî÷íûå âíåøíèå ñèãíàëû, â ÷àñòíîñòè äëèíó äíÿ, êàê è ïðè èíäóêöèè äèà-
ïàóçû. Òåì íå ìåíåå ïî èìåþùèìñÿ ñâåäåíèÿì áîëüøèíñòâî âèäîâ, äëÿ êî-
òîðûõ â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ áûëà ïîêàçàíà ñïîñîáíîñòü ê ôîòîïåðèîäè-
÷åñêîé òåðìèíàöèè äèàïàóçû, â òå÷åíèå çèìîâêè íåîáðàòèìî óòðà÷èâàåò
÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äëèíå äíÿ. Ïîýòîìó âåñíîé ñ íàñòóïëåíèåì òåïëîé ïîãî-
äû êëîïû âíå çàâèñèìîñòè îò äëèíû äíÿ âîññòàíàâëèâàþò àêòèâíóþ
æèçíåäåÿòåëüíîñòü è ðàçìíîæàþòñÿ äî êîíöà æèçíè.

Íà ïðèìåðå Eurydema rugosum ïîêàçàíî, ÷òî äèàïàóçà ó ïåðåçèìîâàâ-
øèõ ñàìîê ê íà÷àëó àïðåëÿ â öåíòðàëüíîé ßïîíèè ïîëíîñòüþ òåðìèíèðóåò-
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ñÿ. Ê ýòîìó ìîìåíòó îíè íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè ïîñòäèàïàóçíîãî îöåïåíå-
íèÿ è íå íà÷èíàþò ðàçìíîæåíèå èç-çà òîðìîçÿùåãî âîçäåéñòâèÿ íèçêîé
òåìïåðàòóðû. Íè íàëè÷èå ïèùè, íè äëèííûé äåíü íå ñíèìàþò ýòîãî òîð-
ìîçà. Òîëüêî ïîñëå òîãî, êàê òåìïåðàòóðà ïðåâûñèò çíà÷åíèå íèæíåãî òåì-
ïåðàòóðíîãî ïîðîãà ïîñòäèàïàóçíîãî ìîðôîãåíåçà, ñàìêè íà÷èíàþò îòêëà-
äûâàòü ÿéöà (Ikeda-Kikue, Numata, 1992). Òî÷íî òàê æå ñàìêè Aelia fieberi,
ïåðåíåñåííûå â êîíöå ìàðòà èëè íà÷àëå àïðåëÿ â ëàáîðàòîðíûå óñëîâèÿ
(+25 °Ñ), ïðè íàëè÷èè ïîäõîäÿùåãî êîðìà íåçàâèñèìî îò äëèíû äíÿ íà÷è-
íàëè îòêëàäûâàòü ÿéöà íàìíîãî ðàíüøå, ÷åì â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ, ãäå
ãëàâíûì ôàêòîðîì, òîðìîçÿùèì íà÷àëî îòêëàäêè ÿèö, îñòàâàëàñü íèçêàÿ òåì-
ïåðàòóðà (Nakamura, Numata, 1997b). Ïðè ýòîì ÿéöåêëàäêà ïðîäîëæàëàñü
äî êîíöà æèçíè ñàìîê.

Ïèùà

Îäíèì èç âàæíûõ êîìïîíåíòîâ âíåøíåé ñðåäû, èìåþùèì çíà÷åíèå äëÿ
âåñåííåé àêòèâèçàöèè íàñåêîìûõ, ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå ïîëíîöåííîé êîðìî-
âîé áàçû. Îñîáåííî îò÷åòëèâî åå ðîëü ïðîÿâëÿåòñÿ â ðåãóëÿöèè ïîñòäèàïà-
óçíîãî ðàçâèòèÿ âèäîâ, ïèòàþùèõñÿ ñåìåíàìè è ïëîäàìè ðàñòåíèé. Ðîëü
ïèùè êàê òðèããåðà âåñåííåãî ðàçìíîæåíèÿ áûëà ïîêàçàíà â ýêñïåðèìåíòàõ
ñ Dybowskyia reticulata (Nakamura, Numata, 1997a). Ñàìêè, ñîáðàííûå â
ïðèðîäå è ïåðåíåñåííûå â ëàáîðàòîðèþ â ìàðòå, íà÷èíàëè ÿéöåêëàäêó è â
êîðîòêîì, è â äëèííîì äíå, íî òîëüêî ïðè íàëè÷èè ïèùè (ðèñ. 11).
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Ðèñ. 11. Âûæèâàåìîñòü è ÿéöåêëàäêà ó ñàìîê Dybowskyia reticulata ïðè ïåðåíîñå èç ïðèðîä-
íûõ óñëîâèé â ëàáîðàòîðíûå â êîíöå ìàðòà ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ, ßïîíèÿ (Îñàêà) (ïî: Naka-

mura, Numata, 1997a; Numata, 2004).

Ñâåòëîå ïîëå — ñàìêè, íå îòêëàäûâàþùèå ÿéöà; çàøòðèõîâàííûå ó÷àñòêè — ñàìêè, ïðèñòóïèâøèå ê îò-
êëàäêå ÿèö. Ñòðåëêè ïîêàçûâàþò ìîìåíò, êîãäà ïèùà ñòàëà äîñòóïíîé.



Îòñóòñòâèå ïèùè çàäåðæèâàëî ÿéöåêëàäêó íà äëèòåëüíûé ñðîê â îáîèõ
ðåæèìàõ. Äîñòóïíîñòü ïèùè ñòèìóëèðîâàëà ðàçìíîæåíèå (íà ðèñ. 11 âðå-
ìÿ, êîãäà ïèùà ñòàíîâèëàñü äîñòóïíîé, ïîêàçàíî ñòðåëêîé). Òàêèì îá-
ðàçîì, íè òåìïåðàòóðà, íè ôîòîïåðèîä âåñíîé íå êîíòðîëèðóþò íà÷àëî ðàç-
ìíîæåíèÿ ó ýòîãî âèäà. Òîëüêî äîñòóïíîñòü ïèùè èìååò îïðåäåëÿþùåå
çíà÷åíèå. Åñëè ëåòîì íàëè÷èå ïèùè è åå êà÷åñòâî ÷àùå ñëóæàò ëèøü âòîðî-
ñòåïåííûìè ñèãíàëüíûìè ôàêòîðàìè, òî âåñíîé îòñóòñòâèå ïèùè ñòàíîâèò-
ñÿ îñíîâíûì òîðìîçîì äëÿ ñîçðåâàíèÿ ãîíàä.

ÄÐÓÃÈÅ ÀÄÀÏÒÀÖÈÈ, ÑÏÎÑÎÁÑÒÂÓÞÙÈÅ ÑÈÍÕÐÎÍÈÇÀÖÈÈ ÑÐÎÊÎÂ

ÈÍÄÓÊÖÈÈ È ÒÅÐÌÈÍÀÖÈÈ ÇÈÌÍÅÉ ÄÈÀÏÀÓÇÛ Â ÑÅÇÎÍÅ

Áîëüøèíñòâî ïîëóæåñòêîêðûëûõ óìåðåííûõ øèðîò ïðîâîäèò ëåòî â àê-
òèâíîì ñîñòîÿíèè, êîòîðîå âêëþ÷àåò ðîñò, ðàçâèòèå, ðàçìíîæåíèå è ðàññå-
ëåíèå, à òàêæå ïîäãîòîâêó ê çèìîâêå. Ëèøü íåìíîãèå âèäû ïðîâîäÿò ÷àñòü
ëåòíåãî ñåçîíà â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ, ñäâèãàÿ ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ íà íà÷àëî
èëè êîíåö ëåòà. Ó ïîëóæåñòêîêðûëûõ îáíàðóæåíû ðàçíîîáðàçíûå ñåçîí-
íûå àäàïòàöèè, ïîçâîëÿþùèå èì ñèíõðîíèçèðîâàòü âñå ïðîòåêàþùèå ëåòîì
ýòàïû æèçíåííîãî öèêëà ñ îïòèìàëüíûìè äëÿ ýòîãî ïåðèîäàìè ñåçîíà.

Ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê

Áåçóñëîâíî, íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê, à ñëåäîâàòåëüíî, è íà ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü ëè÷èíî÷íîãî ïåðèîäà, â ïåðâóþ î÷åðåäü âëèÿåò âíåøíÿÿ
òåìïåðàòóðà: â ïðåäåëàõ òåìïåðàòóðíîãî îïòèìóìà ïîâûøåíèå òåìïåðàòó-
ðû óñêîðÿåò ðàçâèòèå ëè÷èíîê, à ïîíèæåíèå — çàìåäëÿåò åãî. Îäíàêî ñêî-
ðîñòü ðàçâèòèÿ çàâèñèò è îò äðóãèõ ôàêòîðîâ. Òàê, îäíà èç âàæíûõ ñå-
çîííûõ àäàïòàöèé ó íàñåêîìûõ — ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè
ðîñòà ëè÷èíîê: ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå ìîæåò ïðîòåêàòü áûñòðåå â îäíèõ ôî-
òîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèÿõ è ìåäëåííåå — â äðóãèõ. Ó áîëüøåãî ÷èñëà âè-
äîâ óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ íàáëþäàåòñÿ â êîðîòêîäíåâíûõ óñëîâèÿõ — ñ îñåí-
íèì óìåíüøåíèåì äëèíû äíÿ è ïðèáëèæåíèåì çèìû ñêîðîñòü ðîñòà ëè÷è-
íîê âîçðàñòàåò è îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü äîñòèæåíèÿ çèìóþùåé ñòàäèè
äî óõóäøåíèÿ âíåøíèõ óñëîâèé. Òàêàÿ àäàïòàöèÿ âïåðâûå áûëà îïèñàíà ó
êëîïà-ñîëäàòèêà Pyrrhocoris apterus (Saunders, 1983; Ñàóëè÷ è äð., 1993;
Numata et al., 1993). Â äàëüíåéøåì îíà áûëà îáíàðóæåíà ó ùèòíèêîâ Arma
custos (Âîëêîâè÷, Ñàóëè÷, 1994) è Palomena prasina (Saulich, Musolin, 1996;
Musolin, Saulich, 1999), à òàêæå ó ìíîãèõ äðóãèõ âèäîâ êëîïîâ (Ìóñîëèí,
Ñàóëè÷, 1997).

Îäíàêî ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ñêîðîñòè ðîñòà íå óíèâåðñàëüíà,
íåñìîòðÿ íà åå ÿâíóþ àäàïòèâíîñòü. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ëè÷èíêè ðàñòóò áû-
ñòðåå â óñëîâèÿõ äëèííîãî, à íå êîðîòêîãî äíÿ, ðåàêöèÿ íà äëèíó äíÿ ìîæåò
áûòü äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíîé ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé îäíîãî âèäà. Òà-
êèå ðàçëè÷èÿ áûëè îáíàðóæåíû, â ÷àñòíîñòè, ó ïîïóëÿöèé Dolycoris bacca-
rum èç Íîðâåãèè è ßïîíèè (Conradi-Larsen, S¸mme, 1973; Nakamura, 2003)
è Nezara viridula èç Åãèïòà è ßïîíèè (Ali, Ewiess, 1977; Musolin, Numata,
2003a). Ïîäîáíûå ïðèìåðû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî äàííàÿ àäàïòàöèÿ
ïðîÿâëÿåòñÿ íà ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå è îáåñïå÷èâàåò âûñîêóþ ñòåïåíü
ïðèñïîñîáëåííîñòè ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè ê óñëîâèÿì åå îáèòàíèÿ. Íàðÿäó
ñ ýòèì ñóùåñòâóþò âèäû, ñêîðîñòü ëè÷èíî÷íîãî ðîñòà êîòîðûõ íå çàâèñèò
îò ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ óñëîâèé. Íàïðèìåð, íå îáíàðóæåíî çàêîíîìåðíîé
ñâÿçè ìåæäó èçìåíåíèÿìè äëèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ è ôîòîïåðèîäè÷åñêèìè
óñëîâèÿìè ñîäåðæàíèÿ ëè÷èíîê ó Podisus maculiventris (Ãîðûøèí è äð.,
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1988á), Picromerus bidens (Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1997) è íåêîòîðûõ äðóãèõ
âèäîâ.

Ôèçèîëîãè÷åñêèé ìåõàíèçì, ëåæàùèé â îñíîâå ýòîé àäàïòàöèè, ïîêà äî
êîíöà íå ÿñåí. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ íåîáõîäèìû äëÿ ïîíèìàíèÿ òîãî,
÷òî êîíêðåòíî âûçûâàåò ôîòîïåðèîä — óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ â îäíèõ óñëîâè-
ÿõ èëè çàäåðæêó â äðóãèõ, è êàê ýòè ÿâëåíèÿ ñâÿçàíû ñ ëåòíåé äèàïàóçîé.

Ëåòíÿÿ äèàïàóçà

Ó íàñåêîìûõ äèàïàóçà íå òîëüêî îáåñïå÷èâàåò âûæèâàíèå â çèìíèé ïå-
ðèîä, íî òàêæå ìîæåò âûïîëíÿòü çàùèòíóþ è ñèíõðîíèçèðóþùóþ ôóíê-
öèè ëåòîì. Â ýòîì ñëó÷àå äèàïàóçà ôîðìèðóåòñÿ â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ è
âûñîêîé òåìïåðàòóðû. Îíà ìîæåò áûòü îáëèãàòíîé è íàñòóïàòü åæåãîäíî â
êàæäîì ïîêîëåíèè, èëè ôàêóëüòàòèâíîé è íàõîäèòüñÿ ïîä êîíòðîëåì
âíåøíèõ ôàêòîðîâ, íàïðèìåð ÔÏÐ êîðîòêîäíåâíîãî òèïà (Ñàóëè÷, Âîëêî-
âè÷, 1996). Ëåòíÿÿ äèàïàóçà, èëè ýñòèâàöèÿ, ÷àùå âñòðå÷àåòñÿ ó íàñåêîìûõ
â îáëàñòÿõ ñ òðîïè÷åñêèì è ñóáòðîïè÷åñêèì êëèìàòîì (Masaki, 1980), îäíà-
êî åñòü ïðèìåðû âèäîâ ñ òàêîé äèàïàóçîé è â óìåðåííîì êëèìàòå, â òîì ÷èñ-
ëå ñðåäè ïåíòàòîìèä — Nezara antennata (Noda, 1984) è Carbula humerigera
(Kiritani, 1985a, 1985b). Èìàãî íåêîòîðûõ âèäîâ ïåðåëåòàþò äëÿ ýñòèâàöèè
â ãîðû (Aelia rostrata — íà âûñîòó îêîëî 1500 ì â Òóðöèè: ªiºli, 1965).

Íåäàâíî ýñòèâàöèÿ áûëà îáíàðóæåíà ó Picromerus bidens, è ýêñïåðèìåí-
òû ïîêàçàëè, ÷òî â åå èíäóêöèè ó÷àñòâóåò êîðîòêîäíåâíàÿ ÔÏÐ (Ìóñîëèí,
1996; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1996; Musolin, Saulich, 2000). Â êîðîòêîäíåâíûõ
ðåæèìàõ 12 è 14 ÷ âñå ñàìêè ñèíõðîííî â ñðåäíåì íà 15-é äåíü ïîñëå îêðû-
ëåíèÿ ïðèñòóïèëè ê îòêëàäêå ÿèö, òîãäà êàê â îñòàëüíûõ ëàáîðàòîðíûõ ðå-
æèìàõ è â ïðèðîäå â èþëå êëîïû íå ðàçìíîæàëèñü (ðèñ. 12, à, á). Ñàìêè,
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Ðèñ. 12. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ èíäóêöèÿ ëåòíåé äèàïàóçû ó Picromerus bidens (ïî: Musolin, Sau-
lich, 2000).

à — ÔÏÐ èíäóêöèè ëåòíåé äèàïàóçû â ëàáîðàòîðíûõ (+24.5 °Ñ) è ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ â Áåëãîðîäñêîé îáë.
(ïðåîâèïîçèöèîííûé ïåðèîä ïðèøåëñÿ íà ïåðèîä ìåæäó 6 èþëÿ è 23 àâãóñòà). ÔÏÐ îïðåäåëåíà íà 20, 40 è
60-é äíè ïîñëå îêðûëåíèÿ; á — äëèòåëüíîñòü ïðåîâèïîçèöèîííîãî ïåðèîäà â òåõ æå óñëîâèÿõ (ñðåäíåå ± S.

E. è ìàêñèìàëüíîå è ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèÿ).



êîòîðûõ ïîñòîÿííî ñîäåðæàëè â äëèííîäíåâíûõ ðåæèìàõ, à òàêæå ñàìêè â
ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ (ãäå äëèíà äíÿ â ïåðèîä îêðûëåíèÿ èìàãî ñîñòàâëÿëà
îêîëî 16 ÷ 30 ìèí) ïîñòåïåííî ðåàêòèâèðîâàëèñü è ÷åðåç äâà ìåñÿöà ïðàêòè-
÷åñêè âñå íà÷àëè îòêëàäûâàòü ÿéöà.

Ñåçîííûå èçìåíåíèÿ îêðàñêè

Èçìåíåíèÿ îêðàñêè òåëà â òå÷åíèå ñåçîíà õàðàêòåðíû äëÿ ìíîãèõ ïîëó-
æåñòêîêðûëûõ è íåðåäêî íàõîäÿòñÿ ïîä ôîòîïåðèîäè÷åñêèì êîíòðîëåì
(Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1996; Musolin, Saulich, 1999; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007à).
Â îäíèõ ñëó÷àÿõ îíè íàáëþäàþòñÿ íà äèàïàóçèðóþùåé ñòàäèè, â äðóãèõ —
íà ïðåäøåñòâóþùåé ñòàäèè è, âåðîÿòíî, âîîáùå íå ñâÿçàíû ñ äèàïàóçîé.

Íàëè÷èå äâóõ öâåòîâûõ ôîðì îïèñàíî ó ùèòíèêà Thyanta calceata
(McPherson, 1977). Ñåçîííûå ôîðìû ó Euschistus tristigmus tristigmus
(McPherson, 1979) è Oebalus ypsilongriseus (Vecchio et al., 1994) íàñòîëüêî
ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòðóêòóðíûì ïðèçíàêàì è îêðàñêå, ÷òî íåêîòîðîå
âðåìÿ èõ ñ÷èòàëè ñàìîñòîÿòåëüíûìè âèäàìè.

Èçìåíåíèå îêðàñêè íà ñòàäèè èìàãî ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ó êëîïîâ è îáû÷-
íî âñå æå ñâÿçàíî ñ äèàïàóçíûì ñîñòîÿíèåì (Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1996). Òàê, ó
Nezara viridula èìàãî ïðè îêðûëåíèè âñåãäà îêðàøåíû ëèáî â çåëåíûé,
ëèáî â æåëòûé öâåò (â çàâèñèìîñòè îò ïðèíàäëåæíîñòè ê òîé èëè èíîé ãåíå-
òè÷åñêîé ìîðôå). Ýòà æå îêðàñêà ñîõðàíÿåòñÿ è ïðè ðåïðîäóêöèè. Îäíàêî
îñîáè äèàïàóçèðóþùåãî ïîêîëåíèÿ âñêîðå ïîñëå îêðûëåíèÿ ìåíÿþò öâåò íà
êîðè÷íåâûé (ðèñ. 13; Musolin, Numata, 2003a), ñîõðàíÿþùèéñÿ äî ïîëíîãî
çàâåðøåíèÿ äèàïàóçû âåñíîé. Èçìåíåíèå îêðàñêè ðåãóëèðóåòñÿ äëèíîé äíÿ
è ñêîððåëèðîâàíî ñ ôèçèîëîãè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì îñîáè (Harris et al., 1984;
Musolin, Numata, 2003a; Musolin et al., 2007).

Àíàëîãè÷íîå ñâÿçàííîå ñ äèàïàóçîé èçìåíåíèå îêðàñêè èìàãî â óñëîâè-
ÿõ êîðîòêîãî äíÿ áûëî ïîêàçàíî ó ùèòíèêîâ Plautia stali (Kotaki, Yagi,
1987) è Euschistus servus (Borges et al., 2001). Èìàãî Graphosoma lineatum
èìåþò ïåðåä çèìîâêîé áîëåå áëåäíóþ è ìàòîâóþ îêðàñêó, ÷åì âåñíîé (Tull-
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Ðèñ. 13. Âëèÿíèå äëèíû äíÿ íà îêðàñêó ñàìîê Nezara viridula â ßïîíèè (Îñàêà) ïðè òåìïåðà-
òóðå +20 °Ñ (ïî: Musolin, Numata, 2003a).

Íåçàøòðèõîâàííûå ñòîëáèêè — çåëåíûå èìàãî; çàøòðèõîâàííûå — èìàãî ñ îêðàñêîé ïðîìåæóòî÷íîé
êàòåãîðèè; çàëèòûå ÷åðíûì — êîðè÷íåâûå èìàãî.



berg et al., 2008). Ó Podisus maculiventris ñòåïåíü ìåëàíèçàöèè òîæå ìåíÿåò-
ñÿ â òå÷åíèå ñåçîíà, è êëîïû ëåòîì ñâåòëåå, ÷åì âåñíîé èëè îñåíüþ, îäíàêî
ïîêàçàíî, ÷òî ðåãóëèðóåòñÿ ýòî â áîëüøåé ñòåïåíè òåìïåðàòóðîé, ÷åì äëè-
íîé äíÿ (Aldrich, 1986).

Ïðè àíàëèçå ïðèâåäåííûõ ïðèìåðîâ ñåçîííîãî èçìåíåíèÿ îêðàñêè ó íà-
ñåêîìûõ ëåãêî ïðîñëåæèâàåòñÿ îñíîâíàÿ òåíäåíöèÿ: ïðåîáëàäàíèå êîðè÷-
íåâûõ òîíîâ èëè ìàòîâîé ïîâåðõíîñòè ó ïîêðîâîâ çèìóþùèõ íàñåêîìûõ.
Ýòî äåëàåò èõ ìåíåå çàìåòíûìè, îáåñïå÷èâàÿ ïàññèâíóþ çàùèòó îò õèùíè-
êîâ (ñåçîííûé êàìóôëÿæ). Íåëüçÿ èñêëþ÷àòü è âîçìîæíîñòü òîãî, ÷òî òåì-
íàÿ îêðàñêà äàåò íåêîòîðûå àäàïòèâíûå ïðåèìóùåñòâà è â òåðìîðåãóëÿöèè,
äàæå çèìîé. Îñîáåííî âîçðàñòàåò ðîëü ñåçîííîé ñìåíû îêðàñêè ó âèäîâ, îá-
ðàçóþùèõ áîëüøèå ñêîïëåíèÿ ìàëîïîäâèæíûõ îñîáåé â ìåñòàõ çèìîâêè
è/èëè ýñòèâàöèè, ÷òî íåðåäêî âñòðå÷àåòñÿ ó ùèòíèêîâ.

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ñåçîííûé ïîëèôåíèçì ïî îêðàñêå íåîáðàòèì. Ó äðó-
ãèõ èçìåíåíèå öâåòà ïðîèñõîäèò ïîñòåïåííî è ñâÿçàíî ñ èíäóêöèåé èìàãè-
íàëüíîé äèàïàóçû. Òàêàÿ ñåçîííàÿ ñìåíà îêðàñêè ìîæåò áûòü îáðàòèìîé.
Ïîäîáíîå âåñåííåå âîññòàíîâëåíèå îêðàñêè èìàãî áûëî èññëåäîâàíî, íàïðè-
ìåð, ó ùèòíèêà Nezara viridula ïðè ñîäåðæàíèè êëîïîâ â ïðèðîäíûõ óñëî-
âèÿõ â öåíòðàëüíîé ßïîíèè (Musolin, Numata, 2003b; Musolin et al., 2010;
Takeda et al., 2010). Â íà÷àëå çèìîâêè èìàãî, íå ïðèñòóïàÿ ê ðåïðîäóêöèè,
ìåíÿëè öâåò ñ çåëåíîãî íà êîðè÷íåâûé è îñòàâàëèñü òàêèìè âñþ çèìó. Âåñ-
íîé íàáëþäàëîñü âîññòàíîâëåíèå ïåðâîíà÷àëüíîé çåëåíîé îêðàñêè, è òîëü-
êî ïîñëå ýòîãî ñàìêè ïðèñòóïàëè ê ðåïðîäóêöèè (ðèñ. 14).
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Ðèñ. 14. Ñåçîííûå èçìåíåíèÿ îêðàñêè ó ñàìîê Nezara viridula â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ â ßïî-
íèè (Îñàêà) (ïî: Musolin, Numata, 2003b, ñ èçìåíåíèÿìè).

Ñòðåëêîé ïîêàçàíî, êîãäà êëàäêè ÿèö áûëè âûñòàâëåíû â ïðèðîäíûå óñëîâèÿ. Ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå è ñàì-
öû íå ïîêàçàíû. Ãèñòîãðàììà ïîêàçûâàåò êîëè÷åñòâî è öâåò ñàìîê, ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — îáùåå êîëè÷åñò-
âî ñïàðèâàþùèõñÿ ñàìîê, ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — ÿéöåêëàäóùèõ ñàìîê. Òåìïåðàòóðà ïîêàçàíà êàê ñóòî÷íûå
ìèíèìóìû è ìàêñèìóìû. Ðèìñêèìè öèôðàìè îáîçíà÷åíû ìåñÿöû. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ — ñì. ðèñ. 13.



ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ïðåäñòàâëåííûé îáçîð ìàòåðèàëîâ ïî äèàïàóçå ó ýêñïåðèìåíòàëüíî èñ-
ñëåäîâàííûõ ùèòíèêîâ (43 âèäà) óìåðåííîé çîíû íå âûÿâèë ÷åòêèõ çàêîíî-
ìåðíîñòåé â ïðèóðî÷åííîñòè çèìóþùåé ñòàäèè (ýìáðèîíàëüíîé, ëè÷èíî÷-
íîé èëè èìàãèíàëüíîé) èëè òèïè÷íîé ôîðìû äèàïàóçû (îáëèãàòíîé èëè ôà-
êóëüòàòèâíîé) ê îïðåäåëåííûì òàêñîíîìè÷åñêèì ãðóïïàì â ïðåäåëàõ ñåì.
Pentatomidae. Â òî æå âðåìÿ ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîçâîëÿåò â ïåðâîì ïðè-
áëèæåíèè îöåíèòü ñòåïåíü ñõîäñòâà ñåçîííûõ àäàïòàöèé ùèòíèêîâ, îòíî-
ñÿùèõñÿ ê ðàçíûì òàêñîíîìè÷åñêèì ãðóïïàì.

Ïîäñåì. Podopinae îáúåäèíÿåò âèäû (òàáë. 1), çèìóþùèå â ñîñòîÿíèè
èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû, íàñòóïëåíèå êîòîðîé ðåãóëèðóåòñÿ äëèíîé äíÿ è
òåìïåðàòóðîé. Âñå îíè ïèòàþòñÿ ñåìåíàìè, è õàðàêòåð èõ ñåçîííîãî ðàçâè-
òèÿ âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ äîñòóïíîñòüþ êîðìà. Îäíàêî òàêèå æå òèï ïè-
òàíèÿ è õàðàêòåð ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ñâîéñòâåííû ìíîãèì âèäàì ïîäñåì.
Pentatominae (â ÷àñòíîñòè, áîëüøèíñòâó ïðåäñòàâèòåëåé òðèáû Aeliini).

Âñå âèäû ïîäñåì. Asopinae — õèùíèêè. Ñðåäè íèõ 2 âèäà èç ðàçíûõ
òðèá — Picromerus bidens èç Platinopini è Apateticus cynicus èç Amyoteini —
èìåþò ðåäêî âñòðå÷àþùóþñÿ ó ïîëóæåñòêîêðûëûõ îáëèãàòíóþ äèàïàóçó íà
ýìáðèîíàëüíîé ñòàäèè. Â òî æå âðåìÿ îòíîñÿùèåñÿ ê îäíîé òðèáå A. cynicus
è Podisus maculiventris èìåþò ðàçëè÷íûå òèïû äèàïàóçû: ó ïåðâîãî — îáëè-
ãàòíàÿ ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà, à ó âòîðîãî — ôàêóëüòàòèâíàÿ èìàãèíàëü-
íàÿ. Äëÿ îñòàëüíûõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ýòîãî ïîäñåìåéñòâà õàðàêòåðíà
ôàêóëüòàòèâíàÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà, êîíòðîëèðóåìàÿ äëèíîé äíÿ è
òåìïåðàòóðîé. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò òîëüêî Andrallus spinidens, èìàãè-
íàëüíàÿ äèàïàóçà êîòîðîãî ðåãóëèðóåòñÿ òåìïåðàòóðîé, à ðåàêöèÿ íà äëèíó
äíÿ, âîçìîæíî, èìååò âòîðîñòåïåííîå çíà÷åíèå. Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ
íà ñõîäíûé îáðàç æèçíè è ðåæèì ïèòàíèÿ âèäîâ ïîäñåì. Asopinae (âñå îíè
õèùíèêè), äèàïàóçà ó íèõ ïðèóðî÷åíà ê ðàçëè÷íûì ñòàäèÿì, è åå íàñòóïëå-
íèå îïðåäåëÿåòñÿ ðàçíûìè ôàêòîðàìè.

Áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåì. Pentatominae, íàîáîðîò, íåñìîòðÿ
íà ðàçíîîáðàçèå òèïîâ ðàñòèòåëüíîãî ïèòàíèÿ, çèìóåò íà èìàãèíàëüíîé
ñòàäèè, è íàñòóïëåíèå äèàïàóçû ó íèõ ðåãóëèðóåòñÿ äëèííîäíåâíîé
ÔÏÐ. Íî è â ýòîì ïîäñåìåéñòâå åñòü îòäåëüíûå âèäû ñ îáëèãàòíîé äèàïàó-
çîé, îïðåäåëÿþùåé ìîíîâîëüòèíèçì, íàïðèìåð Palomena prasina, P. angulo-
sa, Menida scotti. Ó ïîñëåäíåãî îáíàðóæåíà íåîáû÷íàÿ îñîáåííîñòü: îáëè-
ãàòíóþ ðåïðîäóêòèâíóþ äèàïàóçó èìåþò òîëüêî ñàìêè, à ñàìöû îñòàþòñÿ
ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûìè â òå÷åíèå âñåé çèìîâêè (Koshiyama et al., 1994,
1997). Íåîæèäàííîé êàæåòñÿ ïðèíàäëåæíîñòü Pentatoma rufipes ñ îáëèãàò-
íîé ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçîé è Nezara viridula ñ ôàêóëüòàòèâíîé èìàãèíàëü-
íîé äèàïàóçîé ê îäíîé òðèáå Pentatomini. Â òðèáå Aeliini ñðåäè èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ëèøü ó Aelia rostrata îáíàðóæåíà îáëèãàòíàÿ èìàãèíàëüíàÿ äèà-
ïàóçà, à ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ñ ýñòèâàöèåé è âûðàæåííûìè
ñåçîííûìè ìèãðàöèÿìè âïîëíå èäåíòè÷åí ñåçîííîìó ðàçâèòèþ êëîïîâ-÷å-
ðåïàøåê (ñåì. Scutelleridae).

Òàêèì îáðàçîì, àíàëèç ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ùèòíèêîâ ïîêàçàë, ÷òî ýâî-
ëþöèÿ ñåçîííûõ àäàïòàöèé íå âñåãäà òî÷íî ñîîòâåòñòâóåò ôèëîãåíåçó, íî â
ïðåäåëàõ îòäåëüíûõ ðîäîâ (íàïðèìåð, Palomena ñ îáëèãàòíîé äèàïàóçîé
è ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåãóëÿöèåé ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê èëè Euschistus
c ôîòîïåðèîäè÷åñêè ðåãóëèðóåìûì öâåòîâûì ïîëèìîðôèçìîì) è íåáîëü-
øèõ òðèá (êàê Aeliini) èëè äàæå ïîäñåìåéñòâ (Podopinae) ïîÿâëÿþòñÿ îä-
íîòèïíûå êîìïëåêñû ñåçîííûõ àäàïòàöèé. Íàðÿäó ñ ýòèì ñóùåñòâóåò
áîëüøîå ïîäñåìåéñòâî Pentatominae, ïðåäñòàâëÿþùåå ñîáîé ãðóïïó ÿâíî
ñáîðíóþ è ïðè ýòîì îäíîîáðàçíóþ ïî òèïó äèàïàóçû — ôàêóëüòàòèâíîé
èìàãèíàëüíîé ó áîëüøèíñòâà âèäîâ.
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Çíàíèå ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âèäà è òèïà åãî ñåçîííîãî ðàçâè-
òèÿ ìîæåò, âåðîÿòíî, ïîìî÷ü óòî÷íèòü åãî ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå. Íà-
ïðèìåð, Dybowskyia reticulata îäíè àâòîðû (Âèíîêóðîâ è äð., 2010) îòíîñÿò
ê òðèáå Tarisini, äðóãèå (Ãàïîí, 2008) — ê Graphosomatini. Ïî ýêîëîãè÷å-
ñêèì ïðèçíàêàì D. reticulata áëèçîê ê âèäàì, âêëþ÷åííûì â òðèáó Grapho-
somatini.

Ùèòíèêàì â áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì äðóãèì ïîëóæåñòêîêðûëûì, ñâîéñò-
âåííà ñåçîííàÿ ñìåíà îêðàñêè (ïðåèìóùåñòâåííî âèäàì ñ èìàãèíàëüíîé
äèàïàóçîé). Îäíàêî òàêèå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå â íåêîòîðûõ ñåìåéñòâàõ
êëîïîâ ñåçîííûå àäàïòàöèè, êàê ïîëèìîðôèçì êðûëüåâ è/èëè êðûëîâîé
ìóñêóëàòóðû (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007á), ó ïåíòàòîìèä ïîêà íå îáíàðóæåíû.

Â öåëîì ïðèõîäèòñÿ îòìåòèòü, ÷òî íåñìîòðÿ íà èíòåíñèâíîå èññëåäîâà-
íèå ñåçîííûõ àäàïòàöèé ïåíòàòîìèä è äðóãèõ ñåìåéñòâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ
â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ, äîëÿ âèäîâ, ó êîòîðûõ èçó÷åíû äèàïàóçà è ýêîëî-
ãè÷åñêèå ìåõàíèçìû åå ðåãóëÿöèè, ïîêà íå äîñòèãàåò äàæå 1 % îò îáùåãî
êîëè÷åñòâà èçâåñòíûõ âèäîâ ùèòíèêîâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîìîùè Ôåäåðàëüíîé ïðîãðàì-
ìû ïîääåðæêè âåäóùèõ íàó÷íûõ øêîë (ïðîåêò ÍØ-3332.2010.4), Áëàãî-
òâîðèòåëüíîãî «Ôîíäà Èíåññû» è ïðîåêòà ISEFOR (No 245268; The
FP7-KBBE-2009-1-2-08).
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SUMMARY

For the first time in the world literature, this paper reviews the data on dia-
pause and related phenomena in stink bugs (Heteroptera: Pentatomidae). The
family includes about 4700 species (i. e. more than 10 % of the described world
Heteroptera fauna). Using stink bugs as examples, the consecutive stages of
the complex dynamic process of diapause (such as diapause preparation, induc-
tion, initiation, maintenance, termination, post-diapause quiescence, and re-
sumption of direct development) are described and discussed.

Out of 43 pentatomid species studied in relation to diapause in the Tempera-
te Zone up to date, the majority (38 species) overwinter as adults, two species —
as eggs, and another two species — as nymphs. Pentatoma rufipes is believed to
be able to overwinter at different stages of its life cycle. Less than 5 % of penta-
tomid species are probably able to overwinter twice. Only five species have obli-
gate diapause, others have the facultative one. Day-length and temperature are
the main diapause inducing factors in the majority of species. The role of food
in the control of seasonal development is essential in the pentatomid species fe-
eding on plant seeds. In different species, different stages are sensitive to
day-length. Some pentatomids retain sensitivity to photoperiod even after dia-
pause, others lose it and become photo-refractory (temporarily or permanent-
ly). In the pentatomid family, such seasonal adaptations as photoperiodic cont-
rol of nymphal growth rates, seasonal body colour change, migrations, and
summer diapause (aestivation) are widely represented, whereas wing and/or
wing muscle polymorphism has not been reported yet.

Species from the subfamily Podopinae overwinter in adult diapause and in-
duction of facultative reproductive winter is under the control of photoperiod
and temperature. All of these species feed on seeds and their seasonal develop-
ment to a great extent reflects availability of food. However, the same food pre-
ferences and pattern of seasonal development are characteristic to many speci-
es from the subfamily Pentatominae (in particular, to most members of the tri-
be Aeliini).

All species of the subfamily Asopinae are predators. Among them, Picrome-
rus bidens and Apateticus cynicus have obligate embryonic (egg) winter diapau-
se, which is rear among true bugs, although these two species belong to diffe-
rent tribes (Platinopini and Amyoteini, respectively). At the same time, A. cyni-
cus and Podisus maculiventris belong to the same tribe (Amyoteini) but have
different types of diapause: obligate embryonic diapause in A. cynicus and fa-
cultative adult diapause in P. maculiventris. Other Asopinae species studied up
to date have facultative adult diapause controlled by photoperiod and tempera-
ture. Probably, there is only one exception: in Andrallus spinidens, adult diapa-
use is controlled by temperature, and photoperiod plays only a secondary role.
Thus, in spite of the similar habits and feeding types among Asopinae (all of
them are predators), the species within this subfamily have different types of
diapause and the latter is controlled by different factors.

In the subfamily Pentatominae, on the contrary, most of the species over-
winter as adults and induction of their diapause is controlled the long-day type
photoperiodic response, in spite of the differences in their feeding preferences
(within phytophagy). However, there are some exceptions in this subfamily,
too: Palomena prasina, P. angulosa and Menida scotti have obligate diapause,
which conditions univoltinism in these pentatomids. In M. scotti, only females
have obligate adult diapause, whereas males remain physiologically active
through the whole winter, this pattern being unusual for Heteroptera. The pre-
sence of Pentatoma rufipes with obligate nymphal diapause and Nezara viridu-
la with facultative adult diapause in the same tribe Pentatomini seems unex-
pected. Among all studied species in the tribe Aeliini, only Aelia rostrata has
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obligate adult diapause. The univoltine seasonal cycle of this species with sum-
mer diapause (aestivation) and apparent migrations is similar to that of shield
bugs (Scutelleridae).

According to the analysis of seasonal development, the evolution of seaso-
nal adaptations in Pentatomidae does not directly reflect their phylogeny. Ho-
wever, individual genera (e. g., Palomena with obligate diapause and photope-
riodic control of nymphal growth rates or Euschistus with photoperiodic cont-
rol of coloration), small tribes (such as Aeliini) or even subfamilies (Podopinae)
have similar complexes of seasonal adaptations. At the same time, Pentatomi-
nae is a large and apparently collected taxon, but most of species in this subfa-
mily have the same facultative adult diapause.

In general, in spite of the intensive studies of seasonal adaptations in Penta-
tomidae and other Heteroptera families during the recent decades, diapause
and ecological mechanisms of its regulation are still studied in less than 1 % of
described pentatomid species.
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