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В лабораторных условиях было исследовано влияние постоянных температур (15, 20, 25 и 
30 °C) и термопериодов (ежесуточного чередования периодов высокой (25 или 30 °C) и низкой 
(15 или 20 °C) температуры) на материнскую индукцию диапаузы потомства у самок парази-
тоида-яйцееда Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, Trichogrammatidae). Каждое сочетание 
температур тестировали в двух вариантах: «короткодневном» (длительность периодов высокой 
и низкой температур – 12 ч) и «длиннодневном» (длительность периода высокой температуры – 
18 ч, низкой – 6 ч). Кроме того, тестировали постоянные температуры, равные средним для всех 
термопериодов. Опыты показали, что термопериоды и постоянные температуры существенно 
влияют на индукцию диапаузы потомства T. telengai как во взаимодействии с различными фото-
периодами, так и в условиях постоянной темноты. Однако в качестве сигнального фактора, не-
сущего информацию о длине дня (и тем самым о времени года), термопериоды трихограммами, 
по-видимому, не воспринимаются.
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Фотопериод (длина светового дня) и температура – основные абиотические 
факторы, регулирующие факультативную диапаузу насекомых. При этом главная роль 
обычно принадлежит фотопериоду, как индикатору астрономического времени года, 
а температура позволяет вносить поправку на специфику данного сезона (Данилев-
ский, 1961; Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Denlinger, 2002; Saunders et al., 2002; 
Саулич, Волкович, 2004; Danks, 2007; Saunders, 2014, 2020; Denlinger, 2022). Однако 
в ряде случаев термопериод (суточный ритм температуры) не только взаимодействует 
с фотопериодом, но и замещает его, выступая – судя по некоторым данным – в роли 
своеобразного датчика информации о длине дня. Так, например, опыты, проведенные 
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с разными видами чешуекрылых, показали, что «короткодневные» температурные 
циклы (равная длительность периодов высокой и низкой температуры) индуцируют 
диапаузу чаще, чем «длиннодневные» (периоды тепла длительнее периодов холода) 
(Горышин, Козлова, 1967). Термопериодические реакции были обнаружены и у пред-
ставителей других отрядов насекомых (Beck, 1983; Saunders et al., 2002), причем у па-
разитоида Nasonia vitripennis (Walk.) (Hymenoptera, Pteromalidae) выявлена материн-
ская термопериодическая реакция: диапаузировало потомство самок, содержащихся 
при короткодневных, но не при длиннодневных термопериодах (Saunders, 1973). 

Виды рода Trichogramma Westw. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) – мельчайшие 
паразитоиды-яйцееды, естественные враги многих чешуекрылых вредителей сель-
ского и лесного хозяйства, широко использующиеся для биологической защиты рас-
тений (Smith, 1996; Сорокина, 2011). Факультативная зимняя предкуколочная диапауза 
трихограмм регулируется температурой во время развития личинок, но при околопо-
роговых температурах доля диапаузирующих особей существенно зависит от фотопе-
риодических и температурных условий развития материнского поколения (Заслав-
ский, Умарова, 1981; Май Фу Кви, Заславский, 1983; Zaslavski, Umarova, 1990; Boivin, 
1994; Резник, 2011). К настоящему времени у трихограмм изучено взаимодействие 
материнских и праматеринских фотопериодических реакций с постоянными и пере-
менными температурами (Voinovich et al., 2013, 2015; Vaghina et al., 2014; Reznik et al., 
2020), однако попытки обнаружить термопериодическую реакцию при отсутствии фо-
топериода, насколько нам известно, ранее не предпринимались; влияние постоянных 
температур в условиях полной темноты также не было исследовано.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе была использована партеногенетическая лабораторная линия Trichogramma telengai 
Sor., основные фототермические реакции которой ранее были детально исследованы (Voinovich 
et al., 2013, 2015; Vaghina et al., 2014; Reznik et al., 2020). На протяжении многих лет эту лабора-
торную линию разводили на яйцах зерновой моли Sitotroga cerealella (Oliv.) (Lepidoptera, 
Gelechiidae) при константных лабораторных условиях: температура 20 °C, фотопериод С : Т = 
18 : 6 (здесь и далее приводится продолжительность светлого и темного периодов в часах).

В начале каждой повторности каждого опыта яйца зерновой моли, прикрепленные клеем ПВА 
на картонные карточки (около 500 яиц на каждую), предоставляли на 24 ч для заражения самкам 
лабораторной линии. Сразу после этого карточки с зараженными яйцами (материнское поко-
ление) 12 дней инкубировали при фотопериоде С : Т = 18 : 6 и температуре 20 °C. После этого 
карточки, помещенные в отдельные пробирки, распределяли по различным режимам опыта. 
Время распределения по режимам было выбрано на основе наших предшествующих исследо-
ваний, показавших, что фототермическая реакция, влияющая на диапаузу потомства, проявля-
ется у трихограмм только на стадии куколки (Reznik et al., 2011; Reznik, Voinovich, 2016).

Целью первого опыта было исследование реакции самок T. telengai на постоянные темпера-
туры в сочетании с отсутствием фотопериода (темнотой). Для этого пробирки с развивающи-
мися самками материнского поколения заворачивали в плотную черную бумагу и помещали в 
соответствующие термостатированные камеры. Кроме того, в каждый режим помещали одну 
«сигнальную» пробирку, которую не заворачивали в бумагу и использовали только для опреде-
ления дня массового вылета имаго (предварительные опыты показали, что он не зависит от на-
личия или отсутствия фотопериода). В день массового вылета имаго материнского поколения 
пробирки разворачивали и в каждую помещали для заражения карточку со свежими яйцами зер-
новой моли. Заражение длилось 2 ч, после чего карточки с зараженными яйцами (дочернее по-
коление) переносили в условия, умеренно способствующие индукции диапаузы (темнота, тем-
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пература 14 °C). Через 30 дней после заражения карточки с трихограммами дочернего поколения 
для ускорения развития и вылета активно развивающихся (не диапаузирующих) особей перено-
сили в камеры с температурой 20 °C и фотопериодом С : Т = 18 : 6. Еще через 15–20 дней (после 
вылета активно развивавшихся особей) все зараженные яйца вскрывали для определения числа 
не диапаузирующего (имаго и куколки) и диапаузирующего (предкуколки) потомства. Число вы-
летевших имаго оценивали по числу пустых зараженных яиц с летными отверстиями. Личинок, 
погибших на разных стадиях развития, не учитывали. Всего в первом опыте использовали 4 ре-
жима: 15, 20, 25 и 30 °C; было проведено 8 повторностей этого опыта; в общей сложности было 
вскрыто 1839 диапаузирующих и 7967 не диапаузирующих особей.

Во втором опыте исследовали влияние различных термопериодов, представляющих собой че-
редование термофаз (периодов высокой температуры, в данном опыте – 25 или 30 °C) и криофаз 
(периодов низкой температуры, в данном опыте – 15 или 20 °C). Каждое сочетание температур 
тестировали в двух вариантах: «короткодневном» (длительность термофазы и криофазы – 12 ч) 
и «длиннодневном» (длительность термофазы – 18 ч, криофазы – 6 ч). Кроме того, одновре-
менно с каждым термопериодом тестировали эффект постоянной температуры, равной средней 
для данного термопериода. Всего второй опыт включал 12 вариантов: 6 термопериодов и 6 соот-
ветствующих им константных температур (табл. 1); каждый вариант был проведен в 16 повтор-
ностях, в общей сложности было вскрыто 4636 диапаузирующих и 56059 не диапаузирующих 
особей дочернего поколения.

Для обработки результатов опыта использовали регрессионный анализ, для попарного 
сравнения вариантов – непараметрический критерий Краскела–Уоллиса, в качестве описа-
тельной статистики – медианы и квартили. Все вычисления производили с помощью программы 
SYSTAT 10.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Регрессионный анализ результатов первого опыта показал, что доля диапаузирую-
щего потомства самок, созревавших в условиях полной темноты, достоверно снижа-
ется с ростом температуры (рис. 1). Характер этой зависимости близок к влиянию тем-
пературы на материнскую (Vaghina et al., 2014) и праматеринскую (Reznik et al., 2020) 
фотопериодические реакции T. telengai. Сравнение данных настоящего исследования 
с результатами этих работ показывает, что постоянная темнота индуцирует диапаузу 

Таблица 1. Характеристики термопериодов, использованых в опытах

Обозначение 
термопериода

Термофаза Криофаза Средняя 
температура 

(°С)Температура 
(°С)

Длительность 
(ч)

Температура 
(°С)

Длительность 
(ч)

30(18) : 20(6) 30 18 20 6 27.5

30(12) : 20(12) 30 12 20 12 25

30(18) : 15(6) 30 18 15 6 26.25

30(12) : 15(12) 30 12 15 12 22.5

25(18) : 15(6) 25 18 15 6 22.5

25(12) : 15(12) 25 12 15 12 20
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потомства заметно слабее, чем короткий день (С : Т = 12 : 12) , хотя и несколько 
сильнее, чем длинный день (С : Т = 18 : 6). Аналогичные результаты были ранее полу-
чены и для ряда других видов насекомых: темнота или ультракороткие фотопериоды 
индуцируют диапаузу слабее, чем «сильные» короткие фотопериоды, обычно соответ-
ствующие длинам дня во время индукции диапаузы данного вида в естественных ус-
ловиях (Данилевский, 1961; Заславский, 1984; Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 
2004). В целом результаты первого опыта свидетельствуют о том, что ранее описанная 
для ряда видов трихограмм (Заславский, Умарова, 1981; Zaslavski, Umarova, 1990; 
Резник, 2011) температурная коррекция материнской фотопериодической реакции 
проявляется также и в условиях постоянной темноты.

Второй опыт дал гораздо менее четкие результаты. В целом термопериод индуци-
рует диапаузу у меньшей доли потомства, чем соответствующая ему постоянная тем-
пература, хотя эти различия статистически достоверны далеко не во всех вариантах 
опыта (рис. 2). Судя по результатам предшествующих исследований, термопериод ин-
гибирует индукцию диапаузы и у ряда других видов насекомых (Claret, Carton, 1980; 
Delava et al., 2016; Takano et al., 2021). Однако опыты, также проведенные в условиях 
постоянной темноты, показали, что почти все гусеницы кукурузного мотылька Ostrinia 
nubilalis (Hübner) (Lepidoptera, Crambidae), развивающиеся при чередовании периодов 
высокой и низкой температуры, диапаузируют, в то время как при развитии в раз-
личных постоянных температурах диапауза почти не наблюдается (Beck, 1982). 

Рис. 1. Влияние постоянных температур на долю диапаузирующего потомства самок 
Trichogramma telengai Sor.

По горизонтальной оси – температура (°С); по вертикальной оси – доля диапаузирующего потомства 
(%, медианы и квартили, n = 8). Линия соответствует уравнению регрессии 

y = 0.182 x2 – 10.67 x + 160 (r = 0.88, n = 32).
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Аналогичные результаты были получены в опытах с гусеницами хлопковой моли 
Pectinophora gossypiella (Saunders) (Lepidoptera, Gelechiidae) (Menaker, Gross, 1965).

В контексте данного исследования следует заметить, что короткодневные термопе-
риоды индуцируют диапаузу T. telengai не сильнее, а даже несколько слабее, чем длин-
нодневные. Так, например, достоверное снижение доли диапаузирующего потомства 
при сравнении со средней для данного термопериода температурой наблюдается 
только у двух короткодневных термопериодов: 30(12) : 15(12) и 25(12) : 15(12), 
в то время как у соответствующих им длиннодневных термопериодов 30(18) : 15(6) и 
25(18) : 15(6) эти различия не достоверны (см. табл. 1, рис. 2). Этим T. telengai резко 
отличается, например, от Nasonia vitripennis, материнская термопериодическая ре-
акция которого имеет четко выраженный пороговый характер: в условиях постоянной 
темноты форма кривой температурной реакции близка к форме кривой фотопериоди-
ческой реакции при постоянных температурах (Saunders, 1973). Исследование вли-
яния термопериодов и постоянных температур на индукцию диапаузы у некоторых 
видов чешуекрылых: мятной медведицы Spilosoma menthastri (Esper) (Lepidoptera, 
Arctiidae), щавелевой совки Acronicta rumicis L. (Lepidoptera, Noctuidae) и капустной 
белянки Pieris brassicae L. (Lepidoptera, Pieridae) также показало, что короткодневные 
термопериоды индуцируют диапаузу сильнее, чем длиннодневные, примерно равные 
им по средним температурам (Горышин, Козлова, 1967). Впрочем, у многих видов на-
секомых какого-либо особого влияния короткодневных термопериодов на индукцию 
диапаузы не обнаружено: они производят примерно тот же или меньший эффект, чем 

По горизонтальной оси – доля диапаузирующего потомства (%, медианы и квартили, n = 16). 
1 – терморитмы, 2 – соответствующие им средние постоянные температуры. Слева от гистограммы – 

обозначения терморитмов (расшифровка обозначений – в табл. 1), справа – достоверность различий между 
данными для терморитма и соответствующей ему средней постоянной температуры 

по непараметрическому критерию Краскела–Уоллиса.
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соответствующие им постоянные температуры (Claret, Carton, 1980; Rock, 1983; 
Saunders, 1984; Numata et al., 1993; Takano et al., 2021).

Приспособительное значение термопериодических реакций не ясно. Способность 
измерять длину дня и ночи по длительности термо- и криофазы могла бы быть 
адаптивной для скрытоживущих видов, не способных воспринимать фотопериод. Од-
нако все вышеперечисленные примеры термопериодических реакций относятся к от-
крытоживущим насекомым, сезонные циклы которых обычно регулируются фото-
периодическими реакциями, в то время как эффект термопериодов обнаруживается 
только в специальных опытах. Возможно, термопериодические реакции – не более 
чем побочные эффекты, обусловленные физиологическими особенностями меха-
низмов фотопериодических реакций.

Подводя итоги данной работы, можно заключить, что термопериоды, как и посто-
янные температуры, существенно влияют на материнскую фотопериодическую ре-
акцию T. telengai как во взаимодействии с различными фотопериодами, так и в усло-
виях постоянной темноты. Однако в качестве сигнального фактора, несущего 
информацию о длине дня (и тем самым об астрономическом времени года) термопе-
риоды трихограммами, по-видимому, не воспринимаются.
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THERMOPERIODIC EFFECT ON THE INDUCTION OF PROGENY DIAPAUSE 
IN TRICHOGRAMMA TELENGAI SOR. (HYMENOPTERA, 

TRICHOGRAMMATIDAE) FEMALES: CORRECTION 
BUT NOT REPLACEMENT OF PHOTOPERIOD

N. D. Voinovich, S. Ya. Reznik

Key words: diapause, temperature, thermoperiod, Trichogramma telengai, Trichogram-
matidae.

S U M M A R Y

Infl uence of constant temperatures (15, 20, 25 and 30 °C) and thermoperiods (daily alternation of 
high (25 or 30 °C) and low (15 or 20 °C) temperature periods) on the maternal induction of progeny 
diapause was studied in females of the egg parasitoid Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, 
Trichogrammatidae) under laboratory conditions. Two variants of each thermoperiod were tested: 
“short-day” (both thermophase and cryophase durations were 12 h) and “long-day” (thermophase and 
cryophase durations were 18 and 6 h, correspondingly). In addition, constant temperatures equal to the 
means of all thermoperiods were tested. The experiments showed that thermoperiods as well as constant 
temperatures have a substantial impact on the maternal photoperiodic response both in the interaction 
with various photoperiods and under constant darkness. However, T. telengai are evidently not able to 
perceive thermoperiods as a source of information on day length (and thereby on time of year).


