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Â îáçîðå ïðåäñòàâëåíû ìàòåðèàëû, õàðàêòåðèçóþùèå ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå
çíàíèé î ëåòíåé äèàïàóçå (ýñòèâàöèè) íàñåêîìûõ — îäíîé èç ñåçîííûõ àäàïòàöèé,
çàíèìàþùåé âàæíîå ìåñòî â ãîäè÷íîì öèêëå ìíîãèõ âèäîâ è ïîïóëÿöèé. Â îòëè÷èå
îò çèìíåé äèàïàóçû ýñòèâàöèÿ íàñòóïàåò ëåòîì è òåðìèíèðóåòñÿ îñåíüþ, êîãäà âîñ-
ñòàíàâëèâàþòñÿ àêòèâíîå ïèòàíèå, ðàçâèòèå è/èëè ðàçìíîæåíèå. Îáû÷íî âûñîêàÿ
òåìïåðàòóðà è äëèííûé äåíü ñïîñîáñòâóþò åå íàñòóïëåíèþ è ïîääåðæàíèþ, òîãäà
êàê êîðîòêèé äåíü è íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ïðåäîòâðàùàþò åå èíäóêöèþ èëè òåðìèíè-
ðóþò äèàïàóçó. Ýêîôèçèîëîãè÷åñêèé ñèíäðîì ëåòíåé äèàïàóçû â îñíîâíîì ïîäîáåí
òîìó, êîòîðûé íàáëþäàåòñÿ ïðè çèìíåé äèàïàóçå, è âêëþ÷àåò çàáëàãîâðåìåííóþ ãè-
ïåðòðîôèþ æèðîâîãî òåëà, ñíèæåíèå óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà, âîçðàñòàíèå óñòîé÷èâî-
ñòè ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì àáèîòè÷åñêîé è áèîòè÷åñêîé ïðèðîäû è ò. ä. Òîð-
ìîæåíèå ìîðôîãåíåçà è ãàìåòîãåíåçà íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì ýíäîêðèííîé ñèñòå-
ìû. Íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû ÷àñòî ñîïðîâîæäàåòñÿ ìèãðàöèÿìè íà ðàçíûå,
èíîãäà çíà÷èòåëüíûå, ðàññòîÿíèÿ ê ìåñòàì ýñòèâàöèè. Íàðÿäó ñ îñíîâíîé ýêîëîãè-
÷åñêîé ôóíêöèåé ëåòíåé äèàïàóçû (ïåðåæèâàíèåì ïåðèîäà ëåòíèõ ëèìèòèðóþùèõ
óñëîâèé) ðàññìîòðåíà íå ìåíåå âàæíàÿ åå ôóíêöèÿ, îïðåäåëÿþùàÿ ñèíõðîíèçàöèþ
ñðîêîâ ðàçâèòèÿ îòäåëüíûõ ñòàäèé ãîäè÷íîãî öèêëà íàñåêîìûõ ñ âíåøíèìè ôåíîëî-
ãè÷åñêèìè ñîáûòèÿìè. Âêëþ÷åíèå ëåòíåãî ïîêîÿ â ñåçîííûé öèêë ÷àñòî ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ ðåäóêöèåé ÷èñëà çàâåðøàåìûõ çà ãîä ïîêîëåíèé è ïåðåõîäîì âèäà èëè åãî îò-
äåëüíûõ ïîïóëÿöèé ê ìîíîâîëüòèíèçìó. Ñåëåêòèâíûå ôàêòîðû, îòâåòñòâåííûå çà
ýâîëþöèþ ëåòíåé äèàïàóçû, ðàçëè÷íû ó ðàçíûõ âèäîâ. Îñíîâíûìè èç íèõ, ñòèìóëè-
ðóþùèìè âîçíèêíîâåíèå ëåòíåé äèàïàóçû, ÿâëÿþòñÿ êëèìàòè÷åñêèå, îïðåäåëÿþ-
ùèå äîñòóïíîñòü è îáèëèå ïèùåâûõ çàïàñîâ è ïðåññ õèùíèêîâ èëè ïàðàçèòîâ. Äëè-
òåëüíàÿ äèàïàóçà, ôîðìèðóþùàÿñÿ âåñíîé èëè â íà÷àëå ëåòà è ïðåêðàùàþùàÿñÿ
ëèøü ïîñëå çèìîâêè, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ îêàçûâàåòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ äâóõ ñà-
ìîñòîÿòåëüíûõ äèàïàóç (ëåòíåé è çèìíåé), ñìåíà êîòîðûõ ïðîèñõîäèò áåç âèäèìûõ
âíåøíèõ ïðîÿâëåíèé.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: äèàïàóçà, ëåòíÿÿ äèàïàóçà, ëåòî, ìèãðàöèè, ñåçîííîå ðàçâèòèå,
ñåçîííûå öèêëû, ñåçîííûé ïîêîé, ôîòîïåðèîäèçì, ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ, ýñ-
òèâàöèÿ.

Ñóùåñòâîâàíèå æèâûõ îðãàíèçìîâ â óñëîâèÿõ ãîäè÷íîãî ðèòìà êëèìàòà
íåâîçìîæíî áåç ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ñåçîííûì èçìåíåíèÿì ñðå-
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äû îáèòàíèÿ. Ó íàñåêîìûõ äëÿ ïåðåæèâàíèÿ íåáëàãîïðèÿòíûõ ïåðèîäîâ
ãîäà â ïðîöåññå ýâîëþöèè ðàçâèëèñü ðàçíîîáðàçíûå ïî ãëóáèíå ôîðìû ïî-
êîÿ, ïðè íàñòóïëåíèè êîòîðûõ âîçðàñòàåò íåñïåöèôè÷åñêàÿ óñòîé÷èâîñòü
îðãàíèçìà ê ïîâðåæäàþùèì âîçäåéñòâèÿì âíåøíåé ñðåäû. Ôèçèîëîãè÷å-
ñêèé ïîêîé íàñåêîìûõ, íåçàâèñèìî îò åãî ôîðìû, ñïîñîáåí ðåøàòü ðàçëè÷-
íûå ýêîëîãè÷åñêèå çàäà÷è. Îí ñïîñîáñòâóåò ïåðåæèâàíèþ êàê çèìíèõ õîëî-
äîâ, òàê è æàðêèõ è çàñóøëèâûõ ñåçîíîâ ãîäà, ñåçîííîãî äåôèöèòà ïèùè,
îáåñïå÷èâàåò ñèíõðîíèçàöèþ ìåæâèäîâûõ è âíóòðèâèäîâûõ ñâÿçåé, à òàê-
æå èíîãäà âûïîëíÿåò äðóãèå ôóíêöèè. Îäíîé èç ôîðì ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïî-
êîÿ ÿâëÿåòñÿ ëåòíÿÿ äèàïàóçà, èëè ýñòèâàöèÿ. Ëåòíèé ïîêîé îñîáåííî ÷àñòî
âñòðå÷àåòñÿ ó íàñåêîìûõ òðîïè÷åñêîãî è ñóáòðîïè÷åñêîãî ïîÿñîâ, îí ÿðêî
âûðàæåí ó îáèòàòåëåé ïóñòûíü è ïîëóïóñòûíü, íî íå ðåäîê è ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé ôàóí óìåðåííûõ øèðîò.

Àíàëèç îïóáëèêîâàííûõ äàííûõ ïîêàçàë, ÷òî çèìíèé ïîêîé íàñåêîìûõ,
ôóíêöèîíàëüíî îðèåíòèðîâàííûé â îñíîâíîì íà âûæèâàíèå â óñëîâèÿõ
íèçêèõ òåìïåðàòóð, èññëåäîâàí çíà÷èòåëüíî ãëóáæå, ÷åì ëåòíèé. Ïðè ýòîì
áîëüøèå óñïåõè äîñòèãíóòû êàê ïî øèðîòå îõâàòà èçó÷åííûõ òàêñîíîâ, òàê
è ïî ãëóáèíå èññëåäîâàíèé ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ ó íàñåêîìûõ â ñîñòîÿ-
íèè çèìíåãî ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïîêîÿ (Äàíèëåâñêèé, 1961; Âèíîãðàäîâà,
1984, 1991; Tauber et al., 1986; Danks, 1987; Çàñëàâñêèé, 1994; Bale, 2002;
Denlinger, 2002; Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 2004; Numata, 2004; Hodkova, Hodek,
2004; Koštál, 2006; Áåëîçåðîâ, 2007, 2009, 2012; Âîëêîâè÷, 2007; Êèïÿòêîâ,
Ëîïàòèíà, 2007; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007; Denlinger, Lee, 2010; Goto, Numa-
ta, 2015; Rogers, 2015; Storey, Storey, 2015; Musolin, Saulich, 2017; Saulich,
Musolin, 2017).

Ëåòíèé ïîêîé íàñåêîìûõ èññëåäîâàí ìåíåå ïîëíî. Îò÷àñòè ýòî ñâÿçàíî ñ
òåì, ÷òî îí ðåæå âñòðå÷àåòñÿ ó íàñåêîìûõ. Íàïðèìåð, íåäàâíî ïðîâåäåííûé
àíàëèç ðàñïðîñòðàíåííîñòè ðàçíûõ ñåçîííûõ êëàññîâ äèàïàóçû (ëåòíåé è
çèìíåé) ñðåäè êëîïîâ-ùèòíèêîâ (Heteroptera, Pentatomoidea) óìåðåííîãî
êëèìàòà ïîêàçàë, ÷òî åñëè çèìíÿÿ äèàïàóçà ñâîéñòâåííà ïðàêòè÷åñêè âñåì
âèäàì, âêëþ÷åííûì â àíàëèç, òî ëåòíÿÿ äèàïàóçà âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî ïðè-
ìåðíî ó 10 % âèäîâ (Ìóñîëèí, 2017; Musolin, Saulich, 2017).

Îïóáëèêîâàíî 3 êðóïíûõ îáçîðà ñâåäåíèé î ëåòíåé äèàïàóçå (Masaki,
1980; Denlinger, 1986; Óøàòèíñêàÿ, 1987), à òàêæå îòäåëüíûå ðàáîòû, â êî-
òîðûõ íà ïðèìåðå ðàçíûõ âèäîâ ðàññìîòðåíû ýêîëîãè÷åñêèå è ôèçèîëîãè÷å-
ñêèå àñïåêòû ëåòíåãî ïîêîÿ íàñåêîìûõ (Spieth, Schwarzer, 2001; Xue et al.,
2001, 2002; Tanaka et al., 2002; Liu et al., 2006; Wu et al., 2006; Yamamura
et al., 2008, è äð. — ñì. òàêæå ñïèñîê öèòèðîâàííîé ëèòåðàòóðû). Íåäàâíî
ïîÿâèëèñü íîâûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå (Loomis, 2010; Storey, Storey,
2015, è äð.), ïîçâîëÿþùèå îöåíèòü è ðàñøèðèòü ïðåäñòàâëåíèÿ î ñâîéñòâàõ
è çíà÷åíèè ëåòíåãî ïîêîÿ â æèçíè íàñåêîìûõ è ñ íîâûõ ïîçèöèé ïðîàíàëè-
çèðîâàòü ôåíîëîãè÷åñêèå ñõåìû, ðàíåå ðàññìàòðèâàåìûå êàê ñëåäñòâèå íà-
ñòóïëåíèÿ îáëèãàòíîé ëåòíå-îñåííå-çèìíåé äèàïàóçû.

Öåëü äàííîé ñòàòüè — îòðàçèòü ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå çíàíèé î ëåòíåé
äèàïàóçå, îäíîé èç ñåçîííûõ àäàïòàöèé, çàíèìàþùåé âàæíîå ìåñòî â ãîäè÷-
íîì öèêëå ìíîãèõ âèäîâ è ïîïóëÿöèé íàñåêîìûõ.

Â îòíîøåíèè ëåòíåãî ïîêîÿ íàñåêîìûõ èñïîëüçóþòñÿ 3 â öåëîì ñèíîíè-
ìè÷íûõ òåðìèíà: ëåòíÿÿ äèàïàóçà (summer diapause), ýñòèâàöèÿ (aestiva-
tion) è ëåòîâêà (Óøàòèíñêàÿ, 1987). Î÷åâèäíî, ÷òî îíè áûëè ïðåäëîæåíû
êàê àíòîíèìû òåðìèíîâ çèìíÿÿ äèàïàóçà (winter diapause), ãèáåðíàöèÿ
(hibernation) è çèìîâêà. Òàêîå òåðìèíîëîãè÷åñêîå ïðîòèâîïîñòàâëåíèå ïîä-
÷åðêèâàåò êàê ìèíèìóì êàëåíäàðíóþ ïðèóðî÷åííîñòü ñîîòâåòñòâóþùèõ ñî-
ñòîÿíèé. Îäíàêî ïî ñâîèì õàðàêòåðèñòèêàì ëåòî â ïîÿñå óìåðåííîãî êëèìà-
òà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îòëè÷àåòñÿ îò ëåòà â òðîïèêàõ è ñóáòðîïèêàõ íå
òîëüêî àìïëèòóäîé òåìïåðàòóð è èõ ñåçîííîé äèíàìèêîé, íî åùå è òåì, ÷òî
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â òðîïèêàõ ñàìûìè íåáëàãîïðèÿòíûìè ôàêòîðàìè ìîãóò áûòü íå ñòîëüêî
òåìïåðàòóðà, ñêîëüêî âûðàæåííûå ñåçîíû äîæäåé, çàñóõè èëè óðàãàíîâ.
Ïîñêîëüêó ýêîôèçèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ëåòíåé äèàïàóçû â òðîïèêàõ
ïîêà èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî, îñíîâíîå âíèìàíèå â äàííîé ñòàòüå ìû óäåëèì
âèäàì, îáèòàþùèì â óìåðåííîì êëèìàòè÷åñêîì ïîÿñå.

1. ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ËÅÒÍÅÉ ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Ëåòíÿÿ äèàïàóçà ó íàñåêîìûõ óìåðåííûõ øèðîò îáû÷íî íàñòóïàåò â ëåò-
íèé ïåðèîä è íåñåò âåñüìà ðàçíîîáðàçíóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó. Ïî
àíàëîãèè ñ çèìíåé äèàïàóçîé ëåòíÿÿ äèàïàóçà ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ íåîïòè-
ìàëüíûìè (â äàííîì ñëó÷àå — âûñîêèìè) òåìïåðàòóðàìè, îäíàêî ÷àùå åå
ôîðìèðîâàíèå îïðåäåëÿåòñÿ îòñóòñòâèåì ïîäõîäÿùåãî êîðìà, åãî äåôèöè-
òîì èëè íèçêèì êà÷åñòâîì, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì âëèÿíèÿ
àáèîòè÷åñêîé ñîñòàâëÿþùåé âíåøíåé ñðåäû íà êîðìîâóþ áàçó. Âî ìíîãèõ
ñëó÷àÿõ ïðè÷èíû óõîäà íàñåêîìûõ â ëåòíþþ äèàïàóçó íå î÷åâèäíû è ìîãóò
áûòü âûÿñíåíû ëèøü ïðè òùàòåëüíîì èçó÷åíèè èõ áèîëîãèè, ñåçîííîãî ðàç-
âèòèÿ, ìåæâèäîâûõ è âíóòðèâèäîâûõ âçàèìîîòíîøåíèé.

Âðåìÿ íàñòóïëåíèÿ è ïðîäîëæèòåëüíîñòü ëåòíåãî ïîêîÿ ñèëüíî ðàçëè÷à-
åòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ. Îáû÷íî îí îõâàòûâàåò íåáîëüøîé ïðîìåæóòîê âðåìå-
íè ëåòîì è ïðåêðàùàåòñÿ ñ íàñòóïëåíèåì êîìôîðòíûõ óñëîâèé áëèæå ê êîí-
öó ëåòà èëè â íà÷àëå îñåíè. Îäíàêî åñòü ïðèìåðû, êîãäà ïåðèîä ëåòíåãî ïî-
êîÿ çàíèìàåò âåñü âåãåòàöèîííûé ñåçîí, à àêòèâíàÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòü
íàñåêîìîãî ïîëíîñòüþ ñäâèãàåòñÿ íà ïîçäíþþ îñåíü èëè çèìó. Íàïðèìåð,
òàêàÿ ïðîäîëæèòåëüíàÿ ëåòíÿÿ ïàóçà ñâîéñòâåííà ìíîãèì ïàëåàðêòè÷å-
ñêèì æóêàì-ëåéîäèäàì (Coleoptera, Leiodidae: Cholevinae) è êîðîòêîíàä-
êðûëûì æóêàì (Coleoptera, Staphylinidae: Omaliinae), êîòîðûå, íåñìîòðÿ íà
îòíîñèòåëüíî ñóðîâûå óñëîâèÿ ðåãèîíîâ îáèòàíèÿ, èìåþò ãîäè÷íûå öèêëû
ñ îñåííèì ðàçìíîæåíèåì, ëè÷èíî÷íûì ðàçâèòèåì çèìîé è èìàãèíàëüíîé
äèàïàóçîé ëåòîì (Topp, 1990, 2003).

Ïðèìåðîâ ñäâèãà àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ íà çèìíèé ïåðèîä ó íàñåêîìûõ
óìåðåííûõ øèðîò íåìíîãî. Ñðåäè íèõ ìîæíî óïîìÿíóòü íåîáû÷íûé ñåçîí-
íûé öèêë ëèñòîåäà Psylliodes chrysocephala (Linnaeus, 1758) (Coleoptera,
Chrysomelidae), ó êîòîðîãî â îòëè÷èå îò áîëüøèíñòâà îáèòàòåëåé óìåðåííî-
ãî êëèìàòà îòêëàäêà ÿèö è ðàçâèòèå ëè÷èíîê íà þãî-çàïàäå Âåíãðèè ïðîèñ-
õîäÿò íå ëåòîì, à çèìîé, ïðîäîëæàÿñü ñ ñåíòÿáðÿ ïî àïðåëü (ðèñ. 1; Sáringer,
1984).

Èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà ó ýòîãî âèäà ïðèóðî÷åíà ê íàèáîëåå æàðêîìó è
ñóõîìó ïåðèîäó ãîäà. Îíà íàñòóïàåò â èþëå è ïðîäîëæàåòñÿ íåçàâèñèìî îò
âíåøíèõ óñëîâèé (äëèíû äíÿ, òåìïåðàòóðû, êà÷åñòâà ïèùè, âëàæíîñòè)
îêîëî äâóõ ìåñÿöåâ. Çàêàí÷èâàåòñÿ äèàïàóçà â êîíöå àâãóñòà òàê æå ñïîí-
òàííî, êàê è âîçíèêàåò. Çàòåì íàñòóïàåò ïåðèîä àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ èìà-
ãî — ïèòàíèå, ñîçðåâàíèå è îòêëàäêà ÿèö, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ âñþ çèìó è
ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïðè î÷åíü íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ îò + 4 äî + 12 °Ñ. Â ìÿã-
êèå çèìû ÿéöåêëàäêó íàáëþäàëè äàæå â äåêàáðå è ÿíâàðå. Ýòîò ëèñòîåä
âñåãäà çàâåðøàåò òîëüêî îäíî ïîêîëåíèå â ãîäó (Sáringer, 1984).

Èíâåðòèðîâàííûé ñåçîííûé öèêë ñ àêòèâíûì ðàçâèòèåì â òå÷åíèå áîëåå
õîëîäíîãî ñåçîíà â áîëüøåé ñòåïåíè õàðàêòåðåí äëÿ íàñåêîìûõ ìÿãêîãî
êëèìàòà ñóáòðîïèêîâ è òðîïèêîâ. Òàê, Abraxas miranda Butler, 1878 (Lepi-
doptera, Geometridae) â óñëîâèÿõ ñóáòðîïè÷åñêîãî êëèìàòà î. Õîíñþ (ßïî-
íèÿ, 34° ñ. ø.) òàêæå ïåðåæèâàåò æàðêèé ïåðèîä ãîäà â ñîñòîÿíèè êóêîëî÷-
íîé äèàïàóçû, à çèìîé âñòðå÷àþòñÿ àêòèâíûå ãóñåíèöû, ïèòàþùèåñÿ íà
âå÷íîçåëåíîì ÿïîíñêîì áåðåñêëåòå Euonymus japonicus (Celastraceae; Ma-
saki, 1957, 1958).
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Íåðåäêî ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî ó ÷àñòè ïîïóëÿöèè, êàê
ýòî áûëî îáíàðóæåíî ó àìåðèêàíñêîé áåëîé áàáî÷êè Hyphantria cunea (Dru-
ry, 1773) (Lepidoptera, Arctiidae; Masaki, 1977), èëè â îòäåëüíûå ãîäû âîîá-
ùå îòñóòñòâóåò, êàê ó íåêîòîðûõ çëàòîãëàçîê (Neuroptera, Chrysopidae; Âîë-
êîâè÷, 2007) è äðóãèõ õèùíûõ íàñåêîìûõ. Ó îòäåëüíûõ âèäîâ ëåòíÿÿ äèà-
ïàóçà ñâîéñòâåííà òîëüêî îäíîìó ïîëó, ÷òî îòìå÷åíî è â ñëó÷àÿõ çèìíåé
äèàïàóçû (Tauber et al., 1986; Teraoka, Numata, 1995). Íàïðèìåð, ó áàðõàò-
íèöû Minois dryas Scopoli, 1763 (Lepidoptera, Satyridae; Kida et al., 1997) è
ó íàåçäíèêà-ýíöèðòèäû Blastothrix longipennis Howard, 1881 (= B. confusa)
(Hymenoptera, Encyrtidae), ïàðàçèòèðóþùåãî íà ëîæíîùèòîâêàõ (Homo-
ptera, Cocñidae), â ëåòíþþ äèàïàóçó óõîäÿò òîëüêî ñàìêè (Ñóãîíÿåâ, 1963;
Äàíèëåâñêèé, Øåëüäåøîâà, 1968). Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó áîëåå âûñî-
êèé ïðîöåíò äèàïàóçèðóþùèõ ëåòîì ñàìöîâ îòìå÷àþò, íàïðèìåð, ó ìóõ ðî-
äîâ Sarcophaga (Diptera, Sarcophagidae; Denlinger, 1981) è Lucilia (Diptera,
Calliphoridae; Ring, 1971), à òàêæå ó ñîâêè Heliothis virescens (Fabricius,
1777) (Lepidoptera, Noctuidae; Butler et al., 1985).

Ëåòíÿÿ äèàïàóçà ìîæåò ôîðìèðîâàòüñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà
íàñåêîìûõ, íî ýòî ïðîèñõîäèò îòíîñèòåëüíî ðåäêî íà ñòàäèè ÿéöà èëè ëè-
÷èíêè ìëàäøåãî âîçðàñòà (Ôàëüêîâè÷, 1979; Masaki, 1980; Oku, 1983). Ëåò-
íèé ïîêîé ïðåäêóêîëîê, êóêîëîê è èìàãî, âåðîÿòíî, ñâÿçàí ñî ñðàâíèòåëüíî
áîëüøåé àäàïòèðîâàííîñòüþ ýòèõ ñòàäèé îíòîãåíåçà ê æàðêîìó êëèìàòó
èëè ïîâûøåííûì òåìïåðàòóðàì. Èçâåñòíî, ÷òî ïðåäêóêîëêè è êóêîëêè
ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ îáû÷íî ïåðåæèâàþò æàðêèé ïåðèîä ãîäà â êîëû-
áåëüêàõ â ïî÷âå, êîòîðàÿ çàùèùàåò èõ è îò èññóøåíèÿ, è îò ïåðåãðåâà, à
èìàãî èìåþùèõ ðåïðîäóêòèâíóþ äèàïàóçó âèäîâ ñïîñîáíû ìèãðèðîâàòü íà
äàëüíèå ðàññòîÿíèÿ â ïîèñêàõ áîëåå ïîäõîäÿùèõ óñëîâèé.

Ïðè òîì ÷òî ëåòíÿÿ äèàïàóçà ìîæåò ôîðìèðîâàòüñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ, äëÿ êàæäîãî âèäà åå ìåñòî â îíòîãåíåçå, êàê è â ñëó÷àÿõ çèìíåé
äèàïàóçû, ñòðîãî îïðåäåëåíî. Òàê, ïî äàííûì Ñ. Ìàñàêè (Masaki, 1980),
ñðåäè 179 èìåþùèõ ýñòèâàöèþ èññëåäîâàííûõ âèäîâ èç 12 îòðÿäîâ íàñåêî-
ìûõ ó 6.1 % ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïðîòåêàåò íà ñòàäèè ÿéöà, ó 17.4 % îíà ôîð-
ìèðóåòñÿ íà ñòàäèè ëè÷èíêè, ó 29 % — íà ñòàäèè êóêîëêè, è 47.5 % âèäîâ
äèàïàóçèðóþò ëåòîì íà ñòàäèè èìàãî. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ÷èñëî èçó÷åí-
íûõ â îòíîøåíèè ëåòíåé äèàïàóçû âèäîâ ñóùåñòâåííî âîçðîñëî, íî ïðèóðî-
÷åííîñòü ýñòèâàöèè ê ñòàäèÿì îíòîãåíåçà îñòàëàñü ïðèìåðíî òàêîé æå.
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Ðèñ. 1. Ôåíîëîãèÿ ïîïóëÿöèè ëèñòîåäà Psylliodes chrysocephala (L.) íà þãî-çàïàäå Âåíãðèè
(ïî: Sáringer, 1984).



Íàèáîëåå ïîäðîáíî ëåòíÿÿ äèàïàóçà èññëåäîâàíà ó ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿ-
äîâ æåñòêîêðûëûõ (Coleoptera) è ÷åøóåêðûëûõ (Lepidoptera). Âûÿñíèëîñü,
÷òî ó íàñåêîìûõ ðàçíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï ìîãóò äîìèíèðîâàòü ðàç-
íûå òèïû äèàïàóçû (ýìáðèîíàëüíàÿ, ëè÷èíî÷íàÿ, êóêîëî÷íàÿ èëè èìàãè-
íàëüíàÿ äèàïàóçû). Íàïðèìåð, ñðåäè êëîïîâ-ùèòíèêîâ (Heteroptera, Penta-
tomoidea) ñ ëåòíåé äèàïàóçîé, ïî èìåþùèìñÿ äàííûì, ÿâíî ïðåîáëàäàþò
âèäû, ýñòèâèðóþùèå íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Ëåòíÿÿ äèàïàóçà íà ëè÷è-
íî÷íîé ñòàäèè â ýòîì íàäñåìåéñòâå ïîêà îáíàðóæåíà òîëüêî ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðîäà Coptosoma Laporte (Heteroptera, Plataspidae) (Ñàóëè÷, Ìóñîëèí,
2014à; Ìóñîëèí, 2017; Musolin, Saulich, 2017).

Ëåòíÿÿ è çèìíÿÿ äèàïàóçû ó îäíèõ âèäîâ ïðîõîäÿò íà îäíîé è òîé æå
îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòàäèè, ó äðóãèõ — íà ðàçíûõ (Tauber et al., 1986; Danks,
1987). Ó ÷åøóåêðûëûõ çèìîâêà ÷àùå ïðîòåêàåò íà ñòàäèè ëè÷èíêè (44 %)
èëè êóêîëêè (49 %), òîãäà êàê ëåòíÿÿ äèàïàóçà ÷àùå ïðèõîäèòñÿ íà ñòàäèþ
êóêîëêè (53 %) èëè èìàãî (34 %). Ó æåñòêîêðûëûõ è äâóêðûëûõ îáå äèà-
ïàóçû îáû÷íî ïðèõîäÿòñÿ íà îäíè è òå æå îíòîãåíåòè÷åñêèå ñòàäèè (Masaki,
1980). Ó íåìíîãèõ êëîïîâ-ùèòíèêîâ, èìåþùèõ â ñåçîííîì öèêëå äâå äèà-
ïàóçû, êàê áûëî îòìå÷åíî âûøå, ýñòèâèðóþò îáû÷íî èìàãî, à çèìóþò ó ðàç-
íûõ âèäîâ ðàçíûå ñòàäèè, ïðè ýòîì ÷àùå ëè÷èíî÷íàÿ, ÷åì ýìáðèîíàëüíàÿ
(Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2014à; Ìóñîëèí, 2017).

Ëåòíèé è çèìíèé ïîêîé ó íàñåêîìûõ ôîðìèðóþòñÿ íåçàâèñèìî îò ôèëî-
ãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè âèäîâ. Òàê, ó ïàðóñíèêà Luehdorfia puziloi Erschoff,
1872 (Lepidoptera, Papilionidae) ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïðîòåêàåò íà ñòàäèè êó-
êîëêè, çèìíÿÿ — íà ñòàäèè ôàðàòíîãî èìàãî (Kimura, 1975), íî ó áëèçêî-
ãî Luehdorfia japonica Leech, 1889 îáíàðóæåíà òîëüêî ëåòíÿÿ êóêîëî÷íàÿ
äèàïàóçà, à çèìîâêà ïðîòåêàåò íà ñòàäèè ðàçâèâàþùåéñÿ êóêîëêè, íà êîòî-
ðîé ïðîòåêàþò ïðîöåññû èìàãèíàëüíîãî ìîðôîãåíåçà (Ishii, Hidaka, 1979,
1982).

Íåñîìíåííî, ÷òî îñíîâíàÿ ýêîëîãî-ôóíêöèîíàëüíàÿ íàïðàâëåííîñòü
ëåòíåé äèàïàóçû — ýòî ïåðåæèâàíèå ïåðèîäà ëèìèòèðóþùèõ óñëîâèé ëå-
òîì. Îäíàêî íå ìåíåå âàæíà äðóãàÿ åå ôóíêöèÿ — ñèíõðîíèçèðóþùàÿ, êî-
òîðàÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ìîæåò ðåøàòü ðàçëè÷íûå çàäà÷è è ïðîÿâëÿòüñÿ
ïî-ðàçíîìó â çàâèñèìîñòè îò îñîáåííîñòåé èõ ñåçîííîãî öèêëà. Òàê, ìíîãèå
êàðïîôàãè è ñåìÿåäû, ëè÷èíêè êîòîðûõ ïèòàþòñÿ ïëîäàìè è ñåìåíàìè
ðàñòåíèé, âûíóæäåíû ïðèñïîñàáëèâàòü ñâîé ñåçîííûé öèêë ê íàñòóïëåíèþ
èìåííî ýòîé ôåíîôàçû ñâîèõ ðàñòåíèé-õîçÿåâ. Â òàêîì ñëó÷àå ñàìêè ýòèõ
âèäîâ ïðîâîäÿò ÷àñòü ëåòà â ñîñòîÿíèè ëåòíåé äèàïàóçû, ÷òî ñîçäàåò ïðåäïî-
ñûëêè äëÿ ñèíõðîíèçàöèè ñðîêîâ ïîÿâëåíèÿ ëè÷èíîê ñ ñîçðåâàíèåì ïëîäîâ
è ñåìÿí êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ (Tanaka et al., 2002; Numata, 2004). Ó äðóãèõ
âèäîâ íàñòóïëåíèå ëåòíåãî ïîêîÿ äàåò âîçìîæíîñòü ñäâèãàòü êàëåíäàðíûå
ñðîêè ôîðìèðîâàíèÿ çèìóþùèõ ñòàäèé èìåííî ê òîìó ïåðèîäó ãîäà, ê êîòî-
ðîìó îíè àäàïòèðîâàíû. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ÷åì ïîçæå â ñåçîíå äîñòèãàþòñÿ
ñòàäèè, ñïîñîáíûå ñôîðìèðîâàòü äèàïàóçó, òåì óñïåøíåå ïðîòåêàåò èõ çè-
ìîâêà. Òàêàÿ àäàïòàöèÿ îáíàðóæåíà ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ, ïðèíàäëåæàùèõ
ê ðàçíûì îòðÿäàì è èìåþùèõ ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ñ íåãëóáî-
êîé çèìíåé äèàïàóçîé. Ñðåäè íèõ, íàïðèìåð, Spilosoma obliqua (Walker,
1855) (= Spilarctia obliqua) (Lepidoptera, Arctiidae; Li, Xue, 1991), Picrome-
rus bidens Amyot et Serville, 1843 (Heteroptera, Pentatomidae; Musolin, Sau-
lich, 2000; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2007). Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ, êàê ó àêòèâíûõ â
çèìíèé ñåçîí æóêîâ Catops nigricans (Spence, 1815) (Coleoptera, Leiodidae),
ëåòíÿÿ äèàïàóçà èìàãî ñäâèãàåò ñðîêè ðàçìíîæåíèÿ íà ïåðèîä, îïòèìàëü-
íûé äëÿ àêòèâíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè (Topp, 2003). Ó êîìàðà-äîëãîíîæêè
Tipula pagana Meigen, 1818 (Diptera, Tipulidae) ëàáèëüíîñòü ñðîêîâ íàñòóï-
ëåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû è çàâèñèìîñòü åå ïðîäîëæèòåëüíîñòè îò âíåøíèõ
ôàêòîðîâ îáåñïå÷èâàþò ñèíõðîíèçàöèþ ïîÿâëåíèÿ èìàãî, íåîáõîäèìóþ äëÿ
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âñòðå÷è ïîëîâ è óñïåøíîãî ðàçìíîæåíèÿ â áîëåå áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ
ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðû îñåíüþ (Butterfield, 1976).

Ñèíõðîíèçèðóþùàÿ ôóíêöèÿ ëåòíåé äèàïàóçû õîðîøî âèäíà è â ïðèìå-
ðàõ ñîïðÿæåííîñòè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ íàñåêîìûõ è èõ õî-
çÿåâ (Äàíèëåâñêèé, Øåëüäåøîâà, 1968; Spieth, Schwarzer, 2001; Ñóãîíÿåâ,
Âîéíîâè÷, 2006). Òàêèå ñëó÷àè è ôàêòîðû, ðåãóëèðóþùèå ãîäè÷íûå öèêëû
â ñèñòåìå õîçÿèí—ïàðàçèòîèä, ðàññìàòðèâàþòñÿ äàëåå äåòàëüíî.

Âêëþ÷åíèå ëåòíåãî ïîêîÿ â ñåçîííûé öèêë â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ ïåðåõîäîì âèäà èëè åãî îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé ê ìîíîâîëüòè-
íèçìó (Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 1996; Saulich, Musolin, 1996; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí,
2014á), îáóñëîâëåííîìó ðàçíûìè ïðè÷èíàìè — íàïðèìåð, äåôèöèòîì ïîä-
õîäÿùåãî êîðìà èëè îòñóòñòâèåì ïîäõîäÿùåé ôåíîôàçû êîðìîâûõ ðàñòå-
íèé ó ôèòîôàãîâ, îòñóòñòâèåì çàðàæàåìîé ñòàäèè äëÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ íàñå-
êîìûõ è ò. ï. Íàðÿäó ñ ýòèì åñòü ïðèìåðû âèäîâ, ó êîòîðûõ íàëè÷èå ëåòíåé
äèàïàóçû íå ïðèâîäèò ê ïîëíîé ðåäóêöèè ÷èñëà ïîëíûõ åæåãîäíûõ ïîêîëå-
íèé äî åäèíñòâåííîãî. Ýòî õàðàêòåðíî, â ÷àñòíîñòè, äëÿ êàïóñòíîé ñîâêè
Mamestra brassicae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera, Noctuidae), ïîäðîáíî èñ-
ñëåäîâàííîé â ßïîíèè (Masaki, 1956; Masaki, Sakai, 1965). Íà ñåâåðå ñòðàíû
(î. Õîêêàéäî) òåïëîâûå ðåñóðñû äîñòàòî÷íû äëÿ ðàçâèòèÿ ëèøü îäíîãî ïî-
êîëåíèÿ çà ëåòíèé ñåçîí. Ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ íà þã êîëè÷åñòâî òåïëà óâå-
ëè÷èâàåòñÿ, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ðàçâèòèå äâóõ ïîêîëåíèé â ãîä — âåñåííåãî è
îñåííåãî, ðàçäåëåííûõ ëåòíåé êóêîëî÷íîé äèàïàóçîé. Äëèòåëüíîñòü ýòîé
äèàïàóçû óâåëè÷èâàåòñÿ îò ñåâåðà ê þãó, è íà êðàéíåì þãå ßïîíèè (î. Àìà-
ìè) ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïîëíîñòüþ âûòåñíÿåò çèìíþþ. Áëàãîäàðÿ ãåîãðàôè÷å-
ñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðîäîëæèòåëüíîñòè ëåòíåé äèàïàóçû íà âñåé òåððèòî-
ðèè ßïîíèè, íåçàâèñèìî îò ãåîãðàôè÷åñêîé øèðîòû, ðàçâèâàþòñÿ 2 ïîëíî-
öåííûõ ïîêîëåíèÿ M. brassicae â ãîä.

Ñõîäíàÿ òåíäåíöèÿ â ôåíîëîãè÷åñêîì ðàçâèòèè ýòîãî âèäà ïðîñëåæèâà-
åòñÿ è âî Ôðàíöèè: íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå ëåòíåé êóêîëî÷íîé äèàïàóçû, êà-
ïóñòíàÿ ñîâêà íà þãå ñòðàíû èìååò áèâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë (Sauer,
Grüner, 1988).

2. ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Â ÑÎÑÒÎßÍÈÈ

ËÅÒÍÅÉ ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Ïî ñâîèì ôèçèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì ëåòíÿÿ äèàïàóçà âî ìíîãîì
àíàëîãè÷íà çèìíåé. Ïîäãîòîâêà ê íåé (è ïðè îáëèãàòíîì, è ïðè ôàêóëüòà-
òèâíîì åå õàðàêòåðå) ïðîèñõîäèò çàðàíåå è ñîïðîâîæäàåòñÿ çíà÷èòåëüíûì
ïîâûøåíèåì íåñïåöèôè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòè ê íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñò-
âèÿì îêðóæàþùåé ñðåäû. Ïðè ïîäãîòîâêå ê äèàïàóçàì îáîèõ ñåçîííûõ
êëàññîâ èäåò íàêîïëåíèå ðåçåðâíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, îáû÷íî â âèäå
æèðîâûõ îòëîæåíèé è ãëèêîãåíà. Ïîíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà,
êîòîðîå ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñëåäñòâèé ôîðìèðîâàíèÿ äèàïàóçû, îïðåäåëÿåò
ïîâûøåííóþ óñòîé÷èâîñòü îðãàíèçìà ê òàêèì íåáëàãîïðèÿòíûì ôàêòîðàì,
êàê âûñîêàÿ èëè íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ñðåäû, äåôèöèò âëàãè, äëèòåëüíîå îò-
ñóòñòâèå êîðìà.

Íà ïðèìåðå îäíîãî èç øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ è õîðîøî èçó÷åííûõ
âèäîâ — êàïóñòíîé ñîâêè Mamestra brassicae — â ñðàâíèòåëüíîì ïëàíå ðàñ-
ñìîòðåíû ôèçèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè äèàïàóç ðàçíûõ ñåçîííûõ êëàññîâ,
àäàïòèðîâàííûõ ê ðàçíûì óñëîâèÿì. È ëåòíÿÿ, è çèìíÿÿ äèàïàóçû ïðîòå-
êàþò íà îäíîé è òîé æå îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòàäèè — êóêîëî÷íîé. Â êîðîòêîì
äíå è ïðè ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå èíäóöèðóåòñÿ çèìíÿÿ ôàêóëüòàòèâíàÿ
äèàïàóçà. Ýòè ôàêòîðû ýôôåêòèâíû ïðè âîçäåéñòâèè íà ãóñåíèö îò I äî
V âîçðàñòîâ. Â åñòåñòâåííîé ïðèðîäíîé ñðåäå çèìíèé ïîêîé ôîðìèðóåòñÿ â
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íîÿáðå—äåêàáðå, à çàêàí÷èâàåòñÿ â êîíöå äåêàáðÿ (Masaki, Sakai, 1965; Ãî-
ðûøèí, Òûùåíêî, 1973; Ñàóëè÷, 1999). Ëåòíÿÿ ôàêóëüòàòèâíàÿ äèàïàóçà
âîçíèêàåò â òîì ñëó÷àå, åñëè ãóñåíèöû VI âîçðàñòà ðàçâèâàþòñÿ ïðè äëèí-
íîì äíå è âûñîêîé òåìïåðàòóðå (Masaki, Sakai, 1965; Goto, Hukushima,
1995; Goto et al., 2001). Àíàëîãè÷íûå äàííûå áûëè ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè
óñëîâèé âîçíèêíîâåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû ó õëîïêîâîé ñîâêè — Helicoverpa
armigera (Hübner, [1809]) (Lepidoptera, Noctuidae; Liu et al., 2006).

Â ýêîôèçèîëîãèè íàñåêîìûõ îáû÷íî èñïîëüçóþò 2 êðèòåðèÿ äëÿ õàðàê-
òåðèñòèêè ñîñòîÿíèÿ äèàïàóçû. Íåçàâèñèìî îò òèïà äèàïàóçû (ýìáðèîíàëü-
íàÿ, ëè÷èíî÷íàÿ, êóêîëî÷íàÿ èëè èìàãèíàëüíàÿ), åå ôîðìû (îáëèãàòíàÿ
èëè ôàêóëüòàòèâíàÿ) è ñåçîííîãî êëàññà (çèìíÿÿ èëè ëåòíÿÿ) (Ìóñîëèí,
2017; Musolin, Saulich, 2017), îíà õàðàêòåðèçóåòñÿ òàêèìè ïîêàçàòåëÿìè,
êàê ïðî÷íîñòü, èëè ïðîäîëæèòåëüíîñòü (diapause duration) è ãëóáèíà, èëè
èíòåíñèâíîñòü (diapause intensity). Ïðî÷íîñòü äèàïàóçû ìîæåò èçìåðÿòü-
ñÿ: 1) ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ýòîãî ñîñòîÿíèÿ â óñëîâèÿõ, ñïîñîáñòâóþùèõ
ñîõðàíåíèþ äèàïàóçû; 2) øèðèíîé äèàïàçîíà ôîòîïåðèîäîâ è òåìïåðàòóð,
ñïîñîáíûõ èíäóöèðîâàòü ïåðåõîä ê àêòèâíîìó ðàçâèòèþ; 3) ñêîðîñòüþ ðå-
àêòèâàöèè ïîä äåéñòâèåì òåðìèíèðóþùèõ äèàïàóçó óñëîâèé. Ïîä ãëóáèíîé
äèàïàóçû îáû÷íî ïîíèìàþò ñòåïåíü ïîäàâëåíèÿ ìåòàáîëèçìà (Çàñëàâñêèé,
1984). Â èíîñòðàííîé ëèòåðàòóðå ÷àùå èñïîëüçóþòñÿ 2 òåðìèíà: èíòåíñèâ-
íîñòü äèàïàóçû (diapause intensity) è äëèòåëüíîñòü äèàïàóçû (diapause du-
ration) (Tauber et al., 1986; Danks, 1987; Topp, 1990; Masaki, 2002).

Ïî äàííûì Â. À. Ìàñëåííèêîâîé ñ ñîòðóäíèêàìè (Ìàñëåííèêîâà è äð.,
1976), çèìíÿÿ è ëåòíÿÿ êóêîëî÷íûå äèàïàóçû ó êàïóñòíîé ñîâêè M. bras-
sicae èç Áåëãîðîäñêîé îáë. (50° ñ. ø.) ðàçëè÷àëèñü êàê ïî ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè (ïðî÷íîñòè), òàê è ïî ãëóáèíå (èíòåíñèâíîñòè). Â ÷àñòíîñòè, âîçíèê-
øàÿ ïðè 25 °Ñ è êîðîòêîì äíå çèìíÿÿ äèàïàóçà êóêîëîê ïðè ñîäåðæàíèè èõ
â 18 °Ñ ïðîäîëæàëàñü â ñðåäíåì îêîëî 8 ìåñ., òîãäà êàê ñðåäíÿÿ äëèòåëü-
íîñòü ëåòíåé äèàïàóçû, èíäóöèðîâàííîé ïðè òîé æå òåìïåðàòóðå, íî â äëèí-
íîì äíå (ïðè òåõ æå ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ åå ðåàêòèâàöèè), ñîñòàâè-
ëà 1.5 ìåñ. Ïîçæå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äëÿ òåðìèíàöèè çèìíåé äèàïàóçû ó
êàïóñòíîé ñîâêè (ïîïóëÿöèÿ èç ã. Öóðóîêà, ßïîíèÿ, 39.4° ñ. ø.) íåîáõîäè-
ìî 4 ìåñ., â òî âðåìÿ êàê ëåòíÿÿ ïðåêðàùàëàñü ÷åðåç 1 ìåñ. â óñëîâèÿõ, áëà-
ãîïðèÿòñòâóþùèõ ýòîìó ïðîöåññó (Ding et al., 2003). Ðàçíèöà â ïðî÷íîñòè
ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóç îáíàðóæåíà òàêæå ó õëîïêîâîé ñîâêè Helicoverpa
armigera èç Êèòàÿ (Liu et al., 2006). Õîòÿ îáå äèàïàóçû ó íåå ïðîÿâëÿëèñü ñ
ìåíüøåé èíòåíñèâíîñòüþ, ÷åì ó êàïóñòíîé ñîâêè, òåì íå ìåíåå äëÿ òåðìè-
íàöèè çèìíåé äèàïàóçû, êîòîðàÿ îïðåäåëÿëàñü ïî ñðîêàì ïîÿâëåíèÿ ïèã-
ìåíòàöèè ãëàçíûõ ïÿòåí (retention of pigmented eye spots), êóêîëêàì ïîòðå-
áîâàëîñü 37 äíåé, òîãäà êàê ëåòíÿÿ äèàïàóçà çàâåðøàëàñü ÷åðåç 10 äíåé.

Íàäåæíûì èíäèêàòîðîì ãëóáèíû äèàïàóçû ó íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ óðî-
âåíü êîíöåíòðàöèè ãîðìîíà ëèíüêè — ýêäèçîíà. Èçâåñòíî, ÷òî âûñîêèé
òèòð ýêäèçîíà îáåñïå÷èâàåò àêòèâíîå ðàçâèòèå, à ñîñòîÿíèå äèàïàóçû îïðå-
äåëÿåòñÿ íèçêîé êîíöåíòðàöèåé ýòîãî ãîðìîíà èëè ïîëíûì åãî îòñóòñòâèåì.
Àíàëèç òèòðà ýêäèçîíà ó êóêîëîê êàïóñòíîé ñîâêè, îïðåäåëåííîãî ìåòîäîì
òàê íàçûâàåìîãî êàëëèôîðà-òåñòà è èçìåðÿåìîãî â êàëëèôîðà-åäèíèöàõ
(ê. å./1 ã âåñà) (Karlson, Shaaya, 1964), ïîêàçàë, ÷òî ïðè çèìíåé äèàïàóçå îí
ñîñòàâëÿåò 0.7—1.0 ê. å./1 ã âåñà (Ìàñëåííèêîâà è äð., 1976). Ïðè ëåòíåé
(ìåíåå ïðî÷íîé) äèàïàóçå åãî êîíöåíòðàöèÿ äåðæàëàñü â ïðåäåëàõ 2.3—
3.0 ê. å./1 ã âåñà, ò. å. áûëà â 3 ðàçà âûøå, ÷åì ó çèìóþùèõ êóêîëîê, à ó
ðàçâèâàþùèõñÿ êóêîëîê ìàêñèìàëüíûé óðîâåíü êîíöåíòðàöèé äîñòèãàë
8.5 ê. å./1 ã âåñà. Ïàðàëëåëüíî ñ òèòðîì ýêäèçîíà ó êóêîëîê áûë ïðîàíàëè-
çèðîâàí óðîâåíü èíòåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà (ñ èñïîëüçîâàíèåì òàêîãî èí-
äèêàòîðà, êàê ïîòåðÿ âåñà) ïðè àêòèâíîì ðàçâèòèè è äèàïàóçàõ îáîèõ ñåçîí-
íûõ êëàññîâ. Ïî ýòîìó ïîêàçàòåëþ ëåòíÿÿ äèàïàóçà çàíèìàëà ïðîìåæóòî÷-
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íîå ïîëîæåíèå ìåæäó ñîñòîÿíèåì àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ è çèìíåé äèàïàóçîé.
Òàêèì îáðàçîì, òèòð ýêäèçîíà ïðè àêòèâíîì ðàçâèòèè è äèàïàóçå ó êóêîëîê
êàïóñòíîé ñîâêè êîððåëèðóåò ñ óðîâíåì ìåòàáîëèçìà — áîëåå èíòåíñèâíîìó
îáìåíó âåùåñòâ ñîîòâåòñòâóåò áîëåå âûñîêèé òèòð ýêäèçîíà. Ãèñòîëîãè-
÷åñêîå èçó÷åíèå íåéðîñåêðåòîðíûõ êëåòîê ìîçãà êóêîëîê, íàõîäÿùèõñÿ
â ëåòíåé äèàïàóçå, ïîêàçàëî èõ ïðîìåæóòî÷íîå ñîñòîÿíèå ìåæäó òàêîâûì ó
àêòèâíûõ êóêîëîê è ó îñîáåé, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ â çèìíåé äèàïàóçå (Êèíä,
1977). Ñõîäíûå äàííûå áûëè ïîçæå ïîëó÷åíû è ïðè èçó÷åíèè ïîïóëÿöèè
êàïóñòíîé ñîâêè èç ßïîíèè (Endo et al., 1997).

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî äàííûå ïî ôèçèîëîãèè è áèîõèìèè ýñòèâàöèè ôðàã-
ìåíòàðíû, ïî ìíåíèþ áîëüøèíñòâà èññëåäîâàòåëåé, èçìåíåíèÿ, ïðåäøåñò-
âóþùèå ëåòíåé äèàïàóçå è ñîïðîâîæäàþùèå åå, îòëè÷àþòñÿ îò òèïè÷íûõ
äëÿ çèìíåé äèàïàóçû òîëüêî ñòåïåíüþ âûðàæåííîñòè (Ìàñëåííèêîâà è äð.,
1976; Masaki, 1980; Óøàòèíñêàÿ, 1981; Endo et al., 1997; Koštál et al., 1998;
Ishikawa et al., 2000; Goto et al., 2001; Liu et al., 2006; Xiao et al., 2006).

Äèàïàóçèðóþùèå îñîáè, íåçàâèñèìî îò ñåçîííîãî êëàññà èõ äèàïàóçû
(ëåòíÿÿ èëè çèìíÿÿ), ïðîÿâëÿþò çíà÷èòåëüíóþ óñòîé÷èâîñòü ê íèçêèì òåì-
ïåðàòóðàì. Ýòî ñâîéñòâî îáû÷íî îïðåäåëÿþò ëèáî ïî òåìïåðàòóðå ïåðå-
îõëàæäåíèÿ (õîëîäîñòîéêîñòü), ëèáî ïî âûæèâàåìîñòè â óñëîâèÿõ äëèòåëü-
íîãî âîçäåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð (õîëîäîóñòîé÷èâîñòü). Ïî äàííûì ÿïîí-
ñêèõ èññëåäîâàòåëåé (Goto et al., 2001; Ding et al., 2003), íåñïåöèôè÷åñêàÿ
õîëîäîñòîéêîñòü, îïðåäåëåííàÿ òåðìîýëåêòðè÷åñêèì ìåòîäîì, ñëàáî ðàçëè-
÷àëàñü ó êóêîëîê êàïóñòíîé ñîâêè, íàõîäÿùèõñÿ â çèìíåé è ëåòíåé äèà-
ïàóçàõ. Òåìïåðàòóðà ïåðåîõëàæäåíèÿ êóêîëîê â çèìíåé äèàïàóçå ñîñòàâ-
ëÿëà –21.9 °Ñ, â ëåòíåé –19.5 °Ñ. Â òî æå âðåìÿ õîëîäîóñòîé÷èâîñòü ïðè äëè-
òåëüíîì âîçäåéñòâèè íèçêèõ òåìïåðàòóð îêàçàëàñü çíà÷èòåëüíî âûøå ó
êóêîëîê ñ çèìíåé äèàïàóçîé è çàìåòíî âîçðàñòàëà ïîñëå àêêëèìàöèè â íèç-
êîé òåìïåðàòóðå. Òàê, èõ âûæèâàåìîñòü ïðè ñóòî÷íîé ýêñïîçèöèè â –15 °Ñ
ïîñëå àêêëèìàöèè â –5 °Ñ äîñòèãàëà 94.7 %, òîãäà êàê ìàêñèìàëüíàÿ âûæè-
âàåìîñòü êóêîëîê â ëåòíåé äèàïàóçå ïîñëå àêêëèìàöèè â 0 °Ñ ñîñòàâèëà
76.7 % (ðèñ. 2).
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Ðèñ. 2. Âûæèâàåìîñòü äèàïàóçèðóþùèõ è ïîñòäèàïàóçíûõ êóêîëîê êàïóñòíîé ñîâêè Mamest-
ra brassicae (L.) ñ ðàçíûìè ñåçîííûìè êëàññàìè äèàïàóçû ïîñëå ñóòî÷íîé ýêñïîçèöèè ïðè òåì-
ïåðàòóðå –15 °Ñ; êóêîëêè áûëè ïðåäâàðèòåëüíî àêêëèìèðîâàíû â ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ. Ïî-

ïóëÿöèÿ èç ã. Öóðóîêà (ßïîíèÿ; 38° ñ. ø.) (ïî: Goto et al., 2001).
1 — êóêîëêè â çèìíåé äèàïàóçå, 2 — êóêîëêè ïîñëå çèìíåé äèàïàóçû, 3 — êóêîëêè â ëåòíåé äèàïàóçå, 4 —

êóêîëêè ïîñëå ëåòíåé äèàïàóçû (äåòàëüíîå îïèñàíèå ýêñïåðèìåíòà ñì.: Goto et al., 2001).



Îñîáè, íàõîäÿùèåñÿ â ñîñòîÿíèè äèàïàóçû ðàçíûõ ñåçîííûõ êëàññîâ
(ëåòíåé èëè çèìíåé), èìåþò ðÿä îáùèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ, íî ïðè
ýòîì îíè îáëàäàþò è ñïåöèôè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè (ïîäðîáíåå ñì.: Ñàó-
ëè÷, Âîëêîâè÷, 2004). Òàê, â ýêñïåðèìåíòå ñ îáûêíîâåííûì ïàóòèííûì êëå-
ùîì Tetranychus urticae Koch, 1836 (Acari, Tetranychidae) ñðàâíèâàëè óðî-
âåíü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà è ñòåïåíü óñòîé÷èâîñòè ê âûñûõàíèþ ó àêòèâ-
íûõ ñàìîê è ó îñîáåé, íàõîäÿùèõñÿ â ñîñòîÿíèè ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóç.
Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýñòèâèðóþùèå ñàìêè îòëè÷àëèñü ñàìûì íèçêèì èç òðåõ
ãðóïï óðîâíåì ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà è íàèáîëüøåé óñòîé÷èâîñòüþ ê âû-
ñûõàíèþ. Ñàìêè, íàõîäÿùèåñÿ â çèìíåé äèàïàóçå, áûëè íàèáîëåå âûíîñëè-
âû â óñëîâèÿõ íèçêèõ òåìïåðàòóð, à ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå (íåäèàïàó-
çèðóþùèå) îñîáè îêàçàëèñü íàèìåíåå àäàïòèðîâàííûìè ê óêàçàííûì ëèìè-
òèðóþùèì ôàêòîðàì (ðèñ. 3; Ãåéñïèö, Îðëîâñêàÿ, 1971). Â ýòîì ïðîÿâèëàñü
ðàçíèöà ìåæäó ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóçàìè, ÷òî ïîä÷åðêèâàåò çíà÷åíèå
êàæäîé èç ýòèõ äâóõ âàðèàöèé ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïîêîÿ.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïåðåæèâàíèå ëåòíèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé
òðåáóåò áîëåå ãëóáîêîé ôèçèîëîãè÷åñêîé ïåðåñòðîéêè, ÷åì ïðè ïåðåæèâàíèè
çèìû. Òàê, ó êîðîâêè Coccinella septempunctata brucki Mulsant, 1866 (Coleo-
ptera, Coccinellidae) íà þãå ßïîíèè èìåííî ëåòíèé ïîêîé ïî ñâîèì ïðèçíàêàì
(ïðåêðàùåíèå îîãåíåçà, ñíèæåíèå óðîâíÿ ãàçîîáìåíà, ðåäóêöèÿ êðûëîâîé ìóñ-
êóëàòóðû, ïàäåíèå ãîðìîíàëüíîé àêòèâíîñòè ïðèëåæàùèõ òåë) áîëåå îòâå-
÷àåò õàðàêòåðèñòèêàì èñòèííîé è ãëóáîêîé äèàïàóçû, òîãäà êàê äëÿ ïåðåæè-
âàíèÿ çèìíåãî ïåðèîäà äîñòàòî÷íî ïðîñòîãî îöåïåíåíèÿ (Sakurai et al., 1986).

3. ÔÀÊÒÎÐÛ, ÐÅÃÓËÈÐÓÞÙÈÅ ÍÀÑÒÓÏËÅÍÈÅ ÔÀÊÓËÜÒÀÒÈÂÍÎÉ

ËÅÒÍÅÉ ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Íà âñåõ øèðîòàõ óìåðåííîãî êëèìàòè÷åñêîãî ïîÿñà ëåòíèé ïîêîé íàñå-
êîìûõ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ïðèóðî÷åí ê íàèáîëåå òåïëûì ìåñÿöàì ñåçî-
íà. Ïîäîáíî çèìíåé äèàïàóçå ëåòíèé ïîêîé ìîæåò âîçíèêàòü êàê íåçàâè-
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Ðèñ. 3. Òåìïåðàòóðà ïåðåîõëàæäåíèÿ ñàìîê îáûêíîâåííîãî ïàóòèííîãî êëåùà Tetranychus ur-
ticae Koch â çàâèñèìîñòè îò èõ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ (ïî: Ãåéñïèö, Îðëîâñêàÿ, 1971).

1 — ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå ñàìêè, 2 — ñàìêè â ñîñòîÿíèè çèìíåé äèàïàóçû, 3 — ñàìêè â ñîñòîÿíèè ëåò-
íåé äèàïàóçû.



ñèìî îò âíåøíèõ óñëîâèé ó âñåõ èëè ÷àñòè îñîáåé â ïîïóëÿöèè, òàê è ïîä
äåéñòâèåì âíåøíèõ ñèãíàëüíûõ ôàêòîðîâ. Â öåëîì ïðîöåññû èíäóêöèè ëåò-
íåé äèàïàóçû èññëåäîâàíû çíà÷èòåëüíî ñëàáåå, ÷åì ðåàêöèè, óïðàâëÿþùèå
íàñòóïëåíèåì çèìíåé äèàïàóçû.

Ó ìíîãèõ âèäîâ ëåòíÿÿ äèàïàóçà ãåíåòè÷åñêè çàêðåïëåíà â êàæäîì ïîêî-
ëåíèè è îáÿçàòåëüíî íàñòóïàåò íà îïðåäåëåííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ñïåöè-
ôè÷íîé äëÿ âèäà. Âêëþ÷åíèå â ãîäè÷íûé öèêë îáëèãàòíîé äèàïàóçû îáû÷-
íî îïðåäåëÿåò ôîðìèðîâàíèå ìîíîâîëüòèííîãî ñåçîííîãî öèêëà, êîãäà ïîä
äàâëåíèåì êàêèõ-òî âíåøíèõ óñëîâèé íàñåêîìûå âûíóæäåíû ñîêðàùàòü ñå-
çîííóþ àêòèâíîñòü, ôîðìèðóÿ ëèøü îäíó ãåíåðàöèþ â ãîäó. Íåðåäêî òàêóþ
ðåäóêöèþ ÷èñëà ïîêîëåíèé ìîæíî íàáëþäàòü íà ïðîòÿæåíèè âñåãî àðåàëà
âèäà.

Î÷åíü ÷àñòî ëåòíþþ äèàïàóçó íàçûâàþò îáëèãàòíîé, õîòÿ äëÿ òàêîãî
òîëêîâàíèÿ íåîáõîäèìû ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïðîâåðêà è ïîäòâåðæäåíèå.
Ê ÷èñëó âèäîâ, ó êîòîðûõ íåçàâèñèìîå îò âíåøíèõ óñëîâèé ôîðìèðîâàíèå
ëåòíåé äèàïàóçû äîêàçàíî â ñïåöèàëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ, îòíîñÿòñÿ, íà-
ïðèìåð, òàêèå ÷åøóåêðûëûå, êàê çèìíÿÿ ïÿäåíèöà Operophtera brumata
(Linnaeus, 1758) (Geometridae; Êîæàí÷èêîâ, 1950à, á; Bonnemaison, 1971;
Holliday, 1983), çàìîðîçêîâàÿ ëèñòîâåðòêà Exapate congelatella (Clerck,
1739) (Tortricidae; Ãëèíÿíàÿ, 1972), ïàðóñíèêè Luehdorfia puziloi (Kimura,
1975) è L. japonica (Ishii, Hidaka, 1982), ñîâêè Euxoa sibirica (Boisduval,
[1837]) (Oku, 1982) è Dichagyris flammatra ([Denis et Schiffermüller], 1775)
(= Ochropleura flammatra) (Ñóõàðåâà, 1999) (Noctuidae), æåñòêîêðûëûå —
ëèñòîåä Psylliodes chrysocephala (Sáringer, 1984) (Chrysomelidae), ðàçíûå
âèäû æóæåëèö (Carabidae; Thiele, 1977), à òàêæå ìíîãèå äðóãèå íàñåêîìûå.

Ïðèìåðîâ âíåøíåãî êîíòðîëÿ íàñòóïëåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû ãîðàçäî
áîëüøå, è â òàêèõ ñëó÷àÿõ ãîâîðÿò î ôàêóëüòàòèâíîñòè ëåòíåé äèàïàóçû.
Ãëàâíûìè ñèãíàëüíûìè ôàêòîðàìè, êîíòðîëèðóþùèìè èíäóêöèþ ôàêóëü-
òàòèâíîé ëåòíåé äèàïàóçû, ñëóæàò òåìïåðàòóðà, ôîòîïåðèîä, ïèùà è íåêî-
òîðûå äðóãèå, ò. å. ïðàêòè÷åñêè òå æå âíåøíèå ñòèìóëû, ÷òî è ïðè ôîðìèðî-
âàíèè ôàêóëüòàòèâíîé çèìíåé äèàïàóçû, íî ðîëü îòäåëüíûõ êîìïîíåíòîâ
ñðåäû ïðîÿâëÿåòñÿ ïî-ðàçíîìó.

3.1. Òåìïåðàòóðà

Òåìïåðàòóðà ðåäêî èñïîëüçóåòñÿ íàñåêîìûìè â êà÷åñòâå ñèãíàëà, èíäó-
öèðóþùåãî ôàêóëüòàòèâíóþ äèàïàóçó, òàê êàê ó ýòîãî ôàêòîðà â ïðèðîä-
íûõ óñëîâèÿõ îòñóòñòâóåò ãëàâíàÿ íåîáõîäèìàÿ äëÿ õîðîøåãî èíäóêòîðà
÷åðòà — óïðåæäàþùèé õàðàêòåð: ñèãíàë îáÿçàòåëüíî äîëæåí çíà÷èòåëüíî
îïåðåæàòü ôàêòè÷åñêîå óõóäøåíèå óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, ÷òîáû íàñåêî-
ìûå ìîãëè ôèçèîëîãè÷åñêè ïîäãîòîâèòüñÿ ê íåìó. Òåì íå ìåíåå îáíàðóæå-
íû âèäû íàñåêîìûõ, êîòîðûå ïðè ôîðìèðîâàíèè ëåòíåé äèàïàóçû ðåàãèðó-
þò ãëàâíûì îáðàçîì èìåííî íà âûñîêóþ òåìïåðàòóðó, òîãäà êàê îñòàëüíûå
ôàêòîðû ïðèîáðåòàþò ïîä÷èíåííîå çíà÷åíèå, ëèøü óñèëèâàÿ èëè îñëàáëÿÿ
âåäóùåå ñèãíàëüíîå äåéñòâèå òåìïåðàòóðû. Ê ÷èñëó òàêèõ ýêñïåðèìåíòàëü-
íî èçó÷åííûõ âèäîâ ìîæíî îòíåñòè, íàïðèìåð, ñîâîê (Lepidoptera, Noctu-
idae) — òàáà÷íóþ Heliothis virescens (Butler et al., 1985) è õëîïêîâóþ Heli-
coverpa armigera (Liu et al., 2006), — ó êîòîðûõ ëåòíÿÿ êóêîëî÷íàÿ äèà-
ïàóçà íàñòóïàåò â îòâåò íà î÷åíü âûñîêóþ òåìïåðàòóðó (âûøå 32—33 °C),
èëè ìóõó Pegomyia bicolor (Wiedemann, 1817) (Diptera, Anthomyiidae), ó êî-
òîðîé âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà èíäóöèðóåò ëåòíþþ êóêîëî÷íóþ äèàïàóçó íåçà-
âèñèìî îò ôîòîïåðèîäà (Xue et al., 2001). Áëàãîäàðÿ ñâîåâðåìåííîìó ôîðìè-
ðîâàíèþ ëåòíåãî ïîêîÿ ñ õàðàêòåðíûìè äëÿ íåãî íèçêèì óðîâíåì ìåòàáî-
ëèçìà è ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòüþ ê äåéñòâèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé
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íàñåêîìûì óäàåòñÿ âûæèâàòü ïðè ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðàõ â ðàéîíàõ ñ
æàðêèì êëèìàòîì.

Ëåòíÿÿ äèàïàóçà ëè÷èíîê ìîíîâîëüòèííîãî ëèñòîåäà Pyrrhalta hume-
ralis (Chen, 1942) (Coleoptera, Chrysomelidae) òàêæå èíäóöèðóåòñÿ òåìïå-
ðàòóðîé è â ìåíüøåé ñòåïåíè — äëèíîé äíÿ (Ogata, Sasakawa, 1983; Nakai,
Takeda, 1995). Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå â ßïîíèè, ïîêàçàëè, ÷òî èìàãî
P. humeralis ïîÿâëÿþòñÿ â íà÷àëå èþíÿ, íî ïèòàíèå è ðàçìíîæåíèå ïîäàâ-
ëÿþòñÿ äî ñåðåäèíû ñåíòÿáðÿ. Âî âòîðîé ïîëîâèíå ñåíòÿáðÿ æóêè îòêëà-
äûâàþò ÿéöà â îñíîâàíèå çèìíèõ ïî÷åê âå÷íîçåëåíîé êàëèíû Viburnum
awabuki (Caprifoliaceae), ãäå îíè è çèìóþò. ßéöåêëàäêà íà÷èíàåòñÿ òîëüêî
ïðè òåìïåðàòóðå íèæå 15 °Ñ. Ýêîëîãè÷åñêèé ñìûñë ëåòíåé äèàïàóçû â òîì,
÷òîáû îòîäâèíóòü ðàçìíîæåíèå íà áîëåå ïîçäíèé ïåðèîä îñåíè â óñëîâèÿ,
îïòèìàëüíûå äëÿ äèàïàóçèðóþùèõ ÿèö.

Â åñòåñòâåííûõ ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ òðóäíî âû÷ëåíèòü äåéñòâèå îäíîãî
èç öåëîãî êîìïëåêñà âíåøíèõ ôàêòîðîâ. Îñîáåííî ñëîæíî ýòî ñäåëàòü â îò-
íîøåíèè òåìïåðàòóðû è äëèíû äíÿ, ïîñêîëüêó ýòè äâà ôàêòîðà èçìåíÿþòñÿ
â ïðèðîäå ïðàêòè÷åñêè ïàðàëëåëüíî. Äëÿ òîãî ÷òîáû âûÿâèòü, êàêîé èç íèõ
áîëåå ýôôåêòèâåí â êîíòðîëå ëåòíåé äèàïàóçû, áûëè ïðîâåäåíû íàáëþäå-
íèÿ â ïðèðîäå è ñïåöèàëüíûå ýêñïåðèìåíòû ñ îñîáÿìè áàðõàòíèöû Minois
dryas èç äâóõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïóíêòîâ â ßïîíèè, ðàçëè÷àþùèõñÿ êëèìà-
òè÷åñêèìè óñëîâèÿìè: ñ î. Õîêêàéäî (42° ñ. ø.) è þæíåå — èç ã. Êèîòî
(34° ñ. ø.) (Kida et al., 1997). Minois dryas — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé â
Ïàëåàðêòèêå âèä ñ ìîíîâîëüòèííûì ñåçîííûì öèêëîì. Ãóñåíèöû ïèòàþòñÿ
ðàçëè÷íûìè çëàêàìè. Íà Õîêêàéäî ñàìêè ñîçðåâàþò âñêîðå ïîñëå îêðûëå-
íèÿ è íå ïðîÿâëÿþò ïðèçíàêîâ ëåòíåé äèàïàóçû. Â êà÷åñòâå êðèòåðèåâ åå
íàñòóïëåíèÿ èñïîëüçîâàëè íåñêîëüêî ïðèçíàêîâ: ñòàäèþ ñîçðåâàíèÿ ÿèö,
ðàçìåð æèðîâîãî òåëà, ðèñóíîê íà êðûëüÿõ, êîëè÷åñòâî ñïåðìàòîôîðîâ â
êîïóëÿòèâíîé ñóìêå (bursa copulatrix). Ó ñàìöîâ ëåòíåé äèàïàóçû âûÿâèòü
íå óäàëîñü.

Â Êèîòî ñàìêè M. dryas îòðîæäàþòñÿ â íà÷àëå èþëÿ è ñðàçó óõîäÿò â ëåò-
íþþ äèàïàóçó, êîòîðàÿ ïðîäîëæàåòñÿ äî ñåðåäèíû àâãóñòà (ðèñ. 4). ßéöå-
êëàäêà íà÷èíàåòñÿ òîëüêî îñåíüþ, à âûëóïèâøèåñÿ èç ÿèö ãóñåíèöû çèìó-
þò. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ñàìêàì ñ î. Õîêêàéäî ñàìêè M. dryas èç Êèîòî
ïðîÿâëÿëè âñå ïðèçíàêè íàñòîÿùåé ëåòíåé äèàïàóçû. Òàêèì îáðàçîì, ñå-
çîííûé öèêë äâóõ èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé ýòîé áàðõàòíèöû (íà ñåâåðå
è íà þãå) ðàçëè÷àåòñÿ.

Â Êèîòî ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà èþëÿ è àâãóñòà ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 25 °Ñ,
íà Õîêêàéäî îíà íå äîñòèãàåò è 20 °Ñ. Âåðîÿòíî, ëåòíÿÿ äèàïàóçà ó ïîïóëÿ-
öèè èç Êèîòî, ôîðìèðóþùàÿñÿ òîëüêî ó ñàìîê, ïîâûøàåò óñòîé÷èâîñòü
M. dryas ê óñëîâèÿì äëèííîãî è æàðêîãî ëåòà â Êèîòî, ïðè ýòîì ñóõîñòü âîç-
äóõà íå ëèìèòèðóåò ðàçâèòèå áàðõàòíèö, òàê êàê îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü
âîçäóõà â Êèîòî â èþëå ñîñòàâëÿåò íå ìåíåå 72 %, à â àâãóñòå — 69 %. Ñëå-
äîâàòåëüíî, íå ýòîò ôàêòîð îïðåäåëÿåò íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû ó
M. dryas â Êèîòî, à èìåííî âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà. Èññëåäîâàíèÿ ðîëè ôîòî-
ïåðèîäà, ïðîâåäåííûå â ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ, äàëè îòðèöàòåëüíûé
ðåçóëüòàò, ÷òî òàêæå ïîäòâåðæäàåò âåäóùóþ ðîëü òåìïåðàòóðû â èíäóêöèè
ëåòíåé äèàïàóçû ó ýòîãî âèäà (Kida et al., 1997).

3.2. Äëèíà äíÿ

Äëèíà äíÿ (ôîòîïåðèîä) êàê ñèãíàëüíûé ôàêòîð äëÿ èíäóêöèè ëåòíåé
äèàïàóçû èñïîëüçóåòñÿ ìíîãèìè âèäàìè íàñåêîìûõ çíà÷èòåëüíî ÷àùå äðó-
ãèõ âíåøíèõ ôàêòîðîâ íåçàâèñèìî îò òîãî, ñóáîïòèìàëüíîå âîçäåéñòâèå êà-
êîãî ôàêòîðà ïîìîãàåò ïåðåæèòü ëåòíÿÿ äèàïàóçà. Ýêîôèçèîëîãè÷åñêèé îò-
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âåò ôîðìèðóåòñÿ íà îñíîâå êîðîòêîäíåâíîé ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè
(ÔÏÐ), êîòîðàÿ îïðåäåëÿåò íàñòóïëåíèå äèàïàóçû ïðè äëèííîì äíå (íåðåä-
êî â ñî÷åòàíèè ñ ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðîé). Î÷åíü íàãëÿäíî ýòî ïîêàçàíî
íà ïðèìåðå òûñÿ÷åëèñòíèêîâîãî ëèñòîåäà Galeruca tanaceti (Linnaeus, 1758)
(Coleoptera, Chrysomelidae) (ðèñ. 5, 6): ïðè êîðîòêîì äíå æóêè ïðîÿâëÿþò
ðåïðîäóêòèâíóþ àêòèâíîñòü, ïðè äëèííîì äíå íàñòóïàåò ëåòíÿÿ äèàïàóçà.
Ñåçîííîå ðàçâèòèå G. tanaceti ïîäðîáíî èññëåäîâàíî â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ
â Þæíîé Àíãëèè (Siew, 1966) è â Áåëãîðîäñêîé îáë. Ðîññèè (Ñàóëè÷, Âîëêî-
âè÷, 1996) (ðèñ. 7).

Çèìíÿÿ ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà íàñòóïàåò ó òûñÿ÷åëèñòíèêîâîãî ëèñ-
òîåäà íåçàâèñèìî îò âíåøíèõ óñëîâèé. Âåñíîé âûõîäÿò ëè÷èíêè, à â êîíöå
èþíÿ — ìîëîäûå æóêè, êîòîðûå ôîðìèðóþò ëåòíþþ èìàãèíàëüíóþ äèà-
ïàóçó íà îñíîâå êîðîòêîäíåâíîé ÔÏÐ ñ ïîðîãîì îêîëî 15 ÷ 30 ìèí ó æóêîâ
èç Áåëãîðîäñêîé îáë. è 14 ÷ 30 ìèí — ó æóêîâ èç Þæíîé Àíãëèè (ðèñ. 5, 6).
Ïîïàäàÿ â äëèííîäíåâíûå óñëîâèÿ, âñå æóêè ôîðìèðóþò íåïðîäîëæèòåëü-
íóþ ëåòíþþ äèàïàóçó, îêîí÷àíèå êîòîðîé òàêæå êîíòðîëèðóåòñÿ äëèíîé
äíÿ: ïðè óìåíüøåíèè äëèíû äíÿ äî ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ æóêè ïðåêðàùàþò
äèàïàóçó è ñàìêè ïðèñòóïàþò ê îòêëàäêå ÿèö. Õîòÿ ñðàâíèâàåìûå ïîïó-
ëÿöèè îáèòàþò íà áëèçêèõ ãåîãðàôè÷åñêèõ øèðîòàõ, êðèòè÷åñêèå ïîðîãè
ðåàêöèé, èíäóöèðóþùèõ è òåðìèíèðóþùèõ ëåòíþþ èìàãèíàëüíóþ äèà-
ïàóçó, îêàçàëèñü ó ëåñîñòåïíîé ïîïóëÿöèè ÷óòü âûøå (ïðèìåðíî íà 1 ÷), ïî-
ýòîìó ñðîêè íàñòóïëåíèÿ è îêîí÷àíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû ó íåå ñäâèíóòû ê ñå-
ðåäèíå ëåòà (ðèñ. 7).
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Ðèñ. 4. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå ñåçîííîãî öèêëà áàðõàòíèöû Minois dryas Scop. â ã. Êèîòî
(34° ñ. ø.) è íà î. Õîêêàéäî (42° ñ. ø.), ßïîíèÿ (ïî: Kida et al., 1997).

Çàòåìíåííîå ïîëå — ïåðèîä ëåòà, êîãäà ñàìêè ýñòèâèðóþò. Íà ãðàôèêå â âåðõíåé ÷àñòè ðèñóíêà ïîêàçàíà
ñåçîííàÿ äèíàìèêà ñðåäíåìåñÿ÷íîé òåìïåðàòóðû âîçäóõà: ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — â ã. Êèîòî; ïóíêòèðíàÿ — íà

î. Õîêêàéäî.



Ýêîëîãè÷åñêèé ñìûñë ëåòíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû ó ýòîãî âèäà íå
âïîëíå ÿñåí, ïîñêîëüêó âíåøíèå óñëîâèÿ óìåðåííîãî êëèìàòà íå ðåãëàìåí-
òèðóþò ðàçâèòèå ëèñòîåäà, íî èññëåäîâàííûå ïîïóëÿöèÿ G. tanaceti ðàç-
âèâàþòñÿ ïî ñîâåðøåííî îäèíàêîâîé ñõåìå (ðèñ. 7). Íåáîëüøèå ðàçëè÷èÿ
â ñðîêàõ íàñòóïëåíèÿ è ïðåêðàùåíèÿ äèàïàóçû äèêòóþòñÿ ðàçëè÷èÿìè â
ïàðàìåòðàõ ÔÏÐ, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü,
àäàïòèðîâàíû ê ìåñòíûì êëèìàòè÷åñêèì óñëî-
âèÿì. Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî òàêèì
îáðàçîì æóêè óõîäÿò îò íåáëàãîïðèÿòíîãî
âîçäåéñòâèÿ íå ôèçè÷åñêèõ, à áèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ — ïðåññà õèùíèêîâ è ïàðàçèòîâ
(Siew, 1966). Îäíàêî êàæåòñÿ áîëåå âåðîÿò-
íûì, ÷òî ëåòíÿÿ äèàïàóçà æóêîâ, òàê æå êàê
ó õèùíîãî êëîïà-ùèòíèêà Picromerus bidens
c ïîäîáíûì ñåçîííûì öèêëîì (Musolin, Sau-
lich, 2000), íàïðàâëåíà íà òî, ÷òîáû ìàêñè-
ìàëüíî ñèíõðîíèçèðîâàòü ñðîêè ÿéöåêëàäêè
ñ áîëåå áëàãîïðèÿòíûìè äëÿ çèìóþùèõ ÿèö
òåìïåðàòóðíûìè óñëîâèÿìè, íàñòóïàþùèìè
ïîçäíåé îñåíüþ. Ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà ó
ïèêðîìåðóñà î÷åíü íåïðî÷íàÿ, è â ñëó÷àå ðàí-
íåé ÿéöåêëàäêè ïðè óìåðåííûõ òåìïåðàòóðàõ
îòðîæäåíèå ëè÷èíîê íà÷èíàåòñÿ åùå îñåíüþ
(Musolin, Saulich, 2000). Ê ñîæàëåíèþ, îñî-
áåííîñòè ïðîöåññà çèìíåé ýìáðèîíàëüíîé
äèàïàóçû G. tanaceti íå èññëåäîâàíû.

Êîðîòêîäíåâíàÿ ÔÏÐ, èíäóöèðóþùàÿ ëåò-
íþþ äèàïàóçó, èçó÷åíà ó ìíîãèõ âèäîâ èç ðàç-
íûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ. Îíà êîíòðîëèðóåò
íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû íà ðàçíûõ ñòà-
äèÿõ: íàïðèìåð, ëè÷èíî÷íóþ äèàïàóçó ó Car-
bula humerigera Uhler, 1860 (Heteroptera,
Pentatomidae; Kiritani, 1985a, b), äèàïàóçó íà
ñòàäèè ýîíèìôû ó ïèëèëüùèêîâ Neodiprion
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Ðèñ. 5. Âëèÿíèå äëèíû äíÿ íà ïðîÿâëåíèå ëåòíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû ó òûñÿ÷åëèñòíèêî-
âîãî ëèñòîåäà Galeruca tanaceti (L.) (ïîïóëÿöèÿ èç Þæíîé Àíãëèè, Âåëèêîáðèòàíèÿ) ïðè òåì-
ïåðàòóðå 20 °Ñ: ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ èíäóêöèè äèàïàóçû (ëèíèÿ) è èíòåíñèâíîñòü ðå-

ïðîäóêöèè (ãèñòîãðàììà) (ïî: Siew, 1966).

Ðèñ. 6. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðå-
àêöèÿ èíäóêöèè ëåòíåé èìà-
ãèíàëüíîé äèàïàóçû ó òûñÿ÷å-
ëèñòíèêîâîãî ëèñòîåäà Galeruca
tanaceti (L.) ïðè òåìïåðàòóðå

20 °Ñ.
1 — ïîïóëÿöèÿ èç Þæíîé Àíãëèè,
Âåëèêîáðèòàíèÿ (ïî: Siew, 1966);
2 — ïîïóëÿöèÿ èç Áåëãîðîäñêîé
îáë., Ðîññèÿ (50° ñ. ø.) (ïî: Ñàóëè÷,

Âîëêîâè÷, 1996).



sertifer (Geoffroy, 1785) (Hymenoptera, Tenthredinidae; Sullivan, Wallace,
1965, 1967) è Neodiprion taedae linearis Ross, 1955 (Hymenoptera, Diprion-
idae; Wigfield, Warren, 1972), êóêîëî÷íóþ äèàïàóçó ó ìíîãèõ ÷åøóåêðû-
ëûõ — Pieris melete Ménétriés, 1857 (Lepidoptera, Pieridae; Xiao et al., 2006),
Pieris brassicae (Linnaeus, 1758) (Lepidoptera, Pieridae; Spieth, 2002), Ma-
mestra brassicae (Linnaeus, 1758) (Masaki, 1956), Helicoverpa armigera
(Hübner, [1808]) (Murray, Wilson, 1991) è äðóãèõ íàñåêîìûõ; èìàãèíàëü-
íóþ — ó äîëãîíîñèêîâ Hypera postica (Gyllenhal, 1813) (Bland, 1971; Witt,
Armbrust, 1972; Schroder, Steinhauer, 1976a, b) è Hypera brunneipennis
(Boheman, 1834) (Coleoptera, Curculionidae; Madubunyi, 1978), æóæåëèö Ne-
bria brevicollis (Fabricius, 1792) è Patrobus atrorufus (Stroem, 1768) (Coleo-
ptera, Carabidae; Thiele, 1969), öèêàäêè Philaenus spumarius (Linnaeus,
1758) (Homoptera, Cercopidae; Witsack, 1975) è ùèòíèêà Picromerus bi-
dens Amyot et Serville, 1843 (Heteroptera, Pentatomidae) (Musolin, Saulich,
2000).

Ëåòíÿÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà ó íåêîòîðûõ ÷åøóåêðûëûõ ñîïðÿæåíà
ñ ìèãðàöèÿìè ê ìåñòàì ýñòèâàöèè. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ èíäóêöèÿ äèàïàóçû òàê-
æå êîíòðîëèðóåòñÿ êîðîòêîäíåâíîé ÔÏÐ. Ýòî áûëî îáíàðóæåíî ó ìíîãèõ
ñîâîê (Lepidoptera, Noctuidae), íàïðèìåð Chorizagrotis auxiliaris Grote,
1873 â Àìåðèêå (Pruess, 1967), ñîâîê ðîäà Noctua Linnaeus, 1758 (Lepido-
ptera, Noctuidae) â Öåíòðàëüíîé Åâðîïå (Novak, Spitzer, 1975), Euxoa sibiri-
ca (Boisduval, [1837]) (Oku, Kobayashi, 1978; Oku, 1982, 1983) è Amphipyra
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Ðèñ. 7. Ñõåìà ñåçîííîãî öèêëà äâóõ ïîïóëÿöèé òûñÿ÷åëèñòíèêîâîãî ëèñòîåäà Galeruca tanace-
ti (L.).

à — Þæíàÿ Àíãëèÿ, Âåëèêîáðèòàíèÿ (ïî: Siew, 1966), á — ëåñîñòåïíàÿ çîíà Ðîññèè (Áåëãîðîäñêàÿ îáë.;
50° ñ. ø.; ïî: Ñàóëè÷, Âîëêîâè÷, 1996).



corvina Motschulsky, 1866 (Tsugane, 1975) â ßïîíèè è Amphipyra pyramidea
(Linnaeus, 1758) â Öåíòðàëüíîé Åâðîïå (Ñóõàðåâà, 1999).

Íåêîòîðûå âèäû íàñåêîìûõ ðåàãèðóþò íå òîëüêî íà àáñîëþòíóþ ïðîäîë-
æèòåëüíîñòü äíÿ, íî è íà åå äèíàìèêó. Òàê, ëåòíÿÿ ëè÷èíî÷íàÿ äèàïàóçà ó
âåñíÿíêè Capnia bifrons (Newman, 1839) (Plecoptera, Capniidae) èíäóöèðóåò-
ñÿ ïðè âîçðàñòàþùåé äëèíå äíÿ è òåìïåðàòóðå íèæå 9 °Ñ, à ïðåäîòâðàùàåòñÿ
ïîä äåéñòâèåì ïîñòîÿííîãî ôîòîïåðèîäà 12 ÷ 30 ìèí (Khoo, 1968). Ó ùèò-
íèêà Carbula humerigera (Uhler, 1860) (Kiritani, 1985a) ëåòíÿÿ èìàãèíàëü-
íàÿ äèàïàóçà ôîðìèðóåòñÿ ïîä âëèÿíèåì óâåëè÷èâàþùåéñÿ â êîíöå âåñíû
è íà÷àëå ëåòà äëèíû äíÿ, à ÿéöåêëàäêà íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ïîñëå ëåòíåãî
ñîëíöåñòîÿíèÿ, êîãäà äåíü íà÷èíàåò óáûâàòü. Ëåòíþþ çàäåðæêó ÿéöåêëàä-
êè àâòîð ðàññìàòðèâàåò êàê àäàïòèâíûé ìåõàíèçì, ïîçâîëÿþùèé îòîäâè-
íóòü ðàçâèòèå ëè÷èíîê íà áîëåå ïîçäíèé ïåðèîä ëåòíåãî ñåçîíà, êîãäà ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêèå óñëîâèÿ ñòèìóëèðóþò èíäóêöèþ ó íèõ çèìíåé ëè÷èíî÷íîé
äèàïàóçû. Òàêèì îáðàçîì, ó C. humerigera 2 ôàêóëüòàòèâíûå äèàïàóçû íà
ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñòàäèÿõ ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè ñòðîãî ìîíî-
âîëüòèííîãî ñåçîííîãî öèêëà.

Êàê áûëî îòìå÷åíî âûøå, âêëþ÷åíèå ëåòíåé äèàïàóçû â ñåçîííûé öèêë
îáû÷íî îáåñïå÷èâàåò ïåðåõîä îò ïîëè- è áèâîëüòèíèçìà ê ìîíîâîëüòèíèçìó.
Íàðÿäó ñ ýòèì åñòü âèäû, ó êîòîðûõ íàëè÷èå ëåòíåé äèàïàóçû íå îãðàíè-
÷èâàåò ÷èñëî åæåãîäíî çàâåðøàåìûõ ïîêîëåíèé. Òàê, ó êëîïà-÷åðåïàøêè
Poecilocoris lewisi Distant, 1883 (Heteroptera, Scutelleridae) â æèçíåííûé
öèêë â ßïîíèè âêëþ÷àþòñÿ 2 äèàïàóçû, êîòîðûå îáå íàõîäÿòñÿ ïîä ôîòî-
ïåðèîäè÷åñêèì êîíòðîëåì è èìåþò ïîðîãè, áëèçêèå ê 14 ÷ 30 ìèí: êîðîò-
êèé äåíü èíäóöèðóåò çèìíþþ äèàïàóçó ó ëè÷èíîê V âîçðàñòà, à äëèííûé
äåíü — íåïðîäîëæèòåëüíóþ (ñ çàäåðæêîé ðàçâèòèÿ ãîíàä ïðèìåðíî íà
20 äíåé) äèàïàóçó èìàãî (Tanaka et al., 2002). Ëè÷èíêè P. lewisi ïèòàþòñÿ
ñåìåíàìè êèçèëà Cornus controversa (Cornaceae), ñîçðåâàþùèìè ëèøü ê íà-
÷àëó èþëÿ. Ïîñêîëüêó îêðûëåíèå ïåðåçèìîâàâøèõ ëè÷èíîê ïðîèñõîäèò â
ìàå â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ, âñå ñàìêè ôîðìèðóþò ëåòíþþ äèàïàóçó è îò-
êëàäûâàþò ÿéöà òîëüêî ïîñëå åå çàâåðøåíèÿ — â èþëå (ðèñ. 8). Áëàãîäàðÿ
ýòîìó ñîçäàþòñÿ ïðåäïîñûëêè äëÿ ñèíõðîíèçàöèè ñðîêîâ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê
ïåðâîãî (ïîëíîãî) ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ ñ ñîçðåâàíèåì ñåìÿí êîðìîâîãî ðàñòå-
íèÿ. Ðàííèå ëè÷èíêè ýòîãî ïåðâîãî (ïîëíîãî) ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ äîñòèãàþò
V âîçðàñòà â íà÷àëå àâãóñòà (êîãäà äåíü åùå äëèííûé — áîëåå 14 ÷ 30 ìèí)
è, íå ôîðìèðóÿ ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû, ñðàçó ëèíÿþò íà èìàãî. Ýòè èìàãî
âñêîðå ñîçðåâàþò è îòêëàäûâàþò ÿéöà (íà ðèñ. 8 ïîêàçàíî ñòðåëêîé), ïî-
ñêîëüêó äåíü óæå äîñòàòî÷íî êîðîòêèé äëÿ áåçäèàïàóçíîé ðåïðîäóêöèè
(< 14 ÷ 30 ìèí). Ñëåäîâàòåëüíî, íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå ëåòíåé èìàãèíàëüíîé
äèàïàóçû, P. lewisi óñïåâàåò äàòü ÷àñòè÷íîå âòîðîå ïîêîëåíèå. Íåñêîëüêî
ïîçæå îòðîäèâøèåñÿ èëè ìåäëåííî ðàçâèâàþùèåñÿ ëè÷èíêè ïåðâîãî (ïîë-
íîãî) ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ äîñòèãàþò V âîçðàñòà ïîñëå ñåðåäèíû àâãóñòà íà
ôîíå óæå êîðîòêîãî äíÿ (< 14 ÷ 30 ìèí) è â îòâåò íà íåãî ôîðìèðóþò çèì-
íþþ ëè÷èíî÷íóþ äèàïàóçó. Äèàïàóçèðóåò íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè è âñ¸ ÷àñ-
òè÷íîå âòîðîå ïîêîëåíèå (ðèñ. 8). Òàêèì îáðàçîì, ó P. lewisi ëåòíÿÿ äèà-
ïàóçà èìàãî óñòðàíÿåò êðèòè÷åñêîå äàâëåíèå ïèùåâîãî ôàêòîðà, îòîäâèãàÿ
íà÷àëî ðàçìíîæåíèÿ ê ïåðèîäó äîñòóïíîñòè êîðìà äëÿ ïîòîìñòâà, è íå ïðå-
ïÿòñòâóåò ðàçâèòèþ ÷àñòè÷íîãî âòîðîãî ïîêîëåíèÿ.

3.2.1. Ôî ò îï åðèîäè÷ å ñêè êîí òð îëèðó åìàÿ ë å òíÿÿ
äèàïàó ç à ê àê ñï î ñ î á óõ îä à î ò ï àð à çè ò î â

Ñðåäè ðàçíîîáðàçíûõ ñåçîííûõ àäàïòàöèé êàïóñòíîé áåëÿíêè Pieris
brassicae õîðîøî èçó÷åíû çèìíÿÿ êóêîëî÷íàÿ äèàïàóçà êàê ñòðàòåãèÿ, íà-
ïðàâëåííàÿ íà ïåðåæèâàíèå çèìíèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé, è ìèãðà-
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öèè, ïîçâîëÿþùèå èçáåãàòü íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé ëåòíåãî ñåçîíà ïóòåì
ïåðåìåùåíèÿ èìàãî íà äàëüíèå ðàññòîÿíèÿ (Roer, 1959; Äàíèëåâñêèé, 1961;
Ãîðûøèí è äð., 1981). Îäíàêî ó êàïóñòíîé áåëÿíêè ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî
áûëà îáíàðóæåíà åùå îäíà óäèâèòåëüíàÿ îñîáåííîñòü. Îêàçàëîñü, ÷òî þæ-
íûå ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà êðîìå çèìíåé êóêîëî÷íîé äèàïàóçû èìåþò åùå è
ëåòíþþ êóêîëî÷íóþ äèàïàóçó (Spieth et al., 2011). Ïðè ýòîì èç 25 èññëåäî-
âàííûõ ïîïóëÿöèé (ñ þãà Ôðàíöèè è Èòàëèè, à òàêæå èç Èçðàèëÿ, Èíäèè è
ñ äðóãèõ þæíûõ òåððèòîðèé) òîëüêî â òðåõ (ñ þæíîãî ïîáåðåæüÿ Ïèðåíååâ;
36.5—40° ñ. ø.) âñå 100 % îñîáåé ëåòîì ôîðìèðîâàëè ëåòíþþ äèàïàóçó è
åùå â òðåõ, îáèòàþùèõ íåçíà÷èòåëüíî ñåâåðíåå (41—43° ñ. ø.), ëåòíÿÿ äèà-
ïàóçà áûëà îáíàðóæåíà íå ó âñåõ îñîáåé, à òîëüêî ó ÷àñòè ïîïóëÿöèè. Ñåâåð-
íàÿ ãðàíèöà ðåãèîíà, â ïðåäåëàõ êîòîðîãî ôîðìèðóåòñÿ ýñòèâàöèÿ ó ýòîãî
âèäà, ïðîõîäèò ïî þæíûì ñêëîíàì Ïèðåíååâ. Ñåâåðíåå ýòîé ëèíèè êóêîëêè
íå ýñòèâèðóþò, à ê þãó ðàñïîëàãàåòñÿ çîíà, â êîòîðîé îáèòàþò ïîïóëÿöèè
ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ âûðàæåííîñòè ëåòíåé äèàïàóçû. Øèðèíà ýòîé çîíû ñî-
ñòàâëÿåò îêîëî 200 êì, è äîëÿ ýñòèâèðóþùèõ îñîáåé â íåé â ðàçíûå ãîäû íå-
ïîñòîÿííà. Ïî ëàáîðàòîðíûì íàáëþäåíèÿì, íàïðèìåð, â ïîòîìñòâå 35 ñàìîê
åå âåëè÷èíà êîëåáàëàñü îò 7 äî 100 % (Spieth et al., 2011).

Â ëàáîðàòîðíûõ îïûòàõ ïîïûòàëèñü èìèòèðîâàòü ïðîöåññû, ïðîòåêà-
þùèå â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ, è îöåíèòü ñòåïåíü âëèÿíèÿ ðîäèòåëüñêîãî ïî-
êîëåíèÿ íà âûðàæåííîñòü ëåòíåé äèàïàóçû â ïîòîìñòâå. Äëÿ ýòîãî ñêðåñòè-
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Ðèñ. 8. Ñõåìà ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ êëîïà-÷åðåïàøêè Poecilocoris lewisi Dist. â ã. Îñàêà, ßïîíèÿ
(34.6° ñ. ø.) (ïî: Tanaka et al., 2002).

1 — äëèíà äíÿ (âêëþ÷àÿ 1 ÷ ãðàæäàíñêèõ ñóìåðåê), 2 — òåìïåðàòóðà âîçäóõà â 1995 ã. (ïðåðûâèñòàÿ ëè-
íèÿ) è 1996 ã. (ñïëîøíàÿ ëèíèÿ). Çàòåíåííàÿ ãîðèçîíòàëüíàÿ ïîëîñà — êðèòè÷åñêàÿ äëèíà äíÿ äëÿ èíäóê-
öèè ëåòíåé äèàïàóçû èìàãî è çèìíåé äèàïàóçû ëè÷èíîê. Ïîêîëåíèÿ: ÇÏ — çèìóþùåå ïîêîëåíèå, I — ïåð-
âîå (ïîëíîå) ïîêîëåíèå, II — âòîðîå (÷àñòè÷íîå) ïîêîëåíèå. Ãîðèçîíòàëüíàÿ øòðèõîâêà — äèàïàóçà: áåëàÿ
ïî ÷åðíîìó ôîíó — èìàãèíàëüíàÿ, ÷åðíàÿ ïî áåëîìó ôîíó — ëè÷èíî÷íàÿ. Ñòðåëêà ïîêàçûâàåò, ÷òî âòîðîå

(÷àñòè÷íîå) ïîêîëåíèå ïîÿâèëîñü îò íåäèàïàóçèðóþùåé ÷àñòè ïåðâîãî (ïîëíîãî) ïîêîëåíèÿ.



ëè îñîáåé èç Ëèññàáîíà (Ïîðòóãàëèÿ, 38.5° ñ. ø., ðèñ. 9, êðèâàÿ 1), íå ïðî-
ÿâëÿþùèõ çèìíåé äèàïàóçû ïðè 21 °Ñ, íî ýñòèâèðóþùèõ ïðè äëèíå äíÿ
áîëåå 15 ÷, ñ îñîáÿìè èç Õîðñåíñà (Äàíèÿ, 55.9° ñ. ø., ðèñ. 9, êðèâàÿ 2),
ôîðìèðóþùèìè çèìíþþ äèàïàóçó ïðè äëèíå äíÿ ìåíåå 15 ÷. Â ðåçóëüòàòå
ýòîãî ýêñïåðèìåíòà îáíàðóæèëè, ÷òî ÔÏÐ ãèáðèäîâ â öåëîì àíàëîãè÷íà
ðåàêöèè ñåâåðíûõ ðîäèòåëåé, íî êðèòè÷åñêèé ôîòîïåðèîä óìåíüøèëñÿ ïî÷òè
íà 2 ÷ 30 ìèí, è âî âñåõ äëèííîäíåâíûõ ðåæèìàõ îêîëî 10 % êóêîëîê äèà-
ïàóçèðîâàëè. Ýòî çíà÷èò, ÷òî ñâîéñòâà ïîïóëÿöèè èç Ëèññàáîíà îêàçàëè
ñèëüíîå âëèÿíèå íà èíäóêöèþ êîðîòêîäíåâíîé äèàïàóçû, êîòîðàÿ â ïîòîìñòâå
áóäåò íàñòóïàòü çíà÷èòåëüíî ïîçæå èç-çà ìåíüøåãî çíà÷åíèÿ êðèòè÷åñêîé
äëèíû äíÿ ÔÏÐ ãèáðèäîâ (Spieth et al., 2011).

Â ñëåäóþùåì ýêñïåðèìåíòå áûëè ñêðåùåíû îñîáè ïîïóëÿöèè èç Ëèññà-
áîíà (ýñòèâèðóþùèå) è èç ïðèãîðîäà Áàíè¸ëü-Ñþð-Ìåð (42.5° ñ. ø.) íà
þãî-âîñòîêå Ôðàíöèè, êîòîðûå íå ýñòèâèðóþò (ðèñ. 10). Â ýòîì ñëó÷àå ãèá-
ðèäû ïðîÿâèëè ðåàêöèþ ñî ñâîéñòâàìè, ïðîìåæóòî÷íûìè ìåæäó ðåàêöèÿ-
ìè ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ. Îäíàêî îêàçàëîñü, ÷òî óæå ÷åðåç 4 èëè 5 ïî-
êîëåíèé ïðèîáðåòåííàÿ ñïîñîáíîñòü ôîðìèðîâàòü ëåòíþþ äèàïàóçó ïîë-
íîñòüþ óòðà÷èâàåòñÿ.

Âñòàåò âîïðîñ, ïî÷åìó òîëüêî ïîïóëÿöèè, îáèòàþùèå íà þãå Ïèðåíåé-
ñêîãî ï-îâà, îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ôîðìèðîâàòü ëåòíþþ äèàïàóçó? Àâòî-
ðû âûäâèíóëè äâå ãèïîòåçû, îáúÿñíÿþùèå ýòîò ôåíîìåí. Âî-ïåðâûõ, ëåò-
íÿÿ äèàïàóçà ñèíõðîíèçèðóåò ñåçîííîå ðàçâèòèå îñîáåé â ïîïóëÿöèè (çà ñåçîí
ðàçâèâàåòñÿ 6 ïîêîëåíèé: 3 âåñíîé è 3 îñåíüþ) è, âî-âòîðûõ, îíà ïîçâîëÿåò
óõîäèòü îò ãóáèòåëüíîé äåÿòåëüíîñòè ïàðàçèòîèäîâ, îñíîâíûì èç êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ áðàêîíèäà Cotesia glomerata (Linnaeus, 1758) (Hymenoptera, Bra-
conidae).

Êàïóñòíèöà (õîçÿèí êîòåçèè) ýñòèâèðóåò íà Ïèðåíåéñêîì ï-îâå â òå÷å-
íèå 3 ìåñ. (ñ êîíöà ìàÿ ïðèìåðíî äî êîíöà àâãóñòà), ïðè÷åì ó âñåõ 100 % êó-
êîëîê ôîðìèðóåòñÿ ëåòíÿÿ äèàïàóçà. Ó êîòåçèè ëåòíÿÿ äèàïàóçà íå îáíàðó-
æåíà (Spieth, Schwarzer, 2001; ðèñ. 11), ïðè ýòîì ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü æèçíè ñàìîê ïàðàçèòîèäà íå ïðåâûøàåò 1 ìåñ. (Ìîèñååâà, 1960).
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Ðèñ. 9. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ èíäóêöèè êóêîëî÷íîé äèàïàóçû ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé êà-
ïóñòíîé áåëÿíêè Pieris brassicae (L.) ïðè òåìïåðàòóðå 21 °Ñ (ïî: Spieth et al., 2011).

1 — Ëèññàáîí (Ïîðòóãàëèÿ, 38.5° ñ. ø.), 2 — Õîðñåíñ (Äàíèÿ, 55.9° ñ. ø.), 3 — ãèáðèäû ïðè ñêðåùèâàíèè
îñîáåé èç Ëèññàáîíà è Õîðñåíñà.
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Ðèñ. 10. Ôîòîïåðèîäè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ èíäóêöèè êóêîëî÷íîé äèàïàóçû ó ïîïóëÿöèé êàïóñòíîé
áåëÿíêè Pieris brassicae (L.) èç Ëèññàáîíà (Ïîðòóãàëèÿ, 38.5° ñ. ø.; ýñòèâèðóþùàÿ, êðèâàÿ 1),
Áàíè¸ëü-Ñþð-Ìåð (Ôðàíöèè, 42.5° ñ. ø.; íå ýñòèâèðóþùàÿ, êðèâàÿ 2) è ãèáðèäîâ ïðè ñêðåùè-
âàíèè èìàãî èç ýòèõ ïîïóëÿöèè: êðèâàÿ 3 — ãèáðèäû ïðè ñêðåùèâàíèè ñàìöîâ èç
Áàíè¸ëü-Ñþð-Ìåð è ñàìîê èç Ëèññàáîíà; êðèâàÿ 4 — ãèáðèäû ïðè ñêðåùèâàíèè ñàìöîâ èç

Ëèññàáîíà è ñàìîê èç Áàíè¸ëü-Ñþð-Ìåð (ïî: Spieth et al., 2011).
Òåìïåðàòóðà 21 °Ñ. Ïðèâåäåíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ± S. E.

Ðèñ. 11. Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè ó êàïóñòíîé áåëÿíêè Pieris brassicae (L.) è åå ïàðàçèòîè-
äà áðàêîíèäû Cotesia glomerata (L.) èç Ëèññàáîíà (Ïîðòóãàëèÿ, 38.5° ñ. ø.) ïðè òåìïåðàòóðå

21 °Ñ (ïî: Spieth, Schwarzer, 2001).
1 — Pieris brassicae (èíäóêöèÿ ëåòíåé êóêîëî÷íîé äèàïàóçû), 2 — Cotesia glomerata (ëåòíåé äèàïàóçû íåò).

Âåðòèêàëüíûå øòðèõè — äîâåðèòåëüíûé èíòåðâàë (95 %).



Â ðåçóëüòàòå ïðè îòñóòñòâèè ãóñåíèö êàïóñòíîé áåëÿíêè ïàðàçèòîèäó
ïðèõîäèòñÿ äîâîëüñòâîâàòüñÿ äðóãèìè, ìåíåå áëàãîïðèÿòíûìè äëÿ çàðàæå-
íèÿ õîçÿåâàìè, íàïðèìåð, ãóñåíèöàìè Pieris rapae Linnaeus, 1758, P. napi
Linnaeus, 1758, Aporia crataegi Linnaeus, 1758 (Lepidoptera, Pieridae), â êî-
òîðûõ ðàçâèòèå áðàêîíèäû îêàçûâàåòñÿ ìåíåå óñïåøíûì (Ìàñëåííèêîâà,
1958; Brodeur et al., 1996).

3.3. Ïèùà

Çíà÷åíèå ïèùè êàê ñèãíàëüíîãî ôàêòîðà, èíäóöèðóþùåãî ëåòíþþ äèà-
ïàóçó, èçó÷åíî ó íåáîëüøîãî êîëè÷åñòâà âèäîâ, õîòÿ ãëàâíîé ôóíêöèåé ëåò-
íåé äèàïàóçû â öåëîì, âèäèìî, ÿâëÿåòñÿ ïðèñïîñîáëåíèå æèçíåííîãî öèêëà
èìåííî ê ñåçîííîñòè íàëè÷èÿ äîñòóïíîé ïèùè (ïðè÷åì ïðè âñåõ ðåæèìàõ
ïèòàíèÿ). Áîëåå òîãî, ïî ìíåíèþ Ñ. Ìàñàêè, «çàïàñû ïèùè è åå äîñòóï-
íîñòü — àïðèîðè ñàìûé ãëàâíûé ñåëåêòèâíûé ôàêòîð â ýâîëþöèè äèà-
ïàóçû. Äðóãèå ôàêòîðû — è áèîòè÷åñêèå, è àáèîòè÷åñêèå — ìîãóò ìîäèôè-
öèðîâàòü õàðàêòåð ñåçîííûõ àäàïòàöèé â ðàìêàõ, îãðàíè÷åííûõ êîðìîâîé
áàçîé» (Masaki, 1980).

Ðîëü ïèùè â èíäóêöèè ëåòíåé äèàïàóçû ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàíà
êàê äëÿ ìíîãèõ õèùíûõ íàñåêîìûõ, íàïðèìåð êîðîâîê (Coleoptera, Cocci-
nellidae; Çàñëàâñêèé, 1984; Hodìk, Honek, 1996) è çëàòîãëàçîê (Neuroptera,
Chrysopidae; Tauber, Tauber, 1982; Âîëêîâè÷, 2007), òàê è äëÿ ôèòîôàãîâ,
íàïðèìåð, ëèñòîåäîâ (Coleoptera, Chrysomelidae; Ogata, Sasakawa, 1983;
Nakai, Takeda, 1995) è êëîïîâ-ùèòíèêîâ (Heteroptera, Pentatomidae; Naka-
mura, Numata, 1997; Numata, 2004). Ôîðìèðîâàíèå ëåòíåé äèàïàóçû ó ïà-
ðàçèòè÷åñêèõ íàñåêîìûõ (ýíòîìîôàãîâ) â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ ñóáñòðàòà äëÿ
îòêëàäêè ÿèö, äðóãèìè ñëîâàìè, ïðè îòñóòñòâèè çàðàæàåìîé ñòàäèè õîçÿè-
íà, âåðîÿòíî, òàêæå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ðåàêöèþ íà ïèùåâîé ôàêòîð.

ßðêî âûðàæåííîå çíà÷åíèå ïèùè êàê ýêîëîãè÷åñêîãî ñèãíàëà â èíäóê-
öèè ëåòíåé äèàïàóçû — õàðàêòåðíàÿ è àäàïòèâíàÿ ÷åðòà áèîëîãèè àôèäî-
ôàãîâ, ñâÿçàííàÿ ñ ýôåìåðíîñòüþ ïèùåâûõ ðåñóðñîâ (æèâûõ òëåé). Ñàìûå
óáåäèòåëüíûå ïðèìåðû, èëëþñòðèðóþùèå ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ ïèùåâîãî
ôàêòîðà, ìû íàõîäèì èìåííî ñðåäè ïèòàþùèõñÿ òëÿìè çëàòîãëàçîê (Neu-
roptera, Chrysopidae) è êîðîâîê (Coleoptera, Coccinellidae). Òàê, çëàòîãëàçêà
Chrysoperla mohave (Banks, 1938) (= Chrysoperla downesi [Smith, 1932]) â îò-
ëè÷èå îò áëèçêîãî âèäà Chrysoperla plorabunda (Fitch, 1855) ÿâëÿåòñÿ õèù-
íèêîì íå òîëüêî íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè, íî è âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè (Tauber,
Tauber, 1973a, b, 1982). Åå ïîïóëÿöèÿ â Êàëèôîðíèè èìååò 2 èìàãèíàëüíûå
äèàïàóçû — çèìíþþ, êîòîðàÿ íàñòóïàåò îñåíüþ è âûçûâàåòñÿ êîðîòêèì
äíåì, è ëåòíþþ, òðèããåðîì äëÿ êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå æåðòâû íà
ôîíå âûñîêîé òåìïåðàòóðû. Ñ ïîÿâëåíèåì òëåé â äîñòàòî÷íîì êîëè÷åñòâå
ýòà òðîôè÷åñêàÿ (ïèùåâàÿ) äèàïàóçà ïðåêðàùàåòñÿ. Åñëè çèìíÿÿ äèàïàóçà
ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì ýëåìåíòîì ñåçîííîãî öèêëà Ch. mohave, òî ëåòíÿÿ
äèàïàóçà — íåò. Åå ýêîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíûì, åñëè
ó÷åñòü, ÷òî â Êàëèôîðíèè â òå÷åíèå èþëÿ—ñåíòÿáðÿ, êîãäà äëèíà äíÿ íå
ïðåïÿòñòâóåò ðàçìíîæåíèþ ñàìîê, ñòîèò æàðêàÿ è ñóõàÿ ïîãîäà, ïðè êî-
òîðîé ÷èñëåííîñòü òëåé çàìåòíî ñíèæàåòñÿ èëè âàðüèðóåò îò ãîäà ê ãîäó. Áî-
ëåå ïîçäíèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïîïóëÿöèÿ Ñh. mohave õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ ïîëèìîðôíîé ðåàêöèåé â îòíîøåíèè è ôîòîïåðèîäà, è æåðòâû
(ò. å. òðîôè÷åñêèõ ïðåäïî÷òåíèé), à ñåçîííûé öèêë ïîïóëÿöèé Ñh. mohave
ìîæåò áûòü ïîëèâîëüòèííûì, ìîíîâîëüòèííûì èëè ñìåøàííûì (Tauber,
Tauber, 1982; Âîëêîâè÷, 2007).

Òàê æå êàê è ó çëàòîãëàçîê, î÷åíü ñèëüíîå âëèÿíèå ïèùè íà íàñòóïëåíèå
ëåòíåé äèàïàóçû ïðîÿâëÿåòñÿ ó êîðîâîê, è ïèùåâîé ôàêòîð ïðè ýòîì àíàëî-
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ãè÷íî âûïîëíÿåò ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ (Stewart et al., 1967; Iperti, Hodek,
1974; Hodek, Honìk, 1996). Òàê, íà ñåìèòî÷å÷íîé êîðîâêå Coccinella septem-
punctata (Linnaeus, 1758) (Coleoptera, Coccinellidae) ïîêàçàíî, ÷òî îáà ôàê-
òîðà — è ïèùà, è äëèíà äíÿ — ÿâëÿþòñÿ ñèëüíûìè ñòèìóëàìè: äëÿ áåçäèà-
ïàóçíîãî ðàçâèòèÿ íåîáõîäèìî ðàçðåøàþùåå çíà÷åíèå èõ îáîèõ, ò. å. äëèí-
íûé äåíü è íàëè÷èå òëåé. Îòñóòñòâèå òëåé â äëèííîì äíå ïðè âûñîêîé
òåìïåðàòóðå è íàëè÷èè óãëåâîäíîé è áåëêîâîé ïîäêîðìêè âûçûâàåò ó æó-
êîâ áûñòðîå ïðåêðàùåíèå ÿéöåêëàäêè è íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû. Âîç-
âðàùåíèå òëåé äèàïàóçó ïðåêðàùàåò. Òàê æå êàê è ó çëàòîãëàçîê, ïèùåâîé
ôàêòîð âûïîëíÿåò ïðåæäå âñåãî ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ. Îòñóòñòâèå òëåé âû-
çûâàåò íå ãîëîäàíèå è èñòîùåíèå, à î÷åíü áûñòðîå íàñòóïëåíèå äèàïàóçû
(Çàñëàâñêèé, 1984; Çàñëàâñêèé, Âàãèíà, 1996; Hodek, Honìk, 1996; Hodek,
2012a, b).

Âñå ïîïóëÿöèè ñåìèòî÷å÷íîé êîðîâêè èç Ñåâåðíîé è Öåíòðàëüíîé Åâðî-
ïû èìåþò çèìíþþ äèàïàóçó è çàâåðøàþò îäíî ïîêîëåíèå â ãîä. Â Þæíîé
Åâðîïå è Ñðåäèçåìíîìîðüå ñõåìà ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ñåìèòî÷å÷íîé êîðîâêè
ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò âêëþ÷åíèÿ â ñåçîííûé öèêë äâóõ ïåðèîäîâ ïîêîÿ —
ëåòíåãî è çèìíåãî (Hodek, Okuda, 1997). Ëåòíèé ïîêîé ïî ôèçèîëîãè÷åñêèì
õàðàêòåðèñòèêàì îòíîñÿò ê íàñòîÿùåé äèàïàóçå. Ýñòèâèðóþùèå ñàìêè èìå-
þò íåðàçâèòûå ïîëîâûå ïðîäóêòû, îáèëüíûå æèðîâûå çàïàñû è äëèòåëüíûé
ïðåîâèïîçèöèîííûé ïåðèîä. Çèìíèé ïîêîé, ôîðìèðóþùèéñÿ â îòâåò íà ïî-
íèæåíèå òåìïåðàòóðû, âèäèìî, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê êîíçåêóòèâíóþ
ôîðìó ïîêîÿ, êîòîðàÿ ïðåêðàùàåòñÿ ñðàçó ïðè âîçâðàùåíèè áëàãîïðèÿò-
íûõ óñëîâèé — ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû è îáèëèÿ òëåé (Hodek, Okuda,
1997). Íåçàâèñèìî îò òîãî, êàêèì ôàêòîðîì âûçûâàþòñÿ äèàïàóçû — ïè-
ùåé èëè ôîòîïåðèîäîì, — äèàïàóçèðóþùèå æóêè õàðàêòåðèçóþòñÿ îäèíà-
êîâûìè ñâîéñòâàìè: â îáîèõ ñëó÷àÿõ âîçíèêàåò ìèãðàöèîííîå ñîñòîÿíèå,
ñíèæàåòñÿ óðîâåíü ìåòàáîëèçìà, à ïîñëå îêîí÷àíèÿ ìèãðàöèîííîãî ñîñòîÿ-
íèÿ ñíèæàåòñÿ äâèãàòåëüíàÿ àêòèâíîñòü è âîçíèêàåò òèãìîòàêñèñ, ïðîÿâëÿ-
þùèéñÿ â ñòðåìëåíèè æóêîâ çàáèðàòüñÿ â óêðûòèÿ è ñîáèðàòüñÿ ãðóïïàìè
(Ñåìüÿíîâ, 2002).

Èíòåðåñíî, ÷òî ñ âíåäðåíèåì â Êàëèôîðíèè èíòåíñèâíîãî çåìëåäåëèÿ, â
÷àñòíîñòè ñ ââîäîì èððèãàöèè, êîòîðàÿ, îáåñïå÷èâàÿ âûñîêóþ âëàæíîñòü,
êîñâåííî ïîääåðæèâàåò âûñîêóþ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè òëåé â òå÷åíèå
âñåãî ëåòà, ýñòèâèðóþùèå Chrysoperla mohave áûëè âûòåñíåíû èç ñåëüñêî-
õîçÿéñòâåííîé çîíû íå ýñòèâèðóþùèì âèäîì — Ch. plorabunda (Neuro-
ptera, Chrysopidae; Tauber, Tauber, 1982). Îäíàêî ó êîðîâêè Hippodamia
convergens Guérin-Méneville, 1842 (Coleoptera, Coccinellidae), òîæå ôîðìè-
ðóþùåé ëåòíþþ èìàãèíàëüíóþ äèàïàóçó ïðè äåôèöèòå òëåé, ïîÿâëåíèå
îáèëüíûõ êîëîíèé òëåé âñëåäñòâèå èððèãàöèîííûõ ðàáîò âûçâàëî èçìåíå-
íèÿ â ñåçîííîì öèêëå. Ëåòíÿÿ äèàïàóçà âûïàëà èç ñåçîííîãî öèêëà ýòîé êî-
ðîâêè, ïîñêîëüêó èñ÷åçëà ïðè÷èíà, îáóñëîâëèâàþùàÿ åå íåîáõîäèìîñòü, —
èñ÷åç ïåðèîä äåôèöèòà ïèùè (Stewart et al., 1967). Òàêèì îáðàçîì, îäíîòèï-
íîå âìåøàòåëüñòâî ÷åëîâåêà, èçìåíèâøåå óñëîâèÿ óâëàæíåííîñòè â îêðó-
æàþùåé ñðåäå, âûçâàëî ðàçíûé îòâåò ñî ñòîðîíû ïîïóëÿöèé ðàçíûõ õèùíè-
êîâ: ó çëàòîãëàçîê ïðîèçîøëà çàìåíà îäíîãî âèäà-àôèäîôàãà äðóãèì, ó êî-
ðîâîê èçìåíèëàñü ñòðóêòóðà ñåçîííîãî öèêëà âñëåäñòâèå âûïàäåíèÿ ëåòíåãî
ïîêîÿ, ïîòåðÿâøåãî ñâîþ àêòóàëüíîñòü.

Ëåòíÿÿ äèàïàóçà íàåçäíèêà-ýíöèðòèäû Blastothrix longipennis òàêæå
âîçíèêëà êàê àäàïòàöèÿ äëÿ ïåðåæèâàíèÿ «êðèòè÷åñêîãî» äëÿ íåãî ïåðèî-
äà — îòñóòñòâèÿ â ïðèðîäå çàðàæàåìîé ñòàäèè õîçÿèíà, àêàöèåâîé ëîæ-
íîùèòîâêè Parthenolecanium corni (Bouché, 1844) (Homoptera, Coccidae), à
íå êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåæèâàíèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ êëèìàòè÷åñêèõ
óñëîâèé. Ó B. longipennis çèìóþò ëè÷èíêè I âîçðàñòà â äèàïàóçèðóþùèõ ëè-
÷èíêàõ II âîçðàñòà àêàöèåâîé ëîæíîùèòîâêè. Â Ëåíèíãðàäñêîé îáë. è íà ñå-
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âåðå Ìîëäàâèè, ãäå P. corni äàåò îäíî ïîêîëåíèå, ñàìêè ïåðåçèìîâàâøåãî
ïîêîëåíèÿ íàåçäíèêà-ýíöèðòèäà âûëåòàþò ïîëîâîçðåëûìè è ñðàçó çàðàæà-
þò ìîëîäûõ è ÿéöåêëàäóùèõ ñàìîê ëîæíîùèòîâêè, â êîòîðûõ ïðîèñõîäèò
ðàçâèòèå åãî ïåðâîãî ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ. Ïðèìåðíî ÷åðåç ìåñÿö ïîÿâëÿþòñÿ
ñàìêè ýòîãî ïîêîëåíèÿ íàåçäíèêà. Â ýòî âðåìÿ â ïðèðîäå èìåþòñÿ ëèøü ëè-
÷èíêè I âîçðàñòà õîçÿèíà P. corni. Ëåòíèå ñàìêè ïàðàçèòîèäà âûëåòàþò âñå-
ãäà íåçðåëûìè è îñòàþòñÿ â ñîñòîÿíèè èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû äî ïîÿâëå-
íèÿ â ïðèðîäå ëè÷èíîê II âîçðàñòà õîçÿèíà, ÷òî ïðîèñõîäèò â êîíöå àâãóñòà
èëè â íà÷àëå ñåíòÿáðÿ. Ëèøü ñ ýòîãî âðåìåíè íàáëþäàåòñÿ áûñòðîå ìàññîâîå
ñîçðåâàíèå ñàìîê ïàðàçèòîèäà è ïðîèñõîäèò çàðàæåíèå ëè÷èíîê ëîæíîùè-
òîâêè. Ê êîíöó ñåíòÿáðÿ áîëüøèíñòâî ñàìîê ïàðàçèòîèäà îòìèðàåò, à ðàç-
âèòèå åãî ëè÷èíîê íå ïðîäâèãàåòñÿ äàëüøå I âîçðàñòà. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
ñàìöû B. longipennis ëåòíåãî ïîêîëåíèÿ â îòëè÷èå îò ñàìîê íå èìåþò ëåòíåé
èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû: îíè âûëåòàþò âñåãäà ïîëîâîçðåëûìè è ïîãèáàþò
âñêîðå ïîñëå ñïàðèâàíèÿ (Ñóãîíÿåâ, 1963; Äàíèëåâñêèé, Øåëüäåøîâà,
1968; Ñóãîíÿåâ, Âîéíîâè÷, 2006).

Íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû ñàìîê B. longipennis îáóñëîâëåíî èõ êî-
ðîòêîäíåâíîé ÔÏÐ. Ïðè ðàçâèòèè ëè÷èíîê è êóêîëîê â óñëîâèÿõ êîðîòêîãî
äíÿ (12 ÷) ñàìêè âûëåòàþò ïîëîâîçðåëûìè, à ïðè äëèííîì äíå (áîëåå
14 ÷) — ñ íåðàçâèòûìè ãîíàäàìè. Âîçíèêøàÿ èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà ëåãêî
ñíèìàåòñÿ ïîä âëèÿíèåì êîðîòêîãî äíÿ (Ñóãîíÿåâ, 1963), ïðè ýòîì ïàðàìåò-
ðû ÔÏÐ, èíäóöèðóþùåé è òåðìèíèðóþùåé äèàïàóçû, îêàçàëèñü î÷åíü
áëèçêèìè. Íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü äèàïàóçû è ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå
ñàìîê âëèÿþò òàêæå òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ. Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû (äî
25 èëè 30 °Ñ) äåéñòâóåò â òîì æå íàïðàâëåíèè, ÷òî è äëèííûé äåíü, âûçûâàÿ
òîðìîæåíèå ðàçâèòèÿ ãîíàä. Íàîáîðîò, ïîíèæåííûå òåìïåðàòóðû (15 è
17 °Ñ) ñòèìóëèðóþò ðàçâèòèå îîöèòîâ. Ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà îäíó
î÷åíü âàæíóþ îñîáåííîñòü ïàðàçèòîèäà: òîðìîçÿùåå âëèÿíèå äëèíû äíÿ è
òåìïåðàòóðû ïðîÿâëÿëîñü îò÷åòëèâî ëèøü ïðè îòñóòñòâèè çàðàæàåìîé ñòà-
äèè õîçÿèíà è ïðè ïèòàíèè ñàìîê ðàñòâîðîì ãëþêîçû èëè ìåäà. Åñëè äèàïà-
óçèðóþùèõ ñàìîê B. confusa ñîäåðæàòü ñ ëè÷èíêàìè II âîçðàñòà èëè ìîëî-
äûìè ñàìêàìè ùèòîâêè, ãåìîëèìôîé êîòîðûõ îíè ïèòàþòñÿ, òî ñîçðåâàíèå
íàñòóïàåò äàæå ïðè äëèííîì äíå, ò. å. äåéñòâèå ôîòîïåðèîäà íåéòðàëèçó-
åòñÿ. Â ìåñòàõ, ãäå P. corni èìååò 2 ïîêîëåíèÿ â ãîä è ëè÷èíêè II âîçðàñòà è
ìîëîäûå ñàìêè ëîæíîùèòîâêè ïðèñóòñòâóþò ïî÷òè âñå ëåòî, íàïðèìåð íà
áåëîé àêàöèè íà þãå Ìîëäàâèè, ëåòíÿÿ äèàïàóçà ó íàåçäíèêà íå ôîðìèðóåò-
ñÿ (Ñóãîíÿåâ, 1963; Äàíèëåâñêèé, Øåëüäåøîâà, 1968).

Ó ìóõè Drosophila phalerata Meigen, 1830 (Diptera, Drosophilidae) â ëàáî-
ðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ áûëà îáíàðóæåíà äâóõïèêîâàÿ êðèâàÿ ÔÏÐ ó äâóõ
èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé — èç Àáõàçèè (Ñóõóì, 42° ñ. ø.) è Ëåíèíãðàä-
ñêîé îáë. (60° ñ. ø.). Èìàãèíàëüíàÿ äèàïàóçà âîçíèêàëà êàê ïðè äëèííîì
(20 ÷ ñâåòà â ñóòêè), òàê è ïðè êîðîòêîì (8—14 ÷) äíå (ðèñ. 12; Ãåéñïèö,
Ñèìîíåíêî, 1970).

Îïûòû, ïðîâåäåííûå â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ Ëåíèíãðàäñêîé îáë. ñ ìåñò-
íîé è àáõàçñêîé ïîïóëÿöèÿìè, ïîêàçàëè, ÷òî ó ýòîãî âèäà íàðÿäó ñ çèìíåé
èìàãèíàëüíîé äèàïàóçîé, ôîðìèðóþùåéñÿ â êîðîòêîäíåâíûõ óñëîâèÿõ,
ïðîÿâëÿåòñÿ çàäåðæêà ðàçâèòèÿ è â äëèííîì äíå. Â ëåòíèé ïåðèîä äèàïàóçà
âîçíèêàåò íå ó âñåõ ñàìîê: íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî äèàïàóçèðóþùèõ îñîáåé
â ýòîò ïåðèîä äëÿ ëåíèíãðàäñêîé ïîïóëÿöèè ñîñòàâëÿëî 39 %, äëÿ àáõàç-
ñêîé — 48 %. Ñðîêè íàñòóïëåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ
Ëåíèíãðàäñêîé îáë. òàêæå îêàçàëèñü ðàçíûìè: îñîáè èç ëåíèíãðàäñêîé ïî-
ïóëÿöèè ôîðìèðîâàëè äèàïàóçó â èþëå, èç àáõàçñêîé — â àâãóñòå. Äëèòåëü-
íîñòü ëåòíåé çàäåðæêè íåçíà÷èòåëüíà. Ñàìêè îáåèõ ïîïóëÿöèé âîçîáíîâëÿ-
þò ðàçâèòèå â àâãóñòå, è óæå â íà÷àëå ñåíòÿáðÿ ñàìêè ñòàíîâÿòñÿ ðåïðîäóê-
òèâíî àêòèâíûìè (ðèñ. 13).
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Îðèãèíàëüíóþ òðàêòîâêó âîçíèêíîâåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû è åå àäàïòèâ-
íîñòü ó D. phalerata àâòîðû ñâÿçûâàþò ñ äåôèöèòîì ñóáñòðàòà äëÿ îòêëàäêè
ÿèö (ãðèáîâ), â ðåçóëüòàòå ÷åãî ó çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè ñàìîê ïåðâîãî ïîêîëå-
íèÿ èíäóöèðóåòñÿ äèàïàóçà. ×àñòü ìóõ, îñòàþùèõñÿ àêòèâíûìè, âåðîÿòíî,
íàõîäèò ñóáñòðàò äëÿ îòêëàäêè ÿèö, èç êîòîðûõ ðàçâèâàåòñÿ âòîðîå ïîêîëå-
íèå. Îñåíüþ, íà÷èíàÿ ñ ñåíòÿáðÿ, êîãäà â áîëüøîì êîëè÷åñòâå ïîÿâëÿþòñÿ
ãðèáû, ñàìêè ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ âûõîäÿò èç ñîñòîÿíèÿ íåïðîäîëæèòåëüíîé
ëåòíåé äèàïàóçû è ïðèñòóïàþò ê îòêëàäêå ÿèö îäíîâðåìåííî ñ ñàìêàìè âòî-
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Ðèñ. 12. Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè èíäóêöèè ëåòíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû ó äâóõ ãåîãðà-
ôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé ìóõè Drosophila phalerata Meig. ïðè òåìïåðàòóðå 18 °Ñ (ïî: Ãåéñïèö, Ñè-

ìîíåíêî, 1970).
1 — Àáõàçèÿ (Ñóõóì, 42° ñ. ø.); 2 — Ëåíèíãðàäñêàÿ îáë. (60° ñ. ø.).

Ðèñ. 13. Ñåçîííàÿ äèíàìèêà ôîðìèðîâàíèÿ èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû ó äâóõ ïîïóëÿöèé Droso-
phila phalerata Meig. ïðè âîñïèòàíèè â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ â Ëåíèíãðàäñêîé îáë. (60° ñ. ø.,

Ðîññèÿ) (ïî: Ãåéñïèö, Ñèìîíåíêî, 1970).
1 — êîëè÷åñòâî äèàïàóçèðóþùèõ ñàìîê (%) ëåíèíãðàäñêîé ïîïóëÿöèè â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ Ëåíèíãðàä-
ñêîé îáë., 2 — òî æå äëÿ àáõàçñêîé (ñóõóìñêîé) ïîïóëÿöèè ïðè âîñïèòàíèè â Ëåíèíãðàäñêîé îáë., 3 — äëè-

íà äíÿ â Ëåíèíãðàäñêîé îáë., 4 — äëèíà äíÿ â Ñóõóìå (Àáõàçèÿ, 42° ñ. ø.).



ðîãî ïîêîëåíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, â àâãóñòå â îäíî è òî æå âðåìÿ ðàçâèâàþòñÿ
è âòîðîå, è òðåòüå ïîêîëåíèÿ. Â òîì è äðóãîì ïîêîëåíèÿõ âûëåòàþùèå ìóõè
ïîä âîçäåéñòâèåì êîðîòêîãî îñåííåãî äíÿ ôîðìèðóþò çèìíþþ äèàïàóçó.
Ó ñàìîê ñóõóìñêîé ïîïóëÿöèè è íà÷àëî, è îêîí÷àíèå ëåòíåé äèàïàóçû â ñî-
îòâåòñòâèè ñ ïàðàìåòðàìè èõ ÔÏÐ ñäâèíóòû íà áîëåå ðàííèå ñðîêè. Â öåëîì
ãîäè÷íûé öèêë ðåãóëèðóåòñÿ äâóìÿ (ëåòíåé è çèìíåé) ôàêóëüòàòèâíûìè
äèàïàóçàìè, âîçíèêàþùèìè íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. ×àñòü ïîïóëÿöèè,
ôîðìèðóþùàÿ ëåòíþþ äèàïàóçó, äàåò â ñåçîíå 2 ïîêîëåíèÿ, à ÷àñòü, ðàçâè-
âàþùàÿñÿ áåç ëåòíåé çàäåðæêè, — 3 (Ãåéñïèö, Ñèìîíåíêî, 1970).

4. ÔÀÊÒÎÐÛ, ÐÅÃÓËÈÐÓÞÙÈÅ ÏÐÅÊÐÀÙÅÍÈÅ ËÅÒÍÅÉ ÄÈÀÏÀÓÇÛ

Â òåñíîé âçàèìîñâÿçè ñ ôàêòîðàìè, èíäóöèðóþùèìè ëåòíþþ äèàïàóçó,
îáû÷íî ðàññìàòðèâàþòñÿ è ôàêòîðû, åå òåðìèíèðóþùèå. Ëþáîïûòíî, ÷òî
ïîñëåäíèå èññëåäîâàíû ãîðàçäî ëó÷øå, ÷åì ïåðâûå. Òàê æå êàê è ïðè èíäóê-
öèè ëåòíåé äèàïàóçû, åå òåðìèíàöèÿ â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñâÿçàíà ñ âëèÿ-
íèåì òåìïåðàòóðû è ôîòîïåðèîäà: ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû è óìåíüøåíèå
äëèíû äíÿ ñòèìóëèðóþò âîçîáíîâëåíèå àêòèâíîñòè. Ýòè äâà ôàêòîðà äåéñò-
âóþò â òåñíîì âçàèìîäåéñòâèè, è âû÷ëåíèòü ðîëü êàæäîãî èç íèõ îáû÷íî
î÷åíü ñëîæíî. Îäíàêî ïîêàçàíî, ÷òî ó íåêîòîðûõ âèäîâ íàñåêîìûõ òåìïåðà-
òóðà ïðîÿâëÿåò ñàìîñòîÿòåëüíîå âëèÿíèå íà ïðåêðàùåíèå ëåòíåé äèàïàóçû.
Òàê, íà ñåâåðå ßïîíèè ó öâåòî÷íîé, èëè ëåòíåé êàïóñòîé, ìóõè Delia floralis
(Fallén, 1824) (= Hylemyia floralis) (Diptera, Anthomyiidae) äèàïàóçèðóþ-
ùèå êóêîëêè ïîñëå çèìîâêè íå âîçîáíîâëÿþò àêòèâíîñòü â îòâåò íà âûñî-
êóþ òåìïåðàòóðó, à îñòàþòñÿ â ñîñòîÿíèè ëåòíåé äèàïàóçû â òå÷åíèå âñåãî
ëåòà. Ìîðôîãåíåç íà÷èíàåòñÿ òîëüêî îñåíüþ â îòâåò íà ïîíèæåíèå òåìïåðà-
òóðû. Òàêèì îáðàçîì, ðàçìíîæåíèå îòîäâèãàåòñÿ íà ñåíòÿáðü (Ishitani, Sato,
1981). Ïîäîáíûé òèï òåðìèíàöèè ëåòíåé äèàïàóçû îáíàðóæåí ó õëîïêîâîé
ñîâêè Heliothis armigera â Ñóäàíå. Ïîñòäèàïàóçíîå ðàçâèòèå íà÷èíàåòñÿ
òîëüêî òîãäà, êîãäà òåìïåðàòóðà ïàäàåò ñ 34 äî ïðèìåðíî 26 °Ñ (Hackett,
Gatehouse, 1982).

Ðîëü êîðîòêîãî äíÿ â òåðìèíàöèè ëåòíåé äèàïàóçû îáíàðóæåíà ó ìíîãèõ
âèäîâ, ýñòèâèðóþùèõ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ: íà ýìáðèîíàëüíîé — ó êîìà-
ðà-äîëãîíîæêè Tipula simplex Doane, 1901 (Diptera, Tipulidae; Hartman,
Hynes, 1980); íà ëè÷èíî÷íîé — ó çëàòîãëàçêè Nineta pallida (Schneider,
[1846]) (Neuroptera, Chrysopidae; Canard, 1988); íà ñòàäèè ýîíèìôû — ó ïè-
ëèëüùèêà Neodiprion sertifer (Sullivan, Wallace, 1965, 1967; Ìèíäåð, 1980);
íà êóêîëî÷íîé — ó ñîâîê Diloba coeruleocephala Linnaeus, 1758 (Lepidoptera,
Noctuidae; Tzanakakis, Koveos, 1983) è Heliothis virescens (Butler et al.,
1983), ñàòóðíèè Antheraea yamamai Guérin-Méneville, 1861 (Lepidoptera,
Saturniidae; Kato, Sakate, 1981), ìóõè Pegomyia bicolor (Xue et al., 2001); íà
èìàãèíàëüíîé — ó çëàòîãëàçêè Nineta flava (Scopoli, 1793) (Âîëêîâè÷,
2007), ïëàâóíöà Agabus disintegratus (Leach, 1817) (Coleoptera, Dytiscidae;
Garcia, Hagen, 1987), ëèñòîåäîâ Galeruca tanaceti (Siew, 1966; Ñàóëè÷, Âîë-
êîâè÷, 1996) è Colaphellus bowringi Baly, 1865 (Coleoptera, Chrysomelidae;
Xue et al., 2002), êîðîâîê Epilachna admirabilis Dejean, 1835 (Coleoptera,
Coccinellidae; Imai, 2004), Hippodamia undecimnotata (Schneider, 1792)
(= Semiadalia undecimnotata) (Coleoptera, Coccinellidae; Katsoyannos et al.,
2005), ó ìóõè Drosophila phalerata (Ãåéñïèö, Ñèìîíåíêî, 1970) è ìíîãèõ
äðóãèõ âèäîâ.

Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èìåííî àáñîëþòíàÿ äëèíà äíÿ, êîòîðàÿ ñîîò-
íîñèòñÿ ñ ôîòîïåðèîäè÷åñêèì ïîðîãîì (ò. å. ëèáî áîëüøå ïîðîãîâîé, ëèáî
ìåíüøå åå), èãðàåò ãëàâåíñòâóþùóþ ðîëü â êà÷åñòâå ñèãíàëüíîãî ôàêòîðà.
Íàðÿäó ñ ýòèì, êàê è ïðè èíäóêöèè äèàïàóçû, åñòü ïðèìåðû âèäîâ, ó êîòî-
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ðûõ ïîñòýñòèâàöèîííàÿ àêòèâíîñòü èíäóöèðóåòñÿ èëè óñêîðÿåòñÿ íå êîí-
ñòàíòíîé, à óáûâàþùåé äëèíîé äíÿ, èëè ýñòèâàöèÿ òåðìèíèðóåòñÿ ñïîí-
òàííî. Òàê, ëè÷èíêè êîìàðà-äîëãîíîæêè Tipula pagana îñòàþòñÿ â äèàïàóçå
áîëåå 200 äíåé â äëèííîì äíå (Ñ : Ò 18 : 6; çäåñü è äàëåå ôîòîïåðèîä ïðåä-
ñòàâëåí êàê ñâåò [= ôîòîôàçà] : òåìíîòà [= ñêîòîôàçà], â ÷àñàõ), íî îêóêëè-
âàþòñÿ ïðèìåðíî ÷åðåç 100, 54 èëè 48 äíåé â áîëåå êîðîòêèõ ôîòîïåðèîäàõ
Ñ : Ò 16 : 8, Ñ : Ò 14 : 10 è Ñ : Ò 12 : 12 ñîîòâåòñòâåííî. Ñëåäîâàòåëüíî, ÷åì êî-
ðî÷å äåíü, òåì ìåíåå ïðîäîëæèòåëüíà ëåòíÿÿ äèàïàóçà ó ýòîãî âèäà (Butter-
field, 1976). Ó ïåñòðÿíêè Elcysma westwoodi Vollenhoven, 1863 (Lepidoptera,
Zygaenidae) ëåòíÿÿ ïðîíèìôàëüíàÿ äèàïàóçà ãðàäóàëüíî (ò. å. ïîñòåïåííî)
ñîêðàùàåòñÿ îò 83 äî 30 äíåé ïðè èçìåíåíèè äíÿ îò òèïè÷íîãî äëèííîãî
(Ñ : Ò 16 : 8) äî òèïè÷íî êîðîòêîãî (Ñ : Ò 12 : 12) (Ishii, Tsuneyoshi, 1977).
Ó ëèñòîåäà Galeruca tanaceti ñîêðàùàþùèéñÿ äåíü áûë áîëåå ýôôåêòèâåí â
òåðìèíàöèè ëåòíåé äèàïàóçû, ÷åì ïîñòîÿííî êîðîòêèé äåíü (Siew, 1966).

Íàðÿäó ñ ýòèì â êà÷åñòâå ôàêòîðîâ, òåðìèíèðóþùèõ ëåòíþþ äèàïàóçó,
èíîãäà âûñòóïàþò íåîæèäàííûå ñòèìóëÿòîðû ïîñòäèàïàóçíîé àêòèâàöèè.
Òàê, ñîäåðæàíèå ýñòèâèðóþùèõ ìóõ Drosophila moriwakii Okuda et Kuro-
kawa, 1957 (Diptera, Drosophilidae) â ñàäêàõ ìàëîãî îáúåìà, ò. å. â òåñíîòå,
ïðåêðàùàëî ó íèõ äèàïàóçó (Ichijô et al., 1992). Òàêîé æå ýôôåêò äîñòèãàëñÿ
ó äèàïàóçèðóþùèõ êóêîëîê Antheraea yamamai ñ ïîìîùüþ ìåõàíè÷åñêîãî
óêîëà (Kato, Sakate, 1983).

5. ÄËÈÒÅËÜÍÀß ËÅÒÍÅ-ÇÈÌÍßß ÄÈÀÏÀÓÇÀ

ÈËÈ ÄÂÅ ÏÎÑËÅÄÎÂÀÒÅËÜÍÛÅ ÄÈÀÏÀÓÇÛ?

Äëèòåëüíàÿ äèàïàóçà, èíäóöèðóåìàÿ â ðàçãàð ëåòà è òåðìèíèðóåìàÿ
òîëüêî âåñíîé ñëåäóþùåãî ãîäà, ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ó íàñåêîìûõ, êîðìîâûå
ðåñóðñû êîòîðûõ îãðàíè÷åíû âåñíîé è íà÷àëîì ëåòà (Masaki, 1980; Danks,
1987). Ïîäîáíûå ñõåìû ãîäè÷íîãî öèêëà íàáëþäàþòñÿ ïðè ìîíîâîëüòèííîì
ñåçîííîì öèêëå ó âèäîâ ñ ðàííåâåñåííåé ðåïðîäóêòèâíîé àêòèâíîñòüþ, òà-
êèõ êàê íåïàðíûé øåëêîïðÿä Lymantria dispar (Linnaeus, 1758) (Lepidopte-
ra, Erebidae), çåëåíàÿ äóáîâàÿ ëèñòîâåðòêà Tortrix viridana (Linnaeus, 1758)
(Lepidoptera, Tortricidae) è ìíîãèå äðóãèå. Òàêîé ñåçîííûé öèêë èçó÷åí,
íàïðèìåð, ó êëîïîâ-ùèòíèêîâ (Heteroptera, Pentatomidae): Dybowskyia reti-
culata (Dallas, 1851) è Eurydema rugosum Motschulsky, 1861, ïèòàþùèõñÿ
ðàíî ñîçðåâàþùèìè ñåìåíàìè çîíòè÷íûõ â ßïîíèè (Nakamura, Numata,
1997; Numata, 2004). Âåðîÿòíî, è ìíîãèå ïðåäñòàâèòåëè äðóãèõ òàêñî-
íîâ íàñåêîìûõ âûíóæäåíû àäàïòèðîâàòüñÿ ê ÿðêî âûðàæåííîé ñåçîííîñòè
è äåôèöèòó êîðìà â ñåðåäèíå è êîíöå ëåòà ïóòåì ôîðìèðîâàíèÿ ðàííåé è
äëèòåëüíîé äèàïàóçû. Äëÿ îïèñàíèÿ òàêèõ ñëó÷àåâ ÷àñòî èñïîëüçóþò òåð-
ìèí «ëåòíå-çèìíÿÿ äèàïàóçà». Ýòà äèàïàóçà ïðîòåêàåò íà îäíîé îíòîãåíåòè-
÷åñêîé ñòàäèè è èäåíòèôèöèðóåòñÿ òîëüêî ïî ñâîåé ñåçîííîé ïðèóðî÷åííî-
ñòè. Â èíîñòðàííîé ëèòåðàòóðå òàêîå òîðìîæåíèå ðàçâèòèÿ íåçàâèñèìî îò
åãî ôîðìû ÷àùå âñåãî îïðåäåëÿþò áîëåå îáùèì, ÷åì äèàïàóçà, òåðìèíîì ïî-
êîé (dormancy).

Òàê, â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ Çàêàðïàòñêîé Óêðàèíû ÷àñòü ïîïóëÿöèè êî-
ëîðàäñêîãî æóêà Leptinotarsa decemlineata Say, 1824 (Coleoptera, Chrysomel-
idae) ïåðâîé ãåíåðàöèè, ðàçâèòèå êîòîðîé ïðîèñõîäèò â ìàå—èþíå ïðè
äëèííîì äíå è âûñîêîé òåìïåðàòóðå, íà èìàãèíàëüíîé ñòàäèè çàðûâàåòñÿ â
ïî÷âó è îñòàåòñÿ â íåé íà çèìó. Ñëåäîâàòåëüíî, â äàííîì ñëó÷àå ëåòíÿÿ äèà-
ïàóçà ïåðåõîäèò â çèìíþþ. Áîëåå òîãî, ÷àñòü æóêîâ îñòàåòñÿ â ïî÷âå 2—
3 ãîäà, ò. å. èõ ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïîñëå ïåðâîé çèìîâêè ïåðåõîäèò â ìíîãîëåò-
íþþ ñóïåðäèàïàóçó (Ãîðûøèí è äð., 1986; Óøàòèíñêàÿ, 1987). Òî÷íî òàê
æå â îïûòàõ â Ñòàâðîïîëüñêîì êðàå ñ àìáðîçèåâûì ïîëîñàòûì ëèñòîåäîì
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Zygogramma suturalis (Fabricius, 1775) (Coleoptera, Chrysomelidae) ïîëîâè-
íà æóêîâ ïåðâîé ëåòíåé ãåíåðàöèè ôîðìèðîâàëà îáëèãàòíóþ ëåòíå-çèìíþþ
äèàïàóçó (Êîâàëåâ è äð., 1986; Âèíîãðàäîâà, Áîãäàíîâà, 1988). Áåëÿíêà
Euchlo¸ belia (Stoll, 1782) (Lepidoptera, Pieridae) â Ñðåäíåé Àçèè ðàçâèâàåòñÿ
â îäíîì ïîêîëåíèè è èìååò ëåòíþþ äèàïàóçó, ïåðåõîäÿùóþ â çèìíþþ
(Ùåòêèí, 1965). Ïîäîáíûì îáðàçîì, âåðîÿòíî, êîíòðîëèðóþòñÿ ñåçîííûå
öèêëû ó íàñåêîìûõ â ñåìèàðèäíûõ è àðèäíûõ êëèìàòàõ. Ëåòíÿÿ äèàïàóçà,
ïåðåõîäÿùàÿ â çèìîâêó, ñîçäàåò âîçìîæíîñòü ðàçâèòèÿ îäíîé ãåíåðàöèè
â óñëîâèÿõ èçáûòî÷íî äëèííîãî ëåòíåãî ñåçîíà è ñèíõðîíèçèðóåò ïîÿâëå-
íèå ïèòàþùèõñÿ ñòàäèé ñ îòíîñèòåëüíî êîðîòêèì ïåðèîäîì âåãåòàöèè èõ
êîðìîâûõ ðàñòåíèé. Ñóùåñòâîâàíèå äèàïàóçû òàêîãî òèïà îïèñàíî ó ìíî-
ãèõ ïóñòûííûõ ÷åøóåêðûëûõ (Ùåòêèí, 1965; Ôàëüêîâè÷, 1979; Êàïëèí,
1994). Åñëè äèàïàóçà íàñòóïàåò ëåòîì è íàñåêîìûå áåç âèäèìûõ èçìåíåíèé
îñòàþòñÿ âî âíåøíå çàòîðìîæåííîì ñîñòîÿíèè äî âåñíû ñëåäóþùåãî ãîäà, åå
ðàññìàòðèâàþò ïî êàëåíäàðíîé ïðèóðî÷åííîñòè êàê ëåòíå-çèìíþþ èëè ëåò-
íå-îñåííå-çèìíþþ.

Îäíàêî, êàê îêàçàëîñü, òàêàÿ ôîðìóëèðîâêà ÷àñòî ÿâëÿåòñÿ ëèøü ñëåä-
ñòâèåì íåèçó÷åííîñòè âíåøíå íåçàìåòíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ.
Â äåéñòâèòåëüíîñòè, êàê ïðåäïîëîæèë Ñ. Ìàñàêè (Masaki, 1980), äëèòåëü-
íûé ôèçèîëîãè÷åñêèé ïîêîé ïîäîáíîãî òèïà âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâóõ îòäåëüíûõ äèàïàóç (ëåòíåé è çèìíåé),
èíîãäà ïðîòåêàþùèõ íà îäíîé è òîé æå îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòàäèè, è ìåæäó
íèìè îáÿçàòåëüíî ïðèñóòñòâóåò õîòÿ áû êðàòêèé ïåðèîä àêòèâíîé æèçíå-
äåÿòåëüíîñòè. Ó ðàçíûõ âèäîâ îí ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ ïî-ðàçíîìó è çàòðàãè-
âàòü ðàçíûå ïðîöåññû — îò êðàòêîñðî÷íîãî âîçîáíîâëåíèÿ ïîäâèæíîñòè è
ïèòàíèÿ äî ðàçìíîæåíèÿ è ìîðôîãåíåçà (íàïðèìåð, ëèíüêà íà ñëåäóþùèé
âîçðàñò èëè ïåðåõîä íà ñëåäóþùèé ýòàï îíòîãåíåçà).

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî êðèòåðèåâ, ïîçâîëÿþùèõ ÷åòêî èäåíòèôèöèðî-
âàòü ñîñòîÿíèå íàñòîÿùåé ëåòíåé äèàïàóçû. Ëåã÷å âñåãî ôèêñèðîâàòü îêîí-
÷àíèå ëåòíåé äèàïàóçû ïî ïðîÿâëåíèþ äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè. Íàïðè-
ìåð, ó âðåäíîé ÷åðåïàøêè Eurygaster integriceps Puton, 1881 (Heteroptera,
Scutelleridae) ìåæäó ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóçàìè ñóùåñòâóåò ïåðèîä àêòèâ-
íîñòè, êîãäà èìàãî ïåðåìåùàþòñÿ ñ ìåñò ëåòîâêè ê ìåñòàì çèìîâêè. Îáëè-
ãàòíàÿ ëåòíÿÿ äèàïàóçà ó âðåäíîé ÷åðåïàøêè ôîðìèðóåòñÿ ó ìîëîäûõ êëî-
ïîâ â èþíå—èþëå, ò. å. ê ìîìåíòó óáîðêè êîëîñîâûõ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ
êóëüòóð, ñ êîòîðûìè òðîôè÷åñêè òåñíî ñâÿçàí ýòîò âèä. Ïîñëå íåïðîäîëæè-
òåëüíîãî, íî èíòåíñèâíîãî ïðåääèàïàóçíîãî ïèòàíèÿ êëîïû ìèãðèðóþò ê
ìåñòàì ýñòèâàöèè. Â ðàâíèííûõ ëàíäøàôòàõ ýòî ëåñîïîëîñû, îïóøêè ëåñà,
ëåñíûå ïîëÿíû è äàæå ïàðêè è ñàäû. Â ãîðàõ êëîïû ïîäíèìàþòñÿ äîâîëüíî
âûñîêî — äî 2500—2800 ì íàä óð. ì. Ëåòíÿÿ äèàïàóçà ïðîäîëæàåòñÿ îêîëî
2 ìåñ. Çà ýòî âðåìÿ êëîïû òåðÿþò îêîëî 20 % ïèùåâûõ ðåçåðâîâ, íàêîïëåí-
íûõ â ïåðèîä ïðåääèàïàóçíîãî ïèòàíèÿ (Óøàòèíñêàÿ, 1955). Îñåíüþ ñ
îñëàáëåíèåì æàðû êëîïû ñïóñêàþòñÿ íèæå è çèìóþò â ñîñòîÿíèè îáëèãàò-
íîé çèìíåé èìàãèíàëüíîé äèàïàóçû. Ó êëîïîâ, îáèòàþùèõ íà ðàâíèíàõ,
òàêæå åñòü ïåðèîä àêòèâíîñòè ìåæäó ëåòíåé è çèìíåé äèàïàóçàìè — íå-
áîëüøèå ïåðåëåòû â ëåñîïîëîñû, â òå÷åíèå êîòîðûõ êëîïû ìîãóò ïîäïèòû-
âàòüñÿ íà äèêèõ çëàêàõ è äðóãèõ ðàñòåíèÿõ. Ýòîò ïåðèîä àêòèâíîñòè ïðî-
äîëæèòåëüíîñòüþ îêîëî äâóõ íåäåëü ñëóæèò ÷åòêîé ãðàíüþ ìåæäó ëåòíåé è
çèìíåé äèàïàóçàìè (Àðíîëüäè, 1947; Saulich, Musolin, 2017).

Îäíàêî òàêóþ ÷åòêóþ ãðàíü ìåæäó äâóìÿ äèàïàóçàìè íå óäàåòñÿ îáíàðó-
æèòü, êîãäà ïåðåõîä îäíîé ôîðìû ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïîêîÿ â äðóãóþ íå ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ âîçîáíîâëåíèåì äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè — íàïðèìåð, ïðè
ýìáðèîíàëüíîé èëè èìàãèíàëüíîé äèàïàóçàõ, êîãäà îáå äèàïàóçû ïðîòåêà-
þò íà îäíîé è òîé æå îíòîãåíåòè÷åñêîé ñòàäèè, à èõ ñìåíà ñâÿçàíà òîëüêî
ñ ìàëîçàìåòíûì âíåøíå èçìåíåíèåì ýòàïîâ ýìáðèîãåíåçà èëè îîãåíåçà.
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Ïîñëåäíèé ñëó÷àé ðàññìîòðèì ïîäðîáíåå íà ïðèìåðå ñåçîííûõ öèêëîâ æó-
æåëèö.

Êàê èçâåñòíî, â çàâèñèìîñòè îò ñåçîííîé ïðèóðî÷åííîñòè ðåïðîäóêòèâ-
íîãî ïåðèîäà æóæåëèö äåëÿò íà 2 ãðóïïû: âèäû ñ âåñåííèì ðàçìíîæåíèåì è
âèäû, ðàçìíîæàþùèåñÿ îñåíüþ (Thiele, 1971; Ferenz, 1977).

Òèïè÷íûé âèä ñ âåñåííèì ðàçìíîæåíèåì — Pterostichus nigrita (Paykull,
1790) (Coleoptera, Carabidae). Ìîëîäûå èìàãî, ïîÿâëÿþùèåñÿ â ñåðåäèíå
ëåòà íà ôîíå äëèííîãî äíÿ è áëàãîïðèÿòíîé òåìïåðàòóðû, íå ïðèñòóïàþò ê
ðàçìíîæåíèþ, à ôîðìèðóþò äëèòåëüíóþ äèàïàóçó, êîòîðàÿ çàêàí÷èâàåòñÿ
òîëüêî âåñíîé ñëåäóþùåãî ãîäà. Îêàçàëîñü, ÷òî çàäåðæêà â ðàçâèòèè ãîíàä
ìîæåò áûòü ïðåîäîëåíà òîëüêî ïðè ïîñëåäîâàòåëüíîì äâóõýòàïíîì èçìåíå-
íèè äëèíû äíÿ îò äëèííîãî ê êîðîòêîìó è âíîâü ê äëèííîìó. Ïåðâàÿ ñòó-
ïåíü ðåïðîäóêòèâíîãî ñîçðåâàíèÿ — ïðåâèòåëëîãåíåç — êîíòðîëèðóåòñÿ êî-
ðîòêîäíåâíîé ÔÏÐ. Â ïðèðîäå (ðèñ. 14, ââåðõó) êîðîòêîäíåâíîå ñòèìóëèðî-
âàíèå ïðåâèòåëëîãåíåçà ïðîèñõîäèò îñåíüþ ïðè äëèíå äíÿ ìåíåå 15 ÷. Íà
ýòîé ñòàäèè æóêè çèìóþò. Ñëåäîâàòåëüíî, ïîä âëèÿíèåì êîðîòêîãî äíÿ òåð-
ìèíèðóåòñÿ ëåòíÿÿ äèàïàóçà, çà êîòîðîé ñëåäóåò çèìíÿÿ äèàïàóçà. Âòîðàÿ
ñòóïåíü — âèòåëëîãåíåç (âêëþ÷åíèå æåëòêà â õîðîøî ðàçâèòûå îîöèòû) —
îñóùåñòâëÿåòñÿ íà îñíîâå äëèííîäíåâíîé ÔÏÐ ñ ïîðîãîì 13 ÷. Ïðè âåñåí-
íåì ïåðåõîäå äëèíû äíÿ ÷åðåç ýòîò ïîðîã â àïðåëå íà÷èíàþòñÿ ñîçðåâàíèå
ñàìîê è ÿéöåêëàäêà. Â ìàå—èþëå ðàçâèâàþòñÿ ïðåèìàãèíàëüíûå ñòàäèè,
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Ðèñ. 14. Ñõåìû ñåçîííûõ öèêëîâ íåêîòîðûõ æóæåëèö (Coleoptera, Carabidae) â Ê¸ëüíå (Ãåðìà-
íèÿ, 51° ñ. ø.; ïî: Thiele, 1971; Ferenz, 1977).

1 — æóêè (áåëûå ÷àñòè îâàëîâ — ðåïðîäóêòèâíî íåçðåëûå, ñåðûå ÷àñòè îâàëîâ — íà ñòàäèè ïðåâèòåëëîãåíå-
çà, ÷åðíûå ÷àñòè îâàëîâ — íà ñòàäèè âèòåëëîãåíåçà), 2 — ÿéöà, 3 — ëè÷èíêè, 4 — êóêîëêè. Æèðíûå âåðòè-
êàëüíûå ëèíèè ïîêàçûâàþò ïîëîæåíèå êðèòè÷åñêèõ ôîòîïåðèîäîâ äëÿ èíäóêöèè ñîçðåâàíèÿ ãîíàä îòíîñè-
òåëüíî êàëåíäàðÿ (âíèçó). ÄÄ — äëèííûé äåíü (äëèíà äíÿ áîëüøå êðèòè÷åñêîé), ÊÄ — êîðîòêèé äåíü

(äëèíà äíÿ ìåíüøå êðèòè÷åñêîé).



à ó îêðûëÿþùèõñÿ â ñåðåäèíå ëåòà ìîëîäûõ æóêîâ ôîðìèðóåòñÿ îáëèãàòíàÿ
ëåòíÿÿ äèàïàóçà (Thiele, 1971; Ferenz, 1977).

Ó Ð. nigrita íà îñíîâå äâóõñòóïåí÷àòîé ðåàêöèè ðåãóëèðóåòñÿ òîëüêî ñî-
çðåâàíèå ñàìîê, òîãäà êàê ñàìöû ñïîñîáíû ñîçðåâàòü â êîðîòêîì äíå è, âåðî-
ÿòíî, çèìóþò çðåëûìè. Îïèñàííûé êàê êîðîòêîäíåâíî-äëèííîäíåâíûé êîí-
òðîëü õàðàêòåðåí äëÿ áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðîäà Pterostichus
Bonelli (Coleoptera, Carabidae) (Thiele, 1971; Ferenz, 1977).

Âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ðàçãðàíè÷åíèåì äèàïàóç ó æóæåëèö ñ îñåííåé
ïðèóðî÷åííîñòüþ ïåðèîäà ðàçìíîæåíèÿ (òàêèõ, êàê Nebria brevicollis è Pat-
robus atrorufus), íå âîçíèêàåò. Òàêèå âèäû èìåþò 2 äèàïàóçû, ïðîòåêàþùèå
íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà: ëåòíþþ èìàãèíàëüíóþ è çèìíþþ ëè÷è-
íî÷íóþ (ðèñ. 14, âíèçó). Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü âèäàì ñ âåñåííèì ïåðèîäîì
ðàçìíîæåíèÿ ó ðàçìíîæàþùèõñÿ îñåíüþ æóæåëèö äëèííûé äåíü ëåòîì
äåáëîêèðóåò ïðåâèòåëëîãåíåç, à êîðîòêèé äåíü îñåíüþ äåáëîêèðóåò âèòåë-
ëîãåíåç. Â ðåçóëüòàòå ñîçðåâàíèå ñàìîê ïðîèñõîäèò â àâãóñòå, à ðàçìíîæå-
íèå — îñåíüþ. Çèìóþò ëè÷èíêè. Òàêèì îáðàçîì, ñóùíîñòü òàê íàçûâàåìîãî
äâóõñòóïåí÷àòîãî êîíòðîëÿ çàêëþ÷àåòñÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîì ïðîòåêàíèè
äâóõ ýëåìåíòàðíûõ ðåàêöèé, êîíòðîëèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû
îíòîãåíåçà. Ïîêà íå çàâåðøåí ïåðâûé ýòàï (ó âèäîâ ñ âåñåííèì ðàçìíîæåíè-
åì ýòî òåðìèíàöèÿ ëåòíåé äèàïàóçû), íåâîçìîæåí âòîðîé — ôîðìèðîâàíèå
çèìíåé äèàïàóçû. Ó âèäîâ ñ îñåííèì ðàçìíîæåíèåì ÿéöåêëàäêà íåâîçìîæ-
íà äî ïðåêðàùåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû (Thiele, 1969).

Àíàëîãè÷íûå ïðèìåðû, êîãäà âíåøíèå ïðîÿâëåíèÿ ëåòíåé è çèìíåé äèà-
ïàóç íåðàçëè÷èìû, ìîæíî íàéòè è ó íàñåêîìûõ èç äðóãèõ îòðÿäîâ. Òàê, ó
ïàðóñíèêà Luehdorfia puziloi áàáî÷êè âûëåòàþò è îòêëàäûâàþò ÿéöà ðàíî
âåñíîé. Ãóñåíèöû îêóêëèâàþòñÿ â êîíöå âåñíû è â íà÷àëå ëåòà. Èìàãèíàëü-
íûé ìîðôîãåíåç (ò. å. ôîðìèðîâàíèå èìàãî â êóêîëî÷íîé øêóðêå) íà÷èíàåò-
ñÿ îñåíüþ ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû è ïî÷òè çàêàí÷èâàåòñÿ ïåðåä çèìîé,
íî áàáî÷êè âûëåòàþò òîëüêî ïîñëå çèìíåãî îõëàæäåíèÿ (Kimura, 1975).
Ñëåäîâàòåëüíî, ïåðâàÿ (ëåòíÿÿ) äèàïàóçà ïðîòåêàåò íà ñòàäèè êóêîëêè, à
âòîðàÿ (çèìíÿÿ) — íà ñòàäèè ôàðàòíîãî èìàãî. Ïîäîáíîå íàáëþäàåòñÿ ó
ñîâîê ðîäà Orthosia Ochsenheimer (Lepidoptera, Noctuidae), ñâÿçàííûõ ñ äðå-
âåñíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ: áîëüøèíñòâî èç íèõ çàâåðøàåò îäíî ïîêîëåíèå
â ãîä è îòíîñèòñÿ ê ãðóïïå ÷åøóåêðûëûõ ñ ðàííåâåñåííåé ðåïðîäóêòèâíîé
àêòèâíîñòüþ. Ë¸ò áàáî÷åê íà÷èíàåòñÿ ðàíî âåñíîé, äàæå â Ëåíèíãðàäñêîé
îáë. îíè ïîÿâëÿþòñÿ óæå â àïðåëå. Ëåòíÿÿ ãåíåðàöèÿ ïðîõîäèò áûñòðî, è â
íà÷àëå ëåòà êóêîëêè ôîðìèðóþò äèàïàóçó. Â ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ñîâêè Orthosia cerasi Fabricius, 1775 â êóêîëî÷íîé
øêóðêå çèìóþò ôàðàòíûå èìàãî â ñîñòîÿíèè çèìíåé äèàïàóçû (Ñàóëè÷,
Ñîêîëîâà, 2002).

Âåðîÿòíî, î÷åíü ïîõîæèå ïðèìåðû äàþò ëèñòîâåðòêà Barbara colfaxiana
Kearfott, 1907 (Lepidoptera, Olethreutidae; Sahota et al., 1983), ñîñíîâàÿ ñîâ-
êà Panolis flammea (Denis et Schiffermüller, 1775) (Lepidoptera, Noctuidae;
Êëþ÷êî, 2006; Ìåøêîâà, 2009) è äðóãèå âèäû ñ ðàííåâåñåííåé ðåïðîäóêòèâ-
íîé àêòèâíîñòüþ è ìîíîâîëüòèííûì ñåçîííûì öèêëîì. Ê ýòîìó òèïó ìîæíî
îòíåñòè è ñåçîííîå ðàçâèòèå ïÿäåíèöû Cheimoptena pennigera Danilevsky,
1969 (Lepidoptera, Geometridae), îïèñàííîé À. Ñ. Äàíèëåâñêèì (1969). Ýòîò
îáèòàòåëü ïîðîñøèõ ñàêñàóëîì áàðõàííûõ ïåñêîâ â ïóñòûíÿõ Þæíîãî
Êàçàõñòàíà è Òóðêìåíèè, âèäèìî, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí â Ñðåäíåé Àçèè, î
÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò åãî íàõîäêè â äâóõ ïóíêòàõ, óäàëåííûõ îäèí îò äðóãî-
ãî áîëåå ÷åì íà 1000 êì. Èìàãî Ch. pennigera èìåþò ãàáèòóñ, íåõàðàêòåð-
íûé äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé äàííîãî òàêñîíà, ïîýòîìó íåèçâåñòíàÿ ðàíåå ïÿäå-
íèöà íàøëà ñâîå ìåñòî â ñèñòåìå ÷åøóåêðûëûõ òîëüêî ïîñëå òùàòåëüíîãî
èññëåäîâàíèÿ îñîáåííîñòåé åå ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ. Ãîäè÷íûé öèêë ýòîãî
âèäà òèïè÷åí äëÿ ïÿäåíèö ñ ðàííåâåñåííåé ðåïðîäóêòèâíîé àêòèâíîñòüþ è
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âêëþ÷àåò ïðîëîíãèðîâàííóþ êóêîëî÷íóþ äèàïàóçó, êîòîðàÿ äëèòñÿ âñå
ëåòî, îñåíü è çèìó. Èìàãî âûëåòàþò â ÿíâàðå, ïîñëå õîëîäîâîãî âîçäåéñòâèÿ
ïðè ñðåäíåé òåìïåðàòóðå â Òóðêìåíèè îêîëî 0 °Ñ è â Êàçàõñòàíå — îêîëî
–8 °Ñ. Áàáî÷êè àêòèâíû òîëüêî â äíåâíîå âðåìÿ, ÷òî ïîëíîñòüþ îïðåäåëÿåò-
ñÿ èíòåíñèâíîñòüþ ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè. Ïðè ýòîì ñàìöû ëåòàþò, à ñàìêè
òîëüêî ïîëçàþò ïî ïåñêó (Äàíèëåâñêèé, 1969). Ïîçæå îñîáåííîñòè ñåçîííîãî
ðàçâèòèÿ ýòîãî âèäà áûëè óòî÷íåíû Ôàëüêîâè÷åì (1979). Îêàçàëîñü, ÷òî ê
ïîçäíåé îñåíè â êóêîëî÷íîé îáîëî÷êå íàõîäèòñÿ óæå ïîëíîñòüþ ñôîðìèðî-
âàâøàÿñÿ áàáî÷êà. Òàêèì îáðàçîì, ëåòíÿÿ êóêîëî÷íàÿ äèàïàóçà òåðìèíèðó-
åòñÿ, âåðîÿòíî, â êîíöå ëåòà ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû, à îñåíüþ ìîðôî-
ãåíåç âîññòàíàâëèâàåòñÿ. Â äåêàáðå—ôåâðàëå âûëåòàþò áàáî÷êè, êîòîðûå
â óñëîâèÿõ î÷åíü íèçêèõ òåìïåðàòóð áëàãîäàðÿ ïåðåõîäó ê äíåâíîé àêòèâ-
íîñòè ðàçìíîæàþòñÿ. ßéöà, îòëîæåííûå â ýòî âðåìÿ, íå ðàçâèâàþòñÿ äî
ðàííåé âåñíû âñëåäñòâèå äåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð. Ãóñåíèöû îòðîæäà-
þòñÿ ðàíî âåñíîé (â ìàðòå), àêòèâíî ïèòàþòñÿ íà ñàêñàóëàõ è â ñåðåäèíå
ìàÿ îêóêëèâàþòñÿ. Êóêîëêè ýñòèâèðóþò. Òàêèì îáðàçîì, ñåçîííîå ðàçâèòèå
Ch. pennigera ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ìîíîâîëüòèííîå, âêëþ÷àþùåå
2 äèàïàóçû — ëåòíþþ êóêîëî÷íóþ è çèìíþþ äèàïàóçó ôàðàòíîãî èìàãî â
êóêîëî÷íîé øêóðêå. Ðàííåâåñåííÿÿ ïðèóðî÷åííîñòü ïåðèîäà àêòèâíîãî
ðàçâèòèÿ ãóñåíèö àäàïòèðîâàíà ê óñëîâèÿì ïóñòûíü è, âåðîÿòíî, õàðàêòåð-
íà äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ÷åøóåêðûëûõ, îáðàçóþùèõ ñâîåîáðàçíûé êîìïëåêñ
çèìíåé ýíòîìîôàóíû ýòîé çîíû. Â ïîäîáíûõ ïðèìåðàõ èç-çà ñêðûòíîãî õà-
ðàêòåðà ïðîòåêàþùèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ áûâàåò òðóäíî çàìåòèòü
ïåðèîä àêòèâíîñòè, ðàçäåëÿþùèé ëåòíþþ è çèìíþþ äèàïàóçû.

Õîðîøèìè èíäèêàòîðàìè ñåçîííîãî êëàññà äèàïàóçû ñëóæàò èíäóöèðó-
þùèå è òåðìèíèðóþùèå åå ôàêòîðû. Èçâåñòíî, ÷òî îáû÷íî ôàêóëüòàòèâ-
íóþ çèìíþþ äèàïàóçó èíäóöèðóþò êîðîòêèé äåíü è ïîíèæåííàÿ òåìïåðà-
òóðà, òîãäà êàê ëåòíþþ — íàîáîðîò, äëèííûé äåíü è âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà.
Òåðìèíàöèÿ çèìíåé äèàïàóçû ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå äëèòåëüíîãî âîçäåé-
ñòâèÿ õîëîäà (îáû÷íî òåìïåðàòóðàìè íèæå ïîðîãà ðàçâèòèÿ) è ðåæå — êî-
ðîòêîãî äíÿ, à ëåòíÿÿ äèàïàóçà ÷àùå âñåãî ïðåêðàùàåòñÿ â óñëîâèÿõ ïîíè-
æåííîé, íî óìåðåííîé òåìïåðàòóðû (îêîëî 15 °Ñ) è êîðîòêîãî äíÿ. Äëèòåëü-
íàÿ ëåòíå-çèìíÿÿ äèàïàóçà, âåðîÿòíî, ñîñòîèò èç äâóõ îòäåëüíûõ ïðîöåññîâ,
êàæäûé èç êîòîðûõ òðåáóåò îñîáûõ òåðìèíèðóþùèõ ñòèìóëîâ. Â ëàáîðà-
òîðíûõ óñëîâèÿõ ïîêàçàíî, ÷òî òåðìèíèðóþùèé ýôôåêò äîñòèãàåòñÿ ïðè
ïîñëåäîâàòåëüíîì äåéñòâèè ñíà÷àëà êîðîòêîãî äíÿ (ÊÄ), ñîîòâåòñòâóþùåãî
îñåíè è çàâåðøàþùåãî ëåòíþþ äèàïàóçó, çàòåì äëèííîãî äíÿ (ÄÄ), èìèòè-
ðóþùåãî âåñíó, êîãäà òåðìèíèðóåòñÿ çèìíÿÿ äèàïàóçà. Â ñóììå òàêîå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîå äåéñòâèå ÊÄ è ÄÄ ïðèâåëî ê çàêëþ÷åíèþ î ñóùåñòâîâàíèè
îñîáîé êàòåãîðèè ÔÏÐ — äâóõñòóïåí÷àòûõ: ÊÄ-ÄÄ è ÄÄ-ÊÄ (Çàñëàâñêèé,
1984). Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ãëàâíûì ôàêòîðîì, òåðìèíèðóþùèì çèìíþþ
äèàïàóçó íàñåêîìûõ, âñå æå îñòàåòñÿ òåìïåðàòóðà íèæå ïîðîãîâîé äëÿ àê-
òèâíîãî ðàçâèòèÿ.

Áîëüøèå ñëîæíîñòè âîçíèêàþò ïðè èäåíòèôèêàöèè íåòèïè÷íûõ ñîñòîÿ-
íèé, âîçíèêàþùèõ ó íàñåêîìûõ íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ïîä âëèÿíèåì âíåø-
íèõ óñëîâèé. Òàê, îáíàðóæåííûå çàäåðæêè ðàçâèòèÿ ó ãóñåíèö ñàäîâîé
øåðñòîëàïêè Calliteara pudibunda (Linnaeus, 1758) (= Dasychira pudibunda)
(Lepidoptera, Erebidae) â óñëîâèÿõ ïðîäîëæèòåëüíîãî ëåòíåãî äíÿ ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê îñîáóþ êàòåãîðèþ êîëè÷åñòâåííûõ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ
ðåàêöèé (Òûùåíêî, 1983; Ìóñîëèí, Ñàóëè÷, 1997), ïîñêîëüêó äâèæåíèå è
ïèòàíèå ãóñåíèö íå ïðåêðàùàëèñü, à ëèøü ÷àñòè÷íî ñíèæàëàñü èõ èíòåí-
ñèâíîñòü. Îäíàêî åñòü ôàêòû, ïîçâîëÿþùèå óòâåðæäàòü, ÷òî ýòè çàäåðæêè â
ðàçâèòèè ãóñåíèö èìåþò ìíîãî îáùåãî ñ ëåòíåé äèàïàóçîé. Îá ýòîì ãîâîðÿò,
â ÷àñòíîñòè, ïðèóðî÷åííîñòü òîðìîæåíèÿ ðàçâèòèÿ ê îïðåäåëåííûì ëè÷è-
íî÷íûì âîçðàñòàì (íà÷èíàÿ ñ VI èëè VII), ðåçêîå ñíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè
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ïèòàíèÿ â ïåðèîä çàäåðæêè ðàçâèòèÿ è ñâÿçàííîå ñ ýòèì ñëàáîå íàïîëíå-
íèå êèøå÷íèêà, ãèñòîëîãè÷åñêîå ñòðîåíèå æèðîâîãî òåëà è ñóùåñòâîâàíèå
ãåîãðàôè÷åñêèõ ôîðì, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ñòåïåíè ïðîÿâëåíèÿ ýòîé ðåàê-
öèè, ïîäòâåðæäåííîå îïûòàìè ñ ïàðàëëåëüíûì âîñïèòàíèåì ñåâåðíîé è
þæíîé ïîïóëÿöèé ñàäîâîé øåðñòîëàïêè â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ Ëåíèí-
ãðàäñêîé îáë. (Ãåéñïèö, Çàðàíêèíà, 1963).

Ïîäîáíûå ïðîÿâëåíèÿ ëåòíåé äèàïàóçû îêàçàëèñü íåðåäêèìè ó íàñåêî-
ìûõ. Òàê, ó Nineta pallida â Ïèðåíåÿõ ïîä âëèÿíèåì êîðîòêîãî äíÿ îñåíüþ
ïðîèñõîäèò çàìåäëåíèå ðîñòà ëè÷èíîê I âîçðàñòà, êîòîðîå â ëàáîðàòîðíûõ
ýêñïåðèìåíòàõ ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè äëèíå äíÿ 12 ÷. Ïåðåçèìîâàâøèå ëè÷èíêè
â àïðåëå ëèíÿþò íà ñëåäóþùèé âîçðàñò. Îäíàêî â óñëîâèÿõ äëèííîãî äíÿ
âåñíîé è â íà÷àëå ëåòà ðàçâèòèå ëè÷èíîê II è III âîçðàñòîâ çàòÿãèâàåòñÿ äî
èþëÿ. Â ðåçóëüòàòå ðàçìíîæåíèå èìàãî ïðîèñõîäèëî òîëüêî â êîíöå ëåòà
(Canard, 1988, 1990).

Òåìïû ðîñòà ëè÷èíîê ñåâåðîàìåðèêàíñêîé çëàòîãëàçêè Ceraeochrysa pla-
cita Banks, 1908 (Neuroptera, Chrysopidae) òàêæå ðåãóëèðóþòñÿ äëèíîé äíÿ.
Êîðîòêèé äåíü òîðìîçèò ðàçâèòèå I ëè÷èíî÷íîãî âîçðàñòà è èíäóöèðóåò äèà-
ïàóçó âî II âîçðàñòå (Tauber et al., 1998). Àíàëîãè÷íûå ðåàêöèè ñâîéñòâåííû
ïî÷òè âñåì âèäàì çëàòîãëàçîê ðîäà Dichochrysa Yang (Neuroptera, Chrysop-
idae), ó ëè÷èíîê êîòîðûõ êîðîòêèé äåíü èíäóöèðóåò ëàáèëüíóþ (ò. å. îòíî-
ñèòåëüíî íåïðî÷íóþ) äèàïàóçó â III âîçðàñòå è âûçûâàåò çàìåäëåíèå ðàçâè-
òèÿ ïðåäøåñòâóþùèõ ëè÷èíî÷íûõ âîçðàñòîâ (I è II) (Âîëêîâè÷, 2007).

Òàêàÿ æå ôîðìà ëåòíåé äèàïàóçû (ò. å. çàäåðæêà ðàçâèòèÿ â ëåòíèé
ïåðèîä íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè) ñâîéñòâåííà è ãóñåíèöàì íèìôàëèäû Sasakia
charonda (Hewitson, 1863) (Lepidoptera, Nymphalidae; Kato, Hasegawa,
1984; Kato, 1989), ëè÷èíêàì àêàöèåâîé ëîæíîùèòîâêè Parthenolecanium
corni (Øåëüäåøîâà, Ñòåêîëüíèêîâ, 1965) è ìíîãèì äðóãèì íàñåêîìûì.

Ïðè èçó÷åíèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ïîëóøàðîâèäíîãî ùèòíèêà Coptosoma
scutellatum (Geoffroy, 1785) (Heteroptera, Plataspidae) èç ëåñîñòåïíîé çîíû
Ðîññèè (Áåëãîðîäñêàÿ îáë., 50° ñ. ø.) áûëè ïîëó÷åíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå
äàííûå, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î òîì, ÷òî â ñðåäíèõ ëè÷èíî÷íûõ âîçðàñòàõ (III
è IV) íåçàâèñèìî îò óñëîâèé ñîäåðæàíèÿ íàñòóïàåò òîðìîæåíèå ðàçâèòèÿ
(Ìóñîëèí, 1997; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2014à). Ñ÷èòàëîñü, ÷òî èìåííî íà ýòîì
ýòàïå îíòîãåíåçà ëè÷èíêè ýòîãî ïîëóøàðîâèäíîãî ùèòíèêà è çèìóþò.
Íèêàêèå ïðîâîöèðóþùèå àêòèâíîå (ò. å. áåçäèàïàóçíîå) ðàçâèòèå êëîïîâ
ëàáîðàòîðíûå óñëîâèÿ, â òîì ÷èñëå ðàçíàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü êîíñòàíòíûõ
ôîòîïåðèîäîâ ïðè äâóõ óðîâíÿõ òåìïåðàòóðû (24.5 è 28 °Ñ) èëè èçìåíÿþùà-
ÿñÿ äëèíà äíÿ â ðàçíûõ êîìáèíàöèÿõ, íå âûçûâàëè ïðîäîëæåíèÿ ìåòàìîð-
ôîçà: ëè÷èíêè îáÿçàòåëüíî ôîðìèðîâàëè äèàïàóçó èìåííî â ñðåäíèõ ëè-
÷èíî÷íûõ âîçðàñòàõ. Ëè÷èíî÷íûé ìåòàìîðôîç çàêàí÷èâàëñÿ ëèøü âåñíîé
ñëåäóþùåãî ãîäà: ëè÷èíêè ïðîõîäèëè IV è V âîçðàñòû è ëèíÿëè íà èìàãî
(Ìóñîëèí, 1997; Ñàóëè÷, Ìóñîëèí, 2014à).

Àäàïòèâíûé ñìûñë èçëîæåííîé ñåçîííîé ñòðàòåãèè C. scutellatum â ëå-
ñîñòåïíîé çîíå íå ÿñåí. Ðàííåå (â ñåðåäèíå èþëÿ) ôîðìèðîâàíèå äèàïàóçû
ëè÷èíêàìè ýêîëîãè÷åñêè íåöåëåñîîáðàçíî: âåãåòàöèîííûé ñåçîí èñïîëüçî-
âàí ëèøü ÷àñòè÷íî, à äèàïàóçèðóþùèå ëè÷èíêè (îáû÷íî ìåíåå, ÷åì èìàãî,
çàùèùåííûå îò íåáëàãîïðèÿòíûõ âíåøíèõ áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷åñêèõ
âîçäåéñòâèé) îêàçûâàþòñÿ â óñëîâèÿõ ñàìîãî æàðêîãî ïåðèîäà ëåòà. Áûëî
ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýòî ðàííåå ôîðìèðîâàíèå ïîêîÿ ñêëàäûâàåòñÿ
èç äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ëè÷èíî÷íûõ äèàïàóç — ëåòíåé è çèìíåé. Îáîñíî-
âàííîñòü òàêîãî ïðåäïîëîæåíèÿ êîñâåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ íàáëþäåíèÿìè
â ïðèðîäå è ëàáîðàòîðèè. Òàê, â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ Óêðàèíû ðàçâèòèå
ïåðâûõ äâóõ ëè÷èíî÷íûõ âîçðàñòîâ çàâåðøàåòñÿ çà 25—30 äíåé, à ðàçâèòèå
III âîçðàñòà äëèòñÿ îêîëî ìåñÿöà (Ïó÷êîâ, 1961). Ïî äàííûìè ëàáîðàòîðíûõ
îïûòîâ (Ìóñîëèí, 1997), ïðè òåìïåðàòóðå 24.5 °Ñ è ôîòîïåðèîäè÷åñêîì ðå-
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æèìå Ñ : Ò 18 : 6 ÷, ñîîòâåòñòâóþùåì ìàêñèìàëüíîé äëèíå äíÿ â ðåãèîíå
ïðîâåäåíèÿ èññëåäîâàíèé, ëè÷èíêè III âîçðàñòà ðîñëè âäâîå äîëüøå, ÷åì â
áîëåå êîðîòêîì äíå Ñ : Ò 15 : 9 ÷. Â òàêîì ñëó÷àå äåéñòâèòåëüíî ìîæíî îæè-
äàòü, ÷òî â ñåçîííîì öèêëå C. scutellatum áóäóò îáíàðóæåíû 2 äèàïàóçû —
ëåòíÿÿ ó ëè÷èíîê III âîçðàñòà è çèìíÿÿ — ó ëè÷èíîê IV âîçðàñòà, à ïðîìå-
æóòîê ìåæäó íèìè çàìåòèòü òðóäíî. Âíåøíå ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ êàê äëèòåëü-
íàÿ ëåòíå-çèìíÿÿ äèàïàóçà ëè÷èíîê III è IV âîçðàñòîâ, ÷òî îïèñàíî äëÿ ìíî-
ãèõ âèäîâ, êîãäà äëèòåëüíóþ äèàïàóçó, ñôîðìèðîâàííóþ â íà÷àëå èëè ñåðå-
äèíå ëåòà, ðàññìàòðèâàþò ëèøü ïî êàëåíäàðíîé ïðèóðî÷åííîñòè.

Êàæäûé ïîäîáíûé ôàêò íàëè÷èÿ ÿñíî âûðàæåííîé çàäåðæêè íà òîé èëè
èíîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê êîíêðåòíîãî âèäà òðåáóåò ñïåöèàëüíîãî ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíîãî èçó÷åíèÿ äëÿ òîãî, ÷òîáû îäíîçíà÷íî îòíåñòè åãî ê îïðå-
äåëåííîé êàòåãîðèè ñåçîííûõ àäàïòàöèé.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Íàñåêîìûå ïîÿñîâ ñ óìåðåííûì êëèìàòîì âêëþ÷àþò ëåòíþþ äèàïàóçó â
ñåçîííûé öèêë äëÿ ðåøåíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ ïðîáëåì, âîçíèêàþùèõ ïðè
àäàïòàöèè ê íåáëàãîïðèÿòíûì ïåðèîäàì ãîäà. Â îòëè÷èå îò çèìíåé ëåòíÿÿ
äèàïàóçà íàñòóïàåò ëåòîì è òåðìèíèðóåòñÿ îñåíüþ, êîãäà âîññòàíàâëèâàþò-
ñÿ àêòèâíîå ïèòàíèå, ðàçâèòèå è/èëè ðàçìíîæåíèå. Îáû÷íî âûñîêàÿ òåì-
ïåðàòóðà è äëèííûé äåíü ñïîñîáñòâóþò åå íàñòóïëåíèþ è ïîääåðæàíèþ, òîã-
äà êàê êîðîòêèé äåíü è íèçêàÿ òåìïåðàòóðà ïðåäîòâðàùàþò åå èíäóêöèþ
èëè òåðìèíèðóþò äèàïàóçó. Ñèíäðîì ëåòíåé äèàïàóçû â îñíîâíîì ïîäîáåí
òîìó, êîòîðûé íàáëþäàåòñÿ ïðè çèìíåé äèàïàóçå, è âêëþ÷àåò çàáëàãîâðå-
ìåííóþ ãèïåðòðîôèþ æèðîâîãî òåëà, ñíèæåíèå óðîâíÿ ìåòàáîëèçìà, âîç-
ðàñòàíèå óñòîé÷èâîñòè ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì àáèîòè÷åñêîé è áèîòè-
÷åñêîé ïðèðîäû è ò. ä. Òîðìîæåíèå ìîðôîãåíåçà è ãàìåòîãåíåçà íàõîäèòñÿ
ïîä êîíòðîëåì ýíäîêðèííîé ñèñòåìû. Íàñòóïëåíèå ëåòíåé äèàïàóçû ÷àñòî
ñîïðîâîæäàåòñÿ ìèãðàöèÿìè íà ðàçíûå, èíîãäà çíà÷èòåëüíûå, ðàññòîÿíèÿ ê
ìåñòàì ýñòèâàöèè.

Ñåëåêòèâíûå ôàêòîðû, îòâåòñòâåííûå çà ýâîëþöèþ ëåòíåé äèàïàóçû,
ðàçëè÷àþòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ. Âåðîÿòíî, îñíîâíûìè èç íèõ, ñòèìóëèðóþùè-
ìè âîçíèêíîâåíèå ëåòíåé äèàïàóçû, ÿâëÿþòñÿ êëèìàòè÷åñêèå, îïðåäåëÿþ-
ùèå äîñòóïíîñòü è îáèëèå ïèùåâûõ çàïàñîâ, ïðåññ õèùíèêîâ è ïàðàçèòîâ.
Äëèòåëüíàÿ äèàïàóçà, ôîðìèðóþùàÿñÿ âåñíîé èëè â íà÷àëå ëåòà è ïðåêðà-
ùàþùàÿñÿ ëèøü ïîñëå çèìîâêè, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòü äâóõ ñàìîñòîÿòåëüíûõ äèàïàóç — ëåòíåé è çèìíåé, ñìåíà
êîòîðûõ ïðîèñõîäèò áåç âèäèìûõ âíåøíèõ ïðîÿâëåíèé.

ÁËÀÃÎÄÀÐÍÎÑÒÈ

Èññëåäîâàíèå ÷àñòè÷íî ïîääåðæàíî ãðàíòàìè Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäà-
ìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (¹ 17-04-01486) è áëàãîòâîðèòåëüíîãî «Ôîíäà
Èíåññû».

ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

Àðíîë ü äè Ê. Â. 1947. Âðåäíàÿ ÷åðåïàøêà (Eurygaster integriceps) â äèêîé ïðèðî-
äå Ñðåäíåé Àçèè â ñâÿçè ñ ýêîëîãè÷åñêèìè è áèîöåíîëîãè÷åñêèìè ìîìåíòàìè
åå áèîëîãèè. Â êí.: Ä. Ì. Ôåäîòîâ (ðåä.). Âðåäíàÿ ÷åðåïàøêà Eurygaster inte-
griceps Put. Ì.: Èçäàòåëüñòâî ÀÍ ÑÑÑÐ. Ò. 1. 136—269.

Á åë î ç å ð î â Â. Í. 2007. Ðàñïðåäåëåíèå ñòàäèé ïîêîÿ â öèêëàõ ðàçâèòèÿ êëåùåé
(Chelicerata: Arachnida: Acari) â ñðàâíåíèè ñ ìàíäèáóëàòíûìè ÷ëåíèñòîíî-
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ãèìè — íàñåêîìûìè (Insecta) è ðàêîîáðàçíûìè (Crustacea). Â êí.: À. À. Ñòå-
êîëüíèêîâ (ðåä.). Ñòðàòåãèè àäàïòàöèé íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ê íåáëà-
ãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì ñðåäû. 193—233. (Òðóäû Áèîëîãè÷åñêîãî ÍÈÈ ÑÏáÃÓ.
53).

Á å ë î ç å ð î â Â. Í. 2009. Íîâûå àñïåêòû èññëåäîâàíèé äèàïàóçû è íåäèàïàóçíûõ
ôîðì ïîêîÿ ó íàñåêîìûõ è äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ýíòîìîëîãè÷åñêîå îáîçðå-
íèå. 88 (1): 3—15.
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SUMMER DIAPAUSE AS A SPECIAL SEASONAL ADAPTATION
IN INSECTS: DIVERSITY OF FORMS, CONTROL MECHANISMS

AND ECOLOGICAL IMPORTANCE

A. Kh. Saulich, D. L. Musolin

Key words: aestivation, diapause, dormancy, migration, photoperiodic response,
photoperiodism, seasonal cycles, seasonal development, seasonal dormancy,
summer, summer diapause.

SUMMARY

Insects living in the temperate climate include summer diapause, or aestiva-
tion, in their seasonal cycle to solve various problems related to adaptation to
unfavorable seasons. Unlike winter diapause, summer diapause occurs in the
summer and is usually terminated in the autumn, when active feeding, develop-
ment and/or reproduction is restored. Typically, high temperature and long
day induce summer diapause and then maintain it, whereas short day and low
temperature prevent induction of the diapause or terminate it. The summer dia-
pause syndrome is basically similar to that of winter diapause, and includes
beforehand development of large fat body, decreased level of metabolism, in-
creased general resistance to unfavorable abiotic and biotic conditions, etc. The
inhibition of morphogenesis and gametogenesis is under the control of the
endocrine system. The onset of summer diapause is often accompanied by mi-
grations to different, sometimes significant, distances to the sites of estivati-
on. The selective factors responsible for evolution of the summer diapause
differ between insect species. Climatic factors and, consequently, availability
and abundance of food, as well as pressure of predators and parasites are likely
the main factors that stimulate its occurrence. In some species, prolonged dia-
pause begins in the spring or early summer and ceases only after overwintering.
When studied in detail, such prolonged diapause often turns out to be a se-
quence of two independent diapauses — summer and winter ones — with
succession which proceeds without external detectable changes.
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