
ЭНТОМОЛОГИЧЕСКОЕ ОБОЗРЕНИЕ, 98, 2, 2019

255

УДК 595.754 : 591.54

НОВАЯ ФОРМА ФЕНОТИПИЧЕСКОЙ ПЛАСТИЧНОСТИ 
ТЕМПЕРАТУРНЫХ НОРМ РАЗВИТИЯ У КЛОПА GRAPHOSOMA 

LINEATUM (L.) (HETEROPTERA, PENTATOMIDAE)

© 2019 г. Е. Б. Лопатина,* И. А. Гусев**

Санкт-Петербургский государственный университет
Университетская наб., 7–9, С.-Петербург, 199034 Россия

*e-mail: elena.lopatina@gmail.com (автор, ответственный за переписку)
**e-mail: ilyagusev92@inbox.ru

Поступила в редакцию 23.01.2019 г.
После доработки 23.04.2019 г.

Принята к публикации 23.04.2019 г.
Характер зависимости скорости развития эктотермных организмов от температуры может 

изменяться под воздействием абиотических и биотических факторов среды, модифицирую-
щих температурные нормы развития – температурный порог и коэффициент регрессии, т. е. 
степень термолабильности развития, и сумму градусо-дней. Подобное проявление фенотипи-
ческой пластичности температурных норм развития описано у многих видов насекомых. В дан-
ной работе исследовано влияние фотопериодических условий на развитие клопа Graphosoma 
lineatum (L.) из петербургской (59.9° с. ш.) и брянской (53.2° с. ш.) популяций. С клопами из 
каждой популяции проводили по два эксперимента, материал для которых различался по срокам 
сбора имаго в природе. Было использовано по два фотопериодических режима (12 и 22 ч света 
в сутки, для петербургской популяции, и 12 и 18 ч света в сутки, для брянской популяции) и 
по пять постоянных температур (20, 22, 24, 26 и 28 °С) в каждом фотопериодическом режиме. 
Ни в одном из экспериментов фотопериодические условия не оказали влияния на развитие яиц. 
В короткодневном режиме наблюдалось диспропорциональное, т. е. более выраженное при низких 
температурах, ускорение развития личинок у клопов из брянской популяции (в двух эксперимен-
тах) и у клопов из петербургской популяции (в эксперименте с «поздним» сбором имаго). Поэто-
му в короткодневных условиях термолабильность развития и сумма градусо-дней не менялись, 
а температурный порог становился ниже. У клопов петербургской популяции в длинноднев-
ных условиях обнаружены различия температурных норм развития личинок в экспериментах 
с «ранним» и «поздним» сбором имаго в природе, что, вероятно, связано с различиями в физио-
логическом возрасте родительских особей. Таким образом, у клопа G. lineatum в зависимости от 
календарных сроков откладки яиц и фотопериодических условий в течение летнего сезона тем-
пературные нормы развития личинок проявляют фенотипическую пластичность. Обнаружены 
межпопуляционные различия по температурным нормам развития яиц и личинок. Для клопов из 
обеих популяций характерно возрастание массы тела с повышением температуры.
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Температура среды обитания является одним из ведущих экологических факторов 

и играет определяющую роль в регуляции сезонных жизненных циклов насекомых и 
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других эктотермных организмов. Она оказывает прямое воздействие на все параметры 
жизненного цикла – скорость развития и роста, массу тела, плодовитость, выжива-
емость особей и проч. Эти свойства организма могут демонстрировать фенотипиче-
скую пластичность, обеспечивая приспособление насекомых к условиям среды оби-
тания (James, Partridge, 1995; Liefting et al., 2009; Bouton et al., 2011). Фенотипическая 
пластичность, которую вызывают биотические (пища, конкурентные отношения, дав-
ление хищников и др.) и абиотические (температура, длина светового дня, влажность 
и проч.) факторы окружающей среды описана для большинства пойкилотермных орга-
низмов. Ее характеризуют нормы реакции (Groeters, 1992; Stearns, 1992; Danks, 1994; 
Nylin, 1994; Nylin, Gotthard, 1998; Roff , 2002; Angilletta, Dunham, 2003; Kingsolver et al., 
2004). Разнообразие норм реакции на температуру, возникающее под действием есте-
ственного отбора, приводит к появлению локальных адаптаций у местных популяций 
(Angiletta, 2009).

Полная норма реакции скорости развития насекомых на температуру – это асимме-
тричная колоколообразная кривая с линейным участком в диапазоне наиболее бла-
гоприятных для жизнедеятельности температур. Именно линейный участок нормы 
реакции экологически и эволюционно наиболее важен, поскольку соответствует тер-
мическим условиям местообитаний, при которых в естественной среде развитие про-
исходит наиболее часто (Campbell et al., 1974; Ikemoto, Takai, 2000). В пределах этого 
температурного диапазона скорость развития насекомых линейно возрастает с повы-
шением температуры. Для описания зависимости скорости развития от температуры 
часто используют уравнение линейной регрессии R = a + bT, где R – скорость развития 
(величина, обратная продолжительности развития), a (интерсепта) – точка пересече-
ния графика с осью ординат, b – коэффициент линейной регрессии, T – температура.

Коэффициент линейной регрессии b, или коэффициент термолабильности развития 
(Кожанчиков, 1961; Медников, 1966, 1987), определяет угол наклона линии регрес-
сии к оси абсцисс и является мерой термолабильности, или термочувствительности 
развития. Он показывает, насколько скорость развития зависит от температуры. Его 
значение тем больше, чем сильнее скорость развития возрастает (или понижается) при 
изменении температуры, т. е. чем выше термолабильность или термочувствительность 
развития.

Точка пересечения линии регрессии с осью абсцисс – это нижний температурный по-
рог развития, т. е. температура, при которой скорость развития приближается к нулю. 
Обратная величина коэффициента регрессии известна в отечественной литературе как 
сумма эффективных температур, а в зарубежной – как сумма градусо-дней (Кипятков, 
Лопатина, 2010). Она эквивалентна сумме температур выше порога, необходимой для 
завершения развития (Медников, 1966; Ratte, 1985; Groeters, 1992; Atkinson, 1994). Тем-
пературный порог, коэффициент термолабильности и сумму градусо-дней называют 
параметрами термолабильности развития. Они характеризуют линейную зависимость 
скорости развития от температуры и описывают температурные нормы развития.

Температурные нормы развития насекомых проявляют фенотипическую пластич-
ность, поскольку при воздействии различных абиотических и биотических экологи-
ческих факторов может меняться чувствительность скорости развития к изменениям 
температуры. Так, значения коэффициента линейной регрессии и нижнего температур-
ного порога развития могут стать больше или меньше при изменении пищевого раци-
она (Lopatina et al., 2014), под действием социальных факторов (Рыжкова, Лопатина, 
2015а), фотопериодических режимов (Lopatina et al., 2007) и т. п. Наши исследования 
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на клопе-солдатике Pyrrhocoris apterus L. впервые показали, что фотопериодические 
условия не просто ускоряют или тормозят развитие личинок, а видоизменяют темпе-
ратурные нормы их развития. Вследствие этого фотопериодические режимы обладают 
неоднозначным действием: при одних температурах они могут ускорять развитие по 
сравнению с другими фотопериодами, а при других температурах может наблюдать-
ся противоположный результат (Lopatina et al., 2007). В дальнейшем было выявлено 
большое разнообразие форм фотопериодической модификации температурных норм 
развития, доказана экологическая значимость и широкое распространение фенотипи-
ческой пластичности параметров термолабильности развития у насекомых (Кучеров, 
Кипятков, 2011а; Лопатина и др., 2011а; Kutcherov et al., 2011, 2015; Рыжкова, Лопати-
на, 2015а, 2015б; Гусев, Лопатина, 2018; Лопатина, 2018; Kutcherov et al., 2018). Иссле-
дование развития других видов насекомых позволит выявить новые формы взаимодей-
ствия фотопериодических и температурных факторов.

ОБЪЕКТ ИССЛЕДОВАНИЯ

Клоп-щитник Graphosoma lineatum широко распространен в Палеарктике и часто 
встречается в Европе, предпочитая открытые и хорошо прогреваемые биотопы: луга, 
опушки леса, поймы рек, огороды, пустыри. Основными кормовыми растениями явля-
ются зонтичные (сем. Apiaceae). 

У клопа обнаружена фотопериодическая регуляция продолжительности развития 
личинок. В короткодневных условиях происходит ускорение их развития (Мусолин, 
Саулич, 1995). Клопы диапаузируют только на стадии имаго. Индукция диапаузы 
наступает при сокращении продолжительности светового дня. Вольтинизм клопа 
G. lineatum на протяжении ареала изменяется с географической широтой. В теплые 
годы в лесостепной зоне возможно появление второго поколения (Musolin, Saulich, 
2001).

Фенологические наблюдения за развитием клопов в естественной среде в парке 
«Сергиевка» (Старый Петергоф, Санкт-Петербург) показали, что имаго G. lineatum 
после зимовки появляются во второй половине мая. После периода питания на зон-
тичных самки и самцы в начале июня приступают к размножению. Имаго живут доста-
точно долго и постоянно спариваются. Яйцекладка продолжается до середины июля. 
Отрождающиеся личинки питаются, растут и достигают стадии имаго во второй поло-
вине августа. Последних личинок пятого (последнего) возраста можно найти на зон-
тичных еще в начале сентября. Таким образом, самые первые личинки развиваются 
при длинном дне, а особи, появляющиеся из последних яиц, завершают онтогенез уже 
в короткодневных условиях. В этом случае возможно проявление фотопериодической 
пластичности температурных норм развития.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследовали клопов G. lineatum из петербургской (Санкт-Петербург, 59.9° с. ш.) и брянской 
популяций (Брянск, 53.2° с. ш.). Клопов петербургской популяции собирали в Старом Петерго-
фе на территории парка «Сергиевка» в 2014 г. с 25 по 30 июня («поздний» сбор имаго) и в 2016 
г. с 28 мая по 15 июня («ранний» сбор имаго). Сбор клопов брянской популяции производили 
в окрестностях Брянска 13 июля в 2015 г. (поздний сбор имаго) и в период с 5 по 10 июня 
в 2016 г. (ранний сбор имаго). Насекомых обычно находили на купыре лесном Anthriscus sylvestris, 
сныти обыкновенной Aegopodium podagraria и борщевике сибирском Heracleum sibiricum.

Собранных в природе самок и самцов содержали по 10–15 пар в пластмассовых контейнерах 
(179 × 132 мм, 1000 мл), дно которых покрывали бумагой, при температуре 25 °С и длинно-
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дневном фотопериоде – 22 ч света в сутки для петербургской популяции и 18 ч света в сут-
ки для брянской популяции. Насекомых ежедневно кормили снытью Ae. podagraria и купырем 
A. sylvestris. Для обеспечения дополнительной влажности в контейнеры помещали заткнутые 
ватой пробирки с водой. 

Во время всего периода содержания клопов в контейнерах самки постоянно спаривались 
с самцами. Отложенные самками яйца собирали один раз в день в течение 2.5 недель до тех 
пор, пока во всех экспериментальных режимах не будет по 100 яиц и больше. Накопление яиц, 
отложенных самками петербургской популяции, происходило в 2014 г. в период с 1 по 11 июля 
(поздний сбор яиц) и в 2016 г. в период с 6 по 24 июня (ранний сбор яиц). Накопление яиц, от-
ложенных самками брянской популяции, происходило в 2015 г. в период с 16 июля по 8 августа 
(поздний сбор яиц) и в 2016 г. в период с 14 по 24 июня (ранний сбор яиц). Количество яиц 
в кладках варьировало от 5 до 35 и в среднем составляло 16 ± 0.3.

Помимо проведения лабораторных экспериментов в парке «Сергиевка» в солнечную и па-
смурную погоду мы измеряли температуру поверхности тела клопов и субстрата, на котором они 
находились, с целью оценить способность клопов к баскингу. Измерения выполняли с помощью 
бесконтактного пирометра Optris Laser Sight. Исследования проводили в конце августа – начале 
сентября.

Продолжительности развития (D) каждой кладки яиц или каждой отдельной личинки преоб-
разовывали в скорости (1/D). После этого проводили регрессионный анализ по всей совокупно-
сти скоростей развития, полученных при всех экспериментальных температурах в каждом фото-
периодическом режиме. Далее по уравнению R = a + bT рассчитывали коэффициент линейной 
регрессии b и нижний температурный порог развития T0. Сумму градусо-дней определяли как 
величину, обратную коэффициенту регрессии (1/b). Затем рассчитывали стандартные ошибки 
всех параметров (Campbell et al., 1974; Sokal, Rohlf, 1995). Сравнение двух линий регрессии по 
наклону и значению нижнего температурного порога проводили с помощью t-теста, используя 
стандартные ошибки этих параметров.

Индекс полового диморфизма, оценивающий относительную степень полового диморфизма 
по массе тела, рассчитывали следующим образом (Lovich, Gibbons, 1992): (масса более крупного 
пола/масса более мелкого пола – 1) × 100. Влияние температурных и фотопериодических усло-
вий на индекс полового диморфизма оценивали с помощью дисперсионного анализа (ANOVA) 
с последующими попарными post-hoc сравнениями по HSD-тесту Тьюки. Чтобы проверить за-
висимость между долей выживших самцов и температурой в пределах каждого фотопериоди-
ческого режима, использовали ранговую корреляцию Кендалла. Таким образом, мы оценивали 
соотношение полов в экспериментальных режимах.

Влияние факторов (температуры, фотопериода, пола и периода сбора имаго и яиц) на продол-
жительность развития, массу тела и индекс полового диморфизма по массе тела оценивали с по-
мощью дисперсионного анализа (ANOVA) с последующими попарными post-hoc сравнениями 
по HSD-тесту Тьюки.

Перед проведением дисперсионного анализа проверяли гомогенность дисперсий с помощью 
теста Левена и оценивали корреляции между средними и дисперсиями. В случае отсутствия 
нормального распределения или гетероскедастичности зависимые переменные были преобра-
зованы (логарифмическая трансформация или извлечение корня) для соблюдения допущений 
ANOVA (Sokal, Rohlf, 1995). Если такие трансформации не помогали, то применяли непара-
метрический тест Краскела–Уоллиса (Kruskal–Wallis test) с последующими множественными 
сравнениями. Влияние температуры и фотопериода на выживаемость анализировали с помощью 
теста Краскела–Уоллиса с последующими множественными сравнениями. Значимость различий 
между температурой поверхности тела клопа и температурой поверхности субстрата, на кото-
ром он находился, анализировали с помощью однофакторного дисперсионного анализа (one-way 
ANOVA). Разность температур поверхности тела клопа и поверхности субстрата при различном 
уровне освещенности сравнивали с помощью t-теста.
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Все вычисления и их первичная статистическая обработка были осуществлены в специально 
разработанной форме DevRate 4.4 (© В. Е. Кипятков, 1998–2010), реализованной в приложении 
QuattroPro 9.0 (© Corel Corporation 1998–2000). Все статистические тесты были выполнены с 
помощью пакета Statistica 7.1 (© StatSoft, Inc. 1984–2006). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Параметры жизненного цикла клопов Graphosoma lineatum (L.) 
из петербургской популяции

В ы ж и в а е м о с т ь. Доля выживших яиц и личинок клопов петербургской попу-
ляции в различных температурных и фотопериодических режимах представлена на 
рис. 1. Жизнеспособность яиц не зависела от температурных (H4, 133 = 4.4, p > 0.3) и 
фотопериодических (H1, 133 = 1.2, p > 0.2) условий. Эти факторы оказали значимое вли-
яние на выживаемость личинок: температура: H4, 133 = 29.2, p < 0.0001 и фотопериод: 
H1, 133 = 8.4, p < 0.004. При коротком дне и низких температурах смертность была выше 
(рис. 1).

П р о д о л ж и т е л ь н о с т ь  р а з в и т и я  п р е и м а г и н а л ь н ы х  с т а д и й. С воз-
растанием температуры происходило ускорение развития яйца (2014 г.: F4, 104 = 768.2, 
p << 0.0001; 2016 г.: F4, 122 = 579.2, p << 0.0001) (табл. 1). Продолжительность развития

Рис. 1. Доля выживших яиц и личинок клопа Graphosoma lineatum (L.) из петербургской 
популяции в различных температурных и фотопериодических условиях 
(данные двух экспериментов по личинкам и яйцам и данные по яйцам 

для двух фотопериодических режимов объединены).

По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – доля выживших особей 
(%). 1 – яйца, 2 – личинки при коротком дне, 3 – личинки при длинном дне.

Приведены медианы. Вертикальными линиями обозначены 25-й и 75-й перцентили. Разными 
латинскими буквами отмечены достоверно различающиеся в разных температурных режимах 
значения (множественные сравнения по тесту Краскела–Уоллиса, p < 0.01). Различия между 

фотопериодическими режимами недостоверны. Здесь и далее символы сдвинуты 
относительно оси абсцисс для наглядности.
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яиц не зависела от фотопериодических условий (2014 г.: F1, 104 = 0.6, p > 0.4 и 2016 г.: 
F1, 122 = 0.2, p > 0.6) (табл. 1). Сравнение результатов экспериментов с ранним и позд-
ним сборами имаго и яиц также не выявило значимых различий по данному параметру 
(F1, 236 = 0.7, p > 0.3).

Различия между самками и самцами по продолжительности развития личинок ока-
зались недостоверными (2014 г.: F1, 1116 = 0.5, p > 0.4 и 2016 г.: F1, 611 = 2.9, p > 0.09; 
HSD-тест Тьюки: p > 0.9) (табл. 2). Поэтому при последующем анализе и при расчете 
температурных норм развития мы использовали объединенные данные для яиц (по ре-
зультатам двух экспериментов) и для личинок самок и самцов.

В обоих экспериментах продолжительность развития личинок значимо зависе-
ла от температурных (ранний сбор имаго и яиц»: F4, 621 = 3709, p << 0.0001; поздний 
сбор имаго и яиц: F4, 1128 = 6130, p << 0.0001) и фотопериодических условий (ранний 
сбор имаго и яиц: F1, 621 = 497, p << 0.0001; поздний сбор имаго и яиц: F1, 1128 = 517, 
p << 0.0001) (табл. 1). Взаимодействие этих факторов также было значимым (ранний 
сбор имаго и яиц: F4, 621 = 3, p < 0.03; поздний сбор имаго и яиц: F4, 1128 = 31, p << 0.0001). 
Чем выше была температура, тем быстрее развивались личинки. В короткодневных 
фотопериодических условиях развитие происходило быстрее, чем в длиннодневных, 
при всех температурах (HSD-тест Тьюки: p < 0.0001). 

Продолжительность развития личинок в двух экспериментах достоверно различа-
лась (F1, 1749 = 39, p << 0.0001) (табл. 1). В эксперименте с поздним сбором имаго и 
яиц личинки развивались быстрее в длиннодневных фотопериодических условиях при 
температурах 26 и 28 °С и медленнее при температурах 20 и 22 °С (HSD-тест Тьюки, 
p < 0.0001). В короткодневном режиме значимые различия по продолжительности раз-
вития личинок отсутствовали.

М а с с а  т е л а  и м а г о. Сравнение результатов двух экспериментов по массе тела 
особей не выявило определенных закономерностей, значимые различия были обна-
ружены только в трех случаях из двадцати. Поэтому мы объединили данные по двум 
экспериментам для каждого фотопериодического режима.

Влияние температуры (F4, 1747 = 275, p << 0.0001), фотопериода (F1, 1747 = 224, 
p << 0.0001) и пола особей (F1, 1747 = 303, p << 0.0001) на массу тела имаго, а также 
взаимодействие факторов «температура» и «фотопериод» (F4, 1747 = 16, p << 0.0001) 
оказались статистически достоверными. В обоих фотопериодических режимах по 
мере возрастания температуры масса тела особей увеличивалась (рис. 2). Клопы были 
мельче в короткодневных условиях (HSD-тест Тьюки: p < 0.0001). Различия по массе 
тела оказались незначимыми только при температурах 20 и 24 °С. Во всех эксперимен-
тальных режимах самки были крупнее самцов (HSD-тест Тьюки: p < 0.0001) (рис. 2).

Во всех экспериментальных режимах соотношение полов молодых имаго значимо 
не отличалось от 1 : 1. Температура не оказала значимого влияния на индекс полового 
диморфизма (F4, 169 = 1.9, p > 0.1), а влияние фотопериодических условий было на гра-
нице значимости (F1, 169 = 5.8, p > 0.01). Взаимодействие этих факторов также было на 
границе значимости (F4, 169 = 2.6, p > 0.02).

Т е м п е р а т у р н ы е  н о р м ы  р а з в и т и я  п р е и м а г и н а л ь н ы х  с т а д и й. 
Параметры уравнения линейной регрессии скорости развития по температуре приве-
дены в табл. 3. В короткодневных фотопериодических условиях, в отличие от длинно-
дневных, сравнение результатов экспериментов с ранним (2016 г.) и поздним (2014 г.) 
сбором имаго и яиц не выявило значимых различий по продолжительности развития 
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личинок. Поэтому для короткодневного фотопериодического режима параметры тер-
молабильности развития личинок были рассчитаны по объединенным для двух экспе-
риментов данным, а для длиннодневного – отдельно для каждого эксперимента. 

Сравнение температурных норм развития яиц и личинок показало, что значение ко-
эффициента линейной регрессии, рассчитанное для яиц, было значимо выше, а темпе-
ратурного порога развития – значимо ниже, чем у личинок (p < 0.01) (табл. 3).

Температурные нормы развития личинок в длиннодневном фотопериодическом 
режиме различались в экспериментах с ранним и поздним сбором имаго и яиц. 
Коэффициент термолабильности и температурный порог развития были значимо выше 
в эксперименте с поздним сбором имаго и яиц, чем в эксперименте с ранним сбором 
имаго и  яиц (p < 0.01) (табл. 3, рис. 3). 

Сравнение параметров термолабильности развития личинок в двух фотопериодиче-
ских условиях дало следующие результаты. В эксперименте с поздним сбором имаго 
и яиц коэффициенты линейной регрессии (т. е. термолабильность развития личинок) и 
сумма градусо-дней в длиннодневном и короткодневном фотопериодических режимах 
значимо не различались. При этом температурный порог развития личинок был значи-
мо выше при длинном дне (p < 0.01) (табл. 3 и рис. 3). В эксперименте с ранним сбором 

Таблица 1. Продолжительность развития (в сутках) преимагинальных стадий клопа Graphosoma 
lineatum (L.) из петербургской популяции в различных температурных и фотопериодических 
условиях.

Температура (°С) Длина 
дня (ч) Яйца N1 Личинки Полный 

онтогенез N2

Заданная Реальная
Ранний сбор имаго и яиц (2016 г.)

20 20.0 12 12.0 ± 0.43a 12 47.3 ± 1.42a* 59.1 ± 1.30a* 10
20.0 22 11.9 ± 0.80a 15 53.5 ± 3.73a* 64.5 ± 4.14a* 41

22 22.0 12 8.8 ± 0.38b 13 32.9 ± 1.94b* 41.8 ± 1.86b* 54
21.9 22 8.8 ± 0.55b 13 37.6 ± 1.78b* 46.0 ± 2.52b* 81

24 22.8 12 7.4 ± 0.85c 14 29.5 ± 2.15c* 38.2 ± 3.87c* 43
24.1 22 7.2 ± 0.44c 13 29.0 ± 1.90c* 36.2 ± 1.90c* 66

26 26.0 12 5.9 ± 0.64d 13 19.7 ± 1.13d* 25.4 ± 1.12d* 70
26.0 22 6.2 ± 0.44d 13 23.0 ± 1.62d* 29.0 ± 1.75d* 81

28 27.3 12 5.2 ± 0.38d 13 17.0 ± 0.94e* 22.0 ± 0.97e* 77
28.0 22 4.9 ± 0.28e 13 18.6 ± 1.56e* 23.5 ± 1.64e* 108

Поздний сбор имаго и яиц (2014 г.)
20 19.9 12 13.2 ± 0.75a* 11 53.4 ± 4.53a* 66.1 ± 4.55a* 8

20.3 22 12.1 ± 0.79a* 12 60.8 ± 3.40a* 72.8 ± 3.13a* 54
22 21.7 12 8.9 ± 0.51b 12 35.0 ± 2.41b* 43.9 ± 2.41b* 128

21.8 22 9.5 ± 0.52b 12 41.1 ± 3.61b* 50.6 ± 3.57b* 136
24 23.9 12 6.4 ± 0.51c 12 25.6 ± 2.65c* 32.1 ± 2.83c* 131

23.9 22 6.8 ± 0.40c 11 28.7 ± 1.54c* 35.7 ± 1.44c* 105
26 26.2 12 5.9 ± 0.29c 12 19.3 ± 1.20d* 25.3 ± 1.22d* 134

25.8 22 5.5 ± 0.52d 11 22.0 ± 0.95d* 27.6 ± 0.91d* 134
28 27.9 12 4.8 ± 0.40d 11 16.6 ± 0.69e* 21.5 ± 0.75e* 145

28.0 22 4.9 ± 0.32d 10 17.4 ± 1.26e* 22.3 ± 1.12e* 163

П р и м е ч а н и е.  Приведены средние значения ± стандартное отклонение. Разными латинскими 
буквами отмечены значения, достоверно различающиеся в разных температурных условиях в пределах 
одного фотопериодического режима (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). Звездочкой отмечены достоверные 
различия между двумя фотопериодическими режимами (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). N1 – количество 
кладок; N2 – количество особей, завершивших развитие.
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имаго и яиц (2016 г.) температурный порог и коэффициент термолабильности развития 
личинок в длиннодневных фотопериодических условиях были значимо ниже, чем в 
короткодневных (p < 0.01) (табл. 3 и рис. 3). Сумма градусо-дней в   данном случае была 
больше, т. к. это величина, обратная коэффициенту линейной регрессии.

Оценка способности к баскингу у клопов Graphosoma. lineatum (L.) 
в Ленинградской обл.

Результаты измерения температуры поверхности тела клопов и субстрата, на кото-
ром они находились, в солнечную и пасмурную погоду представлены в табл. 4. Дис-
персионный анализ показал, что температура поверхности тела клопов была досто-
верно выше температуры поверхности субстрата (F1, 90 = 12.983, p < 0.001). Однако 
при попарном сравнении различия оказались значимыми только в солнечную погоду 
(HSD-тест Тьюки: p < 0.01). Разность температур поверхности тела клопов и поверхно-
сти субстрата была достоверно выше в условиях максимальной солнечной инсоляции 
(p < 0.01).

Параметры жизненного цикла клопов из брянской популяции
В ы ж и в а е м о с т ь.  Доля выживших яиц и личинок клопов брянской популяции 

в различных экспериментальных режимах представлена на рис. 4. Температурные 
(H4, 202 = 4.7, p > 0.3) и фотопериодические (H1, 202 = 0.7, p > 0.4) условия не оказали 
достоверного влияния на жизнеспособность яиц. Значимое влияние на выживаемость 
личинок оказала только температура (H4, 198 = 54.2, p < 0.0001). С понижением темпера-
туры количество особей, успешно завершивших развитие, уменьшалось.

Таблица 2. Продолжительность развития (в сутках) самок и самцов клопа Graphosoma lineatum 
(L.) из петербургской популяции в различных температурных и фотопериодических условиях.

Температура (°С)
Длина дня (ч) Самки N Самцы N

Заданная Реальная
Ранний сбор имаго и яиц (2016 г.)

20 20.0 12 47.3 ± 1.67 8 47.5 ± 0.71 2
20.0 22 53.1 ± 4.24 24 53.8 ± 2.96 17

22 22.0 12 32.3 ± 1.93 25 33.3 ± 1.72 29
21.9 22 37.6 ± 1.55 43 37.7 ± 2.03 38

24 22.8 12 29.3 ± 2.49 20 29.7 ± 1.85 23
24.1 22 29.1 ± 2.02 34 29.0 ± 1.76 32

26 26.0 12 19.5 ± 1.29 31 19.9 ± 0.97 39
26.0 22 22.7 ± 1.56 40 23.2 ± 1.65 41

28 27.3 12 16.9 ± 0.93 40 17.0 ± 0.96 37
28.0 22 18.6 ± 1.72 47 18.6 ± 1.45 61

Поздний сбор имаго и яиц (2014 г.)
20 19.9 12 58.0 ± 0.00 1 52.7 ± 4.46 7

20.3 22 60.7 ± 4.12 24 60.9 ± 2.76 30
22 21.7 12 34.8 ± 2.11 57 35.3 ± 2.61 71

21.8 22 41.3 ± 3.70 62 40.9 ± 3.55 74
24 23.9 12 25.0 ± 2.58 66 26.3 ± 2.60 65

23.9 22 29.0 ± 1.78 55 28.4 ± 1.17 49
26 26.2 12 19.2 ± 1.29 54 19.3 ± 1.13 80

25.8 22 21.9 ± 0.99 65 22.0 ± 0.91 68
28 27.9 12 16.6 ± 0.71 83 16.6 ± 0.66 62

28.0 22 17.5 ± 1.30 78 17.3 ± 1.22 85
П р и м е ч а н и е. Приведены средние значения ± стандартное отклонение. N – количество особей, 

завершивших развитие.
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П р о д о л ж и т е л ь н о с т ь  р а з в и т и я  п р е и м а г и н а л ь н ы х  с т а д и й. 
С повы шением температуры происходило ускорение развития яиц (2015 г.: 
F4, 62 = 1522.5, p << 0.0001 и 2016 г.: F4, 120 = 557.5, p << 0.0001) (табл. 5). Фотоперио-
дические условия не оказали значимого влияния на их развитие (2015 г.: F1, 62 = 0.1, 
p > 0.7 и 2016 г.: F1, 120 = 0.6, p > 0.5). Сравнение результатов двух экспериментов пока-
зало, что различия по продолжительности развития яиц были на границе значимости 
(F1, 192 = 5.8, p > 0.01) (табл. 5). Попарные сравнения с помощью HSD-теста Тьюки вы-
явили значимые различия только при температуре 20 °С (p < 0.002).

Рис. 2. Масса тела самок и самцов клопа Graphosoma lineatum (L.) из петербургской 
популяции в различных температурных и фотопериодических условиях 

(данные по двум экспериментам объединены).
По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – масса тела (мг). а – самки, 

б – самцы. Фотопериодические условия: 1 – длина дня 12 ч, 2 – длина дня 22 ч. 
Приведены средние значения. Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения. Разными 
латинскими буквами отмечены значения, достоверно различающиеся в разных температурных условиях 

в пределах одного фотопериодического режима (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). Звездочкой отмечены 
достоверно различающиеся между фотопериодическими режимами значения 

(HSD-тест Тьюки, p < 0.01).
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Различия по продолжительности развития между самками и самцами, также как 
и у клопов из петербургской популяции, оказались незначимыми (2015 г.: F1, 170 = 5.1, 
p > 0.02; 2016 г.: F1, 511 = 3, p > 0.1; HSD-тест Тьюки: p > 0.9) (табл. 6). Поэтому для даль-
нейшего анализа и расчета температурных норм развития мы объединили данные для 
яиц (по результатам двух экспериментов) и для личинок самцов и самок.

В обоих экспериментах влияние температурных (поздний сбор имаго и яиц: 
F4, 180 = 2931.9, p << 0.0001; ранний сбор имаго и яиц: F4, 521 = 3488, p << 0.0001) и фото-
периодических (поздний сбор имаго и яиц: F1, 180 = 227.5, p << 0.0001; ранний сбор 
имаго и яиц: F1, 521 = 477, p << 0.0001) условий на продолжительность развития личи-
нок, а также взаимодействие этих факторов (поздний сбор имаго и яиц: F4, 180 = 19.4, 
p << 0.0001; ранний сбор имаго и яиц: F4, 521 = 55, p << 0.0001), оказались статистиче-
ски достоверными (см. табл. 5). Скорость развития личинок возрастала с повышением 
температуры. Личинки развивались быстрее в короткодневных фотопериодических 
условиях (HSD-тест Тьюки: p < 0.001), чем в длиннодневных, во всех температурных 

Рис. 3. Температурные нормы развития личинок клопа Graphosoma lineatum (L.) 
из петербургской популяции в различных фотопериодических условиях.

По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – скорость развития (сут-1). 
Экспериментальные условия: 1 – длина дня 12 ч (результаты двух экспериментов объединены); 

2 – длина дня 22 ч, поздний сбор имаго и яиц; 3 – длина дня 22 ч, ранний сбор имаго и яиц. 
Приведены средние значения. Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения.

Таблица 4. Температура поверхности тела клопов Graphosoma lineatum (L.) и субстрата, 
на котором они находились, при разной освещенности.

Погода
Температура поверхности (°С)

Δ t (°С) N
клоп субстрат

Солнечная 30.0 ± 0.94 26.5 ± 0.85 3.5 ± 0.75 25
Пасмурная 21.3 ± 0.34 19.6 ± 0.41 1.7 ± 0.34 22

П р и м е ч а н и е. Приведены средние значения ± стандартная ошибка. Δ t – разность температур 
поверхности тела клопа и поверхности субстрата, на которой он находился; N – количество измерений.
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режимах, кроме температуры 26 °С в эксперименте с поздним сбором имаго и яиц 
(2015 г.) и температуры 28 °С в эксперименте ранним сбором имаго и яиц (2016 г.)

В целом, в эксперименте с поздним сбором имаго и яиц (2015 г.) развитие личи-
нок протекало быстрее, чем в эксперименте с ранним сбором имаго и яиц (2016 г.) 
(F1, 701 = 66, p << 0.0001) (см. табл. 5). Однако значимые различия были выявлены 
в длиннодневном фотопериодическом режиме только при температуре 26 °С, а в ко-
роткодневном – при температурах 24 и 28 °С (HSD-тест Тьюки, p < 0.0001). Средние 
значения продолжительности развития личинок в сумме по всем температурам в двух 
экспериментах достоверно не различались ни в короткодневном, ни в длиннодневном 
фотопериодических режимах (однофакторная ANOVA: p > 0.5).

М а с с а  т е л а  и м а г о. По результатам двух экспериментов температура (2015 г.: 
F4, 170 = 24.3, p << 0.0001; 2016 г.: F4, 511 = 33.7, p << 0.0001), фотопериодические условия 
(2015 г.: F1, 170 = 8.4, p < 0.005; 2016 г.: F1, 511 = 65.9, p << 0.0001) и пол особей (2015 г.: 
F1, 170 = 29.9, p << 0.0001; 2016 г.: F1, 511 = 126.9, p << 0.0001) оказали значимое влияние 
на массу тела имаго (рис. 5 и 6). Взаимодействие факторов температуры и фотопериода 
в эксперименте с ранним сбором имаго и яиц (2016 г.) также оказалось статистически 
достоверным (F4, 511 = 8.5, p << 0.0001). В этом эксперименте в длиннодневном фотопе-
риодическом режиме масса тела самок и самцов возрастала с повышением температу-
ры, а в короткодневном – возрастала в интервале температур 20–24 °С и практически 
не зависела от температуры в интервале 24–28 °С (рис. 5). В эксперименте с поздним 
сбором имаго и яиц (2015 г.) в обоих фотопериодических режимах масса тела самок и 
самцов возрастала с повышением температуры (рис. 6).

В среднем в сумме по всем температурам самки и самцы клопов были значимо 
крупнее в длиннодневных условиях, чем в короткодневных (однофакторная ANOVA: 
p < 0.003). Однако, в эксперименте с ранним сбором имаго и яиц при сравнении массы 

Рис. 4. Доля выживших яиц и личинок клопа Graphosoma lineatum (L.) из брянской популяции 
в различных температурных условиях (данные для двух экспериментов 
и двух фотопериодических режимов по личинкам и яйцам объединены).

По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – доля выживших особей (%). 1 – яйца, 
2 – личинки. Приведены медианы. Вертикальными линиями обозначены 25-й и 75-й перцентили. Разными 

латинскими буквами отмечены достоверно различающиеся в разных температурных режимах значения 
(множественные сравнения по тесту Краскела–Уоллиса, p < 0.01).
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тела особей, выращенных в разных фотопериодических условиях, значимые различия 
между самцами и между самками были обнаружены при темпера туре 28 °С, а при 
температуре 22 °С – только между самками (HSD-тест Тьюки: p < 0.004) (рис. 5). В экс-
перименте с поздним сбором имаго и яиц различия по массе тела и между самцами, и 
между самками из двух фотопериодических режимов оказались незначимыми (рис. 6).

В среднем в сумме по всем температурным режимам самки были достоверно круп-
нее самцов и при длинном, и при коротком дне в эксперименте с ранним сбором имаго 
и яиц (однофакторная ANOVA: p << 0.0001). В этом эксперименте значимые различия 
по массе тела между самцами и самками были обнаружены при температурах 24, 26 и 
28 °С в обоих фотопериодических режимах (HSD-тест Тьюки: p < 0.004). В экспери-
менте с поздним сбором имаго и яиц самки были достоверно крупнее самцов в среднем 
в сумме по всем температурным режимам только в длиннодневных условиях (одно-
факторная ANOVA: p << 0.0001). При этом значимые различия по массе тела между 
самцами и самками были выявлены только при температуре 26 °С. В том же экспери-
менте при коротком дне различия по массе тела между самками и самцами были на 
границе значимости (однофакторная ANOVA: p < 0.02).

Таблица 5. Продолжительность развития (в сутках) преимагинальных стадий клопа Graphosoma 
lineatum (L.) из брянской популяции в различных температурных и фотопериодических 
условиях.

Температура (°С) Длина 
дня (ч) Яйца N1 Личинки Полный 

онтогенез N2

Заданная Реальная

Ранний сбор имаго и яиц (2016 г.)
20 19.7 12 12.3 ± 0.87a 12 48.1 ± 2.95a* 60.2 ± 2.83a* 16

20.0 18 12.5 ± 0.66a 13 56.0 ± 4.85a* 68.4 ± 4.72a* 22
22 21.6 12 9.1 ± 0.62b 14 32.8 ± 1.99b* 41.7 ± 1.94b* 42

21.9 18 9.3 ± 0.75b 13 38.7 ± 2.42b* 48.1 ± 2.34b* 39
24 22.8 12 7.3 ± 0.63c 13 30.3 ± 1.78c* 37.7 ± 1.86c* 63

23.8 18 7.3 ± 0.47c 14 28.1 ± 1.38c* 35.4 ± 1.33c* 61
26 25.8 12 5.9 ± 0.83d 14 20.0 ± 1.12d* 25.8 ± 1.05d* 72

26.0 18 5.7 ± 0.48d 13 23.3 ± 1.26d* 28.9 ± 1.55d* 47
28 28.2 12 4.9 ± 0.51e 12 17.4 ± 1.45e 22.1 ± 1.53e* 80

27.7 18 5.1 ± 0.51e 12 18.5 ± 0.99e 23.4 ± 1.05e* 91
Поздний сбор имаго и яиц (2015 г.)

20 19.9 12 13.3 ± 0.49a 7 46.4 ± 1.77a* 59.5 ± 1.69a* 8
19.9 18 13.0 ± 0.00a 6 53.1 ± 1.07a* 66.1 ± 1.07a* 7

22 21.8 12 9.3 ± 0.49b 7 32.1 ± 1.45b* 41.7 ± 1.40b* 16
21.9 18 9.4 ± 0.53b 7 36.7 ± 1.42b* 46.2 ± 1.36b* 20

24 24.0 12 7.0 ± 0.00c 7 24.1 ± 0.90c* 31.1 ± 0.90c* 24
23.9 18 7.2 ± 0.41c 6 26.3 ± 0.90c* 33.4 ± 0.91c* 25

26 26.2 12 6.1 ± 0.35d 8 19.4 ± 0.91d 25.1 ± 0.90d* 25
25.8 18 6.0 ± 0.00d 8 20.9 ± 0.47d 26.9 ± 0.47d* 14

28 28.1 12 5.0 ± 0.00e 8 16.6 ± 0.98e* 21.6 ± 0.98e* 35
28.0 18 5.0 ± 0.00e 8 17.7 ± 0.70e* 22.7 ± 0.70e* 16

П р и м е ч а н и е. Приведены средние значения ± стандартное отклонение. Разными латинскими 
буквами отмечены достоверно различающиеся значения в разных температурных условиях в пределах 
одного фотопериодического режима (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). Звездочкой отмечены достоверные 
различия между двумя фотопериодическими режимами (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). N1 – количество кладок. 
N2 – количество особей, завершивших развитие.
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В целом самки и самцы клопов были крупнее в эксперименте с поздним сбором 
имаго и яиц (2015 г.), чем в эксперименте с ранним сбором имаго и яиц (2016 г.) 
(F1, 681 = 148.8, p << 0.0001) (рис. 5 и 6).

Ни в одном экспериментальном режиме соотношение полов имаго значимо не от-
личалось от 1 : 1. Влияние температурных (F4, 78 = 0.3, p > 0.9) и фотопериодических 
(F1, 78 = 0.01, p > 0.9) условий на индекс полового диморфизма по массе тела оказалось 
недостоверным. Взаимодействие этих факторов также было незначимым (F4, 78 = 0.8, 
p > 0.5). 

Т е м п е р а т у р н ы е  н о р м ы  р а з в и т и я  п р е и м а г и н а л ь н ы х  с т а д и й. 
Параметры уравнения линейной регрессии скорости развития преимагинальных ста-
дий по температуре для брянской популяции клопа G. lineatum приведены в табл. 3. 
При сравнении результатов двух экспериментов продолжительность развития личи-
нок, как в короткодневных, так и длиннодневных фотопериодических условиях, досто-
верно не различалась в большинстве температур. Поэтому параметры термолабиль-
ности развития личинок в каждом фотопериодическом режиме были рассчитаны по 
объединенным для двух экспериментов данным.

По сравнению с личинками развитие яиц отличалось более высокой термолабильно-
стью (p < 0.01) (табл. 3). Температурный порог развития яиц был значимо ниже, чем 
у личинок, которые развивались в длиннодневных условиях (p < 0.01). Температурный 
порог развития личинок из длиннодневного режима был значимо выше, чем у личинок 
из короткодневного режима (p < 0.01), а значения коэффициентов линейной регрес-

Таблица 6. Продолжительность развития (в сутках) самок и самцов клопа Graphosoma lineatum 
(L.) из брянской популяции в различных температурных и фотопериодических условиях.

Температура (°С) Длина дня 
(ч) Самки N Самцы N

Заданная Реальная
Ранний сбор имаго и яиц (2016 г.)

20 19.7 12 46.9 ± 1.90 9 49.6 ± 3.51 7
20.0 18 57.1 ± 5.85 12 54.8 ± 3.12 10

22 21.6 12 32.4 ± 2.29 25 33.4 ± 1.28 17
21.9 18 38.3 ± 2.62 23 39.1 ± 1.83 15

24 22.8 12 30.0 ± 1.68 28 30.5 ± 1.85 35
23.8 18 28.0 ± 1.49 24 28.1 ± 1.33 37

26 25.8 12 20.0 ± 1.07 34 20.0 ± 1.17 38
26.0 18 23.2 ± 1.17 30 23.3 ± 1.45 17

28 28.2 12 17.4 ± 1.56 49 17.4 ± 1.28 30
27.7 18 18.4 ± 1.05 56 18.6 ± 0.88 35

Поздний сбор имаго и яиц (2015 г.)
20 19.9 12 46.2 ± 1.94 6 47.0 ± 1.41 2

19.9 18 53.0 ± 1.22 5 53.5 ± 0.71 2
22 21.8 12 31.8 ± 1.28 8 32.5 ± 1.60 8

21.9 18 36.5 ± 1.38 12 36.9 ± 1.55 8
24 24.0 12 23.8 ± 0.92 10 24.4 ± 0.84 14

23.9 18 26.1 ± 0.83 15 26.6 ± 0.97 10
26 26.2 12 19.4 ± 0.83 15 19.3 ± 1.06 10

25.8 18 20.8 ± 0.46 8 21.2 ± 0.41 6
28 28.1 12 16.6 ± 0.86 21 16.6 ± 1.16 14

28.0 18 17.6 ± 0.65 14 18.5 ± 0.71 2
П р и м е ч а н и е. Приведены средние значения ± стандартное отклонение. N – количество особей, 

завершивших развитие.
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сии скорости развития личинок по температуре достоверно не различались (табл. 3 и 
рис. 7). Значит, термолабильность их развития была практически одинаковой.

Сравнение параметров жизненного цикла клопов Graphosoma lineatum (L.) 
из санкт-петербургской и брянской популяций

В ы ж и в а е м о с т ь. Межпопуляционные различия по доле завершивших развитие 
яиц отсутствовали (H1, 335 = 0.01, p > 0.9), влияние фактора популяции на выживаемость 
личинок было на границе значимости (H1, 331 = 5.3, p > 0.02). Личинки клопов петер-
бургской популяции несколько лучше выживали в экспериментальных условиях.

Рис. 5. Масса тела самок и самцов клопа Graphosoma lineatum (L.) из брянской популяции 
в различных температурных и фотопериодических условиях в эксперименте 

с ранним сбором имаго и яиц (2015 г.).
По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – масса тела (мг). а – самки, 

б – самцы. Фотопериодические условия: 1 – длина дня 12 ч, 2 – длина дня 18 ч. Приведены средние 
значения. Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения. Разными латинскими 

буквами отмечены значения, достоверно различающиеся в разных температурных условиях 
в пределах одного фотопериодического режима (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). Звездочкой 
отмечены достоверно различающиеся между фотопериодическими режимами значения 

(HSD-тест Тьюки, p < 0.01).
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Р а з в и т и е  я и ц. По результатам дисперсионного анализа, продолжительность 
развития яиц у клопов из разных популяций, различалась (F1, 438 = 10.2, p < 0.001), 
хотя и достаточно слабо (см. табл. 1 и 5). Значимыми оказались различия только при 
температуре 20 °С (HSD-теста Тьюки, p < 0.0001). При 20 и 22 °С несколько бы-
стрее развивались яйца у клопов петербургской популяции, а при 26 и 28 °С – брян-
ской популяции. Взаимодействие факторов популяции и температуры было значимо 
(F4, 438 = 6.8, p < 0.0001). Значения температурного порога и коэффициента термо-
лабильности развития яиц были значимо выше у клопов из брянской популяции 
(p < 0.01) (см. табл. 3, рис. 8).

Рис. 6. Масса тела самок и самцов клопа Graphosoma lineatum (L.) из брянской популяции 
в различных температурных и фотопериодических условиях в эксперименте 

с поздним сбором имаго и яиц (2016 г.).
По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – масса тела (мг). а – самки, 

б – самцы. Фотопериодические условия: 1 – длина дня 12 ч, 2 – длина дня 18 ч. Приведены средние 
значения. Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения. Разными латинскими 

буквами отмечены значения, достоверно различающиеся в разных температурных режимах 
в пределах одного фотопериодического режима (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). Различия 

между фотопериодическими режимами недостоверны (HSD-тест Тьюки, p > 0.08).
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Р а з в и т и е  л и ч и н о к. Дисперсионный анализ не выявил достоверных межпо-
пуляционных различий по продолжительности развития личинок в экспериментах 
с ранним сбором имаго и яиц (см. табл. 1 и 5). Продолжительность развития личи-
нок клопов из двух популяций значимо различалась в длиннодневном фотопериоди-
ческом режиме при температуре 24 °С и в короткодневном – при температурах 22, 24 
и 28 °С (HSD-тест Тьюки: p < 0.008). Все эти различия не демонстрировали опреде-
ленной закономерности. Однако, взаимодействия факторов популяции и температуры 
(F4, 1142 = 6.1, p < 0.0001), а также трехфакторное взаимодействие температуры, фотопе-
риода и популяции оказались значимыми (F4, 1142 = 37.6, p < 0.0001).

В экспериментах с поздним сбором имаго и яиц личинки клопов петербургской по-
пуляции развивались медленнее личинок клопов брянской популяции во всех экспери-
ментальных режимах (F1, 1308 = 128.6, p << 0.0001, табл. 1 и 5). Достоверные различия 
по продолжительности развития личинок в длиннодневных фотопериодических усло-
виях были обнаружены при температурах 20, 22 и 24 °С (HSD-тест Тьюки, p < 0.0001), 
и различия на границе значимости в короткодневных фотопериодических условиях – 
при температурах 20 и 22 °С (HSD-тест Тьюки, p < 0.02). Взаимодействия факторов 
«популяция» и «фотопериод» (F1, 1308 = 17.7, p < 0.0001) и «популяция» и «температура» 
(F1, 1308 = 23.8, p < 0.0001) оказались значимыми.

В длиннодневных условиях в экспериментах с ранним сбором имаго и яиц не обна-
ружено значимых различий по температурным нормам развития личинок клопов из 
разных популяций, а в экспериментах с поздним сбором имаго и яиц коэффициент 
линейной регрессии и температурный порог развития личинок были значимо выше 
у клопов из петербургской популяции (p < 0.01).

Рис. 7. Температурные нормы развития личинок клопа Graphosoma lineatum (L.) 
из брянской популяции в различных фотопериодических условиях 

(данные по двум экспериментам объединены).
По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – скорость развития (сут-1). 

Фотопериодические условия: 1 – длина дня 12 ч, 2 – длина дня 18 ч. Приведены средние значения. 
Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения.
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В обоих экспериментах в короткодневных условиях развитие личинок клопов из 
петербургской популяции характеризовалось значимо более высокой термолабильно-
стью и температурным порогом (p < 0.01, см. табл. 3).

М а с с а  т е л а  и м а г о. В экспериментах с ранним сбором имаго и яиц в обо-
их фотопериодических режимах самки и самцы у клопов петербургской популяции 
были несколько крупнее, чем особи брянской популяции (F1, 1122 = 35.2, p << 0.0001) 
(рис. 9). В экспериментах с поздним сбором имаго и яиц крупнее оказались клопы из 
брянской популяции (F1, 1286 = 155.7, p << 0.0001) (рис. 10), а взаимодействия факторов 
«фотопериод» и «популяция» (F1, 1286 = 18.7, p < 0.0001) и «температура» и «популяция» 
(F4, 1286 = 8.4, p < 0.0001) были значимыми.

ОБСУЖДЕНИЕ

Основное влияние на жизнеспособность клопов G. lineatum из санкт-петербургской 
и брянской популяций оказывают температурные условия существования. Выжива-
емость личинок снижается с понижением температуры, при этом устойчивость кло-
пов более северной петербургской популяции к пониженным температурам оказалась 
выше.

Межпопуляционная изменчивость параметров термолабильности 
развития яиц клопа Graphosoma lineatum (L.)

Фотопериодические условия не оказывают влияния на продолжительность и термо-
лабильность развития яиц у клопов ни петербургской, ни брянской популяции. Это 
было отмечено и у других видов (Кучеров, Кипятков, 2011а; Лопатина и др., 2011а; 
Kutcherov et al., 2011, 2018; Lopatina et al., 2007). Термолабильность развития яиц 

Рис. 8. Межпопуляционные различия температурных норм развития яиц клопа Graphosoma 
lineatum (L.) (данные для двух фотопериодических режимов 

и двух экспериментов объединены).
По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – скорость развития (сут-1). 

Популяции: 1 – санкт-петербургская, 2 – брянская. Приведены средние значения. 
Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения.
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выше, чем у личинок, что характерно для большинства исследованных насекомых (на-
пример, Лопатина и др., 2011в; Kipyatkov, Lopatina, 2015; Kutcherov, 2015, 2016, и др.)

Нами выявлены межпопуляционные различия по температурным нормам разви-
тия яиц. Для клопов более южной брянской популяции характерны более высокие 
термолабильность и температурный порог развития яиц. Линии регрессии скорости 
развития яиц по температуре для клопов из двух популяций пересекаются при 25 °С 
(рис. 8). Яйца клопов из более северной петербургской популяции развиваются бы-
стрее, чем яйца клопов из более южной брянской популяции, при температурах 20 и 
22 °С и медленнее – при температурах 26 и 28 °С. Вероятно, более низкая термола-
бильность развития яиц у клопов из петербургской популяции, которая будет благо-
приятствовать более быстрому их развитию при температурах ниже 25 °С, может быть 
выгодна в начале лета, когда в Ленинградской области еще достаточно прохладно. 
Клопы откладывают яйца открыто на листья растений, поэтому суточные колебания 
температуры могут оказать существенное влияние на их развитие. Сравнение значи-
тельно более удаленных друг от друга популяций позволило бы точнее ответить на 
вопрос о существовании межпопуляционной изменчивости по температурным нормам 
развития яиц у клопов G. lineatum и закономерностях проявления такой изменчивости. 
Ранее отчетливая межпопуляционная изменчивость по температурным нормам разви-

Рис. 9. Межпопуляционные различия по массе тела самок и самцов клопа Graphosoma 
lineatum (L.) в различных температурных и фотопериодических условиях 

по результатам эксперимента с ранним сбором имаго и яиц (2016 г.).

По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – масса тела (мг). а – самцы при коротком 
дне, б – самки при коротком дне ч, в – самцы при длинном дне, г – самки при длинном дне. 

Популяции: 1 – санкт-петербургская, 2 – брянская. Приведены средние значения. 
Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения. Звездочкой отмечены 

достоверные различия между двумя популяциями (HSD-тест Тьюки, p < 0.01). 
Для наглядности символы сдвинуты относительно оси абсцисс.
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тия яиц была обнаружена у клопа-солдатика Pyrrhocoris apterus (Кипятков, Лопатина, 
2010). Межпопуляционная изменчивость по параметрам термолабильности развития 
у яиц может оказаться менее выраженной, чем у личинок, так как яйца значительно 
быстрее развиваются и различия по продолжительности их развития бывают крайне 
незначительны и трудноуловимы при суточных учетах. Кроме того, у некоторых ви-
дов насекомых развитие яиц происходит в подстилке или почве, где температура более 
ровная и может слабо различаться на разных географических широтах (Лопатина и др., 
2011б, 2011в).

Межпопуляционная и сезонная изменчивость параметров термолабильности 
развития личинок клопа Graphosoma lineatum (L.)

Фотопериодические условия оказывают влияние на скорость развития личинок: 
личинки клопов из двух популяций развиваются быстрее в короткодневных фото-
периодических условиях, чем в длиннодневных, во всех температурных режимах 
(см. рис. 3 и 7). При коротком дне наблюдается изменение температурных норм раз-
вития личинок у клопов петербургской популяции в эксперименте с поздним сбором 
имаго и яиц (2014 г.) и у клопов брянской популяции по результатам двух эксперимен-
тов. Происходит снижение температурного порога при сохранении термолабильности 
развития (и суммы градусо-дней), т. е. параллельный перенос линии регрессии ско-
рости развития по температуре в левую часть графика (см. рис. 3 и 7). Это означает, 

Рис. 10. Межпопуляционные различия по массе тела самок и самцов клопа Graphosoma 
lineatum (L.) в различных температурных и фотопериодических условиях 

по результатам эксперимента с поздним сбором имаго и яиц (2014 и 2015 гг.).

По горизонтальной оси – температура (°С). По вертикальной оси – масса тела (мг). а – самцы 
при коротком дне, б – самки при коротком дне, в – самцы при длинном дне, г – самки при длинном дне. 

Популяции: 1 – санкт-петербургская, 2 – брянская. Приведены средние значения. 
Вертикальными линиями обозначены стандартные отклонения. Звездочкой отмечены 

достоверные различия между двумя популяциями (HSD-тест Тьюки, p < 0.01).
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что ускорение развития происходит диспропорционально. При низкой температуре 
оно больше, чем при высокой, и составляет в среднем от 15 % при 20 °С до 7 % при 
28 °С у клопов петербургской популяции и от 16 % при 20 °С до 4 % при 28 °С у клопов 
брянской популяции.

Можно предположить, что появление подобной фотопериодической модификации 
температурных норм развития личинок имеет экологическое значение. Ближе к осени 
при уменьшении длины дня и снижении среднесуточных температур диспропорцио-
нальное ускорение развития позволяет клопам обеих популяций развиваться быстрее 
при относительно низких температурах конца лета – начала осени, успешно завершить 
онтогенез и уйти на зимовку на стадии имаго.

Фотопериодическая пластичность температурных норм развития личинок у клопов 
петербургской популяции в эксперименте с ранним сбором имаго и яиц (2016 г.) про-
является по-иному. Коэффициент термолабильности и температурный порог развития 
личинок ниже при длинном дне, чем при коротком (см. табл. 3), т. е., скорость развития 
личинок в длиннодневных условиях менее чувствительна к изменениям температуры. 
Ускорение развития личинок при коротком дне в этом случае составляет от 11 % при 
20 °С до 14 % при 28 °С, т. е. происходит более равномерно при всех температурах. 

Сравнение результатов экспериментов с ранним и поздним сбором имаго и яиц по-
казало, что у клопов брянской популяции различия по скорости развития личинок 
отсутствуют в обоих фотопериодических режимах, а у клопов петербургской попу-
ляции скорость развития личинок различается только в длиннодневных условиях 
(см. табл. 1). Корм и особенности содержания личинок были одинаковыми во всех 
экспериментах, различались только сроки сбора имаго в природе и сроки сбора от-
кладываемых самками в лаборатории яиц. В 2014 г. мы накапливали яйца в период 
с 1 по 11 июля (поздний сбор), а в 2016 г. – с 6 по 24 июня (ранний сбор), т. е. в сред-
нем почти на месяц раньше. Можно предположить, что различия в физиологическом 
возрасте имаго каким-то образом сказываются на скорости развития появляющихся из 
яиц личинок в длиннодневном фотопериодическом режиме. В короткодневном режи-
ме родительское влияние замаскировано воздействием фотопериодических условий. 
Личинки, которые появляются из яиц, отложенных самками в первой половине июня 
(ранние личинки), будут развиваться в длиннодневных условиях. Более высокая ско-
рость их развития при относительно низких температурах (при 20 и 22 °С), наблюда-
ющихся в Ленинградской обл. в начале лета, будет адаптивно выгодной. Для разви-
тия ранних личинок характерны более низкая термолабильность (меньшим был угол 
наклона линии регрессии скорости развития по температуре к оси абсцисс) и более 
низкий температурный порог развития, чем у поздних личинок (см. рис. 3, табл. 3). 
Следовательно, в длиннодневных условиях скорость развития ранних личинок менее 
чувствительна к изменениям температуры. Поздние личинки развиваются быстрее при 
относительно высоких температурах (26 и 28 °С), характерных для первой половины 
июля, когда длина светового дня еще только начинает уменьшаться. Термолабильность 
и температурный порог их развития повышаются, т. е. скорость развития поздних ли-
чинок постепенно становится более чувствительной к изменениям температуры даже 
при длинном дне. При уменьшении длины дня происходит дальнейшее изменение нор-
мы реакции скорости развития на температуру. Скорость развития личинок возрастает 
во всем диапазоне температур без изменений термолабильности развития, т. е. угол 
наклона линии регрессии к оси абсцисс не изменяется, а температурный порог разви-
тия понижается (см. рис. 3). Ранее сходное родительское влияние на скорость развития 
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и роста личинок было отмечено нами у клопа Palomena prasina из Ленинградской об-
ласти (Гусев, Лопатина, 2018).

Можно предположить, что для клопов из северной петербургской популяции сезон-
ные изменения температурных норм развития, вызванные родительским влиянием, 
могут иметь большее значение, чем для клопов из более южной брянской популя-
ции, поскольку период благоприятных для развития температур на севере становит-
ся короче. Поэтому результаты экспериментов с ранним и поздним сборами имаго и 
яиц для клопов из брянской популяции практически совпадают и в длиннодневных, 
и в короткодневных условиях.

В эксперименте с ранним сбором имаго и яиц в длиннодневном фотопериодическом 
режиме температурные нормы развития личинок клопов из двух популяций практи-
чески не различаются (см. табл. 3). В эксперименте с поздним сбором имаго и яиц 
термолабильность и температурный порог развития личинок у клопов из петербург-
ской популяции выше, чем из брянской популяции. Если при температурах ниже 
28 °С клопы из более южной популяции развиваются быстрее, чем клопы из северной 
популяции, то, вероятно, при температурах выше 28 °С, которые могут наблюдаться 
в Ленинградской обл. во второй половине июля, клопы петербургской популяции бу-
дут развиваться быстрее брянских. В короткодневных условиях термолабильность и 
температурный порог развития личинок также оказались выше у клопов из северной 
популяции. Таким образом, во второй половине лета и в начале осени высокая термо-
чувствительность и температурный порог развития личинок могут позволить клопам 
из северной популяции развиваться быстрее клопов из южной популяции при темпера-
турах, превышающих 28 °С.

По результатам наших исследований, проведенных в парке «Сергиевка» (см. 
табл. 4), клопы могут выбирать хорошо прогреваемые биотопы и прогреваться на солн-
це до температур, превышающих 30 °С, даже в конце августа. Способность улавливать 
солнечную инсоляцию и пластичность температурных норм развития обеспечивают 
клопу G. lineatum возможность успешно выживать в климатических условиях Ле-
нинградской обл. Способность к баскингу у клопов была продемонстрирована нами 
и в других исследованиях (Гусев, Лопатина, 2018). Таким образом, повышение термо-
чувствительности развития личинок этого термофильного вида является адаптацией 
к обитанию на севере ареала. Повышение температурного порога и термолабильности 
развития личинок клопов из более северных популяций было обнаружено у клопа-
солдатика Pyrrhocoris apterus (Кипятков, Лопатина, 2010).

Межпопуляционные различия по массе тела и проявлению температурной 
и фотопериодической пластичности массы у клопа Graphosoma lineatum (L.)

По результатам двух экспериментов различия по массе тела у клопов из двух по-
пуляций оказались разнонаправленными. В экспериментах с ранним сбором имаго и 
яиц несколько крупнее были клопы петербургской популяции (см. рис. 9), а в экспе-
риментах с поздним сбором имаго и яиц наблюдалась обратная картина: клопы брян-
ской популяции оказались крупнее во всех экспериментальных режимах (см. рис. 10). 
Поэтому без проведения морфометрических измерений клопов, собранных в есте-
ственной среде, невозможно сделать вывод о существовании или отсутствии межпопу-
ляционных различий по размерам тела у G. lineatum.

Мы показали, что ни температурные, ни фотопериодические условия не влияют на 
соотношение полов и индекс полового диморфизма по массе тела.
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Масса тела клопов G. lineatum из петербургской и брянской популяций увеличивает-
ся с ростом температуры в обоих фотопериодических режимах (см. рис. 2, 5, 6), при-
чем у клопов из северной популяции эта тенденция выражена более отчетливо. Такая 
закономерность противоречит правилу, согласно которому у эктотермных организмов 
возрастание температуры в экспериментальных условиях должно вести к уменьшению 
размеров тела («temperature–size rule»: Atkinson, 1994). Известно, что температурная 
пластичность массы тела может по-разному проявляться у насекомых под влиянием 
абиотических (например, длины дня: Kutcherov et al., 2011; Кучеров, Кипятков, 2011б; 
Лопатина и др., 2011а; Рыжкова, Лопатина, 2015а, 2015б) и биотических (например, 
пищи: Diamond, Kingsolver, 2010) факторов и различаться у особей из разных геогра-
фических популяций (Лопатина и др., 2011в; Hassall, 2013; Kutcherov et al., 2015; Рыж-
кова, Лопатина, 2015а, 2015б).

У клопов G. lineatum из обеих популяций более быстрое развитие личинок в ко-
роткодневном фотопериодическом режиме сопровождается снижением массы тела 
(см. рис. 2, 5, 6). Появление более мелких особей в условиях короткого дня, под влия-
нием которого происходит ускорение развития особей, широко распространено у че-
шуекрылых (Nylin et al., 1995; Gotthard, 1998; Рыжкова, Лопатина, 2015а, 2015б). Од-
нако чаще зимующие особи, развивающиеся в короткодневных условиях, имеют более 
крупные размеры тела (Danks, 1987), поскольку происходит накопление питательных 
веществ перед диапаузой (Tauber et al., 1986). Вероятно, для клопов может оказаться 
выгоднее успеть завершить онтогенез, даже не достигнув максимальной массы, так 
как есть возможность до наступления холодов продолжать питаться и накапливать пи-
тательные вещества для зимовки. Кроме того, личинки, не успевшие перелинять на 
имаго, погибнут, а более мелкие особи будут иметь шанс перезимовать и оставить на 
следующий год потомство.

Во всех экспериментальных режимах самки клопа G. lineatum из обеих популяций 
крупнее самцов (см. рис. 2, 5, 6), что характерно для большинства видов членистоно-
гих (Stillwell et al., 2010).

Межпопуляционные и межполовые различия по степени фотопериодической пла-
стичности массы тела у клопа G. lineatum отсутствуют. Разница по массе тела в двух 
фотопериодических условиях для самок и самцов клопов из санкт-петербургской по-
пуляции составляет от 4 до 25 % и от 6 до 26 % в зависимости от температурного 
режима, а для самок и самцов клопов из брянской популяции – от 6 до 25 % и от 5 
до 22 % соответственно. Предыдущие исследования показали, что фотопериодическая 
пластичность массы тела насекомых может по-разному проявляться у самок и самцов 
и различаться у особей из разных географических популяций. Пластичность массы 
тела оказалась более выражена у самок жука-листоеда Gastrophysa viridula (Кучеров, 
Кипятков, 2011б), а также у бабочки Inachis io из петербургской популяции (Рыжкова, 
Лопатина, 2015а). У бабочки Inachis io из брянской популяции более пластичной была 
масса тела самцов (Рыжкова, Лопатина, 2015б).

ВЫВОДЫ

1. Впервые описана новая форма пластичности температурных норм развития насе-
комых – диспропорциональное ускорение развития в короткодневных фотопериоди-
ческих условиях. При низких температурах ускорение развития проявляется сильнее, 
чем при высоких температурах. При этом термолабильность развития не меняется, 
а температурный порог понижается.
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2. Высказано предположение о существовании родительского влияния на развитие 
личинок у петербургской популяции клопов, которое может вызвать сезонные измене-
ния температурных норм развития в длиннодневных фотопериодических условиях – 
повышение температурного порога и термолабильности развития у поздних личинок.

3. Обнаружено существование межпопуляционной изменчивости температурных 
норм развития яиц и личинок у клопа G. lineatum: более низкие значения коэффи-
циента термолабильности и температурного порога развития у яиц и более высокое 
значение этих же параметров у поздних личинок клопов петербургской популяции по 
сравнению с клопами брянской популяции. Температурные нормы развития ранних 
личинок клопов из двух популяций практически не различаются.

4. Для клопов из обеих популяций характерно возрастание массы тела с повышением 
температуры. Межпопуляционные и межполовые различия по степени фотопериоди-
ческой пластичности массы тела у G. lineatum отсутствуют.

5. Результаты исследования подтверждают наши представления о том, что темпера-
турные нормы развития насекомых могут проявлять фенотипическую пластичность в 
течение сезонного цикла развития в зависимости от календарных сроков откладки яиц, 
фотопериодических условий, качества корма и других факторов, а также демонстриро-
вать межпопуляционную изменчивость в пределах ареала.
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S U M M A R Y

The temperature dependence of the developmental rate of ectothermal organisms may change under 
the infl uence of abiotic and biotic environmental factors modifying the thermal reaction norms for 
development – the temperature threshold and the regression coeffi  cient, i. e. the degree of thermal 
sensitivity of development, and the sum of degree-days.

A similar manifestation of the phenotypic plasticity of the thermal reaction norms for development 
is described in many species of insects. In this investigation, we studied the eff ect of photoperiodic 
conditions on the development of the bug Graphosoma lineatum (L.) from the St. Petersburg (59.9° N) 
and Bryansk (53.2° N) populations.

With the bugs from each population, two experiments were performed, the experimental material 
for which diff ered in terms of the period of the adult collection in nature. Two photoperiodic regimes 
were used (12 and 22 hours of light per day, for the St. Petersburg population, and 12 and 18 hours 
of light per day, for the Bryansk population) and fi ve constant temperatures (20, 22, 24, 26 and 
28 °С) in each photoperiodic regime. In none of the experiments, photoperiodic conditions did aff ect 
the development of eggs. In the short-day conditions, a disproportionate, i. e., more pronounced at low 
temperatures, acceleration of larval development was observed in bugs from the Bryansk population (in 
two experiments) and in bugs from the St. Petersburg population (in the experiment with late collection 
of adults). Therefore, in the short-day conditions, the thermal sensitivity of development and the sum 
of degree-days did not change, and the temperature threshold became lower. In the bugs of the St. 
Petersburg population under long-day conditions, the diff erences in the thermal reaction norms for 
larval development were found in experiments with the «early» and «late» collection of adults in nature, 
which is probably due to the diff erences in the physiological age of the parental individuals. Thus, in the 
bug G. lineatum, depending on the calendar dates of egg laying and photoperiodic conditions, during 
the summer season the thermal reaction norms for larval development manifest phenotypic plasticity. 
Interpopulation diff erences in the thermal reaction norms for development of eggs and larvae were 
found. Bugs from both populations manifested an increase of the body weight with rising temperature.


