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Фенотипическая пластичность температурных норм развития (ТНР) насекомых (температур-
ного порога, коэффициента термолабильности, суммы градусодней) обеспечивает тонкую под-
стройку сезонного цикла к локальным условиям местообитаний, изменяя характер зависимости 
скорости развития от температуры. В различных географических популяциях пластичность ТНР 
может проявляться по-разному. Мы исследовали фотопериодическую и трофическую пластич-
ность ТНР, веса и линейных размеров имаго азиатской божьей коровки Harmonia axyridis из 
иркутской (автохтонной) и сочинской (инвазионной) лабораторных популяций. В эксперименте 
использовали 4 температурных (17, 20, 24 и 28 °C), 2 фотопериодических (10 и 16 ч света в сут-
ки) режима и 2 диеты для выкармливания личинок (замороженные яйца зерновой моли Sitotroga 
cerealella и личинки и имаго персиковой тли Myzus persicae), т. е. 16 комбинаций условий для 
каждой популяции. Развитие яиц проходило при температуре 20 °C, по вариантам эксперимента 
распределяли личинок 1 возраста. В обоих фотопериодических режимах питание менее пригод-
ным кормом (яйцами зерновой моли) и в той, и в другой популяциях вызывало н  еодинаковое 
в разных температурных режимах замедление преимагинального развития, более выраженное 
при низкой температуре. Наблюдалось также повышение температурных порогов преимаги-
нального развития. При питании личинок яйцами зерновой моли у H. axyridis иркутской по-
пуляции термолабильность преимагинального развития понижалась (уменьшался угол наклона 
линии регрессии скорости развития по температуре к оси абсцисс, что является показателем 
снижения температурной чувствительности развития), а у жуков сочинской популяции – не из-
менялась (угол наклона линии регрессии к оси абсцисс оставался постоянным). У H. axyridis ир-
кутской популяции фотопериодическая пластичность ТНР практически отсутствовала. У жуков 
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сочинской популяции короткодневный режим вызвал снижение температурного порога и тем-
пературной чувствительности развития при выкармливании личинок как тлями, так и яйцами 
моли: при температуре 17 и 20 °C развитие в условиях короткого дня протекало быстрее, чем 
в условиях длинного дня, а при 28 °C, напротив, несколько медленнее. У H. axyridis из исследо-
ванных популяций в зависимости от фотопериодических условий выращивания личинок и их 
корма температурная пластичность веса имаго (и длины заднего бедра) проявлялась по-разному 
и в разной степени. С ростом температуры вес имаго мог уменьшаться, увеличиваться или оста-
ваться постоянным. Несмотря на достаточно длительное разведение в лаборатории, популяции 
H. axyridis из Сочи и Иркутска сохранили различия в физиологических реакциях на фотоперио-
дические условия и диету личинок.

Ключевые слова: Harmonia axyridis, Coccinellidae, температура, фотопериод, пища, скорость 
развития, вес, температурные нормы развития, фенотипическая пластичность.
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Ключевую роль в регуляции сезонного развития насекомых и других эктотермных 
животных играют температурные условия местообитаний. От температуры окружаю-
щей среды зависят скорость роста, масса тела, плодовитость, выживаемость особей 
и другие особенности жизненного цикла. Под влиянием биотических и абиотических 
факторов среды обитания все перечисленные показатели проявляют фенотипическую 
пластичность, которая обеспечивает приспособление организмов к локальным клима-
тическим условиям (Angiletta, 2009; Liefting et al., 2009; Bouton et al., 2011). Для опи-
сания фенотипической пластичности используют такое понятие, как норма реакции 
(Groeters, 1992; Stearns, 1992; Nylin, 1994; Roff , 2002). Норма реакции скорости разви-
тия насекомых на температуру в диапазоне благоприятных для жизнедеятельности 
температур, которые наиболее часто наблюдаются в характерных для них естествен-
ных местообитаниях (Ikemoto, Takai, 2000), на графике отображается прямой линией, 
т. е. при повышении температуры в пределах заданного интервала скорость развития 
линейно возрастает. Подобную зависимость обычно описывают с помощью уравне-
ния линейной регрессии R = a + bT, где R – скорость развития (величина, обратная 
продолжительности развития), a (константа, или интерсепта) – точка пересечения 
графика с осью ординат, b – коэффициент линейной регрессии, T – температура. Коэф-
фициент линейной регрессии b, или коэффициент термолабильности развития (Ко-
жан чиков, 1961; Медников, 1966, 1987), который равен тангенсу угла наклона линии 
регрессии к оси абсцисс, является мерой термолабильности, или температурной чув-
ствительности развития. Чем больше (или меньше) значение коэффициента, т. е. чем 
больше (или меньше) угол наклона линии регрессии к оси абсцисс, тем быстрее (или 
медленнее) происходит изменение скорости развития с изменением температуры, т. е., 
тем выше (или ниже) термолабильность, или термочувствительность развития. Таким 
образом, по изменению угла наклона линии регрессии к оси абсцисс на графике мы 
можем судить об изменении температурной чувствительности развития, т. е. об изме-
нении нормы реакции скорости развития на температуру. Обратная величина коэффи-
циента регрессии – это сумма эффективных температур, или сумма градусодней 
(Кипятков, Лопатина, 2010). Она соответствует сумме температур выше порога разви-
тия, необходимой для завершения развития (Медников, 1966; Ratte, 1985; Groeters, 
1992; Atkinson, 1994). Линия регрессии пересекает ось абсцисс в точке, обозначающей 
нижний температурный порог развития, т. е. температуру, при которой скорость разви-
тия близка к нулю. Температурный порог, коэффициент термолабильности и сумма 
градусодней (параметры термолабильности развития) характеризуют температурные 
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нормы развития в случае использования линейной модели для описания температур-
ной зависимости скорости развития.

Влияние фотопериодических условий и пищевого рациона на скорость и темпера-
турные нормы развития преимагинальных стадий, а также на вес и размер имаго, от-
мечено у десятков видов насекомых из разных отрядов (Nylin, 1994; Padua et al., 1996; 
Gotthard, 1998, 2004; Gotthard et al., 2000; Petersen et al., 2000; Honěk et al., 2002; Saska, 
Honĕk, 2003; Kingsolver et al., 2006, 2007; Aksit et al., 2007; Diamond, Kingsolver, 2010; 
Couret, Benedict, 2014; Pazyuk et al., 2014). Установлено, что в зависимости от фотопе-
риодических условий и корма чувствительность скорости развития особей к измене-
ниям температуры окружающей среды может повышаться, понижаться или оставаться 
постоянной. Например, короткодневные режимы при одних температурах могут уско-
рять (или замедлять) развитие по сравнению с длиннодневными режимами, а при дру-
гих температурах оказывать противоположное действие (Lopatina et al., 2007). При 
этом значения нижнего температурного порога развития и коэффициента линейной 
регрессии могут возрасти или уменьшиться. Соответственно изменится взаимное рас-
положение линий регрессии скорости развития по температуре на графике, описываю-
щем норму реакции в различных фотопериодических условиях (или при разных 
пищевых рационах). Это означает, что в ответ на изменение длины дня в течение сезо-
на или при использовании насекомыми того или иного корма в зависимости от его до-
ступности в разные годы может наблюдаться модификация температурных норм 
развития. К настоящему времени выявлено большое разнообразие форм модификации 
температурных норм развития и продемонстрировано широкое распространение фе-
нотипической пластичности параметров термолабильности развития у насекомых 
(Кучеров, Кипятков, 2011а; Лопатина и др., 2011а; Kutcherov et al., 2011, 2015, 2018, 
2019; Lopatina et al., 2014; Резник, Войнович, 2015; Рыжкова, Лопатина, 2015а, 2015б; 
Лопатина, 2018; Гусев, Лопатина, 2018; Лопатина, Гусев, 2019). Кроме того, показано, 
что фотопериодическая и трофическая пластичность температурных норм развития 
может по-разному проявляться в разных географических популяциях (Nakamura, 2002; 
Diamond, Kingsolver, 2012; Kutcherov et al., 2015).

ОБЪЕКТ ИССЛЕДОВАНИЯ

В качестве объекта исследования нами была выбрана хищная азиатская божья ко-
ровка Harmonia axyridis, широко распространенный вид, образующий инвазионные 
и автохтонные популяции. Эту коровку широко использовали и продолжают использо-
вать для биологической борьбы с вредными насекомыми в различных агроценозах 
(Koch, 2003; Белякова, Балуева, 2007; Koch, Galvan, 2008), однако в конце XX в. она 
стала проникать в естественные сообщества. В настоящее время инвазионные популя-
ции отмечены в природных условиях более чем в 40 странах Европы, Америки и Аф-
рики (Lombaert et al., 2010; Brown et al., 2011; Sloggett, 2012; Roy et al., 2016; Raak-van 
den Berg et al., 2017). Недавно инвазионные популяции H. axyridis появились в некото-
рых районах российского Кавказа (Belyakova, Reznik, 2013; Коротяев, 2013; Ukrainsky, 
Orlova-Bienkowskaja, 2014; Orlova-Bienkowskaja et al., 2015). В России существуют 
природные популяции H. axyridis на Дальнем Востоке и в Сибири. Показано, что 
H. axyridis из инвазионных европейских популяций помимо тлей может питаться 
представителями различных групп сосущих (Sternorrhyncha, Heteroptera, Thysanoptera) 
и листогрызущих насекомых (Coleoptera, Lepidoptera), а также пыльцой, нектаром 
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и фруктами, т. е. является достаточно широким полифагом (обзор литературы 
см.: Honĕk et al., 2019).

Проведено немало исследований по влиянию пищи и длины дня на продолжитель-
ность развития преимагинальных стадий, вес имаго, плодовитость, выживаемость 
и другие параметры жизненного цикла H. axyridis. Показано, что в зависимости от ко-
личества и качества корма все перечисленные показатели могут значительно варьиро-
вать (Ueno, 2003; Soares et al., 2004; Phoofolo et al., 2009; Santos et al., 2009; 
Castro-Guedes et al., 2016; Ricupero et al., 2020). Данные о влиянии фотопериодических 
режимов на параметры жизненного цикла противоречивы. В одних работах ускорение 
личиночного развития H. axyridis вызывают длиннодневные условия (Berkvens et al., 
2008), а в других – короткодневные (Резник и др., 2015). В первом случае исследова-
ния проводили при температуре 23 °C, а во втором – при 20 °C. Это наводит на мысль 
о возможности разнонаправленного действия фотопериодических условий в зависи-
мости от использованного температурного режима, т. е. о существовании фотоперио-
дической пластичности температурных норм развития у H. axyridis. Мета-анализ 
данных по продолжительности развития преимагинальных стадий азиатской божьей 
коровки из разных популяций показал, что в целом короткодневные фотопериодиче-
ские режимы могут ускорять развитие (Raak-van den Berg et al., 2017). Было также 
установлено, что влияние трофического фактора и фотопериодических условий на 
продолжительность развития может проявляться по-разному в разных популяциях 
H. axyridis (Резник и др., 2015; Reznik et al., 2015a, 2015b; Ovchinnikova et al., 2016; 
Raak-van den Berg et al., 2017). Внедряясь в естественные сообщества, H. axyridis вы-
тесняет автохтонных афидофагов и вызывает снижение их видового разнообразия (об-
зор литературы см.: Honĕk et al., 2019), поэтому дальнейшее изучение степени 
пластичности параметров жизненного цикла у особей из автохтонных и инвазионных 
популяций представляется весьма актуальным.

Целью нашего исследования была проверка гипотезы о существовании межпопуля-
ционных различий в изменчивости характера фотопериодической и трофической пла-
стичности температурных норм развития и веса имаго между иркутской (автохтонной) 
и сочинской (инвазионной) популяциями H. axyridis.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Эксперименты проводили в Лаборатории экспериментальной энтомологии и теоретических 
основ биометода Зоологического института РАН (ЗИН) с лабораторными популяциями 
H. axyridis, которые ранее уже были использованы в исследованиях (Ovchinnikova et al., 2016; 
Резник и др., 2017, 2019). «Автохтонная» популяция происходила от 420 имаго, собранных 
в окрестностях Иркутска (52.3° с. ш., 104.3° в. д.), «инвазионная» – от 670 имаго, собранных 
в Сочи (43.6° с. ш., 39.6° в. д.). Как уже отмечено во введении, юг Сибири входит в первичный 
ареал H. axyridis, а на Северном Кавказе инвазионные популяции этой божьей коровки обнару-
жены недавно (Brown et al., 2011; Belyakova, Reznik, 2013; Коротяев, 2013; Orlova-Bienkowskaja 
et al., 2015).

До начала проведения экспериментов жуков в течение 3 лет разводили в стандартных услови-
ях, предотвращающих индукцию диапаузы (температура 20–25 °C, длина светового дня 18 ч) 
и кормили персиковой тлей Myzus persicae (Sulz.) (Hemiptera: Aphididae), которая размножалась 
на проростках бобов Vicia faba L. Как было показано в предыдущих исследованиях, параметры 
фотопериодической реакции остаются стабильными в течение многих лет у десятков поколений 
H. axyridis при разведении в таких условиях (Reznik, Vaghina, 2011).
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Жуков из каждой лабораторной популяции H. axyridis группами по 40–50 особей помещали 
в стеклянные цилиндры диаметром 170 мм и высотой 250 мм и содержали при температуре 
20 °C и длине дня 16 ч, используя в качестве корма персиковую тлю M. persicae. Ежедневно про-
водили сбор яиц, отложенных самками на кусочки бумаги или листья бобов. В чашки Петри 
диаметром 90 мм помещали по одной кладке и содержали в тех же условиях, что и имаго. Таким 
образом, развитие яиц всегда проходило в одном и том же температурном и фотопериодическом 
режиме. Личинок первого возраста, отродившихся в течение суток из не мене е чем 20 кладок 
(одна когорта), рассаживали по одной в вентилируемые чашки Петри диаметром 60 мм и случай-
ным образом распределяли по экспериментальным режимам: температуры 17, 20, 24 и 28 °C 
(точность измерения ± 0.5°С) и фотопериоды 10 и 16 ч света в сутки. В каждом из восьми фото-
термических режимов для выкармливания личинок использовали две диеты: 1) замороженные 
яйца зерновой моли Sitotroga cerealella Oliv. (Lepidoptera, Gelechiidae), приклеенные 30%-ным 
водным раствором сахара к кусочку картона, или 2) личинок и имаго персиковой тли M. persicae, 
которых помещали в чашку Петри на проростке боба. Это означает, что для каждой исследуемой 
популяции было использовано по 16 различных комбинаций условий. В предыдущих исследова-
ниях было показано, что личинки могут развиваться при питании обоими видами корма, но 
кормление яйцами моли приводит к замедлению их развития (Резник и др., 2015). Для каждой 
популяции H. axyridis было прослежено развитие 4 или 5 когорт личинок, которых распределяли 
по всем вариантам эксперимента, помещая не менее 10 особей в каждую из 16 комбинаций фо-
тотермического и трофического режимов. Пищу личинкам предоставляли в избытке. В чашки 
Петри с личинками, которые питались замороженными яйцами зерновой моли, в качестве источ-
ника влаги помещали пробирки с водой, заткнутые ватным тампоном. Смертность личинок, оку-
кливание и выход имаго отмечали ежедневно. Сразу после отрождения определяли пол имаго 
и взвешивали их на лабораторных аналитических весах OHAUS PA-64C с точностью до 0.1 мг. 
Затем у предварительно обездвиженного (заморенного) жука отчленяли заднюю ногу и для 
оценки линейных размеров делали промер длины бедра с точностью до 0.025 мм, используя оку-
ляр-микрометр стереоскопического микроскопа МСП-2 (увеличение – 45×). Таким образом, для 
каждой выращенной особи из сочинской и иркутской популяций в каждом из 16 вариантов экс-
перимента были получены следующие параметры: продолжительность преимагинального раз-
вития (кроме времени развития яиц), пол, вес и длина заднего бедра.

Анализ данных по выживаемости и соотношению полов проводили с использованием много-
факторного пробит-анализа, попарное сравнение – с использованием критерия «хи-квадрат». 
Для анализа данных по продолжительности преимагинального развития, весу и линейному раз-
меру отрождающихся имаго применялся многофакторный дисперсионный анализ с предвари-
тельным ранжированием, для попарного сравнения – непараметрический критерий 
Краскела–Уоллиса. Корреляцию веса имаго и длины заднего бедра оценивали с применением 
коэффициента ранговой корреляции Спирмена при помощи программы SYSTAT 10.2.

Для вычисления всех параметров, характеризующих температурные нормы развития, опреде-
ляли скорость преимагинального развития каждой особи (R) как величину, обратную продолжи-
тельности ее развития (D): R = 1/D. После этого проводили регрессионный анализ по всей 
совокупности индивидуальных скоростей развития и вычисляли параметры уравнения линей-
ной регрессии (R = a + bT) и значение нижнего температурного порога с их статистическими 
ошибками (Campbell et al., 1974; Sokal, Rohlf, 1995). Сумму градусодней определяли как величи-
ну, обратную коэффициенту линейной регрессии (1/b). Все указанные вычисления и их первич-
ную статистическую обработку проводили в специально разработанной форме DevRate 4.4 
(© V. E. Kipyatkov 1998–2010), реализованной в приложении QuattroPro 9.0 (© Corel Corporation 
1998–2000). Несколько линий регрессии сравнивали с результатами теста на эквивалентность 
наклонов с вычислением критерия F и его значимости и проводили последующее попарное 
сравнение коэффициентов регрессии, констант и значений температурного порога с помощью 
теста MSD по методу Тьюки–Крамера (α = 0.05) (Sokal, Rohlf, 1995). Попарное сравнение значе-
ний суммы градусодней проводили по t-критерию Стьюдента (p < 0.5).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Выживаемость и соотношение полов

Выживаемость особей от момента появления личинок первого возраста до имаги-
нальной стадии в целом была весьма высокой. Она составила 96.4 (объем выборки 
(n) = 500) и 96.9 % (n = 486) для иркутской и сочинской популяций соответственно. 
Судя по результатам многофакторного пробит-анализа (табл. 1), достоверное влияние 
на выживаемость оказывало только взаимодействие факторов «корм» и «популяция». 
Действительно, выживаемость особей из иркутской популяции практически не зави-
села от корма личинок (р = 0.809): при питании яйцами зерновой моли она составила 
96.2 % (n = 236), а при питании тлями – 96.5 % (n = 264), в то время как у сочинской 
популяции была выявлена достоверная (р = 0.002) зависимость выживаемости от кор-
ма: при питании яйцами моли и тлями выживаемость составила соответственно 
94.0 % (n = 234) и 99.6 % (n = 252). В результате межпопуляционные различия были 
недостоверными (р = 0.277) при выкармливании личинок яйцами зерновой моли и до-
стоверными (р = 0.024) при выкармливания личинок тлями.

По результатам эксперимента в целом соотношение самок и самцов среди отрожда-
ющихся имаго было практически равным (51.1 % самок, n = 953). Как видно из 
табл. 1, на соотношение полов оказали очень слабое влияние (на грани достоверности) 
питание личинок, принадлежность особей к той или другой популяции и взаимодей-
ствие факторов «температура» и «фотопериод». Зато достоверность взаимодействия 
факторов «корм» и «популяция», как и в случае выживаемости, была высокой. Раз-
дельный пробит-анализ данных для особей из двух популяций показал, что среди жу-
ков из сочинской популяции, личинки которых питались тлями, доля самок была 
достоверно (р = 0.004) выше, чем среди жуков, личинки которых питались яйцами 
зерновой моли: 57.4 % (144 из 251 особей) и 44.1 % (97 из 220 особей) соответственно. 

Таблица 1. Влияние температуры, фотопериода и корма на выживаемость преимагинальных 
стадий и на соотношение полов у отродившихся имаго Harmonia axyridis (Pall.) из иркутской 
и сочинской популяций (результаты многофакторного пробит-анализа)

Фактор или сочетание факторов
Достоверность влияния

Выживаемость
(n = 986)

Соотношение полов
(n = 953)

Температура р = 0.874 р = 0.380
Фотопериод р = 0.103 р = 0.332
Корм р = 0.472 р = 0.031
Популяция р = 0.401 р = 0.047
Температура × фотопериод р = 0.296 р = 0.045
Температура × корм р = 0.083 р = 0.400
Температура × популяция р = 0.381 р = 0.296
Фотопериод × корм р = 0.651 р = 0.344
Фотопериод × популяция р = 0.126 р = 0.523
Корм × популяция р = 0.018 р = 0.003
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У особей из иркутской популяции эти различия были противоположными, хотя и не-
достоверными (р = 0.194): доля самок составила 48.2 % (123 из 255 особей) и 54.2 % 
(123 из 227 особей) для жуков, личинки которых питались соответственно тлями и яй-
цами зерновой моли. В результате при кормлении личинок тлями доля самок среди 
жуков из сочинской популяции была достоверно (р = 0.040) выше, а при кормлении 
яйцами – достоверно (р = 0.033) ниже, чем среди жуков из иркутской популяции.

Продолжительность развития

В табл. 2 приведены данные по продолжительности преимагинального развития 
самцов и самок H. axyridis из двух популяций, выращенных в различных эксперимен-
тальных условиях. Многофакторный дисперсионный анализ всей совокупности ран-

Таблица 2. Влияние фототермических условий и корма личинок на продолжительность 
преимагинального развития самцов и самок Harmonia axyridis (Pall.) из иркутской и сочинской 
популяций

Тем пе-
ра тура, 

°С

Длина 
дня, ч Корм

Продолжительность развития (средние арифметические 
и стандартные отклонения; в скобках указано 

число особей), сут

Самцы Самки

Иркутск Сочи Иркутск Сочи

17 10 Яйца 42.7 ± 6.4 (11) 41.5 ± 3.4 (20) 41.6 ± 4.3 (17) 41.4 ± 4.2 (11)

Тли 30.9 ± 1.4 (20) ** 32.4 ± 1.7 (20) 31.8 ± 1.4 (13) 31.6 ± 1.2 (14)

16 Яйца 43.9 ± 5.1 (13) 45.0 ± 2.8 (15) 44.4 ± 4.9 (18) 46.5 ± 2.3 (11)

Тли 31.7 ± 1.4 (17) *** 35.2 ± 2.4 (13) 32.9 ± 1.5 (16) ** 34.3 ± 1.7 (21)

20 10 Яйца 26.4 ± 2.4 (14) 27.8 ± 1.7 (18) 26.4 ± 2.2 (15) 27.6 ± 1.5 (16)

Тли 21.4 ± 1.2 (18) 22.0 ± 1.3 (22) 21.9 ± 1.2 (19) 22.3 ± 1.0 (17)

16 Яйца 27.3 ± 2.6 (19) ** 29.8 ± 2.0 (18) 29.4 ± 1.6 (11) 30.4 ± 2.0 (17)

Тли 22.8 ± 1.1 (18) 23.2 ± 1.0 (18) 22.0 ± 1.3 (17) ** 23.4 ± 0.8 (21)

24 10 Яйца 17.0 ± 1.4 (8) 18.3 ± 2.0 (10) 18.0 ± 1.6 (17) 18.3 ± 2.1(11)

Тли 14.9 ± 1.3 (12) 15.6 ± 0.8 (7) 14.6 ± 1.3 (14) 14.9 ± 1.1 (20)

16 Яйца 17.8 ± 1.5 (10) 18.4 ± 1.7 (14) 17.6 ± 1.7 (13) 17.8 ± 2.3 (10)

Тли 14.0 ± 1.0 (10) 14.5 ± 0.8 (6) 14.7 ± 1.2 (13) 15.3 ± 1.4 (21)

28 10 Яйца 13.6 ± 0.9 (15) 13.7 ± 1.6 (12) 14.2 ± 1.1 (15) ** 12.8 ± 1.0 (12)

Тли 11.8 ± 0.9 (17) 12.3 ± 1.1 (8) 12.0 ± 0.8 (18) 12.1 ± 1.1 (18)

16 Яйца 14.5 ± 1.6 (14) ** 12.9 ± 1.0 (16) 14.4 ± 1.0 (17) * 13.3 ± 1.2 (9)

Тли 11.5 ± 0.6 (20) 11.8 ± 1.1 (13) 11.9 ± 0.7 (13) 11.9 ± 0.8 (12)

П р и м е ч а н и е. Достоверность различий между популяциями для каждого параметра по критерию 
Краскела–Уоллиса: * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001. Все остальные различия указаны в тексте.
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жированных данных показал, что длительность преимагинального развития зависела 
в первую очередь от температурных условий и питания личинок (табл. 3). Влияние 
длины дня и различия между популяциями были намного слабее, а различие по про-
должительности развития между самцами и самками (по совокупности данных) оказа-
лось недостоверным. Следует также особо отметить высокую достоверность 
взаимодействия температуры с факторами «фотопериод», «корм» и «популяция»: оче-
видно, термолабильность продолжительности развития зависела от длины дня, харак-
тера питания и популяционной принадлежности особи. Статистически достоверно 
и весьма значительно также взаимодействие факторов «корм» и «популяция», следо-
вательно, относительная пригодность тлей и яиц зерновой моли для развития личинок 
из двух популяций была неодинаковой. Достоверным, хотя и относительно слабым, 
оказалось и взаимодействие факторов «пол» и «популяция». Остальные двухфактор-
ные взаимодействия были статистически недостоверны. Единственное достоверное из 
трехфакторных взаимодействий, не включенных в таблицу – взаимодействие темпера-
туры, популяции и корма (df = 3, F = 7.0, p < 0.001), свидетельствует о том, что трофи-
ческое влияние на термолабильность развития было разным у разных популяций. 

Сравнение средних позволило конкретизировать результаты дисперсионного анали-
за (табл. 2) У особей из обеих популяций продолжительность развития сокращалась 
с ростом температуры. Во всех температурных и фотопериодических режимах разви-
тие особей, питающихся яйцами зерновой моли, длилось дольше, чем у особей, пита-
ющихся тлями (сравнение по критерию Краскела–Уоллиса, p < 0.001). В тех случаях, 
когда межпопуляционные различия были достоверными, особи из сочинской популя-
ции при температурах 17–20 °C развивались дольше, а при 28 °C – быстрее, чем особи 
из иркутской популяции.

Сравнение длительности преимагинального развития в разных фотопериодических 
условиях при одном и том же температурном и пищевом режиме выявило достовер-
ные различия по средней продолжительности развития между особями из длинно-
дневного и короткодневного режимов только для самок и самцов сочинской популяции 
при температурах 17 и 20 °C после выкармливания личинок тлями и яйцами зерновой 
моли (сравнение по критерию Краскела–Уоллиса, p < 0.01 – 0.001). Во всех остальных 
случаях различия были недостоверными.

Температурные нормы развития

Поскольку мы не выявили достоверных различий в продолжительности преимаги-
нального развития между самцами и самками H. axyridis обеих популяций (см. выше), 
для анализа температурных норм развития данные для самок и самцов были обобще-
ны. Параметры уравнения линейной регрессии скорости преимагинального развития 
по температуре представлены в табл. 4. Сравнение линий регрессии было проведено 
с помощью теста MSD по методу Тьюки–Крамера при α = 0.05 (Sokal, Rohlf, 1995). 
Тест на эквивалентность наклонов линий регрессии к оси абсцисс показал в целом 
значимое влияние фактора популяции и экспериментальных условий (F = 10.98, 
df = 7, p << 0.00001), однако популяции различались по особенностям реакции на пи-
щу и фотопериодические условия.

Наибольшее влияние на температурные нормы развития оказало питание личинок. 
В обеих популяциях кормление личинок яйцами зерновой моли привело к повыше-
нию температурных порогов в условиях как длинного, так и короткого дня. Линии ре-
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грессии при питании личинок яйцами зерновой моли смещались правее линий 
регрессии, характеризующих преимагинальное развитие при кормлении личинок тля-
ми (рис. 1). У особей из иркутской популяции в обоих фотопериодических режимах 
при питании личинок яйцами моли происходило отчетливое снижение термолабиль-
ности преимагинального развития, т. е. понижение угла наклона линии регрессии 
к оси абсцисс (табл. 4, рис. 1). Сумма градусодней, необходимая для завершения раз-
вития, достоверно возрастала (p < 0.05). У особей из сочинской популяции изменений 
температурной чувствительности преимагинального развития при выкармливании ли-
чинок яйцами моли почти не наблюдалось. И в длиннодневных, и в короткодневных 
фотопериодических режимах происходил параллельный перенос вправо линий ре-
грессии скорости развития по температуре почти без изменения угла наклона к оси 
абсцисс. Сумма градусодней варьировала незначительно. Температурные пороги до-

Таблица 3. Влияние температуры, фотопериода и корма на продолжительность пре имагиналь-
ного развития, вес и размер самцов и самок Harmonia axyridis (Pall.) из иркутской и сочинской 
популяций (результаты многофакторного дисперсионного анализа ранжированных данных, 
n = 953)

Фактор или сочетание 
факторов, число степеней 

свободы

Коэффициент Фишера (F) и достоверность влияния (p) 

Продолжительность 
преимагинального 

развития

Вес отродившихся 
имаго

Длина заднего бедра 
отродившихся имаго

Температура, df = 3 F = 8181.7, p < 0.001 F = 20.7, p < 0.001 F = 11.4, p < 0.001

Фотопериод, df = 1 F = 26.4, p < 0.001 F = 25.1, p < 0.001 F = 2.6, p = 0.105

Корм, df = 1 F = 1404.4, p < 0.001 F = 6.5, p = 0.011 F = 5.0, p = 0.025

Популяция, df = 1 F = 12.0, p = 0.001 F = 3.6, p = 0.059 F = 20.9, p < 0.001

Пол особи, df = 1 F = 2.7, p = 0.102 F = 257.5, p < 0.001 F = 205.5, p < 0.001

Температура × фотопериод, 
df = 3 F = 14.6, p < 0.001 F = 19.2, p < 0.001 F = 10.4, p < 0.001

Температура × корм, df = 3 F = 7.1, p < 0.001 F = 7.4, p < 0.001 F = 6.3, p < 0.001

Температура × популяция, 
df = 3 F = 16.8, p < 0.001 F = 16.8, p < 0.001 F = 7.7, p < 0.001

Температура × пол особи, 
df = 3 F = 0.1, p = 0.950 F = 0.2, p = 0.918 F = 0.2, p = 0.914

Фотопериод × корм, df = 1 F = 3.0, p = 0.082 F = 0.1, p = 0.716 F = 0.0, p = 0.989

Фотопериод × популяция, 
df = 1 F = 1.0, p = 0.321 F = 0.8, p = 0.362 F = 0.4, p = 0.507

Фотопериод × пол особи, 
df = 1 F = 2.3, p = 0.130 F = 1.5, p = 0.222 F = 0.4, p = 0.536

Корм × популяция, df = 1 F = 18.3, p < 0.001 F = 0.0, p = 0.968 F = 0.5, p = 0.460

Корм × пол особи, df = 1 F = 0.0, p = 0.885 F = 0.0, p = 0.934 F = 0.3, p = 0.616

Популяция × пол особи, 
df = 1 F = 5.7, p = 0.017 F = 0.3, p = 0.615 F = 1.2, p = 0.271
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Рис. 1. Температурные нормы преимагинального развития для азиатской божьей коровки 
Harmonia axyridis (Pall.) в различных условиях эксперимента.

По горизонтальной оси – температура (°С), по вертикальной оси – скорость преимагинального развития 
(1/сут.). а – иркутская, б – сочинская популяции.

1 – питание личинок тлями при длине дня 16 ч; 2 – то же при длине дня 10 ч; 3 – питание личинок 
яйцами зерновой моли при длине дня 16 ч; 4 – то же при длине дня 10 ч.

Приведены средние значения скорости развития. Вертикальными линиями обозначены стандартные 
отклонения. Звездочками обозначены достоверно различающиеся значения скорости преимагинального 
развития в двух фотопериодических режимах при одной и той же температуре в случае питания личинок 

тлями (черные звездочки) и яйцами зерновой моли (серые звездочки).
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стоверно повышались, причем значительнее, чем у иркутской популяции (табл. 4, 
рис. 1, б).

Фотопериодические условия оказали очень слабое влияние на преимагинальное раз-
витие H. axyridis из иркутской популяции при кормлении личинок как тлями, так 
и яйцами зерновой моли. Значения температурных порогов, коэффициентов термо-
лабильности развития и суммы градусодней, полученные в длиннодневном и коротко-
дневном режимах, практически не различались, линии регрессии почти совпали 
(табл. 4, рис. 1, а). Для сочинской популяции выявлены другие закономерности: на-
блюдалось достоверное снижение термолабильности и температурных порогов преи-
магинального развития в короткодневных условиях при использовании и того, 
и другого кормов. Скорость развития при температурах 17 и 20 °C была достоверно 
выше в условиях короткого дня. Межпопуляционные различия по параметрам термо-
лабильности преимагинального развития были выражены в целом слабо. Достоверно 
различались только температурные нормы развития при питании личинок яйцами мо-
ли в длиннодневном фотопериодическом режиме (табл. 4). Температурные пороги 
и термолабильность развития оказались достоверно выше у особей из сочинской по-
пуляции, т. е. при температурах 17 и 20 °C быстрее развивались особи из иркутской 
популяции, а при 28 °C – из сочинской. Это подтвердили достоверные межпопуляци-
онные различия по продолжительности развития (табл. 2). 

 Вес и размеры имаго

Значения веса и длины заднего бедра самок и самцов H. axyridis, выращенных в раз-
ных экспериментальных условиях, приведены в табл. 5. Вес отродившихся имаго 
с высокой достоверностью зависел от температурных и фотопериодических условий. 
Влияние корма оказалось относительно слабым (см. табл. 3, рис. 2). Межпопуляцион-
ные различия были в целом слабыми (достоверность несколько ниже пороговой) 
и разнонаправленными. Различия между самцами и самками по силе влияния превос-
ходили все остальные факторы опыта. Во всех экспериментальных режимах самки из 
обеих популяций были крупнее самцов (табл. 5, сравнение по критерию Краскела– 
Уоллиса, p < 0.001); взаимодействие температуры с факторами «фотопериод», «корм» 
и «популяция» было высоко достоверным (табл. 3). Взаимодействие факторов «темпе-
ратура» и «пол» практически отсутствовало. Как и в случае продолжительности преи-
магинального развития, единственным достоверным из трехфакторных было 
взаимодействие температуры, популяции и корма (df = 3, F = 3.3, p = 0.020). 

Предварительный анализ показал, что вес самок и вес самцов одинаково варьирова-
ли с изменением температуры, поэтому для дальнейшего обсуждения температурной 
пластичности веса у H. axyridis мы объединили данные для самцов и самок. На 
рис. 2 показано изменение веса жуков, выращенных в разных экспериментальных ус-
ловиях. В короткодневном фотопериодическом режиме вес особей увеличивался с ро-
стом температуры (рис. 2, а, в), причем в обеих популяциях значительнее, когда 
личинки питались яйцами зерновой моли (рис. 2, в). В длиннодневных условиях на-
блюдались межпопуляционные различия по температурной пластичности веса имаго 
(рис. 2, б, д). С ростом температуры вес жуков сочинской популяции заметно умень-
шался в случае выкармливания личинок тлями и практически не изменялся после 
кормлении их яйцами зерновой моли. У особей иркутской популяции изменение веса 
не обнаруживало четко выраженной связи с температурными условиями при питании 
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Рис. 2. Вес имаго Harmonia axyridis (Pall.) из иркутской и сочинской популяций 
при выкармливания личинок персиковой тлёй или яйцами зерновой моли в различных 

температ урных и фотопериодических условиях.

По горизонтальной оси – температура (°С), по вертикальной оси – вес имаго (мг).

а – питание личинок тлями при длине дня 10 ч, б – то же при длине дня 16 ч, в – питание личинок яйцами 
зерновой моли при длине дня 10 ч, г – то же при длине дня 16 ч.

1 – сочинская, 2 – иркутская популяции. Приведены средние значения веса имаго. Вертикальными линиями 
обозначен доверительный интервал 0.95. Для наглядности символы сдвинуты относительно оси абсцисс. 

Одинаковыми латинскими буквами отмечены достоверно различающиеся в разных температурных 
условиях значения среднего веса жуков для каждой популяции в каждом фотопериодическом режиме 

и при кормлении личинок одинаковой пищей (критерий Краскела–Уоллиса, p < 0.01). Звездочкой 
отмечены достоверные межпопуляционные различия (критерий Краскела–Уоллиса, p < 0.01).
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личинок тлями, однако в случае кормления их яйцами моли вес имаго слабо увеличи-
вался с ростом температуры.

Длина заднего бедра жуков, которая была выбрана для оценки линейных размеров 
тела, так же как и вес, зависела прежде всего от пола особей (см. табл. 5). Во всех слу-
чаях самки были крупнее самцов. Влияние температуры и различия между популяци-
ями оказались весьма существенными, влияние корма – слабым, а фотопериодических 
условий (в целом) – недостоверным (см. табл. 3). Вместе с тем высоко достоверным 
было взаимодействие температуры с фотопериодом и с факторами «корм» и «популя-
ция», так же как и в случае с весом особей. Остальные двухфакторные и трехфактор-
ные взаимодействия были статистически недостоверными. Во всех экспериментальных 
режимах наблюдалась сильная положительная корреляция веса самцов и самок с дли-
ной заднего бедра (r = 0.85, p < 0.001). Варьирование длины заднего бедра имаго с из-
менением температуры в целом повторяло особенности варьирования веса жуков, 
отраженные на рис. 2, и поэтому не нуждалось в отдельном рассмотрении и обсужде-
нии.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наши исследования выявили различия по температурным нормам развития между 
иркутской и сочинской популяциями H. axyridis в зависимости от диеты личинок 
(яйца зерновой моли или тли) и от фотопериодических условий.

Выживаемость особей и соотношение полов

Из всех исследуемых факторов наибольшее влияние на выживаемость особей и со-
отношение числа самцов и самок у выращенных имаго H. axyridis оказывает корм, 
получаемый личинками (см. табл. 1). Популяции различаются по уровню смертности 
особей при питании личинок разным кормом, а значит, по относительной пригодности 
тлей и яиц зерновой моли для их развития. После кормления личинок яйцами зерно-
вой моли смертность в сочинской популяции была выше, чем в иркутской, потому что 
в этом случае выживаемость самок сочинской популяции была ниже, чем у самцов. 
При выкармливании же личинок тлями смертность оказалась немного выше у самок 
из иркутской популяции. Подобная дифференциальная смертность самок в результате 
питания личинок H. axyridis различным кормом привела к соответствующему измене-
нию соотношения полов в исследуемых популяциях. Среди выращенных имаго сочин-
ской популяции после кормления личинок яйцами зерновой моли соотношение самок 
и самцов оказалось 0.8 : 1, а при выкармливании тлями – 1.3 : 1 (в среднем по всем 
температурным и фотопериодическим режимам). Среди выращенных имаго иркут-
ской популяции в первом случае соотношение самок и самцов составило 1.2 : 1, а во 
втором – 0.9 : 1. В целом выживаемость H. axyridis сочинской популяции выше, чем 
иркутской, в случае выкармливания личинок тлями, а при выкармливании яйцами зер-
новой моли выживаемость особей из обеих популяций достоверно не различается.

Продолжительность развития

Продолжительность развития самок и самцов у H. axyridis из обеих популяций в це-
лом (по совокупности данных) практически одинаковая. Обнаруженные несовпадения 
имеют разнонаправленный характер и не демонстрируют явных закономерностей 
(см. табл. 2). Как правило, особи более крупного пола развиваются дольше, однако 
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у некоторых насекомых, например, у бабочек-нимфалид и у клопов, самки крупнее 
самцов, но развиваются с той же скоростью или даже быстрее, как и в случае 
с H. axyridis в нашем эксперименте (Teder, 2014; Гусев, Лопатина, 2018; Лопатина, 
Гусев, 2019).

Наибольшее влияние на продолжительность преимагинального развития H. axyridis 
оказывают температурные условия и особенности питания личинок. Продолжитель-
ность развития уменьшается с ростом температуры, что типично для всех эктотерм-
ных организмов. Особи, питающиеся яйцами зерновой моли, развиваются медленнее 
особей, питающихся тлями. Можно сделать вывод, что яйца зерновой моли являются 
для личинок H. axyridis менее пригодным и питательным кормом, чем персиковая тля, 
что подтверждает полученные ранее данные (Резник, 2010; Резник и др., 2015). Замед-
ление преимагинального развития более заметно при низкой температуре. У H. axyridis 
иркутской популяции оно возрастает от 14 % при 28 °C до 26 % при 17 °C в условиях 
короткого дня, и от 19 % при 28 °C до 27 % при 17 °C в условиях длинного дня. У осо-
бей сочинской популяции задержка развития вследствие питания личинок менее при-
годным кормом увеличивается от 8 % при 28 °C до 23 % при 17 °C в короткодневном 
режиме, и от 9 % при 28 °C до 24 % при 17 °C в длиннодневном режиме. Значит, 
у H. axyridis сочинской популяции замедление развития в результате выкармливания 
личинок яйцами зерновой моли менее выражено, чем у H. axyridis иркутской популя-
ции, особенно при высокой температуре, т. е. относительная пригодность яиц зерно-
вой моли для развития личинок сочинской популяции выше. Таким образом, влияние 
вида корма на преимагинальное развития в двух популяциях различается, хотя и в том 
и в другом случае происходит неравномерная, зависящая от температурных условий, 
задержка развития.

В обеих популяциях возрастает изменчивость продолжительности развития в слу-
чае питания личинок менее пригодным кормом, особенно отчетливое у H. axyridis из 
иркутской популяции (см. табл. 2). Возрастание изменчивости длительности преима-
гинального развития азиатской божьей коровки при кормлении личинок яйцами зер-
новой моли было отмечено ранее (Резник и др., 2015). Повышение дисперсии 
продолжительности развития в результате использования менее питательной диеты 
отмечено и у других насекомых (Stamp, Bowers, 1990; Na, Ryoo, 2000; Saska, 2005; 
Lopatina et al., 2014).

Короткодневные фотопериодические условия практически не вызывают изменения 
продолжительности развития H. axyridis из иркутской популяции, хотя в предыдущих 
исследованиях, проведенных при одной температуре 20 °C, наблюдалось ускорение 
развития (Резник и др., 2015). Вероятно, это может быть связано с некоторыми разли-
чиями в питании личинок в проведенных экспериментах. В то же время, короткоднев-
ный режим оказывает ощутимое воздействие на развитие жуков из сочинской 
популяции. В короткодневном режиме наблюдается ускорение преимагинального раз-
вития при температуре 17 °C на 7 и 9 %, когда личинок выкармливают соответственно 
тлями или яйцами моли, а при температуре 20 °C – на 5 и 8 %. Нетрудно заметить, что 
в зависимости от получаемой личинками пищи короткодневный фотопериод может 
оказать большее или меньшее влияние на продолжительность преимагинального раз-
вития H. axyridis. При более высоких температурах происходит слабое торможение 
развития (см. табл. 2). Это подтверждает наше предположение о том, что в разных 
температурных режимах воздействие фотопериодических условий на развитие азиат-
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ской божьей коровки может оказаться разнонаправленным. Кроме того, нами получе-
но новое доказательство существования у H. axyridis межпопуляционных различий по 
реакции на вид корма и фотопериодические условия, которые были отмечены в более 
ранних работах (Резник и др., 2015; Reznik et al., 2015b; Ovchinnikova et al., 2016; 
Raak-van den Berg et al., 2017).

Температурные нормы развития

Наибольшие изменения температурных норм развития H. axyridis вызывает диета 
личинок. Вследствие диспропорциональной задержки развития при выкармливании 
личинок яйцами зерновой моли и в той, и в другой популяциях происходит повыше-
ние температурных порогов развития (линии регрессии скорости развития по темпе-
ратуре смещаются на графике вправо, см. рис. 1). При этом у жуков из иркутской 
популяции в обоих фотопериодических режимах наблюдается снижение термолабиль-
ности развития (угол наклона линии регрессии к оси абсцисс становиться меньше).

В то же время, у H. axyridis из сочинской популяции температурная чувствитель-
ность развития при питании личинок яйцами моли остается практически такой же, как 
и в случае кормления их тлями, и в короткодневных, и в длиннодневных условиях 
(угол наклона линий регрессии почти не изменяется). Если снижение термолабильно-
сти развития насекомых в результате использования менее благоприятного корма – 
доста точно обычное явление (Lopatina et al., 2014), то постоянство значений 
коэф фициента регрессии и суммы градусодней при получении личинками малопита-
тельной пищи отмечено нами впервые (см. табл. 4). Это объясняется резко выражен-
ной неравномерностью замедления развития особей сочинской популяции вследствие 
питания личинок менее пригодным кормом, которое в 3 раза больше при низкой тем-
пературе, чем при высокой (см. выше). Таким образом, популяции различаются по ха-
рактеру трофической пластичности температурных норм развития, т. е. зависимости 
параметров термолабильности развития от качества пищи.

В нашем эксперименте у H. axyridis из иркутской популяции в короткодневных ус-
ловиях модификации температурных норм развития практически не наблюдается 
(см. табл. 4). Линии регрессии скорости преимагинального развития по температуре 
для двух фотопериодических режимов при кормлении личинок тлями и яйцами зерно-
вой моли почти совпадают (см. рис. 1, а). Однако длина дня оказывает ощутимое воз-
действие на развитие азиатской божьей коровки из сочинской популяции, которое 
проявляется одинаково при питании личинок разным кормом (см. рис. 1, б). Посколь-
ку в короткодневном режиме наблюдается ускорение преимагинального развития при 
низких температурах и некоторое замедление при высоких (см. выше), линии регрес-
сии для двух фотопериодических режимов пересекаются. В короткодневном режиме 
происходит снижение температурного порога и небольшое понижение термолабиль-
ности развития, т. е. уменьшение угла наклона линии регрессии к оси абсцисс 
(см. табл. 4, рис. 1б). Подобный характер фотопериодической пластичности темпера-
турных норм развития отмечен у ряда исследованных ранее видов насекомых, в том 
числе и некоторых божьих коровок (Ali, El-Saeady, 1981; Aksit et al, 2007; Lopatina 
et al., 2007; Kutcherov et al., 2011; Резник, Войнович, 2015; MacLean, Gilchrist, 2019). 
В то же время, у божьей коровки Coccinella septempunctata brucki из центральной 
Японии в условиях короткого дня (10 ч) при низких температурах наблюдалось замед-
ление  развития по сравнению с длинным днем (16 ч), а при высоких температурах – 
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наоборот, ускорение (Sakurai et al., 1991), т. е. реакция на фотопериодические условия 
оказалась противоположной той, которую мы обнаружили у H. axyridis из сочинской 
популяции. Вероятно, подобная реакция на короткодневный фотопериод связана 
с формированием у C. septempunctata brucki летней диапаузы. 

Различия по температурным нормам развития между иркутской и сочинской попу-
ляциями H. axyridis в целом малы. Наибольшие межпопуляционные различия параме-
тров термолабильности развития отмечены в длиннодневных фотопериодических 
условиях при выкармливании личинок яйцами зерновой моли (см. табл. 4). Высокая 
пластичность преимагинального развития H. axyridis, проявляющаяся под влиянием 
биотических и абиотических факторов среды и их взаимодействия, не дает возможно-
сти непосредственно сравнить полученные нами значения температурного порога, ко-
эффициента термолабильности развития, суммы градусодней и продолжительности 
развития с данными, имеющимися в литературе (LaMana, Miller, 1998; Koch, 2003; 
Castro et al., 2011; Ramos et al., 2014). Однако результаты наших исследований не про-
тиворечат существующим данным. В целом можно сделать вывод о достаточно сла-
бых межпопуляционных различиях температурных норм развития H. axyridis. Тем не 
менее, проведенный ранее мета-анализ данных по продолжительности развития ази-
атской божьей коровки и влияющих на нее факторов (Raak-van den Berg, 2017) пока-
зывает, что инвазионные популяции H. axyridis обладают более высокой температурной 
чувствительностью развития и развиваются быстрее при высоких температурах (в од-
них и тех же фотопериодических условиях), чем природные популяции, что подтвер-
ждают и результаты нашего исследования.

Как было показано в предыдущих исследованиях (Kutcherov et al., 2015), могут су-
ществовать различные способы адаптации насекомых к окружающей среде. В резуль-
тате эволюционных процессов возникают разнообразные формы трофической 
и фотопериодической пластичности температурных норм развития. Они постепенно 
приобретают все большее значение и могут обеспечить тонкую и быструю подстрой-
ку к условиям среды в локальных местообитаниях на разных широтах, изменяя харак-
тер зависимости скорости развития от температуры в ответ на удлинение или 
сокращение дня или при переходе на новые виды пищи. Таким образом, ограничен-
ность географической изменчивости температурных норм развития можно частично 
объяснить разнообразием проявлений их трофических и фотопериодических модифи-
каций.

Вес и линейные размеры имаго

В обеих популяциях H. axyridis самки крупнее самцов, что характерно для многих 
видов насекомых (Stillwell et al., 2010). Температурная пластичность веса и длины за-
днего бедра, зависящая от фотопериодического режима и диеты личинок, у самок 
и самцов проявляется одинаково. Длина заднего бедра имаго положительно коррели-
рует с весом молодых, не начавших питаться, особей и варьирует в зависимости от ус-
ловий эксперимента таким же образом, как и вес. Поэтому вес не питавшихся имаго 
H. axyridis можно считать в целом характеристикой размеров жуков, что позволяет ис-
пользовать в дальнейших исследованиях только один параметр для оценки размеров 
особей.

Популяции различаются особенностями проявления температурной пластичности 
веса (и размеров) имаго. В целом у H. axyridis из иркутской популяции наблюдается 
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возрастание веса с ростом температуры во всех экспериментальных режимах, более 
выраженное в случае питания личинок яйцами зерновой моли в короткодневном ре-
жиме (см. рис. 2, в). Жуки из сочинской популяции демонстрируют более сложную 
зависимость веса от температуры. В условиях короткого дня, как и у H. axyridis иркут-
ской популяции, происходит увеличение веса имаго с ростом температуры, более за-
метное при кормлении личинок яйцами зерновой моли. В то же время в длиннодневном 
режиме с повышением температуры питание личинок тлями приводит к уменьшению 
веса имаго, а при питании яйцами зерновой моли изменения веса имаго не происхо-
дит. Таким образом, в зависимости от фотопериодических условий и диеты личинок 
особенности проявления температурной пластичности веса (и линейных размеров) 
имаго могут оказаться диаметрально противоположным и различаться у H. axyridis из 
разных популяций. В нашем эксперименте только в одном случае из восьми (при вы-
кармливании тлями личинок сочинской популяции в длиннодневных условиях: 
см. рис. 1, б) соблюдается правило о характере зависимости размеров эктотермных 
организмов от температурных условий («temperature–size rule»), согласно которому 
особи с бо́льшим весом должны появляться при низких температурах (Atkinson, 1994). 
В короткодневных условиях отмечено увеличение веса имаго с ростом температуры, 
при которой развивались личинки и куколки, наиболее отчетливое в случае питания 
личинок яйцами зерновой моли. Аналогичная реверсия правила «температура– 
размер» отмечена, например, у табачного бражника Manduca sexta при выращивании 
гусениц на неподходящем кормовом растении (Diamond, Kingsolver, 2010). В настоя-
щее время для многих видов насекомых продемонстрированы различные проявления 
температурной пластичности веса имаго, зависящие от фотопериодических условий 
и корма при выращивании преимагинальных стадий (Diamond, Kingsolver, 2010; Куче-
ров, Кипятков, 2011б; Kutcherov et al., 2011; Лопатина и др., 2011а; Рыжкова, Лопати-
на, 2015а, 2015б; Reznik et al., 2015а; Гусев, Лопатина, 2018). Кроме того, степень 
выраженности температурной пластичности веса имаго может различаться у особей 
из разных географических популяций (Kingsolver et al., 2007; Лопатина и др., 2011б; 
Diamond, Kingsolver, 2012; Hassall, 2013; Kutcherov et al., 2015; Лопатина, Гусев, 2019), 
что подтверждают результаты нашего исследования.

ВЫВОДЫ

1. Несмотря на достаточно длительное разведение в лаборатории, популяции 
H. axyridis из Сочи и Иркутска продолжают демонстрировать различия в физиологи-
ческих реакциях на фотопериодические условия и диету личинок.

2. Популяции H. axyridis различаются по степени влияния пищи на преимагиналь-
ное развитие, которое выражается в изменении соотношения полов вследствие неоди-
наковой смертности самок из Сочи и Иркутска, вызванной питанием личинок яйцами 
зерновой моли или тлями.

3. Питание личинок менее подходящим кормом (яйцами зерновой моли) замедляет 
развитие особей из инвазионной сочинской популяции H. axyridis слабее, чем особей 
из автохтонной иркутской популяции, особенно при высокой температуре. Таким об-
разом, особи из сочинской популяции менее чувствительны к неблагоприятной пище.

4. Фотопериодическая и трофическая пластичность температурных норм развития 
по-разному проявляется у особей из двух исследованных популяций, что может иметь 
определяющее значение в процессе адаптации H. axyridis к локальным условиям ме-
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стообитания. В то же время межпопуляционные различия по температурным нормам 
развития невелики.

5. Температурная зависимость веса и линейных размеров имаго может проявляться 
диаметрально противоположным образом  в зависимости от фотопериодических усло-
вий и питания при развитии личинок и значительно различаться у разных популяций.
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PHENOTYPIC PLASTICITY OF THE THERMAL REACTION NORMS FOR 
DEVELOPMENT OF THE MULTICOLORED ASIAN LADYBIRD, 

HARMONIA AXYRIDIS (PALLAS) (COLEOPTERA, COCCINELLIDAE)

Е. B. Lopatina, S. Ya. Reznik, A. N. Ovchinnikov, A. A. Ovchinnikova, 
О. S. Bezman-Moseyko, Е. V. Gritsenko

Key words: Harmonia axyridis, Coccinellidae, temperature, photoperiod, diet, developmental 
rate, weight, the thermal reaction norms for development, phenotypic plasticity.

S U M M A R Y

Phenotypic plasticity of insect thermal reaction norms (TRN) (thermal threshold, coeffi  cient of thermal 
sensitivity, and sum of degree-days) ensures precise adjustment of seasonal cycle to local environments 
by changing the pattern of temperature dependence of the developmental rate. In diff erent geographic 
populations, the plasticity of TRN can be manifested in diff erent ways. We investigated photoperiodic 
and trophic plasticity of TRN, weight and structural size (hind femur length) of the Multicolored Asian 
ladybird, Harmonia axyridis from native (Irkutsk) and invasive (Sochi) laboratory populations. Each 
population was tested in 16 experimental treatments, i. e. combinations of 4 temperatures (17, 20, 
24 and 28°С), 2 photoperiods (10 and 16 h of light per day), and 2 larval diets (frozen eggs of the 
grain moths Sitotroga cerealella and larvae and adults of the green peach aphid Myzus persicae). 
Eggs developed at a temperature of 20°С; fi rst instar larvae were distributed among experimental sets. 
We have demonstrated that under both photoperiodic regimes feeding on low quality diet (eggs of 
the grain moth) resulted in disproportional (uneven in diff erent temperature regimes, more strongly 
manifested at low temperature) delay in preimaginal development of individuals from both populations. 
The temperature thresholds of preimaginal development increased. When larvae were fed with eggs 
of the grain moth the thermal sensitivity of development in individuals from Irkutsk population of 
H. axyridis decreased (the slope of the regression line to the abscissa axis decreased, which is an 
indicator of a decline in the temperature sensitivity of development), whereas it did not change in 
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individuals from Sochi population (the slope of the regression line did not change). In individuals from 
Irkutsk population of H. axyridis photoperiodic plasticity of TRN was practically absent. In individuals 
from Sochi population with feeding both on aphids and on the moth eggs short day conditions resulted 
in a decrease in the temperature threshold and in the thermal sensitivity of development: at temperatures 
of 17 and 20°С, development under the short day conditions was faster than that under the long day 
conditions, whereas at 28°С, on the contrary, it was slightly slower. In H. axyridis from the both studied 
populations, the temperature plasticity of the adult weight (as well as the hind femur length) manifested 
itself in diff erent ways and to varying degrees, depending on the photoperiodic conditions of larval 
rearing and diet. With increasing temperature, the adult weight could decrease, increase, or remain 
constant. Despite the rather long-term breeding in the laboratory, the H. axyridis populations from 
Sochi and Irkutsk have retained diff erences in physiological responses to photoperiodic conditions and 
larval diet.




