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Экспериментально исследована способность к индукции репродуктивной диапаузы у самок 
лабораторной популяции хищной божьей коровки Cheilomenes sexmaculata, происходящей от 
особей, собранных в Непале в условиях субтропического муссонного климата. В опытах было 
использовано 12 режимов, представляющих собой комбинации двух температур (20 и 24 °C), 
трех фотопериодов (длина дня 10, 12 и 14 ч) и двух диет (персиковая тля Myzus persicae и яйца 
зерновой моли Sitotroga cerealella). Диапаузирующими считались самки с неразвитыми яични-
ками и хорошо развитым жировым телом. Доля диапаузирующих самок достоверно зависела 
только от температуры, составляя 0.8 % при 24 °C и 7.4 % при 20 °C. Эта присущая лишь неболь-
шой части особей исследованной популяции способность к индукции репродуктивной диапау-
зы, судя по литературным данным, могла послужить существенной предпосылкой расселения 
C. sexmaculata на север, в зону умеренного климата. 
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Coccinellidae.
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Факультативная диапауза, обеспечивающая переживание неблагоприятных пери-
одов и индуцируемая за некоторое время до их наступления сигнальными факторами 
окружающей среды, – одна из наиболее важных сезонных адаптаций насекомых 
(Tauber et al., 1986; Danks, 2007; Tougeron, 2019). У видов, обитающих в умеренном и 
арктическом поясах, обычна зимняя диапауза, индуцируемая чаще всего коротким 
световым днем и / или низкой температурой и приводящая к снижению интенсивности 
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метаболизма, остановке развития или размножения, увеличению холодоустойчивости 
и прочим изменениям, без которых благополучная зимовка у большинства насекомых 
практически невозможна. Процесс индукции зимней диапаузы поэтому жестко кон-
тролируется естественным отбором, обеспечивающим точную адаптацию к специ-
фике локального климата (Данилевский, 1961; Заславский, 1984, 1996; Denlinger, 2002; 
Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 2004). У насекомых, обитающих в поясе суб-
тропиков, где зимнее снижение температуры и сопутствующее этому процессу ухуд-
шение условий окружающей среды выражены слабо, селективная ценность способ-
ности к зимовке не так высока. Тем не менее, у многих субтропических насекомых 
также отмечена факультативная зимняя диапауза, индуцируемая коротким днем и 
низкой температурой, хотя и не такая глубокая и прочная, как у представителей того 
же или близких видов, обитающих в условиях умеренного и арктического климата. 
При этом нередко наблюдается не только снижение интенсивности диапаузы, но и 
уменьшение ее частоты: даже при наиболее «сильном» сочетании факторов, индуци-
рующих диапаузу, она индуцируется далеко не у всех особей. Хорошо известно, что 
эта индивидуальная изменчивость способности к диапаузе не только важна для выжи-
вания популяции в сезоны с экстремальными условиями, но и служит существенной 
предпосылкой для расселения в регионы с более холодным климатом (Саулич, 1999; 
Саулич, Волкович, 2004). 

Объект нашего исследования, хищная божья коровка Cheilomenes sexmaculata 
(Fabricius, 1781) (= Menochilus sexmaculatus) (Coleoptera, Coccinellidae) широко рас-
пространена в тропических и субтропических регионах Южной Азии (Афганистан, 
Пакистан, Индия, Индонезия, Филиппины и др.) и Австралии (Iftikhar et al., 2018), 
а в настоящее время расселяется на север вплоть до центральной Японии (Kawakami 
et al., 2016, 2017). Будучи широко распространенным полифагом, этот вид приобрел 
известность как важный естественный агент биологического контроля разнообразных 
сосущих насекомых-вредителей (Pandi et al., 2012; Iftikhar et al., 2018), поэтому ос-
новные особенности его биологии детально исследованы (Campbell et al., 1980; Omkar 
et al., 2005; Pandi et al., 2012; Wang et al., 2013; Mirhosseini et al., 2015; Zhao et al., 2015; 
Singh et al., 2016; Iftikhar et al., 2018). В частности, было показано, что длительность 
созревания самок зависит не только от температуры, но и от фотопериода (Wang et al., 
2013) и, кроме того, длина дня влияет на среднюю скорость преимагинального раз-
вития (Singh et al., 2016), но способность к индукции репродуктивной диапаузы в этих 
исследованиях не была выявлена. Фенологические наблюдения, проведенные в есте-
ственных условиях на популяциях Ch. sexmaculata, обитающих в Японии у северной 
границы видового ареала, позволяют предполагать, что жуки зимуют в состоянии ре-
продуктивной диапаузы (Kawakami et al., 2016, 2017), но специальными опытами, 
проведенными в лабораторных условиях, этот факт подтвержден не был. Индуциро-
вать диапаузу яйцекладущих самок лабораторной линии, происходящей от особей, со-
бранных в Пакистане, переносом в условия короткого дня также не удалось (Campbell 
et al., 1980).

Нами была предпринята попытка индуцировать репродуктивную диапаузу у самок 
лабораторной линии Ch. sexmaculata, происходящей от особей, собранных в Непале 
в условиях субтропического муссонного климата. 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В опытах была использована лабораторная линия Ch. sexmaculata, происходящая от 30 жуков, 
собранных в мае 2013 г. в Непале, в окрестностях Саураха (27.5848° с. ш., 84.5038° в. д.) на вы-
соте 189 м над ур. м. Климат в Саурахе субтропический муссонный: средние температуры в де-
кабре–январе – около 16 °C, в мае–августе – около 29 °C; засушливый период с ежемесячными 
осадками менее 20 мм длится с ноября по март (данные сайта https://ru.climate-data.org/). 

На протяжении нескольких лет коровок разводили в Лаборатории биометода Всероссийского 
НИИ защиты растений (ВИЗР) на злаковой тле Schizaphis graminum Rond. (Hemiptera, Aphididae) 
при температуре 20–25 °C и длине дня 18 ч. Эксперименты были проведены в Лаборатории экс-
периментальной энтомологии Зоологического института РАН (ЗИН). Перед этим коровок на 
протяжении 1 или 2 поколений разводили при температуре 24 °C и длине дня 14 ч, личинок и 
жуков кормили персиковой тлей Myzus persicae (Sulz.), разводимой на проростках бобов Vicia 
faba L. Личинки и куколки особей, использованных в опыте, развивались при тех же условиях.

В начале опыта (не более чем через 24 ч после отрождения) имаго Ch. sexmaculata взвешивали 
на электронных весах с точностью до 0.1 мг и попарно (самец и самка) помещали в пластиковые 
чашки Петри диаметром 60 и высотой 15 мм. После этого чашки поровну распределяли между 
12 экспериментальными режимами, представляющим собой комбинации двух температур 
(20 и 24 °C), трех фотопериодов (длина дня 10, 12 и 14 ч) и двух диет: 1) личинки и имаго перси-
ковой тли на проростке боба или 2) замороженные яйца зерновой моли Sitotroga cerealella (Oliv.) 
(Lepidoptera, Gelechiidae), приклеенные 30%-ным раствором сахара к кусочку картона, и пласти-
ковая пробирка с водой, заткнутая ватным тампоном. Влажность воздуха (около 70 %) во всех 
вариантах опыта была одинакова, корм всегда имелся в избытке. Все чашки ежедневно осматри-
вали для определения даты начала откладки яиц. По завершении опыта (через 10 дней при 24 °C 
и через 15 дней при 20 °C) самок снова взвешивали и после этого вскрывали. Возраст самок для 
вскрытия был выбран на основании результатов предшествующих исследований: в оптималь-
ных условиях к этому времени большинство особей начинает откладку яиц (Campbell et al., 
1980; Omkar et al., 2005; Wang et al., 2013; Mirhosseini et al., 2015; Zhao et al., 2015). Состояние 
яичников оценивали по простейшей шкале: «развиты» (фолликулы шире гермария, хорошо за-
метны созревшие ооциты) или «не развиты» (виден только гермарий, фолликулы отсутствуют 
или визуально едва определяются), жировое тело также оценивали как «развитое» или «неразви-
тое»  

Таким образом, для каждой выжившей самки определяли степень развития яичников 
и жирового тела, а также относительное увеличение веса, подсчитываемое по формуле DW = 
(W2 – W1)/ W1, где W1 – вес самки в начале опыта (сразу после отрождения), а W2 – ее вес в конце 
опыта (перед вскрытием). Кроме того, для каждой самки, откладывавшей яйца, определяли ее 
возраст к моменту начала кладки. Всего в опыте было использовано 249 самок (от 18 до 24 
на каждый из 12 режимов опыта).

Для статистической обработки результатов опыта применяли множественную линейную ре-
грессию, пробит-анализ, ранговый коэффициент корреляции Спирмена и критерий 2. В каче-
стве описательной статистики использовали среднее арифметическое и его ошибку. Все 
вычисления производили с помощью программы SYSTAT 10.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Выживаемость самок Ch. sexmaculata за время опыта (10 и 15 дней при температуре 
соответственно 24 и 20 °C) в целом была довольно высокой (93.2 %, n = 249) и не зави-
села ни от температуры, ни от фотопериода (табл. 1), но увеличивалась с начальным 
весом самки и, кроме того, при питании тлями была выше, чем при питании яйцами 
зерновой моли (99.2 и 87.8 % соответственно). 



8

Та
бл

иц
а 

1.
 В

ли
ян

ие
 т

ем
пе

ра
ту

ры
, 

фо
то

пе
ри

од
а,

 д
ие

ты
 и

 и
сх

од
но

го
 в

ес
а 

на
 в

ы
ж

ив
ае

мо
ст

ь 
са

мо
к,

 и
нд

ук
ци

ю
 д

иа
па

уз
ы

, 
на

ча
ло

 о
тк

ла
дк

и 
яи

ц 
и 

ди
на

ми
ку

 в
ес

а 
са

мо
к 

C
he

ilo
m

en
es

 se
xm

ac
ul

at
a 

(F
ab

ric
iu

s)

Ф
ак

то
р

В
ы

ж
ив

ае
мо

ст
ь 

са
мо

к 
(n

 =
 2

49
)1

Д
ол

я 
ди

ап
ау

зи
ру

ю
щ

их
 

са
мо

к 
(n

 =
 2

27
)1

Д
ол

я 
са

мо
к,

 н
ач

ав
ш

их
 

от
кл

ад
ку

 я
иц

 (n
 =

 2
27

)1

В
оз

ра
ст

 в
 м

ом
ен

т 
на

ча
ла

 о
тк

ла
дк

и 
яи

ц 
(n

 =
 1

76
)2

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ое
 

ув
ел

ич
ен

ие
 в

ес
а 

(n
 =

 2
27

)2

Те
мп

ер
ат

ур
а 

С
 =

 0
.1

22
 ±

 0
.0

88
, 

p 
= 

0.
11

1
С

 =
 –

0.
29

2 
± 

0.
12

8,
 

p 
= 

0.
02

3
С

 =
 –

0.
02

0 
± 

0.
05

8,
 

p 
= 

0.
72

7
С

 =
 –

0.
72

3 
± 

0.
07

7,
 

p 
< 

0.
00

1
С

 =
 –

0.
88

7 
± 

0.
54

8,
 

p 
= 

0.
10

7

Ф
от

оп
ер

ио
д

С
 =

 0
.0

14
2 

± 
0.

08
9,

 
p 

= 
0.

87
8

С
 =

 0
.0

57
 ±

 0
.1

17
, 

p 
= 

0.
62

5
С

 =
 –

0.
01

7 
± 

0.
06

4,
 

p 
= 

0.
79

0
С

 =
 –

0.
00

8 
± 

0.
08

2,
 

p 
= 

0.
91

9
С

 =
 0

.7
62

 ±
 0

.5
79

, 
p 

= 
0.

19
0

Д
ие

та
 

С
 =

 –
1.

32
0 

± 
0.

42
7,

 
p 

= 
0.

00
2

С
 =

 4
.2

3 
± 

52
.4

9,
 

p 
= 

0.
93

6
С

 =
 –

1.
51

6 
± 

0.
23

9,
 

p 
< 

0.
00

1
С

 =
 3

.3
29

 ±
 0

.2
81

, 
p 

< 
0.

00
1

С
 =

 –
14

.3
7 

± 
1.

93
, 

p 
< 

0.
00

1

И
сх

од
ны

й 
ве

с 
са

мк
и 

С
 =

 0
.2

43
 ±

 0
.1

12
, 

p 
= 

0.
03

0
С

 =
 0

.0
27

 ±
 0

.1
23

, 
p 

= 
0.

82
4

С
 =

 –
0.

01
4 

± 
0.

06
7,

 
p 

= 
0.

83
6

С
 =

 0
.2

19
 ±

 0
.0

89
, 

p 
= 

0.
01

5
С

 =
 –

2.
23

8 
± 

0.
61

3,
 

p 
< 

0.
00

1

И
нд

ук
ци

я 
ди

ап
ау

зы
–

–
–

–
С

 =
 –

18
.7

39
 ±

 5
.0

27
, 

p 
= 

0.
00

2

П
р

и
м

е
ч

а
н

и
я

. 1 
П

ре
дс

та
вл

ен
ы

 р
ез

ул
ьт

ат
ы

 п
ро

би
т-

ан
ал

из
а:

 к
оэ

фф
иц

ие
нт

 р
ег

ре
сс

ии
 С

, е
го

 о
ш

иб
ка

 и
 д

ос
то

ве
рн

ос
ть

 в
ли

ян
ия

 p
.

2 
П

ре
дс

та
вл

ен
ы

 р
ез

ул
ьт

ат
ы

 р
ег

ре
сс

ио
нн

ог
о 

ан
ал

из
а:

 к
оэ

фф
иц

ие
нт

 р
ег

ре
сс

ии
 С

, е
го

 о
ш

иб
ка

 и
 д

ос
то

ве
рн

ос
ть

 в
ли

ян
ия

 p
.



9

Анализ результатов вскрытия (табл. 2) показал, что у подавляющего большинства 
самок яичники были развиты, а жировое тело – нет. Эти самки, как и немногочис-
ленные особи, характеризовавшиеся хорошим развитием и яичников, и жирового тела, 
были отнесены к категории репродуктивно активных. Диапаузировавшими считались 
только самки с неразвитыми яичниками и развитым жировым телом. И, наконец, 
у единичных самок не были развиты ни яичники, ни жировое тело, эти особи были 
исключены из дальнейшего анализа. В целом наблюдалась сильная отрицательная 
корреляция между развитием яичников и жирового тела (2 = 71.2, df = 1, p < 0.001; 
коэффициент корреляции Спирмена R = –0.55).

Доля диапаузирующих самок зависела только от температуры (см. табл. 1), со-
ставляя 0.8 и 7.4 % при 24 и 20 °C соответственно. Однако не все самки, оказавшиеся 
репродуктивно активными при вскрытии, начали за время опыта (т. е. за 10 дней при 
температуре 24 °C и за 15 дней при 20 °C) откладку яиц. Доля самок, начавших от-
кладку яиц, составила 80.7 % репродуктивно активных (или 77.5 % всей выборки) и 
достоверно зависела только от диеты (см. табл. 1): при питании тлями и яйцами зер-
новой моли яйцекладку за время опыта начали соответственно 95.7 и 58.2 % самок. 
Зато возраст самки к моменту откладки первого яйца достоверно зависел и от темпе-
ратуры (5.9 ± 0.2 дня при 24 °C и 8.5 ± 0.3 дня при 20 °C), и от диеты (6.0 ± 0.2 дня при 
питании тлями и 9.3 ± 0.3 дня при питании яйцами зерновой моли) (см. табл. 1). При 
температуре 20 °C яйцекладку за время опыта начали 86 % самок с развитыми яични-
ками и неразвитым жировым телом и только 50 % самок, у которых к моменту 
вскрытия были развиты не только яичники, но и жировое тело (различия достоверны: 
2 = 5.5, df = 1, p = 0.019).

Относительный прирост массы тела самок Ch. sexmaculata за время опыта не за-
висел ни от температуры, ни от фотопериода, но с высокой достоверностью был об-
ратно пропорционален исходной массе тела (см. табл. 1). Кроме того, увеличение веса 
самок существенно зависело от диеты, составив в среднем при питании тлями и яй-
цами зерновой моли 59.0 и 41.9 % соответственно. При этом среднее относительное 
увеличение веса репродуктивно активных самок было достоверно (см. табл. 1) выше, 
чем диапаузирующих: 52.3 и 29.0 % соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ

С учетом влияния температуры и пищевой ценности корма (вида тлей) средний воз-
раст самок Ch. sexmaculata к моменту начала откладки яиц, наблюдавшийся в наших 
опытах, близок к результатам предшествующих исследований: 3.2 дня (Omkar et al., 
2005), от 4.9 до 9.2 дня, в зависимости от фотопериода (Wang et al., 2013), и 8.8 дня 
(Zhao et al., 2015) при 25 °C, 5.6 дня при 27 °C (Campbell et al., 1980), и от 2.7 до 4.1 дня 

Таблица 2. Соотношение степени развития яичников и жирового тела у самок Cheilomenes 
sexmaculata (Fabricius) (в процентах от общего количества вскрытых особей, n = 232)

Яичники
Жировое тело

Не развито Развито

Не развиты 2.2 % – исключены из дальнейшего анализа 3.9 % – диапаузирующие

Развиты 90.5 % – репродуктивно активные 3.4 % – репродуктивно активные
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в зависимости от корма при 27.5 °C (Mirhosseini et al., 2015). При этом в нашей работе 
около 20 % самок, оказавшихся при вскрытии репродуктивно активными, так и не на-
чали откладку яиц за время опыта. Судя по этим данным, продолжение опыта привело 
бы к увеличению средней длительности периода, предшествующего началу яйце-
кладки. 

Однако немногочисленные самки, отнесенные по результатам вскрытия к категории 
диапаузирующих, никоим образом не должны рассматриваться просто как очень долго 
задерживающие начало откладки яиц. Во-первых, блокировка развития яичников со-
провождается у них развитием жирового тела, что является главным признаком репро-
дуктивной диапаузы у насекомых (Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Саулич, Вол-
кович, 2004; Danks, 2007) и, в частности, у кокцинеллид (Hodek, 2012). Во-вторых, 
доля диапаузирующих особей зависит только от температуры, в то время как доля 
самок, начавших откладку яиц, существенно зависит от диеты, а возраст в момент на-
чала кладки – еще и от веса самки. Такое различие между реакциями на факторы окру-
жающей среды позволяет предполагать соответствующее различие между их механиз-
мами. Самки, у которых к концу опыта были развиты не только яичники, но и жировое 
тело, достоверно отличались более редким началом откладки яиц до завершения 
опыта. Вероятно, у этих относительно немногочисленных особей начинается ин-
дукция диапаузы (чем и обусловлен рост жирового тела), но затем происходит пере-
ключение программы развития и – с некоторым опозданием – начинается созревание. 

В совокупности эти факты свидетельствуют том, что некоторые из исследованных 
нами самок Ch. sexmaculata не просто созревают медленнее других, но пребывают 
в качественно ином состоянии – в репродуктивной диапаузе. При этом диапауза инду-
цируется лишь у небольшой доли особей и к тому же нестабильна (легко обратима). 
Такая относительно кратковременная и легко обратимая репродуктивная диапауза от-
мечена и у некоторых других видов хищных божьих коровок (Hodek, Iperti, 1983; 
Резник, Вагина, 2006; Hodek, 2012; Reznik et al., 2015a). Исследования, проведенные с 
субтропическими популяциями ряда видов насекомых из других таксонов, также по-
казали, что даже при наиболее «сильном» сочетании факторов, индуцирующих диа-
паузу, диапаузируют не все, а лишь определенная, иногда относительно небольшая 
доля особей (Pullin, Knight, 1992; Sota, 1994; Shimizu, Kawasaki, 2001; Schmidt et al., 
2005; Musolin, Ito, 2008). 

Внешние проявления репродуктивной диапаузы у Ch. sexmaculata, судя по резуль-
татам нашего исследования, ограничиваются прекращением откладки яиц: вес самок 
не только не увеличивается, как это нередко бывает при репродуктивной диапаузе 
у коровок (Резник, Вагина, 2006; Hodek, 2012; Reznik et al., 2015b; Овчинникова и др., 
2016), но, напротив, достоверно снижается. Очевидно, в данном случае индукция диа-
паузы сопровождается не накоплением, а лишь перераспределением ресурсов, и рост 
жирового тела происходит только за счет прекращения роста и развития яичников. 

В ходе нашего исследования способность к индукции репродуктивной диапаузы от-
мечена лишь у весьма небольшой доли исследованной нами лабораторной популяции 
хищной божьей коровки Ch. sexmaculata. В условиях субтропического муссонного 
климата адаптивная ценность этой способности – судя по небольшому количеству об-
ладающих ею особей – невелика. Возможно, прекращение яйцекладки позволяет 
сберечь ресурсы во время зимней засухи, характерной для этого типа климата. Однако 
при расселении на север, в более холодные регионы, способность к индукции зимней 
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диапаузы становится высоко адаптивной и, судя по исследованиям, проведенным в 
Японии (Kawakami et al., 2016, 2017), обнаруживается уже у всех или у подавляющего 
большинства особей Ch. sexmaculata. Таким образом, свойственная единичным 
особям способность к индукции репродуктивной диапаузы, вероятно, послужила су-
щественной предпосылкой естественного расширения видового ареала. 
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S U M M A R Y

The ability to enter reproductive diapause was experimentally studied in females of the laboratory 
population of a predatory ladybird Cheilomenes sexmaculata originated from individuals collected 
in Nepal in a region of subtropical monsoon climate. The experiment included 12 regimes, i. e. 
combinations of 2 temperatures (20 and 24 °C), 3 photoperiods (day lengths of 10, 12, and 14 h), 
and 2 diets (the green peach aphid Myzus persicae and eggs of the grain moth Sitotroga cerealella). 
Females with undeveloped ovaries and well developed fat body were considered as diapausing. The 
proportion of diapausing females was signifi cantly dependent only on temperature being 0.8% at 24 °C 
and 7.4% at 20 °C. Although found in only a small fraction of the studied population, the ability to 
enter reproductive diapause (as suggested by literature data) possibly was an important prerequisite for 
Ch. sexmaculata spread northwards to the temperate zone.


