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С целью выяснения природы выявленной ранее авторами индивидуальной (внутрилинейной) 
изменчивости самок Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) по доле диа-
паузирующего потомства была проанализирована изменчивость семей (изосамочных сублиний), 
выделенных из основной лабораторной линии. В ходе опыта материнское поколение развивалось 
при температуре 20 °C и длине дня 12 или 18 ч, диапауза потомства индуцировалась развитием 
при 14 °C в темноте. В общей сложности в 8 повторностях опыта была определена доля диапау-
зирующего потомства самок двух последовательных поколений 428 сублиний. Индивидуальная 
(в первом поколении) и межсемейная (во втором поколении) изменчивость были статистически 
достоверными почти во всех повторностях опыта. При этом корреляция между долями диапау-
зирующих особей в потомстве, произведенном самками двух последовательных поколений од-
ной сублинии, была очень слабой, в подавляющем большинстве случаев – недостоверной. Эти 
данные позволяют предполагать, что внутрилинейная изменчивость самок T. telengai по доле 
диапаузирующего потомства обусловлена в первую очередь не генетическими (наследуемыми) 
факторами, а какими-то формами модификационной (ненаследуемой) изменчивости.
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Индивидуальная (внутрипопуляционная в естественных условиях, внутрилинейная 
при лабораторном и массовом разведении) изменчивость в той или иной степени за-
трагивает все морфологические, физиологические и поведенческие признаки насе-
комых. Ненаследуемая (модификационная) изменчивость – важнейший механизм 
адаптации к относительно кратковременным изменениям и к пространственной неод-
нородности окружающей среды. Наследуемая индивидуальная изменчивость – необ-
ходимая предпосылка как естественной эволюции, так и селекции новых линий и 
пород полезных насекомых. Однако при лабораторном и массовом разведении некон-
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тролируемая внутрилинейная изменчивость затрудняет проведение исследований и 
стандартизацию методик, нередко приводя к снижению качества агентов биометода. 
В связи с этим изучение различных проявлений индивидуальной изменчивости пред-
ставляет значительный интерес как для фундаментальной, так и для прикладной энто-
мологии.

В частности, у большинства исследованных в этом отношении насекомых выявлена 
более или менее значительная внутривидовая изменчивость фотопериодических и 
температурных реакций, индуцирующих факультативную диапаузу. Диапауза – одна 
из важнейших эколого-физиологических адаптаций, синхронизирующая сезонные 
циклы активности насекомых с динамикой факторов окружающей среды. Факульта-
тивная диапауза обычно индуцируется до наступления периода неблагоприятных ус-
ловий сигнальными факторами: фотопериодом (длиной светового дня), температурой, 
качеством пищи и др. Внутривидовая изменчивость, как межпопуляционная, так и 
внутрипопуляционная (индивидуальная), которая обеспечивает пластичность ре-
акций, индуцирующих диапаузу, лежит в основе стратегии «распределения риска» и 
служит основой для микроэволюции сезонно-циклических адаптаций насекомых (Да-
нилевский, 1961; Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Саулич, 1999; Denlinger, 2002; 
Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 2004; Danks, 2007; Tougeron, 2019; Saunders, 
2020; Snell-Rood, Ehlman, 2021).

Виды рода Trichogramma Westw. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) – мельчайшие 
паразитоиды-яйцееды, естественные враги многих чешуекрылых вредителей сель-
ского и лесного хозяйства, широко использующиеся для биологической защиты рас-
тений (Smith, 1996; Сорокина, 2011). Факультативная зимняя предкуколочная диапауза 
трихограмм регулируется прежде всего температурой, но при околопороговых темпе-
ратурах доля диапаузирующего потомства существенно зависит от фотопериодиче-
ских условий развития материнского поколения (Заславский, Умарова, 1981; Май Фу 
Кви, Заславский, 1983; Zaslavski, Umarova, 1990; Boivin, 1994; Резник, 2011). Раз-
личные проявления межпопуляционной (межлинейной) изменчивости температурных 
и фотопериодических реакций, индуцирующих диапаузу, были обнаружены у многих 
видов трихограмм (Сорокина, 1987; Сорокина, Масленникова, 1987; Сорокина, 2010). 
Однако специальный анализ внутрипопуляционной (внутрилинейной) изменчивости, 
насколько нам известно, до нашего предшествующего исследования (Резник, Вой-
нович, 2019) не проводился. В результате этого исследования значительная индивиду-
альная изменчивость самок по доле диапаузирующего потомства была выявлена в 
партеногенетической лабораторной линии Trichogramma telengai Sor. Изменчивость 
доли диапаузирующего потомства была статистически достоверной в большинстве ва-
риантов опыта, в том числе и в тех случаях, когда совокупная доля диапаузирующих 
особей была близка к 90 %. Распределение самок по доле диапаузирующего потомства 
всегда было унимодальным, свидетельствуя о том, что выявленная индивидуальная 
изменчивость была не качественной, а количественной (градуальной). Корреляция 
между долями диапаузирующих особей в потомстве, произведенном одной и той же 
самкой трихограммы во время последовательного заражения разных порций яиц хо-
зяина, была достоверно положительной, и, следовательно, изменчивость в значи-
тельной степени определялась индивидуальными особенностями самок. Открытым, 
однако, оставался вопрос о природе этой изменчивости: обусловлена она наследуе-
мыми различиями или ненаследуемыми (модификационными) изменениями. Поиску 
ответа на этот вопрос и посвящено данное исследование.



60

Схема опыта крайне проста: мы изучали индивидуальную изменчивость по доле 
диапаузирующего потомства у двух последовательных поколений изосамочных 
суб линий, выделенных из основной лабораторной линии. Наличие положительной 
корреляции между двумя поколениями одной сублинии свидетельствовало бы о зна-
чительной роли наследуемых различий между самками, отсутствие корреляции – 
о модификационном характере наблюдаемой изменчивости.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе была использована та же партеногенетическая лабораторная линия T. telengai, что и 
в предыдущем исследовании (Резник, Войнович, 2019). До опытов трихограмм на протяжении 
многих лет разводили на яйцах зерновой моли Sitotroga cerealella (Oliv.) (Lepidoptera, Gelechiidae) 
при константных лабораторных условиях (температура 20 °C, длина дня 18 ч).

В начале каждой повторности опыта яйца зерновой моли, наклеенные клеем ПВА на картон-
ные карточки, предоставляли на 24 ч для заражения самкам лабораторной линии. Сразу после 
этого карточку с зараженными яйцами делили на две части, которые по одной помещали в боль-
шие (длина 10 см, диаметр около 3 см) пробирки и переносили в два фотопериодических режима 
с длиной дня 12 ч (С : Т = 12 : 12) и 18 ч (С : Т = 18 : 6). Температура в обоих режимах была 
одинаковой (20 °C). В день массового вылета имаго этого (первого материнского) поколения 
самок рассаживали по одной в пронумерованные маленькие (длина 50 мм, диаметр около 8 мм) 
пробирки, на стенки которых в качестве углеводной подкормки были нанесены капли 50%-ного 
водного раствора меда. В дальнейшем потомство каждой самки первого материнского поколения 
считали отдельной сублинией. Сразу после рассадки по пробиркам самкам первого материнско-
го поколения предоставляли для заражения пронумерованные карточки с 30–40 яйцами зерно-
вой моли. Заражение длилось 2 ч, после чего самок возвращали в тот же режим, в котором они 
развивались, а карточки с зараженными яйцами (первое дочернее поколение) переносили в усло-
вия, умеренно способствующие индукции диапаузы (темнота, температура 14 °C). Через 2 дня 
самкам первого материнского поколения на 24 ч предоставляли для заражения пронумерован-
ные карточки со второй порцией яиц зерновой моли (около 50 яиц на карточку). После зараже-
ния эти карточки (второе материнское поколение) помещали в отдельные пробирки такого же 
размера и переносили для развития в тот же режим, в котором развивались родительские самки 
(длина дня 12 или 18 ч при температуре 20 °C).

В день массового вылета самок второго материнского поколения их оставляли в той же про-
бирке, в которой они развивались (при этом число самок в пробирке варьировало в зависимости 
от плодовитости самки первого материнского поколения, обычно составляя от 5 до 15 особей) и 
на 2 ч предоставляли им для заражения пронумерованные карточки с 400–600 яйцами зерновой 
моли. После заражения эти карточки (второе дочернее поколение) переносили в условия, уме-
ренно способствующие индукции диапаузы (темнота, температура 14 °C).

Через 30 дней после заражения карточки с трихограммами первого и второго дочернего поко-
лений для ускорения развития и вылета активно развивающихся (не диапаузирующих) особей 
переносили в камеры с температурой 20 °C и длиной дня 18 ч. Через 15–20 дней (после вылета 
большей части активно развивающихся особей) все зараженные яйца вскрывали для определе-
ния числа активно развивавшегося (имаго и куколки) и диапаузирующего (предкуколки) потом-
ства. Число вылетевших имаго оценивали по числу пустых зараженных яиц с летными 
отверстиями. Личинок, погибших на разных стадиях развития, не учитывали. Если на карточке 
первого или второго дочернего поколений в общей сложности было менее 5 выживших (диапау-
зирующих или активных) особей, данные исключали из дальнейшей обработки. Для итогового 
анализа использовали только те сублинии, для которых была определена доля диапаузирующих 
особей в двух последовательных поколениях. Таким образом, в 8 повторностях опыта были по-
лучены данные о потомстве самок двух последовательных поколений T. telengai, относящихся к 
428 сублиниям (в первом материнском поколении каждая сублиния была представлена одной 
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самкой, во втором материнском поколении – несколькими самками). Учёты количества активно 
развивавшихся и диапаузировавших трихограмм в первом и втором дочерних поколениях вклю-
чали в общей сложности 24 069 особей. Объемы выборок в разных фотопериодических режимах 
и разных повторностях опыта приведены на рис. 1 и 2.

Повторности опыта всегда были не синхронными; в них, как правило, использовались особи 
из разных поколений лабораторной линии. Предшествующие исследования показали, что доля 
диапаузирующих особей заметно варьирует в последовательных поколениях лабораторных ли-
ний разных видов трихограмм даже при разведении в константных условиях (Заславский, Ума-
рова, 1981; Войнович и др., 2013; Резник и др., 2015). По этой причине при анализе результатов 
опыта данные, полученные в разных повторностях, обрабатывались по отдельности, независимо 
друг от друга. Для оценки достоверности индивидуальной изменчивости применяли критерий 
χ2, для выявления корреляции – линейную регрессию. Все вычисления производили с помощью 
программы SYSTAT 10.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Индивидуальная изменчивость самок первого и второго материнских поколений 
T. telengai по доле диапаузирующего потомства была статистически достоверной в по-
давляющем большинстве повторностей опыта, проведенного в условиях короткого 
дня (см. рис. 1) и во всех повторностях опыта, проведенного в условиях длинного дня 
(см. рис. 2). При этом, как хорошо видно на рисунках, при длинном дне наблюдались 
не только более высокая достоверность, но и более широкий размах изменчивости. 
Эти данные подтверждают результаты нашего предыдущего исследования (Резник, 
Войнович, 2019), в котором размах индивидуальной изменчивости также зависел от 
фототермических условий развития материнского и дочернего поколений трихограмм. 
В природе увеличение индивидуальной изменчивости тенденции к диапаузе в усло-
виях длинного дня, возможно, способствует реализации стратегии «распределения 
риска»: при коротком дне, осенью, перед наступлением зимы, диапауза индуцируется 
у всех или по крайней мере у подавляющего большинства особей, но некоторые особи 
диапаузируют и при длинном дне, летом, когда динамика среднестатистических кли-
матических показателей позволяет предполагать возможность благополучного раз-
вития еще одной или нескольких генераций. Тем самым обеспечивается выживание 
популяции в случае преждевременного похолодания или других экстремальных от-
клонений от климатической нормы. Такая индивидуальная изменчивость сезонных 
циклов активности была выявлена, например, у полосатого амброзиевого листоеда 
Zygogramma suturalis (F.) (Coleoptera, Chrysomelidae) (Виноградова, 1988), свой-
ственна она и многим другим видам насекомых (Hopper, 1999; Joschinski, Bonte, 2021).

Результаты опыта свидетельствуют о преимущественно модификационном харак-
тере наблюдаемой изменчивости: корреляция между долями диапаузирующего потом-
ства самок из двух поколений одной сублинии в подавляющем большинстве случаев 
статистически не достоверна (см. рис. 1 и 2). Однако в двух из восьми повторностей 
опыта, проведенного в условиях длинного дня, в которых индивидуальная изменчи-
вость была выражена сильнее, корреляция была положительной и достоверной 
(рис. 2, А и В), причем в повторности 2, В достоверность была весьма высокой. По-ви-
димому, наследуемые факторы все-таки играют определенную роль в детерминации 
индивидуальной изменчивости самок трихограмм по доле диапаузирующего потом-
ства, но эти наследуемые различия могут быть выявлены только при отсутствии зна-
чительно более сильного прямого или косвенного влияния на индукцию диапаузы ка-
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Рис. 1. Индивидуальная изменчивость доли диапаузирующего потомства самок Trichogramma 
telengai Sor., развивавшихся в условиях короткого дня (12 ч).

Столбцы F1 и F2: по горизонтальной оси – доля диапаузирующего потомства (%), указаны середины 
классов; по вертикальной оси – процентное распределение самок по классам, различающимся долей 

диапаузирующего потомства. F1 – первое поколение сублиний (n1 – число материнских самок, n2 – число 
изученных потомков, p – достоверность различий между самками по критерию χ2). F2 – второе поколение 
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сублиний (n1 – число сублиний, n2 – число изученных потомков, p – достоверность различий между 
сублиниями по критерию χ2). Столбец F1–F2: по горизонтальной оси – доля диапаузирующего потомства 
самок первого поколения (%), по вертикальной оси – доля диапаузирующего потомства самок второго 
поколения той же сублинии (%) (r – коэффициент корреляции, n – число сублиний, p – достоверность 
корреляции), каждый символ соответствует одной сублинии, линия – уравнению линейной регрессии. 

Строки А–З – повторности опыта.
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ких-то (не контролируемых в нашем опыте) внешних факторов. Природа этих 
факторов пока остается неясной. Основные абиотические факторы, способные по-
влиять на индукцию диапаузы, строго контролировались: длина дня регулировалась с 
точностью до нескольких минут, отклонения температуры от заданной величины не 

Рис. 2. Индивидуальная изменчивость доли диапаузирующего потомства самок Trichogramma 
telengai Sor., развивавшихся в условиях длинного дня (18 ч).

Обозначения как на рис. 1.
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Рис. 2 (продолжение)

превышали 0.2–0.3 °C. Более того, эти отклонения были одинаковы для всех особей, 
использованных в данной повторности опыта и, следовательно, могли привести к 
сдвигу средних значений и к различиям между повторностями, но не могли повлиять 
на различия между особями и сублиниями, всегда сравниваемыми только в пределах 
одной и той же повторности.
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Как уже упоминалось выше, межпопуляционная (в природе) или межлинейная 
(в лаборатории) изменчивость тенденции к диапаузе была выявлена у многих видов 
насекомых (Данилевский, 1961; Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Саулич, 1999; 
Denlinger, 2002; Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 2004; Danks, 2007; Tougeron, 
2019; Saunders, 2020). В природе различия между популяциями обычно коррелируют с 
особенностями локальной сезонной динамики основных факторов окружающей 
среды (температура, наличие корма и др.), при этом нередко проявляется клинальная 
изменчивость. Индивидуальная (внутрипопуляционная, внутрилинейная) изменчи-
вость экофизиологических реакций, индуцирующих диапаузу, изучалась гораздо реже, 
но, несомненно, распространена так же широко, поскольку без индивидуальной из-
менчивости невозможно и накопление межпопуляционных различий. Заметим, что 
объектами подавляющего большинства цитированных выше исследований были есте-
ственные популяции или лабораторные линии обоеполых насекомых, а в нашей ра-
боте была исследована партеногенетическая линия, от которой можно было бы 
ожидать меньшей внутрилинейной изменчивости. Однако и в этом отношении 
T. telengai ни в коей мере не является исключением. Например, не только межкло-
нальная, но и внутриклональная изменчивость фотопериодических реакций, регули-
рующих сезонные циклы, была выявлена у гороховой тли Acyrthosiphon pisum (Harris) 
(Hemiptera, Aphididae) (Erlykova, 2003).

В природе индивидуальная изменчивость насекомых играет положительную роль, 
увеличивая пластичность, эволюционный потенциал и устойчивость популяций к из-
менениям окружающей среды, но внутрилинейная изменчивость агентов биометода 
не только служит основой для селекции, но и нередко оказывается существенным не-
гативным фактором, затрудняющим стандартизацию разводимого материала, что не-
обходимо учитывать при разработке методик лабораторного и массового разведения 
(Hoy, 1986; Hopper, 1999; Wajnberg, 2004; Routray et al., 2016; Bielza et al., 2020; Leung 
et al., 2020; Joschinski, Bonte, 2021).
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ON THE NATURE OF INDIVIDUAL VARIATION IN THE INDUCTION 
OF PROGENY DIAPSUE IN TRICHOGRAMMA TELENGAI SOR. 

(HYMENOPTERA, TRICHOGRAMMATIDAE) FEMALES

N. D. Voinovich, S. Ya. Reznik

Key words: diapause, variation, heritability, biocontrol, Trichogramma telengai, Tricho-
grammatidae.

S U M M A R Y

With the aim to determine the nature of the previously demonstrated by the authors individual 
(intra-strain) variation of Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) 
females in the proportion of diapausing progeny, the variability of families (isofemale 
substrains) separated from the main laboratory strain was investigated. Maternal generations 
developed at a temperature of 20 °C and day length of 12 and 18 h; progeny diapause was 
induced by development at 14 °C in the dark. Eight replicates of the experiment were 
conducted; in total, the proportion of diapausing progeny was determined for two sequential 
generations of 428 substrains. Individual (in the fi rst generation) and interfamilial (in the 
second generation) variability was statistically signifi cant in almost all replicates. However, 
the correlation in the proportion of diapausing progeny between two sequential generations 
of the same substrain was very weak and in most cases was not statistically signifi cant. 
These data suggest that the intra-strain variability of T. telengai females in the proportion 
of diapausing progeny is primarily based on unheritable modifi cations rather than on some 
genetic (heritable) factors.


