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Ðåçþìå

Âïåðâûå ïîêàçàíî íàëè÷èå çíà÷èòåëüíîé èçìåí÷èâîñòè ïðîäîëæèòåëüíîñòè è òåìïåðàòóðíûõ
íîðì ðàçâèòèÿ ìåæäó ñåìüÿìè âíóòðè ïîïóëÿöèé íàñåêîìûõ. Ýòà èçìåí÷èâîñòü ÿâëÿåòñÿ ìåæñå-
ìåéíîé è ïîýòîìó èìååò ãåíåòè÷åñêóþ îñíîâó. Âïåðâûå îáíàðóæåíà äîñòîâåðíàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ
êîððåëÿöèÿ ìåæäó êîýôôèöèåíòîì ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå è ïîðîãîì ðàçâè-
òèÿ ÿèö è ëè÷èíîê èç ðàçëè÷íûõ ñåìåé. ×åì áîëüøèì íàêëîíîì ëèíèè ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâè-
òèÿ ïî òåìïåðàòóðå õàðàêòåðèçóåòñÿ ðàçâèòèå îñîáåé íåêîòîðîé ñåìüè, òåì âûøå ó ýòîé ñåìüè çíà-
÷åíèå òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà ðàçâèòèÿ. Ýòè ðåçóëüòàòû âïåðâûå äîêàçûâàþò íàëè÷èå ãåíåòè÷å-
ñêîé êîâàðèàöèè ìåæäó êîýôôèöèåíòîì ðåãðåññèè è ïîðîãîì ðàçâèòèÿ âíóòðè ïîïóëÿöèé
íàñåêîìûõ. Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî èñòî÷íèêîì ìåæâèäîâûõ è ìåæïîïóëÿöèîííûõ ðàçëè-
÷èé òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ìîæåò áûòü âíóòðèïîïóëÿöèîííàÿ íàñëåäñòâåííàÿ
èçìåí÷èâîñòü ïðîäîëæèòåëüíîñòè, êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè è ïîðîãà ðàçâèòèÿ, ÿâëÿþùàÿñÿ îáú-
åêòîì åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Ïîêàçàíî, ÷òî âî âñåõ èññëåäîâàííûõ ñåìüÿõ è ïîïóëÿöèÿõ ó ÿèö êëî-
ïà-ñîëäàòèêà Pyrrhocoris apterus êîýôôèöèåíòû ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå çà-
ìåòíî è äîñòîâåðíî âûøå, à ïîðîãè ðàçâèòèÿ íèæå ïî ñðàâíåíèþ ñî çíà÷åíèÿìè ýòèõ ïàðàìåòðîâ ó
ëè÷èíîê. Ýòè ðåçóëüòàòû, î÷åâèäíî, ïðîòèâîðå÷àò êîíöåïöèè «èçîìîðôèçìà ñêîðîñòåé ðàçâèòèÿ»
(â äàííîé ñòàòüå ñì. ññûëêó íà ðàáîòó ßðîñèêà è äð. [28]), ñîãëàñíî êîòîðîé ïîðîãè ðàçâèòèÿ âñåõ
ñòàäèé æèçíåííîãî öèêëà âèäà äîëæíû áûòü îäèíàêîâûìè, à ðàçëè÷àòüñÿ ìîãóò òîëüêî íàêëîíû
ëèíèé ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå. Âïåðâûå ïîêàçàíî îòñóòñòâèå ãåíåòè÷åñêîé
êîâàðèàöèè ìåæäó òåìïåðàòóðíûìè íîðìàìè ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ ñòàäèé æèçíåííîãî öèêëà âè-
äà — ÿèö è ëè÷èíîê. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî êîýôôèöèåíò ðåãðåññèè, òàê æå êàê è ñóììà ãðàäóñîäíåé, è
ïîðîãè ðàçâèòèÿ íàñëåäóþòñÿ ó ÿèö è ëè÷èíîê íåçàâèñèìî, è ïîýòîìó ìîãóò íåçàâèñèìî èçìå-
íÿòüñÿ â ýâîëþöèè â ñîîòâåòñòâèè ñî ñïåöèôè÷åñêèìè óñëîâèÿìè ñðåäû, â êîòîðîé ïðîòåêàþò ýòè
ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà.

Êëþ÷åâûå ñëîâ: Pyrrhocoris apterus, òåìïåðàòóðíûå íîðìû ðåàêöèè, òåìïåðàòóðíûé ïîðîã, òåð-
ìîëàáèëüíîñòü, èçìåí÷èâîñòü, èçîìîðôèçì ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ.

Ââåäåíèå

Ñîãëàñíî òåîðèè æèçíåííûõ öèêëîâ, ôèçèîëîãè÷å-
ñêèå íîðìû ðåàêöèè ïîéêèëîòåðìíûõ îðãàíèçìîâ íà
òåìïåðàòóðó äîëæíû çàâèñåòü îò êëèìàòà, ò. å. ïðîÿâ-
ëÿòü àäàïòèâíóþ ãåîãðàôè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü, ïî-
ñêîëüêó åñòåñòâåííûé îòáîð îïòèìèçèðóåò ïàðàìåòðû
ðàçâèòèÿ è ðàçìíîæåíèÿ, ïðèâîäÿ èõ â ñîîòâåòñòâèå ñ
êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè â êàæäîé ëîêàëüíîé ïîïó-
ëÿöèè [1—4]. Ñëåäóåò îæèäàòü íàëè÷èÿ ïîäîáíîé
âíóòðèâèäîâîé ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè è äëÿ
ïàðàìåòðîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ òåìïåðàòóðíûå íîðìû
ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ — êîýôôèöèåíò òåðìîëàáèëüíî-
ñòè ðàçâèòèÿ (ò. å. êîýôôèöèåíòà óðàâíåíèÿ ëèíåéíîé
ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå) è òåìïå-

ðàòóðíîãî ïîðîãà ðàçâèòèÿ [5]. Äåéñòâèòåëüíî, òàêàÿ
èçìåí÷èâîñòü áûëà îáíàðóæåíà ó ðÿäà âèäîâ (ñì. îáç.
[5, 6]), â òîì ÷èñëå è ó êëîïà-ñîëäàòèêà [7].

Â ëèòåðàòóðå èìååòñÿ ìíîãî ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ
èññëåäîâàíèþ òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêî-
ìûõ èç ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèé îäíîãî âèäà. Ïðè ýòîì
÷àñòü âèäîâ äåìîíñòðèðóåò çíà÷èòåëüíóþ ñòàáèëü-
íîñòü íîðì ðàçâèòèÿ íà âñåì àðåàëå, íàïðèìåð çëàòîã-
ëàçêà Chrysopa oculata [8], áîæüÿ êîðîâêà Coccinella
septempunctata [9], òëÿ Aphis nerii [5], äðóãàÿ ÷àñòü —
èçìåí÷èâîñòü, ïðè÷åì ýòè èçìåíåíèÿ êàñàþòñÿ êàê
òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà (æóæåëèöà Pterostihus nigrita
[10], îãíåâêà Ostrinia nubialis [11]), òàê è êîýôôèöèåíòà
òåðìîëàáèëüíîñòè (êîìàð Toxorhynchites rutilus septen-
trionalis [12]) èëè èçìåíåíèÿ îáîèõ ïàðàìåòðîâ (ìó-
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ðàâüè Lasius è Myrmica [13, 14], êóçíå÷èê Melanoplus
sanguinipes [15], êîëîðàäñêèé æóê Leptinotarsa decem-
lineata [16]). ßñíî, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòü âèäîâ íà-
ñåêîìûõ ïî ìåðå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïî àðåàëó ïðèñïî-
ñàáëèâàëàñü ê îêðóæàþùèì óñëîâèÿì ïóòåì èçìåíå-
íèÿ òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ.

Àäàïòèâíûé ñìûñë âíóòðèâèäîâîé ãåîãðàôè÷åñêîé
èçìåí÷èâîñòè òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêî-
ìûõ äî ñèõ ïîð íåäîñòàòî÷íî ÿñåí. Îòñóòñòâóþò ÷åò-
êèå äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî îíà âîçíèêàåò âñëåäñòâèå
åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Êàê ñïðàâåäëèâî óêàçûâàåò Ãðî-
åòåðñ [5], âñå ïðîâåäåííûå äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïðîäåìîíñòðèðîâàëè ëèøü íàëè÷èå ìåæ-
ïîïóëÿöèîííîé èçìåí÷èâîñòè òåìïåðàòóðíûõ íîðì
ðàçâèòèÿ ó ðÿäà âèäîâ, â òî âðåìÿ êàê äëÿ äîêàçàòåëüñò-
âà íàëè÷èÿ ãåíåòè÷åñêîé íàñëåäóåìîñòè êîýôôèöèåí-
òà òåðìîëàáèëüíîñòè è ïîðîãà ðàçâèòèÿ íåîáõîäèìî
èññëåäîâàòü âíóòðèïîïóëÿöèîííóþ èçìåí÷èâîñòü
ýòèõ ïàðàìåòðîâ, ÿâëÿþùóþñÿ âîçìîæíûì îáúåêòîì
îòáîðà. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêà íèêåì íå ïðîâåäåíû.

Ïîýòîìó ìû ïîñòàâèëè ïåðåä ñîáîé çàäà÷ó âûÿâëå-
íèÿ âíóòðèïîïóëÿöèîííîé èçìåí÷èâîñòè òåìïåðàòóð-
íûõ íîðì ðàçâèòèÿ ó êëîïà-ñîëäàòèêà Pyrrhocoris apte-
rus, ÿâëÿþùåãîñÿ óäîáíûì îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ
áëàãîäàðÿ ïðîñòîòå åãî ñáîðà â ïðèðîäå, ëåãêîñòè ðàç-
âåäåíèÿ è ñîäåðæàíèÿ â ëàáîðàòîðèè. Ïîñòàâëåííóþ
çàäà÷ó ìîæíî ðåøèòü ïóòåì ñðàâíåíèÿ òåìïåðàòóðíûõ
íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ èç ðàçëè÷íûõ ñåìåé, ò. å. ãå-
íåòè÷åñêè ðîäñòâåííûõ ñèáñîâ, ïðîèñõîäÿùèõ îò ðàç-
íûõ ðîäèòåëüñêèõ ïàð. Òàêîå ñðàâíåíèå áûëî íàìè
ïðîâåäåíî äëÿ øåñòè ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé êëî-
ïà-ñîëäàòèêà.

Ìàòåðèàë è ì]åòîäèêà

Ïåðåçèìîâàâøèå â ïðèðîäå êëîïû áûëè ñîáðàíû â Êî-
ñòðîìå, Ìîñêâå, Òóëå, Îðëå, Âîðîíåæå è ï. Áîðèñîâêà Áåë-
ãîðîäñêîé îáë. âåñíîé 2006 ã. Èõ ñîäåðæàëè â ëàáîðàòîðèè
ïðè òåìïåðàòóðå 24 °Ñ è ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñâåòîâîãî äíÿ
20 ÷ â ñóòêè. Òàêàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü äíÿ áûëà âûáðàíà
ïîòîìó, ÷òî îíà çàâåäîìî ïðåâûøàåò êðèòè÷åñêóþ (17 ÷
30 ìèí äëÿ êëîïîâ èç Áåëãîðîäñêîé îáë. ïî äàííûì Âîëêî-
âè÷ è Ãîðûøèíà [17]), à çíà÷èò, íå âûçûâàåò ôîðìèðîâàíèÿ
äèàïàóçû ó èìàãî. Êîðìîì ñëóæèëè ñåìåíà êðóïíîëèñòíîé.
Âîäó äàâàëè â ïðîáèðêàõ, çàêðûòûõ âàòîé. Ñàìöîâ è ñàìîê,
âûáðàííûõ ñëó÷àéíûõ îáðàçîì, ðàññàæèâàëè ïîïàðíî â
ïëàñòèêîâûå ÷àøêè Ïåòðè. Ïîòîìñòâî êàæäîé ïàðû, ò. å.
ñèáñîâ, ñîäåðæàëè è èññëåäîâàëè îòäåëüíî îò äðóãèõ òà-
êèõ æå ñåìåé. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàç-
âèòèÿ íàñåêîìûõ ñîäåðæàëè â ôîòîòåðìîñòàòàõ ñ äëèíîé
äíÿ 20 ÷ è òåìïåðàòóðíûìè ðåæèìàìè 20.0 ± 0.5, 22.0 ± 0.5,
24.0 ± 0.5, 26.0 ± 0.5 è 28.0 ± 0.5 °Ñ. Òåìïåðàòóðà âûøå
28 °Ñ íå èñïîëüçîâàëè, òàê êàê ïðè ïîâûøåííûõ òåìïåðàòó-
ðàõ ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ñëèøêîì âûñîêà, ÷òî òðåáóåò ïðîâå-
äåíèÿ áîëåå ÷àñòûõ ó÷åòîâ äëÿ òî÷íîãî èçìåðåíèÿ ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ, à ýòî òåõíè÷åñêè òðóäíîâûïîëíèìî.
Òåìïåðàòóðà íèæå 20 °Ñ íåáëàãîïðèÿòíà äëÿ ðàçâèòèÿ òåð-
ìîôèëüíûõ êëîïîâ. Òåìïåðàòóðó èçìåðÿëè ñ ïîìîùüþ àâ-
òîíîìíûõ ìèêðîïðîöåññîðíûõ äàò÷èêîâ Tinytalk®, êî-
òîðûå ôèêñèðîâàëè òåìïåðàòóðó êàæäûé ÷àñ. Ýòî áûëî íå-
îáõîäèìî äëÿ áîëåå òî÷íîé îöåíêè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
òåìïåðàòóð.

Äâàæäû â ñóòêè — óòðîì è âå÷åðîì, ïðîâîäèëè îñìîòð
ñàäêîâ ñ êëîïàìè è îòëîæåííûå ÿéöà ýêñïîíèðîâàëè ïðè
ðàçëè÷íûõ òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ, ñîáëþäàÿ ïðè ýòîì
ïðàâèëà ðàíäîìèçàöèè. Òî÷íî òàê æå äâà ðàçà â ñóòêè îòìå-
÷àëè âûõîä ëè÷èíîê èç ÿèö. Ïðè ýòîì îøèáêà èçìåðåíèÿ
ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ÿèö ñîñòàâèëà ±0.5 ñóò. Ëè÷è-
íîê îáåñïå÷èâàëè êîðìîì è âîäîé è îñòàâëÿëè ïðè òåõ æå
òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìàõ, â êîòîðûõ íàõîäèëèñü ÿéöà, ïðè
äëèíå äíÿ 20 ÷ ñâåòà â ñóòêè. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ìîìåíòà ïî-
ÿâëåíèÿ èìàãî ñàäêè ñ íàñåêîìûìè îñìàòðèâàëè îäèí ðàç â
ñóòêè. Â ýòîì ñëó÷àå îøèáêà èçìåðåíèÿ ïðîäîëæèòåëüíî-
ñòè ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ñîñòàâëÿëà ±1.0 ñóò. Èñïîëüçîâàííûå
èíòåðâàëû ìåæäó ó÷åòàìè — 0.5 è 1.0 ñóò íå ïðåâûøàþò âå-
ëè÷èíû ñòàíäàðòíûõ îøèáîê ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè
ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê ñîîòâåòñòâåííî, ÷òî óäîâëåòâîðÿåò
òðåáîâàíèÿì ñòàòèñòèêè è ïîçâîëÿåò àäåêâàòíî îöåíèâàòü
èçìåí÷èâîñòü èçìåðÿåìûõ ïàðàìåòðîâ [18, 19].

Â ðåçóëüòàòå íàáëþäåíèé, ïîëó÷àëè è ñðàâíèâàëè ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê (D) ïðè çàäàííûõ
òåìïåðàòóðàõ. Çàòåì âû÷èñëÿëè îáðàòíûå âåëè÷èíû äëè-
òåëüíîñòåé ðàçâèòèÿ — ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ R = 1D. Ïðåäïî-
ëàãàÿ ëèíåéíóþ çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ îò òåìïå-
ðàòóðû â ïðåäåëàõ èñïîëüçîâàííîãî èíòåðâàëà, äëÿ êàæäîé
ñåìüè âû÷èñëÿëè êîýôôèöèåíò óðàâíåíèÿ ëèíåéíîé ðåãðåñ-
ñèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ R ïî òåìïåðàòóðå T:

R = a + bT,

ãäå a — êîíñòàíòà è b — êîýôôèöèåíò ëèíåéíîé ðåãðåññèè,
îí æå — êîýôôèöèåíò òåðìîëàáèëüíîñòè. Çíà÷åíèå íèæíå-
ãî òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà (t0) îïðåäåëÿëè, ýêñòðàïîëèðóÿ
ëèíèþ ðåãðåññèè äî R = 0, ïî ôîðìóëå: t0 = –a/b. Ñòàíäàðò-
íûå îøèáêè êîíñòàíòû è êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè áûëè ïî-
ëó÷åíû èç ðåãðåññèîííîãî àíàëèçà, à îøèáêó ïîðîãà âû÷èñ-
ëÿëè ïî ôîðìóëàì, ïðèâåäåííûì â ñïåöèàëüíîé ëèòåðàòóðå
[20]. Ýòè âû÷èñëåíèÿ âûïîëíÿëè, èñïîëüçóÿ ñïåöèàëüíóþ
ïðîãðàììó DevRate 4.1 (© V. E. Kipyatkov, 2006), ðåàëèçî-
âàííóþ â ïðèëîæåíèè Quattro Pro 9.0.

Ñòàòèñòè÷åñêóþ îáðàáîòêó äàííûõ ïðîâîäèëè ñ ïî-
ìîùüþ ïðèëîæåíèÿ Statistica 6.0. Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé
ìåæäó ñåìüÿìè ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ îñîáåé
âíóòðè ïîïóëÿöèé îïðåäåëÿëè ñ ïîìîùüþ äèñïåðñèîííîãî
àíàëèçà (ANOVA) è ïîñëåäóþùåãî ïîïàðíîãî ñðàâíåíèÿ
ñðåäíèõ âåëè÷èí ñ ïîìîùüþ àïîñòåðèîðíûõ (post hos) êðè-
òåðèåâ (Tukey HSD test). Äëÿ ïðîâåðêè íîðìàëüíîñòè ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ èñïîëüçîâàëè òåñò Êîëìîãîðîâà—Ñìèðíîâà.
Åñëè ðàñïðåäåëåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòåé ðàçâèòèÿ äîñòî-
âåðíî îòëè÷àëîñü îò íîðìàëüíîãî, òî ïðèìåíÿëè ëîãàðèô-
ìè÷åñêóþ òðàíñôîðìàöèþ äàííûõ. Òàêóþ æå òðàíñôîðìà-
öèþ èñïîëüçîâàëè, åñëè íàáëþäàëàñü ñóùåñòâåííàÿ êîððå-
ëÿöèÿ ìåæäó ñðåäíèìè è äèñïåðñèÿìè. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà
ëîãàðèôìèðîâàíèå íå óñòðàíÿëî ïðîáëåìû, èñïîëüçîâàëè
íåïàðàìåòðè÷åñêèå ìåòîäû (Kruskal-Wallis ANOVA). Ñâÿçü
ìåæäó êîýôôèöèåíòîì ðåãðåññèè è òåìïåðàòóðíûì ïîðî-
ãîì îïðåäåëÿëè, âû÷èñëÿÿ êîýôôèöèåíò ëèíåéíîé êîððåëÿ-
öèè Ïèðñîíà. Îòäåëüíûå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ ðåãðåñ-
ñèè è òåìïåðàòóðíûõ ïîðîãîâ ñðàâíèâàëè, èñïîëüçóÿ t-òåñò.

Òåìïåðàòóðíûå íîðìû ðàçâèòèÿ áûëè îïðåäåëåíû äëÿ
76 ñåìåé, ïðîèñõîäÿùèõ èç 6 ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé
(òàáë. 1). Êîëè÷åñòâî èññëåäîâàííûõ îñîáåé â ñåìüÿõ âàðü-
èðîâàëî îò 82 äî 483 äëÿ ÿèö è îò 48 äî 358 äëÿ ëè÷èíîê
(òàáë. 1). Â íåêîòîðûõ ñåìüÿõ â ðåçóëüòàòå íåîáû÷íî âûñî-
êîé ñìåðòíîñòè íàñåêîìûõ íå óäàëîñü ïîëó÷èòü äàííûõ äëÿ
îäíîé èëè, çíà÷èòåëüíî ðåæå, äâóõ èç ïÿòè èñïîëüçîâàííûõ
òåìïåðàòóð (òàáë. 1). Äëÿ ýòèõ ñåìåé ëèíèè ðåãðåññèè ñêî-
ðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå áûëè ðàññ÷èòàíû ïî äàííûì
äëÿ ÷åòûðåõ èëè òðåõ òåìïåðàòóð ñîîòâåòñòâåííî.
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Ò à á ë è ö à 1

Çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå è òåìïåðàòóðíîãî (ò-ð) ïîðîãà ðàçâèòèÿ
äëÿ ÿèö è ëè÷èíîê êëîïà-ñîëäàòèêà èç ðàçëè÷íûõ ñåìåé è ïîïóëÿöèé
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Êîñòðîìà A — 235 12.78 0.121 14.9 0.09 — 87 39.7 1.35 16.7 0.33
B 22, 26 119 11.51 0.078 14.2 0.07 — — — — — —
C — 199 11.27 0.077 13.8 0.07 22 70 36.4 2.84 16.6 0.64
D — 206 11.97 0.146 14.7 0.12 — 109 40.4 1.93 18.0 0.36

EK 28 115 12.00 0.457 14.5 0.35 — — — — — —
G — 199 12.31 0.212 14.7 0.16 26 63 36.1 2.07 16.4 0.46
H — 269 13.96 0.148 15.8 0.10 24, 28 53 33.8 1.85 15.9 0.42
I — 224 12.90 0.146 15.0 0.11 — 98 39.5 1.89 17.4 0.34
K 26 82 13.37 0.138 15.1 0.10 — — — — — —
L 24 149 12.63 0.227 14.8 0.19 20, 24 63 32.9 1.94 16.1 0.63
M — 299 14.06 0.155 15.8 0.10 20, 24 80 28.3 2.95 14.0 1.41
P — 212 12.64 0.153 14.8 0.12 28 119 31.8 1.43 16.2 0.33

RF 22, 26 128 11.53 0.068 14.5 0.06 — — — — — —

Â ñðåäíåì 12.53 0.248 14.8 0.15 — — 35.4 1.37 16.4 0.37
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 12.74 0.333 14.9 0.22 — — 39.9 0.29 17.4 0.37

Ìîñêâà A — 373 12.60 0.156 14.5 0.12 — 112 35.7 1.52 16.8 0.37
B — 449 12.37 0.087 14.4 0.07 — 358 38.8 0.78 17.2 0.15
D 20 165 14.19 0.110 15.7 0.07 — 126 52.3 0.85 18.8 0.12
E 20, 24 116 12.95 0.059 15.4 0.05 20, 24 88 44.9 1.56 17.8 0.31
F — 333 11.59 0.064 13.9 0.06 22 115 36.8 1.59 16.7 0.39
G — 284 10.37 0.148 13.0 0.16 — 125 38.8 1.48 16.8 0.31
H — 217 12.93 0.120 14.9 0.09 — 140 38.2 1.07 16.8 0.23
I — 331 11.22 0.104 13.7 0.09 — 260 37.8 1.03 17.2 0.20
K — 483 12.01 0.144 14.6 0.12 — 272 34.0 0.84 16.5 0.20
L — 214 11.95 0.223 14.4 0.18 — — — — — —
M — 415 12.96 0.091 14.9 0.06 — 298 36.9 0.77 16.7 0.16
N — 383 14.06 0.120 15.6 0.07 — 169 36.0 1.00 16.9 0.22
O 26 99 10.96 0.103 13.7 0.09 — — — — — —
P — 551 11.55 0.097 13.9 0.09 — 241 37.6 1.23 17.0 0.27
R — 413 10.76 0.085 13.4 0.08 — 167 36.4 0.82 17.0 0.17
S — 217 13.39 0.101 15.1 0.07 — 118 39.0 1.87 17.8 0.36
T — 422 12.22 0.091 14.3 0.08 — 213 33.6 1.14 16.2 0.29
U — 297 11.14 0.285 13.4 0.27 — 190 42.3 0.97 17.7 0.18
V — 230 11.31 0.107 13.7 0.10 24 120 39.7 0.92 17.2 0.19
W — 457 12.07 0.140 14.4 0.11 — 183 39.5 0.66 16.4 0.13
Y — 397 13.27 0.167 15.3 0.12 — 269 33.8 0.98 17.0 0.25

Â ñðåäíåì 12.18 0.232 14.4 0.17 — — 38.5 1.00 17.1 0.14
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 12.10 0.231 14.3 0.17 — — 38.2 1.10 17.1 0.15

Òóëà B — 239 11.68 0.037 14.1 0.03 — 133 40.8 1.22 16.7 0.23
DS 20 106 11.88 0.151 14.6 0.13 — — — — — —
E — 298 11.41 0.071 13.9 0.07 20 205 47.2 0.91 18.1 0.14
F — 248 13.15 0.278 15.0 0.20 — 149 41.8 1.16 17.3 0.22
G — 217 9.90 0.230 13.1 0.27 — 92 27.4 1.41 15.1 0.41
I — 266 11.63 0.099 14.1 0.09 28 155 40.9 1.45 16.7 0.21
K — 207 10.22 0.118 13.1 0.13 26 111 35.1 1.29 16.8 0.30
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L — 258 11.35 0.098 14.0 0.09 22 120 42.4 2.07 17.1 0.39
MT — 209 14.11 0.136 15.6 0.09 — 182 42.1 1.20 17.3 0.23
N 28 183 14.19 0.150 15.4 0.09 28 112 40.9 2.09 17.3 0.34
P — 340 12.17 0.084 14.3 0.06 — 141 45.9 1.05 17.5 0.18

Â ñðåäíåì 11.97 0.418 14.3 0.24 — — 40.4 1.77 17.1 0.27
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 11.74 0.437 14.1 0.26 — — 39.6 3.17 16.8 0.44

Îðåë A — 238 11.78 0.120 14.2 0.11 22 129 33.0 1.04 16.1 0.29
B — 298 11.54 0.117 14.0 0.11 — 141 39.8 1.20 16.8 0.24
C — 286 11.08 0.170 14.0 0.16 — 142 42.7 1.26 17.5 0.23
D — 295 10.50 0.084 13.3 0.09 — 94 30.7 1.55 14.4 0.49
E — 290 11.95 0.161 14.0 0.14 20, 26 82 37.7 1.62 16.9 0.33
F — 186 11.66 0.151 14.5 0.13 — 48 43.4 3.04 18.0 0.48
G 24 147 10.48 0.184 13.4 0.21 20, 24 112 37.8 1.71 16.5 0.43
H — 327 12.03 0.095 14.2 0.07 — 154 39.6 0.79 16.7 0.15
I — 263 12.10 0.071 14.3 0.06 — 226 39.0 0.68 16.4 0.16
K — 167 10.01 0.280 13.1 0.32 26 98 42.7 0.69 16.9 0.13
L — 304 12.32 0.136 14.2 0.11 — 177 46.9 1.15 18.0 0.18
M — 261 11.00 0.091 13.8 0.09 22 90 39.7 2.66 17.6 0.52
O 28 161 11.59 0.123 14.2 0.10 22 72 28.6 1.91 14.1 0.70

Â ñðåäíåì 11.39 0.198 13.9 0.12 — — 38.6 1.44 16.6 0.33
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 11.45 0.218 14.0 0.13 — — 40.3 1.91 16.8 0.47

Âîðîíåæ E — 252 9.88 0.097 12.9 0.11 26 88 31.0 1.37 15.2 0.32
F — 268 12.18 0.169 14.5 0.14 — 155 43.2 1.06 17.1 0.21
I 26 84 9.96 0.121 13.1 0.15 — — — — — —
K — 197 11.31 0.096 13.8 0.09 20, 24 142 42.0 1.73 17.0 0.36
N — 114 11.30 0.139 13.9 0.13 24 112 38.3 0.52 15.6 0.13

Â ñðåäíåì 10.92 0.440 13.7 0.28 — — 38.6 2.74 16.2 0.49
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 11.17 0.476 13.8 0.32 — — — — — —

Áîðèñîâêà A — 281 10.46 0.128 13.4 0.13 — — — —
B — 196 13.48 0.350 15.2 0.23 22 75 39.8 1.91 17.8 0.36
C — 303 10.89 0.115 13.6 0.11 — 252 37.3 1.08 16.8 0.23
E 28 165 11.77 0.139 14.3 0.10 22 93 27.5 1.68 15.3 0.61
G — 262 11.26 0.080 14.0 0.07 20 117 46.5 1.56 18.2 0.27
H 28 158 9.36 0.058 12.0 0.07 28 83 50.4 2.60 18.4 0.35
I — 229 10.85 0.084 13.5 0.08 26 132 36.1 0.74 16.2 0.15
K 22, 26 105 11.30 0.081 13.7 0.07 — — — — — —
L 24 108 13.30 0.093 15.1 0.07 — — — — — —
M — 155 11.21 0.100 13.8 0.09 — 69 37.8 2.07 17.2 0.43
N — 186 11.01 0.211 13.8 0.19 — — — — — —
O — 92 10.99 0.124 13.9 0.12 — 68 39.8 1.46 16.6 0.30
P — 349 10.49 0.160 13.1 0.17 — 205 43.0 0.93 17.7 0.17

15.1

Â ñðåäíåì 11.26 0.306 13.8 0.22 — — 39.8 2.18 17.1 2.18
Â ñðåäíåì (5 ò-ð)** 11.18 0.302 13.8 0.20 — — 39.5 1.30 17.1 1.30

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Îäíîé çâåçäî÷êîé îòìå÷åíû òåìïåðàòóðû, ïðè êîòîðûõ ÿéöà è ëè÷èíêè íåêîòîðûõ ñåìåé íå áûëè èññëåäîâàíû, è ïî-
ýòîìó ïàðàìåòðû ëèíåéíîé ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå â ýòèõ ñåìüÿõ áûëè ðàññ÷èòàíû ïî äàííûì äëÿ ÷åòûðåõ èëè, èíî-
ãäà, òðåõ òåìïåðàòóð. Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà è êîýôôèöèåíòà òåðìîëàáèëüíîñòè è èõ
îøèáêè, ïîäñ÷èòàíû ïî âñåì ñåìüÿì ëèáî òîëüêî ïî ñåìüÿì, èññëåäîâàííûì ïðè ïÿòè òåìïåðàòóðàõ. Äâóìÿ çâåçäî÷êàìè îòìå÷åíû ñðåä-
íèå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ ðåãðåññèè è ïîðîãîâ, ïîäñ÷èòàíû òîëüêî äëÿ ñåìåé, èññëåäîâàííûõ ïðè âñåõ ïÿòè òåìïåðàòóðàõ.



Ðåçóëüòàòû

Äèñïåðñèîííûé àíàëèç (ANOVA èëè Kruskal-Wal-
lis ANOVA), ïðîâåäåííûé îòäåëüíî äëÿ êàæäîé ãåî-
ãðàôè÷åñêîé ïîïóëÿöèè, ïîêàçàë äîñòîâåðíîñòü âëèÿ-
íèÿ ôàêòîðà ñåìüè íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ
ÿèö è ëè÷èíîê (òàáë. 2). Ñðàâíåíèå îòäåëüíûõ ñåìåé
ïî ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ áûëî ïðîâå-
äåíî ïðè äâóõ êðàéíèõ òåìïåðàòóðàõ — 20 è 28 °Ñ.
Âûáîð èìåííî ýòèõ òåìïåðàòóð îáóñëîâëåí òåì, ÷òî
áîëüøèíñòâî ëèíèé ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî
òåìïåðàòóðå, ïîñòðîåííûõ äëÿ îòäåëüíûõ ñåìåé, ïåðå-
ñåêàþòñÿ â ñðåäíåé ÷àñòè òåìïåðàòóðíîãî èíòåðâàëà
(ñì. íèæå), è ïîýòîìó ñëåäóåò îæèäàòü íàèáîëüøèõ
ðàçëè÷èé ìåæäó ñåìüÿìè ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàç-
âèòèÿ èìåííî ïðè êðàéíèõ òåìïåðàòóðàõ. Ïîïàðíîå
ñðàâíåíèå ñ ïîìîùüþ àïîñòåðèîðíîãî êðèòåðèÿ Tukey
HSD ïîêàçàëî, ÷òî áîëüøèíñòâî èëè çíà÷èòåëüíàÿ
÷àñòü ñåìåé äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñðåäíåé ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê ïðè 20 è
28 °Ñ (òàáë. 2). Áûë òàêæå ïðîâåäåí èåðàðõè÷åñêèé
äèñïåðñèîííûé àíàëèç (Nested ANOVA) äëÿ âñåãî
ìàññèâà äàííûõ ïðè òåìïåðàòóðàõ 20 è 28 °Ñ. Îí ïîêà-
çàë äîñòîâåðíîå âëèÿíèå ôàêòîðà ñåìüè íà ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ÿèö (F107.5181 = 87, p < 0.01 ïðè
20 °Ñ; F93.4399 = 202, p < 0.01 ïðè 28 °Ñ) è ëè÷èíîê
(F82.1880 = 6.28, p n 0.01 ïðè 20 °Ñ; F84þ2715 = 20.6, p <
< 0.01 ïðè 28 °Ñ) âñåõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé.

Çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâè-
òèÿ ïî òåìïåðàòóðå è òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà ðàçâèòèÿ
äëÿ ÿèö è ëè÷èíîê êëîïà-ñîëäàòèêà èç ðàçëè÷íûõ ñå-
ìåé è ïîïóëÿöèé ïðåäñòàâëåíû â òàáë. 1. Àíàëèç ýòèõ
äàííûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî îòäåëüíûå ñåìüè â ïðåäåëàõ
îäíîé ïîïóëÿöèè ìîãóò çàìåòíî ðàçëè÷àòüñÿ ìåæäó
ñîáîé ïî òåìïåðàòóðíûì íîðìàì ðàçâèòèÿ (ñðàâíåíèå
ïîïóëÿöèé íå âõîäèëî â çàäà÷è äàííîé ðàáîòû). Ïî-
ñêîëüêó â íåêîòîðûõ ñåìüÿõ êîýôôèöèåíòû ðåãðåññèè
è ïîðîãè áûëè ïîäñ÷èòàíû ïî äàííûì äëÿ 4 èëè 3 òåì-
ïåðàòóð (òàáë. 1), íåîáõîäèìî áûëî ïðîâåðèòü, íå ïî-
âëèÿëî ëè ñîêðàùåíèå ÷èñëà òåìïåðàòóð íà âåëè÷èíó
ýòèõ ïàðàìåòðîâ. Èçâåñòíî [21], ÷òî èñêëþ÷åíèå êðàé-
íèõ çíà÷åíèé òåìïåðàòóð ïðè ðàñ÷åòå ðåãðåññèè ñêî-
ðîñòè ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ïî òåìïåðàòóðå ìîæåò ïðè-
âîäèòü ê çàìåòíîìó óâåëè÷åíèþ óãëà íàêëîíà ëèíèè
ðåãðåññèè è âåëè÷èíû òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà. Ìû âû-
÷èñëÿëè ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ ðåãðåññèè è
ïîðîãîâ äëÿ êàæäîé ïîïóëÿöèè ïî âñåì ñåìüÿì, à òàê-
æå òîëüêî ïî ñåìüÿì, èññëåäîâàííûì ïðè âñåõ ïÿòè
òåìïåðàòóðàõ (òàáë. 1). Àíàëèç ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòà-
òîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî èñêëþ÷åíèå ñåìåé, èññëåäîâàí-
íûõ ïðè 3—4 òåìïåðàòóðàõ, ïðèâîäèò ê î÷åíü íåçíà-
÷èòåëüíûì è íåäîñòîâåðíûì èçìåíåíèÿì ñðåäíèõ çíà-
÷åíèé êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè è ïîðîãà (òàáë. 1).
Îòñóòñòâèå âëèÿíèÿ ÷èñëà òåìïåðàòóð, âåðîÿòíî, îáú-
ÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî èñïîëüçîâàííûå íàìè òåìïåðàòóðû
íå âûõîäÿò çà ïðåäåëû áëàãîïðèÿòíîãî äëÿ ðàçâèòèÿ
äèàïàçîíà. Ýòî ïîçâîëÿåò íàì èñïîëüçîâàòü äàííûå ïî
ñåìüÿì ñ íåïîëíûì ÷èñëîì òåìïåðàòóð â îáùåì àíàëè-
çå, ÷òî è ñäåëàíî íèæå.

Ïðîâåäåíî ïîïàðíîå ñðàâíåíèå êîýôôèöèåíòîâ
ðåãðåññèè è òåìïåðàòóðíûõ ïîðîãîâ ðàçâèòèÿ ðàçíûõ

ñåìåé â ïðåäåëàõ êàæäîé ïîïóëÿöèè ñ ïîìîùüþ t-òåñ-
òà. Äîñòîâåðíûìè ñ÷èòàëè ðàçëè÷èÿ ïðè p = 0.05. Äëÿ
ÿèö äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ïîëó÷åíû â 54 è 42 ñëó÷àÿõ
äëÿ êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè è ïîðîãà ñîîòâåòñòâåííî
èç 78 ñðàâíåíèé (Êîñòðîìà), â 178 è 173 ñëó÷àÿõ èç 210
(Ìîñêâà), â 46 è 45 ñëó÷àÿõ èç 55 (Òóëà), â 58 è 40 ñëó-
÷àÿõ èç 78 (Îðåë), â 8 è 8 ñëó÷àÿõ èç 10 (Âîðîíåæ), â 62
è 57 ñëó÷àÿõ èç 78 (Áîðèñîâêà). Äëÿ ëè÷èíîê äîñòîâåð-
íûå ðàçëè÷èÿ ïîëó÷åíû â 14 è 9 ñëó÷àÿõ äëÿ êîýôôè-
öèåíòà ðåãðåññèè è ïîðîãà ñîîòâåòñòâåííî èç 36 (Êîñò-
ðîìà), â 88 è 68 ñëó÷àÿõ èç 171 (Ìîñêâà), â 28 è 22 ñëó-
÷àÿõ èç 45 (Òóëà), â 48 è 47 ñëó÷àÿõ èç 78 (Îðåë), â 5 è
4 ñëó÷àÿõ èç 6 (Âîðîíåæ), â 23 è 21 ñëó÷àÿõ èç 36 (Áî-
ðèñîâêà).

Áûëà îáíàðóæåíà âûñîêàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿ-
öèÿ ìåæäó çíà÷åíèÿìè êîýôôèöèåíòà ðåãðåññèè è òåì-
ïåðàòóðíîãî ïîðîãà (ñì. ðèñóíîê). Äëÿ âñåãî ìàññèâà
äàííûõ çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè Ïèðñîíà
ñîñòàâëÿåò 0.97 (p < 0.01) äëÿ ÿèö è 0.84 (p < 0.001) äëÿ
ëè÷èíîê. Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè äëÿ îòäåëüíûõ
ïîïóëÿöèé âàðüèðîâàëè îò 0.90 äî 0.99 (p < 0.001) äëÿ
ÿèö è îò 0.82 äî 0.93 (p îò 0.008 äî 0.001) ëè÷èíîê, çà
èñêëþ÷åíèåì ïîïóëÿöèè èç Âîðîíåæà, ãäå áûëî âñåãî
÷åòûðå ñåìüè è ïîýòîìó êîððåëÿöèÿ îêàçàëàñü íåäî-
ñòîâåðíîé.

Ïîñêîëüêó â íåêîòîðûõ ñåìüÿõ ëèíèè ðåãðåññèè
áûëè ïîñòðîåíû ïî äàííûì äëÿ 4 èëè 3 òåìïåðàòóð,
÷òî ìîãëî áû ïðèâåñòè ê çàâûøåíèþ çíà÷åíèé êîýô-
ôèöèåíòà òåðìîëàáèëüíîñòè è òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà
[21], ìû äîïîëíèòåëüíî ïðîâåëè êîððåëÿöèîííûé àíà-
ëèç â ñëåäóþùèõ âàðèàíòàõ: 1) ñ èñêëþ÷åíèåì ñåìåé,
íå ïðåäñòàâëåííûõ ïðè 20 °Ñ; 2) ñ èñêëþ÷åíèåì ñå-
ìåé, íå ïðåäñòàâëåííûõ ïðè 28 °Ñ; 3) òîëüêî ñ ñåìüÿ-
ìè, êîòîðûå áûëè ïðåäñòàâëåíû âî âñåõ ïÿòè òåìïåðà-
òóðàõ. Ïðè ýòîì çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ êîððåëÿöèè
èçìåíèëèñü íå áîëåå ÷åì íà 0.01 è 0.05 äëÿ ÿèö è
äëÿ ëè÷èíîê ñîîòâåòñòâåííî, ïðè òîì æå óðîâíå
èõ äîñòîâåðíîñòè. Òàêèì îáðàçîì, ñîêðàùåíèå ÷èñëà
òåìïåðàòóð, èñïîëüçîâàííûõ äëÿ ðàñ÷åòà ïàðàìåòðîâ
ðåãðåññèè â íåêîòîðûõ ñåìüÿõ, íå ïîâëèÿëî íà îáùèé
õàðàêòåð çàâèñèìîñòè ìåæäó êîýôôèöèåíòîì òåðìîëà-
áèëüíîñòè è òåìïåðàòóðíûì ïîðîãîì.

Ìû òàêæå ñðàâíèëè çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà ðåã-
ðåññèè è ïîðîãà ðàçâèòèÿ ÿèö ëè÷èíîê â êàæäîé ñåìüå
ñ ïîìîùüþ t-òåñòà. Èç 64 èññëåäîâàííûõ ñåìåé êîýô-
ôèöèåíòû ðåãðåññèè äîñòîâåðíî ðàçëè÷àëèñü âî âñåõ
ñëó÷àÿõ (p < 0.01), à çíà÷åíèÿ ïîðîãîâ äîñòîâåðíî ðàç-
ëè÷àëèñü (p < 0.05) âî âñåõ ñåìüÿõ, êðîìå ÷åòûðåõ. Òà-
êèì îáðàçîì, ó ÿèö êëîïà-ñîëäàòèêà êîýôôèöèåíòû
òåðìîëàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ çàìåòíî è äîñòîâåðíî
âûøå, à ïîðîãè ðàçâèòèÿ íèæå ïî ñðàâíåíèþ ñî çíà÷å-
íèÿìè ýòèõ ïàðàìåòðîâ ó ëè÷èíîê âî âñåõ ñåìüÿõ
(òàáë. 2). Äëÿ âûÿâëåíèÿ âîçìîæíîé âçàèìîñâÿçè ìåæ-
äó òåìïåðàòóðíûìè íîðìàìè ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê,
îïðåäåëÿåìîé ïðèíàäëåæíîñòüþ ê îäíîé ñåìüå, ìû
ïðîâåëè êîððåëÿöèîííûé àíàëèç. Îêàçàëîñü, ÷òî âñå
êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó çíà÷åíèÿìè êî-
ýôôèöèåíòîâ ðåãðåññèè äëÿ ÿèö è ëè÷èíîê è ìåæäó
çíà÷åíèÿìè ïîðîãîâ äëÿ ÿèö è ëè÷èíîê â ðàçíûõ ñåìü-
ÿõ íåäîñòîâåðíû. Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè âàðüè-
ðîâàëè â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ îò –0.57 äî 0.52
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Ò à á ë è ö à 2

Ðåçóëüòàòû äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà âëèÿíèÿ ôàêòîðà ñåìüè
íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê êëîïà-ñîëäàòèêà

èç ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèé è ïîïàðíîãî àïîñòåðèîðíîãî ñðàâíåíèÿ ñåìåé
ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ïðè äâóõ êîíòðàñòíûõ òåìïåðàòóðàõ

Ïîïóëÿöèÿ Ñòàäèÿ
îíòîãåíåçà

Òåìïåðàòóðà
(ò-ðà, °Ñ)

Çíà÷åíèÿ ñòàòèñòèê F
èëè H äëÿ ANOVA èëè Krus-

kal-Wallis ANOVA
ñîîòâåòñòâåííî

Ðåçóëüòàòû ïîïàðíîãî
àïîñòåðèîðíîãî ñðàâíåíèÿ

ñåìåé ïî Tukey HSD

÷èñëî
ñðàâíå-

íèé

÷èñëî
ñðàâíå-

íèé, ðàç-
ëè÷àþ-
ùèõñÿ
äîñòî-
âåðíî

çíà÷å-
íèÿ p

Êîñòðîìà ßéöî 20 H15,676 = 586, p < 0.001 3 — —
28 F11,461 = 224, p < 0.01 56 40 <0.02

Âñå 5 ò-ð F7,1793 = 150, p < 0.01 56 52 <0.02
Ëè÷èíêà 20 F10,138 = 11, p < 0.01 55 21 <0.03

28 H7,228 = 92, p < 0.0001 — — —
Âñå 5 ò-ð F2,279 = 7, p < 0.001 3 3 <0.001

Ìîñêâà ßéöî 20 F32,1779 = 68, p < 0.01 528 313 <0.02
28 F30,1438 = 200, p < 0.01 465 366 <0.04

Âñå 5 ò-ð F16,6380 = 70, p < 0.01 153 140 <0.01
Ëè÷èíêà 20 F24,734 = 7, p < 0.01 600 34 <0.047

28 H29,950 = 297, p < 0.001 — — —
Âñå 5 ò-ð F14,3040 = 17, p < 0.001 105 84 <0.01

Òóëà ßéöî 20 F12,644 = 86, p < 0.01 78 63 <0.01
28 F11,516 = 427, p < 0.01 66 45 <0.03

Âñå 5 ò-ð F8,2225 = 81, p < 0.01 36 35 <0.004
Ëè÷èíêà 20 F11,257 = 6, p < 0.001 66 8 <0.03

28 F9,236 = 32, p < 0.01 45 19 <0.03
Âñå 5 ò-ð F4,672 = 12, p < 0.00001 10 10 <0.045

Îðåë ßéöî 20 F16,659 = 100, p < 0.01 136 88 <0.02
28 F14,770 = 132, p < 0.01 105 71 <0.01

Âñå 5 ò-ð F10,2861 = 347, p < 0.01 3 — —
Ëè÷èíêà 20 F13,252 = 3, p < 0.0001 91 4 <0.02

28 F15,445 = 29, p < 0.01 120 46 <0.02
Âñå 5 ò-ð F5,858 = 8, p < 0.0001 15 12 <0.007

Âîðîíåæ ßéöî 20 F14,505 = 477, p < 0.01 105 90 <0.001
28 H9,456 = 381, p < 0.001 — — —

Âñå 5 ò-ð H3,664 = 9, p < 0.02 — — —
Ëè÷èíêà 20 H10,199 = 76, p < 0.001

28 F8,256 = 28, p < 0.01 37 12 <0.001
Âñå 5 ò-ð — — — —

Áîðèñîâêà ßéöî 20 F14,778 = 51, p < 0.001 105 62 <0.001
28 F12,526 = 542, p < 0.01 78 61 <0.001

Âñå 5 ò-ð F8,2003 = 116, p < 0.01 36 34 <0.02
Ëè÷èíêà 20 F11,260 = 5, p < 0.001 66 5 <0.049

28 F10,492 = 24, p < 0.01 55 12 <0.02
Âñå 5 ò-ð F3,574 = 6, p < 0.001 6 4 <0.001

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïîïàðíîå àïîñòåðèîðíîå ñðàâíåíèå ñåìåé ïî ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ ÿèö è
ëè÷èíîê áûëî âîçìîæíî òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè ïàðàìåòðè÷åñêîãî äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà (ANOVA).
Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ äàííûç èîè íàëè÷èå êîððåëÿöèè ìåæäó ñðåäíèìè è äèñïåðñèÿìè
òðåáîâàëè èñïîëüçîâàíèÿ íåïàðàìåòðè÷åñêèõ ìåòîäîâ (Kruskal-Wallis ANOVA), àïîñòåðèîðíîå ñðàâíåíèå ñå-
ìåé îêàçûâàëîñü íåâîçìîæíûì.



(p = 0.10—0.49) è îò –0.62 äî 0.61 (p = 0.06—0.76), à â
îáúåäèíåííîé âûáîðêå ñîñòàâèëè –0.13 (p = 0.33) è
–0.05 (p = 0.72) äëÿ êîýôôèöèåíòîâ ðåãðåññèè è òåìïå-
ðàòóðíûõ ïîðîãîâ ñîîòâåòñòâåííî.

Îáñóæäåíèå

Íàøè èññëåäîâàíèÿ âïåðâûå ïðîäåìîíñòðèðîâàëè
íàëè÷èå çíà÷èòåëüíîé èçìåí÷èâîñòè ïðîäîëæèòåëüíî-
ñòè è òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ ìåæäó ñåìüÿìè
âíóòðè ïîïóëÿöèé. Èñõîäÿ èç îáùèõ ñîîáðàæåíèé, ìû
íå ìîæåì îæèäàòü äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó âñå-
ìè ñåìüÿìè â ïîïóëÿöèè, íî òåì íå ìåíåå äëÿ çíà÷è-
òåëüíîé ÷àñòè ñåìåé âî âñåõ øåñòè èññëåäîâàííûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ íàëè÷èå äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé áûëî óáåäè-
òåëüíî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî. Ïîñêîëüêó ýòè ðàçëè÷èÿ
ñóùåñòâóþò ìåæäó ñåìüÿìè, ò. å. ãðóïïàìè áëèçêîðîä-
ñòâåííûõ îñîáåé, ýòî ïîçâîëÿåò íàì ñäåëàòü âûâîä î
òîì, ÷òî âíóòðèïîïóëÿöèîííàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè, êîýôôèöèåíòà òåðìîëàáèëüíîñòè è ïîðî-
ãà ðàçâèòèÿ êëîïà-ñîëäàòèêà èìååò ãåíåòè÷åñêóþ îñíî-
âó. Òàêèì îáðàçîì, çàäà÷ó, âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàííóþ
Ãðîåòåðñîì [5], íàøå èññëåäîâàíèå âûïîëíèëî.

Âòîðûì âàæíûì ðåçóëüòàòîì ÿâëÿåòñÿ îáíàðóæå-
íèå äîñòîâåðíîé ïîëîæèòåëüíîé êîððåëÿöèè ìåæäó
êîýôôèöèåíòîì òåðìîëàáèëüíîñòè è ïîðîãîì ðàçâè-
òèÿ ÿèö è ëè÷èíîê, ÷òî òàêæå ðàíåå íèêåì íå áûëî ñäå-
ëàíî íà âíóòðèïîïóëÿöèîííîì óðîâíå. Íàëè÷èå òàêîé
êîððåëÿöèè îçíà÷àåò, ÷òî ÷åì áîëüøåé òåðìîëàáèëü-
íîñòüþ (íàêëîíîì ëèíèè ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ
ïî òåìïåðàòóðå) õàðàêòåðèçóåòñÿ ðàçâèòèå îñîáåé íå-
êîòîðîé ñåìüè, òåì âûøå ó ýòîé ñåìüè çíà÷åíèå òåì-
ïåðàòóðíîãî ïîðîãà ðàçâèòèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ëèíèè
ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå ñåìåé êëî-
ïà-ñîëäàòèêà îáû÷íî ïåðåñåêàþòñÿ. Ïîëó÷åííûå ðå-
çóëüòàòû âïåðâûå ïðîäåìîíñòðèðîâàëè íàëè÷èå ãåíå-
òè÷åñêîé âçàèìîñâÿçàííîñòè (êîâàðèàöèè) ìåæäó êîýô-
ôèöèåíòîì òåðìîëàáèëüíîñòè è ïîðîãîì ðàçâèòèÿ.

Ïðÿìàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó êîýôôèöèåíòîì òåðìî-
ëàáèëüíîñòè è ïîðîãîì ðàçâèòèÿ áûëà îáíàðóæåíà íà

áîëüøîì êîëè÷åñòâå ïðèìåðîâ íà ìåæâèäîâîì óðîâíå
ñðåäè áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé [6,
21—24], à òàêæå íà âíóòðèâèäîâîì óðîâíå (ìåæïîïó-
ëÿöèîííàÿ ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü) ó íåñêîëü-
êèõ âèäîâ íàñåêîìûõ [6, 13, 14, 25, 26], â òîì ÷èñëå è ó
êëîïà-ñîëäàòèêà [7]. Òåïåðü ìû âïðàâå óòâåðæäàòü,
÷òî èñòî÷íèêîì ìåæâèäîâûõ è ìåæïîïóëÿöèîííûõ
ðàçëè÷èé òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ
ìîæåò áûòü âíóòðèïîïóëÿöèîííàÿ íàñëåäñòâåííàÿ èç-
ìåí÷èâîñòü ïðîäîëæèòåëüíîñòè, òåðìîëàáèëüíîñòè è
ïîðîãà ðàçâèòèÿ, ÿâëÿþùàÿñÿ îáúåêòîì åñòåñòâåííîãî
îòáîðà. Ýòîò âûâîä ïîäòâåðæäàåòñÿ òàêæå è òåì, ÷òî ñ
ïîìîùüþ èñêóññòâåííîãî îòáîðà íà ñîêðàùåíèå òåð-
ìîëàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ íàì óäàëîñü ïîëó÷èòü ñêîð-
ðåëèðîâàííûå èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà è êî-
ýôôèöèåíòà òåðìîëàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê
P. apterus [27].

Âàæíûì ðåçóëüòàòîì ÿâëÿåòñÿ äîêàçàòåëüñòâî íà-
ëè÷èÿ çàìåòíûõ è äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó òåì-
ïåðàòóðíûìè íîðìàìè ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ ñòàäèé
æèçíåííîãî öèêëà, â äàííîì ñëó÷àå ÿèö è ëè÷èíîê êëî-
ïà-ñîëäàòèêà. Ïîêàçàíî, ÷òî âî âñåõ èññëåäîâàííûõ
ñåìüÿõ è ïîïóëÿöèÿõ ó ÿèö êëîïà-ñîëäàòèêà êîýôôè-
öèåíòû òåðìîëàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ çàìåòíî è äîñòî-
âåðíî âûøå, à ïîðîãè ðàçâèòèÿ — íèæå ïî ñðàâíåíèþ
ñî çíà÷åíèÿìè ýòèõ ïàðàìåòðîâ ó ëè÷èíîê (òàáë. 1).
Ýòè ðåçóëüòàòû ïðîòèâîðå÷àò íåäàâíî ïðåäëîæåí-
íîé êîíöåïöèè «èçîìîðôèçìà ñêîðîñòåé ðàçâèòèÿ íà-
ñåêîìûõ è êëåùåé» [28], ñîãëàñíî êîòîðîé ïîðîãè ðàç-
âèòèÿ âñåõ ñòàäèé æèçíåííîãî öèêëà âèäà äîëæíû
áûòü îäèíàêîâûìè, à ðàçëè÷àòüñÿ ìîãóò òîëüêî íàêëî-
íû ëèíèé ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòó-
ðå. Ìû íå èñêëþ÷àåì, ÷òî äëÿ íåêîòîðûõ âèäîâ íàñå-
êîìûõ è êëåùåé äåéñòâèòåëüíî õàðàêòåðåí ïîäîáíûé
èçîìîðôèçì. Îäíàêî êëîï-ñîëäàòèê, à òàêæå ìíîãèå
âèäû ìóðàâüåâ [23, 29] î÷åâèäíûì îáðàçîì íå ïîä÷è-
íÿþòñÿ ýòîé «çàêîíîìåðíîñòè», ÷òî äåëàåò åå íå óíè-
âåðñàëüíîé.

Áîëåå òîãî, ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàëè îòñóòñòâèå äîñòîâåðíîé êîððåëÿöèè
êàê ìåæäó êîýôôèöèåíòàìè òåðìîëàáèëüíîñòè ðàçâè-
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Êîýôôèöèåíò ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî òåìïåðàòóðå è íèæíåé òåìïåðàòóðíûé ïîðîã ðàçâèòèÿ P. apterus.

à — ÿéöà, á — ëè÷èíêè. Ïî îñè àáñöèññ — òåìïåðàòóðíûé ïîðîã (°Ñ), ïî îñè îðäèíàò — êîýôôèöèåíò ðåãðåññèè ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ïî
òåìïåðàòóðå (ñóò–1

�ãðàä–1). 1 — Êîñòðîìà, 2 — Ìîñêâà, 3 — Òóëà, 4 — Îðåë, 5 — Âîðîíåæ 6 — Áîðèñîâêà.



òèÿ, òàê è ìåæäó ïîðîãàìè ðàçâèòèÿ ÿèö èëè ëè÷èíîê
êëîïà-ñîëäàòèêà. Âñå êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæ-
äó ýòèìè ïàðàìåòðàìè íåâåëèêè, íåäîñòîâåðíû è â
ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ ïðèíèìàþò êàê ïîëîæèòåëüíûå,
òàê è îòðèöàòåëüíûå çíà÷åíèÿ, ÷òî ãîâîðèò îá îòñóòñò-
âèè êàêîé-ëèáî îïðåäåëåííîé ñâÿçè ìåæäó èçó÷àåìû-
ìè ïàðàìåòðàìè. Èíûìè ñëîâàìè, âïåðâûå ïîêàçàíî
îòñóòñòâèå ãåíåòè÷åñêîé êîâàðèàöèè ìåæäó òåìïåðà-
òóðíûìè íîðìàìè ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ ñòàäèé æèçíåí-
íîãî öèêëà âèäà, â äàííîì ñëó÷àå ÿèö è ëè÷èíîê. Ýòî
îçíà÷àåò, ÷òî òåðìîëàáèëüíîñòü è ïîðîã ðàçâèòèÿ ÿèö
è ëè÷èíîê íàñëåäóþòñÿ íåçàâèñèìî è ìîãóò, ñëåäîâà-
òåëüíî, íåçàâèñèìî èçìåíÿòüñÿ â ýâîëþöèè. Ïîñêîëü-
êó ÿéöà êëîïà-ñîëäàòèêà ðàçâèâàþòñÿ âî âëàæíîé è
ïðîõëàäíîé ïîäñòèëêå (ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ), à
ëè÷èíêè âûáèðàþò ñóõèå ïðîãðåâàåìûå ñîëíöåì ìåñòà
[30], ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî îáíàðóæåííîå îòñóòñòâèå
ãåíåòè÷åñêîé êîâàðèàöèè ìåæäó òåìïåðàòóðíûìè
íîðìàìè ðàçâèòèÿ ÿèö è ëè÷èíîê èìååò àäàïòèâíóþ
ýêîëîãè÷åñêóþ îñíîâó, ïîñêîëüêó ïîçâîëÿåò èì ýâî-
ëþöèîíèðîâàòü íåçàâèñèìî.

Ýòè ðåçóëüòàòû òàêæå ãîâîðÿò îá îãðàíè÷åííîñòè
êîíöåïöèè «èçîìîðôèçìà ñêîðîñòåé ðàçâèòèÿ». Ìû
óáåæäåíû â òîì, ÷òî åñëè ýêîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ îáè-
òàíèÿ ðàçíûõ ñòàäèé æèçíåííîãî öèêëà âèäà ðàçëè÷à-
þòñÿ, êàê ýòî èìååò ìåñòî ó êëîïà-ñîëäàòèêà, åñòåñò-
âåííûé îòáîð äîëæåí ïðèâîäèòü ê ðàçðóøåíèþ «èçî-
ìîðôèçìà ñêîðîñòåé ðàçâèòèÿ» (åñëè äàæå îí
ñóùåñòâîâàë ó ïðåäêîâûõ ôîðì) è ôîðìèðîâàíèþ ðàç-
ëè÷íûõ íîðì ðåàêöèè íà òåìïåðàòóðó ó îñîáåé, íàõî-
äÿùèõñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà.
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STUDY OF INTRAPOPULATION VARIABILITY OF DURATION AND THERMAL NORMS
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A B S T R A C T

The existence of significant variability in duration and temperature norms of development has been
shown for the first time between families within insect populations. This variability is infer-family and
therefore has genetic basis. Revealed for the first time is the statistically significant positive correlations
between the regression coefficient of the rate of development for temperature and the threshold of tempe-
rature for development of eggs and larvae from different families. The greater the slope of the regression
line of the development rate for temperature. the higher the temperature threshold value in this particular
family. These results demonstrate for the first time existence of genetic co-variation between the regressi-
on coefficient and the temperature threshold within the insect populations. It is suggested that the intrapo-
pulational genetic variability in the development time, regression coefficient, and the temperature thres-
hold for development, which is the subject of natural selection, might be the source of the interpopulation
and interspecies variability of the temperature reaction norms of development. It was found that value of
the linear regression coefficient of development rates for temperature were statistically significantly hig-
her, while the temperature threshold values — lower in eggs as compared with the corresponding para-
meters in larvae. These results obviously are in contradiction with the concept of the «developmental rate
isomorphy in insects and mites» (Jarosik et al., 2002 which claims that the temperature threshold for de-
velopment should be the same for all species cycle stages, so that only slopes of the regression lines can
differ. Shown for the first time was the absence of genetic co-variability of the temperature reaction
norms for Drosophila of different life cycle stages, i. e., eggs and larvae. This means that the regression
coefficient (as well as the temperature requirement of the sum of the degree-days) and the temperature
threshold for development in eggs and larvae are inherited independently and thereby they can change in
evolution independently according to specific environmental condition under which these life cycle sta-
ges exist.

Key words: Pyrrhocoris apterus, temperature norms of reaction, temperature threshold. thermolabili-
ty, variability, isomorphism, of development rate.
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