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ТЕМПЕРАТУРНЫЕ НОРМЫ РАЗВИТИЯ И ИХ ФОТОПЕРИОДИЧЕСКАЯ 
МОДИФИКАЦИЯ У БРЯНСКОЙ ПОПУЛЯЦИИ БАБОЧКИ INACHIS IO 
(LEPIDOPTERA, NYMPHALIDAE)* 

Были исследованы температурные нормы развития (коэффициент регрессии или коэф-
фициент термолабильности развития, температурный порог развития и сумма градусо-дней) 
брянской популяции Inachis io при четырех температурах (16, 18, 20 и 22°С) и различной длине 
дня (18, 16 и 12 ч света в сутки). Обнаружена фотопериодическая модификация ТНР гусениц: 
при сокращении длины дня происходило постепенное повышение температурного порога 
(10,7, 11,3 и 12,4°С при длине дня 18, 16 и 12 ч соответственно) и увеличение угла наклона ли-
нии регрессии скорости развития по температуре к оси абсцисс, т. е. повышение термолабиль-
ности развития. В короткодневном фотопериоде вес куколок был меньше, чем в длинноднев-
ном, при всех температурах. Вес куколок возрастал с ростом температуры как в длинном, так 
и в коротком дне. Для гусениц характерна более низкая термолабильность развития, чем для 
куколок. Библиогр. 35. Ил. 2. Табл. 3.
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The thermal reaction norms for development (TRN, i.e. the regression coefficient or thermal sensitiv-
ity coefficient, the lower developmental threshold and the sum of degree-days) were investigated at 
4 temperatures (16, 18, 20 and 22 °C) and 3 photoperiods (18, 16 and 12 hours of light per day) in the 
Bryansk population of European Peacock butterfly Inachis io. Photoperiodic modification of TRN for 
caterpillars was found: while the length of the day decreased there was a gradual increase of a lower 
threshold (10.7, 11.3 and 12.4 °C at 18, 16 and 12 h, respectively) and the slope of the regression line of 
development rate on temperature to abscissa axis became steeper. This means that there is an increase 
of the thermal sensitivity of development. Under short-day conditions pupae were lighter than under 
long days in all temperature regimes. The pupal weight increased with increasing temperature under 
long- and under short-day conditions. The development of caterpillars is characterized by a lower 
thermal sensitivity than the development of pupae. 

Keywords: Inachis io, Nymphalidae, temperature, photoperiod, developmental time, reaction 
norm, plasticity.

Введение

Насекомые, обитающие в умеренных широтах, должны обладать адаптациями 
к смене времен года, позволяющими достигать зимующей стадии до наступления 
неблагоприятного периода. Наиболее важными источниками информации о про-
исходящих в  природе изменениях являются длина дня (фотопериод), которая 
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сигнализирует о приближении зимы, и температура окружающей среды. Эти фак-
торы влияют на скорость роста и развития, размеры, плодовитость и другие важ-
нейшие параметры жизненного цикла насекомых. Исследования показывают, что 
у насекомых реакция на фотопериод может проявляться в изменении продолжи-
тельности развития, что позволяет им вовремя завершить онтогенез и сформиро-
вать диапаузу [1–5].

Температура — ключевой фактор, влияющий на географическое распростра-
нение насекомых. Особенности воздействия температуры на онтогенез насекомых 
в различных климатических условиях характеризуют температурные нормы раз-
вития. 

Под температурными нормами развития (ТНР) мы понимаем коэффициент 
линейной регрессии скорости развития по температуре, нижний температурный 
порог (НТП) и  сумму градусо-дней [6]. Коэффициент линейной регрессии (или 
коэффициент термолабильности развития) равен тангенсу угла наклона линии ре-
грессии скорости развития по температуре к оси абсцисс и определяет степень из-
менения скорости развития при изменении температуры на один градус, т. е. харак-
теризует термолабильность развития. Точка пересечения линии регрессии с осью 
абсцисс — это нижний температурный порог, при котором скорость развития ус-
ловно равна нулю. Сумма градусо-дней (иначе сумма эффективных температур) 
является обратной величиной коэффициента термолабильности и характеризует 
общее количество тепла, необходимого для развития.

Согласно теории жизненных циклов параметры жизненного цикла, в том чис-
ле и ТНР, должны адаптивно изменяться под действием естественного отбора в со-
ответствии с локальными и сезонными особенностями климата и других факторов 
среды (длины дня, пищи и др.). В результате этого возникают различные формы 
модификации температурных норм развития: географическая [4, 7], межсемей-
ная [8], сезонная [9] и т. п. Так, мы установили, что в течение лета под влиянием 
изменяющихся фотопериодических условий у многих насекомых происходят по-
степенные изменения ТНР (термолабильности развития и  НТП), которые могут 
иметь адаптивное значение, т. е. фотопериодическая пластичность нормы реакции 
на температуру выступает как специфическая форма сезонной регуляции развития 
насекомых [6]. Различные формы фотопериодической модификации ТНР подроб-
но рассмотрены в наших публикациях [10–12].

Дальнейшие исследования обнаруженного нами явления помогут выявить 
особенности проявления фотопериодической модификации ТНР на внутривидо-
вом уровне, т. е. у различных географических популяций одного и того же вида на-
секомых.

Целью данной работы было изучение влияния различных температурных 
и фотопериодических условий на развитие брянской популяции бабочки дневной 
павлиний глаз Inachis io. Это широко распространенный палеарктический вид, от-
носящийся к  группе дневных чешуекрылых. Бабочки встречаются в  различных 
биотопах (от лугов и лесных полян до населенных пунктов). Перезимовавшие има-
го вылетают весной [13]. Самки откладывают яйца на нижнюю поверхность ли-
стьев крапивы группами по 80–300 штук. Кормовым растением обычно является 
крапива, реже — хмель и малина. Стадия гусеницы I. io включает 5 возрастов. Гусе-
ницы после отрождения из яиц живут группами на кормовых растениях, в общем 
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гнезде из оплетенных шелковиной листьев [13]. По окончании последней линьки 
они расползаются в поисках укромного места для окукливания [14]. В северной ча-
сти ареала I. io дает одно поколение, в южной — два [15]. 

Материал и методика

Отлов взрослых имаго I. io в  течение недели производили в  черте  г. Брянск 
в конце апреля — начале мая 2014 г. Пойманных бабочек и найденные в природе 
кладки яиц 4 мая привезли в Санкт-Петербург. 

Бабочек содержали по 4–5 особей в стеклянных цилиндрах объемом 5 л при 
комнатной температуре. Для питания имаго использовали 10%-ный раствор меда 
и букет цветов (обычно одуванчик). В каждый цилиндр был поставлен «букет» кра-
пивы Urtica sp., на листья которой бабочки откладывали яйца. Лист крапивы с от-
ложенными яйцами помещали в  пластиковую чашку Петри (диаметром 100  мм) 
с увлажненной фильтровальной бумагой. 

Для определения продолжительности развития преимагинальных стадий один 
раз в сутки проводили осмотры и регистрировали даты откладки яиц, вылупления 
гусениц, окукливания, вылета имаго. По мере отрождения гусениц им подкладыва-
ли свежие листья крапивы. Корм меняли ежедневно. Гусениц, отродившихся в один 
и тот же день, содержали в пластиковых чашках Петри группами (целая кладка или 
ее часть) и по мере их роста распределяли по другим чашкам. Перед окукливанием 
в каждой чашке было максимум по 2–3 гусеницы. После окукливания особей со-
держали индивидуально. Взвешивание куколок производили на второй день после 
окукливания, когда покровы их отвердеют. Вес определяли на электронных анали-
тических весах ВЛ-210  (Госметр, Россия) с  точностью 0,1  мг. После вылета имаго 
определяли пол.

Кладки яиц сначала помещали в константные условия при 20 °С и 22 ч света 
в сутки. По мере отрождения гусениц распределяли по экспериментальным режи-
мам: 2 фотопериода (12 и 18 ч света в сутки) и 4 температуры (16, 18, 20 и 22 °С), 
и фотопериод 16 ч света в сутки при 16 и 22°С. Электронные датчики, имеющиеся 
в каждой камере, позволяли осуществлять компьютерное регулирование темпера-
туры с точностью до ± 0,1 °С.

Температуры в эксперименте были выбраны в пределах оптимальной для раз-
вития I. io зоны, где скорость развития линейно возрастает с ростом температуры. 
Это позволяет провести регрессионный анализ и получить значения нижнего тем-
пературного порога (НТП), коэффициента термолабильности развития и  суммы 
градусо-дней (СГД), используя уравнение линейной регрессии скорости развития 
по температуре: R = a + bT, где R — скорость развития (сут–1), которая равна обрат-
ной величине продолжительности развития (D) и выражает долю развития за еди-
ницу времени; a — константа и b — коэффициент линейной регрессии (коэффи-
циент термолабильности; (град·сут)–1), НТП = –a/b, а СГД (град·сут) = 1/b. Скорость 
развития вычисляли для каждой особи (R = 1/D). Регрессионный анализ проводили 
по всей совокупности индивидуальных скоростей развития [6]. Затем вычисляли 
константу, коэффициент линейной регрессии и сумму градусо-дней с их статисти-
ческими ошибками [16]. 
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Относительную скорость роста гусениц определяли по формуле: RGR = (ln PT — 
ln P0)/Т, где P0 — вес гусеницы I возраста, PT — вес куколки, а T — период, в течение 
которого происходил рост [17]. Массу только что вышедшей гусеницы приняли 
равной 0,01 мг, чтобы не использовать 0, так как они были слишком мелкими для 
индивидуального взвешивания. Взвешивание группы особей также не представ-
лялось возможным, поскольку процедура могла привести к травмированию очень 
мелких и нежных гусениц. Все вычисления и их статистическую обработку прово-
дили, применяя стандартные подходы [6]: использовали специально разработан-
ные формы DevRate 4.4 (В. Е. Кипятков, 1998–2010), реализованные в приложении 
QuattroPro 9.0 (Corel Corporation, Канада); с помощью t-критерия Стьюдента прово-
дили сравнение параметров ТНР, используя их стандартные ошибки. Для проведе-
ния статистических процедур мы пользовались приложением Statistica 7.1 (StatSoft, 
США). Для сравнения продолжительности развития гусениц и куколок, веса куко-
лок и относительной скорости роста особей в различных температурных и фото-
периодических условиях применяли дисперсионный анализ (ANOVA) с последую-
щими попарными post-hoc сравнениями по HSD-тесту Тьюки. Для оценки возмож-
ности проведения дисперсионного анализа все полученные данные проверяли на 
нормальность распределения по тесту Колмогорова—Смирнова и на гомогенность 
дисперсий по тесту Левена. Если распределение продолжительностей развития до-
стоверно отличалось от нормального, применяли логарифмическую трансформа-
цию данных. Поскольку реальные значения температуры в камерах несколько от-
личались от заданных, мы рассчитывали продолжительности развития для целых 
значений температуры, применяя уравнения линейной регрессии скорости разви-
тия по температуре. Эти значения затем использовали в статистическом анализе.

Результаты

Параметры развития I. io в  разных температурных и  фотопериодических ус-
ловиях приведены в табл. 1. Из-за гибели гусениц в длинном дне (18 ч) при 22 °С 
сравнение параметров развития в короткодневных и длиннодневных условиях мы 
могли проводить только при 16–20 °С. В промежуточном фотопериоде (16 ч) из-
за недостатка материала мы использовали только два температурных режима  — 
16 и 22 °С.

Дисперсионный анализ показал достоверное влияние температуры 
(F2,400 = 5673,0, р << 0,0001)  и  фотопериода (F1,400 = 6,0, р = 0,01)  на продолжитель-
ность развития гусениц, а также выявил значимое взаимодействие этих факторов 
(F2,400 = 73,9, р << 0,0001). Попарные post-hoc сравнения позволили обнаружить до-
стоверные различия по продолжительности развития гусениц между коротким 
и длинным днем во всех температурных режимах (везде р < 0,001). При 18 и 20 °С 
в короткодневных условиях развитие гусениц проходило быстрее, чем в длинно-
дневных, при 16 °С наблюдалась обратная тенденция (табл. 1). При промежуточной 
длине дня (16 ч) гусеницы развивались дольше, чем при коротком дне при 22 °С 
(р < 0,00001) и при длинном дне при 16°С (р < 0,001).

Дисперсионный анализ выявил достоверное влияние температуры 
(F2,165 = 689,5, р < 0,00001) на продолжительность развития куколок. Фотопериод не 
оказал значимого влияния на данный параметр (F1,165 = 1,3, р = 0,3). 
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Таблица 1. Продолжительность развития гусениц и куколок, вес куколок и относительная 
скорость роста гусениц в разных температурных и фотопериодических режимах у I. io. 

Длина 
дня, ч Пол особи N Параметры жизненного цикла

12 

Температура* 16,2 18,0 20,0 21,9

Продолжительность развития гусениц, сут

Самцы 52 50 ± 0,0 35,0 ± 0,0 26,0 ± 0,1 21,0 ± 0,3
Самки 49 52,3 ± 0,9 37,0 ± 0,6 26,8 ± 0,2 21,3 ± 0,4

В сумме 260 ^ 50,8 ± 0,4 36,2 ± 0,2 26,5 ± 0,1 21,1 ± 0,2

Вес куколок, мг

Самцы 52 390,7 ± 5,3 414,9 ± 0,0 415,5 ± 6,1 380,5 ± 8,7
Самки 49 418,5 ± 14,5 488,8 ± 13,6 443,9 ± 8,1 440,9 ± 20,9

В сумме 260^ 388,6 ± 13,8 458,0 ± 7,7 425,0 ± 3,8 419,3 ± 7,2

Относительная скорость роста гусениц, мг/сут

Самцы 52 0,159 ± 0,0003 0,238 ± 0,0 0,3206 ± 0,002 0,3971 ± 0,006

Самки 49 0,1527 ± 0,002 0,2299 ± 0,004 0,3137 ± 0,003 0,3991 ± 0,009

В сумме 260^ 0,1561 ± 0,002 0,2328 ± 0,001 0,3156 ± 0,001 0,4008 ± 0,003

Продолжительность развития куколок, сут

Самцы 52 22,7 ± 0,7 18,0 ± 0,0 13,5 ± 0,1 10,3 ± 0,2
Самки 49 22,3 ± 0,3 18,3 ± 0,3 13,7 ± 0,1 10,4 ± 0,2

В сумме 101 22,5 ± 0,3 18,3 ± 0,2 13,6 ± 0,1 10,4 ± 0,1

16 

Температура* 16,0 18,0 20,0 22,1

Продолжительность развития гусениц, сут

Самцы 7 51,3 ± 1,0 - - 22,7 ± 0,3
Самки 4 53,5 ± 2,5 - - 23,0 ± 1,0

В сумме 40^ 51,8 ± 0,6 - - 22,6 ± 0,2

Вес куколок, мг

Самцы 7 476,9 ± 7,1 - - 489,7 ± 25,6
Самки 4 499,2 ± 52,9 - - 581,6 ± 10,0

В сумме 40^ 459,7 ± 13,1 - - 512,4 ± 14,1

Относительная скорость роста гусениц, мг/сут

Самцы 7 0,1655 ± 0,003 - - 0,3714 ± 0,005
Самки 4 0,1595 ± 0,009 - - 0,3741 ± 0,017

В сумме 40^ 0,1631 ± 0,002 - - 0,3744 ± 0,003
Температура* 16,1 18,0 20,0 22,1

Продолжительность развития куколок, сут

Самцы 7 24,0 ± 0,4 - - 10,0 ± 0,6
Самки 4 22,5 ± 0,5 - - 11,5 ± 0,5

В сумме 11 23,5 ± 0,4 - - 10,6 ± 0,5
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Окончание  табл. 1

Длина 
дня, ч Пол особи N Параметры жизненного цикла

18

Температура* 16,0 18,0 19,9 22,0

Продолжительность развития гусениц, сут

Самцы 41 48,3 ± 0,4 36,9 ± 0,2 28,0 ± 0,3 -
Самки 44 50,2 ± 0,6 36,9 ± 0,3 29,0 ± 0,3 -

В сумме 197^ 49,1 ± 0,3 37,1 ± 0,2 28,4 ± 0,1

Вес куколок, мг

Самцы 41 463,2 ± 10,8 465,4 ± 10,2 487,9 ± 8,6 -
Самки 44 472,7 ± 9,7 513,3 ± 12,9 509,4 ± 7,1 -

В сумме 197^ 468,4 ± 4,7 485,1 ± 6,7 497,1 ± 5,2 -

Относительная скорость роста гусениц, мг/сут

Самцы 41 0,1751 ± 0,002 0,2285 ± 0,002 0,3075 ± 0,003 -
Самки 44 0,1689 ± 0,002 0,2319 ± 0,002 0,2996 ± 0,003 -

В сумме 197^ 0,1726 ± 0,001 0,2285 ± 0,001 0,303 ± 0,001 -
Температура* 16,0 18,0 19,8

Продолжительность развития куколок, сут

Самцы 41 23,0 ± 0,3 17,4 ± 0,4 14,1 ± 0,2 -
Самки 44 22,3 ± 0,2 17,4 ± 0,3 13,3 ± 0,2 -

В сумме 85 22,7 ± 0,2 17,4 ± 0,3 13,6 ± 0,2 -

Примечание. N — число особей; * — средняя температура за период развития стадии он-
тогенеза, высчитанная по показаниям датчиков; ^ — число особей с учетом погибших на стадии 
куколки. Приведены стандартные ошибки.

Фотопериод (F1,400 = 109,26, р << 0,0001)  и  температура (F2,400 = 15,25, 
р << 0,0001)  оказали достоверное влияние на вес куколок; дисперсионный ана-
лиз обнаружил наличие значимого взаимодействия этих факторов (F2,400 = 8,9, 
р = 0,0002). Попарные post-hoc сравнения показали, что во всех температурных ре-
жимах вес куколок был меньше при коротком дне, чем при длиннодневном и про-
межуточном фотопериоде (р = 0.00001–0.001). При 16 °С между промежуточным 
и длиннодневным фотопериодами различий в весе куколок не было (р = 0,7).

В пределах каждого фотопериодического режима однофакторный диспер-
сионный анализ выявил достоверное влияние температуры на вес куколок (12 ч: 
F3,256 = 10,46, р < 0,0001; 16 ч: F1,38 = 6,96, р = 0,01; 18 ч: F2,194 = 7,79, р < 0,001). С возрас-
танием температуры вес куколок увеличивался. Особенно отчетливо это прояви-
лось в условиях длиннодневного и промежуточного фотопериода (рис. 1).

Температура (F2,400 = 3583,2, р < 0,0001) и фотопериод (F1,400 = 5,4, р = 0,02) оказа-
ли достоверное влияние на относительную скорость роста гусениц, дисперсион-
ный анализ выявил наличие значимого взаимодействия этих факторов (F2,400 = 27,8, 
р << 0,0001). Попарные post-hoc сравнения показали, что скорость роста в  корот-
кодневных условиях была выше, чем в длиннодневных при 18 °С (р = 0,007) и 20°С 
(р << 0,0001)  и  в промежуточном фотопериоде при 22 °С (р = 0,001)  (табл.  1). При 
16 °С, наоборот, скорость роста гусениц была выше в длинном дне, чем в коротком 
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(р = 0,001) и промежуточном (р < 0,001). Между двумя последними режимами раз-
личий в показателях не было.

Мы проанализировали различия в параметрах развития между самцами и сам-
ками (табл. 1). Дисперсионный анализ не выявил значимого влияния пола на про-
должительность развития гусениц (F1,195 = 0,17, р = 0,7), вероятно, из-за недостаточ-
ного объема выборки. Тем не менее самцы развивались несколько быстрее самок 
во всех экспериментальных режимах (табл. 1). При попарном post-hoc сравнении 
различия оказались значимыми в коротком дне при 20 °С (р = 0,001) и в длинном 
дне при 16 °С (р = 0,01) и 20°С (р = 0,04).

Дисперсионный анализ показал значимое влияние пола на вес куколок 
(F1,195 = 21,2, р << 0,0001). Куколки самцов были легче куколок самок во всех режи-
мах (табл. 1). Попарное post-hoc сравнение выявило достоверные различия в корот-
кодневном режиме при 20 и 22 °С (р < 0,01) и в длиннодневном режиме при 18 °С 
(р = 0,01).

Таким образом, гусеницы самцов развивались в целом быстрее и давали более 
легких куколок, чем гусеницы самок, поэтому относительная скорость роста гусе-
ниц самок и самцов практически не различалась (табл. 1).

Параметры уравнений линейной регрессии скорости развития по температуре 
для преимагинальных стадий и относительной скорости роста гусениц приведены 
в табл. 2.

t-Тест не показал значимых различий между самками и самцами по ТНР гусе-
ниц и куколок и скорости роста гусениц (табл. 2). Поэтому для дальнейшего анали-
за мы объединим данные для всех особей.

Во всех фотопериодических условиях для гусениц характерен несколько более 
высокий температурный порог развития и более низкий коэффициент регрессии 
скорости развития по температуре, чем для куколок (табл. 2). t-Тест выявил досто-
верные различия между коэффициентами регрессии (р < 0,05). Значения темпера-
турных порогов значимо не различались.

Рис. 1. Зависимость веса куколок Inachis io от температуры и 
длины светового дня. Приведена стандартная ошибка
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Температурный порог и  коэффициент термолабильности развития гусениц 
возрастали с сокращением длины дня (t-тест, р < 0,05), т. е. постепенно возрастал 
угол наклона линии регрессии к оси абсцисс (рис. 2, а). Для относительной скоро-
сти роста гусениц также были характерны большие значения порога и коэффици-
ента регрессии в коротком дне, чем в длинном (р < 0,05).

Таблица 2. Параметры уравнений линейной регрессии скорости развития по температуре 
для гусениц, куколок и относительной скорости роста гусениц I. io

Длина 
дня, ч

Стадия 
развития Пол Кол-во 

температур b, (град·сут)–1 НТП, °С СГД, град·сут

12

Гусеницы

Самцы 4 0,0048 ± 0,0001 12,0 ± 0,2 206,7 ± 6,1

Самки 4 0,0049 ± 0,00017 12,5 ± 0,26 201,4 ± 7,0

В сумме* 4 0,0049 ± 0,00001 12,4 ± 0,1 201,4 ± 2,8

Куколки

Самцы 4 0,0095 ± 0,0005 12,1 ± 0,39 105,3 ± 5,2

Самки 4 0,0093 ± 0,0004 12,0 ± 0,37 107,0 ± 5,02

В сумме* 4 0,0094 ± 0,0003 12,1 ± 0,27 106,1 ± 3,6

Относитель-
ная скорость 
роста

Самцы 4 0,0414 ± 0,0013 12,3 ± 0,25

Самки 4 0,0428 ± 0,0016 12,6 ± 0,28

В сумме* 4 0,0426 ± 0,0006 12,6 ± 0,11

16

Гусеницы

Самцы 2 0,004 ± 0,0001 11,2 ± 0,2 248,0 ± 7,3

Самки 2 0,004 ± 0,0003 11,4 ± 0,7 245,7 ± 20,6

В сумме* 2 0,004 ± 0,00001 11,3 ± 0,14 244,7 ± 4,0

Куколки

Самцы 2 0,0098 ± 0,0008 11,8 ± 0,63 102,3 ± 8,6

Самки 2 0,0071 ± 0,0006 9,8 ± 0,9 141,4 ± 13,0

В сумме* 2 0,0087 ± 0,0007 11,2 ± 0,7 114,6 ± 9,5

Относитель-
ная скорость 
роста

Самцы 2 0,0337 ± 0,0009 11,1 ± 0,24

Самки 2 0,0352 ± 0,0032 11,5 ± 0,7

В сумме* 2 0,0346 ± 0,0006 11,3 ± 0,17

18

Гусеницы

Самцы 3 0,0038 ± 0,0001 10,7 ± 0,2 260,1 ± 6,9

Самки 3 0,0038 ± 0,0001 10,7 ± 0,3 265,3 ± 9,3

В сумме* 3 0,0038 ± 0,0001 10,7 ± 0,11 262,7 ± 3,8

Куколки

Самцы 3 0,0073 ± 0,0003 10,0 ± 0,35 137,1 ± 5,9

Самки 3 0,0083 ± 0,0006 10,7 ± 0,5 120,2 ± 8,3

В сумме* 3 0,0079 ± 0,0003  10,5 ± 0,3 126,0 ± 5,4

Относитель-
ная скорость 
роста

Самцы 3 0,0339 ± 0,0009 10,9 ± 0,2

Самки 3 0,0336 ± 0,0011 11,0 ± 0,26

В сумме* 3 0,0335 ± 0,0005 10,9 ± 0,1

Примечание. b — коэффициент регрессии; НТП — нижний температурный порог; СГД — 
сумма градусо-дней; * — число особей с учетом погибших на стадии куколки, у которых не был 
определен пол Приведены стандартные ошибки.
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Аналогичная зависимость ТНР от фотопериодических условий была обнару-
жена у куколок: наблюдалось возрастание порога и угла наклона линии регрессии 
к оси абсцисс с сокращением длины дня (табл. 2, рис. 2, б). t-Тест показал достовер-
ные различия между показателями при короткодневном и длиннодневном режи-
мах (р < 0,05).

Обсуждение

Результаты проведенных экспериментов доказывают существование фотопе-
риодической модификации ТНР гусениц у  брянской популяции I. io. При сокра-
щении длины дня наблюдается постепенное повышение температурного порога 
и  коэффициента термолабильности. Увеличивается угол наклона линии регрес-
сии скорости развития по температуре к  оси абсцисс (рис.  2, а). Следовательно, 
развитие гусениц становится все более чувствительным к изменению температу-
ры. Это означает, что с  повышением температуры скорость развития возрастает 
быстрее в  короткодневных условиях, по сравнению с  длиннодневными. Одно-
временно с  ростом порога и  термолабильности постепенно снижается сумма 
градусо-дней, необходимая для завершения развития (табл.  2). Линии регрессии 
для 12-, 16- и 18-часовых фотопериодов пересекаются приблизительно при 17 °С. 
Таким образом, в  коротком дне гусеницы развиваются быстрее, чем при 16- 
и 18-часовых фотопериодах, при относительно высоких температурах (выше точки 
пересечения линий регрессии). Однако при температурах ниже точки пересечения 

Рис. 2. Линии регрессии скорости 
развития гусениц (а) и куколок (б) Inachis 
io по температуре
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линий регрессии, развитие происходит быстрее в двух последних фотопериодиче-
ских режимах (см табл. 1).

Дисперсионный анализ не выявил значимого влияния фотопериода на про-
должительность развития куколок, вероятно, из-за недостаточного объема вы-
борки. Тем не менее t-тест показал достоверные различия между коэффициентами 
термолабильности развития куколок в условиях короткого и длинного дня. Таким 
образом, в  результате более быстрого развития гусениц в  коротком дне появля-
ются более мелкие куколки, развитие которых происходит несколько быстрее, чем 
в  длинном дне. Это сопровождается повышением угла наклона линии регрессии 
к оси абсцисс и повышением температурного порога развития при коротком дне, 
так же как и у гусениц (см. рис. 2, б).

Исследования, проведенные на муравьях рода Myrmica, подтверждают влия-
ние размера куколок на продолжительность и температурные нормы их развития. 
Было показано, что развитие в  среднем более мелких куколок летнего расплода 
протекает быстрее и более термолабильно по сравнению с развитием более круп-
ных весенних куколок [9].

Градуальное изменение продолжительности развития гусениц при сокраще-
нии длины дня, аналогичное обнаруженному нами у  I. io, было описано для не-
скольких видов подгрызающих совок [18–20]: в короткодневных условиях гусени-
цы развивались быстрее, чем в условиях длинного дня, при относительно высоких 
температурах, и медленнее — при более низких температурах. Сходным образом 
короткодневные и  длиннодневные условия изменяли продолжительность разви-
тия личинок у божьей коровки Coccinella septempunctata bruckii [21] и долгоносика 
Hypera punctata [22]: в коротком дне развитие проходило быстрее при более высо-
ких температурах, а в длинном дне — при более низких.

У двух видов австралийских нимфалид Vanessa kershavi и Junonia villida наблю-
далась обратная зависимость: гусеницы развивались быстрее в  короткодневных 
условиях, чем в длиннодневных, при относительно низких температурах [23].

Однако во всех перечисленных случаях авторы не вычисляли значений темпе-
ратурного порога развития и коэффициента линейной регрессии для различных 
фотопериодических условий и не исследовали характер изменения температурных 
норм развития.

Обнаруженное нами фотопериодическое и температурное регулирование пре-
имагинального развития дневного павлиньего глаза демонстрирует адаптивные 
механизмы, обеспечивающие появление двух поколений I. io в Брянске. Более низ-
кие значения порога и коэффициента термолабильности развития гусениц и куко-
лок при длинном дне приводят к тому, что в мае—июне (при возрастании длины 
дня) особи первого поколения могут успешно развиваться при температурах ниже 
17 °С, в нестабильных весенних условиях, когда возможны неожиданные похолода-
ния, особенно в ночное время. 

Развитие второго поколения бабочек происходит в условиях сокращающейся 
длины дня (июль—август). Оно становится все более термолабильным и более бы-
стрым при температурах выше 17 °С, что позволяет максимально использовать вы-
сокие летние температуры. Это обеспечивает своевременное завершение развития 
второго поколения I. io в Брянске в конце летнего сезона. 

У изученной нами ранее петербургской популяции I. io, имеющей моноволь-
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тинный жизненный цикл, реакция на короткодневный фотопериод была выраже-
на слабее, однако имела сходную тенденцию [5]: в короткодневных условиях (12 ч) 
гусеницы развивались лишь немного быстрее, чем в длиннодневных (22 ч), и ТНР 
различались мало. Возможно, у петербургской популяции I. io реакция на корот-
кодневный фотопериод 12 ч света в сутки, который был использован в экспери-
ментах, может не иметь экологического значения, так как в Ленинградской области 
все гусеницы, вероятнее всего, успевают завершить развитие до наступления сен-
тября. Реакция особей на 12-часовой фотопериод в экспериментальных условиях, 
выражающаяся в сокращении продолжительности и возрастании термолабильно-
сти развития, могла сохраниться в стертой, рудиментарной форме после проникно-
вения бабочек из южных областей на север — в условия с более коротким летним 
сезоном. 

Однако, и у брянской, и у петербургской популяций I. io влияние фотоперио-
дических условий на развитие гусениц отчетливо проявилось в изменении веса по-
являющихся куколок: в каждом температурном режиме при коротком дне куколки 
были легче, чем при длинном [5]. Это означает, что у северной популяции сохраня-
ется физиологический ответ на 12-часовой день, унаследованный от более южных 
предков, проявляющийся в появлении более мелких особей.

Таким образом, нам удалось не только продемонстрировать особенности фо-
топериодической модификации ТНР у брянской популяции I. io, но и показать, что 
изменение ТНР под влиянием фотопериодических условий может быть выражено 
в разной степени у разных географических популяций этого вида.

Впервые существование географической изменчивости фотопериодической 
модификации ТНР было обнаружено нами у трех популяций лугового мотылька 
Loxostege sticticalis [24]. У бурятской и краснодарской популяций в условиях корот-
кого дня, индуцирующих диапаузу у гусениц, развитие было менее термолабильно, 
а температурный порог ниже, чем при длинном дне. Температурный порог и коэф-
фициент термолабильности развития гусениц китайской популяции не различа-
лись в разных фотопериодах.

Появление более мелких особей в  короткодневных условиях (12  ч) по срав-
нению с особями из длинного дня (16 ч) было отмечено у бельгийской популяции 
I. io [25]. Подобное явление достаточно широко распространено у  чешуекрылых, 
так как короткий день в конце лета сигнализирует о наступлении неблагоприятных 
условий и под его влиянием происходит ускорение развития особей, которые оку-
кливаются более мелкими [2, 3]. Именно уменьшение размера имаго считают наи-
более широко распространенной издержкой более быстрого развития гусениц [25].

В то же время у многих других видов насекомых, особенно жуков, диапаузи-
рующие особи, развивающиеся в короткодневных условиях, имеют более крупные 
размеры тела [10, 26, 27]. Более тяжелые куколки появлялись в короткодневных ус-
ловиях и у исследованного нами ранее лугового мотылька Loxostege sticticalis [24].

Гусеницы самок и  самцов различались по продолжительности развития 
(табл. 1), в большей части режимов гусеницы самцов развивались быстрее. Кукол-
ки самцов были легче куколок самок во всех режимах (табл. 1). Это хорошо согласу-
ется с имеющимися в литературе данными для I. io [28]. Появление более крупных 
самок характерно для большинства чешуекрылых, и является следствием протан-
дрии [29]. Температурные нормы развития самцов и самок у брянской популяции 
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I. io, так же как и у петербургской популяции, практически не различались (табл. 2). 
Однако, в отличие от брянской популяции, самцы и самки петербургской популя-
ции различались по реакции на короткодневный фотопериод. Эта реакция была 
более выражена у  самцов: развитие гусениц в  короткодневных условиях отлича-
лось большей термолабильностью и более высоким порогом, чем в длиннодневных 
условиях [5]. 

Более низкое значение коэффициента регрессии у гусениц I. io брянской попу-
ляции по сравнению с куколками свидетельствует о том, что развитие гусениц ме-
нее термолабильно. Более низкая термолабильность объясняется более продолжи-
тельной стадией гусеницы по сравнению со стадией куколки. Более продолжитель-
ное развитие онтогенетической стадии, как правило, сопровождается снижением 
термолабильности [4, 10, 27]. Сравнение по t-тесту не выявило значимых различий 
между температурными порогами развития гусениц и куколок. Хотя во всех фото-
периодических условиях температурный порог был несколько выше у гусениц, чем 
у куколок, значения различаются на 0,1–0,3 °С, в зависимости от режима (табл. 2). 
У изученной нами ранее петербургской популяции I. io для гусениц также был от-
мечен более низкий коэффициент термолабильности и более высокий температур-
ный порог, чем для куколок, причем различия в значениях порогов составили от 
0,8 до 1,3 °С в зависимости от фотопериодических условий [5].

Сравнение ТНР брянской (53° с. ш.) и петербургской (60° с. ш.) популяций по-
зволяет сделать вывод о существовании географической изменчивости ТНР у I. io. 
При длинном дне в начале лета, в период активного роста развитие гусениц и ку-
колок петербургской популяции [5] отличается большей термолабильностью, т. е. 
большим углом наклона линий регрессии к оси абсцисс, и более высокими порога-
ми (12,3 и 10,9 °С, для гусениц и куколок соответственно), по сравнению с брянской 
(10,7 и 10,5 °С, для гусениц и куколок соответственно). Это означает, что развитие 
I. io из северной популяции происходит быстрее, чем развитие особей из южной 
популяции, при относительно более высоких температурах. При этом температур-
ные пороги гусениц (при длинном дне) различаются на 1,6 °С, а куколок — только 
на 0,2 °С. Вероятно, для продвижения на север большее значение имеет повышение 
термолабильности развития гусениц, которые могут активно выбирать более под-
ходящие для развития условия, перемещаясь по растению. 

Согласно данным по развитию I. io (с отрождения гусениц до вылета имаго) 
в Великобритании (52°с. ш.) при 18-часовом фотопериоде (середина июня) нижний 
температурный порог (НТП) равен 9,2 °С и СГД — 420,6 град · сут [28]. Для брян-
ской популяции мы получили значения НТП = 10,7 °C и СГД = 386,6 град · сут. при 
той же длине дня. У петербургской популяции I. io при длинном дне — 22 ч (середи-
на июня) температурный порог развития от отрождения гусениц до вылета имаго 
был выше (11,8 °C), а сумма градусо-дней ниже (334,0 град · сут), чем в Великобри-
тании и Брянске, т. е. развитие бабочек петербургской популяции более термола-
бильно. Возрастание термолабильности позволяет лучше использовать повышен-
ные температуры, редкие на севере, с учетом возможности баскинга. Известно, что 
выбирая хорошо освещаемые солнцем листья растения, гусеницы видов, живущих 
в группах (крапивница Aglais urticae и дневной павлиний глаз I. io) способны повы-
шать температуру тела до 32,5 и 31,5 °C соответственно [30]. 

Сравнение данных по весу куколок брянской, петербургской и британской по-
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пуляций при 16 и 20 °C показало, что в этих температурных режимах куколки бри-
танских бабочек самые тяжелые, а петербургских — самые легкие (табл. 3).

Таблица 3. Средний вес куколок трех популяций I. io при двух температурах

Показатели
Популяция

британская [28] брянская петербургская

Температура,  °C 15,4 20,8 16 20 16 20
Вес, мг 501,6 ± 8,6 516,2 ± 7,8 468,4 ± 4,7 497,0 ± 5,2 378,9 ± 3,3 419,2 ± 4,4

Таким образом, у  I. io происходит изменение температурных норм развития 
в разных популяциях. Увеличение порога и термолабильности развития в направ-
лении Великобритания—Брянск—Петербург сопровождается ускорением разви-
тия при относительно высоких температурах и уменьшением размера особей.

Мы обнаружили зависимость веса куколок I. io от температурных условий: ку-
колки становились тяжелее с ростом температуры, особенно в длиннодневных ус-
ловиях (см. рис. 1). Полученные нами данные по петербургской популяции демон-
стрируют аналогичную зависимость [5]. Данный факт не согласуется с правилом 
о характере зависимости размеров эктотермных организмов от температурных ус-
ловий («temperature — size rule»), согласно которому особи должны быть легче при 
высоких температурах [31]. В известных нам работах указывается на уменьшение 
веса куколок I. io с ростом температуры [28, 32].

Нарушение правила «температура—размер» может происходить у разных по-
пуляций одного вида. Например, у  архангельской популяции жужелицы Amara 
communis при 20–22 °C особи были несколько тяжелее, чем при более низких тем-
пературах, в  то же время у  петербургской популяции температура не оказывала 
влияния на вес куколок [33]. Увеличение веса особей с ростом температуры было 
обнаружено в  США у  северокаролинской популяции капустницы Pieris brassicae, 
в то время как у вашингтонской популяции такого нарушения не было [34]. Авторы 
объясняют это тем, что в Северной Каролине преобладают теплые климатические 
условия, поэтому у P. brassicae происходит отбор на увеличение размера тела.

Фотопериодические условия содержания гусениц могут повлиять на проявле-
ние правила «температура—размер» в зависимости от того, возникнет ли куколоч-
ная диапауза или развитие завершится без задержки. Например, у совки Helicoverpa 
zea масса жира диапаузирующих куколок линейно возрастала в диапазоне от 16 до 
20 °C, тогда как масса недиапаузирующих куколок подчинялась правилу «темпера-
тура—размер» [35].

* * *

Мы благодарим Д. А. Кучерова за помощь в сборе бабочек и Г. А. Медведеву, без 
помощи которой не удалось бы осуществить наши трудоемкие эксперименты. 
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