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РЕЗЮМЕ

Лабораторные исследования показали, что самки паразитоида – яйцееда Trichogramma buesi – начинают за-
ражение яиц зерновой моли Sitotroga cerealella при 25 °С быстрее, чем при 15 °С. Очевидно, высокая тем-
пература увеличивает активность поиска, обследования и заражения хозяев. Более того, большинство са-
мок, начавших заражение при 25 °С, продолжили его и после снижения температуры до 15 °С. В отсутствие 
яиц хозяина или в темноте (когда трихограммы не начинают заражать) высокотемпературная экспозиция 
не влияет на дальнейшее заражение. Специальные опыты показали, что для стимуляции продолжения за-
ражения при низкой температуре самка трихограммы должна заразить при высокой температуре хотя бы 
одно яйцо хозяина. Таким образом, для отдельной самки минимальная эффективная длительность высоко-
температурной экспозиции равна нескольким минутам, необходимым для заражения одного хозяина. Время 
от предоставления хозяев до начала их заражения заметно варьирует даже у самок лабораторной линии, со-
держащихся в стандартных условиях, поэтому на популяционном уровне влияние высокой температуры на 
дальнейшее заражение растет с продолжительностью высокотемпературной экспозиции.
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ABSTRACT

Laboratory experiments demonstrated that females of the egg parasitoid Trichogramma buesi started parasitization 
of the Angoumois grain moth, Sitotroga cerealella, eggs at 25 °C faster than at 15 °C. Obviously, high temperature 
increases host search, inspection, and parasitization activity. Moreover, most of females that started to parasitize at 
25 °C, continued parasitization at 15 °C. However, in the absence of host eggs or in the dark (when Trichogramma 
did not start to parasitize) high temperature did not influence further parasitization. Special experiments show 
that parasitization of at least one host is necessary to promote further parasitization at low temperature. Thus, 
the minimal effective time of exposure to high temperature in an individual female is equal to several minutes 
which are required to parasitize one host egg. However, the period of time from offering hosts to the beginning of 
parasitization vary considerably even among females of laboratory line kept under standard conditions, and, that 
is why, at the population level the effect on the further parasitization gradually increases with the duration of the 
exposure to high temperature.
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ВВЕДЕНИЕ

Температура, один из важнейших факторов 
окружающей среды, влияет на самые разные 
аспекты жизнедеятельности насекомых. От темпе-
ратуры зависят интенсивность физиологических 
процессов, скорость роста и развития, активность 
проявления различных форм поведения (Ratte 
1985; Honek and Kocourek 1990; Чернышев 1996; 
Lopatina et al. 2007; Irlich et al., 2009). Помимо ви-
тальных (прямых) эффектов, температура может 
оказывать также и сигнальное действие, участвуя 
в регуляции сезонных и суточных циклов актив-
ности насекомых (Данилевский 1961; Тыщенко 
1977, 1980; Заславский 1984; Tauber et al. 1986; 
Saunders 2002; Саулич и Волкович 2004). Конеч-
но, температура может оказывать одновременно и 
витальное, и сигнальное действие. Так, например, 
при снижении температуры развитие замедля-
ется, и, кроме того, низкая температура может 
индуцировать диапаузу. Аналогично суточный 
терморитм может влиять на активность насеко-
мого как непосредственно, так и опосредованно, 
являясь датчиком времени для циркадианных 
ритмов. Разграничение разных типов действия 
температуры нередко представляет собой методи-
чески весьма сложную задачу (см. Заславский и 
др. 1999; Karpova and Reznik 2002).

Объект нашего исследования, Trichogramma 
buesi Voegele, принадлежит к обширному роду на-
секомых – паразитоидов, которые не только ши-
роко используются в биологической борьбе с вре-
дителями сельского и лесного хозяйства (Smith 
1996), но также являются прекрасным модельным 
объектом для самых различных лабораторных и 
полевых исследований. Как было неоднократно 
показано для разных видов трихограмм (библ. см. 
Резник и др. 2001; Reznik et al. 2001, 2003, 2009), 
при предоставлении малопредпочитаемых хозяев 
многие самки задерживают начало заражения. 
Дальнейшие исследования (Резник и Вагина 2006; 
Reznik et al. 2009) показали, что при росте темпе-
ратуры средняя длительность периода задержки 
заражения снижается. Зависит от температуры и 
итоговая доля самок, приступивших к заражению 
яиц данного вида хозяина.

Заметим, что механизм этого эффекта оста-
ется неясным. Как уже упоминалось, активность 
самых разных форм поведения насекомых может 
увеличиваться с ростом температуры, но при ее 

снижении обычно наблюдается возвращение к 
исходному уровню активности, а обнаруженный 
нами эффект стабилен: большинство самок, на-
чавших заражение, уже не прекращают его (Рез-
ник и Вагина 2006). Такая стабильность эффекта 
типична для реакций, опосредованных нейро-
эндокринной системой насекомого, и позволяет 
предположить сигнальное действие температуры. 
С другой стороны, линейная зависимость скоро-
сти индукции заражения от температуры (Reznik 
et al. 2009), сходная с обычной для насекомых 
термолабильностью роста и развития, позволяет 
провести аналогии с морфогенезом, предполо-
жить существование «термолабильного этогене-
за», определяющего, в частности, и момент начала 
заражения. Кроме того, высокая температура 
ускоряет старение насекомых, нередко сопрово-
ждающееся расширением специфичности пита-
ния и яйцекладки (Withers et al. 2000), а задержка 
заражения особенно часто отмечается именно 
при предоставлении малопредпочитаемых хозяев 
(Резник и др. 2001; Reznik et al. 2001, 2003). Оче-
видно, для уточнения механизма влияния темпе-
ратуры на заражение хозяев самками трихограмм 
необходимы дальнейшие исследования.

Данная работа была посвящена двум основным 
вопросам: каково минимальное время воздействия 
высокой температуры, необходимое для индукции 
заражения хозяина, и на каком этапе заражения, 
стимулированного высокой температурой, эф-
фект становится стабильным, т. е. проявляется и 
при более низкой температуре?

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе была использована лабораторная 
линия T. buesi, на протяжении многих поколений 
развивавшаяся в яйцах зерновой моли S. cerealella 
в константных условиях при длине светового дня 
18 ч и температуре 20 °С. Для запуска каждой 
повторности каждого опыта несколько тысяч 
яиц зерновой моли, приклеенных к картонной 
карточке, на 2–4 ч предоставляли для заражения 
примерно 1000 имаго T. buesi. Известно (Резник 
и др. 1998), что в лабораторных условиях вылет 
имаго трихограмм происходит в течение первых 
часов после включения света. Когда начинался 
вылет потомства, все особи, вылетевшие в тече-
ние первого дня, уничтожались незадолго до вы-
ключения света. Таким образом, на следующий 
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день через 4 ч после включения света пробирка 
содержала практически одновозрастных особей, 
которые и были использованы для проведения 
опытов. Всех подопытных самок поодиночке рас-
саживали в небольшие стеклянные пробирки, для 
подкормки на стенку пробирки наносили узкую 
полоску 50% раствора меда.

Все эксперименты были проведены при длине 
светового дня 12 ч и влажности около 75%. Опы-
ты, результаты которых использованы в данной 
работе, состояли из двух этапов. Первый этап 
полностью или частично проходил при высокой 
температуре (25 °С), второй – при низкой (15 °С). 
Различия между опытами и между вариантами 
одного опыта состояли в длительности воздей-
ствия высокой температурой и в обстоятельствах, 
сопутствующих этому воздействию (описание 
методики отдельных опытов приведено ниже). Во 
время второго этапа всех опытов каждой самке 
на 48 ч предоставляли для заражения 50–60 яиц 
зерновой моли, наклеенных на полоску плотной 
бумаги. Затем карточку с яйцами помещали в 
условия, оптимальные для развития личинок 
T. buesi (25 °С). После завершения развития ли-
чинок трихограммы зараженные яйца темнеют. 
По наличию потемневших яиц зерновой моли и 
определяли долю самок, заражавших яйца зерно-
вой моли в каждой повторности каждого варианта 
каждого опыта. Так как доля заражающих самок 
заметно варьирует в последовательных поколени-
ях лабораторной линии даже в константных усло-
виях (Резник и др. 1996), варианты одного опыта 
проводили с равным количеством самок одного 
поколения, распределение самок по вариантам 
было рандомизировано, а повторности одного 
опыта проводили с несколькими последователь-
ными поколениями лабораторной линии.

Единицей статистической обработки была 
повторность данного варианта опыта, включав-
шая 25–50 особей (число и объем повторностей 
каждого опыта приведены ниже). На рисунках и в 
тексте для усреднения результатов использовали 
медианы и квартили. Перед дальнейшей стати-
стической обработкой процентные доли ранжи-
ровали в пределах каждого опыта, ранги исполь-
зовали для дисперсионного анализа и сравнения 
вариантов с помощью теста Тьюки. Кроме того, 
был использован критерий χ2 в модификации 
Мантеля-Хенцеля. Все вычисления произведены 
с помощью программы Systat 10.2.

Первый опыт. В начале первого опыта всем 
самкам предоставляли для заражения карточку 
с 50–60 яйцами зерновой моли и сразу же поме-
щали в соответствующий температурный режим: 
25 °С для экспериментальных вариантов и 15 °С – 
для контрольных. Экспериментальные варианты 
первого опыта различались по времени пребы-
вания самок при температуре 25 °С: 1, 2 или 4 ч 
Сразу после высокотемпературной экспозиции 
карточку с яйцами хозяина заменяли на новую и 
самок переносили на 48 ч в температуру 15 °С. Та-
ким образом, варианты опыта различались также 
и временем смены карточки. Соответственно, в 
первом опыте было три контрольных варианта. В 
каждом из них высокотемпературная экспозиция 
отсутствовала, самок переносили в 15 °С сразу 
после предоставления первой карточки с яйцами 
зерновой моли, но замена карточки на новую в 
трех контрольных вариантах происходила через 
1, 2 и 4 ч после получения первой карточки. После 
замены карточки самок оставляли еще на 2 дня 
при температуре 15 °С. Первый опыт был осу-
ществлен в 10 повторностях, в каждой из которых 
было по 25 самок на вариант.

Второй опыт. В начале второго опыта все самки 
также получали карточки с 50–60 яйцами хозяи-
на. В двух экспериментальных вариантах трихо-
грамм на протяжении 48 ч содержали при 15 °С, 
но дважды подвергали 4-часовому воздействию 
температуры 25 °С, причем в первом варианте 
вы со котемпературные импульсы приходились на 
начало фотофазы (первые 4 ч после включения 
света), а во втором варианте – на начало ското-
фазы (первые 4 ч после выключения света). В 
двух контрольных вариантах самок содержали в 
течение 2 дней при постоянной температуре 15 °С 
или 25 °С. После этого карточки с яйцами хозяина 
заменяли на новые, и всех самок содержали 2 дня 
при температуре 15 °С. Второй опыт был осущест-
влен в 8 повторностях, в каждой из которых было 
по 25 самок на вариант.

Третий опыт. Первый день третьего опыта все 
самки проводили при температуре 25 °С. Раз-
личия между вариантами состояли в том, что в 
первом варианте самки получали стандартную 
карточку с 50–60 яйцами зерновой моли, во вто-
ром варианте на карточку были наклеены пустые 
хорионы, оставшиеся после выхода гусениц, а 
в третьем – чешуйки с крыльев и тела имаго. В 
четвертом, контрольном варианте в пробирку по-
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мещали чистую карточку. Через 24 ч всем самкам 
давали новую карточку с яйцами хозяина и после 
этого содержали их 2 дня при температуре 15 °С. 
Третий опыт был проведен в 12 повторностях, в 
каждой – по 25 самок на вариант.

Четвертый опыт. В начале этого опыта всем 
самкам при 25 °С предоставляли для заражения 
карточку с яйцами зерновой моли. В отличие от 
предыдущих экспериментов за самками велось 
непрерывное наблюдение. Когда первая особь 
начинала обследовать яйца зерновой моли антен-
нами (обычно это предшествует заражению), то 
карточку с яйцами сразу же заменяли на новую, а 
пробирку с самкой на 2 суток помещали в условия 
с температурой 15 °С. Следующей самке, начав-
шей обследование, позволяли заразить одно яйцо 
хозяина и только затем заменяли карточку и поме-
щали пробирку в условия с низкой температурой. 
Время переноса в низкую температуру (т.е. время 
обследования или заражения первого хозяина) 
регистрировали для каждой самки отдельно. Так, 
чередуя процедуры отбора самок, первый этап 
опыта продолжали около 6 ч (обычно к этому 
времени в высокой температуре оставалось менее 
половины исходного количества особей). После 
этого всем оставшимся самкам также давали но-
вую карточку и помещали в условия с низкой тем-
пературой. Таким образом, вся исходная выборка 
была разделена на три группы: 1) самки, начавшие 
обследование и заразившие одно яйцо хозяина, 2) 
самки, начавшие обследование, но не заразившие 
ни одного хозяина, и 3) самки, не начавшие об-
следование хозяев. Принадлежность трихограмм 
к одной из этих групп определяли по результатам 
наблюдения за их поведением и затем подтверж-
дали по карточкам, предоставленным самкам на 
первом этапе опыта (наличие одного зараженного 
яйца у самок из первой группы и отсутствие за-
раженных хозяев у самок из второй и третьей 
групп). Долю самок, заражавших яйца зерновой 
моли во время второго этапа опыта, определяли 
для каждой из трех групп отдельно. Всего было 
проведено 14 повторностей этого опыта, каждая 
включала 50 самок.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Первый опыт. В контрольных вариантах 
влияние длительности первой экспозиции при 
температуре 15 °С на долю самок, заражавших 

яйца зерновой моли во время первого и второго 
этапов опыта, не было достоверным, поэтому для 
дальнейшего анализа результаты трех контроль-
ных вариантов были объединены. Обработка всей 
совокупности данных показала, что доля самок T. 
buesi, начавших заражение яиц зерновой моли, на-
растала по мере увеличения продолжительности 
экспозиции при температуре 25 °С (Рис. 1А). Более 
того, эта закономерность проявилась и во время 
второго этапа опыта, когда все самки находились 
в одинаковых условиях (Рис. 1В). Причина такого 
последействия – тенденция самок продолжать за-
ражение даже после изменения условий внешней 
среды. Количественно эта тенденция может быть 
оценена как процент самок, продолживших при 
15 °С заражение, начатое при 25 °С. В первом опыте 
этот показатель не зависел от продолжительности 
высокотемпературной экспозиции, составив по 
совокупности вариантов 92% (80–100%) – здесь 
и в дальнейшем приведены медианы и квартили. 
Для сравнения: среди особей, не заражавших при 
25 °С, доля самок, начавших заражение при 15 °С, 
составила всего 14% (10–16%).

Второй опыт. Позиция высокотемпературного 
импульса в фотопериоде оказалась весьма важ-
ной для индукции заражения (Рис. 2). Если две 
4-часовых экспозиции, приходящиеся на начало 
фотофазы, производили практически тот же эф-
фект, что и двухдневное непрерывное пребывание 
при 25 °С, то такое же воздействие, оказываемое 
в темноте, по своим результатам не отличалось от 
варианта с постоянным пребыванием при 15 °С 
(Рис. 2А). Более того, доля самок, заражавших во 
время второго этапа опыта, в варианте с термофа-
зой, приходящейся на скотофазу, была достоверно 
ниже, чем в низкотемпературном контроле (Рис. 
2В). Как и в первом эксперименте, эффект оказал-
ся стабильным, причем доля особей, продолжив-
ших заражение, и во втором опыте не зависела от 
варианта, составив 80% (64–90%). Доля самок, 
начавших заражение во время второго этапа опы-
та, также не зависела от варианта, но была много 
ниже: 10% (0–23%).

Третий опыт. Результаты третьего опыта одно-
значны: доля особей, заражавших яйца зерновой 
моли при 15 °С, возрастала после высокотемпера-
турного импульса только в том случае, если высо-
кая температура действовала в присутствии нор-
мальных яиц хозяина (Рис. 3). Пустые хорионы и 
чешуйки бабочек в этом отношении не отличались 
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от контроля (чистых карточек). Напомним, что на 
Рис. 3 представлены только результаты второго 
этапа опыта, когда нормальные яйца зерновой моли 
были предоставлены для заражения всем самкам.

Четвертый опыт. Результаты последнего экс-
перимента (Рис. 4) уточнили данные предыдуще-
го опыта: для индукции стабильного «состояния 
заражения» большинству самок было необходимо 
заразить хотя бы одно яйцо хозяина. Если процесс 
заражения, начатого при 25 °С, прерывался на ста-
дии обследования яйца хозяина, то вероятность 
продолжения заражения при 15 °С резко снижа-

лась. Что же касается особей, не приступивших к 
обследованию хозяина за первые несколько часов 
пребывания при 25 °С, то они крайне редко начи-
нали заражение при низкой температуре (Рис. 4).

Как было отмечено выше, наблюдение за пове-
дением самок продолжалось около 6 часов, однако 
большая часть особей, приступивших к обследо-
ванию яиц хозяина, делала это на протяжении 
первых часов опыта (Рис. 5). Анализ результатов 
с помощью критерия Мантеля–Хенцеля показал, 
что доля особей, продолживших заражение, сре-
ди самок, заразивших первого хозяина во время 

Рис. 1. Влияние длительности высокотемпературного импульса на заражение яиц зерновой моли самками Trichogramma buesi: 
А – доля самок, заражавших во время высокотемпературного импульса (при 25 °С); В – доля самок, заражавших при 15 °С в 
течение 48 ч после воздействия высокотемпературного импульса. Приведены медианы и квартили, разными буквами помечены 
достоверно различающиеся значения (p < 0.05, тест Тьюки, перед тестом данные ранжированы).

Fig. 1. Influence of high temperature pulse duration on parasitization of the grain moth eggs by Trichogramma buesi females: А – the 
percentage of females that parasitized during the high temperature pulse (at 25 °C); В – the percentage of females that parasitized at 
constant temperature of 15 °C during 48 h after the high temperature pulse. Medians and quartiles are given, values with different letters 
are significantly different (p < 0.05, Tukey test of ranked data).
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первого часа наблюдений, достоверно (р = 0.005) 
выше, чем среди самок, начавших заражение позд-
нее (77% и 46% соответственно). Однако самки, на-
чавшие заражать во время 2-го, 3-го и дальнейших 
часов опыта, по этому параметру не различались 
(р = 0.67). Аналогичная разница была выявлена и 
у тех самок, у которых заражение было прервано 
на стадии обследования: среди особей, начавших 
обследовать хозяина во время первого часа на-
блюдений, при низкой температуре заражали 17%, 
а среди остальных – только 9%, но эти различия 
оказались недостоверными (р = 0.25).

ОБСУЖДЕНИЕ

Начиная обсуждение результатов, необходимо 
отметить, что свойственная насекомым, отно-
сящимся ко многим таксонам, задержка начала 
яйцекладки, обусловленная остановкой или за-
медлением оогенеза (Данилевский 1961; Тыщен-
ко 1980; Заславский 1984; Ratte 1985; Tauber et al. 
1986; Чернышев 1996; Саулич и Волкович 2004), 
не имеет к данному случаю никакого отношения. 
Самки T. buesi, как и большинство других видов 
рода Trichogramma, вылетают со значительным 
числом зрелых яиц, готовых к откладке, и при со-

Рис. 2. Влияние термо- и фотопериода на заражение яиц зерновой моли самками Trichogramma buesi: А – доля самок, заражавших 
во время 48-часового воздействия указанного фототемпературного режима; В – доля самок, заражавших в течение 48 ч при посто-
янной температуре 15 °С после 48-часового воздействия указанного фототемпературного режима. Приведены медианы и квартили, 
разными буквами помечены достоверно различающиеся значения (p < 0.05, тест Тьюки, перед тестом данные ранжированы).

Fig. 2. Influence of thermo- and photoperiod on parasitization of the grain moth eggs by Trichogramma buesi females: А – the percentage 
of females that parasitized during 48 h under the indicated photothermic conditions; В – the percentage of females that parasitized 
during 48 h at constant temperature of 15 °C after the 48 h – long influence of indicated photothermic conditions. Medians and quartiles 
are given, values with different letters are significantly different (p < 0.05, Tukey test of ranked data).
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Рис. 3. Участие различных стимулов в температурной индукции заражения яиц зерновой моли самками Trichogramma buesi. При-
ведена доля самок (медианы и квартили), заражавших в течение 48 ч при 15 °С после 24-часового воздействия температуры 25 °С 
в сочетании с указанными стимулами. Разными буквами помечены достоверно различающиеся значения (p < 0.05, тест Тьюки, 
перед тестом данные ранжированы).

Fig. 3. Involvement of various stimuli in the temperature induction of parasitization of the grain moth eggs by Trichogramma buesi females. 
The percentage of females (medians and quartiles) that parasitized during 48 h at 15 °C after the 24 h – long influence of indicated stimuli 
at 25 °C is given. Values with different letters are significantly different (p < 0.05, Tukey test of ranked data).

Рис. 4. Влияние предшествующего опыта на заражение яиц зерновой моли самками Trichogramma buesi. Приведены доли самок 
(медианы и квартили), заражавших в течение 48 ч при 15 °С, определенные для трех групп особей, различающихся опытом, при-
обретенным в ходе предшествующего контакта с хозяином при 25 °С. Разными буквами помечены достоверно различающиеся 
значения (p < 0.05, тест Тьюки, перед тестом данные ранжированы).

Fig. 4. Influence of experience on parasitization of the grain moth eggs by Trichogramma buesi females. The percentage (medians and 
quartiles) of females that parasitized during 48 h at 15 °C was separately calculated for three groups of individuals differed in the experi-
ence acquired during preceding contact with the host at 25 °C. Values with different letters are significantly different (p < 0.05, Tukey 
test of ranked data).



С.Я. Резник и др.112

четании ряда благоприятных факторов (высокая 
температура, предпочитаемый хозяин и т.п.) на-
чинают заражение в течение первых часов после 
вылета (Reznik et al. 2001, 2003, 2009). У самок, за-
держивающих заражение, оно блокируется на ста-
дии обнаружения и начала обследования хозяина 
(Резник и др. 2001). Следовательно, длительность 
периода, предшествующего началу заражения, 
определяется именно этогенезом (изменениями в 
поведении), а не оогенезом.

Впрочем, результаты данного исследования не 
укладываются также и в рамки гипотезы о «термо-
лабильном этогенезе» или «таймере» (см. Reznik 
et al. 2009): сама по себе высокотемпературная 
экспозиция не влияет на вероятность заражения 
после снижения температуры. Этот эффект про-
является только при освещении (Рис. 2) и только 
в присутствии хозяина (Рис. 3). Очевидно, в от-
сутствие яиц хозяина или в темноте, когда трихо-
граммы не начинают заражать (Резник и др. 2009), 
высокотемпературная экспозиция не стимулирует 
дальнейшее заражение. Напротив, подъем тем-

пературы в темноте приводит к небольшому, но 
достоверному снижению доли самок, начавших 
заражение (Рис. 2В). Известно, что и сигнальное, 
и витальное действие температуры на развитие 
насекомых во многом зависит от фотопериода, на 
фоне которого оно осуществляется (Данилевский 
1961; Тыщенко 1977, 1980; Заславский 1984; Tauber 
et al. 1986; Saunders 2002; Саулич и Волкович 2004; 
Lopatina et al. 2007). Однако в данном случае, как 
будет показано ниже, термолабильная индукция 
заражения, скорее всего, базируется на прямом 
влиянии температуры на активность насекомого.

Стимулирующее влияние высокой темпера-
туры на двигательную активность подробно ис-
следовано у многих насекомых, в том числе и у 
трихограмм (Forsse et al. 1992; Fournier and Boivin 
2000; Hansen 2000; Suverkropp et al. 2001). Доля 
заражающих самок также растет с температурой 
(Pak and van Heiningen 1985; Сорокина 1987; 
Pavlik 1992; Schmidt 1994; Carrière and Boivin 
2001; Резник и Вагина 2006; Reznik et al. 2009). 
Неудивительно, что уже довольно давно была 

Рис. 5. Распределение самок Trichogramma buesi  по времени от предоставления яиц зерновой моли до обследования первого из 
них при 25 °С. Приведены процентные доли самок (медианы и квартили). Самки, не обследовавшие ни одного яйца, в расчет не 
принимались.

Fig. 5. Distribution of Trichogramma buesi females over period of time from offering the grain moth eggs to inspection of the first egg at 
25 °C. Percentages (medians and quartiles) of females are given. Females that did not inspect any egg were excluded from consideration. 
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выдвинута гипотеза о том, что отказ от заражения 
детерминирован низкой поисковой активностью 
(Pak and van Heiningen 1985). Однако в результа-
те специальных исследований (Резник и др. 2001) 
было показано, что у самок T. principium, отказы-
вающихся от заражения, двигательная активность 
не ниже, чем у заражающих, но обследование яиц 
хозяина не наблюдается, несмотря на случайные 
контакты, происходящие во время движения. 
Сходные наблюдения были ранее сделаны и 
другими авторами (Сорокина 1983; Pak and Jong 
1987; Hohmann et al. 1988; Schmidt 1994; Bjorksten 
and Hoffmann 1998b; Monje et al. 1999): некоторые 
самки трихограмм пробегали по яйцам вполне 
пригодных хозяев, даже не останавливаясь для их 
обследования. Очевидно, последовательность по-
веденческих актов, приводящая к откладке яйца, у 
самок, «задерживающих заражение», прерывается 
именно на стадии перехода от случайного контак-
та к обследованию хозяина. Температура может 
влиять на вероятность этого перехода, изменяя  
восприятие стимулов, исходящих от потенци-
альных хозяев, и/или интенсивность реакций, 
вызываемых этими стимулами (Иванов 2000; 
Samietz et al. 2006; Kroder et al. 2007; Irlich et al. 
2009). Впрочем, если допустить, что даже у самок, 
«готовых к заражению», вероятность перехода 
от контакта к обследованию высока, но не равна 
100%, то вызванный повышением температуры 
рост двигательной активности, приводящий к уве-
личению числа случайных контактов с хозяином, 
также может способствовать началу заражения.

Однако прямым влиянием температуры иссле-
дуемое явление не исчерпывается: трихограммы 
продолжают заражение и после снижения темпе-
ратуры. Если в предыдущих исследованиях (Рез-
ник и Вагина 2006; Reznik et al. 2009) стабильная 
тенденция к заражению была индуцирована в 
результате постоянного или периодического вли-
яния высокой температуры на протяжении 1–2 
дней, то в данной работе стабильный эффект был 
достигнут за несколько часов. Как ясно из резуль-
татов последнего опыта, минимальная эффектив-
ная продолжительность высокотемпературной 
индукции равна времени заражения одного хо-
зяина, так как именно заражение хотя бы одного 
хозяина обеспечивает стабильность эффекта.

Аналогичные результаты дали эксперименты, 
проведенные по другой схеме с другими видами 
трихограмм (Klomp et al. 1980; Scholz 1991; Nurin-

dah et al. 1999; Steidle et al. 2001): самки, уже успев-
шие заразить хотя бы одного хозяина, приступали 
к заражению следующих хозяев гораздо чаще, чем 
«неопытные». Рост вероятности заражения после 
«приобретения первого опыта», как правило, объ-
яснялся различными формами обучения. Однако 
имеющиеся данные позволяют предположить, что 
стабильность состояния заражения у трихограмм 
(по крайней мере, частично) базируется на гормо-
нальном механизме.

Основным доводом в пользу этой гипотезы 
служит тот факт, что переход от задержки к зара-
жению имеет характер «скачка» или «переключе-
ния» (Резник и др. 2001; Reznik et al. 2001, 2003). 
Реакция насекомых-паразитоидов на присутствие 
хозяев, пригодных для заражения, в значительной 
степени обусловлена экдистероидными гормона-
ми (Bodin et al. 2009). Скачкообразные изменения 
в поведении могут вызываться «залповым» вы-
делением гормона, резко меняющего мотивацию 
к определенной форме поведения (Barton Browne 
1993; Scott et al. 2001; Trumbo et al. 2004). Заме-
тим, что именно динамика мотивации рассматри-
вается в качестве причины задержки заражения 
непредпочитаемых хозяев: чем выше мотивация к 
откладке яиц, тем меньший стимул требуется для 
осуществления соответствующей реакции (Vet et 
al. 1990; Roitberg 1993; McGregor 1997; Withers et al. 
2000; Städler 2002). Напротив, обучение, как пра-
вило, приводит к градуальным изменениям. Хотя 
в ряде случаев поведение паразитоидов меняется 
уже после заражения первого хозяина (Klomp et 
al. 1980; Scholz 1991; Steidle et al. 2001; Nurindah 
et al. 1999), эффект обычно постепенно усилива-
ется по мере «накопления опыта» (Eisenstein and 
Reep 1985; Hansell 1985; Vet and Groenewold 1990; 
Turlings et al. 1993; Резник 1993; Vinson 1998).

Кроме того, изменения в поведении, вызванные 
обучением, обычно относительно кратковремен-
ны и без подкрепления затухают. Конечно, такая 
форма обучения, как импринтинг, индуцирует 
именно скачкообразные и стабильные изменения в 
поведении, но у насекомых подобные случаи чрез-
вычайно редки (Eisenstein and Reep 1985; Hansell 
1985; Vet and Groenewold 1990; Turlings et al. 1993; 
Резник 1993; Vinson 1998). Например, увеличе-
ние вероятности заражения яиц зерновой моли, 
вызываемое обучением у самок Trichogramma aff. 
brassicae, сохраняется без подкрепления на протя-
жении 5 дней (Bjorksten and Hoffmann 1998а), но 
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проявляется всего лишь в некотором росте числа 
хозяев, зараженных за определенный промежуток 
времени, а в наших опытах заражающие самки 
качественно отличались от «отказывающихся».

Каков бы ни был механизм стабильности, 
ясно, что для индивидуальной самки минималь-
ная продолжительность высокотемпературного 
импульса, необходимая для индукции стабиль-
ного «состояния заражения», фактически равна 
нескольким минутам, т.е. времени обследования и 
заражения одного хозяина. Однако на популяци-
онном уровне по мере роста продолжительности 
высокотемпературной экспозиции эффект по-
степенно нарастает за счет того, что все большее 
количество самок приступает к заражению (Рис. 
1 и 5). Возможные причины несинхронности на-
чала заражения не исключают друг друга, а, на-
против, скорее всего, действуют одновременно. 
Во-первых, поведение трихограмм при поиске, 
выборе и заражении яиц хозяина весьма из-
менчиво даже в пределах лабораторной линии 
(Резник 1995). Во-вторых, порции яиц хозяина, 
предоставляемые самкам, могли в определенной 
степени различаться как по числу, так и по про-
странственному расположению яиц, а обе эти 
характеристики влияют на индукцию заражения 
(Reznik and Umarova 1991; Voinovich et al. 1999). 
И, наконец, сам по себе стохастический характер 
исследуемого марковского процесса (контакт с 
хозяином, переход к его обследованию и т.п.) так-
же предопределяет растянутость во времени даже 
при идеально выровненных условиях. В пользу 
значительной индивидуальной изменчивости 
самок трихограмм говорит, в частности, тот факт, 
что в четвертом опыте самки, начавшие заражение 
во время первого часа наблюдений при 25 °С, про-
должали заражать при 15 °С значительно чаще, 
чем самки, начавшие заражение через 2–4 ч после 
предоставления хозяина. Таким образом, относи-
тельно более сильная тенденция к заражению яиц 
зерновой моли была зарегистрирована у одних и 
тех же особей на двух этапах опыта, проведенных 
при разных температурных условиях. Той же при-
чиной, возможно, объясняется и некоторое уве-
личение доли самок, заражавших яйца зерновой 
моли при 15 °С, среди особей, обследовавших, но 
не заразивших при 25 °С.

Итак, судя по результатам данного исследо-
вания, термолабильность индукции заражения 
базируется на прямом влиянии температуры на 

активность самок T. buesi, причем стабильность 
эффекта достигается успешным заражением хотя 
бы одного хозяина. Соответственно, минимальная 
эффективная длительность высокотемпературной 
индукции – время, необходимое для заражения 
одного яйца, хотя на популяционном уровне по 
мере роста продолжительности воздействия эф-
фект нарастает. В целом можно представить себе 
следующую цепочку событий: высокая темпера-
тура увеличивает активность поиска и усиливает 
реакцию самок на яйца зерновой моли, в результа-
те чего паразитоиды через определенное время за-
ражают первого хозяина (время до начала зараже-
ния зависит и от индивидуальных особенностей 
трихограммы). Приобретенный при этом опыт, 
в свою очередь, резко увеличивает вероятность 
заражения яиц зерновой моли при последующих 
предъявлениях, в том числе – и при более низкой 
температуре. Совокупным результатом становит-
ся стабильный эффект высокой температуры на 
вероятность заражения яиц малопредпочитаемого 
хозяина.
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