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ВВЕДЕНИЕ

По данным, опубликованным Росгидрометом
в “Докладе об особенностях климата на террито-
рии Российской Федерации в 2019 году”, средняя
скорость роста среднегодовой температуры воз-
духа на территории России за период с 1976 по
2019 гг. составила 0.47°С за 10 лет, что более чем в
2.5 раза выше скорости роста глобальной темпе-
ратуры за тот же период [1]. Очевидным положи-
тельным последствием подобных температурных
аномалий для аграрной отрасли нашей страны
можно было бы назвать рост сумм активных тем-
ператур и увеличение продолжительности веге-
тационного периода. Однако прогнозируемая
урожайность зерновых в центральных и южных
регионах Европейской части России ниже сред-
немноголетних показателей на 15–20% из-за воз-
росшего риска возникновения летних засух и
других неблагоприятных погодных явлений, а
также ожидаемого расширения ареала распро-
странения вредных организмов и роста их актив-
ности. Настоящим сообщением мы завершаем
цикл обзоров [2–4], посвященных рассмотрению
реакции сельскохозяйственных культур, сорных
растений, фитопатогенов и, наконец, насеко-
мых-вредителей – на изменения основных пара-

метров климата и повышенный азотный фон, ко-
торые могут трансформировать взаимосвязи
между растениями и вредителями путем воздей-
ствия на химические процессы в системе “расте-
ние–насекомое–фитофаг”, а также многовидо-
вых взаимодействиях. 

АГРОЭКОЛОГИЧЕСКАЯ
ЗНАЧИМОСТЬ ПРОБЛЕМЫ

Реакцию вредителей на вариацию параметров
изменения климата можно охарактеризовать, по
меньшей мере, четырьмя показателями [5]: гео-
графическим ареалом их распространения [6],
особенностями жизненного цикла [7], динами-
кой популяций [8] и трофическими связями [9],
причем каждый из этих показателей может вно-
сить значительный вклад в суммарный ущерб от
данного вредителя. При оценке реакции 31 насе-
комого-фитофага удалось идентифицировать, по
меньшей мере, влияние одного из четырех ука-
занных выше параметров, зависящих от потепле-
ния и усиливающих вредоносность насекомых-
фитофагов [10]. Из 29 вредителей, проявивших ту
или иную реакцию, 26 (90%), 18 (62%), 16 (55%) и
4 (14%) обнаружили соответственно изменения
ареала распространения, динамики популяции,
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особенностей жизненного цикла и трофических
связей; у 59% из изученных вредителей (17 из 29),
реагирующих на повышение температуры, реак-
ция различалась количественно в зависимости от
специфики региона в пределах географического
ареала распространения. Например, колорад-
ский жук Leptinotarsa decemlineata (Say) (Coleop-
tera: Chrysomelidae) в прошлые десятилетия рас-
пространялся на север Европы, в то время как
плотность популяции возрастала в Центральной
Европе. В зонах, где по состоянию на 2010 г. раз-
вивалось 1 поколение L. decemlineata за год, к 2050 г.
прогнозируется развитие 2–3-х поколений [11].
В России, на протяжении всего XXI века, прогно-
зируется расширение ареала L. decemlineata в се-
верном, северо-восточном и восточном направ-
лениях.

В условиях глобального изменения климата
значительно расширяется вторичный ареал и
усиливается вредоносность инвазивных видов
вредных насекомых. Зеленый овощной клоп Ne-
zara viridula (L.) (Hemiptera: Pentatomidae), проис-
ходящий из Восточной Африки, с 1960 года ши-
роко распространился в северном широтном на-
правлении в Японии и Европе, из-за возросшей
выживаемости в условиях повышения температу-
ры зимой [12]. Среди опасных инвазивных вреди-
телей растений, распространившихся в послед-
нее десятилетие в России и Азербайджанcкой
Республике, можно указать южноамериканскую
томатную моль Tuta absoluta (Meyrick) (Lepidop-
tera: Gelechiidae), в настоящее время наносящую
серьезный вред томату в обеих странах [13].

Ареал зимней пяденицы Operophtera brumata
(L.) (Lepidoptera: Geometridae) сместился в север-
ные широты и возвышенные участки рельефа
континентальной зоны Северной Европы. При
этом вспышки размножения этого вредителя от-
мечены здесь не на основных, а на второстепен-
ных кормовых растениях. Примечательно, что
вредители однолетних полевых культур демон-
стрировали сходный тип реакции на потепление,
что и вредители древесных культур, с меньшим
ущербом для сельскохозяйственных культур. На-
пример, западный кукурузный жук Diabrotica vir-
gifera virgifera LeConte (Coleoptera: Chrysomelidae)
потенциально может нанести серьезный вред, яв-
ляясь вектором вируса хлоротической пятнисто-
сти кукурузы, который может распространиться
на нескольких дикорастущих видах растений –
хозяев в окружающих поля экосистемах. По-
скольку вредители в течение части сезона нахо-
дятся в состоянии покоя или диапаузы, особенно
в северных широтах [14, 15], даже небольшие фе-
нологические несоответствия между растением-
хозяином и основными жизненными циклами
вредителя в условиях потепления, как у зимней

пяденицы, приводят к серьезным негативным
последствиям для растений. Вместе с тем не ис-
ключена параллельная эволюция как вредителя,
так и его растения-хозяина [16]. В последнее вре-
мя связям между скоростью расширения ареала
распространения вредителей, потеплением кли-
мата и процессам эволюции уделяется большое
внимание [17, 18]. Однако эффекты совершенство-
вания агротехнических мероприятий и эволюции
рассматривались исследователями преимуще-
ственно отдельно, особенно в контексте измене-
ния климата [5, 19]. Например, климатические
изменения на территории Азербайджанской Рес-
публики вызвали адаптивные ответы колорадско-
го жука, жизненный цикл которого характеризу-
ется значительной растянутостью и перекрыва-
нием фаз развития, связанных со сравнительно
длительным периодом появления с зимовки и
размножения. Это осложняет выбор оптималь-
ных сроков обработок вегетирующих растений и
понижает их эффективность. По результатам
многолетних наблюдений, в Гянджа-Газахском
экономическом районе Азербайджанской Рес-
публики, выход жуков из мест зимовки за послед-
ние 4 года ускорился на 2 декады по сравнению со
средними сроками за предыдущие 14 лет. В теп-
лые зимы этого периода жуки дипаузировали в
почве на глубине 15–35 см вместо обычных 20–
60 см, что обеспечивало ранний старт их активно-
сти [20].

По результатам наблюдений, проводимых с
1964 г. на Ротамстедтской опытной станции, при
повышении среднесуточной температуры января
и февраля на 1°С сроки заселения посевов сель-
скохозяйственных культур тлей (Hemiptera: Aphi-
didae) сместились на 2 нед раньше, следствием
чего явилось увеличение скорости роста или бо-
лее раннее проявление активности после зимнего
покоя, а также сохранение активности в течение
более длительного периода с увеличением числа
потомства [21]. По результатам 20-летних наблю-
дений, даже небольшое (на 1°С) повышение сред-
несуточной температуры в Великобритании в
зимний период привело к более ранней (на 19 сут)
миграции тли [21]. Диапазон вариации дневной
температуры также влиял на скорость появления
насекомых, обусловливая более раннее появле-
ние взрослых особей и увеличивая число поколе-
ний с возрастанием температуры [22].

Увеличение количества поколений вредите-
лей, развивающихся за вегетационный сезон,
приведет к необходимости разработки новых си-
стем защиты растений, с акцентом на антирези-
стентные программы применения пестицидов, в
связи с необходимостью увеличения количества
обработок [23]. Например, в США повышение
температуры в южных штатах привело к более
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значительному увеличению популяции насеко-
мых, чем в более прохладных условиях умерен-
ных широт. В результате число обработок пести-
цидами против чешуекрылых вредителей в посе-
вах сахарной кукурузы во Флориде было намного
больше (15–32 обработки за вегетационный пе-
риод), чем в Делавере (4–8) или Нью-Йорке (0–5)
[24]. Подобные мероприятия оказывают суще-
ственное влияние на экологическую обстановку
и здоровье населения [25]. Повышение темпера-
туры снижало эффективность отдельных пести-
цидов, например, токсичность двух пиретроидов
(лямбда-цигалотрин и бифентрин) и спиносина
(спиносада) против кукурузного мотылька Ostrin-
ia nubilalis (Hübner) (Lepidoptera: Pyralidae) [26]. В
некоторых случаях обработка сублетальными
концентрациями инсектицидов приводила к воз-
растанию устойчивости вредителя к повышенной
температуре и инсектицидам, как, например, в
случае с бурой рисовой цикадкой Nilaparvata lu-
gens (Stål) (Hemiptera: Delphacidae), повреждаю-
щей рис в Азии [27]. Обработка посевов риса про-
тив данного вредителя инсектицидом триазофос
в концентрации 40 ppm при температуре 40°C
снижала смертность цикадок до 50%, в течение 48 ч,
в сравнении с 94%-ной смертностью в контроле
при той же температуре.

Если пестициды станут триггерами индуциро-
ванной термотолерантности (жароустойчиво-
сти), вредители смогут выживать при более высо-
кой температуре и нанесут больший ущерб чув-
ствительным культурам.

Между тем затраты на борьбу с насекомыми-
вредителями в мире растут. Например, только на
борьбу с капустной молью Plutella xylostella (L.)
(Lepidoptera: Plutellidae) ежегодно тратится 4–
5 млрд долларов [28]. Учитывая, что многие сель-
скохозяйственные и лесные вредители относятся
к инвазивным видам, затраты на борьбу с ними
оцениваются в почти 77 млрд долларов в год [29].
Ситуация осложняется тем, что защита посевов
от вредителей может вносить существенный
вклад в концентрацию парниковых газов в атмо-
сфере. По оценкам, производство и транспорти-
ровка инсектицидов против соевой тли Aphis gly-
cines Matsumura (Hemiptera: Aphididae), включая
обработку ими посевов, только в США приводи-
ли к дополнительной эмиссии в атмосферу еже-
годно от 6 до 40 тыс. т парниковых газов в СО2-эк-
виваленте. Ограничение внесения пестицидов с
использованием критерия “экономический по-
рог вредоносности” может привести к снижению
эмиссии парниковых газов примерно на 300 тыс. т
в год в СО2-эквиваленте [30]. Природные враги
тли, в частности, божьи коровки (Coleoptera: Coc-
cinelidae), способны уменьшить плотность попу-
ляции тли на более чем половине площадей сои в

США, снизив таким образом ежегодную эмиссию
более, чем на 200 тыс. т в эквиваленте СО2. Эти
примеры показывают, что, хотя на производство
и применение пестицидов приходится только 9%
от общих энергозатрат на выращивание культур
[31], возможности снижения количества парни-
ковых газов при их рациональном использовании
могут быть значительными. Однако вопрос о том,
является ли итоговый баланс парниковых газов в
защите растений позитивным или негативным,
окончательно не решен [32], особенно при хими-
ческом способе защиты.

Наряду с использованием химических средств
популяции насекомых в агрофитоценозе контро-
лируют с помощью их естественных врагов (пара-
зитоидов и хищников) [33]. Сдвиги в межвидовых
и внутривидовых взаимодействиях среди насеко-
мых, обусловленные потеплением климата, могут
неоднозначно влиять на эффективность есте-
ственных врагов насекомых-вредителей [34]. Да-
же незначительное изменение температурных
условий влияло на эффективность действия пара-
зитоидов против насекомых фитофагов [35], как
и на защиту последних от личинок паразитоидов
[36]. При повышенной концентрации СО2 чис-
ленность популяции наездника Diaeretiella rapae
(McIntosh) (Hymenoptera: Braconidae), паразито-
ида тли, снижалась почти вдвое, сокращалось
время жизни взрослых особей [37]. Наездник
Cotesia melanoscela (Ratzeburg) (Hymenoptera:
Braconidae), развивающийся на гусеницах непар-
ного шелкопряда Lymantria dispar (L.) (Lepidop-
tera: Erebidae), в этих же условиях демонстриро-
вал высокую смертность личинок и куколок, раз-
витие преимагинальных стадий замедлялось [38].
В то же время активность некоторых естествен-
ных врагов в условиях изменения климата может
возрастать. Например, повышенная концентра-
ция СО2 приводила к сокращению периода раз-
вития паразитоида тли Lysiphlebus japonicus Ash-
mead (Hymenoptera: Braconidae) [39] и паразитои-
да капустной моли Cotesia plutellae (Kurdjumov)
(Hymenoptera: Braconidae) [40]. Вместе с тем в Но-
вой Зеландии в естественных травянистых ланд-
шафтах паразитоиды практически не реагирова-
ли на повышение температуры на фоне увеличе-
ния популяции вредителей [41].

Со снижением азотного фона рост гусениц
хлопковой совки Helicoverpa armigera (Hübner)
(Lepidoptera: Noctuidae) тормозился, и их легко
поедал хищный клоп-щитник Oechalia schellenber-
gii (Guérin) (Hemiptera: Pentatomidae) [42]. Пока-
зано, что при повышенной концентрации СО2
хищники-универсалы оказались более эффек-
тивны в борьбе с вредителями, чем специализи-
рованные хищники. Азиатская божья коровка
хармония изменчивая Harmonia axyridis Pallas
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(Coleoptera: Coccinellidae) в этих условиях по-
требляла больше хлопковой тли на растениях
хлопчатника [43]. Вместе с тем при повышенной
концентрации СО2 хищник H. axyridis не поедал
больше особей большой злаковой тли Sitobion av-
enae Fabricius (Hemiptera: Aphididae) в отличие от
паразитоида браконида Aphidius picipes (Nees)
(Hemiptera: Braconidae) [44]. Синхронизация фаз
развития в системе “фитофаг–паразитоид” игра-
ет ключевую роль в эффективности последнего
против насекомых фитофагов, что показано, в
частности, на конском каштане [45]. Более ран-
нее появление бездействующих паразитоидов
каштановой минирующей моли в отсутствие на-
секомого-хозяина приводило к низкому уровню
паразитизма.

Модели изменения климата очень редко оце-
нивают эффекты, оказываемые на урожайность
полевых культур как непосредственно питанием
вредителей, так и косвенно – пестицидами, при-
меняемыми для снижения их ущерба урожаю [10].
Вместе с тем разные виды вредителей будут реа-
гировать неодинаково на изменение климата в за-
висимости от региона и выращиваемой культуры.
В связи с этим интересна количественная оценка
глобального влияния вредителей в будущем на
урожайность и валовый сбор зерна 3-х культур –
кукурузы, риса и пшеницы, обеспечивающих на-
селение планеты 42% калорий, потребляемых с
пищей. При этом повышение температуры влия-
ет, по меньшей мере, на 2 параметра насекомых-
вредителей – скорость метаболизма и связанное с
этим потребление ими растительной пищи [46], а
также на динамику роста численности популяций
насекомых. При повышении средней температу-
ры воздуха на 2°С среднее снижение валового
сбора урожая пшеницы, риса и кукурузы в мире
от вредителей практически по всем моделям из-
менения климата составляет примерно 59, 92 и
62 млн т, или 48, 19 и 31% соответственно [47].
Поскольку эти 3 культуры выращивают в разных
климатических условиях, где потепление зача-
стую может обусловить противоположные изме-
нения скорости роста популяций насекомых, вы-
живание в диапаузе может вызвать неодинаковые
потери их урожая. Потепление для пшеницы, вы-
ращиваемой обычно в более прохладных клима-
тических условиях, будет означать рост популя-
ций насекомых в посевах и их выживаемость при
перезимовке. У риса, выращиваемого в условиях
относительно теплого тропического климата,
дальнейшее потепление, напротив, будет сни-
жать скорость роста популяций насекомых и та-
ким образом частично противостоять увеличе-
нию потерь урожая из-за повышения скорости
метаболизма насекомых. Однако повышение
температуры воздуха на 3°С и больше резко уве-

личивает потери урожая риса аналогично пшени-
це. Что касается кукурузы, рост численности по-
пуляций вредителей практически не оказывает
итоговый негативный эффект на валовый сбор
зерна в мире, поскольку в одних регионах ско-
рость роста популяций увеличивается, а в дру-
гих – примерно в такой же степени снижается. В
соответствии с моделями наибольшее снижение
урожайности из-за потепления климата и, соот-
ветственно, увеличения вредоносности насеко-
мых, предсказывают для кукурузы во Франции,
Китае и США, для пшеницы и риса соответствен-
но – во Франции и Китае, в которых в настоящий
момент достигнута максимальная урожайность
этих культур.

Таким образом, глобальное потепление может
ускорить рост популяций вредителей, увеличить
вероятность вспышек, расширить географию их
распространения, что, в конечном итоге, приве-
дет к значительному увеличению экономических
потерь и снижению продовольственной безопас-
ности [14, 48]. Однако в имеющихся моделях кор-
ректно не оценена вероятность одновременного
изменения, кроме температуры, целого ряда
абиотических факторов, например, влагообеспе-
ченности, которые способны оказать существен-
ное влияние на поведение вредителей в посевах и,
в конечном итоге, их вредоносность. Например, в
условиях дефицита влаги растения оказались бо-
лее чувствительными к вредителям и болезням
[49]. Из-за экстремальной засухи в Словакии в
мае 1993 г. паразитоида трихограмму Trichogram-
ma evanescens Westwood (Hymenoptera: Tricho-
grammatidae) не удалось эффективно использо-
вать против кукурузного мотылька [50]. На севе-
ро-востоке США в 2015–2016 гг. вслед за
экстремальной засухой впервые за 30 лет наблю-
дали вспышку размножения непарного шелко-
пряда [51]. При выпадении избыточного количе-
ства осадков 10 стран в Западной и Северной Аф-
рике в 2004 г. подверглись нашествию пустынной
саранчи Schistocerca gregaria (Forsskål) (Orthoptera:
Acrididae) [52]. Эти тенденции необходимо учи-
тывать сельхозтоваропроизводителям Европей-
ской части России, на севере которой в послед-
ние годы фиксируется значительный избыток
осадков, а на юге – их острый дефицит [1]. На юге
России расширяется ареал и возрастает вредонос-
ность отдельных стадных видов саранчовых: на-
пример, в 2012 г. впервые были зарегистрированы
миграции марокканской саранчи Dociostaurus ma-
roccanus (Thunberg) (Orthoptera: Acrididae) на тер-
риторию Ставропольского края, а в 2016 г. – на
территорию Краснодарского края [53].

Последствия непосредственного влияния по-
вышенной концентрации СО2 на насекомых-вре-
дителей не так очевидны, как на метаболизм рас-
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тения-хозяина. Последние включают повышение
соотношения концентрации C : N, снижение со-
держания белка, а также изменение содержания
вторичных метаболитов как защитных компо-
нентов [2, 54]. 

РЕАКЦИЯ РАСТЕНИЙ
НА ПОВРЕЖДЕНИЕ ЛИСТЬЕВ

Грызущие вредители, питаясь листьями, вы-
зывают у растений целый ряд ответных физиоло-
гических реакций. В результате исследования бо-
лее чем в 50% систем “растение – фитофаг” было
отмечено снижение фотосинтетической активно-
сти листового аппарата. Например, порог вредо-
носности хлебной полосатой блошки Phyllotreta
vittula (Redtenbacher) (Coleoptera: Chrysomelidae)
для яровой пшеницы – уничтожение не менее
50% поверхности ее первого листа. Меньшее по-
вреждение несущественно и во многих случаях
даже стимулирует рост. В США посевы сои в се-
вообороте с кукурузой сильно повреждаются
японским жуком Popillia japonica Newman (Cole-
optera: Scarabaeidae) [55]. Соя устойчива к данно-
му вредителю в фазе вегетативного развития. Из-
за более мягкой зимы и весны вредитель появля-
ется раньше именно в указанную фазу, но повре-
ждения при этом оказывают лишь слабое влияние
на конечную урожайность. Соевая тля использует
сою в качестве промежуточного хозяина и на ней
появляется позже – в фазе генеративного разви-
тия: усыхание 60% площади листьев в этот период
снижает урожайность на 20%. Но если из-за по-
тепления соевая тля покинет своего основного
хозяина – крушину раньше и переместится на по-
севы сои в фазе вегетативного развития, потери
урожая при подобном снижении площади фото-
синтезирующих листьев будут минимальными.

Вместе с тем некоторые вредители могут сни-
жать ассимиляцию СО2 в большей мере, чем не-
посредственно уменьшение площади листьев.
Например, вызванное поеданием гусеницами
снижение площади отдельного листа дикого па-
стернака даже на 5% снижает фотосинтез остав-
шегося листового покрова на 20% [56, 57]. Со-
гласно другим данным, потеря части листа может
как не влиять на его фотосинтетическую способ-
ность [58], так и снижать [59] или даже повышать
ее. В последнем случае имеет место классический
пример автокомпенсации, что может быть обу-
словлено повышением спроса на ассимиляты со
стороны акцептора. Вместе с тем независимо от
того, какую специализированную ткань – фло-
эму, ксилему или стебель поражает открыто (за-
крыто) живущий фитофаг, фотосинтез, как пра-
вило, снижается [60, 61].

Уничтожение (поедание) части ткани листа
вредителем представляет собой пример прямого
снижения фотоассимиляционной способности
растения. Наряду с этим может быть косвенное
влияние, например, путем повреждения сосуди-
стой системы, влияющей на фотосинтез за счет
изменения скорости транспорта воды, элементов
питания, фотоассимилятов, что может изменить
скорость метаболических процессов. Послед-
ствия повреждения жилкования, например, мо-
гут длиться неделями и, в конечном итоге, приве-
сти к высыханию листа [62]. Сочетание сосуди-
стых повреждений и поедания части листа, как,
например, у сои, усиливает снижение фотосинте-
за оставшейся части листа и двух соседних ли-
стьев (у сои тройчатый лист) [63]. Скелетирова-
ние листьев сои японским жуком резко увеличи-
вало потерю воды из объеденных краев листа.
Повреждение межжилковой ткани не оказывало
влияния на интенсивность фотосинтеза, но по-
высило интенсивность транспирации на 150% в
течение четырех суток после повреждения.

Известно, что растения используют достаточ-
но много ресурсов на защиту от вредителей путем
синтеза вторичных метаболитов [64]; многие из
этих соединений достаточно токсичны. Напри-
мер, ряд видов растений синтезируют фураноку-
марины, сильно снижающие интенсивность фо-
тосинтеза даже на значительном расстоянии от
места поражения насекомым [65], что в свою оче-
редь тормозит рост и уменьшает накопление био-
массы. Вместе с тем, ингибирование роста расте-
ний в результате атаки патогенов объясняется
скорее перенастройкой сигнальной системы рас-
тений, чем недостатком ресурсов из-за синтеза
вторичных метаболитов [66, 67].

РЕАКЦИЯ ВТОРИЧНОГО МЕТАБОЛИЗМА 
РАСТЕНИЙ НА АТАКУ ВРЕДИТЕЛЕЙ

Вторичные метаболиты растений (ВМР) как
посредники при их взаимодействии с насекомы-
ми включают азотсодержащие компоненты (ал-
калоиды, цианогенные гликозиды), серосодер-
жащие компоненты (глюкозинолаты), фенолы
(фенольные кислоты, фенилпропаноиды, тани-
ны, флавоноиды) и терпеноиды (моно- и дитер-
пены, секвитерпены), индолпроизводные бен-
зоксазиноида. Состав и содержание этих соеди-
нений, в свою очередь, могут влиять на защитные
реакции растений от вредителей и привлечение
опылителей. Однако наше понимание влияния
изменений климата на фитохимию и взаимоот-
ношения растений и насекомых часто осложня-
ется как взаимодействием факторов изменения
климата (повышенные температура, концентра-
ция СО2, О3, NOx), высокими дозами вносимых в



84

АГРОХИМИЯ  № 1  2021

КОШКИН и др.

почву азотных удобрений, так и прямым/косвен-
ным влиянием факторов среды на растения и на-
секомых. Вследствие этого весьма трудно сфор-
мулировать обобщенное заключение о влиянии
факторов изменения климата на систему “расте-
ние–фитофаг” в целом или прогнозировать из-
менения поведенческих реакций разных видов
фитофагов (насекомых) на средне- и, особенно,
долгосрочную перспективу [68]. Тем не менее уже
очевидно, что ВМР занимают важное место в си-
стеме защитных реакций растений от вредителей,
замедляя поедание фитомассы, снижая ее усвояе-
мость из-за токсичности и привлекая естествен-
ных врагов вредителей [69]. При изменении вто-
ричного метаболизма, в свою очередь, происхо-
дили также изменения первичного метаболизма
растений, что влияло на содержание белков, жи-
ров и углеводов [70, 71]. Вредители потребляют
первичные метаболиты растений, одновременно
пытаясь избежать негативные эффекты от вто-
ричных метаболитов путем метаболической и по-
веденческой адаптации [72]. Кроме того, вторич-
ные метаболиты в растениях могут служить также
в качестве регуляторов и предшественников для
синтеза первичных метаболитов в организме вре-
дителей [73]. Например, личинки западного куку-
рузного жука вместе с растительной тканью по-
требляют комплекс железа с бензоксазиноидом,
который необходим им для роста, используя, та-
ким образом, вторичный метаболит в качестве
первичного [74]. Ряд других вредителей на личи-
ночной стадии также демонстрировали ускоре-
ние роста в присутствии вторичных метаболитов
[75, 76], что свидетельствует об усвоении ВМР, по
меньшей мере, частично в их организмах.

Климатические параметры могут изменить
состав и концентрацию вторичных метаболитов в
тканях растений. Например, повышенные темпе-
ратуры увеличивали содержание фенолов, вклю-
чая танины и флавоноиды, а также сапонины и
алкалоиды в проростках белой акации [77]. Одна-
ко фитохимическая реакция зависела от вида тка-
ни (листья или стебли), времени отбора образцов
для анализа и содержания тяжелых металлов в
почве. Заметим при этом, что флавоноиды пред-
ставляют один из самых старых и консерватив-
ных классов вторичных метаболитов [78]. Отме-
чено положительное влияние повышенных тем-
ператур на содержание лигнина в молочае [79],
сапонинов [80] и газообразных терпенов в сосне
[81], а отрицательное – на содержание танинов
[77] и лигнина [82]. Подобная различающаяся ре-
акция отдельных вторичных метаболитов объяс-
няется взаимодействием повышения температу-
ры с другими абиотическими и биотическими
факторами, влияющими на обмен веществ в рас-
тениях [83–85]. Например, водный стресс повы-

шал содержание карденолидов и снижал содер-
жание латекса в молочае обыкновенном [79]. При
этом диапазон изменения концентрации опреде-
лялся температурой воздуха. Рост гусениц данаи-
ды монарха Danaus plexippus (L.) (Lepidoptera:
Nymphalidae) стимулировался повышенной тем-
пературой на фоне водного стресса, благодаря
прямому действию температуры при одновре-
менном изменении состава ВМР. В другом иссле-
довании было отмечено, что засуха повышала со-
держание глюкозинолатов у арабидопсиса; при
этом снижалась масса гусениц капустной совки
Mamestra brassicae (L.) (Lepidoptera: Noctuidae),
тормозился рост популяции зеленой персиковой
тли Myzus persicae (Sulzer) (Hemiptera: Aphididae)
[86]. Хотя изменение содержания глюкозинола-
тов в этой работе не объясняет прямо их отрица-
тельный эффект на вредителей, по мнению авто-
ров, индуцированные засухой изменения в содер-
жании остальных ВМР, в том числе флавоноидов,
могли определить подобный эффект. Что касает-
ся других факторов изменения климата (повы-
шенные концентрации СО2 и О3), они увеличива-
ли содержание фенольных соединений, в частно-
сти, танинов и флавоноидов. Например,
повышенные концентрации СО2 увеличили об-
щее содержание фенолов на 19, танинов – на 22,
флавоноидов – на 27% [87]. Содержание терпено-
идов в растениях снижалось с повышением кон-
центрации СО2 и увеличивалось с повышением
О3, причем различные группы терпеноидов пока-
зывали отличающуюся реакцию [88, 89]. Влияние
повышенной концентрации СО2 на синтез от-
дельных ВМР, в отличие от первичных, менее
прогнозируемо за исключением фенолов. По-
следние синтезируются из фенилаланина в ходе
реакций шикиматного метаболического пути, ре-
гулируемых активностью фенилаланин-аммоний
лиазы (ФАЛ). Одни фенолы выполняют функ-
цию защиты растений против вредителей, сни-
жая потребление ими растительной ткани, а так-
же рост и выживаемость вредоносных насекомых
[90, 91], другие, как, например, флавоноиды с ан-
тиоксидантными функциями, напротив, стиму-
лируют потребление пищи и рост насекомых [92,
93]. Танины часто содержатся в листьях в высо-
кой концентрации и присоединяются со своими
фенольными гидроксильными группами к рас-
творимым белкам в кишечнике насекомых, инги-
бируя тем самым гидролиз белка и снижая пита-
тельную ценность растительных тканей. В то вре-
мя как гидролизуемые танины содержатся,
главным образом, в покрытосеменных растениях,
конденсированные танины широко распростра-
нены в растительном мире.

Повышенная концентрация СО2 увеличивала
содержание флавоноидов с антиоксидантными
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свойствами, в т.ч. кверцетина, кэмпферола и фи-
зетина в листьях и ризомах 2-х сортов имбиря,
стимулируя тушение свободных радикалов [94].
В листьях сои в подобных условиях увеличилось
соотношение содержания кверцетина и кэмпфе-
рола, но снижалась концентрация изофлавонои-
да генистеина [95].

В отличие от содержания фенолов, данные по
содержанию терпеноидов более противоречивы.
Они образуются из молекул изопрена (С5Н8) в ре-
зультате преимущественно реакций мевалонат-
ного пути в цитозоле клетки или метилэритрол-
фосфатного пути в пластидах [96]. Появляется все
больше данных, согласно которым оба этих пути,
ведущих к синтезу терпеноидов, активируются
повышенной концентрацией СО2 в меньшей сте-
пени, чем шикиматный путь, в реакциях которого
образуются фенолы [97].

Тритерпеноид карденолид является важным
стероидным токсином против насекомых фито-
фагов, поскольку ингибирует Na+/К+-АТФазу,
обеспечивающую поддержание трансмембранно-
го потенциала в большинстве клеток вредителей.
Повышенная концентрация СО2 снижала содер-
жание карденолидов в тканях четырех генотипов
молочая [97]. Вместе с тем реакция других ВМР
на данный фактор далеко не всегда однозначная:
их содержание в растениях может как увеличи-
ваться, так и снижаться [98, 99]. Например, общее
содержание глюкозинолатов увеличивалось у
брокколи и арабидописиса [100, 101], а индоль-
ных глюкозинолатов, напротив, снижалось [101].

Виды растений, растущих при повышенной
концентрации СО2, демонстрируют различную
чувствительность к листогрызущим насекомым,
и часть этой вариации объясняется косвенной ре-
акцией на увеличение температуры. Если ско-
рость роста популяции тли с увеличением кон-
центрации СО2 возрастает [102, 103], у листогры-
зущих насекомых отмечено как снижение, так и
увеличение скорости поедания листьев и роста
массы особей [104–106]. Тли особо чувствитель-
ны к температуре [107] и косвенный позитивный
эффект повышенной концентрации СО2 на темпе-
ратуру листьев может определить часть этой вариа-
ции. В этих же условиях увеличение концентрации
фенольного альдегида госсипола в листьях хлопчат-
ника оказывает сильный негативный эффект на
листогрызущие насекомые и тли [108]. Однако
вопреки ожиданиям, выживаемость хлопковой
тли Aphis gossypii Glover (Hemiptera: Aphididae) в
этом случае оказалась выше. Вместе с тем пита-
ние черемуховой тли Rhopalosiphum padi (L.) (He-
miptera: Aphididae) на листовых дисках пшеницы,
выращенной при обычной и повышенной кон-
центрации СО2, обнаружило лишь незначитель-

ный эффект последнего варианта [109], как и на
тлю Cepegilletea betulaefoliae Granovsky (Hemiptera:
Aphididae) на березе [110]. Видимо, далеко не слу-
чайно, что на березе повышенная концентрация
СО2 не снижала, а увеличивала устьичную прово-
димость при повышенной концентрации СО2
[111], что является достаточно аномальным собы-
тием. В связи с этим заслуживает внимания факт
стимулирования роста популяции соевой тли на
листьях сои при повышенной концентрации СО2,
которое полностью нивелируется при выравни-
вании температуры листьев в контроле и опыте
[112]. Хотя повышенная концентрация СО2 изме-
няет целый ряд химических и структурных пока-
зателей растений, влияющих на фитофагов, а так-
же увеличивает температуру листьев, косвенный
эффект на температуру листьев еще недостаточно
осознан исследователями.

Что касается агротехнических мероприятий,
высокие дозы азотных удобрений часто стимули-
руют распространение вредителей-насекомых,
снижая, в частности, содержание танинов в ли-
стьях древесных пород и практически оказывая
слабое влияние на содержание других фенольных
соединений. В аналогичных условиях отмечены
также случаи снижения концентраций производ-
ных фенилпропаноидов с вариацией содержания
отдельных групп вторичных метаболитов [113].
Заслуживает внимания перераспределение пула
защитных метаболитов между надземной и под-
земной сферой растений на высоком агрофоне
[114]. Вместе с тем эффекты высокого азотного
фона на содержание вторичных метаболитов в
растениях определяются спецификой органа
(ткани) и взаимосвязью агрофона и других фак-
торов окружающей среды, таких как влагообеспе-
ченность [114] и концентрация О3 [115, 116].

ВЫДЕЛЕНИЕ БИОГЕННЫХ ГАЗООБРАЗНЫХ 
ВЕЩЕСТВ РАСТЕНИЯМИ

Изменение климата влияет на индуцирован-
ное вредителями выделение газообразных соеди-
нений растениями, влияющее на защитные реак-
ции последних. Растения могут выделять в каче-
стве биогенных газообразных веществ (БГВ) в
стрессовых условиях около 10% вновь ассимили-
рованного углерода [117]. Эти соединения (изо-
прен, терпены, карбонилы, органические кисло-
ты, серосодержащие и бензеноидные компонен-
ты, метиловые эфиры фитогормонов) играют
важную роль в качестве посредников в антагони-
стических и мутуалистических взаимодействиях
растений и вредителей. Обнаружены мутанты ку-
курузы с дефектами в выделении из тканей терпе-
нов в ответ на атаку вредителей [78]. Абиотиче-
ские стрессоры, включая факторы изменения
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климата, могут влиять на реакцию растений на
биотические взаимодействия через выделение
БГВ, модифицируя таким образом пути взаимо-
действия вредителя с растением-хозяином [118,
119]. В то время как влияние повышенных темпе-
ратур, ограниченной водообеспеченности и ат-
мосферных загрязнителей по отдельности на
эмиссию БГВ растениями не вызывает сомнений,
гораздо меньше понимания эффекта одновре-
менного действия указанного сочетания факто-
ров. Например, если даже небольшое повышение
температуры может вызвать достаточно быстрое
и сильное увеличение эмиссии газов из листьев
кукурузы, одновременное участие в данной си-
стеме вредителя оказывает на растения аддитив-
ный эффект [120]. При этом эффект взаимодей-
ствия показателя количества особей на растении
с температурой воздуха на выделение монотерпе-
нов оказывается весьма значимым, хотя после-
действие и не сохраняется на длительный период.

Водный стресс также влияет на эмиссию газов,
причем предварительное действие искомого
стрессора может усилить индуцированное атакой
вредителей выделение БГВ, обеспечивая таким
образом бóльшую устойчивость к ним растений
[121]. Кроме того, одновременная атака вредите-
лей на фоне действия водного стресса повышает
привлекательность листьев кормовых бобов для
наездника Trissolcus basalis Wollaston (Hymenop-
tera: Scelionidae) [122] или, напротив, вызывает
отпугивание паразитоидов на хлопчатнике [123].
Эффект непосредственно стресса или репараци-
онного периода на связанную с вредителями
эмиссию монотерпенов может сохраниться до-
статочно длительный период, что показано на
сосне съедобной [124]. Эмиссия БГВ чувстви-
тельна к повышению температуры, но мало дан-
ных о реакции на увеличение концентрации СО2
[125, 126]. Согласно моделям, повышение темпе-
ратуры может оказать более существенное влия-
ние на синтез БГВ, чем повышение концентра-
ции СО2 [127]. При обогащении СО2 образование
изопрена снижается, а других БГВ – увеличивает-
ся [128]. Повышение концентрации СО2 снижает
устьичную проводимость листьев, и это может
внести определенный вклад в снижение выделе-
ния из них газообразных соединений. Повышен-
ная концентрация СО2 на фоне атаки вредителей
ингибирует выделение изопреноидов [129, 130], в
то время как эмиссия других вторичных газооб-
разных соединений усиливается [131], повышая
таким образом устойчивость растений к вредите-
лям. Хотя повышенная концентрация СО2, по-
тепление и засуха являются главными факторами
изменения климата, их интерактивный эффект
на систему растение–вредитель остается мало-
изученным.

Обогащение воздуха О3 повышает восприим-
чивость растений к процессу яйцекладки насеко-
мых-вредителей [132]. При этом женские особи в
ходе этого процесса не реагировали на различия в
эимиссии газов, обусловленные повреждением
вредителями. В условиях повышенной концен-
трации О3 привлечение гусениц капустной моли
на поврежденную вредителем белокачанную ка-
пусту снизилось в результате разрушения терпе-
ноидов, а также репеллентных свойств продуктов
их окисления [133]. Интересно, что только озон
(без вредителя) не индуцировал выделение вто-
ричных БГВ растениями горчицы черной [134].
Однако поедание ее листьев капустной белянкой
Pieris brassicae (L.) (Lepidoptera: Pieridae) сразу по-
сле экспозиции в атмосфере озона усилило эмис-
сию заметно сильнее, чем только поедание вреди-
телем. Что касается паразитоидов, их также при-
влекали больше именно растения в варианте
“озон + вредитель”.

Уровень азотного питания может оказать на
выделение БГВ из листьев позитивное, негатив-
ное или нейтральное влияние [135]. При этом
умеренный агрофон усиливал эмиссию монотер-
пена, а низкий и избыточный, напротив, снижа-
ли и, соответственно, уменьшали привлечение
паразитоидов [123]. Повышенный азотный фон
на фоне сильного загрязнения атмосферы озоном
увеличивал выделение нескольких монотерпенов
и общих секвитерпенов у сосны, причем конеч-
ный эффект определялся присутствием вредите-
ля [81]. Вместе с тем в аналогичных условиях вы-
деление БГВ из листьев клевера снижалось [115].

ТРОФИЧЕСКИЕ СВЯЗИ В СИСТЕМЕ 
“РАСТЕНИЕ–ФИТОФАГ”

Повышение концентрации СО2 и связанное с
этим увеличение содержания углеводов в листьях
[2] оказывает непосредственное влияние на пи-
щевые предпочтения вредных насекомых и соот-
ветственно динамику развития популяций в агро-
фитоценозах. Увеличение концентрации углево-
дов повышает запасы липидов, что снижает
адаптивный потенциал, а белка – сокращает про-
должительность жизненного цикла насекомых
[136]. Кроме того, повышенное соотношение С : N
в листьях ведет к компенсаторному потреблению
большей листовой массы некоторыми листогры-
зущими насекомыми [137] и увеличивает популя-
цию тли благодаря лучшему обеспечению бакте-
риальных эндосимбионтов питательными веще-
ствами [138]. В этих условиях потребляется в
среднем на 14% больше массы листьев С3 расте-
ний для поддержания даже меньшей скорости ро-
ста вредителя, чем при нормальной концентра-
ции СО2, что соответственно оказывает большее
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повреждающее воздействие на посевы [139]. Это
связано с тем, что у С3-растений в этих условиях
синтезируется больше углеводов (на 23–50%) и
меньше белка (на 10%), в результате чего соотно-
шение C : N увеличивается примерно на 19% и в
несколько меньшей мере – у С4-видов растений
[87]. Снижение содержания протеина, напротив,
увеличивает эффективность его усвоения кузне-
чиками из видов луговых трав с С3-типом метабо-
лизма углерода [140]. В результате отмечают рез-
кий рост популяции насекомых и даже вспышку,
что снижает продуктивность экосистем [141]. Од-
нако отмеченное компенсаторное увеличение
питания относится далеко не ко всем видам насе-
комых и растений.

Гусеницы преимущественно предпочитают
больше белка в листьях относительно углеводов
(в соотношении 2 : 1 или больше), в то время как
тли – в соотношении 1 : 1 или даже меньше белка,
чем углеводов [138]. Однако изменения пищевых
предпочтений насекомых в условиях изменения
климата из-за повышения концентрации СО2
вряд ли приведут к смене вида растения-хозяина,
и патогены через ряд поколений смогут адапти-
роваться к изменению метаболизма их постоян-
ного растения-хозяина. Например, компенсатор-
ное питание щавелевого листоеда Gastroidea virid-
ula (DeGeer) (Coleoptera: Chrysomelidae) на
щавеле, растущем при повышенной концентра-
ции СО2, уменьшает выживаемость и плодови-
тость последующих поколений, остающихся тем
не менее на том же виде растений [142]. Анало-
гично этому, у гусениц снижается эффективность
усвоения углеводов из растений, выращенных
при повышенной концентрации СО2 [143]. Вме-
сте с тем насекомым через ряд поколений удается
легко адаптироваться к высокоуглеводной листо-
вой массе. В этих условиях нельзя исключать так-
же влияния продуктов вторичного метаболизма
на пищевые предпочтения насекомых. Напри-
мер, мутанты арабидопсиса с модифицирован-
ным крахмалом отличаются содержанием глюко-
зинолатов [144]. Это может подчеркивать тесную
связь углеродного метаболизма растений с за-
щитной сигнальной системой в условиях измене-
ния климата, включающего в качестве одного из
факторов также увеличение температуры воздуха.
Однако центральным звеном (посредником), ре-
гулирующим взаимосвязь вредителя с растением-
хозяином в меняющихся условиях среды является
гормональная система, влияющая, в свою оче-
редь, на вариабельную пищевую ценность расте-
ний в целом, а не только соотношение С : N в ли-
стовой массе.

Повреждения листьев сои соевой совкой Chry-
sodeixis includens (Walker) (Lepidoptera: Noctuidae)
в полевых условиях в камерах с открытым верхом

при повышенном содержании СО2 оказались на-
много больше, чем при нормальной концентра-
ции СО2 [145, 146]. Японский жук предпочитает
листья сои именно при высокой концентрации
СО2, и эти особи живут дольше и производят
больше потомства, чем на растениях, выращен-
ных при обычной концентрации СО2 [147]. В этих
условиях тормозится синтез ингибитора фермен-
та цистеин протеазы (CysPI) [148, 149]. Данный
фермент представляет собой небольшой белок,
препятствующий протеазам насекомых расщеп-
лять белковые соединения в растительной пище с
целью получения необходимых питательных ве-
ществ [150]. Другие параметры питательной цен-
ности и привлекательности тканей – снижение
оводненности, увеличение жесткости листьев,
транспорт большего количества ассимилятов для
синтеза фенольных компонентов также совмест-
но участвуют в защите растений от патогенов
[151]. Повышенная жесткость, коррелирующая с
удельной поверхностной плотностью листьев
(г/дм2), естественно, может снизить поедаемость
листьев из-за стачивания зубцов в ротовом аппа-
рате листогрызущих насекомых. Одновременное
повышение температуры на фоне увеличения
концентрации СО2 нивелирует увеличение содер-
жания углеводов, однако содержание азота при
этом снижается, как и N : C в листьях. Поскольку
повышение температуры стимулирует метабо-
лизм насекомых в сочетании со снижением кон-
центрации азота в листьях, одновременное повы-
шение температуры и СО2 в будущем может резко
увеличить вредоносность насекомых. Частично
это можно объяснить прямым действием темпе-
ратуры на метаболизм насекомого. Например,
поедание листьев возрастает на 1% на каждый
градус повышения температуры от 16 до 37°С
[152, 153], резко снижаясь в последующем из-за
увеличения смертности особей.

В некоторых случаях эффективность обработ-
ки инсектицидами в условиях повышенного со-
держания CO2 в атмосфере может быть снижена.
Например, обработка посевов трансгенного риса
TT51 против бурой рисовой цикадки инсектици-
дом триазофос в условиях повышенной концен-
трации CO2 была менее эффективна, чем в усло-
виях естественного содержания CO2 в атмосфере
[154].

Изменения климата оказывают существенное
влияние на взаимосвязь паразитоида с растени-
ем-хозяином и численностью листогрызущих
вредителей [155, 156]. С увеличением вариабель-
ности климата (температура + осадки) способ-
ность паразитоида контролировать размер попу-
ляции вредителя на растении-хозяине уменьша-
ется [157] и вероятность атак увеличивается.
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Различия в оптимальных температурах разви-
тия вредителя и энтомофагов могут привести к
нарушению синхронизации их развития и к резко-
му увеличению чиленности вредителя на растении-
хозяине [158]. Это является примером косвенного
влияния изменений климата на ситуацию, как и из-
менения в эффективности стратегий защиты рас-
тений (химическая защита растений, биологиче-
ская защита и т.п.) [159, 160]. Аналогично этому
современные агротехнические мероприятия и из-
менения в землепользовании зачастую оказыва-
ют на развитие патогенов гораздо большее влия-
ние, чем непосредственное действие изменений
климата [161].

При повышенной концентрации СО2 содер-
жание азота, а также микроэлементов – железа и
цинка, в листьях С3 растений снижается [162], что
ухудшает питательную ценность для фитофагов и
может поменять их пищевые предпочтения [163].
В результате листогрызущим насекомым для удо-
влетворения своих пищевых потребностей при-
ходится потреблять больше растительной массы
[39, 164]. Повышенная концентрация СО2 может
также увеличить повреждения сельскохозяй-
ственных культур колюще-сосущими насекомы-
ми, включая тлю, питающуюся преимущественно
флоэмным соком и поэтому очень чувствитель-
ную к изменению химического состава растений
в условиях меняющегося климата [165]. В целом
обогащение атмосферы СО2 позитивно влияет на
тлю [87], вместе с тем оказывая различное влия-
ние на число особей в популяции, их плодови-
тость и выживаемость у разных видов. Это может
быть связано в том числе с влиянием искомого
фактора на C/N метаболизм, вторичный метабо-
лизм растений, устьичную проводимость и тем-
пературу листьев, а также их анатомо-морфоло-
гические характеристики [166, 167]. В отличие от
листогрызущих вредителей, поедающих отдель-
ные фрагменты листьев, тля, высасывая флоэм-
ный сок, вызывает лишь точечные повреждения
тканей [168]. Тля не только извлекает пищу из
растения-хозяина, но и меняет свое местополо-
жение на листьях, чтобы избежать защитной ре-
акции растения, или выделяет во флоэму эффек-
торные белки для подавления искомой реакции
[169]. С целью удовлетворения своих пищевых
потребностей тли могут также воздействовать на
физиологические процессы в растении-хозяине,
например, индуцировать изменения во вторич-
ном метаболизме или устьичной регуляции, а
также подавлять защитные реакции растений
[170]. После контакта с поверхностью листа тле
необходимо преодолеть защитные барьеры,
включая трихомы и эпикутикулярные воски, что-
бы обеспечить проникновение стилета в лист рас-
тения-хозяина. Повышенная концентрация СО2

при выращивании растений репы и клевера уве-
личивала плотность трихом на поверхности листа
[171, 172], а у арабидопсиса и пшеницы, напротив,
снижала [100, 173]. Поэтому для отбора первой
пробы флоэмного сока из листьев клевера тле
требуется больше времени, чем из листьев других
культур.

Многие вторичные метаболиты помогают рас-
тениям противостоять атаке тли, увеличивая вре-
мя, необходимое для проникновения стилета во
флоэму и отбора первой порции флоэмного сока.
Например, особям тли, заселяющим сорта лю-
церны с высоким содержанием сапонина в ли-
стьях, требуется больше времени для прохожде-
ния стилета через эпидермис и мезофилл, а также
уменьшается порция всасываемого ими флоэм-
ного сока [174]. Более того, различные фенольные
соединения оказывают неодинаковое влияние на
параметры их питания. Кофейная и галловые
кислоты у зерновых культур, например, резко
снижали время питания тлей на зерновках, а нали-
чие катехина сокращало количество потребляемого
сока. Однако, несмотря на высокое содержание та-
нинов и фенольных соединений в листьях расте-
ния-хозяина, обыкновенная черемуховая тля Rho-
palosiphum padi (L.) (Hemiptera: Aphididae), напро-
тив, хорошо развивалась при повышенной
концентрации СО2 [175]. Таким образом, страте-
гия выживания тли в отдельных случаях может
позволить ей преодолеть некоторые механизмы,
используемые растениями для защиты. Даже по-
сле достижения стилетом флоэмы растения могут
предотвратить или уменьшить всасывание пер-
вой порции сока, содержащей углеводы, белки и
аминокислоты, необходимые для растений [176].
С этой целью растения с помощью Ca2+-сигналь-
ной системы создают целый ряд защитных меха-
низмов, тормозящих питание тли содержимым
флоэмы [177] путем обеспечения непроходимо-
сти ситовидных труб благодаря закупорке сито-
видных пор отложениями каллозы и белковыми
пробками [178]. Когда это произойдет, тли вы-
нуждены будут секретировать во флоэму водяни-
стую слюну, содержащую кальций-связывающие
белки, которые противодействуют закупорке си-
товидных элементов. Именно время, потрачен-
ное на секретирование (выделение) слюны в си-
товидные элементы, и связанные с этим процес-
сы удлиняют период отбора первой пробы. На эти
процессы также оказывает влияние повышение
концентрации СО2, увеличивающее как биосин-
тез каллозы, например, у арабидопсиса [179], так
и концентрацию цитозольного свободного каль-
ция, как у коммелины [180]. Это продлевает вре-
мя для преодоления тлей сопротивления флоэмы.
Вместе с тем соотношение N : C во флоэмном со-
ке небобовых культур составляет 0.1, а в листовых
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тканях, потребляемых листогрызущими вредите-
лями, – 0.8–1.5 [138]. Таким образом, понижен-
ное содержание N во флоэмном соке может стать
значимым ограничивающим фактором для роста
и размножения вредителей с колюще-сосущим
ротовым аппаратом. Ситуация еще больше
осложняется при выращивании растений при по-
вышенной концентрации СО2, когда в результате
увеличения интенсивности фотосинтеза и, соот-
ветственно, поступления дополнительного коли-
чества сахарозы и дальнейшего разбавления фло-
эмного сока концентрация азотистых соедине-
ний в нем снижается еще больше. Это, в свою
очередь, удлиняет предрепродуктивный период и
снижает фертильность некоторых видов тли [181].
Вместе с тем хотя относительная концентрация
аминокислот во флоэмном соке растений хлоп-
чатника при повышенной концентрации СО2 бы-
ла меньше, чем при обычной, их содержание в ор-
ганизмах тли в первом случае было больше. Это
связано с потреблением ими большего количе-
ства сока для удовлетворения пищевых потребно-
стей [182]. Более того, при повышенной концен-
трации СО2 содержание незаменимых аминокис-
лот во флоэме, например, у листьев ячменя,
увеличивается [183], особенно при дополнитель-
ной азотной подкормке растений. Что касается
бобовых культур, повышение концентрации СО2
обуславливало увеличение на 38% количества
симбиотически фиксированного азота в сравне-
нии с нормальной концентрацией СО2, в резуль-
тате чего соотношение C/N в обоих вариантах
практически не различалось [184]. При заселении
люцерны гороховой тлей повышенная концен-
трация СО2 значительно увеличила содержание
аминокислот во флоэме листьев [185]. Например,
повышенная концентрация СО2 увеличивала со-
держание незаменимых аминокислот на 86% и
колонизацию высокоустойчивого сорта люцерны
гороховой тлей на 56% [186], а у среднеустойчиво-
го сорта, напротив, снижала на 53 и 33% соответ-
ственно. Таким образом, в условиях изменения
климата отдельные сорта могут быть более или
менее устойчивы к атаке тлей [187]. Кроме того,
виды тли тоже различаются по реакции на повы-
шение концентрации СО2 [188], что, в свою оче-
редь, может оказать влияние как на внутри-, так и
межвидовую конкуренцию насекомых. Заслужи-
вают также внимания данные, согласно которым
энтомофаги становятся более активными врага-
ми тли при повышенной концентрации СО2 [43,
188] и что тли становятся менее чувствительными
к феромонам в этих условиях [102, 189]. Все это
может усиливать негативный эффект тлей на ме-
таболизм растения-хозяина [190].

Разные стратегии питания тлей в условиях изме-
няющихся факторов среды могут быть обусловлены

их одновременной адаптацией к растению и окру-
жающей среде. Однако факторы изменения клима-
та оказывают лишь слабое непосредственное воз-
действие на фитофагов, и повышенная концен-
трация СО2 действует на тлю в том числе путем
анатомо-морфологических и физиолого-биохи-
мических изменений растения-хозяина [191].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Несмотря на то, что отдельные эффекты изме-

нения климата могут быть благоприятны для аг-
рарного сектора России (“осеверение” сельского
хозяйства) и некоторых регионов мира, в целом
защита растений от вредных организмов в буду-
щем может заметно осложниться. Это обусловле-
но интерактивным эффектом продолжающегося
увеличения концентрации парниковых газов в
атмосфере, роста температуры и возрастанием
частоты и интенсивности чрезвычайных погод-
ных ситуаций.

Адаптация технологий защиты к потеплению
климата определяется, прежде всего, устойчиво-
стью к биотическим факторам и целому ряду ме-
няющихся одновременно абиотических стрессо-
ров (агрофон, влагообеспеченность, новые сред-
ства защиты растений, в т.ч. биопестициды, и
т.п.). В случае успешной адаптации можно было
бы ожидать снижения потерь урожая, а также
эмиссии парниковых газов на единицу продук-
ции. Этой же цели служит уход от монокультуры,
повышающий популяции энтомофагов для борь-
бы с вредителями, а также использование мозаи-
ки сортов, устойчивых как к вредным организ-
мам, так и к неблагоприятным условиям среды.

Вариация сроков посева, внедрение новых се-
вооборотов, применение приемов почвозащитного
земледелия (нулевая/минимальная обработка и
мульчирование почв) не только увеличивают свя-
зывание органического углерода в почве и биомас-
се, но и повышают устойчивость посевов против
патогенов. Если же адаптация технологий защиты
посевов реализуется отдельно от приемов, снижаю-
щих эмиссию парниковых газов в системе интегри-
рованной защиты растений, напротив, возникает
риск увеличения искомой эмиссии.

Вместе с тем трудности в прогнозировании
биологических реакций фитофагов на изменение
климата, в том числе их распространения и дина-
мики популяций, делают проблематичными раз-
работку и использование в ближайшей перспек-
тиве общих моделей для прогнозирования ло-
кальных вспышек вредителей, индуцированных
изменениями климата. Это неизбежно повышает
уязвимость и риски для растениеводческой от-
расли, что может усугубить негативные послед-
ствия изменений климата.
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Effects of the global climate change factors (temperature, carbon dioxide and ozone concentrations, moisture
supply) in various combinations on the modification of the relationships between plants and pests in agroeco-
systems. Possible climate change adaptation ways of the plant protection strategies for controlling pests are
analyzed.

Key words: climate change, pests, phytophages, crop protection from pests, insecticides, secondary plant me-
tabolites, biogenic gaseous substances.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


