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Резюме. В работе представлены результаты анализа
современных представлений об экологических взаимо-
связях в системе растение–насекомое–паразит и их вли-
янии на развитие и популяционную динамику лесных
филлофагов. Литературные данные и собственные ис-
следования авторов свидетельствуют о тесной взаимо-
связи индивидуального развития и динамики популяций
насекомых с поражающими их паразитами с одной сто-
роны и кормовыми растениями с другой. Кормовое рас-
тение, являясь основанием трофической пирамиды, вли-
яет на следующее её звено — филлофага, определяя его
функциональное состояние, с которым связана резис-
тентность насекомого против неблагоприятных факто-
ров среды и, в частности, паразитов — энтомопатогенов
и паразитоидов. В основе влияния растений на насеко-
мых лежит качество кормового ресурса, определяемое
содержанием первичных и вторичных метаболитов.
Сильные повреждение листвы (хвои) и её существенная
потеря решающим образом отражаются на жизнеспо-
собности и, соответственно, резистентности филлофагов.
Поэтому эффективность действия паразитов, как факто-
ров динамики численности насекомого-хозяина являет-
ся функцией его внутреннего состояния, в значительной
степени обусловленного качеством корма. В конечном
счёте, снижение жизнеспособности филлофагов при-
водит к разрежению их популяций и в значительной
степени способствует прекращению вспышек массового
размножения.

Abstract. An analysis of current knowledge on ecologi-
cal interrelationships between host plant insects and their
parasites and effect of these interrelationships on the devel-
opment and population dynamics of forest defoliators is
undertaken. Data from literature and original investigations
show close relationships between insect individual develop-
ment and population dynamics and infection with parasites
from on the one hand, and the characteristics of the host
plant from the other. The host plant at the base of the

trophic pyramid affects the following pyramid level consist-
ing of phyllophages (defoliators) and determines their func-
tional status in terms of insect resistance against parasites.

Insects are mainly influenced by the quality of the food
resource (content of primary and secondary metabolites) of
the host plant. Extensive defoliation of trees may signifi-
cantly affect insect viability and accordingly their resistance
to parasites. Therefore, the effectiveness of parasite influ-
ence is considered as a factor of population dynamics of the
host insect and as a function of its internal status which is
mainly conditioned by food quality. A decrease in the via-
bility of defoliators depresses population density and to a
considerable extent determines the end of an outbreak.

Введение

Во второй половине прошлого века были полу-
чены данные о способности растений отвечать за-
щитными реакциями посредством так называемого
индуцированного иммунитета на повреждения, на-
носимые патогенными микроорганизмами, насеко-
мыми и другими членистоногими [Ross, 1961; Kuc,
Caruso, 1977; Вилкова, Шапиро, 1981, 1984]. Ре-
зультатом этих реакций является повышение им-
мунного статуса растений за счёт снижения их при-
влекательности для фитофагов с одной стороны и
снижения жизнеспособности фитофагов и их рези-
стентности против хищников и паразитов с другой.
Материалы этих исследований позволили сформу-
лировать концепцию трёхкомпонентной системы,
или системы триотрофа растение–насекомое–пара-
зит, которая подразумевает комплексное взаимоот-
ношение между кормовым растением, насекомым-
фитофагом и его естественными врагами [Вилкова,
1979]. Как показывают работы многих авторов в
рамках этой концепции возможно значительное
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продвижение в решении проблем естественной ди-
намики численности насекомых и проблем, связан-
ных с её управлением [Barbosa, Schultz, 1987; Bryant
et al., 1991; Hunter, 2001; Kaitaniemi, Ruohomaki,
2001; Bonsall et al., 2003; Parry et al., 2003; Turchin
et al., 2003; Beninger et al., 2004; Osier, Lindroth,
2004; Dwyer et al., 2005; Hogstedt et al., 2005; Kendall
et al., 2005].
Большинство исследований, посвящённых про-

блеме изучения триотрофа в лесных экосистемах,
где растения представлены многолетними древо-
стоями, направлены на выяснение роли вторичных
метаболитов растений, воздействующих на фито-
фагов после их проникновения в организм насеко-
мого через кишечник.
Существуют лишь единичные работы по иссле-

дованию действия кормового растения на состоя-
ние детоксицирующей и антиоксидантной систем
насекомых — основного механизма защиты насе-
комых от аллелохемиков растений [Yu, 1982;
Terriere, 1984; Peric-Mataruga, 1997]. Активность и
структурный состав детоксицирующей системы на-
секомых играют значительную роль в детоксикации
и элиминации вторичных метаболитов растений,
которые определяют уровень энтоморезистентнос-
ти растения [Yu, 1982; Terriere, 1984; Snyder,
Feyereisen, 1992; Yu, 1999]. В частности, известно,
что в ответ на дефолиацию или повреждение тка-
ней растений в них запускается каскад защитных
реакций, которые могут отрицательно сказываться
на состоянии организма насекомого-фитофага. По-
добные реакции могут проявляться как в сезон на-
несения повреждения фитофагами (быстрая инду-
цированная резистентность), так и в последующие
вегетационные сезоны после повторного отраста-
ния листвы (замедленная индуцированная резис-
тентность) [Kaitaniemi et al., 1998; Bernays, Chapman,
2000; Osier, Lindroth, 2004; Haukioja, 2005a]. Зачас-
тую такие реакции протекают с образованием сво-
боднорадикальных форм кислорода, например, в ре-
зультате активации фенолоксидаз с последующим
окислением фенольных соединений, которые счи-
таются важнейшими аллелохемиками, определяю-
щими интенсивность защитных реакций растений
против насекомых [Ahmad, Pardini, 1990; Запромё-
тов, 1993; Treutter, 2001]. Нейтрализация свобод-
норадикальных форм кислорода осуществляется в
организме насекомых антиоксидантной системой.
Получены первые данные, свидетельствующие

о влиянии некоторых патогенов на процессы гене-
рации активированных кислородных метаболитов
и на состояние антиоксидантной системы в орга-
низме насекомых [Wang et al., 2001; Лозинская и
др., 2004]. Вследствие этого патогены могут спо-
собствовать усилению действия защитных меха-
низмов растений. Поэтому изучение взаимоот-
ношений между насекомыми, их паразитами и
кормовыми растениями позволяет расширить пред-
ставление не только об индивидуальных реакциях
насекомого на резистентность кормового растения,

но и о закономерностях популяционной динамики
насекомых и механизмах действия факторов, спо-
собствующих возникновению вспышек массового
размножения фитофагов.
Многочисленные исследования, начиная с ра-

бот Р. Пайтнера [Пайтнер, 1953] свидетельствуют,
что качественные показатели кормовых растений
(содержание первичных и вторичных метаболитов)
оказывают громадное влияние на насекомых-по-
требителей, определяя их функциональное состоя-
ние, а следовательно, и чувствительность к парази-
там. Поэтому взаимосвязь между насекомыми и
качеством кормовых растений с одной стороны и
насекомыми и паразитами с другой с высокой ве-
роятностью свидетельствуют об опосредованном
влиянии качества корма на паразитов через орга-
низм насекомого [Hayashiya et al., 1968; Вилкова,
1979; Felton, Duffey, 1990; Forschler et al., 1992;
Hoover et al., 1998b; Stout et al., 2006].
До настоящего времени, по существу не иссле-

довался вопрос о влиянии функционального состо-
яния популяций растений, обусловленного их де-
фолиацией на поражённость насекомых вирусной
и другими инфекциями, паразитоидами.
Хотя проведено множество исследований по изу-

чению реакции насекомых на экспериментальную
и естественную дефолиацию кормовых растений,
однозначных ответов на многие вопросы, связан-
ные с этой реакцией, к настоящему времени нет
[Battisti, 1988; Haukioja, 1991; Shapiro et al., 1994;
Dillon, Charnley, 1995; Gaylord et al., 1996; Harrison,
1997; McMillin, Wagner, 1997; Zvereva et al., 1997;
Kaitaniemi et al., 1998; Moran, 1998; Crone, Jones,
1999; Ossipov et al., 2001; Osier, Lindroth, 2001;
Haukioja, 2003].

Факторы, определяющие индивидуаль-
ное развитие и популяционную динами-
ку насекомых: общая характеристика
Факторам и механизмам, влияющим на разви-

тие насекомых и их популяционную динамику,
в первую очередь массовых видов филлофагов, по-
священо огромное количество исследований [Ра-
фес, 1962, 1978; Ильинский, Тропин, 1965; Викто-
ров, 1967; Воробьёва, 1976; Исаев и др., 1984;
Barbosa, Schultz, 1987; Berryman, 1988; Price, 1991;
Walker, Jones, 2001; Berryman, 2002]. В прошлом
веке большой популярностью пользовались так на-
зываемые факториальные теории динамики, осно-
ванные на представлениях об одном решающем
факторе, определяющем развитие насекомых и из-
менение их численности. Наиболее известными из
них являются паразитарная и климатическая тео-
рии [Рафес, 1964]. В первой таким фактором счи-
тали паразитов, во второй — климатические усло-
вия. Д.Ф. Руднев [Руднев, 1962] сформулировал
трофическую теорию динамики численности насе-
комых, согласно которой физиологическое состоя-
ние кормовых растений рассматривается как ос-
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новной фактор, влияющий на развитие и динамику
численности насекомых. Некоторые исследовате-
ли в определённой мере связывали динамику чис-
ленности насекомых с качественными изменения-
ми корма под действием климатических факторов
[Бенкевич, 1984]. Однако, ещё в 1956 г. Ф. Шверд-
тфегер [Schwerdtfeger, 1956] сформулировал тео-
рию о множественности факторов динамики чис-
ленности насекомых.  На её основе были
сформулированы концептуально близкие синтети-
ческая [Викторов, 1967, 1971] и феноменологичес-
кая [Исаев и др., 1984] теории динамики численно-
сти насекомых, которые, по мнению их авторов,
убедительно объясняют причины изменения раз-
меров популяций насекомых. Обе эти теории осно-
вываются на признании многофакторности дина-
мики численности насекомых, функционирующей,
как автоколебательный процесс, по принципу от-
рицательной, а в ряде случаев и положительной,
обратной связи [Исаев и др., 1984]. Согласно этим
теориям регулирующие, т.е. плотность-зависимые
факторы, которыми в основном являются энтомофа-
ги (паразитоиды) и патогены, вступают в действие
последовательно в зависимости от плотности по-
пуляции насекомого. На каждом из этапов роста
численности насекомых выделяются один или не-
сколько решающих регулирующих факторов, по-
давляющих их численность. Этим теориям была
противопоставлена биоценотическая теория попу-
ляционной динамики насекомых [Рафес, 1964, 1978,
1981, 1989]. В её основе также находится много-
факторность динамики, однако её существенным
отличием от названных выше теорий является при-
знание условий питания ведущим фактором этой
динамики. Понятие условий питания включает пита-
тельную ценность корма и наличие в нём первичных
и вторичных метаболитов, с учётом условий его по-
требления (в первую очередь температуры и влаж-
ности воздуха).
Вопрос о роли и значении качества корма для

развития насекомых и их популяционной динами-
ки широко обсуждается и в настоящее время, одна-
ко получаемые результаты пока не дают основания
считать его близким к решению [Barbosa, Schultz,
1987; Bryant et al., 1991; Hunter, 2001; Kaitaniemi,
Ruohomaki, 2001; Bonsall et al., 2003; Parry et al.,
2003; Turchin et al., 2003; Beninger et al., 2004; Osier,
Lindroth, 2004]. В частности, некоторые исследова-
тели считают, что прямое воздействие качества кор-
мовых растений на фитофагов в большей степени
влияет на их состояние, чем опосредованно через
их естественных врагов [Lindroth et al., 1999; Lill,
Marquis, 2001]. Другие исследователи полагают,
что качественный состав потребляемых растений
вносит значительный вклад во взаимодействие меж-
ду фитофагом и его естественными врагами [Hunter,
Schultz, 1993; Hoover et al., 1998; Ali et al., 1999;
van Poecke et al., 2001; Dutton et al., 2002; Gatehouse,
2002]. При этом механизмы воздействия компо-
нентов пищи на организм фитофага и на его взаи-

модействие с естественными врагами зачастую ос-
таются неясными.

Первичные и вторичные метаболиты
растений — показатели качества кор-
мового ресурса и его энтоморезистент-
ности

Одной из характеристик резистентности кормо-
вых растений к филлофагам является качествен-
ный состав пластических веществ и других биоло-
гически активных химических соединений. К ним
относятся как вещества первичного обмена, так и
вещества вторичного метаболизма. Соединения пер-
вичного обмена — белки, жиры и углеводы, а также
аминокислоты, азот, вода, являются необходимы-
ми для насекомых-филлофагов в качестве источни-
ка энергии и незаменимых соединений [Чернышёв,
1996; Haukioja, 2005a, b]. Существует масса приме-
ров, показывающих, что при питании филлофагов
на растении с пониженным содержанием этих со-
единений отмечается снижение жизнеспособности
насекомых [Schwenke, 1968; Scriber, Fenny, 1979;
Scriber, Slansky, 1981; Haukioja, 2003]. В результа-
те недостаточного количества потребляемой энер-
гии происходит задержка развития личиночной ста-
дии, снижение репродуктивной способности и
увеличение гибели насекомых [Kaitaniemi et al.,
1998; Awmack, Leather, 2002]. В то же время неко-
торые исследователи считают, что содержание пер-
вичных метаболитов в корме филлофага не может
быть одним из лимитирующих факторов для пол-
ноценного развития насекомого, поскольку де-
фицит энергии может быть преодолён увеличени-
ем потребления корма [Moran, Hamilton, 1980]. Другим
примером являются лесные филлофаги летне-осен-
него комплекса видов, в частности пилильщики,
которые способны потреблять осеннюю листву,
обеднённую питательными веществами, но неспо-
собны выживать на богатой питательными соеди-
нениями молодой листве [Martel et al., 2001]. Более
того, содержание первичных соединений в расте-
нии не может опускаться ниже уровня жизнеспо-
собности самого растения, поскольку они служат
источником энергии и для растения.
Давно отмечено, что воздействие растений на

насекомых обусловлено не только веществами пер-
вичного обмена, но и вторичными метаболитами
растения [Feeny, 1968]. Токсичными свойствами
для насекомых обладают многие фенольные со-
единения, терпеноиды, алколоиды и т.д. [Запромё-
тов, 1993; Schoonhoven et al., 1998]. Кроме того, в
формировании энтоморезистентности растений уча-
ствует целый ряд ферментов (фенолоксидазы, ас-
корбатоксидазы, пероксидазы, липоксигеназы), а
также неферментативные белки (ингибиторы проте-
аз, ингибиторы амилаз) и гликопротеины (лектины)
[Felton, Gtehouse, 1996]. В большинстве случаев
вторичные метаболиты растений оказывают антаго-



208 В.В. Мартемьянов, С.А. Бахвалов

нистическое воздействие на организм фитофагов,
которое может быть токсическим, антифидантным
и антинутриентным [Запромётов, 1993; Чернышёв,
1996; Felton, Gtehouse, 1996; Marquis, 1996; Kaita-
niemi, et al., 1998; Bernays, Chapman, 2000]. В ре-
зультате антифидантного действия растения на
фитофага происходит подавление процессов пита-
ния фитофага, в то время как в результате антинут-
риентного воздействия наблюдается снижение ус-
воения питательных веществ за счёт перевода их в
неусваиваемую форму или за счёт инактивации пи-
щеварительных ферментов фитофага [Felton, Gte-
house, 1996]. Накопление вторичных метаболитов
в листьях растений является энергетически затрат-
ным процессом и требует оптимального содержа-
ния в окружающей среде углерода и азота [Bryant
et al., 1983]. В связи с этим, в процессе эволюции у
растений сформировалась индуцированная резис-
тентность, т.е. запуск иммунных реакций растения
осуществляется только после взаимодействия с раз-
дражителем. К настоящему времени накопилось
достаточное количество примеров, отображающих
наличие индуцированной резистентности в различ-
ных видах растений, как однолетних, так и много-
летних [Walling, 2000; Gatehous, 2002; Haukioja,
2005a, b].
Было показано, что на следующий год после

сильной и сплошной дефолиации берёзовых насаж-
дений непарным шелкопрядом Lymantria dispar L. в
очаге естественного размножения отмечалось рез-
кое снижение численности насекомых с падением
плодовитости, коэффициента размножения, выжи-
ваемости и увеличение количества самцов в попу-
ляции (рис. 1). Смертность насекомых была обус-
ловлена, в основном, гибелью гусениц младших
возрастов и действием паразитоидов. В несколько
раз увеличивалась также гибель от спонтанной ви-
русной инфекции (рис. 2). Эти результаты нагляд-
но демонстрируют запуск индуцированной резис-
тентности при сильном повреждении берёзы Betula
pendula в очаге массового размножения непарного
шелкопряда. Через 2 года после первичной дефо-
лиации размеры популяции насекомого в этих на-
саждениях практически соответствовали фоновым
значениям плотности, характерной для шелкопряда
в березняках лесостепной зоны Западной Сибири.
Для выявления механизмов, посредством которых
происходит воздействие индуцированной резистен-
тности кормового растения на организм непарного
шелкопряда, были проведены исследования по изу-
чению активности неспецифических эстераз (НЭ)
и соотношению концентраций окисленных и вос-
становленных тиолсодержащих соединений (RSSR/
RSH) в средней кишке гусениц насекомого с ис-
пользованием общепринятых методов [Asperen,
1962; Khramtsov et al., 1997; Дубовский и др., 2005].
Данные показатели являются критериями состоя-
ния детокисцирующей и антиоксидантной систем
насекомых, которые играют существенную роль в
предотвращении токсического действия вторичных

Ðèñ. 1. Äèíàìèêà èçìåíåíèé ïîêàçàòåëåé æèçíåñïîñîáíîñòè
ïîïóëÿöèè â äåéñòâóþùåì î÷àãå ðàçìíîæåíèÿ íåïàðíîãî
øåëêîïðÿäà (* — äëÿ p0,05; ** — äëÿ p0,01; *** — äëÿ p0,001
ïî îòíîøåíèþ ê ñîîòâåòñòâóþùèì ïîêàçàòåëÿì â ãîä äåôîëèàöèè).

Fig. 1. Dynamics of changing of population viability criteria in
gypsy moth outbreak (* — at p0.05; ** — at p0.01; *** — at
p0.001 relative to corresponding criteria on the year of defoliation).

Ðèñ. 2. Ãèáåëü íàñåêîìûõ â íàñàæäåíèÿõ â ãîä äåôîëèàöèè
áåð¸çîâûõ íàñàæäåíèé è â ïîñëåäóþùèå ñåçîíû (* — äëÿ
p0,05; ** — äëÿ p0,01; *** — äëÿ p0,001 ïî îòíîøåíèþ ê
ñîîòâåòñòâóþùèì ïîêàçàòåëÿì â ãîä äåôîëèàöèè).

Fig. 2. Mortality of insects on the year of defoliation of birch
planting and on following years (* — at p0.05; ** — at p0.01;
*** — at p0.001 relative to corresponding criteria on the year
of defoliation).
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метаболитов растений и их производных на орга-
низм филлофагов. С помощью спектрофотометри-
ческого анализа было показано, что питание гусе-
ниц листьями берёзы, тотально дефолиированной
в предыдущем году приводит к снижению актив-
ности НЭ и увеличению соотношения RSSR/RSH
(рис. 3) по сравнению с нативными насекомыми.
Не исключено, что ингибирование активности

НЭ в средней кишке гусениц, развивающихся на
листьях дефолиированных деревьев, происходит
вследствие индуцированного синтеза ряда вторичных
метаболитов в листьях повреждённого растения.
Например, при выращивании тли Rhopalosiphum
padi на корме, содержащем повышенную концент-
рацию гидроксамовой кислоты (2,4-дигидрокси-7-
метокси-1,4-бензоксазин-3-он), было отмечено ин-
гибирование неспецифических эстераз в организме
насекомого [Mukanganyama et al., 2003]. Авторы
предполагают, что этот метаболит связывается с
серинсодержащим активным центром данной груп-
пы ферментов. Вероятно, что снижение массы ку-
колок и выживаемости насекомых, наблюдаемое в
нашем эксперименте при питании непарного шел-
копряда листьями дефолиированной берёзы, час-
тично может быть обусловлено ингибированием
НЭ, в результате чего насекомое в большей степе-
ни подвержено воздействию токсических агентов,
присутствующих в листьях растений.
Увеличение соотношения RSSR/RSH при пита-

нии гусениц на листве ранее дефолиированных де-
ревьев, является прямым следствием увеличения
генерации активированных кислородных метаболи-
тов (АКМ) в просвете средней кишки филлофага.
Данный эффект может наблюдаться также вслед-
ствие изменения состава фенолов в листве дефоли-
ированного растения, обладающих прооксидантным
действием, что было показано другими авторами
[Barbehenn et al., 2005]. При смене предпочитаемо-
го кормового растения (дуб) на менее предпочита-
емое растение (робиния), было показано явление
«окислительного стресса» в средней кишке L. dispar
[Peric-Mataruga et al., 1997]. Авторы этого исследо-
вания считают, что данное явление происходит в
результате более высокого содержания алкалоидов
и флаваноидов в листьях робинии. Вероятно, в на-
шем эксперименте прооксидантное воздействие
индуцированного ответа растений приводит к уси-
лению повреждающего действия АКМ как на ком-
поненты содержимого кишечника, включая компо-
ненты пищи и гидролитические ферменты
насекомого, так и на эпителий средней кишки. Это
также может являться причиной снижения жизне-
способности насекомых, питающихся листьями ра-
нее дефолиированной берёзы.
Таким образом, одним из возможных механиз-

мов негативного воздействия индуцированной эн-
томорезистентности кормового растения на фито-
фага может являться ингибирование активности НЭ
в средней кишке насекомого и прооксидантное воз-
действие вторичных метаболитов растения на ком-

поненты пищи и на эпителий средней кишки. Дан-
ные изменения в биохимическом статусе организ-
ма непарного шелкопряда могут приводить не только
к непосредственному снижению жизнеспособнос-
ти насекомых, но и к повышению их чувствитель-
ности к неблагопрятным факторам окружающей
среды, в результате чего может происходить сни-
жение численности их популяции.
Необходимо отметить, что деление иммунитета

растения на индуцированный и конститутивный
(врождённый) весьма условно. Так, например, содер-
жание фенольных соединений в листьях является ти-
пичным примером конститутивного иммунитета.
В то же время увеличение концентрации фенолов в
ответ на повреждение растения фитофагом, а так-
же активация фенолоксидазы, которая в последую-
щем окисляет фенолы до хинонов, усиливая тем
самым их действие, является типичным примером
индуцированного ответа [Haukioja, 2005a].
По мере изучения вторичных метаболитов рас-

тений, было установлено, что их действие на фито-
фагов не ограничивается только антагонистическим
эффектом. В частности, некоторые узкоспециали-

Ðèñ. 3. Âëèÿíèå äåôîëèàöèè áåð¸çû íà óäåëüíóþ àêòèâíîñòü
íåñïåöèôè÷åñêèõ ýñòåðàç (À) è ñîîòíîøåíèå êîíöåíòðàöèé
îêèñëåííûõ òèîëñîäåðæàùèõ ñîåäèíåíèé ê âîññòàíîâëåííûì
(Á) â ñðåäíåé êèøêå ãóñåíèö IV âîçðàñòà L. dispar (* äëÿ p0,05;
** äëÿ p0,01).

Fig. 3. The effect of birch defoliation on activity of nonspecific
esterases (A) and ratio of concentrations of oxidized thiols to
reduced one (B) in the midgut of IVth instar caterpillars of
L. dispar (* — at p0.05; ** — at p0.01).
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зированные фитофаги способны использовать ряд
вторичных метаболитов в качестве источника энер-
гии [Баранчиков, 1987]. Многие пилильщики спо-
собны накапливать высокие концентрации аллело-
хемиков для защиты от естественных врагов [Eisner
et al., 1974]. Таким образом, роль качественного
состава кормового растения для его филлофагов не
является однозначной, хотя в большинстве случаев
низкое качество корма может являться одной из
причин, приводящих к деградации численности на-
секомых.

Влияние абиотических факторов среды
на физиолого-биохимические показатели
кормового ресурса и его потребление
насекомыми

Многочисленные примеры влияния факторов
окружающей среды на кормовое растение свиде-
тельствует, что в основном эти факторы действуют
на питание филлофагов через изменение качества
корма и условий его потребления. Действие таких
факторов, как почвенно-растительные условия, сол-
нечная инсоляция и концентрация углекислого газа
в атмосфере на физиолого-биохимические реакции
растения изложены в гипотезе углерод-азотного
баланса [Bryant et al., 1983; Price, 1997]. Данная
гипотеза постулирует, что в процессе эволюции в
зависимости от условий произрастания в растени-
ях сформировались различные типы защитных ре-
акций. Если растение произрастает в условиях низ-
кой освещённости, но в то же время в почве
содержится достаточное количество минеральных
и органических веществ, то в растении доминирует
синтез азотпроизводных соединений, т.е. алкалои-
дов и цианопроизводных гликозидов. Если расте-
ния произрастают в условиях достаточной осве-
щённости и низкого содержания питательных
элементов в почве, то в растении доминирует синтез
углеродпроизводных соединений, таких как фено-
лы и терпеноиды. Следовательно, при увеличении
содержания питательных элементов в почве листья
растений первой группы будут более резистентны
к фитофагам вследствие параллельного увеличе-
ния питательной ценности листьев и увеличения
их защитных свойств за счёт повышения концент-
рации азотсодержащих аллелохемиков. Для растений,
защита которых основана на синтезе углеродсо-
держащих соединений, наоборот, повышение со-
держания питательных элементов в почве приво-
дит к увеличению потребления листвы фитофагами
за счёт повышения питательной ценности корма
при неизменном содержании углеродпроизводных
соединений. Кроме того, затенение данной группы
растений может приводить к аналогичным резуль-
татам. Так, на берёзе Betula pubescens ssp. czerepa-
novii было показано, что при её затенении в листь-
ях увеличивается содержание воды, а жёсткость
листьев снижается [Henriksson et al., 2003]. Одно-

временно снижалась общая концентрация феноль-
ных соединений и проантоцианидинов в листьях, а
содержание белка и свободных аминокислот уве-
личивалось. Как следствие, листья затенённых рас-
тений были более предпочтительны для гусениц
Epirrita autumnata. Действие таких факторов, как
низкое количество осадков и высокая температура
может приводить к снижению синтеза белка в тка-
нях растения и переходу белка в растворимую фор-
му. При этом отмечается также мобилизация бел-
ка, накопленного в запасающих тканях. В листьях
растений наблюдается увеличение содержания об-
щего и растворимого азота. Все эти изменения в
растениях способствуют увеличению жизнеспособ-
ности и репродуктивной способности развивающих-
ся на них фитофагов [White, 1969; Price, 1997].
В то же время, высокая температура и засуха со-
здают благоприятные условия для потребления кор-
ма многими фитофагами, вследствие повышения
их активности и ускорения обменных процессов
[Чернышёв, 1996].
Экстремально высокая температура может при-

водить к подавлению общей активности насекомого,
в том числе и к подавлению активности его питания.
Однако большинство насекомых избегает действия
высоких температур за счёт суточных вертикаль-
ных миграций [Белов, Панина, 1985]. В результате,
в жаркие засушливые годы, особенно после пред-
шествующих влажных годов, зачастую можно на-
блюдать вспышки массового размножения фито-
фагов [Чернышёв, 1996; Price, 1997]. Наоборот, в
прохладные и дождливые сезоны, несмотря на дос-
таточное наличие высококачественного корма боль-
шинство филлофагов неспособны давать вспышек
массового размножения вследствие отсутствия бла-
гоприятных условий для потребления пищи.

Влияние биотических факторов среды
на функциональное состояние расте-
ний и их резистентность
В результате совместной коэволюции растений

и повреждающих их фитопатогенов и фитофагов в
растениях сформировались конститутивная и ин-
дуцированная резистентность. Действие фитопатоге-
нов на кормовое растение достаточно разнообразно и
может проявляться от сокращения фотосинтезиру-
ющей поверхности в результате отторжения пора-
жённой ткани растения до тератогенного действия
на генеративные органы и образования пробок в
проводящей системе растения из массы размножаю-
щихся микроорганизмов и продуктов их жизнедея-
тельности. В результате может происходить сниже-
ние плодовитости растения и его жизнеспособности.
Для предотвращения проникновения фитопатогенов
в ткани растения, в процессе эволюции сформиро-
вались такие физические барьеры как клеточная стен-
ка, наличие суберина и каллозы. Кроме того, в тка-
нях растений накапливаются высокие концентрации
различных аллелохемиков [Conn, 1981; Paiva 2000].
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При контакте и распознавании чужеродного
агента в растении запускаются процессы генера-
ции активированных кислородных метаболитов,
деполяризация мембран и активация сигнальных
каскадов, в которых задействованы киназы и фос-
фатазы [Bolwell, Wojtaszek, 1997; Dempsey et al., 1999].
Активация сигнальных каскадов приводит к накоп-
лению в клетках растений РНК, ответственной за
синтез защитных молекул. В настоящее время вы-
деляют четыре основных пути активации защит-
ных реакций при ответе растения на проникновение
фитопатогена: активация посредством генерации
АКМ или реакция сверхчувствительности [Lamb,
Dixon, 1997; McDowell, Dangl, 2000], активация са-
лицилат-зависимого каскада [Kombrink, Somssich,
1997; Shulaev et al., 1997], активация ясмонат-зави-
симого каскада и запуск каскада реакций, регули-
руемых этиленом [Chao et al., 1999]. При медлен-
ном  распознавании растением  чужеродного
организма ответ растения происходит без участия
реакции сверхчувствительности [Walling, 2000].
В результате ответа в растении происходит гидро-
лиз полимеров клеточных стенок микроорганизмов,
утолщение и изменение клеточных стенок ткани
растения, увеличение синтеза вторичных метабо-
литов и запуск сигналов для регуляции защитных
реакций [Kombrink, Somssich, 1997; Reymond, Far-
mer, 1998].
Таким образом, процесс распознавания чуже-

родного объекта является важным этапом при фор-
мировании резистентности кормового растения.
Однако к настоящему времени не установлено од-
нозначной зависимости между степенью поражён-
ности растения фитопатогеном и его энтоморезис-
тентностью [Stout et al., 2006].
Повреждающее действие насекомых-филлофагов

сводится к уменьшению ассимилирующей поверх-
ности кормового растения. В результате механи-
ческого повреждения в растении запускается окта-
деканоидный путь, который начинается с передачи
электрического и гидравлического сигналов, рас-
пространяющихся от участка питания [Rhodes,
1999]. Эти сигналы стимулируют высвобождение
олигогалактуронидов и системина, которые в даль-
нейшем участвуют в передаче сигнала, причём оли-
гогалактурониды ответственны за локальное рас-
пространение сигнала, а системин — за системное,
включая неповреждённые участки [Walling, 2000].
Воздействие системина и олигогалактуронидов при-
водит к накоплению цитозольного кальция, депо-
ляризации мембран, увеличению активности киназ,
генерации АКМ и активации фосфолипаз А2 и D
[Schaller, 1999; Ryan, 2000]. В результате высво-
бождения линоленовой кислоты и её последующей
трансформации образуются С6 летучие соединения,
а также травматин (растительный гормон небелко-
вой природы), который способствует заживлению
повреждённой ткани растения [Zimmerman, Coud-
ron, 1979]. Таким образом, в ответ на повреждение
листогрызущими фитофагами в листьях происходят

глубокие биохимические изменения, направленные
на восстановление фотосинтезирующей поверхно-
сти [Kahl, 1982; Bostock, Stermer, 1989]. В резуль-
тате запуска защитных механизмов в растении про-
исходит снижение потребления листьев филлофагами
и элиминация сопутствующих фитопатогенов. Одно-
временно отмечается индукция резистентности, пре-
дохраняющая растение от последующих повреж-
дений фитофагами и фитопатогенами [Karban,
Baldwin, 1997; Bostock, Stermer, 1989; Bostock, 1999;
Felton et al., 1999]. Интересно отметить, что ответ-
ная реакция растений на повреждения филлофага-
ми и обработку листьев содержимым передней киш-
ки насекомого без повреждения листьев вызывает
одинаковую реакцию — в листьях увеличивается
содержания ясмоновой кислоты [Walling, 2000].
Увеличение активности фенолоксидазы, липоксиге-
назы, пероксидазы может существенно отличаться в
зависимости от способа питания филлофага (грызу-
щие и минирующие насекомые) [Stout et al., 1994].
Механическое повреждение растений и поврежде-
ние их филлофагами приводит к синтезу летучих
соединений из разных групп [Walling, 2000], что
может сказываться на аттрактивной способности
повреждённого кормового растения по отношению
к паразитоидам. Таким образом, индукция резис-
тентности в растениях носит специфический ха-
рактер, и по-видимому, процесс распознавания по-
вреждающего агента растением играет одну из
ключевых ролей при формировании индуцирован-
ной резистентности.
Были проведены сравнительные эксперименты

по изучению влияния естественной и искусствен-
ной дефолиации берёзы B. pendula на показатели
жизнеспособности непарного шелкопряда. В ре-
зультате исследований не было установлено досто-
верных изменений показателей жизнеспособности
насекомых в сезон проведения 50 % и 75 % искус-
ственной и естественной дефолиации (табл. 1). Это
свидетельствует об отсутствии выраженной быст-
рой индуцированной резистентности берёзы к на-
секомым после её однократного повреждения вне
зависимости от способа нанесения повреждений.
После двукратной 50 % искусственной дефолиа-
ции (одна обработка в один вегетационный сезон)
увеличивалась смертность насекомых и количество
самцов в популяции, но плодовитость при этом не
изменилась (табл. 1). Аналогичные естественные
повреждения древостоев насекомыми на следую-
щий год вызывали рост паразитизма, уменьшение
плодовитости и увеличение количества самцов в
популяции (табл. 1). Двукратная 75 % искусствен-
ная и естественная дефолиация берёзы два сезона
подряд приводили к существенному снижению пло-
довитости насекомых, увеличению общей смертнос-
ти и количеству самцов в группе, причём смертность
при искусственной дефолиации увеличивалась в
меньшей степени по сравнению со смертностью
при естественной дефолиации (табл. 1). При дву-
кратном 75 % объедании деревьев насекомыми в
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очагах массового размножения резко увеличива-
лась смертность насекомых от паразитоидов и раз-
личных инфекций (табл. 1). Эти результаты пока-
зали, что только двукратная дефолиация индуцирует
на следующий год в растениях резистентность по
отношению к шелкопряду, причём её выраженность
в значительной степени зависит от степени повреж-
дения деревьев. Выраженность различий всех ис-
следованных показателей жизнеспособности непар-
ного шелкопряда, развивающегося на интактных и
повреждённых растениях, выше в насаждениях, где
происходило естественное объедание древостоев
насекомыми по сравнению с вариантами искусст-
венной дефолиации.

Влияние абиотических и биотических
факторов среды на развитие и популя-
ционную динамику филлофагов

Абиотические и биотические факторы среды в
значительной степени определяют жизнеспособ-
ность насекомых, их поведение и уровень активно-
сти, ход обменных процессов, морфогенез и разви-
тие [Чернышёв, 1996]. Их действие отражается на
таких важнейших характеристиках популяции, как
плодовитость, смертность, возрастной состав, со-
отношение полов, уровень стремления к миграции.
Среди абиотических факторов, оказывающих су-
щественное влияние на насекомых-филлофагов
можно выделить температуру, влажность, солнеч-
ную активность, т.е. факторы, которые определяют
погоду или влияют на неё. Необходимо отметить,
что в силу небольших размеров насекомых огром-
ную роль играют микроклиматические условия,
которые могут существенно отличаться в рамках
небольшой области пространства. Среди биотичес-
ких факторов важное значение имеют качество и
количество корма, внутри- и межвидовая конку-

ренция, хищничество и паразитизм. Практически
все абиотические факторы обладают модифициру-
ющим воздействием на популяцию филлофагов
(плотность-независимые факторы), т.е. создают ус-
ловия, определяющие степень реализации биоти-
ческого потенциала независимо от исходной чис-
ленности популяции.  Биотические факторы
обладают в основном регулирующим воздействи-
ем на динамику численности фитофагов (плотность-
зависимые факторы), сила воздействия этих факто-
ров и их «направленность» в значительной степени
зависят от плотности популяции насекомых [Чер-
нышёв, 1996]. Трофический фактор в его количе-
ственном аспекте может быть модифицирующим
на низких уровнях плотности и регулирующим при
достижении популяциями критических уровней
плотности [Исаев и др., 1984].
Влияние погодных условий в значительной степе-

ни определяет активность филлофагов. С увеличени-
ем температуры, как правило, в организме насеко-
мых увеличивается активность физиологических
процессов, что приводит к ускорению развития осо-
бей от яйца до имаго. В то же время, при увеличе-
нии или уменьшении температуры за пределы оп-
тимальной, отмечается замедление развития
насекомых, а при её экстремальных значениях —
их гибель [Чернышёв, 1996]. Немаловажным пока-
зателем является экстремальная температура в зим-
ний период, особенно в сочетании с количеством
выпавших осадков. В частности, при малоснежной
зиме с низкими температурами может значительно
снижаться выход диапаузирующих фитофагов
[Tenow, Holmgren, 1987; Price, 1997; Virtanen et al.,
1998]. Поскольку погода оказывает влияние не толь-
ко на насекомых-филлофагов, но и на весь биоце-
ноз в целом, то необходимо отметить и косвенное
влияние климатических условий на насекомых че-
рез другие компоненты биоценоза. Например, из-

Cпособ 
дефолиации

Уровень 
дефолиации, %

Смертность в предимагинальных фазах, % Плодовитость 
(вес куколок 
самок, мг)

Половой индекс, 
% самцовобщая паразитоиды инфекции

Искусственное    
удаление листьев

1 х 50 47,2±4,7 8,7±2,5 17,2±2,9 501,3 ± 16,2 66,0±3,3

1 х 75 40,9±3,8 10,0 ± 3,8 16,7±2,9 529,8 ± 17,1 59,5±3,8

2 х 50 54,8±3,1* 15,6 ± 2,5 22,9±3,1 488,3 ± 16,3 69,8±2,0*

2 х 75 56,9±4,6* 16,8±3,7 24,2±4,2 460,3±12,5 ** 71,7±2,6*

Контроль 44,3±4,4 13,9±3,4 18,1±3,8 518,2 ± 14,9 63,1±2,8

Естественное 
объедание        
шелкопрядом

1 х 50 32,6±2,7 10,3±1,6 5,8±1,0 579,3 ± 28,9 52,1±2,4

1 х 75 42,4±2,8 14,2±1,1 7,0±1,1 619,4 ± 31,8 61,2±4,4

2 х 50 57,5±4,1 20,0±1,8* 13,8±1,3 441,3± 28,2 68,7±4,5*

2 х 75 76,4±4,2 *** 35,9±4,7 *** 32,9±4,6 *** 420,1± 22,5 *** 77,4±1,9 ***

Контроль 38,4±4,9 11,2±3,1 9,6±2,9 565,3 ± 33,9 56,8±3,9

Òàáëèöà 1. Âëèÿíèå åñòåñòâåííîé è èñêóññòâåííîé äåôîëèàöèè áåð¸çû íà ïîêàçàòåëè æèçíåñïîñîáíîñòè íåïàð-
íîãî øåëêîïðÿäà.

Table 1. The effect of natural and artificial birch defoliation on viability criteria of gypsy moth.

Ïðèìå÷àíèå: çâ¸çäî÷êàìè îòìå÷åíû âàðèàíòû, äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþùèåñÿ ñ êîíòðîëåì (* ïðè p0,05; ** ïðè p0,01; *** ïðè
p0,001).

Note: the variants with significant differences in comparison with control are marked with asterisks (* at p0.05; ** at p0.01;
*** at p0.001).
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менение температуры и количества осадков может
воздействовать на физиологическое состояние кор-
мового растения или на популяции конкурентов
естественных врагов насекомых. Так, засушливая
и жаркая погода является стрессирующей для кор-
мового растения и это зачастую способствует мас-
совому размножению филлофагов, что показано на
примере непарного и сибирского шелкопрядов и
ряда других насекомых [Чернышёв, 1996; Price,
1997]. В то же время дождливая прохладная погода
в значительной степени способствует инфицирова-
нию филлофагов энтомопатогенными грибами, в
результате чего увеличивается смертность гусениц,
а в отдельных случаях могут наблюдаться массо-
вые грибные эпизоотии [Борисов и др., 2001].
Начиная с работ Элтона [Elton, 1924], всё боль-

шее внимание экологов привлекает связь динами-
ки популяций живых организмов с солнечной ак-
тивностью. В некоторых случаях периодичность
популяционных всплесков насекомых-филлофагов
повторяется каждые 10–14 лет и совпадает с той
или иной фазой солнечной активности. В частно-
сти, у многих видов бабочек пик динамики числен-
ности, как правило, приходится на максимум сол-
нечной активности [Чернышёв, 1996], хотя имеются
данные, свидетельствующие, что начало вспышки
массового размножения пяденицы Epirrita autum-
nata (Lepidoptera, Geometridae) обычно соответству-
ет спаду или окончанию солнечной активности
[Ruohomäki et al., 2000]. Для вспышек размноже-
ния рыжего соснового пилильщика также была по-
казана связь со спадом солнечной активности [Чер-
нышёв, 1996]. К сожалению, механизм влияния
солнечной активности на насекомых-филлофагов
до настоящего времени носит вероятностный ха-
рактер. Не исключено, что влияние солнечной энер-
гии на насекомых осуществляется через кормовое
растение или через изменение процессов, происхо-
дящих в атмосфере [Чернышёв, 1996; Ruohomäki et
al., 2000]. Так была обнаружена корреляция между
солнечной активностью, УФ излучением и фото-
синтетической активностью растения, в результате
чего может изменяться синтез сахаров и фенолов в
растении [Ruohomäki et al., 2000; Lempa et al., 2000].
К биотическим факторам, оказывающим суще-

ственное влияние на динамику фитофагов, тради-
ционно относят внутри- и межвидовую конкурен-
цию, а также воздействие естественных врагов, т.е.
хищников и паразитов [Чернышёв, 1996]. Как из-
вестно, внутривидовая конкуренция является од-
ной из наиболее жёстких видов конкуренции, что
связано с одинаковыми потребностями особей од-
ного и того же вида. У фитофагов, как правило,
данный вид конкуренции проявляется в эруптив-
ной фазе динамики их численности и связан с на-
личием кормовой базы и жизненного пространства.
Одним из проявлений внутривидовой конкуренции
является каннибализм, который очень широко рас-
пространён среди насекомых-фитофагов [Черны-
шёв, 1996]. У некоторых видов насекомых-филло-

фагов при увеличении плотности популяции могут
происходить изменения в гормональной системе,
приводящие к появлению дополнительных возрас-
тов [Leonard, 1981]. Это приводит к пролонгирова-
нию личиночной стадии и увеличению вероятнос-
ти паразитизма и хищничества. В результате частых
контактов между особями насекомых при высокой
плотности усиливается их миграционная способ-
ность. Высокой миграционной способностью обыч-
но обладают имаго насекомых из-за их способнос-
ти к полёту. Однако нередко гусеницы младших
возрастов из-за их высокой парусности способны
переноситься ветром на большие расстояния (пас-
сивные миграции) и превосходить имаго по спо-
собности мигрировать. Типичным примером явля-
ются представители шелкопрядов [Колтунов, 2006].
При увеличении миграционной активности, насе-
комые заселяют новые территории, которые дале-
ко не всегда являются оптимальными для их разви-
тия. В результате, насекомые либо погибают в
новой среде, либо их жизнеспособность снижает-
ся, и численность особей стремится к фоновой.
Снижение количества кормового ресурса при вы-
сокой плотности насекомых приводит к образова-
нию более мелких особей с меньшей плодовитос-
тью. В это же время может происходить изменение
половой структуры популяции за счёт снижения в
популяции количества самок и увеличения количе-
ства самцов, что в значительной мере отражается
на численности последующего поколения.
Межвидовая конкуренция в меньшей степени

влияет на популяционную динамику фитофагов в
целом и лесных филлофагов в частности. В случае
с лесными филлофагами это связано в первую оче-
редь с тем, что фенология разных видов часто суще-
ственно отличается. Например, личиночные стадии
некоторых видов филлофагов развиваются на мо-
лодой, только что распустившейся листве в начале
вегетационного сезона, в то время как личинки дру-
гих видов развиваются в течение лета или даже
осени, в частности, некоторые виды пилильщиков
и пядениц [Ильинский, Тропин, 1965]. Таким обра-
зом, даже при сокращении количества кормовой
базы весенними видами филлофагов, во второй по-
ловине вегетационного сезона в результате распус-
кания спящих почек, имеется определённое количе-
ство корма для летних и осенних видов насекомых.
Поскольку качество вновь распустившихся листь-
ев отличается от качества листьев, распускающих-
ся весной, это может отражаться на популяции фе-
нологически более поздних видов [Колтунов, 2006].
Несмотря на временную разобщённость развития
многих видов, существуют примеры возникнове-
ния комплексных вспышек массового размноже-
ния нескольких видов филлофагов [Ильинский, Тро-
пин, 1965]. Одним из критериев, лимитирующим
конкуренцию между видами одного комплекса яв-
ляется степень пищевой специализации филлофа-
гов. Известно, что многие виды широких полифа-
гов в оптимальных условиях развития ведут себя



214 В.В. Мартемьянов, С.А. Бахвалов

как олигофаги, т.е. имеют достаточно узкий круг
предпочитаемых растений в условиях данного ре-
гиона [Рафес, 1981]. Однако при возникновении
конкуренции за пищу они способны реализовывать
свой потенциал полифагии и переходить на менее
предпочитаемые кормовые растения. Тем самым
происходит пространственное разграничение ви-
дов филлофагов из действующего очага их размно-
жения за счёт смены вида кормового растения. Уз-
коспециализированные виды фитофагов в этом
случае также способны избегать жёсткой конку-
ренции за счёт более эффективного использования
потребляемой пищи, и как следствие — более быс-
трого развития до репродуктивной стадии. Необ-
ходимо отметить, что комплексные вспышки мас-
сового размножения лесных фитофагов отмечаются
значительно реже, чем вспышки отдельных видов
фитофагов. По всей вероятности, это в первую оче-
редь связано с климатическими условиями. В це-
лом, межвидовая конкуренция оказывает косвен-
ное влияние одного вида на другой. Это влияние
разграничено во времени через изменение количе-
ства и качества пищи, а также через изменение
численности общих естественных врагов.
Воздействие естественных врагов на популяции

лесных филлофагов является типичным регулиру-
ющим фактором. Причём их зависимость от плот-
ности хозяина тем выше, чем выше специализация
хищников и паразитов. Хищники, как правило, не
имеют узкой специализации и, следовательно, не
сильно привязаны к численности конкретного вида
филлофага. Случаи, когда хищничество приводит
к существенному снижению численности популя-
ции насекомых-филлофагов, являются достаточно
редкими [Коппел, Мертис, 1980]. Однако в фазе
депрессии фитофагов, численность хищников мо-
жет существенно влиять на численность насеко-
мых-фитофагов [Франц, Криг, 1984]. Совершенно
другая картина наблюдается с паразитами (энтомо-
патогенами и паразитоидами). Данная группа кон-
сументов второго порядка зачастую является более
специализированной по отношению к своим хозяе-
вам и напрямую зависит от их экологической плот-
ности. Вслед за массовым размножением фитофагов,
зачастую отмечается рост численности патогенов
и паразитоидов, в результате чего они способны
существенно снижать их плотность.
Список энтомопатогенов, поражающих насеко-

мых-филлофагов, достаточно обширен и включает
представителей грибных, вирусных, бактериальных
инфекций, а также простейших, нематод и трема-
тод [Глупов, 2001]. При увеличении плотности по-
пуляций фитофагов может происходить массовое
инфицирование особей патогенами, что в конеч-
ном счёте приводит к возникновению эпизоотий в
их популяциях [Вейзер, 1972]. Эпизоотии описаны
для многих видов лесных филлофагов, в том числе
для видов, повреждающих насаждения на огром-
ных площадях Евразии и Северной Америки —
непарного и кольчатого шелкопрядов, шелкопряда-

монашенки, некоторых видов пилильщиков и пя-
дениц [Вейзер, 1972; Тарасевич, 1975; Воробьёва,
1976; Бахвалов, 2001; Steinkraus, 2004]. В естествен-
ных условиях наиболее часто встречаются массо-
вые заболевания лесных филлофагов, вызванные
энтомопатогенными вирусами и в меньшей степе-
ни — грибами и бактериями. Энтомопатогенные
вирусы и, главным образом, бакуловирусы (Bacu-
loviridae) могут приводить к гибели значительной
части популяции фитофагов, являясь одним из ре-
гулирующих факторов динамики численности хо-
зяина [Воробьёва, 1976; Campbell, 1981; Evans,
1986; Бахвалов, 2001]. Необходимо отметить, что к
настоящему времени нет однозначного мнения, по
поводу возникновения и распространения вирусной
инфекции в популяции лесных фитофагов. Инкуба-
ционный период различных энтомопатогенных ви-
русов составляет от одной до нескольких недель,
и, следовательно, для горизонтальной передачи ви-
руса от особи к особи необходимо продолжитель-
ное время. В тоже время известно, что возникнове-
ние инфекционного  процесса  происходит в
короткий промежуток времени у большинства осо-
бей популяции [Бахвалов, 2001]. В данном случае
не исключается массовая активация латентных
форм вируса в организме хозяина под действием
различных факторов окружающей среды, т.к. для
многих видов фитофагов описана возможность пер-
систенции бакуловирусов в их организме [Бахва-
лов и др., 2006]. Вполне вероятно, что вирусные
эпизоотии фитофагов происходят в результате одно-
временной активации латентного вируса и последую-
щего экзогенного перезаражения особей насекомых
в пространстве. Активация латентных вирусов может
происходить под действием высоких или низких
температур, некоторых химических соединений,
качественного состава пищи и ряда других факто-
ров [Воробьёва, 1976]. Более того, факторы окру-
жающей среды могут воздействовать и на экзогенное
инфицирование вирусами путём непосредственно-
го воздействия на микроорганизм или опосредован-
ного воздействия на организм хозяина. Например,
солнечная инсоляция существенно инактивирует ба-
куловирусы, находящиеся на открытой поверхнос-
ти [Воробьёва, 1976].
Качественный состав потребляемой пищи ока-

зывает неоднозначное воздействие на восприимчи-
вость насекомых к экзогенному инфицированию
бакуловирусами. Показано, что чувствительность
непарного шелкопряда L. dispar к вирусу ядерного
полиэдроза не зависит от питания на клонах осины
Populus tremuloides, содержащих в листьях различ-
ную концентрацию фенольных соединений
[Lindroth et al., 1999]. В то же время, питание гусе-
ниц этого насекомого листьями ранее дефолииро-
ванного дуба Quercus rubra приводило к снижению
чувствительности гусениц к бакуловирусу в резуль-
тате изменения содержания фенольных соедине-
ний в листьях растений [Hunter, Schultz, 1993]. В ис-
следованиях на гусеницах непарного шелкопряда
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западносибирских популяций не было зарегистри-
ровано изменения чувствительности гусениц к эк-
зогенному инфицированию вирусом ядерного поли-
эдроза при их питании на ранее дефолиированных
деревьях берёзы B. pendula [Мартемьянов и др., 2006].
Грибные и бактериальные инфекции значительно

реже приводят к естественным эпизоотиям лесных
филлофагов. Данные инфекции в большей степени
носят энзоотический характер, т.е. проявляются в
форме микроочагов или приводят к единичной ги-
бели особей в популяции. Из грибных инфекций
особое внимание заслуживают представители эн-
томофторовых грибов рода Entomophaga, которые
являются узкоспециализированными облигатными
паразитами и способны в массе поражать гусениц
лесных бабочек [Воронина и др., 2001; Steinkraus,
2004]. Однако, энтомофторовые грибы, как и боль-
шинство представителей грибной флоры, очень
требовательны к условиям окружающей среды, в
частности, к высокой относительной влажности и
атмосферным осадкам [Воронина и др., 2001]. На-
пример, гриб Entomophaga maimaiga массово по-
ражает гусениц непарного шелкопряда в Северной
Америке и Японии, в то время как в центральной
части Евразии он гораздо менее эффективен в от-
ношении этого филлофага [Hajek et al., 1995]. От-
части это связано с тем, что для гусениц американ-
ской популяции характерны суточные миграции
вдоль кроны дерева. Днём, когда стоит жаркая пого-
да, гусеницы прячутся в лесную подстилку и мало-
активны, а в утренние и вечерние часы они активно
питаются в кроне дерева. В результате микрокли-
матические условия в подстилке благоприятству-
ют инфицированию насекомых грибом, что может
приводить к массовой гибели личинок [Ильиных и
др., 1999]. В центральной части Евразии выражен-
ной аналогичной поведенческой реакции этого на-
секомого не наблюдается, т.е. насекомые менее
склонны к суточным миграциям из крон в подстил-
ку. Поэтому случаи возникновения грибных эпизо-
отий единичны и сопряжены в первую очередь с
влажной и дождливой погодой. Вспышки бактери-
альных инфекций среди насекомых-филлофагов
также единичны и носят либо микроочаговый ха-
рактер, либо приводят к гибели отдельных особей
насекомых. Так, в популяции непарного шелкопря-
да встречаются насекомые погибшие от Bacillus
thuringiensis, Streptococcus faecalis, Seratia marces-
cens, но эти возбудители не приводят к массовой
гибели особей [Campbell, 1981]. В то же время,
некоторые авторы наблюдали массовые эпизоотии
лесных фитофагов, вызванные бактериями. Напри-
мер, ряд штаммов В. thuringiensis был выделен из
трупов лиственничной мухи Hylemyia laricicola Karl
[Вятчина, 2004], погибших во время массовой эпи-
зоотии. Различные виды микроспоридий способны
приводить к массовой гибели филлофагов в агробио-
ценозах [Соколова, Исси, 2001], но для лесных фил-
лофагов массовые эпизоотии, вызванные этими
микроорганизмами, практически не встречаются

[Campbell, 1981]. Кроме того, известно, что в ки-
шечнике насекомых присутствуют условно пато-
генные микроорганизмы, которые при резком изме-
нении условий окружающей среды могут становиться
патогенными и приводить к массовой гибели своего
хозяина [Вейзер, 1972].
Таким образом, энтомопатогенные микроорга-

низмы играют существенную роль в подавлении
численности своих хозяев, в первую очередь в пе-
риод их массового размножения. Подавление по-
пуляций насекомых-хозяев в значительной степе-
ни зависит как от численности патогенов или хозяев,
так и от условий окружающей среды, которые вли-
яют на жизнеспособность, и, соответственно на ре-
зистентность хозяев, а также на сохранность пато-
генов в окружающей среде.
Паразитоиды или энтомофаги также оказывают

существенное влияние, а зачастую являются клю-
чевым фактором в популяционной динамике лесных
филлофагов [Reardon, 1981; Price, 1997]. Например,
некоторые виды перепончатокрылых и двукрылых
способны снижать численность непарного шелко-
пряда в очагах его массового размножения до фо-
нового значения [Reardon, 1981]. Ранее уже ука-
зывалось, что паразитоиды имеют значительно
более высокую степень специализации к своим хо-
зяевам по сравнению с хищниками, и, следовательно,
напрямую зависят от плотности популяции своего
хозяина, являясь регулирующим фактором дина-
мики численности лесных филлофагов. Жизненный
цикл лесных энтомофагов сильно приурочен к фе-
нологии их хозяев. В частности, некоторые виды
энтомофагов приспособились к паразитированию
яиц своих хозяев (например, Anastatus disparis),
другие — к паразитированию в гусеницах младших
(Apanteles ssp., Meteorus ssp.) и старших (Blepharipa
pratensis, Exorista ssp.) возрастов, третьи — к пара-
зитированию в куколках (Brachymeria intermedia)
[Reardon, 1981]. Разрыв в сопряжённости жизнен-
ных циклов паразитоида и его хозяина может при-
водить к резкому увеличению численности хозяи-
на [Berryman, 1987]. Например, некоторые весенние
виды лесных филлофагов в жаркую погоду способ-
ны отрождаться из яйцекладок в более ранние сро-
ки и тем самым избегать паразитизма на стадии
яйца. При продолжительной тёплой весенней пого-
де и наличии высококачественной кормовой базы
весенние филлофаги способны также быстрее про-
ходить личиночную стадию, что позволяет избегать
хозяину заражения паразитами на этой стадии. Кроме
того, при формировании взаимоотношений между
паразитоидами и филлофагами важную роль играют
поведенческие адаптации. Например, для откладки
яиц многим паразитоидам необходимо, чтобы их
хозяин был минимально активен. Филлофаги в про-
цессе эволюции выработали защитное поведение,
которое заключается в резких беспорядочных или
упорядоченных движениях при контакте инород-
ного объекта с дорсальной стороной тела личинок.
В результате паразитоиды вынуждены откладывать
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яйца в/на менее активных особей хозяина. Важную
роль при формировании взаимоотношений между
паразитоидами и филлофагами играют их кормо-
вые растения. При повреждении листьев растений
запускается каскад биохимических процессов, ко-
торый сопровождается увеличением синтеза лету-
чих соединений, в том числе специфичных для дан-
ного вида растения [для обзора см. Walling, 2000;
Gatehouse, 2002]. Эти соединения могут обладать
аттрактивным действием по отношению к энтомо-
фагам насекомых, повреждающим кормовое рас-
тение, что было продемонстрировано на моделях
трофических цепей как лесных биоценозов [Havill,
Raffa, 2000], так и агробиоценозов [Shiojiri et al.,
2000; van Poecke et al., 2001]. В результате, для
паразитоидов облегчается поиск хозяина, увеличи-
вается плотность их популяции и, как следствие,
увеличивается степень паразитизма фитофагов.
Кроме того, индуцированный ответ кормового рас-
тения может воздействовать на паразитоидов не
только непосредственно, но и косвенно, через орга-
низм хозяина. Например, питание насекомых-фи-
тофагов на неблагоприятном кормовом субстрате
зачастую пролонгирует их личиночную стадию, в
результате чего значительно увеличивается веро-
ятность паразитизма и хищничества [Rossiter et al.,
1988; Hwang, Lindroth, 1997]. Однако, организм
филлофага, питающегося на растении низкого ка-
чества, сам не является благоприятным пищевым
субстратом для личинок паразитоидов. В организме
филлофагов накапливаются вторичные метаболи-
ты растений, которые подавляют жизнедеятель-
ность не только насекомого, но и развивающихся в
них паразитоидов. Как следствие, может замедлять-
ся развитие личинок паразитов, уменьшаться их
плодовитость и увеличиваться смертность. В ре-
зультате подавляется численность не только кон-
сументов первого порядка, но и последующих уча-
стников трофической цепи [Берриман, 1990].
В последние годы опубликованы результаты

исследований, отражающие ещё одну сторону вза-
имоотношений между насекомыми-филлофагами и
их паразитами — изучение состояния врождённого
иммунитета консументов первого порядка и воз-
действие на него качества потребляемой пищи
[Ojala et al., 2005; Lee et al., 2006]. В частности,
показано, что в зависимости от вида кормового
растения может изменяться активность инкапсуля-
ции чужеродных агентов в гемолимфе Parasemia
plantaginis [Ojala et al., 2005]. Иммунологический
статус филлофагов, а следовательно и их воспри-
имчивость к паразитам также может зависеть от
качественного состава потребляемой пищи.
Таким образом, регуляция численности фил-

лофагов является сложным сочетанием взаимо-
действий между продуцентом и последующими
трофическими звеньями, которые обусловлены био-
химическими, физиологическими, иммунологичес-
кими, генетическими и поведенческими механиз-
мами.

Адаптация насекомых к резистентности
растений
Поскольку для фитофагов кормовое растение

является единственным источником энергии, то в
процессе эволюции насекомые выработали целый
ряд приспособлений, позволяющих избегать воз-
действия защитных реакций кормового растения.
Адаптации узкоспециализированных монофагов и
олигофагов, и широкоспециализированных поли-
фагов имеют ряд особенностей. Также как и у рас-
тений, у насекомых выделяют конститутивную и
индуцированную резистентность. Можно выделить
два типа адаптаций у насекомых: пассивные — при-
сутствующие независимо от действия раздражителя,
и активные — проявляющиеся при действии раз-
дражителя, т.е. изменении резистентности расте-
ния [Gatehouse, 2002]. Пассивные адаптации могут
проявляться как на молекулярном, так и на орга-
низменном уровнях организации. Так, при питании
гусениц лиственничной чехликовой моли Coleo-
phora sibiricella и шелкопрядов рода Dendrolimus
отмечается неравномерное повреждение хвои. Насе-
комые оставляют неповреждённым центральный ка-
нал, содержащий высокие концентрации токсичных
смол [Баранчиков, 1987]. Фитофаги способны на-
капливать аллелохемики растений практически
в неизменном виде в различных органах: в гемо-
лимфе, в содержимом кишки и специальных выро-
стах глотки, в отдельных полостях, разбросанных
по всему телу [Баранчиков, 1987]. Такие адаптации
в большей мере свойственны моно- и олигофагам.
Кроме того, в организме насекомых сформирова-
лись ферментативные каскады, которые детокси-
цируют вторичные метаболиты растений за счёт их
окисления и гидролиза. Детоксикация чужеродных
веществ в организме насекомых осуществляется
при участии микросомальных монооксигеназ ком-
плекса цитохром P450, неспецифических эстераз и
глутатион-S-трансфераз [Рославцева, 1994; Gate-
house, 2002]. Активные адаптации насекомых к кор-
мовому растению появляются, как правило, в ответ
на проявление индуцированной резистентности ра-
стения или в ответ на количественное снижение
кормовой базы. Активные адаптации, также как и
пассивные, проявляются на разных уровнях орга-
низации насекомых. Так, при индукции резистент-
ности растений могут наблюдаться массовые миг-
рации личинок насекомых-фитофагов на другие
растения этого же вида или другие виды менее
предпочитаемых растений [Колтунов, 2006]. Выбор
кормового растения самками для откладки яиц и
размер яйцекладок в значительной степени может
зависеть от качественного состава первичных и вто-
ричных метаболитов растений [Landolt, Phillips,
1997; Awmack, Leather, 2002], а также от физичес-
ких свойств листьев кормового растения, напри-
мер, от шероховатости [Kanno, Harris, 2000], жёст-
кости и присутствия в них трихом [Pffannenstiel,
Yeargan, 1998], цвета и формы листовой пластинки
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[Alonso-Pimentel et al., 1998]. При откладке яиц на
кормовое растение низкого качества самки насеко-
мых могут уменьшать количество отложенных яиц
на одно растение [Leather, Burnand, 1987] или из-
менять содержание таких питательных веществ в
яйце, как вителлогенин [Rossiter et al., 1993]. В не-
которых экстремальных случаях, при низком каче-
стве кормового растения, самки могут поедать своё
потомство [Ward, Dixon, 1982; Brough, Dixon, 1990;
Awmack, Leather, 2002].
При увеличении содержания в пище вторичных

метаболитов у насекомых может наблюдаться уве-
личение активности детоксицирующих ферментов
в кишечнике насекомых [Terriere, 1984; Lee, 1991;
Snyder et al., 1995; Yu, 1996; Peric-Mataruga et al.,
1997; Danielson et al., 1998; Yu, 1999; Hemingway,
2000; Gatehouse, 2002; Li et al., 2002]. Кроме того, в
ответ на изменение состава питательных веществ
растения в организме филлофагов могут продуци-
роваться новые изоформы пищеварительных гид-
ролаз [Felton, Gatehouse, 1996]. В ответ на воздей-
ствие ингибиторов протеолитических ферментов
насекомые способны индуцировать новые изофор-
мы протеаз, устойчивые к действию этих ингиби-
торов [Bolter, Jongsma, 1995; Broadway, 1995;
Jongsma et al., 1995; Broadway, 1996; Bown et al.,
1997]. Следует отметить, что в некоторых случаях
эти адаптации насекомых могут происходить толь-
ко при питании фитофага на растении-хозяине, и
не наблюдаться при питании насекомого на не-
предпочитаемом кормовом растении [Harsulkar et
al., 1999]. Норма реакции и адаптивная способ-
ность к изменяющемуся качеству кормового расте-
ния значительно выше у полифагов по сравнению с
моно- и олигофагами. Однако, за счёт мощных
сформированных пассивных адаптаций узкоспеци-
ализированные виды фитофагов способны более
«эффективно» использовать энергетический ресурс
кормового растения, и как следствие, — быстрее
проходить жизненный цикл, уменьшая риск пара-
зитизма и хищничества.

Заключение

Представленные в настоящей работе материалы
указывают на тесную взаимосвязь индивидуально-
го развития и динамики популяций насекомых с
поражающими их паразитами с одной стороны и
кормовыми растениями с другой. Кормовое расте-
ние, являясь основанием трофической пирамиды,
влияет на следующее её звено — филлофага, опре-
деляя его функциональное состояние с которым
связана резистентность насекомого против небла-
гоприятных факторов среды и, в частности, пара-
зитов, энтомопатогенов и паразитоидов. В основе
влияния растений на насекомых лежит качество
кормового ресурса, определяемое содержанием пер-
вичных и вторичных метаболитов. Сильные по-
вреждения листвы (хвои) и её существенная потеря
решающим образом отражаются на жизнеспособ-

ности и, соответственно резистентности филлофагов.
Поэтому эффективность действия паразитов, как
факторов динамики численности насекомого-хозя-
ина является функцией его внутреннего состояния,
которая в значительной степени обусловлена каче-
ством корма. В конечном счёте, снижение жизне-
способности филлофагов приводит к разрежению
их популяций и в значительной степени способству-
ет прекращению вспышек массового размножения.
Приведённые данные свидетельствуют о наличии

замедленной индуцированной резистентности берё-
зовых древостоев к их повреждению непарным шел-
копрядом. При этом величина ответа деревьев напря-
мую коррелирует со степенью объедания растения.
Изменения активности ферментных систем ки-

шечника шелкопряда, ответственных за иммунитет
при его развитии на листве дефолиированных де-
ревьев позволяет предполагать важное значение
этих систем в резистентности насекомого. Резуль-
таты исследований показали, что одним из воз-
можных механизмов прямого действия индуциро-
ванной энтоморезистентности кормовых растений
на фитофагов может являться ингибирование де-
токсицирующих ферментов в кишечнике гусениц.
Кроме того, выявлено, что при индукции резистен-
тности в растении увеличивается прооксидантное
действие компонентов пищи в содержимом сред-
ней кишки, в результате чего может наблюдаться
снижение жизнеспособности насекомых.
В последние годы исследователями было выяв-

лено влияние качественного состава пищи на со-
стояние врождённого иммунитета филлофагов, а
также предприняты попытки оценить компромисс
между распределением энергетических затрат на
поддержание иммунитета насекомых и на форми-
рование ими полноценного потомства.
Таким образом, приведённые в работе результа-

ты свидетельствуют, что экологические взаимосвязи
в системе триотрофа растение–филлофаг–парази-
ты в значительной степени определяют развитие и
популяционную динамику лесных филлофагов.
Влияние растений, находящихся в основании тро-
фической пирамиды в значительной степени де-
терминирует жизнеспособность и резистентность
консументов первого порядка — филлофагов, ко-
торые в свою очередь в зависимости от уровня их
резистентности поражаются консументами второ-
го порядка — энтомопатогенами и паразитоидами.
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