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А Н Н О Т А Ц И Я

В онтогенезе агропопуляций Rhaponticum carthamoides (левзея сафлоровидная, рапонтикум, ма-
ралий корень) и Serratula coronаta (серпуха венценосная) изучали исходя из возраста и условий куль-
тивирования растений накопление и изменчивость состава экдистероидов в фитомассе, являющихся
аналогами гормонов линьки насекомых, оценивали физиологическую роль экдистероидов в экологи-
ческих взаимоотношениях с вредителями.

Выявлено, что активизация деятельности фитофагов совпадает с биохимическими изменениями в
составе экдистероидов, обладающих различной физиологической активностью, и сопровождается по-
вреждением репродуктивных органов. Во время возрастных изменений в онтогенезе и сезонного раз-
вития при прохождении вегетационного периода в генеративных побегах уменьшается долевое учас-
тие физиологически активного экдистероида 20-hydroxyecdysone и накапливаются слабо- и малоак-
тивные соединения inokosterone и ecdysone.

На концентрирование в фитомассе малоактивного экдистероида ecdysone оказывают влияние эколо-
гические условия окружающей среды и антропогенные факторы культивирования. Факторами, способ-
ствующими реализации потенциала поражения, выступают микроклимат окружающей среды, разме-
щение популяций по элементам рельефа местности, а также проводимые агротехнические мероприя-
тия (интенсивность отчуждения фитомассы, избыточная влажность в корнеобитаемом слое популяций).

Ключевые слова: левзея сафлоровидная, серпуха венценосная, состав экдистероидов, 20-
hydroxyecdysone, ecdysone, поражаемость вредителями, условия культивирования.

Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin (си-
нонимы: Leuzea carthamoides DC., левзея,
рапонтикум сафлоровидный, маралий корень)
и Serratula coronаta L. (серпуха венценосная)
являются крупнотравными многолетними ра-
стениями, используемыми в медицине и аг-
ропромышленном комплексе для получения

различных фармпрепаратов и кормовых до-
бавок [1–8]. Главными биологически активны-
ми веществами рассматриваемых видов яв-
ляются экдистероиды, концентрация которых
в отдельных органах может достигать 0,5–
1,5% у R. carthamoides и 1,2–3,1 % у S. coro-
nаta [1, 9–12]. Состав основных фитоэкди-
стероидов (ФЭС) одинаков, ими являются 20-
hydroxyecdysone (синонимы: экдистерон, 20-Тимофеев Николай Петрович
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гидроксиэкдизон или сокращенно 20E), ino-
kosterone (инокостерон или In), ecdysone (эк-
дизон или E).

Фитоэкдистероиды по химической струк-
туре идентичны гормонам линьки насеко-
мых – зооэкдистероидам и в сверхмалых ко-
личествах необходимы для их развития. Эк-
дистероид 20-hydroxyecdysone при концент-
рациях 10–8…10–9 М инициирует превраще-
ния, происходящие в эмбриогенезе и в ходе
развития личинки с метаморфозом до взрос-
лого насекомого [13, 14]. Предполагается, что
концентрирование фитоэкдистероидов в от-
дельных органах растений, достигающее
очень высоких значений (10–5 М), связано с
функцией отпугивания и защиты их от по-
вреждения фитофагами [15].

В лабораторных экспериментах получены
неоднозначные результаты по инсектицид-
ной активности экдистероидов. В одних слу-
чаях добавление фитоэкдистероидов в искус-
ственную питательную среду насекомых при-
водило к необратимым изменениям в разви-
тии: гибели отродившихся гусениц, наруше-
ниям процессов линьки и аномалиям, снижа-
ющим жизнеспособность особей – индуциро-
ванию сверхнормального количества линек,
преждевременному окукливанию, появлению
гусениц с несколькими головными капсула-
ми [16, 17]. Отмечена высокая токсичность
экдистероидов против тлей – опрыскивание
0,05 % раствором 20-hydroxyecdysone вызы-
вало гибель 85,4 % особей [13].

По другим данным, экдистероидсодержа-
щие препараты не обладают инсектицидной
активностью [18] и сертифицированы к ис-
пользованию в агропромышленном комплек-
се Японии с 1994 г. для синхронизации окук-
ливания личинок тутового шелкопряда Bom-
byx mori [19]. По данным Л. Дайнен [15], бо-
лее половины из исследованных представи-
телей чешуекрылых нечувствительны к сверх-
высокой концентрации 20-hydroxyecdysone в
кормовом рационе, достигающей 1 %. Данный
экдистероид не оказывал существенного вли-
яния и на развитие персиковой тли Myzus
persicae [20]. В других опытах физиологичес-
кое действие фитоэкдистероидов зависело от
применяемой дозы: при высоких концентра-
циях (0,3–0,7 %) проявлялось репеллентное их
действие [21], а низкие дозы (0,005–0,035 %),

наоборот, способствовали выживаемости,
росту и развитию личинок [5, 22].

К сожалению, в этих опытах не учитыва-
лись состав и соотношение основных фито-
экдистероидов в кормовом рационе. Извест-
но, что биологическая активность индивиду-
альных соединений сильно различается: ак-
тивность 20-hydroxyecdysone в биотестах вы-
сокая и равна 7,5 ⋅ 10–9 M, inokosterone срав-
нительно малоактивен – 1,1–2,0 ⋅ 10–7 M, ec-
dysone является слабоактивным – 1,1 ⋅ 10–6 M.
Другие зооэкдистероиды, циркулирующие в
гемолимфе членистоногих, еще менее актив-
ны или инертны – 10–4–10–6 М [23–25]. По
результатам 1-й части наших исследований
предположено, что неоднозначное проявле-
ние детеррентной активности экдистероид-
содержащих растений по отношению к насе-
комым может быть следствием изменчивости
их состава в ходе развития растений, т. е.
вызвана биохимическими изменениями в со-
ставе фитоэкдистероидов, обладающих раз-
личной активностью [26].

Задачи 2-го этапа наших исследований –
изучение изменчивости накопления отдель-
ных экдистероидов различной активности в
агропопуляциях R. carthamoides и S. coronаta
в связи с возрастом и условиями культиви-
рования, а также оценка их физиологичес-
кой роли в экологических взаимоотношениях
с насекомыми-вредителями.

Р Е ЗУ Л Ь ТА Т Ы
ЭКОЛОГИЧЕСКОГО МОНИТОРИНГА АГРЕССИИ

ФИТОФАГОВ В ЦЕНОЗЕ

Поражаемость R. carthamoides и S. coro-
nаta фитофагами в условиях Европейского
Севера*. В 1-й части наших исследований
(1989–2005 гг.) по результатам многолетнего
мониторинга за экологическими взаимоотно-
шениями агропопуляций R. carthamoides и
S. coronаta с фитофагами сделан вывод, что
не существует прямой зависимости между об-
щей концентрацией экдистероидов в расте-
ниях и повреждаемостью их вредителями [26].
Для вегетативных побегов, независимо от
почвенных условий, темпов развития и от-

*Характеристика объектов, природно-климатичес-
кие условия и методики исследований изложены в 1-й
части работы [26].
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носительно невысокого уровня экдистерои-
дов, ни в одной из популяций не зафиксиро-
вано массовое поражение насекомыми.

Для листовых органов существуют крат-
ковременные периоды в жизненном цикле,
когда они не обладают потенциалом устой-
чивости к фитофагам. Эти периоды ограни-
чены: а) фазой перехода прорастающих се-
мян из покоящегося (латентного) возрастно-
го состояния к ювенильному (фаза пророст-
ков), б) фазой отмирания старых листьев.
В первом случае повреждения связаны со
временем, когда семядольные листья первич-
ного зародышевого побега еще не способны
к автономному синтезу экдистероидов [27] и
потребляют запасные вещества из органов
репродукции (семян), а во втором случае
настоящие листовые органы уже потеряли
эту способность [9]. Единичные случаи точеч-
ных повреждений старых и отмирающих ли-
стьев R. carthamoides насекомыми свидетель-
ствуют о наличии детеррентного эффекта у
молодых и взрослых листовых органов, на-
блюдаемого при концентрации экдистероидов
свыше 0,1 % (2,0 ⋅ 10–6 М). Вегетативные по-
беги ювенильных, имматурных, виргиниль-
ных, генеративных и сенильных растений не
повреждались ни в одной из фаз развития.

Иная картина экологических взаимоотно-
шений генеративных побегов с фитофагами.
После вступления в период размножения за-
фиксировано заселение и повреждение ре-
продуктивных органов и их элементов фито-
фагами (рис. 1). Частота и тяжесть пораже-
ния кроме  возраста растений в онтогенезе
коррелировали с фазой развития в вегета-
ционном периоде и содержанием экдистеро-
идов (рис. 2). В ценозе повреждались элемен-
ты с наиболее высокой концентрацией экди-
стероидов (у R. carthamoides цветоложе с со-
держанием 0,8–1,2 %, семена с концентраци-
ей 0,57–0,66 %; у S. coronаta верхние и апи-
кальные метамеры генеративных побегов с
содержанием 1,2–2,8 %, семена с концентра-
цией 0,9–1,2 %).

Тяжесть поражения усугублялась процес-
сами старения растений в онтогенезе, при-
водя к полному или частичному уничтоже-
нию урожая семян. У R. carthamoides насеко-
мыми-вредителями являлись жуки-бронзов-
ки (Oxythyrea funesta, Potosia cuprea ssp. metal-
lica) из отряда жесткокрылых (Coleoptera:

Scarabaeidae), у S. coronаta – тли (Aphididae)
из отряда равнокрылых (Homoptera), а так-
же неидентифицированный вид галлиц из
отряда двукрылых (Diрtera: Cecidomyiidae).
Сопутствующим фактором служит микрокли-
мат окружающей среды (влажность и темпе-
ратура воздуха), зависящий от местораспо-
ложения агропопуляций на элементах рель-
ефа местности (табл. 1). Открытое и хорошо
прогреваемое пространство на супесчаных и
песчаных почвах с низкой влажностью сре-
ды способствовало агрессии R. carthamoides
жуками-бронзовками, а замкнутое и непро-

Рис. 1. Заселение генеративных побегов Rhapon-
ticum carthamoides (а) и Serratula coronata (б) фи-

тофагами в онтогенезе
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дуваемое пространство в травостое популя-
ций S. coronаta на суглинках и торфяниках,
сочетающееся с повышенной влажностью,
способствовало процессу массового заселения
генеративных побегов тлями.

В 2006 г. жуками-бронзовками поражалась
только старая 17-летняя популяция на супе-
си, причем на 98 % они были представлены
пятнистой бронзовкой (Oxythyrea funesta) и
лишь на 2 % – медной (Potosia cuprea ssp.
metallica). Выявлена статистическая законо-
мерность (табл. 2) – на территории участка,
возделываемой в предыдущем 2005 г. с 1-крат-
ным отчуждением фитомассы, плотность за-
селения соцветий фитофагами была в 3,5 раза
меньше, чем на территории, культивируе-
мой с 2-кратным отчуждением (0,68 против
2,40 особей на 1 соцветие).

Т а б л и ц а  1
Микроклимат окружающей среды  в агропопуляциях Rhaponticum carthamoides и Serratula coronata

Влажность почвы по календарным датам, %***

25.V–14.VI 18–26.VI 05.VII–15.VIII 25.VIII–20.IX

Супесь 1989 (1 га) Слабоволнистое, + / – 16,4–20,6 4,4–8,7 3,0–6,3 11,1–17,5
1991 (1 га) повышенное,

продуваемое
Песок 1995 (1 га) Слабоволнистое, ++ / – 12,7–16,4 3,0–6,3 2,5–5,4 8,6–15,1

1996 (2 га) повышенное,
открытое

Суглинок 1995 (3 га) Волнистое, пони- – / + 24,3–27,4 12,6–14,3 11,4–16,4 17,3–22,1
1995 (2 га) женное, полу-

продуваемое
Торфяник 1994 (2 га) Волнистое, пони- – – / ++ 9,3–13,1 9,2–11,9 4,6–12,1 14,5–18,8

1994 (1 га) женное, замкну-
тое, непродуваемое

П р и м е ч а н и е. *В числителе – для R. carthamoides, в знаменателе – для S. coronata, в скобках –
площадь участка. **Относительная температура/влажность воздуха: повышенная (+), высокая (++), пониженная
(–), низкая (– –). ***Показатели влажности почвы приведены как средние – максимальные значения.

Грануло-
метричес-
кий состав

почв

Год зало-
жения*

Рельеф местности и
окружающее
пространство

Микрокли-
мат в тра-
востое**

Т а б л и ц а  2
Влияние частоты отчуждения фитомассы на плотность заселения репродуктивных побегов Rhaponticum

carthamoides жуками-бронзовками (Oxythyrea funesta, 2006 г.)

Частота отчуждения

1-кратное 0,68 ± 1,18 171,1 0–4
2-кратное 2,40 ± 2,06 85,9 1–8

Заселенность побегов
жуками, шт./особь

Коэффициент
изменчивости Сv, %

Лимит (пределы изменчи-
вости), шт./соцветие

Рис. 2. Повреждаемость органов Rhaponticum car-
thamoides фитофагами в разные фазы развития
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Поражаемость экдистероидсодержащих
растений в других географических зонах.
Анализ литературы показывает, что случаи
положительной корреляции между высоким
уровнем концентрации действующих веществ
и повреждаемостью репродуктивных побе-
гов экдистероидсодержащих растений фито-
фагами не единичны. Сотрудниками Сибир-
ского ботсада Томского ГУ Н. В. Ломановой
и Н. П. Кузнецовой [28] выявлено, что комп-
лекс экдистероидсодержащих растений р. Si-
lene (около 40 видов) при интродукции еже-
годно повреждается 24-точечной божьей ко-
ровкой Subcoccinella vigintiquatuorpunctata
(Coleoptera: Coccinellidae). Наибольший ущерб
листьям и бутонам фитофаг наносил во вре-
мя фазы цветения, совпадающего с макси-
мальным содержанием экдистироидов, –
0,84% у S. italica; 1,21 % у S. viridiflora [29].
При исследовании агропопуляции R. car-
thamoides генеративного возраста специалис-
тами Института энтомологии в Чехословакии
в течение двух лет (1993–1994) выявлено, что
высокие уровни экдистероидов не проявляли
избирательного детеррентного эффекта на
членистоногих, состав которых (126 видов) не
отличался от видового разнообразия насе-
комых на плантациях сахарной свеклы Be-
ta vulgaris, не синтезирующей экдистерои-
ды [30].

Присутствие пятнистых жуков в соцвети-
ях R. carthamoides и высокую повреждаемость
семян в естественных ценоареалах вредите-
лями (до 68 %) отмечает Б. А. Постников [31].
По исследованиям М. В. Щербакова [32–33],
в Горном Алтае, субальпийских лугах Куз-
нецкого Алатау 48 % соцветий у R. carthamo-
ides заселены личинками двух видов мух-
пестрокрылок – Chaetostomella cylindrica R.D.
и Acanthiophilus helianthi Rossi (Diptera; Te-
phritidae). Лёт имаго фитофагов совпадал с
фазой цветения R. carthamoides (3-я декада
июня – 1-я декада июля). O. E. Kosterin [34]
указывает на фитофагов из отряда чешуе-
крылых (Lepidoptera), распространенных в
географических зонах произрастания других
видов растений из р. Rhaponticum и Serratula.
В Центральном Алтае встречаются: Melitaea
scotosia Butler – на высоте 1100–1600 м; Meli-
taea phoebe (Goeze) – на высоте до 2500 м
над ур. м. В Байкальском регионе, Приаму-

рье, Северо-Восточном Китае, Корее и Япо-
нии описаны Melitaea phoebe saturata Staudin-
ger и Vanessa cardui (L.). Лёт бабочек длится
с середины июня до конца июля–августа и
совпадает со сроками цветения экдистероид-
содержащих видов R. carthamoides, R. uniflo-
rum, S. coronаta, S. centauroides [35].

Сильное поражение апикальных частей
генеративных побегов S. coronаta тлями в по-
следние годы наблюдается в лаборатории бот-
сада Института биологии Коми НЦ УрО РАН
(неопубликованные данные, получены от
проф. В. П. Мишурова в 2000 и 2004 гг.). Д-р
Alfred Kump из г. Линц (Linz, Австрия) со-
общил нам, что семена Rhaponticum scario-
sum, которые он собирал в Альпах в 2006 г.,
повреждены на 15–40 % от исследованного
количества, а в соцветиях обнаружены ку-
колки двух неидентифицированных видов
насекомых. По сообщению д-ра Pierre-Andre
Loizeau из Альпийского ботанического сада
г. Женева (Швейцария, 2006 г.), семена
Stemmacantha (Rhaponticum) heleniifolium,
Stemmacantha rhapontica ssp. lamarckii еже-
годно повреждаются фитофагами.

Таким образом, независимо от географи-
ческих зон произрастания наблюдаются аг-
рессия и сильное повреждение генеративных
побегов экдистероидпродуцирующих расте-
ний насекомыми-фитофагами. Сверхконцен-
трация экдистероидов (2–5 × 10–5 М) не от-
пугивает и не предохраняет виды от повреж-
дений, а также не вызывает необратимых
изменений в развитии насекомых-вредите-
лей, хотя известно, что гормональная актив-
ность их проявляется в очень низких концен-
трациях – 10–8–10–9 М [36]. Одновременно
при концентрации в 25–40 раз меньшей лис-
товые органы не повреждаются.

Предположения многих исследователей,
что концентрирование фитоэкдистероидов в
апикальных частях репродуктивных побегов
растений связано с функцией отпугивания и
защиты их от поедания фитофагами [15, 29,
37], в природных условиях не подтвержда-
ются. На экологическую роль фитоэкдисте-
роидов существует и другая точка зрения
коллектива авторов, полагающих, что фун-
кции экдистероидов в качестве аллелохими-
ческих токсинов и антифидантов проявля-
ются только для неадаптированных насеко-
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мых-фитофагов [38, 39]. При этом не объяс-
няется, за счет каких механизмов достига-
ется невосприимчивость насекомых к высо-
ким концентрациям экдистероидов в расти-
тельных тканях.

ИЗМЕНЧИВОСТЬ СОСТАВА ЭКДИСТЕРОИДОВ
В ИЗУЧАЕМЫХ РАСТЕНИЯХ

Влияние возраста. Вначале мы изучили
состав и соотношение между индивидуаль-
ными экдистероидами в фитомассе растений,
исходя из их возраста как в ходе жизненно-
го цикла, так и во время вегетационного
периода. У R. carthamoides до вступления в
генеративный период состав фитоэкдистеро-
идов представлен только высокоактивным 20-
hydroxyecdysone (табл. 3). В вегетативных
побегах молодых генеративных растений по-
является малоактивный inokosterone, а у

средне- и старогенеративных – слабоактив-
ный ecdysone. Долевое участие ecdysone рез-
ко возрастает во время развития репродук-
тивных органов – с 1,5 до 4,7 % для фазы
бутонизации по сравнению с фазой вегета-
ции и далее до 13,3 % для фазы цветения у
стареющих растений.

В генеративных побегах состав экдистеро-
идов меняется аналогичным образом. В стеб-
левых листьях при отрастании содержатся
следовые количества inokosterone (1,6 %), ко
времени фазы цветения массовая его доля
увеличивается до 18,2–20,7 %. Ecdysone в
начале вегетации не обнаружен, во время
цветения его долевое участие составляет
9,1 %, а во время налива семян и плодоно-
шения – 17,8–18,7 %. Состав экдистероидов
в семенах отражает закономерности их воз-
растной изменчивости в листьях – у моло-
дых генеративных растений присутствует

Т а б л и ц а  3
Изменчивость состава мажорных экдистероидов в надземных органах Rhaponticum carthamoides

во время развития (супесь, торфяник)

20E In E

Листья розеточные:
вегетация 14.IX im 100,0 – – >1 000
» 31.VIII v 100,0 – – >1 000
» 28.VIII g1 99,1 0,9 – 990 : 10 : 0
отрастание 26.V g2 97,5 2,5 – 975 : 25 : 0
» 26.V ss 98,0 2,0 – 980 : 20 : 0
вегетация 31.VIII g3 94,3 4,2 1,5 60 : 3 : 1
бутонизация 01.VI g2 93,9 1,4 4,7 20 : 0,3 : 1
цветение 18.VI g3 84,0 2,7 13,3 6 : 0,2 : 1

Листья стеблевые:
отрастание 25.V g2 98,4 1,6 – 980 : 16 : 0
цветение 21.VI g1 72,7 18,2 9,1 8 : 2 : 1
отцветание 29.VI g1 61,5 20,7 17,8 3 : 1 : 1
плодоношение 17.VII g1 75,0 6,8 18,7 4 : 0,4 : 1

Семена:
плодоношение 15.VII g1 100,0 – – >1 000
» 17.VII g2 100,0 – – >1 000
» 18.VII g3 97,5 1,9 0,6 160 : 3 : 1
» 14.VII ss 74,1 22,4 3,5 21 : 6 : 1

Венчики цветков 21.VI ss 100,0 – – >1 000

П р и м е ч а н и е. 1Возрастные состояния: im – имматурное; v – виргинильное;  g1, g2, g3 – молодое,
взрослое и старое генеративное; ss – субсенильное. 2ФЭС – фитоэкдистероиды: 20Е – 20-hydroxyecdysone, In –
inokosterone, E – ecdysone;  прочерк означает отсутствие или следовые количества экдистероидов в образцах
(долевое участие ниже 0,1 %). Обозначения идентичны для всех таблиц и рисунков.

Дата
вегетации

Возраст
биологичес-

кий1

Состав ФЭС2, % Соотношение
20E, In/E

Фаза развития
растений
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только 20-hydroxyecdysone, у стареющих по-
являются inokosterone и ecdysone. Массовая
доля последних значительно возрастает у
старых растений в субсенильном возрастном
состоянии (с 1,9 до 22,4 % для inokosterone,
с 0,6 до 3,5 % для ecdysone). Отношение 20-
hydroxyecdysone и inokosterone к ecdysone (20E,
In/E) изменяется следующим образом: у не-
поражаемых растений оно близко к 1000 : 1,
при переходе к фазе цветения убывает и су-
жается до 20–6 : 1, а к началу плодоноше-
ния – до 3–4 :1.

У S. coronаta изменчивость состава фито-
экдистероидов в генеративных побегах также
связана с возрастными изменениями (табл.4).
Как и у R. carthamoides, у S. coronаta наряду
с экдистероидом 20-hydroxyecdysone в стеб-
левых листьях присутствует inokosterone.
Ecdysone появляется в раннем генеративном
возрастном состоянии, долевое участие его
увеличивается во время развития в жизнен-
ном цикле с 1,7 (у молодых генеративных)  до
11,7 % (у стареющих растений).

У одновозрастных растений ecdysone уве-
личивается во время прохождения вегетаци-
онного периода; например, в период с 25 мая
по 3 июня (фаза стеблевания генеративных
побегов) массовая доля в апикальных мета-
мерах возрастает с 4,3 до 9,3 %. Соотноше-
ние 20-hydroxyecdysone и inokosterone к ec-

dysone изменяется следующим образом: у
непоражаемых растений в виргинильном и
раннем генеративном возрастном состоянии
оно близко к 1000 : 1; у поражаемых расте-
ний в репродуктивном периоде, во время
фазы стеблевания–бутонизации, уменьшает-
ся до 20–9 : 1, а во время фазы цветения–
плодоношения – до 9–6 : 1.

Аналогичная закономерность изменчивос-
ти состава фитоэкдистероидов от фазы раз-
вития зафиксирована у растений S. coronаta,
выращиваемых в условиях Коми Республи-
ки [40]. В период от отрастания до фазы цве-
тения и далее до плодоношения массовая
доля 20-hydroxyecdysone в листовых органах
уменьшилась с 90,3 до 60,0 и 32,7 %, а со-
держание ecdysone возросло в 10 раз – с
3,1 до 30,6–32,7 % (соотношение 20E, In/E
изменилось с 30:1 до 2:1).

Вызревающие семена являются акцепто-
ром фитоэкдистероидов из донорных органов,
при котором происходят транспорт и пере-
распределение их из листовых органов че-
рез стебли [11]. Как следствие, состав фито-
экдистероидов и долевое участие ecdysone в
семенах (8,9 % массовой доли) во время пло-
доношения в начале сентября подобен соста-
ву и соотношению экдистероидов  в генера-
тивных побегах во время бутонизации–цве-
тения в июне–июле.

Т а б л и ц а   4
Изменчивость состава мажорных экдистероидов в генеративных побегах Serratula coronata

 во время развития (суглинок, торфяник)

Состав ФЭС, %

20E In E

Апикальные метамеры:
стеблевание 11.VII v 84,0 16,0 – 840 : 16 : 0
бутонизация 24.VI g1 98,5 1,5 – 985 : 15 : 0
» 11.VII g1 86,3 13,7 – 860 : 14 : 0
» 24.VI g1 90,3 8,0 1,7 53 : 5,0 : 1
стеблевание 25.V g3 85,6 10,1 4,3 20 : 2,4 : 1
» 27.V g3 84,4 10,4 5,2 16 : 2,0 : 1
» 29.V g3 75,4 16,7 7,9 10 : 2,1 : 1
» 03.VI g3 84,4 6,3 9,3 9 : 0,7 : 1
бутонизация 18.VI g2 82,3 11,3 6,4 12 : 1,8 : 1
» 19.VI g3 71,5 16,8 11,7 6 : 1,4 : 1
цветение 08.VII g3 76,3 14,3 9,4 8 : 1,5 : 1

Семена 03.IX g3 81,3 9,8 8,9 9 : 1,1 : 1

Фаза развития
растений

Дата
вегетации

Возраст
биологичес-

кий

Соотношение
20E, In/E
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Таким образом, во время возрастных из-
менений в онтогенезе и сезонного развития
при прохождении вегетационного периода в
генеративных побегах уменьшается долевое
участие наиболее активных и накапливаются
слабо- и малоактивные соединения. Органы
взрослых генеративных растений R. car-
thamoides, не поражаемые насекомыми, содер-
жат следовые количества экдистероида inoko-
sterone (0,9–2,5 % долевого участия), в них не
обнаружен ecdysone. Поражаемость репродук-
тивных побегов фитофагами в онтогенезе (см.
рис. 1, 2) совпадает с накоплением в них
inokosterone и ecdysone (см. табл. 3). Аналогич-
но R. carthamoides, поражаемость репродук-
тивных побегов S. coronаta фитофагами в он-
тогенезе (см. рис. 1, б) совпадает с накопле-
нием в них inokosterone и ecdysone (см. табл. 4).

Влияние условий культивирования. В даль-
нейшем мы исследовали влияние условий
возделывания на изменчивость состава экди-
стероидов в агроценозах, где отмечена раз-
личная поражаемость их фитофагами, обус-
ловленная местоположением популяций на
элементах рельефа местности (микроклимат)
и проводимыми агротехническими меропри-
ятиями  (интенсивность отчуждения биомас-
сы). В агропопуляциях R. carthamoides на тор-

фяных и песчаных почвах 2-кратное отчуж-
дение по сравнению 1-кратным приводило
к накоплению в вегетативных побегах экдис-
тероида ecdysone (2,4–2,8 % долевого учас-
тия), а соотношение между высокоактивным
20-hydroxyecdysone и слабоактивным ecdyso-
ne снижалось от 1000 : 1 до 40–34–13 : 1
(табл.5). В семенах старых растений на супе-
си, которые сформированы на фоне 2-крат-
ного отчуждения биомассы в предыдущий год
возделывания, массовая доля ecdysone не от-
личалась от варианта с 1-кратным отчужде-
нием (3,5 %), однако массовая доля 20-hyd-
roxyecdysone была сниженной (66,2 против
74,1 %) из-за увеличения доли inokosterone.

В агропопуляциях S. coronаta с избыточ-
ной влажностью, расположенных на пони-
женных элементах рельефа (торфяники), при
создании проветриваемого режима в траво-
стое влажность почвы снижалась с 12,1 до
4,6 % (см. табл. 1), а долевое участие ecdy-
sone в генеративных органах уменьшалось с
9,4 до 5,2 %. Аналогично на суглинистых по-
чвах с открытым проветриваемым режимом
массовая доля слабоактивного экдистероида
ecdysone снижалась с 6,4 до 3,4 %.

Таким образом, сравнение условий куль-
тивирования R. carthamoides и S. coronаta по-

Т а б л и ц а  5
Влияние условий возделывания на состав экдистероидов в вегетативных побегах Rhaponticum carthamoides

и генеративных побегах Serratula coronata

Состав ФЭС, %

20E In E

R. carthamoides

Торфяник g2 1-кратное Бутонизация 97,5 2,5 – 975 : 25 : 0
Песок g1 2-кратное » 97,6 – 2,4 40 : 0 : 1
» g2 1-кратное » 97,7 2,3 – 977 : 23 : 0
» g2 2-кратное » 94,4 2,8 2,8 34 : 1 : 1
Торфяник v 1-кратное Вегетация 99,1 0,9 – 990 : 10 : 0
» g1 2-кратное » 92,9 – 7,1 13 : 0 : 1
Супесь ss 1-кратное Семена 74,1 22,4 3,5 21 : 6 : 1
» ss 2-кратное » 66,2 30,3 3,5 19 : 9 : 1
S. coronаta

Торфяник g3 Полупродуваемый Цветение 79,2 15,6 5,2 15 : 3 : 1
» g3 Непродуваемый » 76,3 14,3 9,4 8 : 1,5 : 1
Суглинок g3 Продуваемый » 78,9 17,7 3,4 23 : 5 : 1
» g3 Непродуваемый » 78,8 14,8 6,4 12 : 2,3 : 1

Участок по
гранулометри-

ческому
составу почв

Возраст
биологи-
ческий

Интенсивность
отчуждения

биомассы, микро-
климат

Фаза
развития

Соотношение
20E, In/E
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казывает, что на интенсивность поражения
агропопуляций фитофагами оказывают вли-
яние присутствие и повышенное накопление
в фитомассе малоактивного экдистероида
ecdysone, которые, в свою очередь, обуслов-
лены влиянием антропогенных и экологичес-
ких факторов окружающей среды на процес-
сы роста и развития растений во время ве-
гетации. При переувлажнении и интенсифи-
кации укосов соотношение высокоактивного
экдистероида 20-hydroxyecdysone и слабоак-
тивного ecdysone снижается в 2 раза (8–12:1
против 15–23:1).

А Н А Л И З
ЭКОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИХ ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ
ФИТОФАГОВ И ЭКДИСТЕРОИДПРОДУЦИРУЮЩИХ

ВИДОВ РАСТЕНИЙ

Состав экдистероидов в насекомых-вре-
дителях. Исследованы насекомые-фитофаги,
собранные с апикальных частей сильно по-
раженных растений (табл. 6). В составе био-
массы пятнистых жуков-бронзовок (Oxythyrea
funesta) и восковика полосатого (Trichius fas-
ciatus) экдистероиды не обнаружены. В био-
массе медной бронзовки (Potosia cuprea ssp.
metallica) экдистероиды содержались в сле-
довых количествах (0,024 %), что может быть
обусловлено остатками непереваренной пищи
в кишечнике. При этом состав экдистероидов
представлен только 20-hydroxyecdysone (100%
долевого участия). Одновременно сравнитель-
ная концентрация экдистероидов в семенах
и цветоложе в 20–40 раз выше, а состав со-

единений иной (74,1 % 20-hydroxyecdysone,
22,4 % inokosterone, 3,5 % ecdysone). Дан-
ный факт позволяет предполагать, что, по
всей видимости, фитоэкдистероиды, посту-
пающие с кормом, инактивированы в кишеч-
нике насекомых, причем 20-hydroxyecdysone
менее утилизируемый.

Биомасса тлей насыщена экдистероидами,
концентрация которых на уровне пораженных
ими побегов – 0,9 % против 0,7–1,0 %. Срав-
нительная концентрация экдистероидов в не-
пораженных побегах достигала 2,3–2,8 %, что
свидетельствует об их утилизации насекомы-
ми из растительного сока. Сравнение состава
фитоэкдистероидов из биомассы тлей, паде-
вого сока после тлей и пораженных растений
показывает, что он изменен фитофагами. Как
и в случае с фитофагами R. carthamoides, ме-
нее утилизируемым оказался 20-hydroxyec-
dysone – 91,0 % массовой доли в падевом соке
после тлей,  81,4 %  – в биомассе насеко-
мых, 76,3–79,2 %  – в побегах S.coronаta.

Оценка физиологической активности ин-
дивидуальных экдистероидов для насеко-
мых. Имеется несколько важных моментов
для понимания проявления и блокирования
физиологической активности экдистероидов в
организме насекомых:

1. Из всего видового разнообразия члени-
стоногих идентифицировано около 50 зооэк-
дистероидов, из которых главным является
20-hydroxyecdysone; вторичного значения –
ecdysone, который трансформируется в пе-
риферийных тканях до 20-hydroxyecdysone,
а также makisterone A, makisterone C, 2 de-

Т а б л и ц а  6
Состав экдистероидов в биомассе насекомых-фитофагов, собранных с генеративных побегов

Rhaponticum carthamoides и Serratula coronata

     
Показатель Дата

Состав ФЭС, %

20E In E

Биомасса жуков-фитофагов:
бронзовка Oxythyrea funesta 29.VI ss 0.00 0.0 – – –
восковик Trichius fasciatus 29.VI ss 0,00 0,0 – – –
бронзовка Potosia cuprea metallica 29.VI ss 0,024 100,0 – – >1 000

Пораженные побеги S. coronata 28.VII g3 0,85 78,8 14,8 6,4 12 : 2,3 : 1
Биомасса тлей 28.VII g3 0,90 81,4 12,0 6,6 12 : 1,8 : 1
Падевый сок после тлей* 28.VII g3 0,22 91,0 4,5 4,5 20 : 1 : 1

*После смыва полузасохшего вязкого сока с побегов дистиллированной водой.

Возраст
биологи-
ческий

Концен-
трация
Ф Э С

Соотноше-
ние 20E,
In/E
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oxy-20-hydroxyecdysone, 3-dehydroecdysone,
3-epi-ecdysone и проч. [41]. Исходя из единой
базы данных экдистероидов, присутствующих
в живых системах [42], активность их в био-
тестах различается на 6 порядков и прости-
рается от 10–10 до 10–4 М. Физиологическая
активность 20-hydroxyecdysone равна 10–8 М.
Другие зооэкдистероиды, циркулирующие в
гемолимфе членистоногих, малоактивны или
инертны. Если исходить из соотношения ак-
тивностей, inokosterone в 15 раз, а ecdysone
в 148 раз менее активны, чем 20-hydroxyec-
dysone.

2. Как видно из результатов наших иссле-
дований, соотношение между индивидуальны-
ми экдистероидами не постоянно и меняется
в ходе развития растений, особенно при
вступлении в генеративный период. С прохож-
дением фенофаз и возрастных изменений в
онтогенезе уменьшается долевое участие наи-
более активных и накапливаются слабоактив-
ные соединения. В прегенеративном периоде
у R. carthamoides присутствует только высо-
коактивный экдистероид 20-hydroxyecdysone,
у S. coronаta в надземных органах в неболь-
ших количествах дополнительно обнаружива-
ется и малоактивный inokosterone. У средне-
и старогенеративных растений появляется сла-
боактивный ecdysone, долевое участие его
резко возрастает во время формирования и
развития репродуктивных органов, особенно
у стареющих растений после перехода к фазе
цветения и плодоношения.

3. На обеих изучаемых культурах наблю-
дается взаимосвязь между составом экдисте-
роидов и поражаемостью их вредителями.
Поражаемость репродуктивных побегов S. co-
ronаta фитофагами в онтогенезе совпадает с
накоплением в них inokosterone и ecdysone.
Отношение 20-hydroxyecdysone и inokoste-
rone к ecdysone (20E, In/E) при этом изме-
няется следующим образом: а) у непоражае-
мых растений обоих видов оно близко к
1000 :1; б) у R. carthamoides при переходе к
фазе цветения убывает и сужается до 20–
6 : 1, а к началу плодоношения – до 3–4 : 1;
в) у S. coronаta в начале интенсивного роста
репродуктивных побегов (фаза стеблевания –
бутонизации) снижается до 20–9 : 1, а к на-
чалу цветения – плодоношения – до 9–6 : 1.

Из полученных экспериментальных дан-
ных и литературного анализа следует, что

менее активные экдистероиды в организме
насекомых могут полностью или частично
блокировать физиологическое действие бо-
лее  активных  соединений. По сообщению
украинских исследователей, сумма экдисте-
роидов, изолированных из генеративных по-
бегов S. coronаta и S. inermis, в лаборатор-
ных условиях увеличивала плодовитость и
яйцекладку насекомых в 1,8–2,0 раза  [5, 43].
По данным Y. Tanаka [44], у личинок туто-
вого шелкопряда Bombyx mori (Lepidoptera:
Bombycidae) 5-го возраста доза 20-hydroxy-
ecdysone, равная 100–300 ppm, вызывала
смерть и нарушение процессов линьки, если
предварительно, начиная с 4-й стадии раз-
вития, гусеницы выдерживались на фоновой
диете с содержанием 300 ppm 20-hydroxy-
ecdysone. При добавлении в корм менее ак-
тивного ecdysone в дозе 200 ppm активность
20-hydroxyecdysone блокируется и слабо про-
является даже при увеличении его до дозы
500 ppm (отношение 20E/E составляет 25 :1).
Схожие результаты получены и в экспери-
ментах с картофельным фитофагом, жуком-
узкозлаткой Agrius convoluvli (Coleoptera:
Buprestidae) – в присутствии ecdysone личин-
ки могли питаться на диете с содержанием
очень высоких концентраций 20-hydro-
xyecdysone (1600 ppm).

По результатам других японских иссле-
дователей, 20-hydroxyecdysone 95%-й чисто-
ты, выделенный из корневищ бразильского
растения сума (Pfaffia iresinoides), безопа-
сен для личинок тутового шелкопряда Bom-
byx mori 5-й возрастной стадии даже при
концентрации его в корме 2 %. При дозах,
различающихся в 500 раз (40–20 000 ppm или
10–7…10–4 М), личинки не отличались по вы-
живаемости от контроля [19]. В данном слу-
чае неактивными экдистероидами Pfaffia ire-
sinoides являются неактивные rubrosterone и
pterosterone [45], а отношение 20-hydroxy-
ecdysone к ним составляет 19:1.

При сравнительном антифидантном испы-
тании экстрактов растений рода живучки
(Ajuga) против гороховой тли Acyrthosiрhon
pisum (Homoptera: Aphididae) обнаружено,
что высокой эффективностью обладала Ajuga
chamaepitys, содержащая в 19 раз меньше
суммы экдистероидов, чем Ajuga reptans, –
0,01 против 0,19 % [46]. Особенностью живуч-
ки хамефитной A. chamaepitys являлось на-
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личие в экстракте высокоактивных соедине-
ний 29-norcyasterone и makisterone A (на
уровне 20-hydroxyecdysone). Живучка ползу-
чая A. reptans содержала в качестве мажор-
ного компонента неактивный экдистероид 28-
epi-sengosterone.

Механизмы инактивации фитоэкдистеро-
идов в организме насекомых. При рассмот-
рении роли фитоэкдистероидов во взаимоот-
ношениях с насекомыми целесообразно ис-
ходить из физиологической функции повреж-
даемых фитофагами репродуктивных органов
в жизни растений. Семена содержат в себе
зародышевый побег и дают начало большо-
му жизненному циклу растения. В природ-
ных условиях зачаток новой особи до прорас-
тания пребывает во временном покое, пере-
жидая неблагоприятные условия осенне-зим-
него сезона под слоем снега. Экдистероиды,
запасенные в семенах, во время периода
вынужденного покоя должны быть инакти-
вированы и водонерастворимыми, чтобы не
вымываться из плодов во влажной среде. Это
достигается накоплением высоких уровней
жирных кислот (свыше 20 % у R. carthamo-
ides [47]), образованием на их основе слож-
ных эфиров с экдистероидами, выполняющих
функции аккумуляции, инактивации и со-
хранности последних [48].

Обратная биотрансформация экдистерои-
дов в водорастворимую транспортную фор-
му в семенах происходит рано весной, по-
сле ферментативного гидролиза жирных кис-
лот эстеразами в процессе прорастания [49].
Защитная роль экдистероидов в листовых
органах требует активации экдистероидных
рецепторов (EcR) в тканях насекомых, где
важную роль играют комплексы этих соеди-
нений с другими физиологически активными
веществами, обусловливающие проявление
результирующей биологической активности
вида [42]. Центральную роль в процессах акти-
вации и инактивации экдистероидов играют
пептиды, в том числе через образование ли-
попротеинов высокой и низкой плотности. Пеп-
тиды являются основными носителями биоло-
гической активности экдистероидов и важны
как для запуска механизмов генной транскрип-
ции через кофакторы, так и для предохране-
ния от инактивации [41]. Низкомолекулярные
белки стимулируют активацию фермента фос-
фатазы, ответственного за высвобождение

экдистероидов, и служат фактором негеном-
ного, альтернативного пути активации соеди-
нений с гормональной активностью в насеко-
мых через мембранные рецепторы [50].

Кроме того, известно, что растения явля-
ются источником других средств, которые мог-
ли бы взаимодействовать с экдистероидным
комплексом рецептора (EcR/USP), активизируя
или репрессируя его целевые функции. Напри-
мер, показано, что флавоны (рутин и его ме-
таболиты) способны в значительной степени
замедлять EcR-зависимую транскрипцию гена
[51]. Лигандом же второго рецептора USP
(ultraspiracle protein), как предполагают, яв-
ляются фосфолипиды [52]. Активизировать ана-
логи этого рецептора способны также некото-
рые производные хлорофилла, в частности
фитановая кислота [53], и производные каро-
тина – 9-цис-ретиноевая кислота [52].

Общим для вышеприведенных фактов эко-
логических взаимоотношений насекомых с эк-
дистероидсодержащими растениями является
то обстоятельство, что активизация дея-
тельности фитофагов проявляется в фазу цве-
тения–плодоношения и сопровождается по-
вреждением репродуктивных органов, концен-
трирующих фитоэкдистероиды и липиды. Ли-
стовые органы при всех других равных усло-
виях остаются неповрежденными. Ключевую
роль в разной детеррентной активности лис-
товых и репродуктивных органов, кроме об-
щей концентрации и состава экдистероидов
(соотношения высокоактивных соединений с
малоактивными), следует искать в различиях
химического состава по другим ингредиентам.

Характеризуя защитные механизмы рас-
тений против фитофагов, М. М. Остроумов и
С. А. Телитченко [54] указывают на наличие
широкого класса химических веществ, игра-
ющих важную роль в эколого-биохимических
взаимодействиях растений и насекомых. В на-
шем случае сравнение химсостава поражае-
мых и непоражаемых насекомыми органов
R.carthamoides (семян и листьев) показыва-
ет, что семена в 5–6 раз богаче липидами –
18–24 % [47], чем листья – 3,1–4,4 % [31].
Листовые органы R. carthamoides синтезиру-
ют 2,0–3,9 % флавоноидов, 1,4–1,9 % водо-
растворимых производных фенольных кис-
лот, а также содержат до 34 % белковых
веществ и 670–1100 мг/кг каротиноидов [55–
58]. Содержание полифенольных дубильных
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веществ (таннинов) достигает 8,6–13,3 % [59].
Таким образом,  сочетание сложного состава
экдистероидов с белками, флавоноидами, по-
лифенольными и терпеноидными соединени-
ями представляет дополнительный биохими-
ческий защитный барьер против фитофагов.

Пищевая привлекательность репродуктив-
ных органов R. carthamoides и S. coronаta для
насекомых, возможно, обусловлена необхо-
димостью получения некоторых фитоэкдис-
тероидов извне в качестве источника стери-
нов для развития нимф и потомства, как это,
например, показано в отношении экдистеро-
ида makisterone C у полужесткокрылых хо-
ботных насекомых [41]. Считается вероятным,
что экдистероиды, присутствующие в рас-
тениях в виде водорастворимых соединений
[24], служат транспортной формой стеринов
для доставки из листовых органов к семенам
через стебли генеративных побегов [47]. Сами
же эфиры стеринов отличаются высокой сте-
пенью липофильности и не являются подхо-
дящими соединениями для передвижения в
растениях, локализуясь в местах их синтеза
(в том числе семенах).

Показано, что инактивация поглощенных
экдистероидов в организме насекомых может
происходить разными путями: через кишеч-
ник и гемолимфу, путем образования неак-
тивных сложных эфиров с жирными кисло-
тами (С22-эфиры; С3-ацетаты), через окис-
ление и эпимеризацию (С3-α-эпимеры), фос-
форилирование (С2, С3, С22-фосфаты) и С26-
экдизоновые кислоты [41, 48, 60–62]. Дру-
гой возможный путь инактивации – микроб-
ная трансформация в результате симбиоти-
ческой деятельности бактериальной микро-
флоры жуков и тлей, обеспечивающих пере-
варивание пищи в средней кишке [63, 64].

В частности, в необратимом преобразова-
нии физиологически активного экдистерои-
да 20-hydroxyecdysone в инактивированные
соединения ключевую роль играет фермент
ecdysone-оксидаза [65]. Деятельность фермен-
та обнаружена в гемолимфе, периферийных
тканях, жировом теле, но наиболее выра-
жена она в средней кишке, где происходит
всасывание пищи [66]. Активность фермента
регулируется на транскрипционном уровне
избытком основных экдистероидов со 2-й воз-
растной стадии личинок, поэтому введенные
извне соединения с гормональной активнос-

тью (20-hydroxyecdysone и их аналоги) под-
вергаются быстрой инактивации.

В Ы В О Д Ы

1. Результаты длительных исследований
экологических взаимоотношений агропопуля-
ций Rhaponticum carthamoides, Serratula coro-
nаta и фитофагов показывают, что проявле-
ние детеррентной активности экдистероид-
содержащих растений зависит от состава от-
дельных соединений в фитомассе. Активи-
зация деятельности фитофагов совпадает с
биохимическими изменениями в составе эк-
дистероидов, обладающих различной физи-
ологической активностью, и сопровождается
повреждением репродуктивных органов.

2. Поражаемость генеративных побегов R.
carthamoides и S. coronаta фитофагами совпа-
дает с накоплением в них экдистероидов
inokosterone и ecdysone. Во время возраст-
ных изменений в онтогенезе и сезонного раз-
вития при прохождении вегетационного пе-
риода в генеративных побегах уменьшается
долевое участие физиологически активного
экдистероида 20-hydroxyecdysone и накапли-
ваются мало- и слабоактивные соединения
inokosterone и ecdysone.

3. Менее активные экдистероиды в орга-
низме насекомых могут блокировать физио-
логическое действие более активных соеди-
нений. Повреждаемость растений насекомы-
ми наблюдается при сужении отношения 20-
hydroxyecdysone и inokosterone к ecdysone:
а) у непоражаемых растений оно близко к
1000 : 1; б) у поражаемых растений с пере-
ходом к фазе цветения этот показатель
снижается до 20–9 : 1, а к началу плодоно-
шения – до 3–6 : 1.

4. На изменчивость состава экдистероидов
в растениях могут оказывать влияние усло-
вия культивирования, приводящие к концен-
трированию слабоактивного экдистероида
ecdysone. Факторы окружающей среды (влаж-
ность почвы, температура и относительная
влажность воздуха в травостое), обусловлен-
ные расположением популяций по элемен-
там рельефа местности, а также проводимые
агротехнические мероприятия (интенсивность
отчуждения фитомассы) могут способствовать
реализации потенциала поражения.
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5. Предполагается, что пищевая привле-
кательность репродуктивных органов R. car-
thamoides и S. coronаta для насекомых, воз-
можно, обусловлена необходимостью получе-
ния некоторых фитоэкдистероидов в качестве
источника стеринов для развития нимф и по-
томства. Инактивация поглощенных экди-
стероидов в фитофагах может происходить
через кишечник и гемолимфу, путем обра-
зования сложных эфиров с жирными кисло-
тами, окисление и эпимеризацию, фосфо-
рилирование и образование экдизоновых
кислот, а также через симбиотическую де-
ятельность бактериальной микрофлоры в
средней кишке.
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Ecological Relationship of the Agropopulations of Ecdysteroid-
Containing Plants Rhaponticum carthamoides (Willd.) Iljin and

Serratula coronata  L.  with Insects-Phytophagans
Part 2. Variability of the Composition of Phytoecdysteroids in

Agrocoenosis and their Role in Damageability of Plants by Pests

N. P. TIMOFEEV

CF BIO; Koryazhma, Russia
E-mail: timfbio@atnet.ru

Accumulation and variability of ecdysteroids in the phytomass, which are analogs of the insect moulting
hormones, were studied in ontogenesis of the agropopulations of Rhaponticum carthamoides (Leuzea
carthamoides DC.) and Serratula coronаta, with relation to the age and plant cultivation conditions. The
physiological role of ecdysteroids in the ecological mutual relations with pests was evaluated.

It was revealed that the enhancement of the activity of phytophagans coincides with biochemical
changes in the composition of ecdysteroids, possessing various kinds of physiological activity, and is
accompanied by damage of reproductive organs. During the age-related changes in ontogenesis and seasonal
development during the vegetative period, the individual share of physiologically active ecdysteroid 20-
hydroxyecdysone decreases, while the low-activity ecdysteroids inokosterone and ecdysone are accumulated
in generative sprouts.

Concentrating of the low-activity ecdysteroid ecdysone in the phytomass is affected by the ecological
conditions of the environment and anthropogenic factors of cultivation. The factors promoting realization
of the potential of affection by pests are the microclimate of the environment, accommodation of
populations over the relief elements of the area, and the performed agrotechnical actions (intensity of
phytomass removal, superfluous humidity in the rooting layer of populations).
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