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Введение
Активное влияние человека на окружающую сре-

ду, в частности широкомасштабное применение пе-
стицидов, приводит к нарушениям взаимодействия 
элементов биоценоза. Альтернативой современным 
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В обзоре обобщены зарубежные и отечественные, включая собственные, исследования по оценке проявлений индуцированного 

иммунитета растений. Рассмотрены подходы к изучению феномена индуцированной устойчивости растений с учетом межвидовых 

химических взаимодействий в биоценозах между представителями разных трофических уровней, участие и роль конкретных 

химических соединений в механизмах этих взаимодействий. Дана оценка возможностей использовать такие механизмы для разработки 

приемов и средств защиты сельскохозяйственных растений. Описаны методы изучения индуцированной устойчивости растений к 

фитофагам в условиях лабораторного и полевого эксперимента, способы воздействия на растения биотрофами (преимущественно 

фитофагами) и химическими веществами для активации ответных реакций. Уделено внимание критериям проявления исследуемых 

реакций, техническим возможностям изучения поведения членистоногих, даны обобщенные сведения оценки индуцированных реакций 

растений к фитофагам по биохимическим показателям. Без всестороннего изучения индуцированной устойчивости использование 

индукторов иммунитета в защите растений будет ограниченным. Разработка методов индуцированной защиты растений в качестве 

основы для создания и применения соединений, стимулирующих выработку растением биологически активных веществ с репеллентной, 

детеррентной, антифидантной активностями перспективна для снижения пестицидной нагрузки, сохранения биоразнообразия и 

рационального использования природных ресурсов.
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The review summarizes worldwide and domestic, including authors’ own, studies on evaluating the manifestations of induced plant immunity. 

Approaches to studying this phenomenon are considered with account for the interspecies chemical interactions in biocenoses between 

representatives of different trophic levels and the contribution of specific chemical compounds to the mechanisms of these interactions. The 

possibilities to use such mechanisms for the development of means for protection of agricultural plants are evaluated. Methods of studying the 

induced resistance of plants to phytophages in laboratory and field experiments are described as well as the effects exerted on plants by biotrophs 

(mainly phytophags) and chemical substances resulting in response reactions. Attention is paid to the criteria of manifestation of the reactions 

under study and the technical possibilities of studying the behavior of pests. General information on evaluation of induced reactions of plants to 

phytophags by biochemical indicators is provided. The use of inducers of immunity for plant protection will be limited without a comprehensive 

study of induced resistance. The development of induced plant protection methods as a basis for devising and application of compounds that 

stimulate the production by plants of biologically active substances with repellent, deterrent, and antifeedant activities is promising for pesticide 

load reduction, biodiversity conservation, and natural resources management.
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пестицидам могут быть препараты на основе аналогов 
семиохемиков – природных соединений, обладающих 
биорегуляторной активностью. Представителями од-
ной из таких групп, наряду с феромонами, аттрактан-
тами и репеллентами насекомых, стали индукторы 
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Необходимой при изучении индуцированной устой-
чивости растений к фитофагам является оценка влия-
ния защитных реакций растения на целевые объекты. 
Это, прежде всего, оценка поведения консументов как 
первого (фитофаги), так и второго порядка (энтомо-
фаги), особенностей их поисковой деятельности при 
пищевом поведении, а также показателей их жизне-
деятельности (жизнеспособность, плодовитость, рост, 
темпы развития, демографических состав популя-
ции). В исследованиях индуцированной устойчиво-
сти растений к фитофагам важно оценивать ее влия-
ния на рост, развитие и продуктивность защищаемой 
культуры. 

Онтогенетическая модификация конституциональ-
ных свойств растений в ответ на повреждающее дей-
ствие различных факторов составляет индуцирован-

иммунитета растений, повышающие их устойчивость 
к биотическим стрессам благодаря индукции или ак-
тивации механизмов индуцированного иммунитета.

Применение индукторов иммунитета растений мо-
жет стать одним из ведущих приемов фитосанитарной 
оптимизации растениеводства. Однако для разработ-
ки общей стратегии такого рода необходимо дополни-
тельное изучение взаимосвязи между конституцио-
нальной (врожденной) и индуцируемой биотическими 
факторами устойчивостью растений. Важно оценить 
ответные реакции фитофагов и фитопатогенов, однов-
ременно присутствующих на обрабатываемом индук-
торами растении, степень пищевой специализации 
фитофагов, влияние иммуномодуляторов на фауну 
вредных и полезных членистоногих, обитающих в 
защищаемых агробиоценозах.

ПРАКТИКА

Рис. 1. Схема возникновения и практического применения индуцированной устойчивости растений. 
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растения, но разными видами членистоногих. Пище-
вая специализация вредителя существенно влияет на 
характер индуцированных реакций растения, а также 
на специфические особенности консортных взаимоот-
ношений в системах «фитофаг-растение-фитофаг» и 
«фитофаг-растение- энтомофаг» [58]. 

Феномен индуцированной устойчивости растений 
схематически представлен на рис. 1.

Несмотря на уже имеющееся огромное количество 
публикаций по данной проблематике, единство в ме-
тодах оценки индуцированных реакций отсутствует. 

Цель данного обзора – проанализировать литерату-
ру, относящуюся к методам исследования и проявле-
ния индуцированной устойчивости растений к фито-
фагам, для дальнейшего практического применения 
в защите растений.

Лабораторные исследования – 
первый этап изучения 

индуцированной устойчивости
Лабораторные исследования, проводимые в строго 

контролируемых условиях, дают возможность оце-
нить пригодность растения, первично повреждённо-
го биотрофами или обработанного элиситорами, для 
роста и развития фитофагов. Выбор методики поста-
новки лабораторного эксперимента зависит от цели, 
а также от биологических особенностей растения и 
фитофага. 

Используемые растения выращивают в оптималь-
ных для данной культуры условиях температуры, 
влажности и освещенности, так как только физиоло-
гически здоровое растение вырабатывает защитные 
барьеры в ответ на повреждение. Растительный мате-
риал должен быть выравнен по морфофизиологиче-
скому состоянию.

Важным требованием при выращивании опытных 
и контрольных растений является их пространствен-
ная изоляция, предотвращающая их досрочное засе-
ление фитофагами. Поврежденные вредителями или 
обработанные индукторами растения могут оказы-
вать влияние на произрастающие рядом (интактные 
растения). Это влияние обусловлено выделением ле-
тучих органических соединений, которые индуциру-
ют в растениях биохимические реакции с определен-
ной биологической активностью [84, 95-97]. 

Механические повреждения растений могут по-
влиять на характер изучаемых ответных реакций, 
поэтому результаты исследований, проведенных со 
срезанными листьями или высечками из листовых 
пластинок необходимо проверять в дальнейшем на ве-
гетирующих растениях. При работе с вегетирующи-
ми растениями нередко требуется изолировать часть 
растения (лист, побег) с помощью полиэтиленовых 
экранов или садков, что предотвращает перемещение 
фитофагов с нижних ярусов, что позволяет оценить 

ный иммунитет. Защитные реакции растения могут 
выражаться в ряде морфологических и биохимиче-
ских изменений. Первые включают утолщение кути-
кулы, изменения в количественном и качественном 
составе трихом на листовых поверхностях, появление 
железистых образований и галлов. Вторые – усиление 
синтеза растением различных защитных ферментов и 
вторичных метаболитов, снижающих жизнеспособ-
ность и биотический потенциал вредителя или синтез 
летучих соединений с аттрактантной или репеллент-
ной активностью не только по отношению к фитофа-
гам, но и консументам второго порядка [32, 42, 48].

Ведущая роль в формировании ответных реакций 
растений принадлежит элиситорам – веществам с 
сигнальными функциям, запускающим химические 
реакции, в результате которых синтезируются за-
щитные соединения [8]. Элиситорной активностью 
обладают некоторые компоненты секретов слюнных 
желез, секреты, выделяемые при откладке яиц, и дру-
гие продукты жизнедеятельности растительноядных 
насекомых [44].

При повреждениях растений вредителями с грызу-
щим или колюще-сосущим ротовым аппаратом в ра-
стительных тканях активизируются биохимические 
реакции, преимущественно связанные с синтезом 
жасмоновой кислоты и этилена [41, 54]. Флоэмососу-
шие насекомые вызывают у повреждаемого растения 
защитные химические реакции, связанные с синтезом 
салициловой кислоты и ее производных [4].

Особенностью ответной реакции растений на повре-
ждение фитофагами является высокая степень ее видо-
специфичности, которая зависит от систематической 
принадлежности как вредителя, так и растения, мор-
фофизиологического состояния растения и степени и 
характера его повреждения фитофагами. Своеобразие 
ответа растения может выражаться одновременно в его 
защитном характере по отношению к одним организ-
мам и восприимчивостью к другим. Показано, что ин-
дуцирование устойчивости растений к фитопатогенам 
может сделать растение восприимчивым для фитофа-
гов. Так например, обработка иммуномодуляторами на 
основе хитозана, повышающими устойчивость расте-
ний к патогенам [15], приводила к увеличению привле-
кательности этих растений для трипса и оранжерейной 
белокрылки [21, 25]. Аналогичные эффекты наблюда-
лись при использовании препаратов Иммуноцитофит 
и Циркон [7, 18]. А обработка растений томата бензо-
тиадиазолом, усиливающая защиту от микромицета 
Botrytis cinerea, снижала устойчивость растений к све-
кловичной совке Spodoptera exigua и стимулировала 
развитие кукурузной совки Helicoverpa zea на опытных 
растениях [75, 79]. Кроме того, диаметрально проти-
воположные ответные реакции растений могут про-
являться как при повреждении одним видом фитофага 
разных видов растений, так и одного и того же вида 
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Также нельзя забывать, что принудительное инду-
цирование иммунных реакций у растения может не-
гативно сказываться на его жизнеспособности [37, 40, 
87, 91]. Способ обработки иммуномодуляторами так-
же влияет на ответную реакцию растения и, соответ-
ственно, на жизнедеятельность фитофагов, присутст-
вующих на нем. Чаще всего вегетирующие растения 
подвергают обработке в разные фазы онтогенеза [5, 
20, 38].

Одним из проявлений индуцированной устойчиво-
сти растения к фитофагам является изменение их по-
ведения при выборе кормового растения или субстра-
та для откладки яиц [32, 62]. При изучении поведения 
необходимо обращать внимание на дистантную и так-
тильную ориентации. При проведении лабораторных 
экспериментов важно исключить влияние положи-
тельного фототаксиса и обеспечить оптимальные ус-
ловия содержания и развития тест-объектов.

Для изучения поведения насекомых и клещей ис-
пользуют электроантеннографию, ольфактометрию, 
а также электропенетрографию.

Метод электроантеннографии, совмещенной с газо-
вой хроматографией, позволяет определить на какие 
компоненты летучей смеси веществ, выделяемых ра-
стением, реагирует вредитель [92]. 

Применение ольфактометров позволяет исследо-
вать реакции тест-объекта на летучие соединения, 
нанесенные на диспенсор или выделяемые растени-
ем. В зависимости от конструкции ольфактометра, 
оценивают контактную или безконтактную реакцию 
членистоногих. При выборе модели, конструкции и 
материала, из которого изготовлен ольфактометр, 
учитывают морфологические и поведенческие осо-
бенности тест-объекта. Выделяют две группы оль-
фактометров – с использованием движущегося воз-
духа и в условиях неподвижного воздуха.  

Ольфакторную реакцию тест-объектов оценивают 
по индексу агрегации (ИА, %), который рассчитыва-
ют по формуле:

где: О – число особей в опытной зоне; К – число осо-
бей, находящихся в контрольной зоне.

Положительный знак результата указывает на ат-
трактивное (привлекающее) действие вещества, от-
рицательный – на репеллентное (отпугивающее) дей-
ствие.

Электропенетрограф позволяет быстро подтвердить 
факт питания сосущих насекомых на растениях, осу-
ществляя мониторинг в режиме реального времени. 
Принцип действия заключается в том, что насекомое 
и растение становятся частью электрической цепи, 
которая замыкается, когда ротовые части насекомого 
проникают в растение [93]. 

ответные реакции растения (например состав лету-
чих компонентов или экстрагированных веществ) по 
верхним листьям (системное проявление защитных 
реакций). Аналогичный подход используют при ра-
боте с иммуномодуляторами. 

При использовании фитофагов в качестве индук-
торов ответных реакций характер и направленность 
активируемых биохимических процессов зависит от 
систематического положения фитофага, стадии он-
тогенеза, строения ротового аппарата, типа и харак-
тера питания, пищевой специализации и других его 
особенностей [52, 83, 90]. Численность особей фито-
фагов на единицу листовой поверхности (нагрузка) 
подбирают экспериментально, так как она и степень 
повреждения растения определяют характер и ин-
тенсивность ответных реакций растения. Фитофаги 
должны быть выровнены по возрасту и соотношению 
полов. Кроме того, перед экспериментом необходимо 
выдержать их на «голодной диете» 1 час, чтобы про-
стимулировать их к поиску кормового растения и его 
заселению. Как правило, фитофагов выпускают на ра-
стения в фазе семядольных листьев. Через определён-
ное время, после нанесения повреждений фитофагов 
удаляют, а растения выращивают до двух настоящих 
листьев. После этого проводят тестирование на появ-
ление защитных реакций [20, 24].

В экспериментах по изучению системной индуци-
рованной устойчивости с предоставлением насеко-
мым возможности выбора субстрата для питания и 
развития потомства на растениях удаляют ранее по-
врежденные листья. Данный прием необходим для 
исключения возможного влияния следовых феромо-
нов (или следов жизнедеятельности) на последующий 
выбор. На контрольных растениях листья аналогич-
ного яруса также удаляют. 

Длительность экспозиции после удаления вредите-
ля, нанесшего повреждения, с поверхности растения 
для выработки индуцированных химических реак-
ций зависит от индивидуальных особенностей тест-
объектов.

При использовании нелетающих объектов в качест-
ве индукторов заселение осуществляют вручную, а 
крылатых насекомых в равном количестве выпускают 
в изолированные садки с растениями. 

При использовании фитопатогенов в качестве ин-
дукторов растения обрабатывают суспензией препа-
рата с необходимым титром [20]. В ряде случаев, для 
лучшего проникновения инфекции поверхность ли-
стьев перед обработкой подвергают механическому 
воздействию. В качестве контроля служат растения, 
необработанные патогеном. 

Концентрация рабочего раствора иммуномодулято-
ров существенно влияет на ответные реакции обраба-
тываемого растения, что необходимо учитывать при 
их использовании [14, 26, 29].

ПРАКТИКА
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Индекс ингибирования питания (ИИП), %

где: Пк – поврежденная площадь листа в контроле; По - 
поврежденная площадь листа в опыте.

Снижение потребления пищи (СП), %

Поврежденную площадь листа выражают в процен-
тах отношения поврежденной части к неповреждён-
ной. 

Снижение численности потомства (СЧП), %

где: К – количество яиц (личинок) в контроле; О – коли-
чество яиц (личинок) в опыте.

При работе с крупными фитофагами одним из пока-
зателей влияния индуцированных защитных реакций 
растений на вредителей может служить масса особей 
до и после эксперимента. 

На основе данных показателей рассчитывают отно-
сительный рост фитофага по формуле:

Относительная скорость роста (ОСР), мг/день 

где: Мф – конечный вес гусениц; Мисх – начальный вес 
гусениц; N – число дней.

При учете площади поврежденной фитофагами по-
верхности рассчитывают коэффициент общего разви-
тия (роста) (КОР) фитофага: 

где: Мф – конечный вес фитофага; Мисх – исходный вес 
фитофага; S – площадь съеденной поверхности.

Исследование индуцированной 
устойчивости в природных 

условиях
Полевые испытания – завершающий этап работы 

по изучению индуцированных защитных реакций ра-
стений к фитофагам, позволяющие проводить оценку 
прямого и опосредованного (через энтомофагов) вли-
яния обработанных растений на фитофагов [12, 36]. 
В полевых исследованиях оценивают эффективность 
препаратов при их воздействии на природные популя-
ции вредителей в различных экологических условиях 
[49], определяют нормы расхода и продолжительность 
действия препарата в разные периоды развития вреди-
теля, а также оптимальные сроки их применения [69]. 

Для оценки свободного выбора летающими насеко-
мыми используют различные виды садков. В садки 
размещают опытные и контрольные растения (или ча-
сти растений) и выпускают определенное количество 
тестируемых насекомых [2, 14]. Размеры садка долж-
ны быть достаточными, чтобы исключить перемеши-
вание запахов. Через определенное время, в зависимо-
сти от поставленных задач эксперимента, проводят 
учет распределения насекомых между вариантами. 

О влиянии индуцированных реакций растений на 
поведение фитофагов и их физиологическую актив-
ность можно судить по таким показателям как выжи-
ваемость, плодовитость, динамика накопления массы 
тела, темпы роста и развития, соотношение полов в 
популяции, а также степень повреждения растения [1].

На основании полученных данных могут быть рас-
считаны такие показатели.

1. Жизнеспособность тест-объектов
Смертность особей с учетом контроля (М), % 

где: Моп – число погибших особей в опыте, %; Мк – число 
погибших особей в контроле, %.

или

где: Хоп – численность/процент живых особей в опыте 
после обработки; Хк – численность/процент живых осо-
бей в контроле.

2. Выбор растений для питания и развития по-
томства 

Индекс репеллентности (ИР), % [19]

где: К – количество особей в контроле; О – количество 
особей в опыте.

Ингибирование яйцекладки (ИЯ), % [33]

где: О – количество яиц в опыте; К – количество яиц в 
контроле.

Индекс детеррентности (ИД), % [65]

где: К – количество отложенных яиц в контроле; О – ко-
личество отложенных яиц в опыте.

Индекс стерилизации (ИС), % 

где: О – среднее количество отродившихся личинок на 
1 самку в опыте; К – среднее количество отродившихся 
личинок на 1 самку в контроле.

Также нельзя забывать, что принудительное инду-
цирование иммунных реакций у растения может не-
гативно сказываться на его жизнеспособности [37, 40, 
87, 91]. Способ обработки иммуномодуляторами так-
же влияет на ответную реакцию растения и, соответ-
ственно, на жизнедеятельность фитофагов, присутст-
вующих на нем. Чаще всего вегетирующие растения 
подвергают обработке в разные фазы онтогенеза [5, 
20, 38].

Одним из проявлений индуцированной устойчиво-
сти растения к фитофагам является изменение их по-
ведения при выборе кормового растения или субстра-
та для откладки яиц [32, 62]. При изучении поведения 
необходимо обращать внимание на дистантную и так-
тильную ориентации. При проведении лабораторных 
экспериментов важно исключить влияние положи-
тельного фототаксиса и обеспечить оптимальные ус-
ловия содержания и развития тест-объектов.

Для изучения поведения насекомых и клещей ис-
пользуют электроантеннографию, ольфактометрию, 
а также электропенетрографию.

Метод электроантеннографии, совмещенной с газо-
вой хроматографией, позволяет определить на какие 
компоненты летучей смеси веществ, выделяемых ра-
стением, реагирует вредитель [92]. 

Применение ольфактометров позволяет исследо-
вать реакции тест-объекта на летучие соединения, 
нанесенные на диспенсор или выделяемые растени-
ем. В зависимости от конструкции ольфактометра, 
оценивают контактную или безконтактную реакцию 
членистоногих. При выборе модели, конструкции и 
материала, из которого изготовлен ольфактометр, 
учитывают морфологические и поведенческие осо-
бенности тест-объекта. Выделяют две группы оль-
фактометров – с использованием движущегося воз-
духа и в условиях неподвижного воздуха.  

Ольфакторную реакцию тест-объектов оценивают 
по индексу агрегации (ИА, %), который рассчитыва-
ют по формуле:

где: О – число особей в опытной зоне; К – число осо-
бей, находящихся в контрольной зоне.

Положительный знак результата указывает на ат-
трактивное (привлекающее) действие вещества, от-
рицательный – на репеллентное (отпугивающее) дей-
ствие.

Электропенетрограф позволяет быстро подтвердить 
факт питания сосущих насекомых на растениях, осу-
ществляя мониторинг в режиме реального времени. 
Принцип действия заключается в том, что насекомое 
и растение становятся частью электрической цепи, 
которая замыкается, когда ротовые части насекомого 
проникают в растение [93]. 
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Мелкоделяночные эксперименты позволяют прово-
дить сравнительную оценку влияния обработок ра-
стений на видовой состав и динамику численности 
вредной и полезной энтомофауны на основных этапах 
развития защищаемой культуры. 

Перед обработками проводят мониторинг числен-
ности и возрастного состава популяции вредителей. 

При работе с гетерогенными популяциями поли-
вольтинных (дающих несколько генераций в год) 
видов, оптимальные сроки обработки подбираются 
опытным путем [16].

Защитный эффект от применения иммуномодуля-
торов проявляется не сразу, а через некоторый про-
межуток времени и зависит от природы индуктора 
устойчивости, его количества и от особенностей са-
мого растения. Продолжительность действия после 
проникновения индуктора в растение составляет от 
двух недель до двух месяцев. Завершать эксперимен-
ты необходимо в период уборки урожая с полным ана-
лизом качества и количества получаемой продукции. 

При оценке результатов полевых и производствен-
ных испытаний необходимо учитывать влияние ин-
дукторов устойчивости как на целевые, так и на неце-
левые объекты, на общую экологическую обстановку, 
а также – на обрабатываемое растение.

При проведении крупноделяночных эксперимен-
тов необходимо прослеживать динамику численности 
вредителя на обработанных и контрольных участках. 
Учеты численности вредителя можно проводить при 
помощи различного типа ловушек [13, 24, 99] или ме-
тодами, рекомендованными для конкретного вида фи-
тофага. Критерием эффективности при этом является 
показатель снижения плотности популяции вредите-
ля в опыте по отношению к контролю [85].

Результаты исследований индуцированной устой-
чивости растений дают возможность управлять чи-
сленностью вредителей опираясь на ответные защит-
ные реакции растений (табл. 1). 

Ответными реакциями растений на внешние воз-
действия являются биохимические изменения. Де-
тальное изучение которых дает возможность опреде-
лить индуцируемые летучие соединения, влияющие 
на поведенческие реакции членистоногих; определить 
защитные вещества, отвечающие за устойчивость ра-
стений к фитофагам и влияющие на их демографиче-
ские показатели, а также найти вещества, ответствен-
ные за запуск химических реакций, обеспечивающих 
защитное действие.

Индуцированные летучие соединения представля-
ют собой источник информации, благодаря которому 
фитофаги определяют возможность использования 
данного растения как пригодного для питания и раз-
вития потомства [1]. 

После повреждения растение выделяет комплекс ле-
тучих соединений, включающий (Z)-3-гексеналь, (Z)-

В качестве индукторов используют синтетические 
иммуномодуляторы (Эпин, Циркон, Альбит, Рибав-
экстра, Цитодеф и другие). В России для практическо-
го применения зарегистрировано более 30 препаратов 
на основе таких природных и синтетических веществ, 
как поли-бета-гидроксимасляная, арахидоновая, ян-
тарная, L-глутаминовая, параоксибензойная, три-
терпеновая, гиббереллиновая и ортокрезоксиуксус-
ная кислоты, хитозан, 24-эпибрассинолид, L-аланин, 
триаконтанол, дигидрокверцетин, проантоцианидин, 
пара-нитрофенолят натрия и другие [3].

При использовании садков (как изоляторов) в поле 
для индукции применимы как синтетические элиси-
торы, так и фитофаги. 

Эффективности дозировок и продолжительность 
действия препаратов определяют в садковых экспе-
риментах, а оптимальные сроки обработки устанав-
ливают в мелкоделяночном и крупноделяночном опы-
те [89].

На стадии планирования полевой оценки индуциро-
ванной устойчивости необходимо подобрать участки, 
определить рабочие концентрации иммуномодулято-
ров, метод обработки опытных площадей, экспози-
цию и контролируемые показатели.

При выборе рабочего участка необходимо иметь 
представление об агроценозе в целом. Полевые экспе-
рименты закладываются на участках с максимально 
равными почвенными условиями, состоянием расте-
ний, плотностью и возрастным составом вредителей. 

В качестве исходной концентрации иммуномоду-
ляторов принимают ту, которая была эффективна в 
лабораторных экспериментах. В дальнейшем изучают 
реакцию насекомых на растения, обрабатываемые се-
рией дозировок (концентраций) – от минимальной до 
максимальной. Наиболее целесообразен метод подго-
товки концентраций с употреблением последователь-
ной схемы разведения с использованием постоянного 
коэффициента [17, 75, 79].

Садковые эксперименты проводят в конкретной эко-
логической обстановке. Возможны два варианта про-
ведения садкового эксперимента. В первом варианте 
подбирают близко стоящие модельные растения, ко-
торые обрабатывают препаратом, изолируют садками, 
и затем внутрь садка выпускают насекомых. Данный 
метод позволяет варьировать временные интерва-
лы между обработкой и выпуском насекомых, чтобы 
установить продолжительность действия препарата. 
Во втором варианте, на растения, изолированные в 
садках, выпускают насекомых и затем проводят обра-
ботку. В этом случае препарат попадает непосредст-
венно на покровы насекомых, что приближает условия 
обработки к производственным. В работе используют-
ся выровненные по возрасту особи из лабораторной 
популяции или отобранные в природе. Размеры садков 
зависят от видовых особенностей вредителя. 

ПРАКТИКА



33

и количественный состав механически индуцирован-
ных летучих соединений не идентичен таковому при 
повреждении фитофагами [71]. 

Главными компонентами действующих механизмов 
защиты растений являются вещества белковой при-
роды (PR-белки, липид-переносящие белки (ЛТБ) и 
растительные дефензины [23]. 

Основной путь метаболизма в растительных клет-
ках при повреждении их фитофагами – октадеканоид-
ный, при котором гидролитическое окисление жир-
ных кислот приводит к синтезу жасмоновой кислоты, 

3-гексенол, (Z)-3-гексенил ацетат и некоторые другие 
соединения. В большинстве случаев индуцированные 
соединения относятся к ациклическим терпеноидам 
– (Е)-бета-оцимен, (Е)-бета-фарнезен, (Е,Е)-альфа-
фарнезен, линалоол, (Е)-4,8-диметил-1,3,7-нонатриен 
и (E,E)-4,8,12-триметил-1,3,7,11-тридекатетраен (рис. 
2). Эти соединения присутствуют как в локальном, 
так и в системном ответе растения на повреждения. 
Существуют различия в составе метаболитов, про-
дуцируемых в ответ на повреждение, которые опре-
деляются видом растения и фитофага. Качественный 

Табл. 1.
Ответные реакции растений на воздействие индукторов

Культура Индуктор (фитофаг, патоген, 
препарат) Эффект Ссылки

То
ма

т 
So

la
nu

m
 ly

co
pe

rs
ic

um
 L

.

Оранжерейная белокрылка
Trialeurodes vaporariorum 
Westw.

Репеллентное действие на особей этого же вида. [34]

Калифорнийский трипс
Frankliniella occidentalis Perg.

Репеллентное действие и снижение численности дочернего 
поколения при вторичном заселении. [22]

Паутинный клещ 
Tetranychus urticae Koch

Активация генов, ответственных, как за жасмонат-, так 
и салицилат- и этилен-зависимые пути формирования 
иммунного ответа растения.

[46]

Белокрылка 
Bemisia argentifolii Bellows & 
Perring

Снижение заселения растений особями этого же вида, 
снижение выживаемости и времени развития для фитофагов. [59]

Американская кукурузная 
совка Helicoverpa zea Boddie

Повышение уровня летучих соединений, замедление роста 
личинок. [67]

Табачная белокрылка 
Bemisia tabaci Genn. Привлечение энтомофагов. [82]

Pseudomonas syringae pv. 
tomato (105 спор на мл -1) Снижение пригодности растения для питания фитофагов. [75]

Жасмоновая кислота Снижение плодовитости фитофагов, снижение активности и 
плодовитости хищных клещей. [30]

Жасмоновая кислота
Салициловая кислота

Снижение численности фитофагов и энтомофагов и 
замедление развития. [77-79]

Снижение численности фитофагов. [77]

Этиловый эфир арахидоновой 
кислоты («Иммуноцитофит»)

Повышение аттрактивности растений для фитофагов 
(системное действие). [18]

Гидроксикоричные кислоты 
(«Циркон»)

Репеллетно-аттрактивное действие в зависимости от вида 
насекомого (системное действие). [18]

О
гу

ре
ц 

C
uc

um
is

 sa
tiv

us
 L

. Калифорнийский трипс
Frankliniella occidentalis

Репеллентное действие на фитофагов при вторичном 
заселении. Снижение численности потомства при вторичном 
заселении. Привлечение энтомофага.

[4]

Оранжерейная белокрылка
Trialeurodes vaporariorum

Репеллентное действие на фитофагов при вторичном 
заселении. [4, 6]

Паутинный клещ
Tetranychus urticae

Репеллентное действие и снижение численности дочернего 
поколения при вторичном заселении. [4, 6]

Табачная белокрылка 
Bemisia tabaci Привлечение энтомофага. [82]

Этиловый эфир арахидоновой 
кислоты («Иммуноцитофит»)

Снижение аттрактивности растений и снижение 
численности дочернего поколения вредителей. [5]

Гидроксикоричные кислоты 
«(Циркон»)

Репеллетное действие на фитофагов и снижение 
численности их дочернего поколения (системное действие). [7]
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томофагов, используют перегонку с водяным паром, 
экстракцию и адсорбцию [45]. Адсорбция позволяет 
накапливать летучие вещества пока они продуциру-
ются и эмитируются растением в течение времени 
экспозиции.

Перегонку с водяным паром применяют для выде-
ления эфирных масел растений. В эфирных маслах 
преобладают монотерпены, сесквитерпены и их про-
изводные. Эфирные масла в вегетативных органах по-
врежденных и неповрежденных растений собирают 
из свежего растительного материала [94].

Экстракцию используют при изучении как локаль-
ной, так и системной индукции. В первом случае про-
водят экстракцию из непосредственно поврежденных 
или обработанных элиситорами частей опытных ра-

продукции этилена, а также 18-аминокислотного по-
липептида – системина и других веществ, вызываю-
щих активацию ряда генов, ответственных за синтез 
ингибиторов протеиназ [2, 11].  

Одним из новых эффективных, высокоспецифич-
ных и безопасных для человека и среды подходов для 
контроля численности вредных членистоногих явля-
ется использование механизма РНК-интерференции 
– природного механизма, защищающего геном от 
вторжения чужеродных нуклеиновых кислот, изби-
рательно подавляя экспрессию определенных генов 
вредного организма, что приводит к нарушению его 
развития или гибели [10].

Для выделения из растений летучих соединений, 
влияющих на поведенческие реакции фитофагов и эн-
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Рис. 2. Соединения, наиболее часто продуцируемые растениями в ответ на действие абиотических и биотических факторов
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Табл. 2. 
Определение биохимических показателей  
индуцированного иммунитета растений

Показатель Ссылка
Ингибиторы протеаз [8, 12, 28, 60, 64, 86]
Ингибиторы α-амилаз [27, 35, 73]
Липоксигеназа [51, 75, 79]
Пероксидазы [39, 75, 79, 88, 98]
Полифенолоксидаза [47, 60, 75, 79]
Фенилаланин-аммонийлиаза [47, 51]
Гидропероксидлиаза [47, 63]
Каталаза [39, 51, 98]
Хитиназа [61, 88]
РНК [10, 31, 76, 81]

Наиболее глубоким подходом к изучению индуци-
рованной устойчивости растений к фитофагам явля-
ется использование методов молекулярной биологии, 
которая позволяет понять, как растения активируют 
свои защитные механизмы после нападения насеко-
мых, распознавая сигналы, экспрессируя гены бел-
ков-эффекторов (PR-белки, ингибиторы протеаз), со-
здавая токсины (алкалоиды) и физические барьеры, а 
также роль гормональной регуляции, что позволяет 
развивать индуцированную системную устойчивость 
и защиту для создания устойчивых сортов [8].

С практической точки зрения, получаемые сведения 
можно использовать для создания синтетических препа
ратов на основе веществ, повышающих сопротивляе-
мость растения фитофагам, в том числе элиситоров, вы-
зывающих эмиссию летучих веществ, репеллентных для 
фитофагов или аттрактивных для энтомофагов, усилите-
лей эффективности биологической защиты, а также хи-
мических препаратов нового поколения на основе семи-
охемиков, продуцируемых растениями, обладающих не 
биоцидной, а сигнально-информационной активностью.

Заключение
Представленный обзор может помочь исследова-

телям оптимизировать по времени, трудозатратам и 
целесообразности выбор подходящих методик для 
получения корректных результатов при изучении ин-
дуцированного иммунитета растений к фитофагам с 
целью мобилизация природных механизмов устойчи-
вости растений для грамотного управления фитосани-
тарным состоянием агроэкосистем. Получение сведе-
ний о влиянии фитофагов на их кормовую базу создает 
возможность спрогнозировать численность вредителей 
и определить уровень вредоносности с дальнейшей оп-
тимизацией защитных мероприятий, сокращающей пе-
стицидную нагрузку на растения. Изучение летучих 
соединений растений станет перспективным для созда-
ния новых, экологически малоопасных средств защиты 
растений на основе природных соединений с элиси-
торной активностью для индукции защитных реакций. 

стений и соответствующих элементов контрольных 
(неповрежденные или необработанные). Во втором – 
из неповрежденных частей поврежденных или обра-
ботанных растений и соответствующих частей контр-
ольных [22].

Выбор метода количественного анализа диктуется 
поставленной задачей. Для идентификации и коли-
чественного определения вторичных метаболитов 
используют газовую (ГХ) и жидкостную хромато-
графию возможно в сочетание с масс-спектрометри-
ческим детектированием (ГХ-МС; ВЭЖХ-МС) [20, 50, 
68, 74]. 

Суть адсорбирующего метода состоит в сборе ле-
тучих соединений из воздушного пространства во-
круг растения и концентрации их на адсорбент [80]. 
Этот метод не деструктивен и может использоваться 
на живых растениях в лаборатории или в поле [66]. 
Адсорбированные компоненты запаха термически де-
сорбируются или элюируются органическим раство-
рителем и вводятся в ГХ или ГХ-МС систему для раз-
деления и анализа [57]. В дополнение к ГХ-МС можно 
использовать ИК- и ЯМР- спектрометрию, чтобы под-
твердить идентичность определенных соединений. 

В современной практике используются несколько 
видов адсорбентов для сбора летучих соединений – 
картриджи CN и NH2, Chromosorb P и W, Sep-Pak C18, 
Porapak Q, Tenax TA, Super Q, ХАД [55, 70]. Перед сбо-
ром летучих соединений требуется тщательная подго-
товка материалов и оборудования. Также необходимо 
помнить об экспозиции в несколько часов, чтобы дать 
растению возможность начать выработку защитных 
веществ [56].

При изучении локальной индукции неповрежден-
ные, поврежденные и обработанные органы растения 
помещают в изолированные боксы, при системной ин-
дукции – неповрежденные части поврежденных или 
обработанных элиситорами растений изолируют и 
подвергают обработке воздухом [43, 46, 72].

Для выделения вторичных метаболитов из расте-
ний применяют экстракцию либо всех компонентов 
с последующим разделением экстракта на индиви-
дуальные соединения, либо экстракцию конкретных 
веществ или классов [11]. При дальнейшем фракцио-
нировании используют различные варианты хрома-
тографических и электрофоретических методов, а так-
же метод противоточного распределения [53]. 

Основными биохимическими показателями ин-
дуцированного иммунитета растений является 
увеличение активности оксидативных ферментов 
– фенолоксидазы, пероксидазы, липоксигеназы, фе-
нилаланин-аммонийлиазы и гидропероксидлиазы, а 
также ингибиторов протеаз и α-амилаз [8]. 

В настоящее время есть много подробно описанных 
методик определения указанных выше ферментов в 
растениях (табл. 2). 
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