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Ïîíÿòèå «èçìåíåíèå êëèìàòà» åùå äâà äåñÿòèëåòèÿ íàçàä ïðåäñòàâëÿëî
òîëüêî îãðàíè÷åííûé àêàäåìè÷åñêèé èíòåðåñ, îäíàêî â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ïîíèìàíèå âàæíîñòè ïðîáëåìû ñòðåìèòåëüíî ìåíÿåòñÿ, è åå óæå ðàññìàòðè-
âàþò êàê îäíó èç ñåðüåçíåéøèõ (Houghton, 2004; Rosenzweig et al., 2008;
Ðàìñòîðô, Øåëüíõóáåð, 2009; Ñîêîëîâ, 2010). Òåðìèí îòíîñèòñÿ ê ëþáûì
èçìåíåíèÿì êëèìàòà âî âðåìåíè, êàê ïî åñòåñòâåííûì ïðè÷èíàì, òàê è â ðå-
çóëüòàòå äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà (IPCC, 2007a).

Ïîòåïëåíèå êëèìàòà â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ÿâëÿåòñÿ íåîñïîðèìûì
ôàêòîì è ïîäòâåðæäåíî íàáëþäåíèÿìè çà ïîâûøåíèåì ãëîáàëüíîé ñðåäíåé
òåìïåðàòóðû âîçäóõà è îêåàíà, òàÿíèåì ñíåãà è ëüäà íà áîëüøèõ ïëîùàäÿõ,
ïîâûøåíèåì ãëîáàëüíîãî ñðåäíåãî óðîâíÿ ìîðÿ è ìíîãèìè äðóãèìè êëèìà-
òè÷åñêèìè ïîêàçàòåëÿìè (Houghton, 2004; IPPC, 2007a; Ðàìñòîðô, Øåëü-
íõóáåð, 2009). Òàê, ñ íà÷àëà èíñòðóìåíòàëüíîãî îïðåäåëåíèÿ òåìïåðàòóðû
Çåìëè (1880 ã.) ñðåäíÿÿ ïëàíåòàðíàÿ òåìïåðàòóðà âîçäóõà è îêåàíà ïîâûñè-
ëàñü ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïðèìåðíî íà 0.8 °C, à äåñÿòèëåòèå 2000—
2009 ãã. áûëî ñàìûì òåïëûì çà ýòîò ïåðèîä (GISS, 2010). Ñòîëåòíèé ëèíåé-
íûé òðåíä ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû çà 1906—2005 ãã. ñîñòàâëÿåò 0.74 °Ñ, åãî
âåëè÷èíà çà ïîñëåäíèå 50 ëåò (1956—2005 ãã.) ïî÷òè âäâîå ïðåâûñèëà àíàëî-
ãè÷íóþ âåëè÷èíó çà ïîñëåäíèå 100 ëåò, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñêîðåíèè
ïðîöåññà ïîòåïëåíèÿ (IPCC, 2007a). Ðîñò òåìïåðàòóðû íàáëþäàåòñÿ ïî âñå-
ìó çåìíîìó øàðó è áîëåå çíà÷èòåëåí â âûñîêèõ øèðîòàõ (Houghton, 2004;
IPCC, 2007a).

Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû — íå åäèíñòâåííûé êîìïîíåíò òàêîãî ñëîæ-
íîãî è ìíîãîãðàííîãî ÿâëåíèÿ, êàê èçìåíåíèå êëèìàòà. Çà ïåðèîä 1990—
2005 ãã. íàáëþäàëñÿ çíà÷èòåëüíûé ðîñò êîëè÷åñòâà îñàäêîâ â âîñòî÷íûõ ÷à-
ñòÿõ Ñåâåðíîé è Þæíîé Àìåðèêè, ñåâåðíîé ÷àñòè Åâðîïû, ñåâåðíîé è öåíò-
ðàëüíîé ÷àñòÿõ Àçèè, òîãäà êàê â Ñàõåëè, Ñðåäèçåìíîìîðüå, þæíîé ÷àñòè
Àôðèêè è â íåêîòîðûõ ðàéîíàõ Þæíîé Àçèè îòìå÷åíî óìåíüøåíèå êîëè÷å-
ñòâà îñàäêîâ. Ìåíÿþòñÿ ñîñòàâ àòìîñôåðû, ÷àñòîòà è ìàñøòàá ðàçëè÷íûõ
ïîãîäíûõ è ñåçîííûõ ÿâëåíèé (â òîì ÷èñëå àíîìàëèé), ïðî÷èå õàðàêòåðè-
ñòèêè êëèìàòà (Houghton, 2004; IPCC, 2007a; Ðàìñòîðô, Øåëüíõóáåð, 2009;
Óòêèíà, Ðóáöîâ, 2009).

Ïîñêîëüêó èçìåíåíèÿ áîëüøèíñòâà êëèìàòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ íåâå-
ëèêè è ïîñòåïåííû, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ è ðåàêöèÿ áèîòû â êàæäûé îòäåëü-
íûé ãîä óìåðåííà èëè ìàëîçàìåòíà. Îäíàêî èõ ïîñòåïåííûå íàêîïëåíèÿ çà
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ïðîäîëæèòåëüíûé ïåðèîä ìîãóò ïðèâîäèòü ê ñåðüåçíûì ïîñëåäñòâèÿì —
íàïðèìåð, ê ëîêàëüíîìó âûìèðàíèþ ïîïóëÿöèé, äåñèíõðîíèçàöèè ïðî-
öåññîâ â ñîîáùåñòâå è ò. ä. (Malcolm et al., 2006; Schwartz et al., 2006; Møller et al.,
2008).

ÐÅÀÊÖÈÈ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÍÀ ÈÇÌÅÍÅÍÈÅ ÊËÈÌÀÒÀ

È ÌÅÒÎÄÎËÎÃÈß ÈÕ ÈÇÓ×ÅÍÈß

Ðåàêöèè íàñåêîìûõ íà èçìåíåíèå êëèìàòà ÷ðåçâû÷àéíî ðàçíîîáðàçíû è
îáóñëîâëåíû ìíîãèìè ïðè÷èíàìè (Harrington, Stork, 1995; Bale et al., 2002;
Walther et al., 2002; Parmesan, Yohe, 2003; Óòêèíà, Ðóáöîâ, 2009; Ñîêîëîâ,
2010). Âî-ïåðâûõ, ñàìî èçìåíåíèå êëèìàòà ñâÿçàíî ñ öåëûì ðÿäîì ôàêòîðîâ
ñðåäû, îñíîâíûå èç êîòîðûõ — òåìïåðàòóðà, ñîñòàâ àòìîñôåðû è îñàäêè. Èç-
ìåíåíèå îäíîãî êëèìàòè÷åñêîãî ïàðàìåòðà âëå÷åò çà ñîáîé ñîïðÿæåííûå èç-
ìåíåíèÿ äðóãèõ ïàðàìåòðîâ. Âî-âòîðûõ, íàñåêîìûå êàê ïîéêèëîòåðìíûå
îðãàíèçìû íå ìîãóò íå ðåàãèðîâàòü íà èçìåíåíèå òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé, è
ðàçíûå âèäû, áåçóñëîâíî, ïî-ðàçíîìó îòâå÷àþò íà âîçäåéñòâèÿ îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû â çàâèñèìîñòè îò èõ ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé, æèçíåííîãî è
ñåçîííîãî öèêëîâ, òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé, ôèçèîëîãè÷åñêèõ îïòèìóìîâ, ïðå-
äåëîâ òîëåðàíòíîñòè è ò. ä.

Èçó÷åíèå ðåàêöèé íàñåêîìûõ íà ñîâðåìåííîå èçìåíåíèå êëèìàòà ñîïðÿ-
æåíî ñ öåëûì ðÿäîì ìåòîäè÷åñêèõ ñëîæíîñòåé è îãðàíè÷åíèé. Èçìåíåíèÿ
îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ êëèìàòà ïðîèñõîäÿò îáû÷íî î÷åíü ìåäëåííî è ïîñòå-
ïåííî, èì ñâîéñòâåííû ñåçîííûå, ãîäè÷íûå è áîëåå ïðîäîëæèòåëüíûå öèê-
ëè÷åñêèå ôëóêòóàöèè, ïîýòîìó äëÿ âûÿâëåíèÿ óñòîé÷èâûõ òåíäåíöèé íåîá-
õîäèìû òî÷íûå äàííûå çà äëèòåëüíûå ïåðèîäû âðåìåíè. Èçìåðåíèÿ ìåòåî-
ðîëîãè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé äîëæíû ïðîâîäèòüñÿ â èäåíòè÷íûõ óñëîâèÿõ,
÷òî íå âñåãäà âîçìîæíî îáåñïå÷èòü. Òàê, ìíîãèå ïðèãîðîäíûå ìåòåîñòàí-
öèè, íà êîòîðûõ íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëèñü äåñÿòèëåòèÿìè, âîøëè â ïðåäåëû
ìåãàïîëèñîâ, è ê ôîíîâîìó ïîòåïëåíèþ äîáàâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî ñèëüíûé ëî-
êàëüíûé ôàêòîð — òàê íàçûâàåìûé «ýôôåêò òåïëîâîãî îñòðîâà» (Kato,
1996; Houghton, 2004; IPCC, 2007a, 2007b).

Ñåðüåçíóþ ïðîáëåìó ïðè èçó÷åíèè ðåàêöèé íàñåêîìûõ íà èçìåíåíèå
îêðóæàþùèõ óñëîâèé ïðåäñòàâëÿåò îòñóòñòâèå ñâåäåíèé äëÿ ñðàâíèòåëüíî-
ãî àíàëèçà. Ôåíîëîãè÷åñêèå äàííûå äîñòóïíû ëèøü â íåêîòîðûõ ðåãèîíàõ,
ãäå íàáëþäåíèÿ çà ñåçîííûìè èçìåíåíèÿìè â ïðèðîäå øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåíû ñðåäè íàñåëåíèÿ (íàïðèìåð, â Ñåâåðíîé Åâðîïå). Îäíàêî è òàì íàñåêîìûå
ñòàíîâÿòñÿ îáúåêòàìè ôåíîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé çíà÷èòåëüíî ðåæå,
÷åì, íàïðèìåð, ðàñòåíèÿ èëè ïòèöû. Âàæíûìè èíäèêàòîðàìè ðåàêöèè íà-
ñåêîìûõ íà èçìåíåíèå êëèìàòà (â ÷àñòíîñòè, íà åãî ïîòåïëåíèå) ìîãëè áû
áûòü èçìåíåíèÿ ãðàíèö âèäîâûõ àðåàëîâ, íî òî÷íûå íûíåøíèå è îñîáåííî
ïðåæíèå ãðàíèöû àðåàëîâ îêàçûâàþòñÿ èçâåñòíûìè ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêî.
Åùå á *îëüøóþ ñëîæíîñòü ïðåäñòàâëÿåò àíàëèç êàêèõ-ëèáî ôèçèîëîãè÷åñêèõ
ðåàêöèé îðãàíèçìîâ â îòâåò íà ìíîãîëåòíèå èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñðåäû. Íè
îäíî èññëåäîâàíèå, êàñàþùååñÿ ýòîé ñòîðîíû ïðîáëåìû, ïîêà íå ñìîãëî âûÿ-
âèòü êîìïëåêñíóþ ðåàêöèþ âèäà íà ïîòåïëåíèå êëèìàòà èëè èçìåíåíèå äðó-
ãèõ ïàðàìåòðîâ ñðåäû. Äîïîëíèòåëüíàÿ ìåòîäè÷åñêàÿ òðóäíîñòü çàêëþ÷àåò-
ñÿ â òîì, ÷òî ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóþò åäèíûå ìåòîäèêè èññëåäîâàíèé — êàê
ïðè ñðàâíåíèè èñòîðè÷åñêèõ äàííûõ ñ ñîâðåìåííûìè, òàê è ïðè ïðîâåäåíèè
ëàáîðàòîðíî-ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé èëè ñîçäàíèè ìàòåìàòè÷åñêèõ ìîäåëåé.

Òåì íå ìåíåå íàêîïëåííûé ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îáúåì èíôîðìàöèè
ïîçâîëÿåò âûäåëèòü 6 êàòåãîðèé ðåàêöèé íàñåêîìûõ íà èçìåíåíèå êëèìà-
òà: èçìåíåíèÿ 1) àðåàëîâ, 2) ÷èñëåííîñòè, 3) ôåíîëîãèè, 4) âîëüòèíèçìà,
5) ìîðôîëîãèè, ôèçèîëîãèè, ïîâåäåíèÿ è 6) âçàèìîîòíîøåíèé ñ äðóãèìè
âèäàìè è â ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâ (Musolin, 2007). Äàëåå êðàòêî ðàññìîòðåíû
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íàèáîëåå ÿðêèå ïðèìåðû èç ýòèõ êàòåãîðèé. Ïîñêîëüêó èíòåðåñû àâòîðîâ â
áîëüøåé ñòåïåíè ñâÿçàíû ñ èññëåäîâàíèåì ýêîëîãèè ïîëóæåñòêîêðûëûõ
(Heteroptera), îñîáîå âíèìàíèå òàì, ãäå ýòî âîçìîæíî, óäåëåíî èìåííî ýòîìó
îòðÿäó íàñåêîìûõ.

1. Èçìåíåíèÿ àðåàëîâ

Èçìåíåíèÿ àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ëåãêî ðåãèñòðè-
ðóåìûìè è, âåðîÿòíî, íàèìåíåå ïðîòèâîðå÷èâûìè èíäèêàòîðàìè ðåàêöèè
áèîòû íà ïîòåïëåíèå (Parmesan, 2001; Shoo et al., 2006; Ñîêîëîâ, 2010; Tho-
mas, 2010). Åñëè â êàêîì-òî õîðîøî èññëåäîâàííîì ñåâåðíîì ðåãèîíå îòìå-
÷åí íîâûé, áîëåå þæíûé âèä, è ýòî ïðîèñõîäèò íà ôîíå ïîâûøåíèÿ òåìïå-
ðàòóðû â ðåãèîíå, òî ÷àñòî ñ äîñòàòî÷íîé óâåðåííîñòüþ ìîæíî óòâåðæäàòü,
÷òî ìåæäó ýòèìè ÿâëåíèÿìè åñòü ñâÿçü. Íåðåäêî ðàñøèðåíèå àðåàëà ñâÿçàíî
ñ áèîëîãè÷åñêîé èíâàçèåé. Ïîòåïëåíèå êëèìàòà óñëîæíÿåò àíàëèç ïðè÷èí-
íî-ñëåäñòâåííûõ ñâÿçåé è îáîñòðÿåò ñåðüåçíîñòü ñâÿçàííûõ ñ èíâàçèåé ïðîá-
ëåì (Smith et al., 2007; Ward, Masters, 2007; Walther et al., 2009).

Ãðàíèöû àðåàëîâ ìîãóò ïðåòåðïåâàòü èçìåíåíèÿ ðàçíîãî ðîäà. Â Ñåâåð-
íîì ïîëóøàðèè â îòâåò íà ïîòåïëåíèå ðàñïðîñòðàíåíèå âèäà îáû÷íî ðàñøè-
ðÿåòñÿ ê ñåâåðó, à â ãîðàõ — ââåðõ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî èçìåíåíèå òåìïåðàòóðû
íà 2 °Ñ ýêâèâàëåíòíî èçìåíåíèþ êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé íà 600 êì â øèðîò-
íîì íàïðàâëåíèè è íà 330 ì ïî âåðòèêàëè (Parry, 1989 — öèò. ïî: Harring-
ton et al., 2001). Îäíàêî â ñèëó òåõ èëè èíûõ ïðè÷èí àðåàëû ìîãóò ñìåùàòü-
ñÿ â ðàçíûõ íàïðàâëåíèÿõ. Òàê, íàïðèìåð, äàæå â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè ìî-
ãóò ñìåùàòüñÿ çàïàäíûå è âîñòî÷íûå ãðàíèöû, à þæíàÿ ìîæåò îñòàâàòüñÿ
íåèçìåííîé, ïðîäâèãàòüñÿ ê þãó èëè îòñòóïàòü, ò. å. ôàêòè÷åñêè òîæå ïðî-
äâèãàòüñÿ íà ñåâåð (Parmesan, 2001). Â Þæíîì ïîëóøàðèè ïîòåïëåíèå êëè-
ìàòà äîëæíî âûçûâàòü ïðîäâèæåíèå þæíîé ãðàíèöû àðåàëà ê þãó.

Íàèáîëåå ÷àñòî ñìåùåíèÿ àðåàëîâ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ðåãèñòðèðóþò ó ÷å-
øóåêðûëûõ (Warren, 1992; Mikkola, 1997; Burton, 1998; Parmesan et al.,
1999; Parmesan, 2001; Hill et al., 2002; Sparks et al., 2006; Pöyry et al., 2009)
è ñòðåêîç (Hickling et al., 2005; Dingemanse, Kalkman, 2008), íåðåäêî òàêèå
ñâåäåíèÿ ïðèâîäÿò è äëÿ ïîëóæåñòêîêðûëûõ. Õîòÿ íå âî âñåõ ñëó÷àÿõ èçìå-
íåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ è èíâàçèé ïîòåïëåíèå êëèìàòà ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé
ïðè÷èíîé (Scudder, Foottit, 2006), ÷àñòî èìåííî îíî ïîçâîëÿåò âèäàì çàíÿòü
íîâûå òåððèòîðèè èëè àêâàòîðèè (Musolin, Fujisaki, 2006; Musolin, 2007).
Íåäàâíî íåñêîëüêî þæíî-åâðîïåéñêèõ âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ áûëè çà-
ðåãèñòðèðîâàíû êàê íîâûå íà ñåâåðå Åâðîïû; ñðåäè íèõ Deraeocoris flavili-
nea (Nau, Brooke, 2003), Tuponia brevirostris è Tuponia mixticolor (Barclay,
Nau, 2003), Eurydema ornata, Cymatia rogenhoferi, Sigara iactans è Naucoris
maculatus (B. S. Nau, ëè÷íîå ñîîáùåíèå), Brachycarenus tigrinus (= Rhopalus
tigrinus), Stictopleurus punctatonervosus (Jones, 2004; Flanagan, Coldwell,
2008). Íåêîòîðûå èç ýòèõ âèäîâ ñóìåëè îáîñíîâàòüñÿ â íîâûõ äëÿ ñåáÿ ðåãè-
îíàõ. Ýòî äàëî îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü, ÷òî êëèìàòè÷åñêèé ôàêòîð (âìåñòå ñ ìåæ-
äóíàðîäíîé òîðãîâëåé, â òîì ÷èñëå ðàñòèòåëüíûìè ìàòåðèàëàìè) è ñåðèÿ
òåïëûõ ëåòíèõ ñåçîíîâ è ìÿãêèõ çèì ñûãðàëè îïðåäåëåííóþ ðîëü â ðàñøè-
ðåíèè ê ñåâåðó àðåàëîâ ýòèõ âèäîâ (Nau, 1997; Kirby et al., 2001; Aukema,
2003; Jones, 2004; Flanagan, Coldwell, 2008).

Ðàñøèðåíèå àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ ìîæåò ïðèâåñòè ê îáîãàùåíèþ ëî-
êàëüíîé ôàóíû, îñîáåííî â âûñîêèõ øèðîòàõ. Ïîòåïëåíèå êëèìàòà, âåðîÿò-
íî, óñêîðÿåò ýòîò ïðîöåññ. Òàê, ñ 1987 ïî 1996 ã. äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åí-
íàÿ ôàóíà ïîëóæåñòêîêðûëûõ ãðàôñòâà Áåäôîðäøèð íà ñåâåðî-âîñòîêå Âå-
ëèêîáðèòàíèè ïîïîëíÿëàñü â ñðåäíåì íà 1.5 âèäà â ãîä, íî â îäíîì òîëüêî
1996 ã. ñðàçó 10 íîâûõ, â îñíîâíîì êñåðîôèëüíûõ, âèäîâ áûëî äîáàâëåíî ê
ñïèñêó ôàóíû ãðàôñòâà (Nau, 1997).
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Ñïèñîê ïîëóæåñòêîêðûëûõ Âåëèêîáðèòàíèè çà ïåðèîä 1973—1998 ãã.
óâåëè÷èëñÿ íà 17 âèäîâ íàçåìíûõ è âîäíûõ êëîïîâ èç 5 ñåìåéñòâ, è 15 âè-
äîâ èç 7 ñåìåéñòâ, ðàíåå óæå ðàñïðîñòðàíåííûõ â Âåëèêîáðèòàíèè, çàìåòíî
ðàñøèðèëè ñâîè àðåàëû (Kirby et al., 2001). Ñðåäè ðàçíîîáðàçíûõ ôàêòîðîâ,
êîòîðûå ïîòåíöèàëüíî ìîãëè âûçâàòü ýòè èçìåíåíèÿ â ôàóíå ïîëóæåñòêî-
êðûëûõ, íà ïåðâîå ìåñòî ñòàâÿò èçìåíåíèå êëèìàòà èëè êàê ìèíèìóì íå-
îáû÷íî òåïëûå ïîãîäíûå óñëîâèÿ â óêàçàííûé ïåðèîä (Kirby et al., 2001; So-
uthwood et al., 2003).

Àíàëîãè÷íûå òåíäåíöèè îòìå÷åíû â èçìåíåíèè ôàóíû Íèäåðëàíäîâ. Íå-
ñêîëüêî âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ ôàóíû Þæíîé Åâðîïû áûëè íåäàâíî (ïî-
ñëå 1980 ã.) îòìå÷åíû êàê íîâûå äëÿ ýòîé ñòðàíû, íàïðèìåð Cymatia rogen-
hoferi, Brachyarthrum limitatus, Conostethus venustus, Reuteria marqueti, Co-
riomeris scabricornis, Eurydema ornata è Stagonomus pusillus (Aukema, 1989,
2003; Aukema et al., 2005). Íàöèîíàëüíûé ñïèñîê ôàóíû ïîëóæåñòêîêðû-
ëûõ Íèäåðëàíäîâ óâåëè÷èëñÿ ñ 119 âèäîâ â 1853 ã. äî 610 âèäîâ â 2002 ã. è
629 âèäîâ â 2009 ã. (ðèñ. 1; Aukema, 2003; Aukema et al., 2005; Aukema, Her-
mes, 2009). Åñëè áûñòðûé íà÷àëüíûé ðîñò ñïèñêà âèäîâ ñëåäóåò îòíåñòè íà
ñ÷åò ïåðâè÷íîé èíâåíòàðèçàöèè ôàóíû, òî ïîÿâëåíèå íîâûõ âèäîâ ïðèìåðíî ñ
1980 ã., ñêîðåå âñåãî, ñâÿçàíî ñ àíòðîïîãåííûì âëèÿíèåì è/èëè ïîòåïëåíè-
åì êëèìàòà. Äåòàëüíûé àíàëèç èçìåíåíèÿ ôàóíû çà 1980—2002 ãã. ïîêà-
çàë, ÷òî çà ýòîò ïåðèîä â ñòðàíå áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî 27 íîâûõ âèäîâ. Ïî-
ÿâëåíèå 17 èç íèõ îáúÿñíÿåòñÿ ðàñøèðåíèåì àðåàëîâ áîëåå þæíûõ âèäîâ,
âåðîÿòíåå âñåãî, âûçâàííûì ïîòåïëåíèåì êëèìàòà (ðèñ. 2; Aukema, 2003;
Musolin, 2007). Òàêîå ïðåäïîëîæåíèå ïîäòâåðæäàåòñÿ òåì, ÷òî 70.2 % íàõî-
äîê ýòèõ âèäîâ ïðèõîäèòñÿ íà ñàìûå êîíòèíåíòàëüíûå ïðîâèíöèè ñòðàíû.

Ïîõîæàÿ ñèòóàöèÿ ñêëàäûâàåòñÿ íà òåððèòîðèè Àâñòðèè. Ïðè àíàëèçå
äàííûõ çà 25 ëåò (1982—2006 ãã.) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ôàóíà ïîëóæåñòêî-
êðûëûõ óâåëè÷èëàñü íà 84 âèäà (ðîñò ñïèñêà íà 9.4 % äî 896 âèäîâ), ò. å. â
ñðåäíåì äîáàâëÿëîñü áîëåå 3 âèäîâ â ãîä (Rabitsch, 2008b). Ïðè ýòîì 68 %
âèäîâ íå áûëè âûÿâëåíû ðàíüøå èç-çà òðóäíîñòåé îïðåäåëåíèÿ èëè ñêðûòî-
ãî îáðàçà æèçíè, òîãäà êàê îñòàëüíûå 32 % äåéñòâèòåëüíî ÿâëÿþòñÿ íîâû-
ìè äëÿ ñòðàíû. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî 18 âèäîâ àêêëèìàòèçèðîâàëèñü â Àâñòðèè.
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Ðèñ. 1. Äèíàìèêà îáùåãî êîëè÷åñòâà çàðåãèñòðèðîâàííûõ âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ (Hete-
roptera) â ôàóíå Íèäåðëàíäîâ (ïî: Aukema 2003; Aukema et al., 2005; Musolin, 2007; Aukema,

Hermes, 2009).



Áîëüøèíñòâî èç íèõ (14 âèäîâ) ñóìåëî äîñòèãíóòü Àâñòðèè, áëàãîäàðÿ íû-
íåøíèì áëàãîïðèÿòíûì äëÿ íèõ êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì. Åñòåñòâåííûé
àðåàë ýòèõ âèäîâ — Ñðåäèçåìíîìîðüå, â ñâÿçè ñ ÷åì ïðîöåññ îáîãàùåíèÿ ôàóíû
áûë íàçâàí «ìåäèòåððàíèçàöèåé» («mediterranization») ôàóíû. Ñðåäè ôàê-
òîðîâ, ñïîñîáñòâóþùèõ ýòîìó ïðîöåññó, êðîìå êëèìàòà íàçâàíû èíòðîäóêöèÿ
ðàñòåíèé, òðàíñïîðò è èçìåíåíèÿ ìåñòîîáèòàíèé (Rabitsch, 2008a, 2008b).

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïîêàçàëè, ÷òî â òðåõ åâðîïåéñêèõ ñòðàíàõ ñ îòëà-
æåííîé ñèñòåìîé ìîíèòîðèíãà ñîñòîÿíèÿ ýíòîìîôàóíû ïðîèñõîäÿò ñõîä-
íûå èçìåíåíèÿ â ôàóíå ïîëóæåñòêîêðûëûõ. Íåò îñíîâàíèé äëÿ óâåðåííî-
ñòè â òîì, ÷òî ýòè èçìåíåíèÿ ñâÿçàíû òîëüêî ñ ïîòåïëåíèåì êëèìàòà, îäíàêî
è èñêëþ÷èòü ýòîò ôàêòîð íåëüçÿ: äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî âî âñåõ íàçâàí-
íûõ ñòðàíàõ â ÕÕ â. êëèìàò ïðåòåðïåë ñõîäíûå èçìåíåíèÿ è òåìïåðàòóðà â
ñðåäíåì ïîâûñèëàñü íà 1 °Ñ (Böhm et al., 2001; Hulme et al., 2002; Verbeek,
2003).

Íîâûå íàõîäêè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîãî â òðîïèêàõ, ñóáòðîïèêàõ è
ðåãèîíàõ òåïëîãî êëèìàòà ùèòíèêà Nezara viridula ïåðèîäè÷åñêè ðåãèñòðè-
ðóþò â Åâðîïå (Rabitsch, 2008a), ãäå ýòîò âèä ðàñïðîñòðàíåí â Ãåðìàíèè è
þæíåå (Panizzi et al., 2000). Åùå 50 ëåò íàçàä ñ÷èòàëîñü ìàëîâåðîÿòíûì,
÷òî ýòîò òåïëîëþáèâûé ùèòíèê ñìîæåò îáîñíîâàòüñÿ íà Áðèòàíñêèõ î-âàõ
(Southwood, Leston, 1959), îäíàêî íåñêîëüêî êîëîíèé N. viridula áûëè íàé-
äåíû â ïðèãîðîäå Ëîíäîíà â 2003 ã. (Barclay, 2004; Shardlow, Taylor, 2004)
è êàê ìèíèìóì óñïåøíî ïåðåæèëè çèìó 2003/04 ã. (M. V. L. Barclay, ëè÷-
íîå ñîîáùåíèå). Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî êîëîíèçàöèÿ ñòàëà âîçìîæ-
íîé èç-çà íûíåøíåãî ïîòåïëåíèÿ (Shardlow, Taylor, 2004).

ßðêèì äîêàçàòåëüñòâîì ñìåùåíèÿ ãðàíèöû àðåàëà â îòâåò íà ïîòåïëåíèå
ìîæåò ñëóæèòü ðàññåëåíèå ùèòíèêà Nezara viridula â ßïîíèè. Íà àðõèïå-
ëàãå ðàñïðîñòðàíåíû äâà âèäà ðîäà Nezara: íåçàðà âîñòî÷íàÿ Nezara anten-
nata è íåçàðà çåëåíàÿ N. viridula (Tomokuni et al., 2003). Nezara antennata
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí â ßïîíèè. Åãî àðåàë îõâàòûâàåò îñòðîâà Îêèíàâà,
Êþñþ, Ñèêîêó, Õîíñþ è Õîêêàéäî (Tomokuni et al., 2003; Rider, 2006; Fer-
rari et al., 2010). Nezara viridula èìååò îáøèðíûé è ïîñòîÿííî ðàñøèðÿþ-
ùèéñÿ àðåàë. Ðîäèíîé ýòîãî âèäà ñ÷èòàþò Ýôèîïñêóþ çîîãåîãðàôè÷åñêóþ
îáëàñòü (Hokkanen, 1986; Jones, 1988), îòêóäà îí ïðîíèê ñíà÷àëà â Àçèþ è
ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî — â Åâðîïó è Ñåâåðíóþ è Þæíóþ Àìåðèêó (Kavar
et al., 2006). Ñåé÷àñ îí øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí â òðîïè÷åñêèõ è ñóáòðîïè÷å-
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Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðà èçìåíåíèé ôàóíû ïîëóæåñòêîêðûëûõ (Heteroptera) Íèäåðëàíäîâ â 1980—
2002 ãã. (ïî: Aukema, 2003; Musolin, 2007).

Êðóãîâàÿ äèàãðàììà ïîêàçûâàåò 4 êàòåãîðèè íîâûõ äëÿ ôàóíû ñòðàíû âèäîâ è èõ êîëè÷åñòâî. 1, 2, 3 — ðàñ-
ïðåäåëåíèå 17 åñòåñòâåííî ðàñøèðèâøèõ àðåàë âèäîâ ïî çîíàëüíûì ãðóïïàì ïðîâèíöèé, ãäå îíè áûëè

âïåðâûå çàðåãèñòðèðîâàíû (ñì. äåòàëè â: Aukema, 2003; Musolin, 2007).



ñêèõ ðåãèîíàõ Åâðàçèè, Àôðèêè, Àâñòðàëèè, Ñåâåðíîé è Þæíîé Àìåðèêè
(Todd, 1989; Panizzi et al., 2000; Musolin, 2007; Ferrari et al., 2010). Öåíò-
ðàëüíàÿ ÷àñòü ßïîíèè ëåæèò íà ñåâåðíîé ãðàíèöå àðåàëà N. viridula â Àçèè.
Òàêèì îáðàçîì, N. viridula ðàñïðîñòðàíåí â þæíîé ÷àñòè àðåàëà N. antenna-
ta (Oho, Kiritani, 1960; Yukawa, Kiritani, 1965; Tomokuni et al., 2003).

Â ïðåäåëàõ ñâîèõ àðåàëîâ ýòè âèäû çàíèìàþò ñõîäíûå ýêîëîãè÷åñêèå
íèøè. Â çîíå ïåðåêðûòèÿ àðåàëîâ îíè âñòðå÷àþòñÿ ñîâìåñòíî, â ïðèðîäå íå-
ðåäêî îòìå÷àëè ñïàðèâàíèå ìåæäó ýòèìè äâóìÿ âèäàìè, îäíàêî îòëîæåí-
íûå ÿéöà îêàçûâàëèñü íåîïëîäîòâîðåííûìè (Kiritani et al., 1963; Yukawa
et al., 2007; ñîáñòâåííûå íàáëþäåíèÿ). Èçâåñòíî, ÷òî â çîíå ñèìïàòðè÷åñêî-
ãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ N. viridula íåðåäêî ìîæåò ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ âû-
òåñíèòü N. antennata âñåãî çà íåñêîëüêî ëåò (Sameshima, 1960; Kiritani
et al., 1963; Musolin, 2007; Yukawa et al., 2007; Tougou et al., 2009). Â íåêî-
òîðûõ ñëó÷àÿõ ïðè èçìåíåíèè êîìïëåêñà óñëîâèé N. antennata ñïîñîáåí
âîññòàíîâèòü êàê ñâîþ ÷èñëåííîñòü, òàê è ëîêàëüíîå äîìèíèðîâàíèå â çîíå
ñèìïàòðè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ (Yukawa et al., 2007).

Â 1961—1962 ãã. áûëî ïðîâåäåíî øèðîêîìàñøòàáíîå ïîëåâîå îáñëåäîâà-
íèå â öåíòðàëüíîì ðàéîíå î-âà Õîíñþ, ãäå ðàñïðîñòðàíåíû îáà âèäà. Åãî ðå-
çóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ñåâåðíàÿ ãðàíèöà àðåàëà N. viridula â öåíòðàëüíîé
ßïîíèè ïðîõîäèò ïî ïðåôåêòóðå Âàêàÿìà (ïðèìåðíî 34.1° ñ. ø.; ðèñ. 3, à). Ïðè
ýòîì, N. antennata äîìèíèðóåò â ñåâåðíîé è öåíòðàëüíîé ÷àñòÿõ ïðîâèíöèè
(è âåçäå ñåâåðíåå), à N. viridula çàíèìàåò þã ïðåôåêòóðû è á *îëüøóþ ÷àñòü
ïðèáðåæíîé çîíû. Ïîñêîëüêó çîíà ñèìïàòðè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ýòèõ
äâóõ âèäîâ ñîâïàäàåò ñ èçîòåðìîé +5 °Ñ (ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà ñàìîãî õîëîä-
íîãî ìåñÿöà â ãîäó; îáû÷íî ýòî ÿíâàðü), áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî
ÿíâàðñêàÿ òåìïåðàòóðà ÿâëÿåòñÿ ãëàâíûì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì ñåâåð-
íóþ ãðàíèöó ðàñïðîñòðàíåíèÿ N. viridula â ßïîíèè (Kiritani et al., 1963).

Äðóãîå øèðîêîìàñøòàáíîå ïîëåâîå èññëåäîâàíèå â 2006—2007 ãã. (Tou-
gou et al., 2009) ñòàâèëî öåëüþ îïðåäåëèòü ñîâðåìåííóþ ñåâåðíóþ ãðàíèöó
àðåàëà N. viridula è ïðîàíàëèçèðîâàòü åå äèíàìèêó çà ïðîøåäøèå 45 ëåò íà
îñíîâå ñðàâíåíèÿ ñ ðåçóëüòàòàìè íà÷àëà 60-õ ãîäîâ ÕÕ â. (Kiritani et al.,
1963). Áûëî îáñëåäîâàíî 6 ïðåôåêòóð â öåíòðàëüíîé ßïîíèè. Â òðåõ ñàìûõ
ñåâåðíûõ òî÷êàõ ïðåôåêòóðû Âàêàÿìà â íà÷àëå 1960-õ ãã. áûë çàôèêñèðî-
âàí òîëüêî N. antennata (ðèñ. 3, à). ×åðåç 45 ëåò N. viridula íå òîëüêî óæå
ïðèñóòñòâîâàë, íî è ÷èñëåííî äîìèíèðîâàë â ýòîì ðàéîíå (ðèñ. 3, á). Áîëåå
òîãî, ýòîò âèä áûë îáíàðóæåí åùå â äâóõ òî÷êàõ, ðàñïîëîæåííûõ äàëüøå îò
áåðåãà îêåàíà è áëèæå ê ãîðàì, ò. å. â òðàäèöèîííîì ìåñòîîáèòàíèè áîëåå
õîëîäîóñòîé÷èâîãî N. antennata.

Îáñëåäîâàíèå â ëåæàùåé ê ñåâåðó ïðåôåêòóðå Îñàêà ïîêàçàëî, ÷òî N. viri-
dula óæå äîñòàòî÷íî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí è òàì: âèä áûë çàðåãèñòðèðîâàí
â 11 èç 14 îáñëåäîâàííûõ òî÷åê è äîìèíèðîâàë â 8 èç 10 òî÷åê, ãäå áûëè îò-
ìå÷åíû îáà âèäà. Â òðåõ ðàñïîëîæåííûõ ê ñåâåðó è äàëüøå îò ïîáåðåæüÿ
ïðåôåêòóðàõ (Íàðà, Êèîòî è Ñèãà), íåñìîòðÿ íà èíòåíñèâíûé ïîèñê, â
2006—2007 ãã. áûë îáíàðóæåí òîëüêî N. antennata. È íàêîíåö, â ñàìîé âîñ-
òî÷íîé èç îáñëåäîâàííûõ ïðåôåêòóð (Ìèý) N. viridula áûë íàéäåí òîëüêî â
îäíîé èç 9 òî÷åê, ðàñïîëîæåííîé â 16 êì îò áåðåãà îêåàíà (ðèñ. 3, á).

Ñðàâíåíèå äàííûõ ïîëåâîãî îáñëåäîâàíèÿ 1999—2007 ãã. ñ àíàëîãè÷íû-
ìè äàííûìè 1961—1962 ãã. ïîêàçàëî, ÷òî çà ïîñëåäíèå 45 ëåò ñåâåðíàÿ ãðà-
íèöà àðåàëà N. viridula â öåíòðàëüíîé ßïîíèè çíà÷èòåëüíî ïðîäâèíóëàñü
ê ñåâåðó (ðèñ. 3; Tougou et al., 2009). Â ìåðèäèîíàëüíîì íàïðàâëåíèè ïðî-
äâèæåíèå ãðàíèöû àðåàëà íà ñåâåð äîñòèãëî ïðèìåðíî 85 êì. Òàêèì îáðà-
çîì, ñðåäíÿÿ ñêîðîñòü ïðîäâèæåíèÿ ãðàíèöû àðåàëà ñîñòàâèëà 1.9 êì â ãîä.

×åì ìîãëî áûòü îáóñëîâëåíî ïðîäâèæåíèå ñåâåðíîé ãðàíèöû àðåàëà
N. viridula íà ñåâåð? Îáû÷íî ñðåäè ôàêòîðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ðàñïðîñòðà-
íåíèå íàñåêîìûõ, îñíîâíûìè ñ÷èòàþò êëèìàòè÷åñêèå (â ïåðâóþ î÷åðåäü —
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Ðèñ. 3. Ðàñïðîñòðàíåíèå è îòíîñèòåëüíàÿ âñòðå÷àåìîñòü 2 âèäîâ ùèòíèêîâ ðîäà Nezara â öåíò-
ðàëüíîé ßïîíèè â íà÷àëå 60-õ ãîäîâ XX â. (à) è â 1999—2007 ãã. (á) (ïî: Tougou et al., 2009).

×åðíûå êðóæêè — Nezara viridula, ñâåòëûå êðóæêè — N. antennata (ìàëåíüêèå — 1—50 îñîáåé, áîëüøèå —
áîëåå 50 îñîáåé). Ïóíêòèð — 500 ì íàä óð. ì., ñïëîøíàÿ ëèíèÿ — 1000 ì íàä óð. ì. Öèôðàìè ïîêàçàíû äî-

ïîëíèòåëüíûå òî÷êè ñáîðà (1999—2003 ãã.; ñì. Tougou et al., 2009).



òåìïåðàòóðíûå) óñëîâèÿ, íàëè÷èå ïèùè è äîñòóïíûõ ïîäõîäÿùèõ ìåñòî-
îáèòàíèé (ñòàöèé). Â ñëó÷àå ñ N. viridula íàëè÷èå ïèùè âðÿä ëè ÿâëÿåòñÿ
îãðàíè÷èâàþùèì ôàêòîðîì, ïîñêîëüêó ýòîò âèä, õîòÿ è ïðåäïî÷èòàåò áîáî-
âûå äðóãèì ñåìåéñòâàì ðàñòåíèé, âñå æå ÿâëÿåòñÿ øèðîêèì ïîëèôàãîì, ïè-
òàÿñü êàê íà îäíî-, òàê è íà äâóäîëüíûõ ðàñòåíèÿõ (Oho, Kiritani, 1960;
Todd, 1989; Panizzi et al., 2000). Ñïîñîáíîñòü çàñåëÿòü ðàçíîîáðàçíûå äèêî-
ðàñòóùèå è êóëüòèâèðóåìûå âèäû ðàñòåíèé, à ñëåäîâàòåëüíî, è ðàçíîîáðàç-
íûå ìåñòîîáèòàíèÿ, äåëàåò ìàëîâåðîÿòíîé ñèòóàöèþ, ïðè êîòîðîé àðåàë
âèäà áûë áû îãðàíè÷åí îòñóòñòâèåì ïîäõîäÿùèõ ñòàöèé.

Ñóììà ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð òàêæå â äàííîì ñëó÷àå íå ìîæåò îãðà-
íè÷èâàòü àðåàë ñ ñåâåðà, ïîñêîëüêó äàæå ðÿäîì ñ ñåâåðíîé ãðàíèöåé àðåàëà
(íàïðèìåð, â ïðåôåêòóðàõ Âàêàÿìà è Îñàêà) âèä ðàçâèâàåòñÿ íå â îäíîì,
à â äâóõ èëè äàæå òðåõ ïîêîëåíèÿõ â ãîä (Kiritani et al., 1963; Musolin, Nu-
mata, 2003a, 2003b; Kiritani, 2011). Íåîáû÷íàÿ àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ, ïðè
êîòîðîé âèäû ðàçâèâàëèñü ïîëèâîëüòèííî íà ãðàíèöå ñâîåãî àðåàëà, èçâåñò-
íà äëÿ Orius strigicollis è Eccritotarsus catarinensis (Musolin et al., 2004;
Coetzee et al., 2007), õîòÿ áîëüøèíñòâî ïîòåíöèàëüíî ïîëèâîëüòèííûõ âè-
äîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ è äðóãèõ íàñåêîìûõ ó ñåâåðíîé ãðàíèöû àðåàëà ìî-
íîâîëüòèííû èëè äàæå ñåìèâîëüòèííû (ñì.: Danks, 1987; Saulich, Musolin,
1996).

Îïðåäåëåíèå çèìíåé ñìåðòíîñòè èìàãî N. viridula â 16 ðàçíûõ ìåñòîîáè-
òàíèÿõ íà ïðîòÿæåíèè 6 ñåçîíîâ ïîêàçàëî, ÷òî ñìåðòíîñòü âàðüèðóåò ó ýòîãî
âèäà â øèðîêèõ ïðåäåëàõ, ðàçëè÷íà ó ñàìöîâ è ñàìîê, çàâèñèò îò ìåñò çè-
ìîâêè (âèä ðàñòåíèÿ, íà êîòîðîì ïðîèñõîäèò çèìîâêà), ðàçìåðà è îêðàñêè
èìàãî (Kiritani et al., 1962, 1966). Îäíàêî íàèáîëåå âàæíûì ôàêòîðîì,
âëèÿþùèì íà óñïåøíîñòü çèìîâêè, îêàçàëàñü òåìïåðàòóðà. Òîëüêî 2.5 %
èìàãî ñìîãëè ïåðåæèòü ñóðîâóþ çèìó 1962/63 ã., êîãäà ñðåäíÿÿ òåìïåðàòó-
ðà ÿíâàðÿ áûëà +2.9 °C, à â ìåíåå ñóðîâûå çèìû ñìåðòíîñòü áûëà çíà÷èòåëü-
íî íèæå (35—60 %) (Kiritani et al., 1966; Kiritani, 1971; Musolin, 2007).
Çèìíÿÿ ñìåðòíîñòü îêàçàëàñü îáðàòíî ïðîïîðöèîíàëüíîé ñðåäíåé òåìïåðà-
òóðå ÿíâàðÿ, è ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû íà 1 °C âûçûâàëî ïîâûøåíèå çèìíåé
ñìåðòíîñòè ïðèáëèçèòåëüíî íà 15 %. Äàííûå áîëåå ïîçäíèõ èññëåäîâàíèé,
âûïîëíåííûõ ïî äðóãîé ìåòîäèêå è â áîëåå òåïëûå çèìû, õîðîøî ñîîòâåòñò-
âóþò îïèñàííîé òåíäåíöèè (Musolin, 2007).

Àíàëèç êëèìàòè÷åñêèõ äàííûõ ïðîøëîãî ïîêàçàë, ÷òî óñëîâèÿ çèìîâêè
N. viridula â öåíòðàëüíîé ßïîíèè ñòàëè çíà÷èòåëüíî ìÿã÷å çà ïîñëåäíèå äå-
ñÿòèëåòèÿ. Òàê, ñðåäíåìåñÿ÷íàÿ òåìïåðàòóðà â ÿíâàðå—ôåâðàëå, îòìå÷åí-
íàÿ íà 5 èç 6 áëèæàéøèõ êðóïíûõ ìåòåîñòàíöèé, áûëà íà 1.03—1.91 °Ñ
âûøå â 1998—2007 ãã., ÷åì â 1960—1969 ãã. (Tougou et al., 2009). Ñðåäíåå
êîëè÷åñòâî õîëîäíûõ äíåé (ñ òåìïåðàòóðîé íèæå +5 °Ñ ) â ÿíâàðå—ôåâðàëå,
ïî äàííûì òåõ æå 5 ìåòåîñòàíöèé, çíà÷èìî óìåíüøèëîñü. Ñðåäíèé àáñîëþò-
íûé ãîäè÷íûé ìèíèìóì òåìïåðàòóðû òàêæå âûðîñ, è ðàçíèöà ñîñòàâèëà
1.4—3.0 °Ñ (Tougou et al., 2009).

Ñðàâíåíèå êëèìàòè÷åñêèõ äàííûõ çà 2003—2007 ãã. ñ êàðòîé ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ N. viridula è N. antennata â 2006—2007 ãã. (ñì. ðèñ. 3, á) ïîêàçà-
ëî, ÷òî îòíîñèòåëüíàÿ âñòðå÷àåìîñòü N. viridula áûëà íèæå èëè âèä îòñóòñò-
âîâàë ñåâåðíåå ïàðàëëåëè 34.6° ñ. ø., òàì, ãäå ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà ÿíâàðÿ
áûëà íèæå +5 °Ñ, êîëè÷åñòâî õîëîäíûõ äíåé ïðåâûøàëî 26 è ñðåäíèé àáñî-
ëþòíûé ãîäè÷íûé ìèíèìóì òåìïåðàòóðû áûë íèæå –3.0 °C. Òàêèì îáðàçîì,
îñíîâíûìè ôàêòîðàìè, îïðåäåëÿþùèìè ñåâåðíóþ ãðàíèöó àðåàëà N. viridu-
la, ÿâëÿþòñÿ ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà ÿíâàðÿ è êîëè÷åñòâî õîëîäíûõ äíåé (To-
ugou et al., 2009).

Èòàê, 2 øèðîêîìàñøòàáíûõ ïîëåâûõ îáñëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå â öåíò-
ðàëüíîé ßïîíèè ñ ïðîìåæóòêîì â 45 ëåò, â ñîâîêóïíîñòè ñ äàííûìè ýêîôè-
çèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé N. viridula ïîçâîëèëè íå òîëüêî äîêóìåíòèðî-
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âàòü ïðîäâèæåíèå ê ñåâåðó ñåâåðíîé ãðàíèöû àðåàëà N. viridula â öåíòðàëü-
íîé ßïîíèè, íî è ïðåäëîæèòü îáúÿñíåíèå ïðè÷èí èçìåíåíèÿ àðåàëà ýòîãî
âèäà. Íàáëþäàåìîå â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ïîâûøåíèå ñðåäíèõ òåìïåðà-
òóð çèìíèõ ìåñÿöåâ (â ïåðâóþ î÷åðåäü ïîâûøåíèå ñðåäíåé òåìïåðàòóðû ñà-
ìîãî õîëîäíîãî ìåñÿöà äî êðèòè÷åñêîãî äëÿ N. viridula óðîâíÿ +5 °Ñ) è ñíè-
æåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè õîëîäíîãî ïåðèîäà çíà÷èòåëüíî ñìÿã÷èëè è òà-
êèì îáðàçîì óëó÷øèëè óñëîâèÿ äëÿ çèìîâêè èìàãî N. viridula â ðåãèîíå.
Î÷åâèäíî, ÷òî óñïåøíàÿ çèìîâêà ïîçâîëÿåò âèäó ïðî÷íî îáîñíîâàòüñÿ íà íî-
âîé äëÿ íåãî òåððèòîðèè.

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà ïðèâåäåì ðåçóëüòàòû ñàìîãî îáøèðíîãî èç
âûïîëíåííûõ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èññëåäîâàíèé, â êîòîðîì ðàññìîòðåíà
äèíàìèêà ñåâåðíûõ ãðàíèö àðåàëîâ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà áåñïîçâîíî÷íûõ è
ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, ðàñïðîñòðàíåííûõ â Áðèòàíèè (Hickling et al.,
2006). Èññëåäîâàíèÿ, îõâàòèâøèå íå îòäåëüíûå âèäû, à áîëüøèå òàêñîíî-
ìè÷åñêèå èëè ýêîëîãè÷åñêèå èõ ãðóïïû, ïðåäñòàâëÿþò áîëåå îáúåêòèâíóþ
êàðòèíó, òàê êàê íå îñòàâëÿþò çà ðàìêàìè âèäû ñ íåéòðàëüíîé ðåàêöèåé íà
ïîòåïëåíèå è âèäû, ðåàêöèÿ êîòîðûõ íå ñîîòâåòñòâóåò îæèäàåìîé (Parme-
san, 2006; Thomas, 2010). Â äàííîì ñëó÷àå èç 329 âèäîâ (16 êðóïíûõ òàêñî-
íîâ), ñîîòâåòñòâóþùèõ ñòðîãèì êðèòåðèÿì íàäåæíîñòè äàííûõ, çà 25-ëåò-
íèé ïåðèîä (â ðàçíûõ ãðóïïàõ ñ 1960 ïî 2000 ã.) ó 275 (83.6 %) ñåâåðíûå ãðà-
íèöû àðåàëîâ ñäâèíóëèñü ê ñåâåðó, ó 2 (0.6 %) — îñòàëèñü ñòàáèëüíûìè, è ó
52 âèäîâ (15.8 %) îíè ñäâèíóëèñü ê þãó (ðèñ. 4). Ñðåäíåå äëÿ âñåõ âèäîâ ñìå-
ùåíèå ñåâåðíîé ãðàíèöû àðåàëà ñîñòàâèëî 31—60 êì (ñðåäíèå äëÿ ðàçíûõ
ïîäãðóïï). Ïî ðåçóëüòàòàì ýòîãî æå èññëåäîâàíèÿ, ó 227 âèäîâ (69.0 %) ãðà-
íèöû âûñîòíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïîäíÿëèñü, òîãäà êàê ó 102 âèäîâ (31.0 %)
îíè ïîíèçèëèñü. Ñðåäíåå äëÿ âñåõ âèäîâ ñìåùåíèå â âûñîòíîì íàïðàâëåíèè
ñîñòàâèëî 25 ì (Hickling et al., 2006). Ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìîå ñìåùåíèå
ãðàíèö ê ñåâåðó è ââåðõ áûëî îáíàðóæåíî ó âèäîâ 12 èç 16 êðóïíûõ òàêñî-
íîâ (Hickling et al., 2006).

Îòñòóïëåíèå (âòÿãèâàíèå) ãðàíèö àðåàëà çàôèêñèðîâàòü è äîêàçàòü çíà-
÷èòåëüíî òðóäíåå, ÷åì ïîÿâëåíèå âèäà â íîâûõ ðàéîíàõ ïðè ðàñøèðåíèè
àðåàëà (Thomas et al., 2006). Âåðîÿòíî, îòñòóïëåíèÿ ãðàíèö ïðîèñõîäÿò
ðåæå, ÷åì èõ ðàñøèðåíèå (Parmesan, Yohe, 2003). Òåì íå ìåíåå ñïåöèàëüíîå
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Ðèñ. 4. Ñìåùåíèÿ ñåâåðíûõ ãðàíèö àðåàëîâ â ãðóïïå èç 329 ðàñïðîñòðàíåííûõ â Âåëèêîáðèòà-
íèè âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ ïðèìåðíî çà 25 ëåò (ïî: Hickling et al.,

2006; Thomas, 2010).
Ïî îñè îðäèíàò — äîëÿ âèäîâ.



èññëåäîâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî èç 21 âèäà ÷åøóåêðûëûõ, äëÿ êîòîðûõ áûëè äå-
òàëüíûå äàííûå ïî ðàñïîëîæåíèþ ãðàíèöû ïðè îòñòóïëåíèè àðåàëà, 17
(81 %) â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ äåìîíñòðèðîâàëè îòñòóïëåíèå â øèðîòíîì
èëè âûñîòíîì íàïðàâëåíèÿõ — ÿâëåíèå, ñîïîñòàâèìîå ñî ñìåùåíèåì ïðîòè-
âîïîëîæíûõ ãðàíèö àðåàëîâ (Thomas et al., 2006).

2. Èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè

Êàæåòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî íàñåêîìûå êàê ïîéêèëîòåðìíûå îðãàíèçìû
äîëæíû ðàçâèâàòüñÿ ëó÷øå è áûñòðåå ïðè ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðå è â ðå-
çóëüòàòå ýòîãî èìåòü áîëåå âûñîêóþ ÷èñëåííîñòü ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà.
Îäíàêî ïîñêîëüêó â óñëîâèÿõ óìåðåííîãî êëèìàòà êðàòêîâðåìåííûå êîëå-
áàíèÿ ìåñòíûõ òåìïåðàòóð âñåãäà ñóùåñòâåííû è ÷àñòî ïåðåêðûâàþò óñòîé-
÷èâûé, íî ñëàáûé òðåíä ðîñòà ñðåäíèõ òåìïåðàòóð, íàãëÿäíî ïîêàçàòü âëèÿ-
íèå ïîòåïëåíèÿ íà ÷èñëåííîñòü èëè ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè òîãî èëè èíîãî
âèäà âñåãäà òðóäíî. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå íà ýòîò ñ÷åò ïðàêòè÷åñêè
îòñóòñòâóþò, à ìîäåëè íåìíîãî÷èñëåííû. Òåì íå ìåíåå îäíî èç òàêèõ èñ-
ñëåäîâàíèé, ïðîâåäåííîå â Âåëèêîáðèòàíèè ñ àíàëèçîì äàííûõ çà 1974—
1992 ãã., ïîêàçàëî, ÷òî ÷èñëåííîñòü îáû÷íûõ è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ
âèäîâ áàáî÷åê ïîâûñèëàñü çà ýòîò ïåðèîä, õîòÿ ýòî ìîãëî áûòü îáóñëîâëåíî
íå òîëüêî ïîòåïëåíèåì êëèìàòà, íî è ðÿäîì äðóãèõ ôàêòîðîâ (Pollard et al.,
1995). Áîëåå ïîçäíèé àíàëèç â îñíîâíîì òîãî æå íàáîðà äàííûõ âûÿâèë ÿðêî
âûðàæåííóþ çàâèñèìîñòü êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè (è èõ òðåíäû)
îò ïîãîäíûõ óñëîâèé ó 28 èç 31 âèäà (Roy et al., 2001). Íà îñíîâàíèè ýòèõ ðå-
çóëüòàòîâ áûëà ïîñòðîåíà ìîäåëü, îïèñûâàþùàÿ äèíàìèêó ïîïóëÿöèé ïîä-
âûáîðêè èç 8 âèäîâ â óñëîâèÿõ îäíîãî èç ñöåíàðèåâ ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà â
Âåëèêîáðèòàíèè ê 2080 ã., èç íèõ ïÿòü ïîêàçàëè òðåíä íà ïîâûøåíèå ÷èñ-
ëåííîñòè, îäèí âèä — òðåíä íà ñíèæåíèå ÷èñëåííîñòè, è äâà âèäà — îòñóò-
ñòâèå êàêîãî-ëèáî âûðàæåííîãî òðåíäà. Òàêèì îáðàçîì, äàæå âèäû, ÷èñëåí-
íîñòü êîòîðûõ â âûñîêîé ñòåïåíè çàâèñèò îò ïîãîäíûõ (è êëèìàòè÷åñêèõ)
óñëîâèé, âåðîÿòíî, áóäóò ðåàãèðîâàòü íà äàëüíåéøåå ïîòåïëåíèå êëèìàòà
ïî-ðàçíîìó (Harrington et al., 2001).

Èçó÷åíèå âëèÿíèÿ ïîòåïëåíèÿ íà ÷èñëåííîñòü òëåé ïîêàçàëî, ÷òî á *îëü-
øèå êîëè÷åñòâà ýòèõ ñîñóùèõ íàñåêîìûõ ïîïàäàëè â ëîâóøêè âåñíîé è â íà-
÷àëå ëåòà ïîñëå áîëåå òåïëûõ çèì; ïðàâäà, ýòî êàñàëîñü òîëüêî âèäîâ, çèìó-
þùèõ â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè (Harrington et al., 1990, 1995). Ïðè ýòîì áîëåå
ïîçäíèå ñåçîííûå ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè ó ýòèõ æå âèäîâ
áûëè íèæå ïîñëå áîëåå òåïëûõ çèì, ÷åì ïîñëå áîëåå õîëîäíûõ, ÷òî, âåðîÿò-
íî, ñâÿçàíî ñ ÷èñëåííîñòüþ è àêòèâíîñòüþ åñòåñòâåííûõ âðàãîâ òëåé (Ent-
wistle, Dixon, 1989; Harrington et al., 2001). Ðàçðàáîòàííàÿ ìîäåëü ïðåäñêà-
çûâàåò, ÷òî ê êîíöó XXI â. çíà÷èòåëüíî ñíèçèòñÿ ÷èñëåííîñòü çëàêîâûõ
òëåé íà þãå Âåëèêîáðèòàíèè, è ýòî ïðîèçîéäåò â îñíîâíîì ïîä âëèÿíèåì èç-
ìåíåíèé â ðåæèìå òåìïåðàòóðû âîçäóõà è àòìîñôåðíûõ îñàäêîâ (Newman,
2005).

Ïîëåâîé ýêñïåðèìåíò ñ íåñêîëüêèìè âèäàìè Auchenorrhyncha âûÿâèë
âîçìîæíîñòü ïîâûøåíèÿ èõ ÷èñëåííîñòè ïðè ïîòåïëåíèè, õîòÿ âëèÿíèå
îñàäêîâ è äðóãèõ ôàêòîðîâ òîæå íå èñêëþ÷åíî (Masters et al., 1998). Âîçðîñ-
øóþ ÷èñëåííîñòü èëè ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû â
ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå îòìå÷àëè òàêæå ó àðêòè÷åñêîé òëè Acyrthosiphon
svalbardicum (Strathdee et al., 1993), ïñèëëèäû Strophingia ericae (Miles
et al., 2003) è ïåííèöû Neophilaenus lineatus (Whittaker, Tribe, 1998), à ó
òëè Obtusicauda coweni ÷èñëåííîñòü íå èçìåíÿëàñü (Adler et al., 2007).

Ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå ñîîáùåñòâà õèðîíîìèä ïîêàçàëî, ÷òî
ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû â âîäîåìå âûçâàëî ñíèæåíèå îáùåé ÷èñëåííîñòè
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ýòèõ íàñåêîìûõ; èõ òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå îñòàëîñü ïðåæíèì, íî
íàáîð âèäîâ èçìåíèëñÿ (Tixier et al., 2009).

Â öåëîì, õîòÿ óñëîâèÿ ïîëåâûõ ýêñïåðèìåíòîâ êàæóòñÿ íàèáîëåå ïðè-
áëèæåííûìè ê åñòåñòâåííûì, åñòü îïàñíîñòü ñèñòåìíûõ îøèáîê, êîãäà, íà-
ïðèìåð, èñòî÷íèê òåïëà ïðèâëåêàåò íàñåêîìûõ ñ îêðóæàþùèõ ó÷àñòêîâ, è
ýòî èñêàæàåò ðåçóëüòàò ýêñïåðèìåíòà (Moise, Henry, 2010).

3. Èçìåíåíèÿ ôåíîëîãèè

Èçìåíåíèÿ â ôåíîëîãèè, âåðîÿòíî, ðåãèñòðèðóþòñÿ ÷àùå äðóãèõ ðåàê-
öèé áèîòû íà ïîòåïëåíèå êëèìàòà, îò÷àñòè â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî äàòû ïîñåâà è
ñáîðà óðîæàÿ íà ïðîòÿæåíèè ñòîëåòèé äîêóìåíòèðîâàëèñü â ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííîé ïðàêòèêå, òàê æå êàê ðåãèñòðèðîâàëèñü ôåíîôàçû êëþ÷åâûõ âè-
äîâ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ â áîòàíè÷åñêèõ ñàäàõ è çàïîâåäíèêàõ (Menzel,
2000; Menzel et al., 2006; Parmesan, 2006; Estrella et al., 2007; Ñîêîëîâ,
2010). Ïî íåêîòîðûì âèäàì èìåþòñÿ î÷åíü ïðîäîëæèòåëüíûå ðÿäû íàáëþ-
äåíèé. Òàê, äàòû íà÷àëà öâåòåíèÿ ñàêóðû Prunus jamasakura â Êèîòî (ßïî-
íèÿ) äîêóìåíòèðîâàíû ñ XI â. (Aono, Omoto, 1994), ÷òî ïîçâîëèëî âûÿâèòü
ÿðêî âûðàæåííûé òðåíä áîëåå ðàííåãî íà÷àëà öâåòåíèÿ ñ 50-õ ãîäîâ ÕÕ â.
(Menzel, Dose, 2005).

Ó ìíîãèõ ÷åøóåêðûëûõ ïðîÿâëÿåòñÿ âûñîêèé óðîâåíü êîððåëÿöèè íà÷à-
ëà âåñåííåãî ë¸òà â ïðèðîäå ñ òåìïåðàòóðîé, ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî â
Âåëèêîáðèòàíèè íà ôîíå ïîâûøåíèÿ ñðåäíèõ âåñåííèõ òåìïåðàòóð íà 1.5 °Ñ
çà 1976—1998 ãã. ë¸ò 26 èç 35 âèäîâ ÷åøóåêðûëûõ íà÷èíàëñÿ â áîëåå ðàí-
íèå ñðîêè, ïðè÷åì ýòà çàâèñèìîñòü áûëà ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìîé êàê ìèíè-
ìóì ó 13 âèäîâ (Roy, Sparks, 2000). Íàèáîëåå ÿðêî ýòî ïðîÿâèëîñü ó Antho-
charis cardamines (ñäâèã íà÷àëà ë¸òà íà 17.5 äíÿ) è Vanessa atalanta (ñäâèã
íà 36.3 äíÿ). Àíàëîãè÷íûé òðåíä çàôèêñèðîâàí ó âñåõ 17 ìàññîâûõ âèäîâ
÷åøóåêðûëûõ, âêëþ÷åííûõ â àíàëèç â Èñïàíèè (Stefanescu et al., 2003).
Íà÷àëî ë¸òà 70 % èç 23 âèäîâ áàáî÷åê â öåíòðàëüíîé Êàëèôîðíèè çà 31 ãîä
òàêæå ñäâèíóëîñü â ñðåäíåì íà 24 äíÿ (Forister, Shapiro, 2003). Àíàëèç ïî-
êàçàë, ÷òî êëèìàòè÷åñêèå ôàêòîðû îáúÿñíÿþò 85 % èçìåí÷èâîñòè äàòû íà-
÷àëà ë¸òà ó ýòèõ âèäîâ, è òåïëûå ñóõèå çèìû ñäâèãàþò ë¸ò íà áîëåå ðàííèå
ñðîêè.

Çíà÷èòåëüíûå ôåíîëîãè÷åñêèå ñäâèãè çàôèêñèðîâàíû â 1960—2004 ãã. è
ó ñòðåêîç â Âåëèêîáðèòàíèè. Îíè ñîñòàâèëè â ñðåäíåì 1.51 äíÿ íà äåêàäó
èëè 3.08 äíÿ íà 1 °Ñ ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû (Hassall et al., 2007).

Âëèÿíèå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà ôåíîëîãèþ èññëåäîâàíî äîñòàòî÷íî ïî-
äðîáíî ó òëåé. Áûëà îáíàðóæåíà ÿðêî âûðàæåííàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿ-
öèÿ ìåæäó çèìíèìè òåìïåðàòóðàìè è ïåðâîé ðåãèñòðàöèåé ìíîãèõ âèäîâ
òëåé â ëîâóøêàõ íà òåððèòîðèè Âåëèêîáðèòàíèè (Harrington et al., 1990,
1995). Ïðè ýòîì ñâÿçü ñ âåñåííèìè òåìïåðàòóðàìè íå òàê ÿðêî âûðàæåíà
(Harrington et al., 1990), ÷òî îïðåäåëÿåòñÿ îñîáåííîñòÿìè çèìîâêè ãîëîöèê-
ëè÷åñêèõ è àãîëîöèêëè÷åñêèõ âèäîâ òëåé. Äëÿ Myzus persicae êàæäûé äî-
ïîëíèòåëüíûé ãðàäóñ â ñðåäíåé òåìïåðàòóðå ÿíâàðÿ—ôåâðàëÿ ñäâèãàåò íà-
÷àëî âåñåííèõ ìèãðàöèé ïðèáëèçèòåëüíî íà 2 íåäåëè (Bale et al., 1992; Woi-
wod, Harrington, 1994). Äðóãîå èññëåäîâàíèå âêëþ÷àëî 29 âèäîâ òëåé è íà
îñíîâå ðåçóëüòàòîâ íàáëþäåíèé â Åâðîïå ìîäåëèðîâàëî âëèÿíèå äàëüíåéøå-
ãî ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà ôåíîëîãèþ òëåé. Ðåàêöèè îòäåëüíûõ âèäîâ ñèëü-
íî âàðüèðîâàëè â çàâèñèìîñòè îò èõ æèçíåííûõ öèêëîâ è ðàñòåíèé-õîçÿåâ
(òðàâÿíèñòûõ èëè äðåâåñíûõ). Â öåëîì ìîäåëü ïðåäñêàçûâàåò ñìåùåíèå íà÷àëà
ë¸òà â ñðåäíåì íà 8 äíåé â òå÷åíèå áëèæàéøèõ 50 ëåò (Harrington et al., 2007).

Ñðàâíèòåëüíîå ýêñïåðèìåíòàëüíîå èññëåäîâàíèå 3 âèäîâ ïðÿìîêðûëûõ
âî Âíóòðåííåé Ìîíãîëèè (Êèòàé) ïîêàçàëî, ÷òî õîòÿ èñêóññòâåííîå ïîòåï-
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ëåíèå óñêîðèëî îòðîæäåíèå ëè÷èíîê èç ÿèö, äèàïàóçà íèâåëèðîâàëà ýòîò
ôåíîëîãè÷åñêèé ñäâèã. Êàæäûé èç âêëþ÷åííûõ â èññëåäîâàíèå âèäîâ (Dasy-
hippus barbipes, Oedaleus asiaticus è Chorthippus fallax) èìåë ñâîþ ñåçîííóþ
ïðèóðî÷åííîñòü àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ è ïîêîÿ è ñïåöèôè÷åñêè ðåàãèðîâàë íà
ïîòåïëåíèå (Guo et al., 2009).

Äàííûå ïî ïðåäñòàâèòåëÿì äðóãèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ åäèíè÷íû, ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò áîëüøå íå îá îòñóòñòâèè ðåàêöèè íà ïîòåïëåíèå êëèìàòà, à
î ñëàáîé èçó÷åííîñòè ïðîáëåìû.

Áåçóñëîâíî, ñìåùàþòñÿ íå òîëüêî êàëåíäàðíûå ñðîêè íà÷àëà òåïëîãî ñå-
çîíà, íî è âñå äàëüíåéøåå ëåòíåå ðàçâèòèå. Ïðè ýòîì ôåíîôàçû, ñâÿçàííûå ñ
îêîí÷àíèåì ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ, íàîáîðîò, îáû÷íî îòîäâèãàþòñÿ íà áîëåå
ïîçäíèå ñðîêè, ÷òî â ðåçóëüòàòå ïðèâîäèò ê óäëèíåíèþ ïåðèîäà àêòèâíîãî
ðàçâèòèÿ (ó ðàñòåíèé — ñåçîíà âåãåòàöèè, ó íàñåêîìûõ — ïåðèîäà ë¸òà è àê-
òèâíîñòè: Menzel, 2000; Sparks, Menzel, 2002; Linderholma, 2006; Parmesan,
2006). Êàê è â ñëó÷àÿõ ñ ëþáûìè äðóãèìè èç ðàññìîòðåííûõ ðåàêöèé, òåí-
äåíöèè ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ è â ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèî-
íàõ (Parmesan, 2006). Òàê, âûÿâëåíà çíà÷èìàÿ êîððåëÿöèÿ: ñ óâåëè÷åíèåì
øèðîòû óñèëèâàåòñÿ ñìåùåíèå âåñåííèõ ôåíîôàç íà áîëåå ðàííèå ñðîêè.
Îäíàêî, êàê ïîêàçûâàåò àíàëèç, øèðîòíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ îáúÿñíÿåò òîëüêî
3.5 % ýòèõ èçìåíåíèé (Parmesan, 2007).

Íåëüçÿ èñêëþ÷èòü, ÷òî ôåíîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè íà ïîòåïëåíèå ó îòäåëü-
íûõ âèäîâ íàñåêîìûõ áóäóò îòëè÷àòüñÿ îò òèïè÷íûõ, ÷òî, íàïðèìåð, óæå
èçâåñòíî ó ðàñòåíèé: ýêñïåðèìåíòàëüíîå ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ñäâèãàëî
ôàçó öâåòåíèÿ îäíèõ âèäîâ íà áîëåå ðàííèå ñðîêè, íî ïðè ýòîì çàäåðæèâàëî
åå ó äðóãèõ âèäîâ (Sherry et al., 2007).

Äàííûõ ïî âëèÿíèþ ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà ôåíîëîãèþ ïîëóæåñòêîêðû-
ëûõ êðàéíå ìàëî. Åñòü óêàçàíèå î òîì, ÷òî ñ ïîìîùüþ ñâåòîëîâóøåê óäàëîñü
çàðåãèñòðèðîâàòü áîëåå ðàííèé ë¸ò ùèòíèêîâ Plautia crossota, Glaucias sub-
punctatus è Halyomorpha halys â ßïîíèè, ÷òî ñâÿçûâàþò ñ ïîâûøåíèåì òåì-
ïåðàòóðû ðàííåé âåñíîé (Ohira, 2003; Kiritani, 2006). Îòìå÷åíû èçìåíåíèÿ
ôåíîëîãèè ïîëóæåñòêîêðûëûõ è â Åâðîïå, îäíàêî ýòè äàííûå ïîêà íå îïóá-
ëèêîâàíû (Rabitsch, 2008b, p. 320).

Èçìåíåíèÿ â ôåíîëîãèè óäàëîñü ïîêàçàòü â äâóõ ýêñïåðèìåíòàõ, ìîäåëè-
ðóþùèõ ïîòåïëåíèå êëèìàòà. Òàê, â Åâðîïå â ðàìêàõ ïîëåâîãî ýêñïåðèìåíòà â
ëóãîâîì ñîîáùåñòâå áûëî îáíàðóæåíî óñêîðåíèå ýìáðèîãåíåçà, ëè÷èíî÷íî-
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Ðèñ. 5. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ñàìîê Nezara viridula (ïî: Muso-
lin et al., 2010).

Ïî îñè àáñöèññ — ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà çà ïåðèîä ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ â êàæäîé èç 12 ñåðèé ýêñïåðèìåíòà
â êâàçèïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ è óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàíèÿ ïîòåïëåíèÿ (+2.5 °C). Óðàâíåíèå è ëèíèÿ ðåãðåñ-
ñèè ñîîòâåòñòâóþò ñîâîêóïíîñòè èç âñåõ òî÷åê, çà èñêëþ÷åíèåì 3 ñåðèé, îáúåäèíåííûõ ýëëèïñîì è ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ óñëîâèÿì ñèìóëÿöèè ïîòåïëåíèÿ â ñàìûé æàðêèé ïåðèîä ëåòà (ñì. äåòàëè â: Musolin et al.,

2010).



ãî ðàçâèòèÿ è íà÷àëà ëîêàëüíûõ ìèãðàöèé ó íåêîòîðûõ ïîëóæåñòêîêðûëûõ
â îòâåò íà âîçäåéñòâèå ïîâûøåííûõ òåìïåðàòóð (Roth, Masters, 2000).

Â ïðîâåäåííîé â ßïîíèè ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ ñî ùèòíèêîì Nezara viri-
dula áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîòåïëåíèå íà 2.5 °Ñ íåîäíîçíà÷íî ñêàæåòñÿ íà ñðî-
êàõ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ â ðàçíûå ïåðèîäû ãîäà. Âåñíîé ïîòåïëåíèå çíà÷èìî
ñäâèíåò íà áîëåå ðàííèå ñðîêè ïîñòäèàïàóçíîå ðàçâèòèå è íà÷àëî ðåïðîäóê-
öèè, à â íà÷àëå è â êîíöå ëåòà — óñêîðèò ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå (òàáë. 1; Mu-
solin et al., 2010; Takeda et al., 2010). Îäíàêî â ñåðåäèíå ëåòà — â ñàìûé
æàðêèé ïåðèîä ãîäà — äàæå óìåðåííîå ïîòåïëåíèå ìîæåò îêàçàòü íåãàòèâ-
íûé ýôôåêò, çàäåðæàòü ðàçâèòèå ëè÷èíîê è, òàêèì îáðàçîì, ñêàçàòüñÿ íà
ôåíîëîãèè (ðèñ. 5, òàáë. 1; Musolin et al., 2010). Ñëîæíûå âçàèìîçàâèñèìî-
ñòè äèàïàóçû, çèìíåé îêðàñêè è âûæèâàåìîñòè çèìîé íå ïîòåðÿþò ñâîåé
çíà÷èìîñòè äëÿ N. viridula è äðóãèõ âèäîâ ñî ñõîäíûì îáðàçîì æèçíè è ïðè
äàëüíåéøåì èçìåíåíèè êëèìàòà â óìåðåííîì ïîÿñå, îäíàêî, âåðîÿòíî, íàñå-
êîìûì ïðèäåòñÿ èçìåíÿòü òàêèå ýêî-ôèçèîëîãè÷åñêèå ÷åðòû, êàê âðåìåí-
í *àÿ ïðèóðî÷åííîñòü èíäóêöèè äèàïàóçû è ñâÿçàííûõ ñ ýòèì ôèçèîëîãè÷å-
ñêèõ èçìåíåíèé èëè ïðåäåëû òîëåðàíòíîñòè (Bradshaw, Holzapfel, 2008).

4. Èçìåíåíèÿ âîëüòèíèçìà

Ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî åñëè ïîòåïëåíèå êëèìàòà ïðèâîäèò ê áîëåå
ðàííåìó âîçîáíîâëåíèþ ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ âåñíîé, óñêîðåííîìó ðàçâèòèþ
â òå÷åíèå ëåòà, áîëåå ïîçäíåìó ïðåêðàùåíèþ àêòèâíîñòè îñåíüþ è óõîäó íà
çèìîâêó, òî ïî êðàéíåé ìåðå íåêîòîðûå âèäû ñ ôàêóëüòàòèâíîé äèàïàóçîé è
ïîëèâîëüòèííûì ñåçîííûì öèêëîì ìîãëè áû óâåëè÷èòü êîëè÷åñòâî ïîêîëå-
íèé â ãîäó (Bale et al., 2002). Â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî êàñàåòñÿ âèäîâ, ó êîòîðûõ
â òåïëûå ãîäû ÷àñòü ïîïóëÿöèè îáðàçóåò äîïîëíèòåëüíîå ïîêîëåíèå (òàê íà-
çûâàåìîå íåïîëíîå ïîêîëåíèå). Â òàêîì ñëó÷àå ñóììû ýôôåêòèâíîãî òåïëà
õâàòàåò äëÿ äîïîëíèòåëüíîãî ïîêîëåíèÿ òîëüêî ó íàèáîëåå ðàííèõ è/èëè
áûñòðî ðàçâèâàþùèõñÿ îñîáåé. Ìîíîâîëüòèííûé ñåçîííûé öèêë ó ïîòåíöè-
àëüíî ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ (ò. å. âèäîâ ñ ôàêóëüòàòèâíîé äèàïàóçîé,
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Òàáëèöà 1

Ïîòåíöèàëüíûå ýôôåêòû ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà ôåíîëîãèþ è ïàðàìåòðû
æèçíåííîãî öèêëà Nezara viridula â ðàçíûå ñåçîíû (ïî: Musolin et al., 2010)

Ôåíîëîãèÿ è ïàðàìåòðû
æèçíåííîãî öèêëà

Ñåçîíû ãîäà

âåñíà
íà÷àëî
ëåòà

êîíåö
ëåòà

îñåíü çèìà

Ïîñòäèàïàóçíîå âîññòàíîâëåíèå
àêòèâíîñòè è íà÷àëî ðåïðîäóêöèè

+ (*)

Ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå + + — +
Ôèçè÷åñêîå ñîñòîÿíèå ëè÷èíîê è

èìàãî
+/0 +/0 — +

Ðàçìåð îêðûëÿþùèõñÿ èìàãî 0 0 — +
Ðåïðîäóêòèâíûé âûõîä + +/0 —/0 +
Ñâÿçàííîå ñ äèàïàóçîé èçìåíåíèå

îêðàñêè èìàãî
+/0 + +

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè èìàãî + —/0 — + +
Âûæèâàåìîñòü èìàãî +/0 —/0 — + +

Ïðèìå÷àíèå. Ýôôåêò ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà: + — ïîëîæèòåëüíûé, — — îòðèöàòåëüíûé,
0 — íåéòðàëüíûé, * — çàâèñèò îò äîñòóïíîñòè ïèùè.



âîëüòèíèçì ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé êîòîðûõ îãðàíè÷åí òåìïåðàòóðíûìè
óñëîâèÿìè) ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ýòè âèäû ñìîãóò ïåðèîäè÷åñêè èëè
ïîñòîÿííî äàâàòü âòîðîå ïîêîëåíèå. Òàêîå ðàçâèòèå ñîáûòèé ñìîäåëèðîâà-
íî, íàïðèìåð, äëÿ êîðîåäà-òèïîãðàôà Ips typographus â Ñêàíäèíàâèè. Ñåé-
÷àñ ýòîò âèä â ðåãèîíå ïî÷òè âñåãäà ðàçâèâàåòñÿ òîëüêî â îäíîì ïîêîëåíèè,
íî ïîòåïëåíèå êëèìàòà, êàê ïîêàçûâàþò ðàñ÷åòû, ïðèâåäåò ê çíà÷èòåëüíûì
èçìåíåíèÿì â ôåíîëîãèè è ñåçîííîé äèíàìèêå âèäà. Â ðåçóëüòàòå «ãðàíèöà
áèâîëüòèíèçìà» ó I. typographus ñäâèíåòñÿ ïðèìåðíî íà 600 êì ê ñåâåðó, è
ýòîò âèä â ðåãèîíå áóäåò ïî÷òè âñåãäà ðàçâèâàòüñÿ â äâóõ ïîêîëåíèÿõ
(Jönsson et al., 2007, 2009; Lange et al., 2010).

Ñîãëàñíî ýòîé æå ëîãèêå áûëà ðàçðàáîòàíà ìîäåëü, êîòîðàÿ, îïèðàÿñü íà
ñðåäíèå çíà÷åíèÿ íèæíåãî òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà è òåìïåðàòóðíîé êîí-
ñòàíòû (ñóììû ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð) áîëåå ÷åì 400 âèäîâ íàñåêîìûõ,
êëåùåé è íåìàòîä, ïîçâîëèëà îïðåäåëèòü êîëè÷åñòâî äîïîëíèòåëüíûõ ïîêî-
ëåíèé ó áåñïîçâîíî÷íûõ ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà (Yamamura, Kiritani,
1998; Kiritani, 2006, 2007). Ýòè (âî ìíîãîì óïðîùåííûå) ðàñ÷åòû ïîêàçûâà-
þò, ÷òî ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû íà 1 °Ñ ïîçâîëèò äàòü äîïîëíèòåëüíîå ïîë-
íîå ïîêîëåíèå òîëüêî òðèïñàì, ïåðåïîí÷àòîêðûëûì è êëåùàì, è 2 ïîêîëå-
íèÿ — òëÿì, òîãäà êàê ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ ãðóïï ðàññìîòðåííûõ íàñåêî-
ìûõ è íåìàòîä êîëè÷åñòâî çàâåðøåííûõ ïîêîëåíèé îñòàíåòñÿ ïðåæíèì
(ðèñ. 6). Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû íà 2 °Ñ ïîëíîå äîïîëíèòåëüíîå ïîêî-
ëåíèå áóäóò äàâàòü óæå ÷åøóåêðûëûå, ïîëóæåñòêîêðûëûå, ðàâíîêðûëûå
(çà èñêëþ÷åíèåì òëåé) è íåìàòîäû. Â ñðåäíåì 2 åæåãîäíûõ äîïîëíèòåëüíûõ
ïîêîëåíèÿ áóäóò äàâàòü â ýòèõ óñëîâèÿõ äâóêðûëûå è ïåðåïîí÷àòîêðûëûå,
3 — òðèïñû è êëåùè, è 4 — òëè.

Ïðèìåíåíèå ôîðìóëû, ïðåäëîæåííîé Ê. ßìàìóðîé è Ê. Êèðèòàíè
(Yamamura, Kiritani, 1998) ñ èñïîëüçîâàíèåì òåìïåðàòóðíûõ ïàðàìåòðîâ
ðàçâèòèÿ Nezara viridula èç ðàçíûõ èñòî÷íèêîâ (Kariya, 1961; Nonaka, Na-
gai, 1978; Musolin, Numata, 2003a), ïîêàçàëî, ÷òî ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû
íà 2.0—2.5 °Ñ ìîæåò ïðèâåñòè ê ðàçâèòèþ îäíîé äîïîëíèòåëüíîé ïîëíîé
ãåíåðàöèè N. viridula â öåíòðàëüíîé ßïîíèè (òî÷íåå, 0.97—1.34 äîïîëíè-
òåëüíîé ãåíåðàöèè ïðè èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ äàííûõ; íåîïóáëèêîâàííûå
äàííûå). Îäíàêî ñèòóàöèÿ ñ ýòèì âèäîì, î÷åâèäíî, áîëåå ñëîæíàÿ. Êàê óæå
îòìå÷àëîñü, ïîòåïëåíèå âûçîâåò íå òîëüêî óñêîðåíèå ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ
è ñîçðåâàíèÿ èìàãî âåñíîé è îñåíüþ, íî òàêæå è ïîäàâëåíèå ðàçâèòèÿ è çà-
ìåäëåíèå ñêîðîñòè ðîñòà ëè÷èíîê âî âòîðîé ïîëîâèíå ëåòà (ðèñ. 5, òàáë. 1;
Musolin et al., 2010). Óñêîðÿþùèå ïðîöåññû (ñäâèã íà áîëåå ðàííèå ñðîêè
íà÷àëà ÿéöåêëàäêè ïîñëå çèìîâêè, óñêîðåííîå ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå â íà÷à-
ëå ëåòà è îñåíüþ, óêîðî÷åííûé ïðåîâèïîçèöèîííûé ïåðèîä â íà÷àëå ëåòà)
ìîãóò îáåñïå÷èòü ñäâèã ôåíîëîãè÷åñêèõ ñîáûòèé ïðèìåðíî íà 31 äåíü âïå-
ðåä, îäíàêî îáùàÿ çàäåðæêà èç-çà óãíåòåíèÿ ðàçâèòèÿ âî âòîðîé ïîëîâèíå
ëåòà ìîæåò ñîñòàâèòü ïðèìåðíî 24 äíÿ. Òàêèì îáðàçîì, óñêîðåíèå ðàçâèòèÿ
è óäëèíåíèå ïåðèîäà àêòèâíîñòè N. viridula â îäíèõ ïîêîëåíèÿõ áóäóò ïî÷-
òè ïîëíîñòüþ êîìïåíñèðîâàòüñÿ çàäåðæêàìè èç-çà óãíåòåíèÿ ðàçâèòèÿ â
äðóãèõ ïîêîëåíèÿõ, ÷òî ñäåëàåò ìàëîâåðîÿòíûì ðàçâèòèå äîïîëíèòåëüíîãî
ïîëíîãî ïîêîëåíèÿ â ñåçîíå. Ïðè ýòîì ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî ïîòåïëåíèå ïðî-
èñõîäèò è áóäåò ïðîèñõîäèòü íåðàâíîìåðíî â ðàçíûå ôàçû ñóòî÷íîãî è ñå-
çîííîãî öèêëîâ; îíî, íàïðèìåð, áîëåå âûðàæåíî çèìîé, ÷åì ëåòîì (Kato,
1996; IPPC, 2007b).

Ñìîäåëèðîâàòü ïîäîáíûé ýôôåêò ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà îñíîâå ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî îïðåäåëåííûõ òåìïåðàòóðíûõ íîðì ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ïðî-
ùå, ÷åì îáíàðóæèòü ðåàëüíîå èçìåíåíèå êîëè÷åñòâà ïîêîëåíèé, ðàçâèâàþ-
ùèõñÿ â ñåçîíå. Îäíàêî ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç äàííûõ ïîêàçàë, ÷òî âîëü-
òèíèçì íåêîòîðûõ âèäîâ âñå æå ìåíÿåòñÿ. Òàê, äîïîëíèòåëüíàÿ ïîëíàÿ
ãåíåðàöèÿ â ïîñëåäíèå ãîäû çàôèêñèðîâàíà ó ëèñòîâåðòêè Lobesia botrana â

16



Èñïàíèè (Martín-Vertedor et al., 2010). Êðîìå òîãî, ïî äàííûì äèíàìèêè è
ôåíîëîãèè ë¸òà 263 âèäîâ ÷åøóåêðûëûõ â Öåíòðàëüíîé Åâðîïå ñ ñåðåäèíû
XIX â. ïî íàñòîÿùåå âðåìÿ ÷àñòîòà çàâåðøåíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî ïîêîëåíèÿ
ó çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ âîçðîñëà, à 44 âèäà âîîáùå óâå-
ëè÷èëè êîëè÷åñòâî åæåãîäíûõ ïîêîëåíèé ïîñëå 1980 ã. (Altermatt, 2010).

Ïîäîáíûé ýôôåêò îáíàðóæåí è íà ïðèìåðå ÿïîíñêîé ïîïóëÿöèè èíâà-
çèâíîãî âèäà — àìåðèêàíñêîé áåëîé áàáî÷êè Hyphantria cunea. Â ã. Ôóêóè
(36.04° ñ. ø., 136.13° â. ä.) ýòîò âèä áûë âïåðâûå îáíàðóæåí â 1974 ã. (Naka-
ta, 1996). Äî ïåðâîé ïîëîâèíû 90-õ ãîäîâ ÕÕ â. ñåçîííûé öèêë åãî áûë â
îñíîâíîì áèâîëüòèííûì (Gomi, Takeda, 1996), îäíàêî ïîâòîðíîå èññëåäîâà-
íèå â 2002 ã. ïîêàçàëî, ÷òî ê ýòîìó âðåìåíè ÷àñòü ïîïóëÿöèè ïåðåøëà ê òðè-
âîëüòèííîìó öèêëó (Gomi et al., 2007). Àâòîðû äîêàçàëè, ÷òî èçìåíåíèÿ â
âîëüòèíèçìå ñîïðÿæåíû ñ èçìåíåíèÿìè ïàðàìåòðîâ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðå-
àêöèè (ÔÏÐ) è ïðîèñõîäÿò íà ôîíå ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû âîçäóõà è ñîîò-
âåòñòâåííî àêêóìóëèðóåìîé ñóììû ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð îòíîñèòåëüíî
íèæíåãî òåìïåðàòóðíîãî ïîðîãà ðàçâèòèÿ ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè H. cunea
(Gomi et al., 2007).
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Ðèñ. 6. Âëèÿíèå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà âîëüòèíèçì áåñïîçâîíî÷íûõ (ïî: Yamamura, Kiritani,
1998).

Öèôðû íàä ãðàôèêàìè óêàçûâàþò ðàñ÷åòíîå êîëè÷åñòâî äîïîëíèòåëüíûõ åæåãîäíûõ ïîêîëåíèé, êîòîðîå
ìîãóò èìåòü ïðåäñòàâèòåëè ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ, êëåùåé è íåìàòîä ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà íà 1 (à) è
2 °Ñ (á). Ãðóïïû âðåäèòåëåé ïðîäóêòîâûõ çàïàñîâ ïîêàçàíû îòäåëüíî. Ïî îñè àáñöèññ — ñóììà ýôôåêòèâ-

íûõ òåìïåðàòóð, ãð.-äí.; ïî îñè îðäèíàò — íèæíèé òåìïåðàòóðíûé ïîðîã ðàçâèòèÿ, °Ñ.



5. Èçìåíåíèÿ â ìîðôîëîãèè,
ôèçèîëîãèè è ïîâåäåíèè

Îáñóæäàâøèåñÿ âûøå èçìåíåíèÿ ôåíîëîãèè è âîëüòèíèçìà ïðîèñõîäÿò
(è, âåðîÿòíî, áóäóò ïðîèñõîäèòü ïðè äàëüíåéøåì ïîòåïëåíèè êëèìàòà) íå
òîëüêî èç-çà ñìåùåíèÿ âðåìåíí *ûõ (ñåçîííûõ) ãðàíèö ðàçâèòèÿ, íî è èç-çà
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé, è â ïåðâóþ î÷åðåäü — óñêîðåíèÿ ïðåèìàãèíàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ è ñîçðåâàíèÿ èìàãî ïîä ïðÿìûì âîçäåéñòâèåì òåìïåðàòóðû.
Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû âûçûâàåò íå òîëüêî áîëåå ðàííåå íà÷àëî èëè âî-
çîáíîâëåíèå ðàçâèòèÿ â ñåçîíå, íî è îáóñëîâëèâàåò áîëåå âûñîêèå òåìïû ðî-
ñòà è ðàçâèòèÿ è, âåðîÿòíî, ñêîðîñòè âñåõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ. Îä-
íàêî äîêàçàòü, ÷òî íàñåêîìûå ñåé÷àñ â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ðàçâèâàþòñÿ
áûñòðåå, ÷åì îíè ýòî äåëàëè ðàíüøå, ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíî, â ïåðâóþ î÷åðåäü
èç-çà òîãî, ÷òî ìåæãîäîâûå âàðèàöèè òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé çíà÷èòåëüíî
ïðåâûøàþò è ìàñêèðóþò òðåíä íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû èç-çà ïîòåïëå-
íèÿ êëèìàòà. Íå ïðîùå âûÿâèòü è äðóãèå ôèçèîëîãè÷åñêèå, ìîðôîëîãè÷å-
ñêèå èëè ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè íà ïîòåïëåíèå, õîòÿ î÷åâèäíî, ÷òî âñå îíè
â ðàçíîé ñòåïåíè âûðàæåíû (Helmuth et al., 2005). Ñèòóàöèÿ óñëîæíÿåòñÿ
òåì, ÷òî äàæå ó ïîéêèëîòåðìíûõ îðãàíèçìîâ äèíàìèêà èçìåíåíèÿ òåìïå-
ðàòóðû òåëà íå âñåãäà òåñíî ñêîððåëèðîâàíà ñ äèíàìèêîé òåìïåðàòóðû âîç-
äóõà, íàèáîëåå ÷àñòî àíàëèçèðóåìîãî êëèìàòè÷åñêîãî ïàðàìåòðà (Helmuth
et al., 2010).

Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî âñå îñîáåííîñòè ïîâåäåíèÿ äàþùèõ ïåðè-
îäè÷åñêèå âñïûøêè ìàññîâîãî ðàçìíîæåíèÿ íàñåêîìûõ-âðåäèòåëåé èçìå-
íÿòñÿ ïîä âëèÿíèåì äàëüíåéøåãî ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà, ÷òî ïîâëå÷åò çà ñî-
áîé ñåðüåçíûå ýêîëîãè÷åñêèå è õîçÿéñòâåííûå ïîñëåäñòâèÿ (Logan et al.,
2003). Íåäàâíî ýòî áûëî ïîêàçàíî íà ïðèìåðå èçìåíåíèÿ àðåàëà è äèíàìèêè
÷èñëåííîñòè ïÿäåíèö Operophtera brumata è Epirrita autumnata â Ôåííî-
ñêàíäèè (Jepsen et al., 2008).

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ñóùåñòâóåò ôóíêöèîíàëüíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó
ðàçìåðàìè òåëà è äëèòåëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ æèâîòíûõ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è
òåìïåðàòóðîé — ñ äðóãîé. Â íåñêîëüêèõ èññëåäîâàíèÿõ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
íà ôîíå òåêóùåãî ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà ïðîèñõîäèò óìåíüøåíèå ðàçìåðîâ
òåëà ó æèâîòíûõ, è ýòî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ðåàêöèÿ èìåííî íà ïîâûøåíèå
òåìïåðàòóðû (íàïðèìåð, ó ïòèö: Yom-Tov et al., 2006; Teplitsky et al., 2008).
Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ íàáëþäàåòñÿ îáðàòíàÿ ðåàêöèÿ (Chamaillé-Jammes et al.,
2006; Tryjanowski et al., 2006). Èññëåäîâàíèå 52 ïîïóëÿöèé 22 âèäîâ ïîçâî-
íî÷íûõ ïîêàçàëî, ÷òî òîëüêî ó 6 ïîïóëÿöèé 3 âèäîâ (Mustela erminea, M. vi-
son è M. frenata) åñòü ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûé òðåíä èçìåíåíèÿ ðàçìåðà
òåëà (â 3 ïîïóëÿöèÿõ — óâåëè÷åíèå, â 3 — óìåíüøåíèå ðàçìåðà), ïðè÷åì
äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà (M. erminea), íî â ðàçíûõ ïðèðîäíûõ çîíàõ ðå-
àêöèè ðàçíÿòñÿ (Meiri et al., 2009).

Ðåàêöèè ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ íà ïîòåïëåíèå äîëæíû áûòü âûðà-
æåíû åùå ñèëüíåå â ñèëó á *îëüøåé çàâèñèìîñòè èõ ðîñòà è ðàçâèòèÿ îò òåì-
ïåðàòóðû. Áîëåå 80 % èññëåäîâàíèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ïîâûøåíèå òåìïåðàòó-
ðû âåäåò ê óìåíüøåíèþ ðàçìåðîâ íàñåêîìûõ (Atkinson, 1994). Íåäàâíåå èñ-
ñëåäîâàíèå ìóçåéíûõ ìàòåðèàëîâ ñ þãà ÑØÀ ïðîäåìîíñòðèðîâàëî, ÷òî çà
ïåðèîä ñ 1928 ïî 1988 ã. ñðåäíèé ðàçìåð èìàãî íàñåëÿþùèõ ðó÷üè âîäíûõ
æóêîâ-âåðòÿ÷åê Gyretes sinuatus íå óìåíüøèëñÿ, à, íàîáîðîò, óâåëè÷èëñÿ
íà 8 %, à îòíîøåíèå äëèíû òåëà ê åãî øèðèíå (îòíîñèòåëüíîå óäëèíåíèå)
âîçðîñëî íà 6 %. Îäíàêî ïðîòèâîðå÷èÿ çäåñü íåò, òàê êàê ðàéîí èññëåäîâà-
íèé îòíîñèòñÿ ê òåì íåìíîãèì ðåãèîíàì ïëàíåòû, ãäå íàáëþäàåòñÿ ïîõîëî-
äàíèå, à íå ïîòåïëåíèå. Óâåëè÷åíèå ðàçìåðà è ïðîïîðöèè òåëà æóêîâ ñòàòè-
ñòè÷åñêè çíà÷èìî ñâÿçàíî ñ ïîíèæåíèåì ñðåäíåãîäîâûõ òåìïåðàòóð (Ba-
bin-Fenske et al., 2008).
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Ó àðêòè÷åñêîãî ïàóêà Pardosa glacialis ÿðêî âûðàæåí ïîëîâîé äèìîðôèçì
(ñàìêè êðóïíåå ñàìöîâ). Èññëåäîâàíèå â Ãðåíëàíäèè ïîêàçàëî, ÷òî ñâÿçàííîå ñ
ïîòåïëåíèåì áîëåå ðàííåå òàÿíèå ñíåãà çà 2 ãîäà ðàçâèòèÿ ýòîãî ìåäëåííî
ðàçâèâàþùåãîñÿ âèäà ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ðàçíèöû â ðàçìåðàõ ìåæäó
ïîëàìè, òàê êàê ñàìêè ðàñòóò èíòåíñèâíåå ñàìöîâ (Høye et al., 2009).

Áîëåå ïîçäíèå ñåçîííîå ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû è íàñòóïëåíèå îñåíè ïî-
çâîëÿþò ïîéêèëîòåðìíûì îðãàíèçìàì äîëüøå áûòü àêòèâíûìè. ×òîáû ïîë-
íîñòüþ èñïîëüçîâàòü ýòó ñåçîííóþ âîçìîæíîñòü, íåîáõîäèìî ñîêðàùåíèå
ïîðîãà ÔÏÐ èíäóêöèè äèàïàóçû ó ïîëèâîëüòèííûõ âèäîâ. Ïîäîáíîå èçìå-
íåíèå ðåàêöèè áûëî îáíàðóæåíî, íàïðèìåð, ó àìåðèêàíñêîé áåëîé áàáî÷êè
Hyphantria cunea â ßïîíèè (Gomi et al., 2007). Çíà÷åíèå ïîðîãà ÔÏÐ ó ïîïó-
ëÿöèè ýòîãî âèäà èç ã. Ôóêóè ïðè +25 °Ñ çà 7 ëåò (ñ 1995 ïî 2002 ã.) ïîíèçè-
ëîñü íà 14 ìèí. Ýòî ïðèâåëî ê áîëåå ïîçäíåé èíäóêöèè äèàïàóçû è, êàê óæå
îòìå÷àëîñü, ê èçìåíåíèþ âîëüòèíèçìà ïîïóëÿöèè ñ ïðåèìóùåñòâåííî áè-
âîëüòèíèçìà íà ïðåèìóùåñòâåííî òðèâîëüòèíèçì (Gomi et al., 2007).

Ãëóáîêèé àíàëèç âëèÿíèÿ èçìåíåíèé êëèìàòà íà ïàðàìåòðû ÔÏÐ ïðîâå-
äåí íà ìàòåðèàëàõ, ïîëó÷åííûõ ïðè èçó÷åíèè ñåçîííîãî ðàçâèòèÿ ðàçíûõ
ãåîãðàôè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé êîìàðà Wyeomyia smithii â Ñåâåðíîé Àìåðèêå.
Ôîòîïåðèîäè÷åñêèå ðåàêöèè ó ìíîãèõ ïîïóëÿöèé ýòîãî âèäà î÷åíü òî÷íî
îïðåäåëÿëè ñ 1972 ïî 1996 ã. Ñðàâíåíèå ïîðîãîâ ÔÏÐ îêàçàëîñü âîçìîæíûì
äëÿ 7 ïîïóëÿöèé è ïîêàçàëî, ÷òî âî âñåõ 7 ñëó÷àÿõ çíà÷åíèå ïîðîãîâ, îïðå-
äåëåííûõ â 1996 ã., îêàçàëîñü íèæå, ÷åì â 1972 ã. Ñðåäíÿÿ ðàçíèöà â ïàðàõ
ñîñòàâèëà 14.8 ± 4.4 ìèí (ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìàÿ ðàçíèöà; Bradshaw, Hol-
zapfel, 2001). Êðîìå òîãî, äëÿ êàæäîé ïîïóëÿöèè áûëà îïðåäåëåíà åå øèðî-
òà, ñêîððåêòèðîâàííàÿ íà âûñîòó ìåñòíîñòè (altitude-corrected latitude),
îïðåäåëåíà çàâèñèìîñòü ïîðîãà ÔÏÐ îò ãåîãðàôè÷åñêîé øèðîòû ìåñòîîáè-
òàíèÿ è ïðîâåäåí êîâàðèàöèîííûé àíàëèç. Îí ïîêàçàë, ÷òî ëèíèÿ ãåîãðàôè-
÷åñêîãî òðåíäà áîëåå ïîçäíèõ ïîðîãîâ ÔÏÐ (1996 ã.) èìååò áîëåå îñòðûé
óãîë íàêëîíà, ÷åì ëèíèÿ áîëåå ðàííèõ ïîðîãîâ ÔÏÐ (1972 ã.), ÷òî ñâèäå-
òåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ñäâèã ê áîëåå êîðîòêèì («þæíûì») ïîðîãàì ñî âðåìå-
íåì áûë çíà÷èòåëüíåå â ñåâåðíûõ øèðîòàõ. Ó ïîïóëÿöèè, îáèòàþùåé íà
øèðîòå 50° ñ. ø., êðèòè÷åñêèé ïîðîã ïîíèçèëñÿ ñ 15 ÷ 47 ìèí (â 1972 ã.) äî
15 ÷ 11 ìèí (â 1996 ã.), ÷òî ñîîòâåòñòâóåò 9-äíåâíîé çàäåðæêå â ôîðìèðîâà-
íèè äèàïàóçû îñåíüþ. Íà îñíîâå ýòèõ ýêñïåðèìåíòîâ, âûïîëíåííûõ â èäåí-
òè÷íûõ, ñòðîãî êîíòðîëèðóåìûõ óñëîâèÿõ, ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî íàñëåä-
ñòâåííî çàêðåïëåííûå èçìåíåíèÿ ïàðàìåòðîâ ÔÏÐ ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì
ïîòåïëåíèÿ, è èçìåíåíèÿ òàêîãî ìàñøòàáà ìîãóò ïðîèñõîäèòü î÷åíü áûñòðî
(óæå ÷åðåç 5 ëåò: Bradshaw, Holzapfel, 2001, 2008). Ïðè ýòîì ïîä÷åðêèâàåò-
ñÿ, ÷òî âñå èçâåñòíûå ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â îò-
âåò íà òåêóùåå ïîòåïëåíèå êëèìàòà îòðàæàþò îòáîð, ñâÿçàííûé ñ îïòèìèçà-
öèåé âðåìåíè íàñòóïëåíèÿ òåõ èëè èíûõ ñåçîííûõ ñîáûòèé (ôåíîôàç: âîçîá-
íîâëåíèå àêòèâíîñòè, ñåçîííûé ïîêîé è ò. ï.), è íè â îäíîì ñëó÷àå íå áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ çàòðàãèâàþò òåìïåðàòóðíûå îïòèìó-
ìû, óñòîé÷èâîñòü ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì èëè èíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå ïå-
ðàìåòðû (Bradshaw, Holzapfel, 2008).

Â ñâÿçè ñ ýòèì îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò èçó÷åíèå èçìåíåíèé, ñâÿ-
çàííûõ ñ ñåçîííîñòüþ, íàïðèìåð êîíòðîëåì äèàïàóçû, ñêîðîñòè ðîñòà, ïî-
ëèìîðôèçìà. Îäíàêî ÷òîáû âûÿâèòü ýòè èçìåíåíèÿ íóæíû î÷åíü òî÷íûå èñ-
ñëåäîâàíèÿ è ñðàâíèòåëüíûé ìàòåðèàë çà ïðîøëûå ãîäû. Ïîïûòêà âûÿâèòü
èçìåíåíèÿ â ïàðàìåòðàõ ÔÏÐ èíäóêöèè äèàïàóçû è äåòåðìèíàöèè êðû-
ëîâûõ ôîðì áûëà ïðåäïðèíÿòà â ßïîíèè, ãäå ñðàâíèëè óêàçàííûå ÔÏÐ ó
ïîïóëÿöèè âîäîìåðêè Aquarius paludum èç ã. Êî÷è, îïðåäåëåííûå â 1991 ã.
è ïîâòîðíî ó òîé æå ïîïóëÿöèè â 1999—2002 ãã. (Harada et al., 2005). ×åðåç
äåñÿòèëåòèå, çà êîòîðîå òåìïåðàòóðà â ðåãèîíå ïîñòåïåííî ïîâûñèëàñü ïðè-
áëèçèòåëüíî íà 0.5 °Ñ, ïîðîãè ÔÏÐ ðàçíûõ ïðîöåññîâ ó âîäîìåðîê ñîêðàòè-
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ëèñü ïðèáëèçèòåëüíî íà 30—45 ìèí. Êðîìå òîãî, âåðîÿòíî, áûëà óòðà÷åíà
÷óâñòâèòåëüíîñòü ê ôàêòîðó ïîñòåïåííîãî ñîêðàùåíèÿ ñâåòîâîãî äíÿ, à
èìåííî ýòî ñâîéñòâî ñèëüíî âëèÿëî íà ÔÏÐ èíäóêöèè äèàïàóçû è äåòåðìè-
íàöèè êðûëîâûõ ôîðì â 1991 ã. (ïîðîãè ýòèõ ðåàêöèé âîçðàñòàëè íà 1 ÷; Ha-
rada, Numata, 1993). Â ïîâòîðíîì èññëåäîâàíèè ëè÷èíêè A. paludum íå ðåà-
ãèðîâàëè íà ôàêòîð ïîñòåïåííîñòè èçìåíåíèÿ äëèíû äíÿ, âîçìîæíî èç-çà
òîãî, ÷òî îíè ðîñëè áûñòðåå â áîëåå òåïëûõ óñëîâèÿõ (Harada et al., 2005).
Ïîëó÷åííûå â 1999—2002 ãã. çíà÷åíèÿ ïîðîãîâ ðåàêöèé ñîîòâåòñòâîâàëè áî-
ëåå ïîçäíåé èíäóêöèè äèàïàóçû è áîëüøåé äîëå ïîëíîêðûëûõ îñîáåé, ÷òî
äîëæíî äàâàòü ïðåèìóùåñòâà âî âñåõ òðåõ ïîêîëåíèÿõ âîäîìåðêè ïðè êîëî-
íèçàöèè íîâûõ âîäîåìîâ â ñëó÷àå èõ âûñûõàíèÿ è ïðè ïåðåëåòàõ ê ìåñòàì
çèìîâêè. Àâòîðû íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçûâàþò ïîëó÷åííûå äàííûå ñ ïîòåï-
ëåíèåì êëèìàòà, õîòÿ ïðåäñòàâëåííûå ðåçóëüòàòû âñå æå òðåáóþò äîïîëíè-
òåëüíîé ïðîâåðêè.

Ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè ïîëóæåñòêîêðûëûõ íà ïîòåïëåíèå êëèìàòà
ïîêà òîæå îãðàíè÷åíû ëèøü îäíèì ïðèìåðîì. Â êîíöå 90-õ ãîäîâ ÕÕ â. â
ã. Ìîäåíà è äðóãèõ ãîðîäàõ Èòàëèè áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ëåòîì â ïåðèîäû îñî-
áåííî æàðêîé ïîãîäû èìàãî êëîïà Arocatus melanocephalus ïðîÿâëÿëè íå-
îáû÷íîå ïîâåäåíèå — â ìàññå ñêàïëèâàëèñü â äîìàõ, ÷åãî äî 1998 ã. íå íà-
áëþäàëè (Maistrello et al., 2006). Ýòà òåíäåíöèÿ óñèëèëàñü â íà÷àëå ïåðâîãî
äåñÿòèëåòèÿ XXI â. (ðèñ. 7) íà ôîíå ÿðêî âûðàæåííîãî ïîâûøåíèÿ òåìïåðà-
òóðû â ðåãèîíå íà÷èíàÿ ïðèáëèçèòåëüíî ñ 1980 ã. Òàê, ñðåäíÿÿ ëåòíÿÿ òåì-
ïåðàòóðà â Ìîäåíå â 2003 ã. áûëà +28.6 °Ñ, òîãäà êàê ñðåäíÿÿ ëåòíÿÿ òåìïå-
ðàòóðà çà 1860—2002 ãã. ñîñòàâèëà òîëüêî +23.4 ± 0.9 °Ñ. Ðåçêî óâåëè÷èëîñü
è êîëè÷åñòâî ýêñòðåìàëüíî æàðêèõ äíåé (ñ ñóòî÷íûì ìàêñèìóìîì âûøå
+30.0 °Ñ): â ñðåäíåì ñ 26 äíåé â ãîä çà 1860—2002 ãã. äî 78 äíåé â 2003 ã.
Àíàëèç äàííûõ çà ïåðèîä 1975—2004 ãã. ïîêàçàë, ÷òî ìàññîâîñòü ñêîïëåíèé
A. melanocephalus â äîìàõ áûëà çíà÷èìî è ïîçèòèâíî ñêîððåëèðîâàíà ñî
ñðåäíèìè òåìïåðàòóðàìè êàê çà îòäåëüíûå âåñåííå è ëåòíèå ìåñÿöû, òàê è
çà áîëåå äëèòåëüíûå ïåðèîäû (âåñíà, ëåòî, îñåíü, âåñü ãîä: ðèñ. 7; Maistrello
et al., 2006). Ñåçîííûé öèêë ýòîãî âèäà âêëþ÷àåò ëåòíþþ äèàïàóçó (ýñòèâà-
öèþ). Â ñâÿçè ñ ýòèì âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ýêñòðåìàëüíî æàðêàÿ
ïîãîäà ëåòîì â ïîñëåäíèå íåñêîëüêî ëåò íåáëàãîïðèÿòíà äëÿ ýñòèâàöèè
A. melanocephalus â îáû÷íûõ ìåñòàõ (ïîä ëèñòüÿìè èëè â òðåùèíàõ êîðû
ïëàòàíà) è ñòèìóëèðóåò èìàãî ê ïîèñêó áîëåå ïðîõëàäíûõ ñòàöèé. Â ðåçóëü-
òàòå îíè óñòðåìëÿþòñÿ â ïîñòðîéêè.
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Ðèñ. 7. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ìàññîâîñòü íàøåñòâèé êëîïà Arocatus melanocephalus â ãî-
ðîäñêèå ïîñòðîéêè â ã. Ìîäåíà, Èòàëèÿ (ïî: Maistrello et al., 2006).

Ìàññîâîñòü íàøåñòâèé (= «èíòåíñèâíîñòü èíôåñòàöèé», mean ± SD; n = 45) â 1995—2004 ãã. ïîêàçàíà ãèñ-
òîãðàììîé (îñü ñëåâà). Ïðèâåäåíû òàêæå ñðåäíèå òåìïåðàòóðû ìàÿ (ïóíêòèð) è ëåòà (èþíü—àâãóñò, ñïëîø-

íàÿ ëèíèÿ), îñü ñïðàâà.



Çèìà ÿâëÿåòñÿ êðèòè÷åñêèì ñåçîíîì äëÿ âûæèâàíèÿ ìíîãèõ âèäîâ íàñå-
êîìûõ óìåðåííîãî ïîÿñà (Leather et al., 1993). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî íåìàëîå êîëè-
÷åñòâî âèäîâ, êîòîðûå ñåé÷àñ ðàñøèðÿþò ñâîè àðåàëû, ñìîãëè ñäåëàòü ýòî â
îñíîâíîì èëè èñêëþ÷èòåëüíî áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî çèìû ó ñåâåðíîé ãðàíèöû
àðåàëîâ ñòàëè ìÿã÷å (Crozier, 2004; Tougou et al., 2009). Äîêàçàòåëüñòâîì
ýòîìó, â ÷àñòíîñòè, ñëóæàò è ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ, â êîòîðûõ ìîäåëè-
ðîâàëîñü ïîòåïëåíèå êëèìàòà íà 2.5 °Ñ (Takeda et al., 2010). Îêàçàëîñü, ÷òî â
òàêèõ óñëîâèÿõ âûæèâàåìîñòü èìàãî îáîèõ ïîëîâ êëîïà Nezara viridula ïî-
âûøàåòñÿ êàê çèìîé, òàê è âåñíîé (ðèñ. 8), ïðè ýòîì áîëåå êðóïíûå ñàìêè
èìåëè áîëåå âûñîêèå øàíñû äëÿ óñïåøíîé çèìîâêè (Musolin et al., 2010).
Îäíàêî, ÷òî áîëåå âàæíî, äîïîëíèòåëüíûå 2.5 °Ñ ñèìóëÿöèè ïîòåïëåíèÿ íà
ïðîòÿæåíèè çèìíèõ ìåñÿöåâ çíà÷èìî ïîâûñèëè øàíñû óñïåøíîé çèìîâêè
êàê êðóïíûõ, òàê è ìåëêèõ èìàãî è ïîçâîëèëè ìåëêèì ñàìêàì äîñòè÷ü òîãî
æå óðîâíÿ âûæèâàåìîñòè çèìîé, êîòîðûé äåìîíñòðèðîâàëè êðóïíûå ñàìêè
â êâàçèïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ (Musolin et al., 2010). Ýòî äàåò îñíîâàíèå ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî åñëè ïîòåïëåíèå êëèìàòà ïðîäîëæèòñÿ è â äàëüíåéøåì, òî íå
òîëüêî êðóïíûå, íî è ìåëêèå èìàãî N. viridula áóäóò óñïåøíî çèìîâàòü, ÷òî
ñîçäàñò ïðåäïîñûëêè äëÿ áîëåå ðåçêîãî ðîñòà ÷èñëåííîñòè â íà÷àëå âåãåòà-
öèîííîãî ïåðèîäà. Íåñîìíåííî, ÷òî ýêîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè íàñåêîìûõ âè-
äîñïåöèôè÷íû. Äëÿ îäíèõ âèäîâ ïîâûøåíèå çèìíèõ òåìïåðàòóð ìîæåò
áûòü íåãàòèâíûì (íàïðèìåð, çà ñ÷åò óìåíüøåíèÿ âûñîòû ñíåæíîãî ïîêðîâà
è, ñëåäîâàòåëüíî, åãî çàùèòíîé ðîëè äëÿ çèìóþùèõ â ïîäñòèëêå íàñåêî-
ìûõ: Bale, Hayward, 2010), íî âûÿâëåííàÿ â ýêñïåðèìåíòå ñ N. viridula òåí-
äåíöèÿ, âåðîÿòíî, òèïè÷íà äëÿ ìíîãèõ íàñåêîìûõ.

Â ýòîì æå ýêñïåðèìåíòå ïîêàçàíî, ÷òî ìîäåëèðîâàíèå ïîòåïëåíèÿ îêà-
çûâàëî çíà÷èìîå âëèÿíèå íà ïëîäîâèòîñòü â íà÷àëå ëåòà êàê ó ïåðåçèìîâàâ-
øèõ îñîáåé, òàê è ó ìîëîäûõ èìàãî íîâîãî ïîêîëåíèÿ (Musolin et al., 2010).
Ýòè ñàìêè æèëè è ðàçìíîæàëèñü äîëüøå, ÷åì ñàìêè â êâàçèïðèðîäíûõ
óñëîâèÿõ, ÷òî, âåðîÿòíî, ïðîèñõîäèëî îò÷àñòè áëàãîäàðÿ ñìÿã÷åíèþ òåìïå-
ðàòóðíûõ óñëîâèé çèìîâêè. Õîòÿ ýòà òåíäåíöèÿ íå âñåãäà ïðîÿâëÿåòñÿ äàæå
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Ðèñ. 8. Âëèÿíèå óñëîâèé ñèìóëÿöèè ïîòåïëåíèÿ (+2.5 °Ñ) íà âûæèâàåìîñòü èìàãî ùèòíèêà
Nezara viridula â òå÷åíèå çèìû (à — ñ 1 äåêàáðÿ ïî 1 àïðåëÿ) è âåñíû (á — ñ 1 àïðåëÿ ïî 12 ìàÿ)

â ßïîíèè (ïî: Takeda et al., 2010).
Ñâåòëûå ñòîëáöû — êâàçèïðèðîäíûå óñëîâèÿ, òåìíûå ñòîëáöû — óñëîâèÿ ñèìóëÿöèè ïîòåïëåíèÿ. Ðàç-
ìåð âûáîðêè (n) óêàçàí ïîä ãèñòîãðàììîé. Âåëè÷èíà P òåñòà Ôèøåðà (Fisher’s exact test) ïðèâåäåíà íàä ãèñ-

òîãðàììîé äëÿ êàæäîé ïàðû äàííûõ.



ó îäíîãî âèäà (Takeda et al., 2010), äàííûå ýêñïåðèìåíòîâ ïîäòâåðæäàþò ðà-
íåå âûñêàçàííîå ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïîòåïëåíèå êëèìàòà ìîæåò ñòèìóëè-
ðîâàòü ðàçìíîæåíèå íàñåêîìûõ â íà÷àëå âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà è òàêèì
îáðàçîì óâåëè÷èòü ýêîíîìè÷åñêîå çíà÷åíèå íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ-âðåäèòå-
ëåé (Kiritani, 2007).

6. Èçìåíåíèÿ âî âçàèìîîòíîøåíèÿõ ñ äðóãèìè âèäàìè
è â ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâ

Ðàññìîòðåííûå ïîñëåäñòâèÿ èçìåíåíèÿ êëèìàòà (è â ïåðâóþ î÷åðåäü —
èçìåíåíèÿ â ðàñïðîñòðàíåíèè, ôåíîëîãèè è ôèçèîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèÿõ íà-
ñåêîìûõ), åñòåñòâåííî, áóäóò âèäîñïåöèôè÷íûìè. Îäíàêî ïîñêîëüêó âèäû
ñóùåñòâóþò íå èçîëèðîâàííî, à íàïðàâëåíèå è èíòåíñèâíîñòü ðåàêöèè áó-
äóò ðàçëè÷àòüñÿ ó âèäîâ äàæå â îòâåò íà îäíè è òå æå èçìåíåíèÿ ñðåäû, âî
ìíîãèõ ñëó÷àÿõ áóäóò íàðóøåíû óñòîÿâøèåñÿ âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó âè-
äàìè â ñîîáùåñòâàõ.

Òàê, íåðàâíîìåðíîñòü ñìåùåíèÿ àðåàëîâ ó íàñåêîìûõ è èõ ðàñòåíèé-õî-
çÿåâ ìîæåò ïðèâåñòè ê íàðóøåíèþ òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé, êàê áûëî ïîêàçàíî
íà ïðèìåðå áàáî÷êè-ìîíîôàãà Boloria titania è åå êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ Poly-
gonum bistorta (Schweiger et al., 2008). Ñ ó÷åòîì ðàçíûõ ñöåíàðèåâ èçìåíå-
íèÿ êëèìàòà áûëî ñïðîãíîçèðîâàíî, ÷òî àðåàë B. titania ìîæåò ðàñøèðèòüñÿ
íà 124—258 %, åñëè îäíîâðåìåííî íå áóäåò îãðàíè÷åíî ðàñïðîñòðàíåíèå
êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ, â ïðîòèâíîì æå ñëó÷àå íàñåêîìîå ìîæåò ïîòåðÿòü äî
52—75 % ñâîåãî íûíåøíåãî àðåàëà. Òàêèì îáðàçîì, ïîòåïëåíèå êëèìàòà è
âûçâàííîå èì íåðàâíîìåðíîå èçìåíåíèå àðåàëîâ ôèòîôàãîâ è èõ êîðìîâûõ
ðàñòåíèé ìîãóò íàðóøèòü ñóùåñòâóþùèå òðîôè÷åñêèå ñâÿçè â ýêîñèñòåìàõ
(Schweiger et al., 2008).

Èññëåäîâàíèé, îõâàòûâàþùèõ ðåàêöèè íà ïîòåïëåíèå êëèìàòà íå îäíî-
ãî, à íåñêîëüêèõ âçàèìîäåéñòâóþùèõ âèäîâ èëè öåëîãî ñîîáùåñòâà, î÷åíü
ìàëî. Â îäíîì èç òàêèõ ïðîåêòîâ èçó÷àëè — âìåñòå è â ðàçíûõ êîìáèíàöè-
ÿõ — 3 âèäà äðîçîôèë (Drosophila melanogaster, D. subobscura è D. simulans)
è èõ ïàðàçèòîèäà (Leptopilina boulardi) â ëàáîðàòîðíîì ìèêðîêîñìå, â ðàç-
íûõ ÷àñòÿõ êîòîðîãî òåìïåðàòóðó ïîääåðæèâàëè â ïðåäåëàõ +15…+30 °Ñ.
Âêëþ÷åíèå ïàðàçèòîèäà â ñèñòåìó âëèÿëî íå òîëüêî íà ÷èñëåííîñòü, íî è íà
ðàñïðåäåëåíèå è êîíêóðåíòíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó âèäàìè äðîçî-
ôèë — îíî îòëè÷àëîñü îò òîãî ðàñïðåäåëåíèÿ, êîòîðîå ñêëàäûâàëîñü ïðè îò-
ñóòñòâèè ïàðàçèòîèäà. Ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî ïîòåïëåíèå ìîæåò ïðèâåñòè
ê íåîæèäàííûì èçìåíåíèÿì â ðàñïðîñòðàíåíèè è ÷èñëåííîñòè ðàçíûõ âè-
äîâ íàñåêîìûõ, îñîáåííî åñëè îíè ñâÿçàíû âçàèìîäåéñòâèÿìè è ñïîñîáíû
ìèãðèðîâàòü (disperse). Ñàìè ïî ñåáå äâà ïîñëåäíèõ ôàêòîðà (ìåæâèäîâûå
âçàèìîîòíîøåíèÿ è ñïîñîáíîñòü ìèãðèðîâàòü) ìîãóò âëèÿòü íà ðàñïðîñòðà-
íåíèå è ÷èñëåííîñòü âèäîâ. Ïî íûíåøíèì àðåàëàì òðóäíî ñóäèòü î òîì, êàê
ýòè àðåàëû èçìåíÿòñÿ ïðè ïîòåïëåíèè êëèìàòà. Àâòîðû ïîä÷åðêèâàþò îñî-
áóþ êîìïëåêñíîñòü è ñëîæíîñòü âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó âèäàìè è âàæ-
íîñòü îáðàòíûõ ñâÿçåé (Davis et al., 1998a, 1998b).

Ðàçðàáîòàíà ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü, àïðîêñèìèðóþùàÿ ðÿä ïîïóëÿöè-
îííûõ ïàðàìåòðîâ òëè Sitobion avenae è õèùíîé êîðîâêè Coccinella septem-
punctata, ïî îòäåëüíîñòè è â óñëîâèÿõ, êîãäà ýòè äâà âèäà ñîñóùåñòâóþò
(Skirvin et al., 1997). Áûëè ïðîòåñòèðîâàíû 9 òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìîâ, â
òîì ÷èñëå ñèìóëèðóþùèõ ïîòåïëåíèå. Ìîäåëü ïðåäñêàçûâàåò, ÷òî ïîòåïëå-
íèå âûçîâåò ñíèæåíèå ÷èñëåííîñòè òëåé è â ìåíüøåé ñòåïåíè — êîðîâîê.
Ýôôåêò ïðèñóòñòâèÿ êîðîâîê, ïðîÿâëÿþùèéñÿ â ïîäàâëåíèè ÷èñëåííîñòè
òëåé, äîëæåí íàèáîëåå ÿðêî ïðîÿâèòüñÿ â óñëîâèÿõ áîëåå èíòåíñèâíîãî ïî-
òåïëåíèÿ.
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Â ïîëåâîì ýêñïåðèìåíòå â ÑØÀ èññëåäîâàëè âëèÿíèå ðàçíûõ òåìïåðà-
òóð, ñîñòàâà àòìîñôåðû è êîëè÷åñòâà îñàäêîâ íà ýíòîìîôàóíó çàáðîøåííîãî
ïîëÿ (Villalpando et al., 2009). Èç 3 ôàêòîðîâ íà ñîñòàâ ýíòîìîôàóíû ñèëüíåå
âñåãî âëèÿëà òåìïåðàòóðà. Íàãðåâ çíà÷èìî ïîâûñèë âñòðå÷àåìîñòü òðèïñîâ,
íî óìåíüøèë ðàçíîîáðàçèå è ðàâíîìåðíîñòü ïðåäñòàâëåííûõ ìîðôîâèäîâ
(morphospecies). Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû âñòðå÷àåìîñòü íåáîëüøîãî
êîëè÷åñòâà äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ïîâûñèëàñü, îäíàêî âñòðå÷àåìîñòü äðó-
ãèõ âèäîâ ïîíèçèëàñü. Ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî ïîòåïëåíèå ìîæåò èçìåíèòü
ñòðóêòóðó ñîîáùåñòâ íàñåêîìûõ ïðåèìóùåñòâåííî ÷åðåç âëèÿíèå íà íàèáî-
ëåå ÷óâñòâèòåëüíûå âèäû (Villalpando et al., 2009).

Ñîâåðøåííî äðóãîé ïîäõîä áûë èñïîëüçîâàí â èññëåäîâàíèè, ïðîâåäåí-
íîì â Àâñòðàëèè. Êà÷åñòâåííûé è êîëè÷åñòâåííûé ñîñòàâ ôàóíû ÷ëåíèñòî-
íîãèõ-êîíñîðòîâ àêàöèè Acacia falcata îïðåäåëÿëè âäîëü ïðîòÿæåííîãî øè-
ðîòíîãî ãðàäèåíòà (îò 35° 53´ þ. ø. äî 25° 45´ þ. ø., âñåãî 1150 êì), ïîëàãàÿ,
÷òî ÷èñëåííîñòü (îáèëèå) è áèîìàññà ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ ãðóïï ÷ëåíèñòî-
íîãèõ óâåëè÷èòñÿ ïðè ïðîäâèæåíèè èç çîíû óìåðåííîãî êëèìàòà ê òðîïè-
êàì è ýòî â íåêîòîðîé ñòåïåíè ìîæåò ñîîòâåòñòâîâàòü ïîòåíöèàëüíîé ðåàê-
öèè ñîîáùåñòâà ÷ëåíèñòîíîãèõ íà îæèäàåìîå ïîòåïëåíèå êëèìàòà. Îäíàêî
íèêàêîãî óñòîé÷èâîãî òðåíäà ÷èñëåííîñòè ïî òðîôè÷åñêèì ãðóïïàì îáíàðó-
æåíî íå áûëî. Ñëàáóþ øèðîòíóþ çàâèñèìîñòü äåìîíñòðèðîâàëà áèîìàññà
õèùíèêîâ (ñíèæåíèå îò òðîïèêîâ ê óìåðåííîé çîíå), íî òàêîé ðåàêöèè ïî
äðóãèì ãðóïïàì çàôèêñèðîâàíî íå áûëî. Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïî-
òåíöèàëüíîå ñìåùåíèå êëèìàòè÷åñêèõ çîí, âîçìîæíî, íå âûçîâåò îùóòèìî-
ãî èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ íà óðîâíå òðîôè÷åñêèõ ãðóïï, õîòÿ ñìå-
íó âèäîâîé ñòðóêòóðû âíóòðè ýòèõ ãðóïï, íåñîìíåííî, ñëåäóåò îæèäàòü (An-
drew, Hughes, 2005).

Ìíîæåñòâî èññëåäîâàíèé ïîêàçàëî, ÷òî ïîòåïëåíèå êëèìàòà âûçûâàåò
ñìåùåíèå ôåíîôàç íà áîëåå ðàííèå ñðîêè ó ìíîãèõ, õîòÿ è íå âñåõ âèäîâ æè-
âîòíûõ è ðàñòåíèé (Bale et al., 2002; Parmesan, Yohe, 2003; Root et al., 2003;
Parmesan, 2006, 2007; Harrington et al., 2007; Musolin, 2007). Åñëè ñìå-
ùåíèÿ ôåíîôàç íåðàâíûå, òî ýòî ìîæåò ãðîçèòü ïîòåðåé âðåìåíí *îé ñèíõðî-
íèçàöèè ìåæäó ðàçíûìè âèäàìè è òðîôè÷åñêèìè óðîâíÿìè, ò. å. ìåæäó
ïðåäñòàâèòåëÿìè îäíîãî âèäà, èõ ïèùåâûì ðåñóðñîì è/èëè õèùíèêàìè è
ïàðàçèòàìè. ×òîáû âûæèòü, ïîòðåáèòåëè äîëæíû àäàïòèðîâàòüñÿ ê ôåíîëî-
ãè÷åñêîìó ñäâèãó ïðåäûäóùåãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ (ñâîåãî ïèùåâîãî ðå-
ñóðñà), à íèæíèé òðîôè÷åñêèé óðîâåíü ìîæåò èñïîëüçîâàòü ýòó àñèíõðîí-
íîñòü äëÿ óõîäà îò ïðåññà ñî ñòîðîíû áîëåå âûñîêîãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ
(Visser, Both, 2005; Visser et al., 2006; van Asch, Visser, 2007; Møller et al.,
2008; Both et al., 2009). Ýòà ïðîáëåìà áûëà èññëåäîâàíà íà ïðèìåðå òðîôè÷å-
ñêîé öåïè: äóá (Quercus robur) — ëèñòîãðûçóùèå ÷åøóåêðûëûå (Tortrix viri-
dana è Operophtera brumata) — íàñåêîìîÿäíûå ïòèöû (Cyanistes caeruleus,
Parus major, Parus ater è Ficedula pypoleuca) è õèùíèê (Accipiter nisus). Ôå-
íîëîãè÷åñêèå äàííûå çà 1988—2005 ãã. ïîêàçûâàþò, ÷òî ðàñïóñêàíèå ïî÷åê
äóáà ñìåñòèëîñü íà áîëåå ðàííèå ñðîêè â ñðåäíåì íà 0.17 äíÿ/ãîä (ñòàòèñòè-
÷åñêè íåçíà÷èìî), òîãäà êàê çà ïåðèîä 1985—2005 ãã. ïèê ÷èñëåííîñòè ôèë-
ëîôàãîâ è âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ 4 âèäîâ íàñåêîìîÿäíûõ ïòèö ñäâèíóëñÿ íà
áîëåå ðàííèå ñðîêè â ñðåäíåì íà 0.75 äíÿ/ãîä è 0.36…0.5 äíÿ/ãîä ñîîòâåòñòâåí-
íî. Ñðîêè âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ õèùíèêà íå èçìåíèëèñü çà ïåðèîä 1985—
2004 ãã. (Both et al., 2009). Äàòû ïèêîâ ÷èñëåííîñòè ôèëëîôàãîâ ñêîððåëè-
ðîâàíû ñ äàòàìè ðàñïóñêàíèÿ ïî÷åê äóáà, êàê è äàòû âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ
íàñåêîìîÿäíûõ ïòèö — ñ äàòàìè ïèêà áèîìàññû ãóñåíèö, îäíàêî ðåàêöèè ïî-
òðåáèòåëåé áûëè ñëàáåå ðåàêöèé ïèùè/æåðòâû. Ðåàêöèÿ õèùíèêà òîæå áû-
ëà ñëàáåå ðåàêöèè íàñåêîìîÿäíûõ ïòèö, íî äàòû âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ õèùíè-
êà íå áûëè ñêîððåëèðîâàíû ñ äàòàìè ìàêñèìàëüíîé äîñòóïíîñòè íàñåêîìîÿä-
íûõ ïòèö. Â ðåçóëüòàòå ñèíõðîííîñòü ìåæäó ïîòðåáíîñòüþ è äîñòóïíîñòüþ
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ïèùè óõóäøàåòñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè êàê äëÿ íàñåêîìîÿäíûõ ïòèö, òàê è
äëÿ õèùíèêà. Ïîòåðÿ ñèíõðîííîñòè ìîæåò èëëþñòðèðîâàòü êàê íåñïîñîá-
íîñòü áîëåå âûñîêèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé ïîëíîñòüþ àäàïòèðîâàòüñÿ ê ïî-
òåïëåíèþ êëèìàòà, òàê è ïîïûòêó íàñåêîìîÿäíûõ ïòèö âûéòè èç-ïîä ïðåñ-
ñà õèùíèêîâ. Â áîëåå îáùåì âèäå ýòî èññëåäîâàíèå ïîêàçûâàåò, íàñêîëüêî
ðåàêöèè ñîîáùåñòâà ñëîæíåå ðåàêöèé îòäåëüíûõ âõîäÿùèõ â íåãî âèäîâ.

Èññëåäîâàíèå íèìôàëèäû Euphydryas aurinia è åå ïàðàçèòà — áðàêîíè-
äà Cotesia bignellii â óñëîâèÿõ, ìîäåëèðóþùèõ ïîòåïëåíèå êëèìàòà â Àíã-
ëèè, ïîêàçàëî, ÷òî ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû (â òåñòèðóåìûõ ïðåäåëàõ) çíà-
÷èìî âëèÿåò íà ñðîêè ðàçâèòèÿ õîçÿèíà, íî íå ïàðàçèòà. Îäíàêî ýòîé ðàçíè-
öû â ðåàêöèè áûëî íåäîñòàòî÷íî äëÿ òîãî, ÷òîáû äåñèíõðîíèçèðîâàòü
ðàçâèòèå ïàðàçèòà ñ ðàçâèòèåì åãî õîçÿèíà (Klapwijk et al., 2010).

ÏÎÒÅÏËÅÍÈÅ ÊËÈÌÀÒÀ: ÍÅÃÀÒÈÂÍÛÅ ÏÎÑËÅÄÑÒÂÈß

ÄËß ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìíîãèå âèäû íàñåêîìûõ óìåðåííîãî êëèìàòà ïîëó-
÷àò òå èëè èíûå ïðåèìóùåñòâà îò ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû (Deutsch et al.,
2008). Òåì íå ìåíåå ðÿä ýêñïåðèìåíòîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî ñèòóàöèÿ ìîæåò
áûòü íå òàêîé ïðÿìîëèíåéíîé. Íàïðèìåð, âûðàæåííûå çàäåðæêè ëè÷èíî÷-
íîãî ðàçâèòèÿ Nezara viridula, ìåíüøèé ðàçìåð, îñëàáëåííîå ôèçè÷åñêîå ñî-
ñòîÿíèå îêðûëèâøèõñÿ èìàãî, óêîðî÷åííàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü èõ æèçíè â
æàðêèé ñåçîí (ðèñ. 5, òàáë. 1; Musolin et al., 2010; Takeda et al., 2010) äàþò
îñíîâàíèÿ ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîâûøåííûå òåìïåðàòóðû, äåéñòâèå êîòîðûõ
èñïûòàëè íà ñåáå ëè÷èíêè è ìîëîäûå èìàãî â îäíîì èç ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
ðåæèìîâ, íàõîäÿòñÿ âíå ïðåäåëîâ çîíû òåìïåðàòóðíîãî îïòèìóìà ýòîãî
âèäà, è ïîòåíöèàë óñòîé÷èâîñòè ê òåïëîâîìó øîêó îãðàíè÷åí. Íå èñêëþ÷å-
íî, ÷òî íåáëàãîïðèÿòíûé ýôôåêò ñâÿçàí íå ñòîëüêî ñ ðåçêèì èëè õðîíè÷å-
ñêèì òåìïåðàòóðíûìè ñòðåññàìè, èñïûòûâàåìûìè ëè÷èíêàìè èëè èìàãî
N. viridula, ñêîëüêî ñ ïîäàâëåíèåì æèçíåäåÿòåëüíîñòè ñèìáèîòè÷åñêèõ áàê-
òåðèé, íàñåëÿþùèõ ïèùåâàðèòåëüíûé òðàêò N. viridula, ïîä âîçäåéñòâèåì
ñóòî÷íûõ òåìïåðàòóðíûõ ìàêñèìóìîâ (Musolin et al., 2010). Êàæåòñÿ íåî-
æèäàííûì, ÷òî ñåâåðíûå ïîïóëÿöèè òåïëîëþáèâîãî âèäà ñ øèðîêèì (â òîì
÷èñëå îõâàòûâàþùèì òðîïèêè è ñóáòðîïèêè) àðåàëîì ìîãóò íàõîäèòüñÿ ïîä
óãðîçîé ñòðåññà îò ïîâûøåííûõ òåìïåðàòóð, îäíàêî ïîëó÷åííûå äàííûå ïî-
êàçûâàþò, ÷òî ýòî ìîæåò áûòü òàê. Èíûìè ñëîâàìè, ðåàêöèÿ íà ïîòåïëåíèå
êëèìàòà ìîæåò áûòü íåîæèäàííîé è íåîäíîçíà÷íîé, îñîáåííî â ðåãèîíàõ ñ
æàðêèì ëåòîì. Âåðîÿòíî, âèäû èëè ïîïóëÿöèè èç ðåãèîíîâ õîëîäíîãî èëè
óìåðåííîãî êëèìàòà îáëàäàþò äîñòàòî÷íîé ôåíîòèïè÷åñêîé ïëàñòè÷íî-
ñòüþ, ÷òîáû âûæèòü è óñïåøíî ðàçâèâàòüñÿ â óñëîâèÿõ ïîòåïëåíèÿ, òîãäà
êàê âèäû èëè ïîïóëÿöèè, óæå â íàñòîÿùåå âðåìÿ èñïûòûâàþùèå ñòðåññ îò
âûñîêèõ ñåçîííûõ òåìïåðàòóð â óìåðåííîì êëèìàòå èëè â áîëåå òåïëûõ
êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ, èìåþò î÷åíü îãðàíè÷åííîå «ïðîñòðàíñòâî äëÿ ìàíåâ-
ðà», ïîñêîëüêó èñïûòûâàåìûå èìè òåìïåðàòóðû óæå ñåé÷àñ ìîãóò áûòü
áëèçêèìè ê èõ âåðõíèì òåìïåðàòóðíûì ïîðîãàì. Áåç ðåàêöèè íà ãåíåòè÷å-
ñêîì óðîâíå äàæå óìåðåííîå ïîòåïëåíèå ïîäâåðãíåò ýòè âèäû ñåðüåçíîìó
ôèçèîëîãè÷åñêîìó ñòðåññó (Bale, Hayward, 2010).

Ðàíåå íåãàòèâíîå âëèÿíèå ïîòåïëåíèÿ íà áèîòó áûëî ïîêàçàíî èëè ñìî-
äåëèðîâàíî â íåñêîëüêèõ èññëåäîâàíèÿõ. Òàê, Íüþìàí (Newman, 2005)
ñïðîãíîçèðîâàë, ÷òî ê êîíöó XXI âåêà çíà÷èòåëüíî ñíèçèòñÿ ÷èñëåííîñòü
çëàêîâûõ òëåé íà þãå Âåëèêîáðèòàíèè è ýòî ïðîèçîéäåò â îñíîâíîì ïîä âëè-
ÿíèåì èçìåíåíèé â ðåæèìå òåìïåðàòóðû è àòìîñôåðíûõ îñàäêîâ. Ïîêàçàíî
òàêæå, ÷òî ïîâûøåííûå òåìïåðàòóðû, ñâÿçàííûå ñ èçìåíåíèåì êëèìàòà,
ïðèâîäÿò ê ôèçèîëîãè÷åñêîìó ñòðåññó è ñíèæåíèþ ðåàëèçîâàííîãî ðåïðî-
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äóêòèâíîãî ïîòåíöèàëà ó ëèñòîåäà Chrysomela aeneicollis (Dahlhoff et al.,
2008), ïðîäóêòèâíîñòè ðèñà (Peng et al., 2004), ïîêàçàòåëåé ðîñòà äåðåâüåâ â
çîíå óìåðåííîãî êëèìàòà (Jump et al., 2006) è â òðîïèêàõ (Feeley et al.,
2007). Îæèäàåòñÿ, ÷òî ïîòåïëåíèå êëèìàòà ìîæåò îêàçàòü çàìåòíîå âëèÿíèå
íà ôèòíåññ îòäåëüíûõ âèäîâ èëè ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï, è òàêîå âëèÿíèå áó-
äåò çàêîíîìåðíî ðàçëè÷íûì â ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ øèðîòàõ (Deutsch
et al., 2008). Êàê ïîêàçàíî íà ïðèìåðå N. viridula, âûçâàííîå ïîòåïëåíèåì
óãíåòåíèå ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ìîæåò áûòü íå òîëüêî îïîñðåäîâàííûì (÷å-
ðåç èçìåíåíèÿ â ðåæèìå îñàäêîâ èëè âëèÿíèå íà ðàñòåíèÿ-õîçÿåâà, êàê ýòî
ïðåäïîëàãàëîñü ðàíåå — ñì.: Newman, 2005, Feeley et al., 2007), íî è ïðÿ-
ìûì âîçäåéñòâèåì òåìïåðàòóðû íà íàñåêîìûõ (èëè, âåðîÿòíî, íà ñèñòåìó
íàñåêîìîå—ñèìáèîíòû). Íàñêîëüêî, êàê èìåííî è êàê áûñòðî íàñåêîìûå
ñìîãóò àäàïòèðîâàòüñÿ ê ìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì, îñòàåòñÿ íåÿñíûì.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Íàêîïëåííûå ê íàñòîÿùåìó ìîìåíòó äàííûå î÷åíü ðàçíÿòñÿ ïî ñîäåðæà-
íèþ, íî ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âëèÿíèå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà íà íà-
ñåêîìûõ è áèîòó â öåëîì áóäåò êîìïëåêñíûì è ðàçëè÷àþùèìñÿ â çàâèñèìî-

25

Òàáëèöà 2

Îæèäàåìûå ðåàêöèè íàñåêîìûõ â óñëîâèÿõ äàëüíåéøåãî ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà
(ïî: Musolin, 2007, ñ èçìåíåíèÿìè)

Êàòåãîðèè ðåàêöèé
Ñöåíàðèè ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà

íåçíà÷èòåëüíîå ïîòåïëåíèå (<2 °C) çíà÷èòåëüíîå ïîòåïëåíèå (>2 °C)

Àðåàëû Èçìåíÿòñÿ ó íåêîòîðûõ âè-
äîâ, îñîáåííî ó òåõ, êîòîðûå
ñïîñîáíû ëåòàòü íà äàëüíèå
ðàññòîÿíèÿ èëè ñâÿçàíû ñ
àíòðîïîãåííûìè ìåñòî-
îáèòàíèÿìè ëèáî
äåêîðàòèâíûìè ðàñòåíèÿìè

Èçìåíÿòñÿ ó ìíîãèõ âèäîâ

×èñëåííîñòü Èçìåíèòñÿ ó ïîëèâîëüòèííûõ
âèäîâ ñ ïëàñòè÷íûìè ñåçîí-
íûìè öèêëàìè

Èçìåíèòñÿ â çàâèñèìîñòè îò
ðåàêöèè ñîîáùåñòâà

Ôåíîëîãèÿ Íåçíà÷èòåëüíûé èëè óìåðåí-
íûé ñäâèã ôåíîëîãèè â íà-
÷àëå âåãåòàòèâíîãî ñåçîíà
íà áîëåå ðàííèå ñðîêè

Çíà÷èòåëüíûå ñäâèãè ôåíîëî-
ãèè â íà÷àëå âåãåòàöèîííîãî
ñåçîíà íà áîëåå ðàííèå ñðî-
êè è óìåðåííûå ñäâèãè â
êîíöå ñåçîíà — íà áîëåå
ïîçäíèå ñðîêè

Âîëüòèíèçì Äîïîëíèòåëüíàÿ ãåíåðàöèÿ ó
íåêîòîðûõ ïîëèâîëüòèííûõ
âèäîâ ñ ïëàñòè÷íûìè ñåçîí-
íûìè öèêëàìè

Äîïîëíèòåëüíûå îäíà èëè
áîëüøåå ÷èñëî ãåíåðàöèé ó
íåêîòîðûõ ïîëèâîëüòèííûõ
è ìîíîâîëüòèííûõ âèäîâ ñ
ïëàñòè÷íûìè ñåçîííûìè
öèêëàìè (ñ ôàêóëüòàòèâíîé
äèàïàóçîé)

Ìîðôîëîãèÿ, ôè-
çèîëîãèÿ è ïî-
âåäåíèå

Ñëàáûå èëè íåäèàãíîñöèðóå-
ìûå èçìåíåíèÿ

Çàìåòíûå èçìåíåíèÿ (íàïðè-
ìåð, ïàðàìåòðîâ ôîòîïåðèî-
äè÷åñêîé ðåàêöèè)

Ñòðóêòóðà ñîîá-
ùåñòâà

Íåçíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ Óâåëè÷åíèå îáèëèÿ âèäîâ,
çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ



ñòè êàê îò ñêîðîñòè ïîòåïëåíèÿ, òàê è îò ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ðàç-
íûõ âèäîâ è ðåãèîíîâ, èìè çàñåëÿåìûõ (Walther et al., 2002; Reemer et al.,
2003; Hickling et al., 2006; Deutsch et al., 2008). Äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî âè-
äà èëè ïîïóëÿöèè ðåàêöèè áóäóò ðàçëè÷àòüñÿ ìåæäó ðàçíûìè ïàðàìåòðàìè
è â ðàçíûå ñåçîíû (òàáë. 1 è 2). Òàê, íàïðèìåð, ïîòåïëåíèå ìîæåò îêàçàòü
íåãàòèâíûé ýôôåêò íà ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå â æàðêèé ñåçîí ëåòîì, íî óñêî-
ðèòü ðàçâèòèå îñåíüþ è/èëè îáåñïå÷èòü áîëåå áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ
èìàãî âî âðåìÿ çèìîâêè (òàáë. 1). Âñå ýòî â öåëîì îêàæåò âëèÿíèå íà ïîïó-
ëÿöèîííóþ äèíàìèêó êîíêðåòíûõ âèäîâ è íà âçàèìîîòíîøåíèÿ ñ äðóãèìè
êîìïîíåíòàìè áèîöåíîçà. Ïðè ýòîì íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî íàñåêîìûå áó-
äóò èñïûòûâàòü íà ñåáå âëèÿíèå ïîòåïëåíèÿ êëèìàòà ÷åðåç èçìåíåíèå íå
òîëüêî òåìïåðàòóðû, íî è âñåãî êîìïëåêñà âíåøíèõ óñëîâèé, è èçìåíåíèÿ
ýòè íå áóäóò îäèíàêîâûìè íà ïðîòÿæåíèè âñåõ ñåçîíîâ. Ðàñòåíèÿ-õîçÿåâà,
êîíêóðåíòû, õèùíèêè, ïàðàçèòû è ñèìáèîíòû áóäóò òàê èëè èíà÷å ðåàãèðî-
âàòü íà ñåçîííûå èçìåíåíèÿ ìíîãèõ ôèçè÷åñêèõ è áèîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ
ñðåäû, èíäèâèäóàëüíî è â êîìïëåêñíîì âçàèìîäåéñòâèè. Âñå ýòî äåëàåò
ïðîãíîçèðîâàíèå ïîñëåäñòâèé ïîòåïëåíèÿ èëè ëþáîãî èçìåíåíèÿ âíåøíèõ
óñëîâèé ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíûì è òðóäíî ïðåäñêàçóåìûì.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ôåäåðàëüíîé ïðîãðàììû
ïîääåðæêè âåäóùèõ íàó÷íûõ øêîë (ïðîåêò ÍØ-3332.2010.4), Áëàãîòâîðè-
òåëüíîãî «Ôîíäà Èíåññû» è ãðàíòà 245268 ÝSEFOR (FP7 2007—2013).
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SUMMARY

Climate change (and first of all rising temperature) is currently considered
one of the most serious global challenges facing mankind. Here we review diver-
sity of insect responses to the current climate warming, with particular focus
on true bugs (Heteroptera). Insects as ectotherms are bound to respond to the
temperature change and different species respond differently depending on
their physiological and ecological peculiarities, seasonal cycles, trophic interac-
tions, etc. Insect responses to climate warming can be divided into six categori-
es: changes in (1) ranges, (2) abundance, (3) phenology, (4) voltinism, (5) mor-
phology, physiology, and behavior, and (6) relationships with other species and
changes’ in the structure of communities. It is easier to notice and record chan-
ges in ranges and phenology than other responses. Range shifts have been re-
ported more often in Lepidoptera and Odonata than in other insect orders. We
briefly outline the history and eco-physiological background of the recent range
limit change in the Southern green stink bug Nezara viridula (Heteroptera,
Pentatomidae) in central Japan. Range expansion in individual species can lead
to enrichment of local faunas, especially at high latitudes. Phenological chan-
ges include not only advances in development in spring but also shifts in pheno-
logy later in the season. The phenophases related to the end of the active season
usually shift to the later dates, thus making longer the period of active develop-
ment. This might have both positive and negative consequences for the species
and populations. Similarly to any other responses, the tendencies in phenologi-
cal changes might differ among species and climatic zones. The proven cases of
change in voltinism are rare, but such examples do exist. Application of models
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based on thermal parameters of development suggests that a 2 °Ñ warming will
result in increased number of annual generations in many species from diffe-
rent arthropod taxa (up to three or four additional generations in Thysanopte-
ra, Aphidoidea and Acarina). The warming-mediated changes in physiology,
morphology or behavior are difficult to detect and prove, first of all because of
the absence of reliable data for comparison. Nevertheless, there are examples of
changes in photoperiodic responses of diapause induction and behavioral res-
ponses related to search of shelters for summer diapause (aestivation). Because
individual species do not exist in isolation in the wild and direction, magnitude,
and strength of responses to climate change differ in different species even in
response to the same environmental changes, it is expected that in many cases
the current stable relationships between species will be affected. Thus, inequa-
lity in range shifts in insects and their host plants might lead to disruptions of
trophic interactions close to the species’ range limits. Studies that cover res-
ponses to the climate warming of more than one interrelated species or whole
communities are extremely rare. The loss of synchrony in seasonal development
of community members might indicate inability of the higher trophic levels to
fully adapt to climate warming or an attempt of the lower trophic level to escape
from the pressure of the higher trophic levels. It is generally supposed that
many insect species in the Temperate Climate Zone will benefit in one or anot-
her way from the current climate warming. However, there is some experimen-
tal evidence of an opposite or at least much more complex response and for some
species or populations the influence of the warming might be deleterious. It is
suggested that species or populations from the cold or temperate climate have
enough phenotypic plasticity to survive under the conditions of climate war-
ming, whereas species and populations, which already suffer from the stress
under seasonal temperature extremes in the warmer regions, might have limi-
ted “space for manoeuvre”, because the current temperatures are close to their
upper thermal limits. Without genetic changes, even moderate warming will
put these species or populations under serious physiological stress. The accu-
mulated data suggest that the responses to the climate warming of insects and
biota as a whole will be complex and different depending on the rate of war-
ming, ecological peculiarities of species and regions. Even within one species or
population, different physiological responses will differ in their nature, direc-
tion, and magnitude, particularly, in different seasons. Thus, for example, the
warming might have a negative effect on nymphal development in a hot season,
but accelerate growth and development in a colder season and/or ensure milder
and more favorable conditions for overwintering of adults. All these will affect
population dynamics of particular species and relationships among different
members of ecosystems. We should keep in mind that (1) not only individual but
almost all species of insects will be affected, (2) temperature is not the only
changing component of the climatic system and (3) responses will be different
in different seasons. Host plants, phytophagous insects, their competitors,
symbionts, predators, parasites and pathogens will not only respond individual-
ly to climate changes, but also individual responses will further affect other
responses making reliable prediction extremely complicated. Responses are ex-
pected to (1) be species- or population-specific, (2) concern basically all aspects
of organism/species biology and ecology (individual physiology, population
structure, abundance, local adaptations, phenology, voltinism, and distributi-
on), and (3) have scales ranging from an undetectable cell level to major distri-
bution range shifts or regional extinctions. The scale of insect responses will
depend on the extent and rate of the climate warming. Slight to moderate war-
ming might cause responses only in limited number of species with more flexib-
le life cycles, whereas substantial temperature increase might do so in a greater
number of different species and ecological groups.
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