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В задачах анализа динамики численности лес-
ных насекомых можно выделить два основных
направления. Первое связано с теоретическим
анализом динамики численности лесных насеко-
мых и посвящено выявлению факторов динами-
ки их численности и причин развития вспышек
массового размножения в различных условиях,
закономерностям потребления корма насекомы-
ми, описанию структуры многовидовых сооб-
ществ, анализу причин миграции видов на новые
территории. Второе – практический анализ дина-
мики численности лесных насекомых, сосредото-
ченное на разработке методов мониторинга попу-
ляций вредителей, методов оценок рисков воз-
никновения вспышек, развитии методов борьбы
со вспышками лесных насекомых. Конечно, оба
этих направления в определенной степени пере-
секаются, тем не менее, наблюдается определен-
ное расхождение между этими направлениями.
Повышение уровня теоретических представле-
ний о динамике численности лесных насекомых
и генерация новых методов анализа процессов в
экосистемах фактически привели к созданию но-
вого “языка” теоретического анализа процессов
динамики численности лесных насекомых, недо-
ступного большинству практических специали-
стов лесозащиты просто в силу того, что этому их
не учили в вузах.

В связи с этим я время от времени слышу от ра-
ботников лесозащиты, с тоской взирающих на
очередную непонятную монографию, сетования
на трудность понимания новых подходов к ана-
лизу динамики численности и предложение изло-
жить все как-то попроще, без интегралов. В свою
очередь, теоретики печалятся по поводу отсут-
ствия натурных данных и длинных рядов динами-
ки численности насекомых, что не позволяет ве-
рифицировать предлагаемые модели, превращая
их в упражнения в области математического и
статистического анализа.

И та, и другая точка зрения в определенной
степени справедливы. Да, и модели слишком
сложны (увы, простые модели уже отработаны и
оказались недостаточно эффективными), и на-
турных данных мало. В чем же проблема, кто ви-

новат в создавшейся ситуации? Все трудности
моделирования численности насекомых в экоси-
стеме и их мониторинга можно разделить на си-
стемные и процессные. Системные ограничения
связаны с тем, что в связи с техническими труд-
ностями учетов всех взаимодействующих популя-
ций в изучаемой системе ведутся учеты этих ви-
дов лишь на части их ареала. При этом обычно
нет информации о динамике других компонентов
экосистемы: паразитов и хищников, кормовых
растений, локальных погодных условий. Про-
цессное ограничение возникает вследствие того,
что по техническим и экономическим причинам
наблюдения за популяциями в экосистеме ведут-
ся лишь в короткий интервал времени. В частно-
сти, системные и процессные ограничения при-
водят к тому, что, несмотря на более чем 100-лет-
ние наблюдения за динамикой численности
такого хозяйственно значимого вида, как сибир-
ский шелкопряд (Dendrolimus sibiricus Tschetv.), в
литературе имеется информация только о двух (!)
достаточно длительных рядах динамики его чис-
ленности. При этом системные ограничения вы-
ражаются в том, что даже при известных данных о
популяционной динамике этого вида нет инфор-
мации о динамике численности популяций его
паразитов, физиологическом состоянии кормо-
вых деревьев. Таким образом, более-менее по-
нятно, кто виноват, и остается решить, что делать
в этой ситуации, как преодолеть системные и
процессные ограничения при анализе и модели-
рования динамики численности определенных
видов насекомых в экосистеме.

Поиску и развитию методов анализа процес-
сов динамики численности лесных насекомых и
посвящены работы, включенные в настоящий
выпуск. Приведем краткие характеристики ста-
тей выпуска, в который включено 9 статей иссле-
дователей из Москвы, Санкт-Петербурга, Екате-
ринбурга, Томска, Красноярска, Биробиджана и
Владивостока.

Выпуск открывается обзорной статьей
И.А. Уткиной и В.В. Рубцова, посвященной ана-
лизу взаимоотношений насекомых-филлофагов
и деревьев кормовых пород в лесных сообществах
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в современных условиях, когда происходящие из-
менения климата действуют на все процессы в
природных сообществах. Безусловно, нельзя на-
деется, что авторы в 25 страниц уложили все су-
ществующие знания по динамике взаимоотноше-
ний лесных насекомых с кормовыми растениями
и воздействию климата на популяции насекомых.
Тем не менее, представляется, что обзор будет по-
лезен как для начинающих, так и для уже действу-
ющих исследователей.

К достаточно традиционному прикладному
разделу динамики численности следует отнести
статью А.В. Селиховкина и Ю.И. Гниненко, в ко-
торой проанализированы и обобщены данные по
видовому составу и динамике вспышек размноже-
ния хвое-листогрызущих вредителей, представля-
ющих опасность для древостоев пяти регионов се-
веро-запада европейской части России – Архан-
гельской, Ленинградской и Мурманской областей,
Республики Карелия и Республики Коми.

Статья томских энтомологов С.А. Кривец с со-
авторами посвящена описанию вспышки массо-
вого размножения союзного короеда (Ips amitinus
(Eichh.). Это явление рассматривается в рамках
общей проблемы, возникающей при внедрении
вида-инвайдера в новую для него экологическую
обстановку.

Статья Н.И. Лямцева посвящена анализу важ-
ного экологического процесса – сопряженной
динамике численности непарного шелкопряда
(Lymantria dispar L.) и зеленой дубовой листоверт-
ки (Tortrix viridana L.). При этом сравнительный
анализ данных стационарных наблюдений за по-
пуляциями насекомых выполнен на основе длин-
ного ряда данных 1975–2021 гг., что крайне важно
для надежного прогноза будущего поведения этих
вредителей.

Трудности при проведении учетов численно-
сти лесных насекомых на обширных лесных тер-
риториях заставляют развивать альтернативные
методы учетов, не столь трудоемкие. К их числу
относится феромонный мониторинг, заключаю-
щийся в сопоставлении уловистости феромон-
ных ловушек с данными по динамике численно-
сти. Однако при развитии методов феромонного
мониторинга возникает большое число проблем,
связанных с влиянием внешней среды на молеку-
лы феромонов. Поэтому необходимы специаль-
ные исследования, позволяющие оценить кор-
ректность методов феромонного мониторинга.
Анализу возможностей методов феромонного
мониторинга и посвящена статья В.И. Понома-
рева с соавторами.

Заметим, что развитие методов моделирова-
ния динамики численности лесных насекомых
можно сопоставить с развитием методов анализа
процессов в других научных областях. И не слу-
чайно в “Журнале общей биологии” были одно-

временно опубликованы две наших статьи (№ 5,
2020). Первая посвящена моделированию дина-
мики числа больных коронавирусом в разных
странах, во второй тот же подход и тот же матема-
тический аппарат использовались для моделиро-
вания вспышек массового размножения лесных
насекомых. Сходство моделей указывает на си-
стемную близость процессов в разных областях и
стимулирует использование методов других наук
(прежде всего современной физики) при изучении
экологических процессов в лесных экосистемах.

Развитию такого сопряженного подхода к ана-
лизу процессов в лесной энтомологии посвящена
статья А.В. Ковалева и П.Е. Цикаловой, в кото-
рой методы анализа интегральных уравнений,
широко используемые в современной теоретиче-
ской физике, использованы для решения важ-
нейшей экологической задачи: оценке устойчи-
вости насаждений к нападению насекомых-вре-
дителей и выявлению с помощью дистанционных
методов на гигантских таежных территориях зон,
где в ближайшем будущем возможно развитие
вспышек массового размножения. Развитие этого
подхода сулит в будущем создание эффективного
метода оценки рисков развития вспышек на тер-
ритории, что позволит существенно уменьшить
зоны, в пределах которых нужно будет проводить
наземный мониторинг.

Статья О.В. Тарасовой и П.А. Красноперовой
посвящена анализу процессов долгосрочной ди-
намики численности насекомых-филлофагов.
В ней использованы уникальные данные много-
летних учетов пяти видов насекомых-филлофа-
гов в различных ландшафтных структурах Крас-
нотуранского соснового бора (юг Красноярско-
го края). Для описания динамики численности
филлофагов использована авторегрессионная
модель, связывающая текущее значение сум-
марной плотности насекомых в отдельной ланд-
шафтной структуре с численностями насекомых
в предыдущие сезоны. Для оценки устойчивости
динамики численности авторы используют ме-
тоды, хорошо известные в теории автоматиче-
ского регулирования, но, насколько мне извест-
но, ранее не использованные в теории динамики
численности лесных насекомых. Исходя из
предложенной модели, авторы делают вывод о
слабом влиянии погоды на динамику численно-
сти филлофагов. В работе предложен расчетный
метод оценки миграции насекомых в пределах
изученного соснового массива.

Важным разделом динамики численности как
с теоретической точки зрения, так и с точки зре-
ния практики лесозащиты является анализ про-
странственной динамики очагов массового раз-
множения вредителей. И статья В.Г. Суховоль-
ского с соавторами посвящена обсуждению
возможностей описания динамики развития оча-
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гов массового размножения лесных насекомых на
разных пространственных масштабах. Свойства
очагов массового размножения лесных насеко-
мых рассмотрены на микропространственном
масштабе, где анализируются модели распределе-
ния особей по кормовым объектам в границах ло-
кальной территории или насаждения, и на макро-
пространственном масштабе, где рассмотрены
показатели изъятия фотосинтезирующего аппа-
рата (листьев или хвои) по всей территории очага,
включая первичные, вторичные и миграционные
очаги. И в этой работе, как и в предыдущей, для
анализа были использованы методы современной
физики: теория фазовых переходов второго рода
и понятие фрактальной размерности.

Наконец, статью Г.П. Неверовой и Е.Я. Фри-
смана можно отнести именно к тому направле-
нию, от которого “шарахаются” специалисты –
практики лесозащиты: к теоретическому анализу
и моделированию отдельного вида лесных вреди-
телей. В экологии известны данные, которые слу-
жат опорными для развития экологической тео-
рии и неоднократно рассматривались и анализи-
ровались различными исследователями. Первый
и хорошо известный пример такого рода – много-
летние наблюдения за численностью популяций
зайцев и рысей на побережье Гудзонова залива в
Канаде. Большое число работ по этим данным
позволило оценить возможности и подходы к мо-
делированию динамики численности популяций.
В лесной энтомологии к подобным “ключевым”
данным можно отнести ряды динамики числен-
ности серой лиственничной листовертки (Zeira-

phera griseana Hübner) в Альпах. Представленная
работа посвящена теоретическому анализу дина-
мики этих рядов. Авторы показывают, что предло-
женная ими модель корректна и хорошо согласу-
ется с данными учетов. Конечно, можно согла-
ситься с мнением, что эта работа, наверное,
несколько выбивается из стиля журнала “Лесове-
дение” и будет трудна для понимания большин-
ством его читателей, но мне представляется, что
нужно расширять тематику журнала, все же не-
сколько старомодного (в частности, при сопостав-
лении с его американским двойником – журналом
“Forest Science”) по тематике публикуемых работ.

В целом можно сказать, что в подготовленном
выпуске представлена как география исследова-
телей, так и основные направления исследований
в области динамики численности лесных насеко-
мых, ее моделирования и мониторинга опасных
видов лесных вредителей. Представляется, что
вошедшие в него работы в их дальнейшем разви-
тии позволяют в определенной мере как решить
проблемы защиты российских лесов от нападе-
ний вредителей, так и продвинуться в понимании
экологических механизмов функционирования
популяций лесных насекомых.

Ответственный за выпуск, д. б. н.,
проф. В.Г. Суховольский

Институт леса им. В.Н. Сукачева СО РАН,
Красноярск, Академгородок.

soukhovolsky@yandex.ru
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Обобщены и проанализированы данные по видовому составу и динамике вспышек размножения
хвое- и листогрызущих вредителей, представляющих опасность для древостоев Архангельской, Ле-
нинградской и Мурманской областей, Республик Карелии и Коми. Показано существенное сниже-
ние частоты вспышек размножения отдельных видов хвое- и листогрызущих вредителей, что соот-
ветствует тенденциям для некоторых других регионов. У неоднократно дававших вспышки массо-
вого размножения в этих районах сосновой пяденицы (Bupalus piniaria (L.)), сосновой совки
(Pannolis flammea), лунки серебристой (Phalera bucephala (L.)), античной (Orgyia antiqua (L.)) и иво-
вой (Leucoma salicis (L.)) волнянок значимого увеличения плотности популяций не наблюдалось
25 и более лет. Увеличение вспышечной активности и расширение ареала вредоносности к северу
вероятно для зимней пяденицы (Operophtera brumata (L.)) и ларенции осенней (Epirrita autumnata).
Потенциальную опасность представляют серая лиственничная листовертка (Zeiraphera griseana) и
еловый пилильщик (Gilpinia hercynia). У этих видов отмечена только одна, но чрезвычайно обшир-
ная вспышка размножения. Рыжий сосновый пилильщик (Neodiprion sertifer Geoffr.) и, возможно,
обыкновенный сосновый пилильщик (Diprion pini (L.)) будут и в дальнейшем играть существенную
роль как вредители молодняков. Динамика их вспышек, по-видимому, определяется климатиче-
скими изменениями и в неменьшей степени –наличием больших площадей возобновления хвой-
ных. Вероятно увеличение амплитуды колебаний плотности популяций вредителей городских на-
саждений, в особенности молей-пестрянок (Phyllonorycter isskii, Ph. populifoliella и Ph. apparella ), для
которых потепление климата – принципиально важный фактор. 
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Значение вспышек массового размножения
хвое- и листогрызущих вредителей хорошо из-
вестно (Римский-Корсаков и др., 1949; Рожков,
1965; Варли и др., 1978; Бэрриман, 1990). Площа-
ди лесов, погибших в результате повреждения
вредителями ассимиляционного аппарата, ино-
гда достигают миллиона гектаров в год. В северо-
таежных лесах значение этой группы вредителей
существенно меньше. В частности, ориентиро-
вочная оценка общей площади лесов, погибших в
Архангельской и Мурманской областях, Респуб-
ликах Карелии и Коми с 1953 по 1998 гг., состави-

ла 171024 га, из которых 41000 га – взрослые дре-
востои, 130024 – молодняки и лесные культуры
(Селиховкин, 2009). Изменения климата, проис-
ходящие в последнем столетии, создают весьма
благоприятные условия как для продвижения к
северу ареалов вредителей, так и увеличения их
вредоносности (Öhrn, 2012; Impacts …, 2021; Се-
лиховкин и др., 2022). Уже в начале XX века появ-
лялись сведения о продвижении ареалов некото-
рых хвоегрызущих вредителей к северу и к востоку,
в частности походного шелкопряда (О вреде …,
1933) и соснового шелкопряда (О превращениях …,
1937). Однако подобные сведения для таежных ле-
сов европейской части России отсутствуют.

1 Работа выполнена при финансовой поддержке гранта
РНФ 21-16-00065.
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Климатические изменения – одна из ключе-
вых групп факторов, обуславливающая простран-
ственную и временную популяционную динами-
ку вредителей древесных растений. Однако во
многих случаях изменения, происходящие в ком-
плексах вредителей древесных растений, объяс-
нить воздействием климата не удается. Некото-
рые виды хвое- и листогрызущих вредителей, да-
вавшие вспышки массового размножения в
течение продолжительного периода, в настоящее
время утратили свое значение. В частности,
вспышки массового размножения некоторых че-
шуекрылых: кольчатого коконопряда Malacosoma
neustrium (Linnaeus, 1758), лунчатого шелкопряда
Cosmotriche lobulina (Denis & Schiffermüller, 1775)
(Lasiocampidae), дубовой хохлатки Peridea anceps
(Goeze, 1781), ильмового ногохвоста Dicranura ul-
mi (Denis & Schiffermüller, 1775) (Notodontidae),
античной волнянки Orgyia antiqua (Linnaeus,
1758), краснохвоста Calliteara pudibunda (Linnaeus,
1758) (Erebidae) и пихтовой пяденицы Ectropis cre-
puscularia Denis et Schiffermuller, 1775 (Geometri-
dae) – не отмечаются 30 и более лет (Гниненко,
2018). Сходное явление наблюдается для Санкт-
Петербурга и Ленинградской области. За 120 лет
наблюдений произошла весьма существенная
смена доминирующих видов вредителей ассими-
ляционного аппарата. Популяции ряда весьма
обычных видов, дававших в этом регионе вспыш-
ки массового размножения на протяжении мно-
гих лет, в последние три десятилетия и более име-
ют низкую плотность. Доминирующей группой
вредителей стали скрытоживущие виды филло-
фагов (Селиховкин и др., 2018; Буй Динь Дык и
др., 2020). В более северных районах европейской
части России динамика видового состава и плот-
ности популяций доминирующих вредителей
этой группы мало исследована.

Цель данного исследования – анализ динами-
ки вспышек массового размножения и видового
состава вредителей древесных растений на севе-
ро-западе Российской Федерации, включая Ар-
хангельскую, Ленинградскую, Мурманскую об-
ласти, Республики Карелию и Коми.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Обобщение материалов выполнялось для Ар-

хангельской, Ленинградской, Мурманской об-
ластей и Республик Карелии и Коми. В данной
работе рассматривались виды вредителей, для
которых ареал повреждаемых видов древесных
растений охватывает не менее двух из рассмат-
риваемых районов.

Все регионы, за исключением юга Ленинград-
ской области, находятся в зоне таежных лесов.
Преобладающие породы – сосна и ель. Доля
хвойных пород в этих регионах составляет не ме-
нее 50% лесопокрытой площади, а в Карелии,

Коми, Мурманской и Архангельской областях –
более 75% (Громцев, Преснухин, 2015). Тем не
менее принимались во внимание и вредители
лиственных древесных растений лесных, город-
ских и пригородных насаждений. Основой послу-
жила сформированная база данных, дополненная
и уточненная в процессе проведения исследова-
ний по гранту РНФ № 21-16-00065. Собранная
информация включала публикации в научных из-
даниях, данные Федерального агентства лесного
хозяйства (ФАЛХ), отчеты региональных подраз-
делений ФАЛХ, Российского центра защиты леса
и его филиалов, отчеты лесопатологических экс-
педиций, архивные материалы кафедры защиты
леса, древесиноведения и охотоведения Санкт-
Петербургского государственного лесотехниче-
ского университета и данные, полученные в ре-
зультате консультаций с различными специали-
стами. При верификации данных проводилось
сопоставление материалов, собранных из разных
источников.

Критерием вспышки массового размножения
вредителя можно считать состояние популяции,
при котором на площади не менее одного гектара
происходит относительно быстрое (в течение
нескольких генераций) увеличение плотности
популяции в 100 и более раз по сравнению с
плотностью латентного периода (Кузьмина, Се-
лиховкин, 2002; Селиховкин, 2009). Однако со-
бытия такого масштаба незначимы для северота-
ежных лесов и, как правило, не фиксируются в
федеральной базе данных. В связи с этим в
первую очередь рассматривались случаи, когда
площадь очага составляет не менее 10 га. Кроме то-
го, следует учитывать, что ошибка при определе-
нии площади очагов может быть весьма суще-
ственной. Например, площади очагов рыжего сос-
нового пилильщика Neodiprion sertifer (Geoffroy,
1785) в Архангельской области в 1989–1996 гг.,
приведенные в федеральной базе данных лесопа-
тологического мониторинга, в несколько раз
меньше, чем площади, взятые из других источни-
ков (Обзор …, 1994; Власова, 1989, 1997; Данные …,
1999, 2022а, б). По этой причине для графического
отражения временной динамики вспышек ис-
пользовалась балльная оценка площади.

Для того, чтобы показать наличие того или
иного вредителя в значимых количествах в глубо-
кой исторической ретроспективе или в труднодо-
ступных районах, приведены данные о неболь-
ших очагах или о распространении вредителя на
значительных площадях. В общий список были
включены также резкие увеличения плотности
популяций в городских насаждениях.

Оценить площадь очагов вредителей в город-
ских насаждениях по собранным данным не
представляется возможным, поэтому за основу
была взята методика, использованная при анали-
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зе динамики размножений чешуекрылых-филло-
фагов в Санкт-Петербурге (Селиховкин и др.,
2018). В данном исследовании учитывались слу-
чаи размножений, при которых растения-хозяева
повреждались повсеместно или на нескольких
локальных участках (не менее пяти), а средняя
интенсивность повреждений в период вспышки в
год наибольшей плотности популяции составля-
ла не менее 30% поверхности листьев.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Наибольшим количеством событий и видов

вредителей вспышки размножения представлены
в Санкт-Петербурге и Ленинградской области в
отряде чешуекрылых (табл. 1). Большая часть ви-
дов этой группы не относится к серьезным вреди-
телям лесных насаждений, в частности, микроче-
шуекрылые из разных семейств достаточно часто
дают значимые увеличения численности. Пер-
вичная беззубая моль Eriocrania semipurpurella
(Stephens, 1835), черемуховая горностаевая моль
Hyponomeuta evonymella (Linnaeus, 1758), осиновая
минирующая моль Phyllonorycter apparella (Her-
rich-Schäffer, 1855) и тополевая нижнесторонняя
моль-пестрянка Ph. populifoliella (Treitschke, 1833)
нередко формируют очаги массового размноже-
ния в городских условиях, а вспышка размноже-
ния первичной беззубой моли была включена да-
же в федеральные данные лесопатологического
мониторинга (табл. 1, Обзор …, 2011а). Однако на-
блюдения за размножением этих вредителей носят
весьма случайный характер. В частности, довольно
высокую плотность популяций первичной беззубой
моли мы наблюдали в Ленинградской области и на
Кольском полуострове в 1990-х гг., но специальных
учетов не проводилось. Наблюдения за размноже-
ниями черемуховой горностаевой моли и осино-
вой минирующей моли также нельзя считать по-
следовательными. Весьма вероятно, что очаги че-
ремуховой горностаевой моли возникали и до
1954 г. Санкт-Петербурге и Ленинградской обла-
сти, так же, как и в Архангельске до 1981 и после
1998 г. Исключение составляет тополевая нижне-
сторонняя моль-пестрянка. Ареал этого вредителя
охватывает Архангельскую и Ленинградскую обла-
сти, а также Республику Коми (Юркина, Пестов,
2015; Синев, Барышникова, 2019). В отношении
этого вида точно известно, что на исследуемой тер-
ритории происходили только две вспышки размно-
жения тополевой нижнесторонней моли-пестрян-
ки, при этом первая возникла относительно недав-
но, а вторая началась в 2017 г. и протекает сейчас
(Мамаев и др., 2020).

Сходная ситуация и в семействах листоверток
Tortricidae и огневок Pyralididae. В частности, по-
беговьюн-смолевщик Retinia resinella (Linnaeus,
1758) встречается повсеместно, в том числе в
Мурманской области, а в Ленинградской области

даже попал в федеральную статистику (табл. 1).
Однако эти данные носят случайный характер,
так как повреждения побеговьюна-смолевщика
хорошо заметны и отмечаются лесопатологами
чаще, чем повреждения другими побеговьюнами,
но при этом часто не оцениваются как значимое
событие. В любом случае вредители этой группы
не приводят к фатальным последствиям для воз-
обновления сосны.

Обращает на себя внимание вспышка массо-
вого размножения серой лиственничной листо-
вертки Zeiraphera griseana (Hübner, 1799) в Респуб-
лике Коми, зафиксированная на огромной пло-
щади в 2006 г. Следует отметить, что, несмотря на
появление такого значительного очага в Коми,
этот вид не встречается ни в Республике Карелии,
ни в Архангельской области (Синëв, Барышнико-
ва, 2019).

Пяденицы, дающие вспышки массового раз-
множения, представлены тремя видами. Один из
них – сосновая пяденица Bupalus piniaria (Linnae-
us, 1758) – классический объект лесопатологиче-
ского мониторинга, представляющий опасность
для сосновых древостоев (Римский-Корсаков и др.,
1949; Ильинский, 1965). Однако вспышки раз-
множения пядениц в рассматриваемых регионах
довольно редки. Последняя, наиболее серьезная
вспышка размножения сосновой пяденицы за-
кончилась 25 лет назад.

Существенное значение могут иметь вспышки
массового размножения ларенции осенней Epirri-
ta autumnata (Borkhausen, 1794) – пяденицы, фор-
мирующей очаги в лесотундре и тундре Кольско-
го полуострова и полностью объедающей карли-
ковую, кустарниковую и другие виды берез.
Однако информация, которую удалось получить,
носит эпизодический характер. Тем не менее этот
вид представляет реальную опасность для древес-
ной растительности тундры (Tenow, 2013).

Очаги размножения зимней пяденицы Oper-
ophtera brumata (Linnaeus, 1758) зафиксированы
только в Ленинградской области, однако следует
отметить, что вспышки этого вредителя неодно-
кратно регистрировались в березняках Скандина-
вии, в том числе и в северных районах (Nilssen et al.,
2007; Jepsen et al., 2008; Tenow, 2013). В Ленин-
градской области и на юге Карелии этот вид
встречается постоянно и периодически возника-
ют значимые увеличения плотности популяции.
В федеральных сведениях лесопатологического
мониторинга приведены данные о массовом раз-
множении вредителей лиственных в Мурманской
области в 1992–1994 гг. на площади 50 га, а затем
в 2012–2014 гг. Весьма вероятно, что зафиксиро-
ванный очаг размножения был сформирован ла-
ренцией осенней, или зимней пяденицей, или
сразу двумя этими видами. Известно, что их сов-
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Таблица 1. Вспышки размножения чешуекрылых (Lepidoptera) – вредителей древесных растений в Ленинград-
ской и Архангельской областях, Республиках Карелии и Коми

Вид Год Район Порода *Площадь 
очага, га Источник

Сем. Eriocraniidae
Eriocrania semipur-
purella (Stephens, 
1835)

2000 СПб, Лен.обл. Bet Локально Авторские данные
2008–2009 СПб Bet Локально Авторские данные

2010 Карелия Bet 1234 Обзор …, 2011а
Сем. Yponomeutidae

Hyponomeuta evony-
mella (Linnaeus, 
1758)

1981–1983 Арханг. Pad Везде Зеленова, 1998
1988–1998 Арханг. Pad Везде
1954–1956 Лен.обл. Pad Везде Селиховкин и др., 2018

1966 Лен.обл. Pad Везде
1993–1996 СПб, Лен.обл. Pad Везде
2003–2005 СПб, Лен.обл. Pad Везде

2008 СПб Pad Локально
2013–2015 Лен.обл. Pad Локально
2019–2021 СПб Pad Локально Буй Динь Дык и др., 2021

Сем. Gracillariidae
Phyllonorycter 
apparella (Herrich-
Schäffer, 1855)

1994 СПб, Лен.обл. Pt Локально Селиховкин и др., 2018
1998 СПб, Лен.обл. Pt Локально

2014–2015 СПб, Лен.обл. Pt Везде
Ph. populifoliella 
(Treitschke, 1833)

1992 –1998 СПб, Лен.обл. Pp Везде Селиховкин и др., 2018
2017–2022 СПб Pp Везде Мамаев и др., 2020

Сем. Tortricidae
Cydia zebeana (Rat-
zeburg, 1840)

1963–1964 Арханг. Lar 10 Покровская, 1971

Retinia resinella 
(Linnaeus, 1758)

1960–1961 Карелия Pin 50 Стадницкий, 1962, цит. по Крутов, 
Волкова, 1975

2012–2013 Карелия Pin 223 Данные …, 2022б
2008–2010 Лен.обл. Pin 182 Бондаренко, Голубева, 2010; 

Обзор …, 2011б,
1965 Мурм. обл. Pin 50* Крутов, Волкова, 1975

1977–1978 Коми Pin 102 Данные …, 2022б
Zeiraphera griseana 
(Hübner, 1799)

2006 Коми Pic 137000 Обзор …, 2008б; 2021в; Данные …, 
2022б

Сем. Pyralididae
Dioryctria splen-
didella Hs.

1981–1984 Арханг. Pin 50 Юркина, 1986а, б

Сем. Geometridae
Bupalus piniaria 
(Linnaeus, 1758)

1992 Арханг. Pin 67* Власова, 1997
1963 Карелия Pin 63 Гречкин, 2019

1971–1976 Лен.обл. Pin 400 Обзор …, 1994; Результаты …, 2002; 
Бондаренко, Голубева, 2010; Сели-
ховкин и др., 2018;
Данные …, 2022б

1981–1983 Лен.обл. Pin 60
1992–1997 Лен.обл. Pin 2182

Epirrita autumnata 
(Borkhausen, 1794)

1963–1965 Мурм.обл. Bet (Aln, Sal. 
и др.)

200000 Семенов-Тянь-Шанский 1969;
Козлов, 1998;
Отчет …, 1998; Данные …, 2022б1992–1994 Мурм. обл. Bet 100000

2012–2014 Мурм. обл. Bet 433 Данные …, 2022б
Operophtera bru-
mata (Linnaeus, 
1758)

1900–1901 СПб Mal, Bet Везде Селиховкин и др., 2018
1948–1953; 

1956
СПб Ulm, Til, 

Que, Bet
Везде

1992–1995 СПб Fra, Que, Til, 
Ulm, Bet, Ace

Везде

2007 СПб Ulm, Til, Fra Локально
2010 Лен.обл. Bet. 191 Обзор …, 2011б

2012–2014 Мурм. обл. Bet 433 Данные …, 2022б
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Примечания.
1. Арханг. – Архангельск и/или Архангельская область; Мурм. – Мурманская область; СПб – Санкт- Петербург; Лен.обл. –
Ленинградская область.
2. Ace – Acer platanoides L. (клен остролистный), Aln – Alnus incana (L.) Moench. (ольха серая), Bet – Betula spp. (береза), Fra –
Fraxinus spp. (ясень), Lar – Larix spp. (лиственница), Mal – Malus domestica Borkh. (яблоня домашняя), Pic – Picea abies (L.) (ель
обыкновенная), Pin – Pinus sylvestris (L.) (сосна обыкновенная), Pad – Prunus padus L. (черемуха обыкновенная), Pp – Populus
spp. (тополь), Pt – Populus tremula L. (осина), Que – Quercus robur L. (дуб черешчатый), Sal – Salix spp. (ива), Til – Tilia spp. (ли-
па), Ulm – Ulmus spp. (вяз).
3. В таблице приводится максимальная площадь очага за период вспышки.
4. * Интенсивность повреждений (доля поврежденной листовой поверхности) ниже критерия для вспышки размножения.

Notodontidae
Phalera bucephala 
(Linnaeus, 1758)

1937–1938 СПб, Лен.обл. Bet 50 Селищенская, 1938
1947–1948 СПб, Лен.обл. Bet 50 Отчет о НИР, 1990

Сем. Noctuidae
Panolis flammea 
(Denis et Schiffer-
müller, 1775)

1928 Лен.обл. Pin 10 Тальман, Яцентковский, 1938
1979 Лен.обл. Pin 5 Гороховников и др., 1984; Лебедева, 

Гороховников, 1984; Результаты …, 
2002

1980 Лен.обл. Pin 5

Сем. Erebidae
Orgyia antiqua (Lin-
naeus, 1758)

1931 СПб, Лен.обл. Bet 100 Куренцов, 1935
1983 Лен.обл. Bet 5 Результаты …, 2002; Кутенкова, 1986

Leucoma salicis 
(Linnaeus, 1758)

1998–1999 Арханг. Pop., Sal Локально Зеленова, 1998;
Данные …, 2022б

1935–1938 СПб Pp Локально Селиховкин и др., 2018
1971 СПб Pp Локально

Вид Год Район Порода *Площадь 
очага, га Источник

Таблица 1.  Окончание

местные очаги нередко возникают в Скандина-
вии (Nilssen et al., 2007; Jepsen et al., 2008) (табл. 1).

Античная Orgyia antiqua (Linnaeus, 1758) и иво-
вая Leucoma salicis (Linnaeus, 1758) волнянки по-
сле 1971 и 1983 гг. соответственно практически не
встречаются в Санкт-Петербурге и Ленинград-
ской области (Селиховкин и др., 2018; Буй Динь
Дык и др., 2021). В Архангельске появление ло-
кального участка с повышенной плотностью иво-
вой волнянки было отмечено только однажды
(табл. 1).

Пилильщики, представленные в табл. 2, – вре-
дители культур и естественного возобновления
сосны и ели, повреждения которых могут приве-
сти к гибели насаждения на больших площадях
(Римский-Корсаков и др., 1949; Ильинский,
1955). Семейство Tentredinidae представлено наи-
большим количеством опасных видов. Вспышки
массового размножения рыжего соснового пи-
лильщика Neodiprion sertifer (Geoffroy, 1785) пред-
ставлены наибольшим количеством случаев во
всех рассматриваемых регионах, за исключением
Мурманской области, начинающим свой отсчет
не позднее 1922 г. (рис. 1, табл. 2). Некоторые
вспышки массового размножения, например, в
1947–1948 и 1960–1962 гг. в Ленинградской обла-
сти и в Карелии и в 1989–1993 и 1995–1996 гг. в
Архангельской области охватили более 10 тыс.
гектаров сосновых молодняков. Возможно, и дру-

гие вспышки размножения этого вредителя 1841–
1843, 1922–1927 и 1933–1934 гг. (табл. 2) охваты-
вали существенно большие площади. В данном
случае нам удалось получить только весьма при-
близительную информацию, поэтому при по-
строении графика мы ограничились только тремя
уровнями оценки площади (рис. 1). Кроме того,
возможно, что видовая принадлежность вредителя
в период вспышки размножения в 1941–1943 гг.
установлена недостоверно (Катаев, 1956).

Вызывает некоторые сомнения также досто-
верность установления видовой принадлежности
остальных видов этого семейства, так как иденти-
фикация видов по ложногусеницам довольно за-
труднительна. Однако вспышка массового раз-
множения в еловых насаждениях, охватившая
300 тыс. га в Архангельской области в 1973–1975 гг.,
была вспышкой именно пилильщиков (табл. 2)
(Огибин, 1982). Это событие – самая большая по
площади вспышка массового размножения вре-
дителей хвойных в рассматриваемых регионах.

Второй по значению вредитель возобновления
и молодняков сосны – обыкновенный сосновый
пилильщик Diprion pini (Linnaeus, 1758) давно изве-
стен как вредитель в Ленинградской области, Каре-
лии и Архангельской области. Крупная вспышка
этого вредителя в исследуемых регионах зафикси-
рована только однажды в Архангельской области
(табл. 2).
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Таблица 2. Вспышки размножения пилильщиков (Hymenoptera: Tenthredinidoidea) – вредителей древесных рас-
тений в Ленинградcкой и Архангельской областях, Республиках Карелии и Коми

Примечания. См. примечание к табл. 1.

Вид Год Район Порода *Площадь очага, га Источник

Сем. Tentredinidae
Neodiprion sertifer 
(Geoffroy, 1785)

1969 Арханг. Pin 5 Данные …, 2022а
1989–1993 Арханг. Pin 20000 Обзор …, 1994;

Власова, 1989, 1997;
Данные …, 1999, 2022а, б

1995–1996 Арханг. Pin 32000

1960 Карелия Pin 200 Волкова, 1974;
Данные …, 2022а

1972–1975 Карелия Pin 269 Волкова, 1974;
Крутов, Волкова, 1975;
Данные …, 2022а, б

1977–1982 Карелия Pin 4441 Обзор …, 1994;
Данные …, 1999, 20221992–1993 Карелия Pin 100

1989 Коми Pin 40* Юркина, Андросов, 1990
N. sertifer (Diprion pini?) 1841–1843 Лен.обл. Pin 10000 Катаев, 1956, 1999
Neodiprion sertifer 1922–1927 Лен.обл. Pin 200 Шиперович, 1925, 1927(?); 

Яцентковский, 1931
1933–1934 Лен.обл. Pin 500 Гречкин, 2019
1947–1948 Лен.обл. Pin 3000 Катаев, 1999
1960–1962 Лен.обл. Pin 94434 Данные …, 2021
1981–1984 Лен.обл. Pin 3004 Данные …, 1999, 2021,2022а, б
1994–1998 Лен.обл. Pin 108 Данные …, 2022б

Gilpinia hercyniae 
(Hartig, 1837)

1973–1975 Арханг. Pic 300000 Огибин, 1982

Pristiphora (Lygaeonema-
tus) abietina (Christ, 1791)

1994 Арханг. Pic 5* Власова, 1997

Pristiphora erichsonii 
(Hartig, 1837)

1981 Арханг. Lar 5* Материалы …, 1989

1982–1984 Лен.обл. Lar 18 Данные …, 2022б
Pristiphora erichsonii 
(Hartig, 1837)

1947–1949 Лен.обл. Lar 10 Катаев, 1999

Pristiphora wesmaeli 
(Tischbein, 1853)

1944 Лен.обл. Pic 5* Катаев, 1956

Сем. Diprionidae
Diprion pini
(Linnaeus, 1758)

1964 Арханг. Pin 7000 Данные …, 2022
1994 Арханг. Pin 35* Власова, 1997
1970 Карелия Pin 26 Данные …, 2022а
1999 Карелия Pin 461 Данные …, 2022б

1983–1985 Коми Pin 220 Обзор …, 1994
Данные …, 1999, 2022а, б

1925 Лен.обл. Pin 2 Яцентковский, 1931
1928 Лен.обл. Pin 2 Яцентковский, 1931
2003 Лен.обл. Pin 66 Обзор …, 2008в; Данные …, 

2022б
Сем. Pamphiliidae
Acantholyda hieroglyphica 
(Christ, 1791)

1994 Арханг. Pin 284* Власова, 1997
1938 Лен.обл. Pin 12 Катаев, 1956
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По данным лесопатологического мониторин-
га, в период с 2003 по 2020 гг. в Архангельской об-
ласти и Республике Карелии очаги размножения
хвое- и листогрызущих вредителей не зафиксиро-
ваны, а в Республике Коми очаг размножения
хвое- и листогрызущих насекомых наблюдался
единственный раз в 2006 г. (табл. 1, 2). В Ленин-
градской области при лесопатологическом мони-
торинге зафиксирован только один очаг хвое- и
листогрызущих насекомых – размножение зим-
ней пяденицы в 2010 г., возникший, как указано в
обзоре (Обзор …, 2011б), впервые за 30 лет наблю-
дений. При этом на территории Санкт-Петербур-
га этот вредитель продолжал формировать не-
большие очаги и в последние два десятилетия, а
на Кольском полуострове, как сказано выше, по-
видимому, формировал совместные с ларенцией
осенней очаги размножения (табл. 1).

Продвижение ареалов вредителей к северу,
увеличение вольтинности (количества генераций в
год) и частоты вспышек в связи с потеплением кли-
мата в северных регионах показано в ряде работ
(Jönsson et al., 2007; Nilssen et al., 2007; Jepsen et al.,
2008; Tenow, 2013; Селиховкин и др., 2022а, б, в).
Однако полученные данные лесопатологическо-
го мониторинга показывают существенное сни-
жение вспышечной активности ряда видов в се-
верных регионах европейской части России. Не
давала вспышек размножения вот уже 40 лет сос-
новая совка P. flammea (Denis et Schiffermüller
1775), лунка серебристая Ph. bucephala (Linnaeus,
1758) – 75 лет, античная волнянка – 29 лет, а иво-
вая волнянка – 51 год; сосновая пяденица – 25 лет
(табл. 1), при том, что до 1997 г. в Ленинградской
области и Карелии эти вспышки возникали весь-
ма регулярно с интервалом в 10–15 лет.

Увеличение вспышечной активности и расши-
рение ареала вредоносности к северу весьма веро-
ятно для зимней пяденицы. Во всяком случае, ис-

следования динамики ареалов и вспышечной
активности этого вида и ларенции осенней по-
казывают их продвижение к северу по мере по-
тепления климата (Nilssen et al., 2007; Jepsen et al.,
2008; Tenow, 2013; Аndersen et al., 2021). Однако
генетическая структура популяций этого вида,
осваивающих экосистемы северо-запада России,
существенно отличается от таковой в Скандина-
вии (Аndersen et al., 2021).

Масштабная вспышка серой лиственничной
листовертки возникла только однажды в 2006 г.,
тем не менее, учитывая, что этот вид адаптирован
к низким температурам, весьма вероятно, что он
может стать важным вредителем в северных реги-
онах. Вспышки массового размножения этого
вредителя уже сейчас отмечаются в Альпах и на
севере Сибири (Rozenberg et al., 2020; Gavrilo et al.,
2021).

Отсутствие вспышек пилильщиков весьма дли-
тельное время (рыжий сосновый пилильщик –
26 лет; обыкновенный сосновый пилильщик –
19 лет), возможно, связано с изменением структу-
ры их кормовой базы, т.е. уменьшением площади
лесных культур и сосновых молодняков в послед-
ние десятилетия, однако это предположение тре-
бует проверки. Возникновение вспышек размно-
жения этих вредителей в ближайшее время все же
весьма вероятно. Следует отметить, что, начиная
с 1947 г., основные очаги этого вредителя переме-
стились на Карельский перешеек и в Карелию.
Возможно, в этом случае свою роль сыграло по-
тепление климата, однако с большей вероятно-
стью для этого вида, так же, как и для других ви-
дов пилильшиков, определяющий фактор –
большие площади лесных культур естественного
возобновления и молодняков на значительных
территориях.

Огромная вспышка елового пилильщика
G. hercyniae (Hartig, 1837), охватившая 300 тысяч

Рис. 1. Вспышки размножения рыжего соснового пилильщика в Ленинградской области и Республике Карелии; пло-
щадь в баллах: 1 балл – от 10 до 1000 га; 2 балла – 1000–3000 га; 3 балла – более 3000 га.
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гектаров ельников Архангельской области в
1973–1975 гг., была единственной во всех север-
ных регионах европейской части России. Неясны
причины как ее возникновения, так и уникально-
сти. Одной из таких причин может быть наличие
больших площадей еловых культур и естествен-
ного возобновления в начале 70-х годов прошло-
го века. Масштабные рубки послевоенных лет
привели к возникновению обширных про-
странств с возобновлением сосны и ели в север-
ных регионах, служивших отличной кормовой
базой для пилильщиков.

Не теряют своего значения вредители город-
ских и пригородных насаждений. Очаги черему-
ховой горностаевой моли отмечены в Санкт-Пе-
тербурге, Ленинградской области и городах Ар-
хангельской области. В Санкт-Петербурге и
Ленинградской области локальные очаги этого
вредителя можно обнаружить практически еже-
годно. Однако негативные последствия размно-
жения черемуховой моли сводятся в основном к
резкому снижению эстетической ценности на-
саждений (Селиховкин и др., 2018).

Существенное значение в последние два–три
десятилетия приобрели также и другие скрыто-
живущие вредители, прежде всего инвазионные
виды минирующих вредителей – каштановая
минирующая моль Cameraria ohridella Deschka et
Dimič, 1986 и липовая моль-пестрянка Phyllono-
rycter issikii (Kumata, 1963) (Ермолаев, Зорин
2011; Ермолаев, 2012; Селиховкин др., 2018).
Сейчас они распространены только в Санкт-Пе-
тербурге и Ленинградской области. Распростра-
нение липовой моли-пестрянки по мере потеп-
ления климата весьма вероятно и в северных ре-
гионах, Карелии и Республике Коми, где липа
используется в озеленении городов. Тополевая
и осиновая моли-пестрянки – весьма опасные
вредители тополей (Ермолаев, 2019), встречаю-
щиеся не только в Ленинградской области, но и
в Архангельской области, и в Республике Коми.
В 2021 г. в связи с потеплением климата популя-
ция тополевой моли-пестрянки впервые дала
вторую генерацию, которая полностью закончи-
ла развитие (Мамаев и др., 2020). Это позволяет
предполагать продвижение их “вспышечной”
активности к северу.

Следует отметить довольно сильную вспышку
размножения липового слизистого пилильщика
Caliroa annulipes (Klug, 1816), впервые возникшую
на территории Санкт-Петербурга и Ленинград-
ской области в конце 1980-х–начале 1990-х годов.
Затем очаги этого вредителя фиксировались в
2004–2006 и 2013−2016 гг. (Селиховкин и др.,
2018; Буй Динь Дык и др., 2020). Учитывая нали-
чие липы в городах исследуемого региона и по-
тепление климата, этот вредитель имеет не-
плохую перспективу.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На северо-западе европейской части России

происходят существенные изменения структуры
видового состава доминирующих видов вредите-
лей ассимиляционного аппарата. В первую оче-
редь это относится к вредителям хвойных древес-
ных растений. Отсутствие вспышечной активно-
сти ряда видов в таежных экосистемах в течение
длительного времени не находит в настоящее
время даже гипотетических объяснений. Сход-
ные процессы происходят и в других географиче-
ских зонах (Гниненко, 2018).

Для городских вредителей изменение видово-
го состава доминирующей группы и преоблада-
ние скрытоживущих вредителей может быть обу-
словлено динамикой загрязнения городской сре-
ды (Селиховкин и др., 2018) и в особенности
увеличением уровня выбросов автотранспорта.
Кроме того, происходящее увеличение суммы
эффективных температур имеет весьма важное
значение для минирующих вредителей, так как
обуславливает возможность развития большего
числа поколений в течение вегетационного сезо-
на. Однако высказанные предположения требуют
экспериментальной проверки.
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Data on the species composition and dynamics of outbreaks of needle- and leaf-eating pests that pose a dan-
ger to forest stands in the Arkhangelsk, Leningrad and Murmansk regions,as well as in the Republics of Kare-
lia and Komi were summarized and analyzed. A significant decrease in the frequency of reproduction out-
breaks of certain types of needle- and leaf-eating pests was shown, which corresponds to the trends for some
other regions. For the pine looper (Bupalus piniaria (L.)), the pine beauty (Pannolis flammea), the buff-tip
(Phalera bucephala (L.)), the rusty tussock moth (Orgyia antiqua (L.)) and the white satin moth (Leucoma
salicis (L.)), who have had a few mass reproduction outbreaks in the aforementioned regions, no significant
increase in population density was observed for 25 years or more. An increase in outbreak activity and expan-
sion of the damage area to the north is likely for the winter moth (Operophtera brumata (L.)) and the autumnal
moth (Epirrita autumnata). The larch tortrix (Zeiraphera griseana) and the spruce sawfly (Gilpinia hercynia)
are in the list of potential dangers as well. These species have only one, but an extremely extensive reproduc-
tion outbreak. The red pine sawfly (Neodiprion sertifer Geoffr.) and possibly the common pine sawfly (Diprion
pini (L.)) will continue to play a significant role as pests of young stands. The dynamics of their outbreaks,
apparently, is determined by climatic changes and, to no lesser extent, by the presence of large areas of coni-
fers’ regeneration. An increase in the f luctuations’ amplitude of the pests populations’ density in urban plan-
tations is likely to occur, especially the miner moths (Phyllonorycter isskii, Ph. populifoliella and Ph. appar-
ella), for which the current climate warming is a fundamentally important factor.

Keywords: reproduction outbreaks, assimilative apparatus pests, woody plants, lepidopterans, sawflies. 
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Приведены результаты исследований впервые наблюдаемой в Сибири вспышки массового размно-
жения нового инвазивного вредителя кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour) – союзного короеда
(Ips amitinus (Eichh.)). Исследования проведены в юго-восточной части Западной Сибири, на терри-
тории Томской области, в поврежденных чужеродным короедом припоселковых кедровниках. По-
казано, что возникновение вспышки спровоцировано благоприятными погодными условиями по-
следних десятилетий и обилием в экосистемах–реципиентах инвазии деревьев, ослабленных по
разным причинам, среди которых важное значения имела вспышка численности сибирского шел-
копряда в 2016–2018 гг. Выявлены особенности популяционной динамики союзного короеда в но-
вых местообитаниях по сравнению с первичным ареалом в Европе: повышение уровня численности
популяций, сужение трофической специализации вплоть до региональной монофагии, снижение
роли межвидовой конкуренции за счет вытеснения инвайдером местных видов стволовых дендро-
фагов, одновременное существование очагов размножения в разных фазах развития и связь их ха-
рактеристик с породным составом насаждений и факторами ослабления. Предложена и реализова-
на на уровне лесничеств оригинальная методика оценки риска распространения вспышки размно-
жения союзного короеда на территории Томской области при воздействии комплекса факторов,
способствующих повышению его численности.

Ключевые слова: союзный короед, инвазия, Западная Сибирь, вспышка массового размножения, риск рас-
пространения. 
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Союзный короед Ips amitinus  (Eichh.) (Coleop-
tera, Curculionidae: Scolytinae) – представитель фа-
уны центрально-европейских горных хвойных ле-
сов, к настоящему времени широко распростра-
нившийся во многих странах Европы (Jeger et al.,
2017). В первичном ареале этот вид не имеет эко-
номического значения, в качестве очага его массо-
вого размножения до недавнего времени указаны
лишь 25 га насаждений кедра европейского (Pinus
cembra L.) в альпийском регионе Словении (Jurc,
Bojović, 2006).

В России союзный короед является обычным
невредящим видом в северо-западных регионах

европейской части, куда он проник в результате
расширения естественного ареала во второй по-
ловине XX–начале XXI вв. (Мандельштам, Сели-
ховкин, 2020).

В азиатской части России союзный короед
впервые идентифицирован в 2019 г. как вид-ин-
вайдер и инициатор массовой гибели деревьев
кедра сибирского на юго-востоке Западной Си-
бири (Керчев и др., 2019). Появление вида на тер-
ритории, удаленной почти на 4 тыс. км от его ме-
стонахождений в европейской части страны, объ-
ясняют антропогенным заносом с древесными
материалами (Musolin et al., 2022).

Массовое размножение союзного короеда в
Западной Сибири является частным явлением в
рамках общей проблемы, возникающей при слу-
чайном заносе насекомых в новую для них эколо-
гическую обстановку. Чужеродные виды насеко-

1 Работа выполнена в рамках госбюджетной темы
№ 121031300226-5 “Динамические и эволюционные про-
цессы в природных экосистемах Сибири: индикаторы, мо-
ниторинг, прогноз” при частичной поддержке РФФИ
(грант № 20-04-00587).

УДК 630*453+595.768.24+582.475(571.16)
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мых-дендрофагов, особенно ведущие скрытый
образ жизни, такие как короеды, на начальном
этапе адаптации к местным экосистемам, как
правило, не проявляют себя из-за низкой числен-
ности. Однако если новая среда оказывается бла-
гоприятной, что может быть связано с недоста-
точной эффективностью механизмов защиты у
новых растений-хозяев, отсутствием естествен-
ных врагов, подходящими условиями местооби-
таний, характером лесонасаждений и факторами
нарушения их устойчивости, динамика популя-
ций инвайдеров приобретает взрывной характер;
они начинают наносить хозяйственный ущерб и
быстро распространяются из очагов возникнове-
ния вспышки (Берриман, 1990). Это произошло и
с союзным короедом в Сибири.

В настоящее время зона очагов массового раз-
множения инвайдера охватывает северную часть
Кемеровской области, прилегающую к Трансси-
бирской магистрали – предположительно кори-
дору для проникновения чужеродного вида в Си-
бирь, – и сопредельную территорию юга Томской
области (Керчев и др., 2021). Общая площадь оча-
гов нового вредителя в ценных кедровых лесах
этих регионов составляет 3075.7 га (https://tomsk.
rcfh.ru/presscenter/novosti/opasnyy-vreditel-kedro-
vikh-lesov-sibiri).

Как известно, успешность лесозащитных ме-
роприятий во многом определяется своевремен-
ным обнаружением очагов массового размноже-
ния вредителей и эффективным прогнозирова-
нием роста их численности (Исаев и др., 1984).

Цель настоящего сообщения – проанализиро-
вать особенности вспышки размножения нового
инвазивного вида, факторов, способствующих ее
возникновению и поддержанию, и на этой основе
оценить риск распространения союзного короеда
и расширения зоны его очагов на территории
Томской области.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводились в Томской обла-

сти, входящей в состав Сибирского федерально-
го округа России и расположенной в среднем те-
чении р. Оби в юго-восточной части Западно-
Сибирской равнины. Площадь области состав-
ляет 316.9 тыс. км2, протяженность с юга на север
600 км (56°–61° с.ш.), с запада на восток 780 км
(075°–089° в.д.).

Важнейшее значение для прогнозирования
распространения инвайдера и возникновения
очагов его массового размножения имеют клима-
тические и лесорастительные особенности райо-
на исследований.

Томская область отличается исключительно
равнинным рельефом, высокой заболоченностью
и умеренно-континентальным климатом, кото-

рый определяется положением региона в средних
широтах, в центре Евразийского континента, что
вместе с равнинной поверхностью и ее откры-
тостью с севера и юга способствует большой из-
менчивости погоды и яркой выраженности се-
зонных климатических различий (Евсеева, 2001).

Территория Томской области полностью рас-
полагается в таежной зоне и включает два лесных
района – Западно-Сибирский среднетаежный
равнинный и Западно-Сибирский южнотаежный
равнинный (Приказ Министерства природных
ресурсов и экологии Российской Федерации от
18.08.2014 № 367 “Об утверждении Перечня лесо-
растительных зон Российской Федерации и Пе-
речня лесных районов Российской Федерации”).

Леса занимают свыше 60% территории обла-
сти. Среди хвойных пород второе место по пло-
щади и запасам древесины после сосны обыкно-
венной (Pinus sylvestris L.) принадлежит кедру си-
бирскому (сосне сибирской кедровой). Кедровые
леса в Томской области произрастают на 19.2%
покрытой лесом площади и почти на третьей ча-
сти общей площади хвойных насаждений, что
значительно превышает показатели участия кед-
ра в составе лесного фонда других администра-
тивных территорий Западной Сибири и является
одним из самых высоких в России. В темнохвой-
ных сообществах, по большей части полидоми-
нантных, кедр выступает в качестве лесообразо-
вателя совместно с пихтой сибирской (Abies sibiri-
ca Ledeb.) и елью сибирской (Picea obovata Ledeb.),
реже образует чистые кедровники (Лесной план …,
2019).

Лесной фонд в пределах Томской области раз-
делен на 21 лесничество, в каждом из которых в
породном составе представлен кедр сибирский
(табл. 1). Основные массивы кедровых лесов со-
средоточены на севере области, в среднетаежном
лесном районе. По возрасту преобладают средне-
возрастные и приспевающие насаждения.

Информационно-аналитической базой для
настоящего сообщения послужили результаты
исследований наблюдаемой вспышки размноже-
ния союзного короеда, проведенных авторами в
2019–2022 гг.

Наряду с собственными научными данными
использованы материалы из открытых источни-
ков информации, касающиеся инвазии союзного
короеда: космоснимки поврежденных лесов, све-
дения, полученные из официальных сайтов лес-
ных и лесозащитных организаций, средств массо-
вой информации, от местного населения.

Для характеристики лесного фонда и происхо-
дящих в нем патологических изменений проана-
лизированы данные Лесного плана Томской об-
ласти (2019), департамента лесного хозяйства
Томской области в рамках Государственного лес-
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ного реестра на 01.01.2021 г., Томского филиала
ФБУ “Российский центр защиты леса”.

Для выявления особенностей погодно-клима-
тических условий на предмет их благоприятности
для развития и размножения союзного короеда
проанализированы среднесуточные температуры
воздуха весенне-летних сезонов за период с 2015
по 2021 гг. В работе использовались метеоданные
базы National Centers for Enviromental Information
NOAA`s по 11 метеостанциям Томской области.

Экспедиционными исследованиями для выяс-
нения распространения союзного короеда на тер-
ритории области были охвачены кедровые насажде-
ния в Томском, Тимирязевском, Кожевниковском,

Первомайском, Шегарском, Кривошеинском и
Верхнекетском лесничествах.

В ходе наземных обследований насаждений
присутствие инвайдера устанавливали по ком-
плексу признаков: характерныму для союзного ко-
роеда повреждению деревьев кедра по типу вер-
шинного усыхания, наличию буровой муки в под-
кроновой зоне деревьев и поселений короеда на
буреломных, ветровальных деревьях, снеголомных
и ветроломных ветках. При этом главным показа-
телем являлось обнаружение под корой жуков с
характерными для союзного короеда морфологи-
ческими признаками (Ижевский и др., 2005; Кер-
чев и др., 2019).

Таблица 1. Площадь кедровых насаждений и их распределение по группам возраста в лесничествах Томской об-
ласти (по данным Государственного лесного реестра, 2021 г.)

Муниципальный 
район Лесничество

Площадь,
занятая
кедром,

га

Распределение кедровых насаждений
по группам возраста, %

молодняки средне-
возрастные

приспева-
ющие

спелые
и перестойные

Западно-Сибирский среднетаежный равнинный лесной район

Александровский Александровское 402253 8.2 53.3 29.3 9.2

Верхнекетский Верхнекетское 697510 5.8 20.6 45.9 27.7

Каргасокский Каргасокское 946251 4.4 39.1 45.6 10.9

Васюганское 332963 2.7 47.8 39.6 9.9

Колпашевский Колпашевское 151844 12.0 50.5 30.4 7.1

Парабельский Парабельское 171123 7.4 51.8 37.0 3.8

Кедровское 191956 11.5 61.7 19.9 6.9

Западно-Сибирский южнотаежный равнинный лесной район

Асиновский Асиновское 63067 31.2 39.4 21.7 7.7

Бакчарский Бакчарское 180415 4.4 35.7 43.6 16.3

Зырянский Зырянское 14763 6.6 66.3 26.2 0.9

Кожевниковский Кожевниковское 3245 18.2 43.3 27.2 11.3

Кривошеинский Кривошеинское 20224 16.3 51.1 28.0 4.6

Молчановский Молчановское 45379 6.1 41.8 41.0 11.1

Первомайский Первомайское 110861 21.3 36.1 28.6 14.0

Улу-Юльское 165077 17.7 33.4 36.9 12.0

Тегульдетский Тегульдетское 79739 35.0 41.4 21.8 1.8

Томский Корниловское 19501 29.8 39.9 23.0 7.3

Тимирязевское 18564 7.2 27.0 40.1 25.7

Томское 2539 9.2 90.2 0.5 0.1

Чаинский Чаинское 53848 4.2 11.5 39.6 44.7

Шегарский Шегарское 9770 11.5 60.7 22.3 5.5

Итого по области 3680892 8.2 39.6 38.5 13.7
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Пространственно-временные характеристики
вспышки изучали на 9 постоянных пробных пло-
щадях, заложенных в припоселковых кедровниках
Богашевского участкового лесничества Томского
лесничества с использованием традиционных мето-
дов лесоводственных исследований (Чмыр и др.,
2001). На пробных площадях (ПП) в ходе измери-
тельной таксации проводили сплошной (подерев-
ный) перечет, а также периодическую оценку жиз-
ненного состояния каждого дерева по 6-балльной
шкале категорий состояния (Алексеев, 1989) с уче-
том особенностей кедра сибирского (Кривец и др.,
2008) и его повреждения союзным короедом (Би-
сирова, Керчев, 2020). В качестве интегрального
показателя состояния древостоя использовали
средневзвешенную категорию состояния дере-
вьев, принятую для лесопатологических обследо-
ваний.

Количественные показатели популяций союз-
ного короеда определяли на обнаруженном в на-
саждениях свежем буреломе и лежащем на земле
“ветколоме”. С деревьев и веток брались отрезки
(палетки) длиной 30–50 см с последующим де-
тальным анализом подкорного населения. По ре-
зультатам анализа большого числа палеток на ос-
нове общепринятых методов лесопатологических
исследований (Мозолевская и др., 1984) рассчи-
тывали плотность поселения и другие популяци-
онные параметры союзного короеда.

Экспертным методом, который заключается в
сборе, обработке, анализе мнений и оценок не-
скольких экспертов (Орлов, 2002; Методические
рекомендации …, 2014), определены и проранжи-
рованы факторы, способствующие распростране-
нию инвайдера по территории области и росту
численности его популяций. В качестве экспер-
тов выступили авторы данной статьи, имеющие
значительный опыт в лесных исследованиях, в
том числе инвазий дендрофагов (Технология мо-
ниторинга …, 2018). Для пространственной оцен-
ки риска вспышек массового размножения союз-
ного короеда в лесничествах Томской области ис-
пользовали средства ГИС-технологий на базе
многофункционального программного обеспече-
ния ARCGis.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Особенности массового размножения
союзного короеда на территории инвазии

Вспышка массового размножения союзного
короеда, установленная с запозданием, одновре-
менно с “открытием” этого нового чужеродного
вида в южнотаежных лесах Кемеровской и Том-
ской областей в 2019 г., проявилась сразу в суще-
ствовании многочисленных очагов вредителя,
вызвавшего к этому времени групповое, куртин-
ное или даже сплошное усыхание деревьев кедра

сибирского. Текущий отпад в поврежденных ин-
вайдером насаждениях значительно превышал
его размер в существующих в кедровых насажде-
ниях хронических очагах местных видов стволо-
вых вредителей и характеризовал вторую фазу
развития очагов союзного короеда – собственно
массового размножения.

Начальное развитие вспышки союзного коро-
еда (фаза нарастания численности) происходило
в местах первичной локализации инвайдера в
кедровых насаждениях на севере Кемеровской
области. Так, первые признаки необычного для
кедра вершинного усыхания обнаружены на кос-
моснимках 2012–2013 гг. в Яшкинском районе
вблизи Транссиба и на границе Кемеровской и
Томской области. Заметное усыхание деревьев в
кедровых насаждениях в те же годы отмечали
местные жители при заготовке ореха. По-види-
мому, эти годы и следует считать точкой отсчета
для датировки начала массового размножения
инвайдера в Кемеровской области и его проник-
новения в сопредельные леса Томской области в
результате естественной миграции из уже суще-
ствующих очагов (Кривец, Керчев, 2022).

В обоих регионах инвазии экосистемами-ре-
ципиентами союзного короеда явились припо-
селковые кедровники – своеобразные окульту-
ренные лесные насаждения, созданные вблизи
населенных пунктов несколькими поколениями
сибиряков на месте темнохвойной тайги выруб-
кой сопутствующих кедру пород. Они являются
особо ценными лесами, выполняют функции
орехово-промысловых зон, территорий традици-
онного природопользования местного населения
недревесными пищевыми ресурсами, генетиче-
ских резерватов кедра сибирского. В Томской об-
ласти многие припоселковые кедровники выде-
лены в природоохранную категорию памятников
природы регионального значения.

Современные южнотаежные припоселковые
кедровники в Томской области представляют со-
бой островные лесные массивы разной площади
(от 70 до 1212 га) в окружении земель сельскохо-
зяйственного назначения и являются сложными
лесопатологическими объектами, ослабленными
комплексом неблагоприятных факторов. В их
числе механические повреждения стволов вслед-
ствие многолетнего стихийного орехопромысла и
скотопрогона, хронические очаги агрессивных
грибных патогенов и местных видов стволовых
насекомых, периодические вспышки массового
размножения хвоегрызущих вредителей, а также
участившиеся в последние годы в связи с измене-
нием климата экстремальные погодные явления
(засухи, сильные снегопады, ураганные ветры).

Неоднократное вынужденное проведение вы-
борочных санитарных рубок на поврежденных
участках леса привело к снижению полноты и гу-
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стоты древостоев в припоселковых урочищах, их
фрагментации, изменению микроклимата в сто-
рону повышения температуры и в конечном счете
к нарушению биологической устойчивости насаж-
дений. Все это в сочетании с однопородностью на-
саждений создало для инвайдера идеальные усло-
вия для успешного вселения и стремительного на-
растания численности. При этом не только
заселяются и гибнут ослабленные в силу разных
причин деревья, но происходит ослабление внеш-
не здоровых деревьев при массовом нападении
короеда, и возникает риск дальнейшего его рассе-
ления в неповрежденные естественные темно-
хвойные леса с участием кедра сибирского.

В Томской области первый и наиболее интен-
сивный очаг союзного короеда возник в Лучанов-
ском припоселковом кедровнике после вспышки
в 2016–2017 гг. массового размножения сибир-
ского шелкопряда (Dendrolimus sibiricus Tschetv.).
Усиление деятельности стволовых вредителей в
этом кедровнике было зафиксировано в актах ле-
сопатологических обследований Томского лес-
ничества в 2018 г. на общей площади 191 га. В том
числе на 36.9 га были выявлены сильная степень
заселения короедами (от 51 до 100% деревьев) и
высокие значения текущего отпада (от 15.2 до
36% усыхающих деревьев в разных лесопатологи-
ческих выделах). В 2019 г. в связи с видовой иден-
тификацией вредителя основной причиной на-
блюдаемого усыхания кедра официально был
признан союзный короед. С 2019 до 2021 гг. пло-
щадь этого изначально дефолиационного очага
увеличилась в 7 раз за счет расселения короеда и
при отсутствии лесозащитных мер (рис. 1).

В 2019 г. заселение союзным короедом дере-
вьев наблюдалось и в других припоселковых кед-
ровниках Томского района при отсутствии очагов
шелкопряда. С одной стороны, это может свиде-

тельствовать о нарастании численности ранее
сформировавшихся здесь локальных популяций
союзного короеда вследствие благоприятных для
короеда погодных условий (теплая зима и сухое
лето 2012, 2015–2017 гг.). С другой стороны, боль-
шое значение в росте численности инвайдера
могла иметь миграция короедов из Лучановского
кедровника как “донорского” местообитания,
находящегося на расстоянии 3–10 км от этих на-
саждений.

В 2019 г. очаг союзного короеда был выявлен
также в поврежденных сибирским шелкопрядом
насаждениях Базойского кедровника в Кожевни-
ковском районе на крайнем юге Томской области.

По данным Томского филиала ФГУ “Россий-
ский центр защиты леса”, к концу 2020 г. общая
площадь очагов размножения союзного короеда в
южной части региона составила 1207.5 га. К концу
2021 г. она увеличилась до 1491.7 га, в том числе в
Томском лесничестве – 1196.3 га, в Кожевников-
ском лесничестве – 253.6 га и в Тимирязевском лес-
ничестве – 41.8 га (https://tomsk.rcfh.ru/presscenter/
novosti/opasnyy-vreditel-kedrovikh-lesov-sibiri).

Очаги союзного короеда в припоселковых кед-
ровниках Западной Сибири являются локальны-
ми, т.е. образуются на относительно небольших
площадях и развиваются чаще всего независимо
друг от друга, и эпизодическими, развивающими-
ся по типу вспышки массового размножения, с
вероятной продолжительностью существования
3–4 года.

В припоселковых кедровниках на юге Томской
области очаги союзного короеда приурочены к
разнотравным и широкотравным, реже мшистым
насаждениям с участием кедра в составе древосто-
ев 3–10 единиц, возрастом от 75 до 200 лет, преиму-
щественно одновозрастным, полнотой 0.3–1.0,

Рис. 1. Динамика площади очага союзного короеда в Лучановском кедровнике на космоснимке Google Earth.

36.9 га
(11.7%)

2019 г.

175 га
(53.3%)

2020 г.

265 га
(80.7%)

2021 г.

Границы очага Dendrolium sibiricus Tschetv. (2016–2017 гг.)
Границы очага Ips amitinis (Eichh.)
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Таблица 2. Таксационные показатели древостоев кедра сибирского на ПП в припоселковых кедровниках Том-
ского лесничества до вспышки массового размножения союзного короеда (по авторским данным)

Примечание. Породы: К – кедр сибирский, П – пихта сибирская, Е – ель сибирская, С – сосна обыкновенная, ЛЦ – лист-
венница сибирская (Larix sibirica Ledeb.), Б – береза повислая (Betula pendula Roth).

Кедровник,
№ пробной

площади
Состав древостоя Кол-во,

шт./га

Средний
возраст,

лет

Средний
диаметр, см

Средняя 
высота, м

Класс 
бонитета Полнота

Аксеновский,
ПП 2-06

10К 167 160 58.4 27.3 I 0.8

Аркашевский,
ПП 12-21

5К4П1Е ед. ЛЦ 72 135 53.7 27.9 I 0.7

Белоусовский,
ПП 1-06

10К 162 153 47.9 24.3 II 0.6

Белоусовский,
ПП 8-10

5К1Е4Б ед. С 117 109 41.4 22.7 II 0.8

Богашевский,
ПП 10-21

10К 278 157 49.3 25.0 II 1.1

Лучановский,
ПП 09-20

10К 141 150 58.1 22.6 III 0.8

Петуховский,
ПП 14-21

5К5Е ед. П 152 190 31.9 22.8 III 0.7

Плотниковский,
ПП 13-21

8К1П1Е 128 131 53.7 26.9 I 0.8

Протопоповский,
ПП 11-21

10К ед. Е 228 170 49.5 23.9 III 1.0

I‒III классов бонитета, часто с примесью сосны,
ели, пихты, березы и осины.

Насаждения на ПП относятся к разнотравной
группе типов леса, с кедром IV класса возраста,
разным его преобладанием в породном составе и
высокими значениями морфометрических пока-
зателей деревьев (табл. 2).

Кедровые древостои на пробных площадях по-
страдали от инвайдера в разной степени. В 2021 г.
общее количество деревьев со следами его дея-
тельности (усыхающих, свежего и старого сухо-
стоя) варьировало в локальных очагах от 6.3 до
95.7%, а доля текущего отпада (суммарно деревья
4 и 5(а) категорий) – от 2 до 52.6% (табл. 3).

Жизненное состояние кедра в очагах союзного
короеда обусловлено породным составом древо-
стоя (чем выше доля кедра в его составе, тем силь-
нее проявляются признаки деградации), действием
факторов нарушения, предшествующих вспышке
размножения инвайдера, длительностью суще-
ствования очага и фазой его развития.

На большей части Лучановского кедровника, где
размножение союзного короеда было вызвано
вспышкой сибирского шелкопряда, древостои по-
гибли (рис. 2). Здесь на пробной площади, заложен-
ной в чистом кедровом насаждении, в 2021 г. был

выявлен самый высокий как общий, так и теку-
щий отпад, который в большей степени был пред-
ставлен свежим сухостоем. Очаг союзного коро-
еда на территории кедровника затухает, из него
происходит массовая миграция жуков в соседние
участки относительно здоровых древостоев.

Чистые кедровые древостои в действующих
очагах союзного короеда на ПП 1-06 в Белоусов-
ском кедровнике и в Протопоповском кедровни-
ке отнесены к отмирающим (средневзвешенная ка-
тегория состояния – 3.7–3.8). В Протопоповском
кедровнике более половины деревьев в 2021 г. со-
ставлял текущий отпад, в котором преобладали
отмирающие деревья, все они были заселены со-
юзным короедом. С начала 1990-х гг. в этом кед-
ровнике существовали хронические очаги шести-
зубчатого короеда (Ips sexdentatus (Boern.)), для
ликвидации которых проводились многократные
выборочные санитарные рубки. В Белоусовском
кедровнике очаг этого вида действовал в 2014–
2015 гг., и также были проведены выборочные
рубки. В настоящее время по краю вырубки дере-
вья активно заселяются союзным короедом.

Действующие очаги союзного короеда выявле-
ны в Аксеновском и Плотниковском кедровни-
ках. Все усыхающие деревья на ПП отработаны
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союзным короедом. Значение средневзвешенной
категории состояния характеризует эти древо-
стои как сильно ослабленные, среди жизнеспо-
собных суммарно преобладают деревья 2–3 кате-
горий состояния, что повышает риск заселения

их инвайдером в короткие сроки и увеличения
площади очагов.

В Богашевском кедровнике на ПП 10-21 в чи-
стом по составу древостое выявлены начальные
признаки ослабления (фаза нарастания числен-

Таблица 3. Показатели состояния кедровых древостоев на пробных площадях в 2021 г.

Примечание. Категории состояния деревьев (в соответствии с Правилами санитарной безопасности в лесах, 2020): 1 – здоро-
вые, 2 – ослабленные, 3 – сильно ослабленные, 4 – усыхающие, 5(а) – свежий сухостой; 5(г) – старый сухостой.

Кедровник,
№ пробной

площади

Распределение деревьев по категориям состояния, % от запаса Средне-
взвешенная
категория 
состояния

Количество деревьев 
со следами 

деятельности
союзного короеда, %

1 2 3 4 5(а) 5(г)

Аксеновский,
ПП 2-06

15.6 24.2 29.9 22.2 0.0 8.1 2.9 25.0

Аркашевский,
ПП 12-21

27.8 44.4 22.2 0.0 0.0 5.6 2.2 0.0

Белоусовский,
ПП 1-06

32.1 10.3 4.0 8.4 4.2 41.1 3.7 24.7

Белоусовский,
ПП 8-10

72.6 21.5 5.9 0.0 0.0 0.0 1.3 0.0

Богашевский,
ПП 10-21

45.7 41.2 8.0 2.0 0.0 3.1 1.8 6.3

Лучановский,
ПП 09-20

0.0 0.0 0.7 15.1 23.0 61.2 5.5 95.7

Петуховский,
ПП 14-21

64.7 32.2 1.6 0.0 0.0 1.5 1.4 0.0

Плотниковский,
ПП 13-21

7.0 45.4 20.0 27.5 0.1 0.0 2.7 21.9

Протопопов-
ский, ПП 11-21

13.4 2.2 17.4 43.0 9.6 14.4 3.8 51.3

Рис. 2. Погибший древостой в Лучановском припоселковом кедровнике.
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ности союзного короеда), с реальной перспекти-
вой ухудшения состояния, поскольку в примыка-
ющих к ПП участках леса выявлен действующий
очаг союзного короеда с диффузным и группо-
вым усыханием кедра.

В смешанных древостоях на ПП в Белоусов-
ском кедровнике (ПП 8-10), Аркашевском и Пе-
туховском кедровниках не обнаружено усыхания
по вершинному типу. В распределении деревьев
по категориям состояния абсолютно преоблада-
ют жизнеспособные деревья, а количество отпа-
да, представленного старым сухостоем, находит-
ся в рамках естественной нормы. В этих насажде-
ниях очаги союзного короеда пока отсутствуют,
но, видимо, ненадолго, поскольку в других участ-
ках этих кедровников союзный короед уже вы-
звал групповое (до 10 деревьев в группе) и куртин-
ное усыхание деревьев (на площади до 1 га).

Таким образом, на территории одного лесни-
чества, в пределах одного Богашевского урочища,
к которому относятся все исследованные насаж-
дения, и даже одного кедровника, древостои в
данный период вспышки массового размноже-
ния союзного короеда находятся в разной фазе
развития очагов инвайдера. Это, с одной стороны,
обеспечивает широкие возможности для наблюде-
ния за их динамикой, а с другой – усложняет такти-
ку проведения лесозащитных мероприятий.

Оценка риска распространения вспышки 
массового размножения союзного короеда 

в Томской области

Для объективной оценки риска возникнове-
ния вспышек инвайдера прежде всего необходи-
мо иметь представление об особенностях факто-
ров динамики численности этого вида во вторич-
ном ареале.

По типу динамики численности союзный ко-
роед, как и подавляющее большинство видов
подсемейства Scolytinae, относится к продро-
мальным скрытоживущим стволовым дендрофа-
гам с узким фазовым портретом, что обусловлено
тесной связью с деревом как средой обитания. Мас-
совое размножение этих насекомых функциональ-
но связано с появлением благоприятных кормовых
объектов, а в системе регуляции численности
преобладают внутрипопуляционные механизмы
и межвидовая конкуренция (Исаев и др., 1984).

Модифицирующее воздействие корма на чис-
ленность союзного короеда в районах инвазии
имеет свои особенности. В отличие от Европы,
где этот вид является олигофагом на растениях
семейства Pinaceae (Jeger et al., 2017), в темно-
хвойных лесах Западной Сибири инвайдеру свой-
ственна региональная монофагия. Практически
единственным кормовым растением для него яв-
ляется новый хозяин – кедр сибирский, у которо-

го массово заселяются как живые, так и свежие
буреломные, ветровальные деревья, ветроломные
и снеголомные ветки. Отмирание деревьев про-
исходит по вершинному типу: заселение коро-
едом деревьев начинается с ветвей верхней части
кроны и продолжается в вершинной трети ствола.
Крупные размеры деревьев, многоветвистые и
многовершинные кроны кедра обеспечивают
обильную кормовую базу и достаточное быстрое
увеличение численности короеда в насаждении.

Как модифицирующий фактор динамики по-
пуляций существенное воздействие на числен-
ность союзного короеда оказывают погодные
условия местообитаний (температура, осадки, ве-
тер). Прежде всего, они определяют возможность
развития нескольких поколений союзного коро-
еда за вегетационный сезон, а также его выжива-
емость и миграции, а при негативном влиянии на
физиологическое состояние растений способ-
ствуют образованию доступного корма.

Воздействие на численность союзного короеда
внутрипопуляционных механизмов выражается,
в частности, в изменчивости параметров популя-
ций на разных фазах развития очага. Наиболее
важный популяционный показатель – плотность
поселения родительского поколения – в фазе на-
растания численности минимален (0.2 семьи/дм2

поверхности луба). Для действующих очагов (фа-
за максимума) характерна избыточная плотность
поселения; в среднем она составляет 6 семей/дм2.
В фазу кризиса в результате конкуренции и эми-
грации жуков плотность поселения снижается до
2.7 семей/дм2.

Существенно то, что на всех фазах развития
очагов в западносибирских кедровниках плот-
ность поселения союзного короеда на 1–2 поряд-
ка превышает аналогичный показатель в первич-
ном ареале вида. Так, на ловчих деревьях ели ев-
ропейской (Picea abies (L.) Karst.) в низменных
районах Чехии и Польши она составляет всего
0.04–0.08 семей/дм2 (Holuša et al., 2012). Это ука-
зывает не только на усиление напряженности
внутривидовой конкуренции в инвазивных попу-
ляциях короеда, но и на повышение уровня чис-
ленности вида и бóльшую ее динамичность во
вторичном ареале по сравнению с нативным.

Значение межвидовой конкуренции в системе
регуляции численности союзного короеда на тер-
ритории инвазии снижается, хотя бы в период
вспышки размножения. В первичном ареале союз-
ный короед обитает на деревьях совместно с доста-
точно большим числом видов стволовых насеко-
мых, ограничивающих его численность (Witrylak,
2008). Консорции стволовых дендрофагов на кед-
ре сибирском, заселенном инвайдером, значи-
тельно беднее, в большинстве случаев он вытес-
няет аборигенных конкурентов, отрабатывает де-
рево самостоятельно, и лишь на самых тонких
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ветках оставляет место для поселения мелких
местных видов короедов. В этом союзный короед
сходен с другим адвентивным дендрофагом,
обосновавшимся в сибирских темнохвойных ле-
сах, – уссурийским полиграфом (Polygraphus prox-
imus Blandf.) (Керчев, Кривец, 2012).

Что касается естественных врагов союзного
короеда в Западной Сибири, то к настоящему
времени установлено 29 местных видов хищных и
паразитических насекомых, переключившихся
на питание инвайдером (Керчев и др., 2022). Ис-
ходя из общих представлений о слабом участии эн-
томофагов в регуляции численности стволовых вре-
дителей из-за эффекта запаздывания (Исаев и др.,
1984), их роль в снижении численности союзного
короеда в период вспышки размножения, по-ви-
димому, невелика.

Оценка риска массового размножения любого
вредного вида насекомых, с учетом специфики
динамики его численности, основана на анализе
основных факторов среды, особенно тех пере-
менных, которые связаны с условиями местооби-
тания, лесонасаждения и действуют как факторы
нарушения нормальной экологической обста-
новки. При этом широко используются различ-
ные графические и математические модели (Бер-
риман, 1990; Исаев и др., 1984, 2015).

В рамках данного исследования оценка риска
вспышек размножения союзного короеда как ин-
вазивного вида была направлена на определение
вероятности формирования его очагов в насажде-
ниях и районах, где он в настоящее время отсут-
ствует, и выполнена на уровне лесничеств Том-
ской области. Концептуальной основой послужи-
ла разработанная авторами методика оценки
рисков распространения уссурийского полиграфа,
инвазивного вредителя пихты сибирской (Волкова
и др., 2013).

Оценка риска вспышки базировалась на ана-
лизе комплекса наиболее значимых факторов
(табл. 4), способствующих возникновению оча-

гов союзного короеда в районах области, с учетом
особенностей экологии данного вида (трофиче-
ских связей, сезонного развития, миграционной
активности).

Так, наличие действующих очагов размноже-
ния союзного короеда и близость незаселенных
кедровых насаждений усиливает риск формиро-
вания вспышки в результате массовой миграции
жуков, которые могут лететь на большие расстоя-
ния. Например, на территории Финляндии ско-
рость распространения союзного короеда состав-
ляла 20 км в год (Koponen, 1980).

Такие факторы, как доля кедровых лесов в об-
щей лесной площади лесничества, степень пожаро-
опасности на его территории и ветровая нагрузка,
определяют потенциальную кормовую базу, а пло-
щадь темнохвойных насаждений с участием кедра,
поврежденных сибирским шелкопрядом в период
его недавнего массового размножения, – реаль-
ную кормовую базу вредителя.

Наконец, погодный оптимум в период актив-
ного развития и размножения короеда, выражен-
ный через сумму эффективных температур, обес-
печивает реализацию его поливольтинности и
увеличение численности популяций в связи с раз-
витием нескольких генераций.

В Европе союзный короед дает одну генера-
цию в год в горных районах и две генерации на
низменных территориях (Witrylak, 2008). Наши
фенологические наблюдения позволили устано-
вить, что на развитие одной генерации союзного
короеда необходима сумма эффективных темпе-
ратур >+10°С, равная 186°С. В средние по погод-
ным условиям годы в Западной Сибири у союзно-
го короеда формируются две генерации. Однако в
более теплые годы он вполне может иметь три ге-
нерации. Так, в 2015, 2016 и 2020 гг. температур-
ный режим на юге области был благоприятен для
развития трех поколений вредителя (рис. 3а). В
частности, в Кожевниковском районе в эти годы
годовая сумма эффективных температур превы-

Рис. 3. Изменение годовой суммы эффективных температур >+10°С в 2015–2021 гг. в разных районах Томской области.
Расположение метеостанций: (а) Томск – Томский р-он (подзона южной тайги), (б) Степановка – Верхнекетский р-он
(подзона средней тайги), (в) Ванжиль-Кынак – Каргасокский р-он (подзона средней тайги).
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шала 850°С. Схожая картина наблюдалась для
юго-восточного Первомайского района. В цен-
тральных, северных и восточных районах области
сумма эффективных температур в 2016 и 2020 гг.
также могла обеспечить развитие трех генераций
союзного короеда, в остальные годы тепла хвата-
ло для развития лишь двух генераций вредителя
(рис. 3б). На крайнем северо-востоке области воз-
можно развитие только двух генераций (рис. 3в).

В группе факторов ослабления кедровых лесов
самым значимым показателем риска вспышки
размножения союзного короеда при его вселении
на территорию лесничества является площадь оча-
гов сибирского шелкопряда. Как по абсолютному
значению этого показателя (табл. 4), так и по пло-
щади собственно кедровников в поврежденных
шелкопрядом темнохвойных насаждениях лиди-
рует Верхнекетское лесничество (223.1 тыс. га), за-
тем следует Бакчарское лесничество (72.4 тыс. га
кедровых насаждений) и Улу-Юльское лесниче-
ство (65 тыс. га). Тройку аутсайдеров по площади
очагов сибирского шелкопряда составляют южные
лесничества – Зырянское, Кожевниковское и
Томское. При этом в них высока доля нарушенных
шелкопрядом кедровых насаждений в общей пло-
щади кедровников: в Кожевниковском лесниче-
стве – 78.8%, Зырянском – 34.5%, Томском –
23.7%. Это, в связи с наличием на юге Томской об-
ласти очагов союзного короеда, может привести к
сильному сокращению лесопокрытой площади.

Благоприятным для распространения короеда
на территории области фактором могут быть по-
жары, ослабляющие устойчивость кедровых ле-
сов. Для анализа пожароопасности территории
лесничеств использован интегральный показа-
тель, рассчитанный как среднеарифметическая
величина трех пирологических характеристик –
класса пожароопасности по лесорастительным
условиям, класса пожароопасности по погодным
условиям и фактической горимости лесов. В со-
ответствии с интегральным показателем этот
фактор может иметь наибольшее значение для
распространения союзного короеда в Томском,
Кожевниковском и Первомайском лесничествах
(табл. 4), при этом нарастание объемов мортмас-
сы в очагах союзного короеда приведет к увеличе-
нию риска пожаров.

Количество ураганных ветров характеризует
степень угрозы массовых ветровалов и бурело-
мов, создающих обильную кормовую базу для ко-
роеда. Наряду с этим, ветровалы и буреломы об-
легчают распространение огня при низовых по-
жарах, резко повышая пирогенную опасность
территории, особенно в весенние месяцы. Глав-
ной особенностью ветрового режима Томской
области является относительная пространствен-
ная однородность случаев с сильными порыви-
стыми ветрами (табл. 4). Чаще это явление на-

блюдается на севере и северо-востоке области, в
Александровском и Верхнекетском лесничествах,
и в средней части региона, в Молчановском лес-
ничестве.

Таким образом, в лесничествах Томской обла-
сти факторы, способствующие возникновению
очагов союзного короеда, проявляют себя по-раз-
ному, и необходимо использование некоего ком-
плексного показателя для оценки риска массово-
го размножения. С этой целью на первом этапе по
каждому фактору фактические величины (табл. 4)
были переведены в баллы (табл. 5).

По шкале значимости доминирующее положе-
ние занимают два фактора: площадь действую-
щих очагов массового размножения вредителя и
расстояние от очага до незаселенных кедровых
лесов. В совокупности высокое значение этих по-
казателей свидетельствует о критическом уровне
концентрации вредителя и высокой вероятности
его распространения в ближайшие насаждения.

На следующем этапе процедуры оценки риска
было проведено экспертное ранжирование каж-
дого фактора риска в виде весовых коэффициен-
тов в интервале [0; 1], при сумме всех коэффици-
ентов, равной 1, и рассчитан комплексный пока-
затель риска по формуле :

где NF – комплексный показатель риска, N1–N7 –
факторы риска в баллах.

Значения NF 1.13–1.42 балла характеризуют
низкую степень риска возникновения на террито-
рии лесничества очагов массового размножения со-
юзного короеда в ближайшие годы, значения 1.43–
1.81 балла – среднюю степень, 1.82–2.26 балла – вы-
сокую степень риска. Районирование территории
Томской области по комплексному показателю
риска вспышки размножения короеда позволило
выделить группы лесничеств с разной степенью
подверженности их территорий проникновению
инвазивного вида и опасности распространения
его очагов в кедровых древостоях (рис. 4).

В ближайшие годы площадь очагов размноже-
ния союзного короеда увеличится в Томском и Ти-
мирязевском лесничествах. Новые очаги могут воз-
никнуть в Корниловском, Шегарском, Асинов-
ском, Первомайском, Улу-Юльском и Бакчарском
лесничествах, прежде всего, из-за ослабления
древостоев в период вспышки сибирского шелко-
пряда 2016–2018 гг. Возможно вселение чужерод-
ного вида и формирование локальных очагов в
поврежденных шелкопрядом насаждениях на
территории Зырянского, Кривошеинского, Мол-
чановского, Чаинского, южной части Колпашев-
ского и Верхнекетского лесничеств. В более отда-
ленном будущем инвайдер может обосноваться и
в лесах западных и северных лесничеств, чему бу-

= + + +
+ + +

1 2 3 4

5 6 7

0.20 0.20 0.17 0.15
0.15 0.08 0.05 ,
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Таблица 5. Шкала экспертных оценок степени воздействия факторов, способствующих распространению
вспышки массового размножения союзного короеда

Факторы Показатели Значения показателя Баллы

N1 Площадь действующих очагов массового 
размножения вредителя, га

Единичные обнаружения 1
1–100 2

Более 100 3
N2 Расстояние от зоны действующих очагов до 

границы лесничества, км
Более 100 1

50–100 2
0–49 3

N3 Доля кедровых лесов от общей лесной пло-
щади, %

1–10% 1
11–20% 2

Более 20% 3
N4 Погодный оптимум в период развития 

вредителя, сумма эффективных температур 
>+10°С

Менее 750 1
751–800 2

Более 801 3
N5 Площадь лесов, поврежденных сибирским 

шелкопрядом, тыс. га
0.1–50 1
51–100 2

Более 100 3
N6 Степень пожароопасности территории,

интегральный показатель
1–1.9 1
2–2.9 2
3–3.9 3

N7 Среднегодовое количество дней с ветром
15 м/с и более

0–4.0 1
4.1–8.0 2
Более 8 3

Рис. 4. Районирование Томской области по комплексному показателю риска возникновения очагов массового раз-
множения союзного короеда.

Степень риска:

Александровское

Каргасокское

Васюганское

Парабельское

низкая
средняя
высокая
единичные обнаружения
акивные очаги
Границы лесничества

Кедровское

Колпашевское

Чаинское

Верхнекетское

Молчановское

Кривошеинское

Улу-Юльское
Тегульдетское

Бакчарское
Шегарское

Первомайское
Асиновское

Корниловское Зырянское

Томское
Тимирязевское

Кожевниковское
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дет способствовать наличие больших площадей
кедровых лесов. Здесь образование очагов раз-
множения союзного короеда будет возможно при
возникновении экстремальных ситуаций (крупных
пожаров, массовых ветровалов, очередного массо-
вого размножения сибирского шелкопряда).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выявленные особенности наблюдаемой вспыш-

ки размножения союзного короеда в Томской обла-
сти и вызвавших и поддерживающих ее факторов
позволяют прогнозировать рост площади очагов
инвайдера на юге региона и распространение их в
северо-восточном направлении в ближайшие годы.

Предлагаемая методика оценки риска массо-
вого размножения союзного короеда позволяет
выделить и оценить наиболее значимые факторы,
способствующие дальнейшей его экспансии, и
выявить территориальные особенности происхо-
дящего процесса. При наличии более детальной
информационной базы по представленным фак-
торам ее можно адаптировать для участковых лес-
ничеств и лесных кварталов, и не только для тер-
ритории Томской области, но и для соседних ре-
гионов.
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A Mass Reproduction Outbreak and Estimation of the Spreading Risks
for the Small Spruce Bark Beetle in Cedar Pine Forests 

of the Tomsk Region

S. A. Krivets1, *, I. A. Kerchev1, E. M. Bisirova1, 2, E. S. Volkova1, M. A. Melnik1,
N. A. Smirnov 1, and E. N. Pats1

1Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems of the Siberian Branch of the RAS, 
Academichesky ave. 10/3, Tomsk, 634055 Russia

2All-Russian Plants Quarantine Centre, Tomsk Branch, Frunze ave. 109A, Tomsk, 634069 Russia
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The results of studying the mass reproduction outbreak of a new invasive pest of the Siberian pine (Pinus
sibirica Du Tour), the small spruce bark beetle (Ips amitinus (Eichh.)), observed in Siberia for the first time,
are presented in this paper. The studies were carried out in the south-eastern part of Western Siberia, within
the Tomsk region, in pine forests damaged by an invasive bark beetle. It is shown that the occurrence of the
outbreak was provoked by favourable weather conditions of recent decades and the abundance of trees, weak-
ened for various reasons, in the recipient ecosystems of the invasion, among which the outbreak of the Sibe-
rian moth in 2016–2018 was of great importance. The small spruce bark beetle population dynamics in new
habitats was compared with the native area in Europe, and certain peculiarities were revealed: an increase in
the populations’ numbers level, a narrowing of trophic specialisation up to a regional monophagy, a decrease
in the role of an interspecific competition due to the displacement of local stem dendrophagous species by the
invader, the simultaneous existence of outbreak foci in different development stages and the correlation be-
tween their characteristics, the species composition of the forest stands and the weakening factors. An original
method for assessing the spreading risk for an outbreak of the small spruce bark beetle breeding in the Tomsk
region under the influence of a complex of factors that contribute to an increase in its number has been pro-
posed and implemented at the forestries level.

Keywords: small spruce bark beetle, invasion, Western Siberia, mass reproduction outbreak, spreading risk. 
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Для эффективного прогнозирования и управления популяциями вредных лесных насекомых необ-
ходимы многолетние исследования. Целью статьи является количественное описание механизмов
динамики численности непарного шелкопряда (Lymantria dispar L.) и зеленой дубовой листовертки
(Tortrix viridana L.) при их совместном и одновременном массовом размножении. Для этого выпол-
нен сравнительный анализ данных стационарных наблюдений за популяциями насекомых в 1975–
2021 гг. Установлено, что вспышки массового размножения непарного шелкопряда и зеленой дубовой
листовертки с образованием комплексных очагов в ослабленных лесостепных порослевых дубравах на-
блюдаются периодически. Продолжительность массового размножения непарного шелкопряда состав-
ляет 10–11 лет, а зеленой дубовой листовертки – около 20 лет. Характерной чертой является посто-
янная готовность популяций к массовому размножению, численность непарного шелкопряда не
стабилизируется на низком уровне и практически не колеблется возле точки равновесия, а сразу на-
чинает увеличиваться. Показаны механизмы, и дана количественная оценка влияния межвидовой
конкуренции на динамику популяций. При доминировании в очагах зеленой дубовой листовертки
массовое размножение непарного шелкопряда не прекращается, но становится менее интенсив-
ным. Доля популяции непарного шелкопряда в чистых дубовых насаждениях снижается. Вслед-
ствие ухудшения условий обитания, повышения смертности гусениц наблюдается медленное на-
растание численности и существенно более низкий ее максимальный уровень. Повышается эффек-
тивность энтомофагов, популяция непарного шелкопряда не выходит из-под их контроля, поэтому
реализуется менее интенсивное массовое размножение. У листовертки, наоборот, биоценотическая
регуляция популяции менее эффективна и характеризуется сильной инерционностью. Для зеленой
дубовой листовертки характерно образование хронических очагов вследствие увеличения фазы
максимума вспышки массового размножения и ее продолжительности в целом. Массовое размно-
жение характеризуется высокой интенсивностью, наблюдается стабилизация популяции на высо-
ком уровне численности. Непарный шелкопряд при одновременном размножении не оказывает на
листовертку существенного негативного воздействия.
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Непарный шелкопряд (Lymantria dispar L.) и
зеленая дубовая листовертка (Tortrix viridana L.) –
одни из наиболее распространенных и хозяй-
ственно опасных вредителей леса. Они относятся
к группе эруптивных видов насекомых, массовые
размножения которых развиваются преимуще-
ственно по типу собственно вспышки (Исаев и др.,
2001). Однако по своим экологическим парамет-
рам зеленая дубовая листовертка существенно от-
личается. Особенностью популяционной эколо-
гии листовертки является монофагия, низкая
плодовитость (в среднем бабочка откладывает

50 яиц), ограниченная миграция гусениц и бабо-
чек, что является прямой противоположностью
характеристикам непарного шелкопряда. Высо-
кая способность зеленой дубовой листовертки к
эруптивным вспышкам массового размножения
обеспечивается за счет других адаптаций. Листо-
вертка хорошо приспособлена к своему кормовому
растению – дубу черешчатому (Quercus robur L.)
ранней и промежуточных форм (Рубцов, Рубцо-
ва, 1984; Лямцев, 2011). Избирательная и не агре-
гированная откладка яиц в кроне, сложное эм-
бриональное развитие, синхронизированное с

УДК 630*453

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 2  2023

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ НЕПАРНОГО ШЕЛКОПРЯДА 133

развитием почек дуба, непродолжительный пери-
од развития активных фаз (1.5 месяца), низкая
смертность яиц от энтомофагов и болезней, за-
вершение питания в ранневесенний период, не-
высокая кормовая норма, способность гусениц
использовать остатки листьев поврежденных де-
ревьев обеспечивают высокий уровень выживае-
мости листовертки.

Для эффективного прогнозирования и управ-
ления численностью вредных насекомых, сниже-
ния негативного воздействия на леса требуется
знание механизмов динамики их популяций, в
том числе и особенностей взаимодействия при
одновременном и совместном массовом размно-
жении. Колебания численности эруптивных ви-
дов весьма значительны по амплитуде и проявля-
ются в виде вспышек массового размножения,
когда в градационном цикле можно выделить фа-
зы депрессии, подъема, пика и спада численно-
сти. Несмотря на значительные успехи в области
изучения динамики численности насекомых-фил-
лофагов, многие проблемы еще далеки от решения
(Лямцев, Дмитриева, 1998; Гамаюнова и др., 1999;
Liebhold et al., 2000; Berryman, 2001; Исаев и др.,
2001, 2015; Уткина, Рубцов, 2021). Важным мо-
ментом является количественная оценка перио-
дичности и амплитуды колебаний численности
вредных организмов. В этой связи большую цен-
ность приобретают многолетние стационарные
исследования, которые позволяют выявить не
только долговременные тенденции, но и многие
особенности популяционных циклов. Для этого
необходимы наблюдения, базирующиеся на 40–
60-летних временных рядах.

Моделирование возникновения, развития и
завершения вспышки массового размножения
при разных экологических условиях также оста-
ется одной из центральных проблем, в том числе
из-за значительной изменчивости факторов, ко-
торые могут вызывать эти процессы (Рубцов,
Рубцова, 1984; Berryman, 2001; Недорезов, Сады-
кова, 2005; Исаев и др., 2012, 2015). Накопление
массива многолетних данных будет содейство-
вать появлению моделей, адекватно описываю-
щих и прогнозирующих развитие этих процессов.
Целью настоящей работы является анализ резуль-
татов исследований на стационарных участках осо-
бенностей многолетней динамики численности не-
парного шелкопряда и зеленой дубовой листоверт-
ки при их совместном и одновременном массовом
размножении.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Экспериментальные данные по динамике чис-

ленности непарного шелкопряда и зеленой дубо-
вой листовертки получены в дубравах Базарно-
Карабулакского лесничества, расположенного на
Приволжской возвышенности в северной части

Саратовской обл. Дуб произрастает совместно с ли-
пой и кленом остролистным (Acer platanoides L.).
Насаждения характеризуются значительной из-
менчивостью структуры и условий произраста-
ния вследствие изрезанности рельефа, обилия
склонов разной крутизны и экспозиции. Возраст
насаждений на начало исследований варьировал
от 20 до 90 лет, полнота – от 0.3 до 0.9, класс бо-
нитета – от ΙΙ до V, доля дуба в составе древостоев –
от 0.1 до 1. Преобладали порослевые, одноярус-
ные, с небольшим количеством подроста и под-
леска, биологически малоустойчивые древостои.
Последние двадцать лет в связи со снижением ан-
тропогенного воздействия наметились измене-
ния в структуре насаждений: увеличилась доля
клена и липы в их составе, количество подроста и
подлеска.

В лесостепных дубравах благоприятные кли-
матические условия и антропогенное изменение
способствуют совместному размножению ряда
видов насекомых, образованию комплексных и
хронических очагов, практически ежегодной де-
фолиации насаждений (Знаменский, 1972). Изу-
чение динамики численности непарного шелко-
пряда и зеленой дубовой листовертки на стацио-
нарных участках выполнялось с разной степенью
детальности в рамках НИР отдела защиты леса
ВНИИЛМ с 1974 по 2015 гг. Оно проводилось под
руководством В.С. Знаменского, а с 1996 г. осу-
ществлялось самостоятельно. В течение этого пе-
риода насаждения пестицидами не обрабатыва-
лись.

В 1975–1980 и 1994–2000 гг. в дубравах доми-
нировал непарный шелкопряд, в 1986–1989 и
2005–2015 гг. – зеленая дубовая листовертка. Со-
путствующими видами были боярышниковая
(Archips crataegana Hbn.) и другие листовертки,
пяденицы-шелкопряды, златогузка (Euproctis
chrysorrhoea), зимняя пяденица (Operophthera bru-
mata L.) (Знаменский, 1972; Знаменский, Лямцев,
1990).

Популяционные показатели на постоянных
участках оценивали методом случайной выборки.
Расчет необходимой величины выборки для по-
лучения достоверных данных проводили с учетом
характера варьирования параметров популяции
(Знаменский, Белов, 1976; Белов, 1978; Знамен-
ский, Лямцев, 1989; Панина, Белов, 2012).

Плотность популяции непарного шелкопряда
на начальном этапе работ оценивали на 30 посто-
янных участках, затем их количество сократилось
до 16. Кладки яиц учитывали на каждом участке
ежегодно, осматривая комлевые части стволов
при высокой численности кладок не менее 50, а
при низкой – до 400 деревьев.

Численности кладок яиц зеленой дубовой ли-
стовертки учитывали на трех модельных деревьях
на трех, двух и одной ветвях из верхней, средней и
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нижней части кроны соответственно. В качестве
унифицированной единицы учета использовали
100 побегов текущего года (точек роста) (Знамен-
ский, Полякова, 1978). Для оценки количества
яиц на единицу учета число кладок умножали на
среднее число яиц в них, для листовертки исполь-
зовали коэффициент 1.8.

Дефолиацию деревьев определяли глазомерно
по 10%-м классам относительно полностью об-
лиственного дерева. Степень объедания оценива-
ли отдельно для верхней, средней и нижней части
кроны, для характеристики дефолиации насажде-
ния рассчитывали среднюю арифметическую.

Для интерпретации данных использовали ме-
тоды анализа временных рядов, фазовые портре-
ты популяций насекомых, классификацию типов
динамики численности и вспышек массового
размножения, терминологию градационных фаз,
предложенных А.С. Исаевым (Исаев и др., 2001).

Общую картину взаимодействия популяций
насекомых в лесных биогеоценозах дает исследо-
вание фазовых портретов фитофагов, где выявля-
ются характерные точки и кривые, разграничива-
ющие различные области и зоны, отражающие
качественные варианты динамики популяций
(Исаев и др., 2001). Воздействие на фитофагов
других компонентов биоценозов здесь просмат-
ривается лишь в общем виде – через специфику
областей, характеризующих наличие и тип (инер-
ционный и безынерционный) регуляции числен-
ности. Для количественной оценки регуляторных
механизмов использовали другую систему коор-
динат, анализировали зависимость между плот-
ностью популяции фитофага и энтомофага (Лям-
цев, 2013).

Важное значение имеет сравнительный анализ
фазовых портретов за разные периоды времени,
различных популяций и видов насекомых (Се-
мевский, 1972; Исаев и др., 2001; Лямцев, Исаев,
2005). Интегральной характеристикой популяции
является ее плотность. Изменение этой величины
изображается точкой на фазовой плоскости, на
которой по оси абсцисс отложена плотность по-
пуляции, а по оси ординат скорость ее изменения
(коэффициент размножения). Для более эффек-
тивного представления данных использована ло-
гарифмическая шкала.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Плотность популяции непарного шелкопряда

и зеленой дубовой листовертки рассчитывали как
среднюю оценку результатов ежегодных учетов
численности их зимующих стадий в различных
насаждениях (локальных участках). Плотность
популяции непарного шелкопряда в насаждении
характеризовали количеством кладок яиц на де-
рево, а зеленой дубовой листовертки – количе-

ством кладок яиц на 100 точек роста (т. р.). Много-
летняя динамика плотности популяции насекомых
в дубравах Базарно-Карабулакского лесничества по
данным осенних учетов 1975–2021 гг. представлена
на рисунке 1.

За этот период наблюдалось два длительных
массовых размножения зеленой дубовой листо-
вертки и пять массовых размножений непарного
шелкопряда. Три из них (2002–2010 и 2011–2018 гг.,
а особенно 1983–1991 гг.) реализовались одновре-
менно с размножением зеленой дубовой листо-
вертки, формировали комплексные очаги и отлича-
лись существенно меньшей интенсивностью. Мас-
совые размножения 1973–1981 и 1992–2001 гг. были
эруптивного типа (по классификации А.С. Исае-
ва (2001)). Максимальная численность насеко-
мых в каждом из циклов массового размножения
была следующей: 3.364 кладки на дерево (1976 г.),
0.663 – 1988 г., 4.769 – 1995 г., 1.485 – 2007 г. и
1.125 кладок яиц на дерево (2014 г.). Минимальная
численность была в 1981 г. – 0.009 кладок на дере-
во, в 1991 г. – 0.025, в 2002 г. – 0.007, в 2010 г. –
0.003 и в 2019 г. – 0.006 кладок на дерево.

Оценки плодовитости непарного шелкопряда
как популяционного параметра в дубравах Сара-
товской обл. варьировали (в разные годы) от 172.0
до 427.2 яиц в кладке Плодовитость оказалась ми-
нимальной, когда численность насекомого была
наибольшей, что обусловлено неблагоприятным
влиянием высокой плотности популяции и свя-
занного с этим недостатком корма, ухудшением
микроклиматических условий. Максимальная пло-
довитость наблюдалась при низкой плотности по-
пуляции на фазе роста численности (Лямцев, 2013).

Очаги непарного шелкопряда в лесостепных
порослевых дубравах наблюдаются практически
ежегодно. В целом для популяционной динамики
характерно отсутствие длительных межвспышеч-
ных периодов и интенсивного снижения числен-
ности непарного шелкопряда, сравнительно не-
высокие размах колебания плотности популяции
и ее максимальная величина. Насаждения в силь-
ной степени повреждаются в основном один раз.
Это свидетельствует о перманентном характере
массовых размножений непарного шелкопряда в
дубравах южной части лесостепи (Лямцев, Исаев,
Зукерт, 2000).

Уровень изменчивости численности насеко-
мого характеризуется антилогарифмом утроен-
ного стандартного отклонения логарифма плот-
ности популяции (antilog 3σ), равным 820. При
интенсивном массовом размножении плотность
популяции колебалась от 0.009 до 4.8 кладок на
дерево, при менее интенсивном – от 0.023 до
0.663 кладок на дерево.

Реализация наименее интенсивного массового
размножения непарного шелкопряда (продро-
мальный тип вспышки) была обусловлена нега-
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тивным влиянием проходившего одновременно в
этих насаждениях массового размножения зеле-
ной дубовой листовертки.

В результате сильного заморозка 19 мая 1981 г.
и обмерзания листьев численность листовертки
резко снизилась с 71.7 до 21.6 яиц на 100 точек ро-
ста. Однако она не только быстро восстановилась
за два последующих года, но и превысила уровень
1981 г. в 1.66 раз (118.9 яиц на 100 точек роста).
Плотность популяции непарного шелкопряда и
дефолиация деревьев также стали увеличиваться.
При этом в 1981–1985 гг. средняя степень объеда-
ния насаждений (5–17%) в формирующихся ком-
плексных очагах оставалась еще низкой (табл. 1).
Поэтому межвидовая конкуренция существенно
не лимитировала развитие и размножение зеле-
ной дубовой листовертки и непарного шелкопря-
да. При увеличении численности листовертки за
1984–1985 гг. до 309 яиц на 100 точек роста дефо-
лиация в 1986 г. достигла среднего уровня, а на
следующий год стала сильной (71%). К 1987 г. ли-
стовертка заняла все насаждения с дубом, в том
числе и наиболее благоприятные для развития
непарного шелкопряда. Степень объедания на-
саждений на различных участках составила 55–
85%, когда гусеницы листовертки заканчивали
питание, а гусеницы непарного шелкопряда до-
стигали только ΙΙΙ возраста. Это вынуждало гусе-
ниц непарного шелкопряда развиваться в нижней
части кроны дуба или сосредоточиваться на дру-
гих древесных породах и подлеске.

При высокой численности листовертка объ-
едала листья не только в верхней, но и средней ча-
стях крон деревьев. Она внедрялась в раскрываю-
щиеся почки и повреждала их еще до начала пита-
ния гусениц непарного шелкопряда. Это снижало
количество и качество корма. Она оказалась бо-
лее конкурентоспособной и по мере роста чис-
ленности популяций вытеснила непарного шел-
копряда в менее пригодные для развития место-
обитания. К ним относятся смешанные, более
высоко полнотные насаждения из дуба, липы,
клена, осины, в которых доля дуба составляла ме-
нее 70%. Однако благодаря тому, что экологиче-
ские ниши дубовой листовертки и непарного
шелкопряда перекрываются лишь частично, обе
популяции смогли реализовать одновременное и
совместное массовое размножение и сформиро-
вали комплексные очаги.

При максимальном насыщении местообита-
ний (1986–1989 гг.) численность отродившихся
гусениц листовертки была в 50 раз выше, чем не-
парного шелкопряда. За 1988 г. плотность ее по-
пуляции увеличилась с 557.8 до 654 яиц на 100 то-
чек роста, а непарного шелкопряда стала снижать-
ся. В комплексных очагах максимальная плотность
популяции шелкопряда (12.63 и 11.6 яиц на 100 то-
чек роста весной 1988 и 1989 г.) составила лишь
около 20% от численности, наблюдавшейся в
предыдущую вспышку (55.65 яиц на 100 точек ро-
ста весной 1977 г.).

Гусеницы непарного шелкопряда были вы-
нуждены концентрироваться в нижней, еще не

Рис. 1. Динамика численности непарного шелкопряда (1) и зеленой дубовой листовертки (2) по данным учетов осенью
1975–2021 гг.
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поврежденной листоверткой части кроны, или
частично питаться вторичной листвой. Они ми-
грировали в рядом расположенные менее благо-
приятные для своего развития насаждения. По-
этому осенью 1988 г., когда численность листо-
вертки достигла пика (363.4 кладок или 654 яйца
на 100 точек роста), плотность популяции непар-
ного шелкопряда в менее благоприятных для его
развития насаждениях (14.02 яиц на 100 точек ро-
ста) была существенно (на 40%) выше, чем в бла-

гоприятных условиях (9.85 яиц на 100 точек ро-
ста) (табл. 2).

При отсутствии листовертки на такой же фазе
предыдущей градации заселенность шелкопря-
дом благоприятных для развития насаждений
(64.79 яиц на 100 точек роста), наоборот, была в
1.46 раза выше, чем менее благоприятных (44.47 яиц
на 100 точек роста). Более высокий (почти в 5 раз)
уровень численности шелкопряда на фазе макси-

Таблица 1. Изменение численности зеленой дубовой листовертки и непарного шелкопряда весной 1981–1990 гг., а
также степени объедания насаждений

Год
Количество яиц на 100 точек роста, шт. Дефолиация, %

листовертки шелкопряда средняя наибольшая

1981 71.7 1.10 5 15
1982 21.6 0.18 7 20
1983 47.3 0.22 10 25
1984 118.9 0.43 17 35
1985 248.6 0.44 15 30
1986 308.9 1.03 34 45
1987 436.4 6.56 71 85
1988 557.8 12.68 81 95
1989 654.0 11.60 56 85
1990 110.9 4.58 25 30

Таблица 2. Изменение численности зеленой дубовой листовертки и непарного шелкопряда (яиц на 100 точек ро-
ста) в чистых и смешанных дубравах весной 1977–1991 гг.

Год

Плотность популяции непарного
шелкопряда в дубравах а/б

Коэффициент размножения 
шелкопряда в дубравах

чистых (а) смешанных (б) средняя чистых смешанных

1977 64.79 44.47 55.65 1.46 0.22 0.29
1978 14.02 13.09 13.63 1.07 0.70 0.35
1979 9.88 4.65 7.68 2.13 0.98 0.37
1980 9.71 1.70 6.24 5.70 0.18 0.18
1981 1.71 0.21 1.10 5.73 0.17 0.13
1982 0.28 0.04 0.18 7.59 1.09 2.77
1983 0.31 0.10 0.22 2.95 2.20 1.04
1984 0.68 0.11 0.44 6.21 0.77 3.14
1985 0.53 0.34 0.44 1.54 2.49 1.84
1986 1.32 0.63 1.03 2.06 7.48 3.09
1987 9.88 1.96 6.56 5.04 1.28 6.47
1988 12.59 12.68 12.63 0.99 0.78 1.11
1989 9.85 14.02 11.60 0.70 0.57 0.22
1990 5.64 3.10 4.58 1.82 0.19 0.13
1991 1.10 0.36 0.80 3.06 0.46 1.12
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мума этого массового размножения тоже приво-
дил к миграциям и росту заселенности менее бла-
гоприятных насаждений. Однако после сниже-
ния плотности популяции заселенность чистых
дубрав быстро восстанавливалась. Это свидетель-
ствует о том, что проявление межвидовой конку-
ренции (с зеленой дубовой листоверткой) более
значительно, чем внутривидовой. Так, в 1979–
1982 гг. плотность популяции непарного шелко-
пряда в чистых дубравах была в 2–7 раз выше, чем
в смешанных насаждениях, а в сопоставимых
условиях, но при совместном размножении с ли-
стоверткой (1988–1991 гг.) – только в 0.7–3.1 раза
(табл. 2), т.е. листовертка в комплексных очагах
массового размножения вытесняет непарного
шелкопряда из наиболее оптимальных для разви-
тия чистых дубрав.

О вынужденной концентрации непарного
шелкопряда в совместных очагах с листоверткой
в менее благоприятных для своего развития на-
саждениях свидетельствует и анализ динамики
его коэффициентов размножения (табл. 2). Так,
за 1987 г. при сильной дефолиации (до 85%) в чи-
стых дубравах плотность популяции выросла
только 1.28 раза, в то время как в смешанных на-
саждениях она увеличилась в 6.47 раз, что суще-
ственно выше. За 1988 г. при дефолиации (до 95%)
в чистых дубравах плотность популяции шелко-
пряда стала снижаться (коэффициент размноже-
ния 0.78), а в смешанных насаждениях несколько
выросла (коэффициент размножения 1.11).

Дальнейшее ухудшение трофических и микро-
климатических условий в комплексных очагах,
увеличение площади насаждений с высокой сте-
пенью объедания листоверткой способствовали
снижению коэффициента размножения (0.22 в
1989 г.) уже и в смешанных дубравах.

Таким образом, при увеличении численности
насекомых происходит постоянное перераспре-
деление популяции в пространстве, направлен-
ное на снижение внутри- и межвидовой конку-
ренции. Данный лесной массив – ленточного ти-
па, сравнительно небольшой по площади (около
трех тысяч гектаров). Поэтому в нем смещение
зоны очага в виде образования типичных мигра-
ционных очагов по мере развития массового раз-
множения не выражено. В связи с этим террито-
рия была объективно дифференцирована на два
типа локальных очагов (чистые и смешанные дуб-
равы), но они все являются очагами одного массо-
вого размножения. В неблагоприятных для разви-
тия непарного шелкопряда насаждениях амплиту-
да колебания плотности популяции меньше,
период депрессии больше, но продолжительность
цикла сохраняется. Пространственная дифферен-
циация очагов зеленой дубовой листовертки су-
щественно меньше, они формировались преиму-
щественно в чистых дубравах, и стабилизация ее

численности на высоком уровне обусловлена
спецификой (недостаточной эффективностью)
механизмов регуляции.

Ухудшение условий обитания приводило к ро-
сту смертности непарного шелкопряда. Для фазы
максимума вспышки массового размножения ха-
рактерна высокая зараженность специализиро-
ванными паразитами (табл. 3). Наибольшее зна-
чение в динамике численности непарного шелко-
пряда имели паразитические двукрылые: тахины
Parasetigena silvestris R.D. и Blepharipoda scutellata R.D.
(Лямцев, 2013). В комплексных очагах при мед-
ленном росте и невысоком уровне численности
непарного шелкопряда зараженность гусениц в
1988–1989 гг. была существенно выше (38.5–52.4%),
чем на фазе максимума интенсивных вспышек –
28.0–30.0% в 1976–1977 гг. и 26.8–31.2% в 1995–
1996 гг. Зараженность куколок характеризовалась
той же тенденцией и была 48.3–53.7%, 24.0–
34.4% и 23.6–37.5% соответственно. Таким обра-
зом, в очагах с доминированием листовертки при
менее интенсивной вспышке массового размно-
жения непарного шелкопряда (1982–1991 гг.) па-
разитоиды действовали фактически без запазды-
вания, что явилось одной из причин завершения
вспышки.

Для лесостепных дубрав Саратовской обл. ха-
рактерны перманентные вспышки массового раз-
множения непарного шелкопряда (Лямцев, 2013).
Их формированию способствуют высокая часто-
та и интенсивность засух (модифицирующих воз-
действий), низкая биологическая устойчивость
насаждений, высокая эффективность внутрипо-
пуляционных регуляторов и достаточно эффек-
тивный комплекс специализированных энтомо-
фагов. Такой тип динамики популяции является
оптимальным для дубрав южной части лесостепи,
так как не вызывает существенной дестабилиза-
ции лесных экосистем.

Для зеленой дубовой листовертки условия в
дубравах лесостепи и степи также наиболее бла-
гоприятны. Ее эруптивные массовые размноже-
ния специфичны и значительно отличаются от
динамики популяций других насекомых. Анализ
многолетней динамики численности показывает,
что для зеленой дубовой листовертки характерен
более продолжительный (4–5 лет), чем у непар-
ного шелкопряда, межвспышечный (межочаго-
вый) период. Наиболее важным отличием явля-
ются чрезвычайно продолжительные массовые
размножения. Листовертка хорошо приспособле-
на к своему кормовому растению и наиболее кон-
курентоспособна по сравнению с листогрызущи-
ми насекомыми, развивающимися медленнее, ее
гусеницы устойчивы к неблагоприятным воздей-
ствиям биотических и абиотических факторов.

Полученные нами данные, как и результаты
других исследований (Рубцов, Рубцова, 1984), по-
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казывают, что массовые размножения листоверт-
ки затягиваются до 10 и даже 20 лет. Дубравы не
повреждаются листоверткой одновременно, еже-
годно происходит территориальное перераспре-
деление очагов, внутрипопуляционные регулято-
ры предотвращают сильную (сплошную) дефоли-
ацию, что позволяет восстанавливать листву и
предотвращает массовое усыхание деревьев. В
Саратовской обл. неблагоприятные метеорологи-
ческие условия (поздние заморозки и морозы в
декабре–феврале) снижали численность листо-
вертки (1981 г.), но не прерывали ее массового
размножения (Знаменский, Лямцев, 1990). Гусе-
ницы дубовой листовертки при высокой их чис-
ленности слабо поражались инфекционными бо-
лезнями. Большое значение в динамике численно-
сти имели неинфекционные болезни, смертность
от которых увеличивается с ростом плотности по-
пуляции листовертки, особенно в период полно-
го объедания листьев кормовых пород (Schwerdt-
feger, 1961; Знаменский, Куприянова, 1980; Horst-
mann, 1984; Лямцев, 2011). Так, если в 1986–1988 гг.
смертность гусениц дубовой листовертки соста-
вила 60–70%, то в 1989 г. при максимальной чис-
ленности – 94.0%, что явилось одной из главных
причин кризиса массового размножения. В каче-
стве регулирующего фактора гусеничные парази-
ты могут выступать при плотности популяций ли-
стовертки менее 10 особей на 100 побегов текуще-
го года. Самым многочисленным и эффективным
паразитом листовертки, заражая около 37% куко-
лок, является наездник феогенес (Dirophanes invi-
sor (=Phaeogenes invisor Thund.)). Однако увеличе-
ние зараженности наездником происходит лишь

в интервале от 5 до 20 куколок на 100 побегов те-
кущего года.

Таким образом, при сильном ослаблении дуб-
рав комплекс энтомофагов листовертки осу-
ществляет регуляцию только в узком интервале ее
численности. Зона действия безынерционных
механизмов регуляции (неинфекционных болез-
ней) также недостаточно широка и не пересекает-
ся с зоной действия инерционных механизмов
регуляции (энтомофагов). Поэтому при высокой
плотности популяции листовертки начавшееся ее
снижение часто прекращается и происходит вос-
становление численности. Безынерционные ме-
ханизмы не сокращают популяцию настолько
сильно, чтобы в процесс включились энтомофаги
и завершили его, что приводит к колебаниям
плотности популяции на фазе максимума массо-
вого размножения и образованию хронических
очагов (Лямцев, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Лесостепные порослевые дубравы наиболее

благоприятны для массового размножения ли-
стогрызущих насекомых. Доминирующими вида-
ми являются дубовая зеленая листовертка и не-
парный шелкопряд. Экологические ниши этих
насекомых перекрываются лишь частично, что
дает возможность им существовать на одних и тех
же участках и создавать комплексные очаги. Это
приводит к формированию специфических осо-
бенностей динамики популяций. Периодичность
вспышек массового размножения непарного
шелкопряда составляет 10–11 лет, а зеленой дубо-

Таблица 3. Динамика плотности популяции и коэффициента размножения непарного шелкопряда, его заражен-
ности паразитическими двукрылыми на фазе максимума трех последовательных массовых размножений

Год Количество кладок 
яиц весной, шт./дер.

Зараженность гусениц и куколок, % Коэффициент 
размноженияP. silvestris Bl. scutellata

Массовое размножение 1973–1981 гг.

1975 0.520 – – 4.2

1976 2.200 30.0 24.0 1.5

1977 3.364 28.0 34.4 0.45

Массовое размножение 1982–1991 гг.

1987 0.270 35.1 54.0 2.3

1988 0.613 38.5 53.7 1.1

1989 0.663 52.4 48.3 0.43

Массовое размножение 1992–2000 гг.

1994 0.142 21.6 9.4 9.3

1995 1.322 31.2 23.6 3.6

1996 4.769 26.8 37.5 0.14
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вой листовертки – около 20 лет. Характерным
(особенно для непарного шелкопряда) является
постоянная готовность популяций к массовому
размножению, так как численность насекомых не
стабилизируется на низком уровне и практически
не колеблется возле точки равновесия, а сразу на-
чинает увеличиваться.

Специфической особенностью массовых раз-
множений листовертки является стабилизация
численности на высоком уровне и продолжитель-
ный период существования популяций с повы-
шенной плотностью (образование затяжных мас-
совых размножений, хронических очагов). Они
характерны для популяций листовертки в ослаб-
ленных, теряющих биологическую устойчивость
дубравах, где воздействие человека ведет к сни-
жению численности энтомофагов и ослаблению
их регулирующей роли.

При доминировании в очагах зеленой дубовой
листовертки массовое размножение непарного
шелкопряда не прекращается, но становится су-
щественно менее интенсивным.
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Long-term studies are necessary for effective forecasting and management of the harmful forest insects pop-
ulations. This article is aimed at the quantitative description of the population dynamics mechanisms of the
gypsy moth (Lymantria dispar L.) and the green oak moth (Tortrix viridana L.) during their joint and simul-
taneous mass reproduction. To do this, a comparative analysis of data from stationary observations of insect
populations in 1975–2021 was carried out. It has been established that outbreaks of mass reproduction of gyp-
sy moth and green oak moth with the formation of complex foci in weakened forest-steppe oak forests have a
periodic nature. The duration of a mass reproduction of the gypsy moth is 10–11 years, and of the green oak
moth – about 20 years. A characteristic feature is the constant readiness of populations for mass reproduc-
tion, the number of gypsy moth does not stabilise at a low level and practically does not f luctuate around the
equilibrium point, but immediately begins to increase. The mechanisms of the interspecific competition are
shown, and its impact on population dynamics is assessed quantitatively. With the dominance of the green
oak moth in the foci, the mass reproduction of the gypsy moth does not stop, but becomes less intense. The
proportion of the gypsy moth population in pure oak plantations is declining. Due to the deterioration of liv-
ing conditions and an increase in the caterpillars’ mortality, a slow increase in numbers and a significantly
lower maximum level are observed. The efficiency of entomophages increases, the gypsy moth population
does not get out of their control, therefore, a less intensive mass reproduction scheme is realised. For the
green oak moth, on the contrary, the biocenotic regulation of the population is less effective and is character-
ized by a strong inertia. The green oak moth is characterised by the formation of chronic foci due to an in-
crease in the maximum outbreak of mass reproduction stage and its duration as a whole. Mass reproduction
is very intensive, the population stabilises at a high level of abundance. Gypsy moth with simultaneous repro-
duction does not have a significant negative impact on the green oak moth.

Keywords: forest-steppe oak forests, phyllophagous insects, population dynamics, mass reproduction outbreaks,
biocenotic regulation mechanisms. 
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Метод феромонного мониторинга в системе надзора за плотностью вредителей приобрел широкую
популярность ввиду его относительной простоты. Целью исследования был анализ степени соот-
ветствия результатов феромонного мониторинга и динамики плотности популяции непарного шел-
копряда (Lymantria dispar (L.)), а также внешних факторов, влияющих на результаты феромонного
мониторинга. Феромонный мониторинг проводили на ареале зауральской популяции в Свердлов-
ской области, в двух районах – с высокой плотностью популяции и периодическими вспышками
массового размножения и очень низкой плотностью, с отсутствием периодических вспышек массо-
вого размножения в течение 10 лет. Параллельно с феромонным мониторингом проводили монито-
ринг плотности популяции на основании осеннего учета кладок. Результаты многолетнего феро-
монного мониторинга непарного шелкопряда позволяют прийти к следующим выводам. Основное
влияние на уловистость ловушек оказывают погодные условия, в том числе температура воздуха и
устойчивость воздушных потоков в период лета самцов. Плотность кладок и коэффициент размно-
жения популяции непарного шелкопряда могут оказывать влияние на результаты феромонного мо-
ниторинга, но они не являются определяющими. Делать прогнозы изменения плотности популя-
ции этого вида можно только при детальном феромонном мониторинге с точным фиксированием
периода основного лета самцов и на основании поправочных коэффициентов, учитывающих по-
годные условия. Экономическая целесообразность такого рода работ с целью оценки плотности
вредителя и слежения за динамикой численности представляется авторам сомнительной.

Ключевые слова: непарный шелкопряд, феромонный мониторинг, динамика плотности популяции, по-
годные факторы. 
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Половые феромоны насекомых в последние
десятилетия широко используются в практике ле-
созащиты как для обнаружения и контроля инва-
зивных видов, так и для мониторинга динамики
плотности основных лесных насекомых-филло-
фагов (Grant, 1991; Маслов и др., 2013). Метод фе-
ромонного мониторинга в системе надзора за
плотностью вредителей приобрел широкую попу-
лярность ввиду относительной простоты и низ-
кой трудоемкости метода. В связи с тем, что
устойчивая корреляция между плотностью попу-
ляции и уловистостью ловушек не прослеживает-
ся (Суховольский и др., 2021), при проведении
лесопатологического мониторинга рекомендует-
ся ориентироваться на пороговую (или критиче-
скую) уловистость, по достижении которой необ-
ходимо осуществлять детальный надзор (Маслов

и др., 2013). Феромонный мониторинг непарного
шелкопряда активно проводят как в России, так и
за рубежом, особенно на Североамериканском
континенте (Elkinton et al., 1981; Tobin et al., 2016).
Однако проведение феромонного мониторинга в
России и на Североамериканском континенте
имеет разную специфику. Так как непарный шел-
копряд на этом континенте является инвазив-
ным, наибольшее внимание при феромонном мо-
ниторинге уделяется контролю распространения
этого вида и ориентировочного определения плот-
ности популяции (Tobin et al., 2007; Regniere et al.,
2009). В связи с тем, что, в отличие от подавляю-
щего большинства районов ареала непарного
шелкопряда в России, где самки откладывают яй-
цекладки на комли деревьев, и только в отдель-
ных регионах откладка яиц возможна на скалы,
под камни, на листья и по всему стволу (Дальний
Восток, Бурятия, Тыва, Алтай) (Юрченко, Туро-
ва, 1988; Фомин и др., 2022), и верификация плот-

1 Статья подготовлена в рамках госзадания Ботанического
сада УрО РАН.

УДК 632.787:632.937
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ности популяции на основании учета кладок от-
носительно проста, характер откладки яйцекла-
док на Североамериканском континенте (по
всему стволу, на ветвях, на строениях и т.п.) (Do-
an et al., 1981) не позволяет достаточно корректно
верифицировать данные феромонного монито-
ринга по результатам осеннего учета кладок. В за-
висимости от концентрации феромона (диспар-
люр), типа ловушки, региона, рельефа, гидротер-
мических условий, называют разные цифры
порогового (или критического) значения улови-
стости – от 50 до 500 самцов на ловушку (Бедный,
1984; Прибылова, 1986; Sharov et al., 1997; Кобзарь
и др., 2012; и др.). В рекомендациях по примене-
нию феромонов при ведении лесопатологическо-
го мониторинга (Маслов и др., 2013), в зависимо-
сти от типа леса и бонитета, указана критическая
уловистость в количестве от 20 до 100 самцов на
ловушку. Однако средняя уловистость однотип-
ной ловушки за сезон может различаться на поря-
док и более при сопоставимой плотности популя-
ции как в разных частях ареала, так и в одном рай-
оне в разные сезоны (Пономарев и др., 2014).

Целью исследования был анализ степени соот-
ветствия результатов многолетнего феромонного
мониторинга и динамики плотности зауральской
популяции непарного шелкопряда, а также внеш-
них факторов, влияющих на результаты феро-
монного мониторинга.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Феромонный мониторинг непарного шелко-

пряда проводили в зауральской популяции в двух
районах Свердловской области: в Екатеринбурге
и его окрестностях (N 56°51′, E 60°36′), в Ка-
менск-Уральском районе (Свердловское лесни-
чество, Покровский мастерский участок), на юге
Свердловской области (N 56°28′ E 61°36′).

В насаждениях Каменск-Уральского района
периодически возникают вспышки массового
размножения непарного шелкопряда с сильной и
сплошной дефолиацией насаждений. Насажде-
ния представлены в основном двумя видами бе-
рез – основной кормовой породой непарного
шелкопряда в этом регионе: березой повислой
(Betula pendula (Roth)) и березой пушистой (Betula
pubescens (Ehrh)) – с преобладанием первого вида.

В Екатеринбурге и его окрестностях за все го-
ды наблюдений за непарным шелкопрядом вспы-
шек массового размножения с сильной и сплош-
ной дефолиацией насаждений не отмечено, очень
высокая плотность кладок (до одной кладки на
дерево березы) зафиксирована в 2016 г. Насажде-
ния смешанные, с долей березы не более 10%.

В ходе мониторинга применяли феромонно-
инсектицидные ловушки типа “молочный пакет”
с диспенсерами, содержащими 500 мкг (+)–дис-

парлюра, и инсектицидными пластинами, про-
питанными 2.2-дихлорвинилом-диметилфосфа-
том (производство США). В обоих районах в раз-
ные годы выставляли от 3 до 4 ловушек. Время
экспозиции было всегда одинаково: вывешивали
ловушки в конце июня, снимали – в конце сен-
тября.

В насаждениях Каменск-Уральского района
мониторинг проводили в двух пунктах учета, уда-
ленных между собой на 4 км. В каждом пункте в
разные годы вывешивали от одной до двух лову-
шек. В период с 2009 по 2012 гг. учет отловленных
самцов осуществляли не реже раза в 3 дня, с 2013
по 2018 гг. – с периодичностью в две недели.

В Екатеринбурге и его окрестностях монито-
ринг проводили с 2010 по 2018 гг. в трех пунктах
учета: 1) городские насаждения, доля кормовой
породы (березы) до 10%, в разные годы от двух до
трех ловушек; 2) пригород, 1 км от черты города в
западном направлении, сосново-березовые на-
саждения, доля березы 10% и менее, одна ловуш-
ка; 3) пригород, 10 км от черты города в западном
направлении, сосново-березовые насаждения,
доля березы более 10%, две ловушки. Ловушки
всегда вывешивали в одном и том же месте. Учет
отловленных самцов в городе и пригороде (1 км
от черты города) во все годы проводили ежеднев-
но, в пункте пригород, 10 км от черты города в за-
падном направлении – с периодичностью в две
недели.

Учет плотности популяции по кладкам в пунк-
тах феромонного мониторинга осуществляли
осенью. В каждом пункте осматривали не менее
500 стволов березы.

Анализ метеоусловий в период лета выполня-
ли на основании метеоданных, размещенных на
сайте “Погода и климат”, обработку полученных
результатов проводили с использованием програм-
мы Excel. Для удобства анализа, по аналогии с об-
щепринятым показателем “коэффициент размно-
жения”, который рассчитывается как частное от де-
ления плотности кладок предыдущего года к
плотности кладок текущего года, ввели показа-
тель “коэффициент уловистости”.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты феромонного мониторинга и учета

плотности кладок (табл. 1) свидетельствуют о
том, что в Каменск-Уральском районе в течение
10 лет, несмотря на значительное изменение
плотности популяции (на 1–2 порядка), улови-
стость ловушек сохранялась на очень высоком
уровне. Исключение составили 2009 и 2010 гг. –
период вспышки с очень высокой плотностью
кладок (до 10 на дерево), когда уловистость лову-
шек была в 2 раза и более ниже по сравнению с
периодом кризиса (2012 г.) и депрессии (с 2013 г.
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по настоящее время); а также 2015 г. с уловис-
тостью чуть более 200 самцов на ловушку, что, по
всей видимости, связано с низкой температурой
воздуха в период лета самцов (об этом будет ска-
зано ниже). В то же время результаты феромон-
ного мониторинга в Екатеринбурге и его окрест-
ностях показывают, что, несмотря на крайне низ-
кую плотность популяции непарного шелкопряда
в этом районе, отличающуюся на порядок, а в от-
дельные годы и больше (плотность приведена на
кормовое дерево, березу, а ее состав в насаждени-
ях около 10%), от плотности популяции в Ка-
менск-Уральском районе, уловистость ловушек
часто очень высока и иногда выше, чем в Ка-
менск-Уральском районе. Эти данные свидетель-
ствуют о крайней сложности определения поро-
говой или критической уловистости.

Расчет корреляции между уловистостью лову-
шек и плотностью популяции по кладкам показал,
что для Каменск-Уральского района коэффици-
ент корреляции составляет –0.37 при P = 0.299; для
Екатеринбурга – 0.67 при P = 0.0501; для окрест-
ностей Екатеринбурга – 0.24 при P = 0.541. Ре-
зультаты расчета крайне неоднозначны. В районе,
где феромонный мониторинг имеет практическое
значение для контроля численности популяции
(Каменск-Уральский район), корреляция отрица-
тельная, а в районе, где такой мониторинг прак-
тического значения не имеет (Екатеринбург и
окрестности), она положительная и для Екате-
ринбурга высокая (на грани значимости, но не
значимая).

В связи с тем, что одна из основных задач фе-
ромонного мониторинга при контроле плотности
популяции заключается в анализе ее изменения
(увеличения или снижения), мы посмотрели со-
ответствие изменения плотности популяции на
основании учета кладок изменению уловистости
ловушек. Для этого сравнили коэффициент раз-
множения и коэффициент уловистости.

В Каменск-Уральском районе в четырех из де-
вяти случаев коэффициент уловистости имел схо-
жий вектор изменения при отклонении коэффи-
циента размножения от единицы (рост или сни-
жение плотности популяции) с коэффициентом
размножения (2012, 2014, 2016, 2018 гг.). В четырех
случаях из девяти уловистость указывала на об-
ратную картину: в 2010, 2013, 2017 гг. при увеличе-
нии уловистости самцов произошло снижение
плотности по сравнению с предыдущим годом; в
2015 г. при двукратном увеличении плотности
уловистость сократилась в 4 раза. В одном случае
(2011 г.) при отсутствии изменений в плотности
популяции уловистость выросла двукратно.

В Екатеринбурге в 7 случаях за 8 лет коэффи-
циент уловистости изменяется синхронно с ко-
эффициентом размножения, в 2012 г. при коэф-
фициенте размножения, равном 1, уловистость
падает. В пригороде коэффициент уловистости
изменяется синхронно с коэффициентом раз-
множения в 5 случаях за 8 лет. В двух случаях (2011
и 2015 гг.) коэффициент уловистости меньше 1
при коэффициенте размножения 1, и только в од-
ном случае (2017 г.) коэффициент уловистости

Таблица 1. Уловистость феромонных ловушек, плотность кладок в местах установок ловушек, коэффициент
размножения и коэффициент уловистости

Примечание. Плотность кладок приведена на осень текущего года; * для Екатеринбурга и окрестностей плотность кладок да-
на на одно дерево основного кормового растения (березы); – нет данных.

Годы 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018

Каменск-Уральский район
Уловистость на ловушку, шт. 543 590 1164 859 1958 969 225 1530 1905 874
Плотность кладок, шт./дер. 16 10 11 0.19 0.13 0.016 0.03 0.36 0.06 0.015
Коэффициент размножения 2.9 0.65 1.03 0.017 0.70 0.12 1.95 11.7 0.17 0.25
Коэффициент уловистости – 1.08 2 0.73 2.27 0.49 0.23 6.8 1.24 0.46

Екатеринбург (город)
Уловистость на ловушку, шт. – 209 38 17 664 8 3 648 67 3
Плотность кладок*, шт./дер. 0.2 0.04 0.005 0.005 0.04 0.008 0.005 0.76 0.04 0.005
Коэффициент размножения – 0.2 0.13 1 8 0.2 0.63 152 0.05 0.13
Коэффициент уловистости – – 0.18 0.45 39.06 0.01 0.38 216 0.1 0.04

Пригород (1 км от черты города в западном направлении)
Уловистость на ловушку, шт. – 237 169 46 800 27 5 137 388 12
Коэффициент уловистости – – 0.71 0.27 17.39 0.03 0.19 27.4 2.83 0.03

Пригород (10 км от черты города в западном направлении)
Уловистость на ловушку, шт. – 913 528 114 638 209 8 202 2364 149
Плотность кладок*, шт./дер. 0.02 0.01 0.01 0.005 0.01 0.005 0.005 0.04 0.02 0.005
Коэффициент размножения – 0.5 1 0.5 2 0.5 1 8 0.5 0.25
Коэффициент уловистости – – 0.58 0.22 5.6 0.33 0.04 66.67 11.7 0.06
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больше 1 при снижении плотности популяции.
Проведенное исследование показывает, что срав-
нение векторов коэффициента размножения и
коэффициента уловистости позволяет более объ-
ективно оценить изменение плотности популя-
ции на основании феромонного мониторинга, по
сравнению с корреляционным анализом или пря-
мым сравнением уловистости ловушек в разные
годы (особенно при низкой плотности популя-
ции), равно как и ориентацией на пороговую
(критическую) уловистость.

Такие различия в синхронности изменения
данных феромонного мониторинга и численно-
сти популяции в районах с разной плотностью
популяции подтверждают корректность матема-
тической модели (Суховольский и др., 2021) зави-
симости уловистости феромонных ловушек от
плотности популяции: уловистость ловушки рас-
тет с увеличением плотности популяции, а далее,
достигая критического значения, падает.

Несмотря на положительную корреляцию уло-
вистости ловушек и плотности популяции при ее
крайне невысокой численности (Екатеринбург и
его окрестности), в отдельные годы происходят
очень значительные изменения уловистости, не
коррелирующие с соответствующим изменением
плотности. Возможное объяснение этому может
быть связано с погодными условиями в период
лета самцов.

При анализе динамики уловистости ловушек в
разные годы, в первую очередь, необходимо по-
нять, почему во всех пунктах учета значительно
снизилась уловистость в 2015 г., несмотря на не
изменившуюся по сравнению с 2014 г. плотность
популяций. Согласно сайту “Погода и климат”, в
этом году отмечена очень низкая температура
воздуха в июле-августе. В июле температура была
на 3.6°С ниже нормы и составила 15.4°С. В авгу-
сте на 2.6°С ниже нормы и составила 13.3°С. Лет
самцов во всех пунктах учета проходил с конца
июля до середины августа. Пороговый уровень
температуры, необходимой для активного лета
самцов непарного шелкопряда, составляет 15°С
(Бедный, 1984). В 2014 г. во всех пунктах учета лет
самцов проходил в августе при среднемесячной
температуре 17.2°С, что выше нормы на 1.2°С.

В данных по уловистости самцов в Екатерин-
бурге обращает на себя внимание значительное ее
увеличение в 2013 и в 2016 гг. Если увеличение
уловистости в 2016 г. можно объяснить значи-
тельным увеличением плотности популяции, то в
2013 г. плотность популяции увеличилась на по-
рядок по сравнению с 2012 г. и была сопоставима
с плотностью популяции в 2010 г., а уловистость
оказалась значительно выше. Температура возду-
ха в период лета самцов с 2010 по 2014 гг. была в
пределах нормы или выше и повлиять на их лет не
могла. Согласно проведенному нами анализу

(Пономарев и др., 2014), значительное увеличе-
ние уловистости в 2013 г. связано с тем, что в тот
год в период лета самцов дули устойчивые ветры
восточного направления (более 70% всего време-
ни). Изменение уловистости коррелировало с
длительностью устойчивости воздушных потоков
одного направления. Значительное влияние устой-
чивых воздушных потоков на уловистость феро-
монных ловушек позже было подтверждено феро-
монным мониторингом в горных условиях Южного
Кыргызстана (Пономарев и др., 2021).

Таким образом, погодные условия в период
лета самцов могут оказывать значительное влия-
ние на результаты феромонного мониторинга.

В данных по феромонному мониторингу в
Екатеринбурге и его окрестностях обращает на
себя факт того, что в одни годы уловистость в го-
роде и окрестностях сопоставима, в другие она
различается, иногда очень существенно, несмот-
ря на то, что мониторинг проводили на относи-
тельно небольшой территории. В 2011, 2016 и
2017 гг. наблюдаются существенные различия в
уловистости в городе и в окрестностях (1 км от
черты города в западном направлении) в отличие
от других годов мониторинга.

В окрестностях города (1 км и 10 км от черты
города) не отмечено различий в уловистости в
2012, 2013, 2015 и в 2016 гг.

Результаты фенологии лета в местах ежеднев-
ного мониторинга (город и его окрестности на
удалении в 1 км от черты города в западном на-
правлении) показывают (табл. 2), что в одни годы
фенология лета самцов в городе и пригороде была
синхронной, в другие – сроки лета в городе и
пригороде значительно различались. Причины
этого явления были проанализированы нами ра-
нее (Пономарев и др., 2016). Они связаны с раз-
ным температурным режимом в городе и окрест-
ностях (Ландсберг, 1983) и ускорением развития
гусениц при снижении суммы эффективных тем-
ператур при раннеэмбриональном развитии.

В 2010, 2012, 2013 и 2016 гг. лет самцов в городе
и его окрестностях проходил почти одновремен-
но, с небольшой задержкой в пригороде. Относи-
тельно небольшие различия в сроках лета были и
в 2018 г. Около 40% самцов в пригороде летело
позже. Существенных различий в уловистости
ловушек за период наблюдений, за исключением
2016 г., не отмечено. В 2016 г. плотность популя-
ции в городе была на порядок больше, по сравне-
нию с пригородом, и это единственный год за все
время мониторинга, когда уловистость в городе
оказалась намного выше, чем в пригороде.

Значительные различия в фенологии лета в го-
роде и пригороде были зафиксированы в 2011,
2014, 2015 и 2017 гг.

В 2015 г., как уже указано выше, температур-
ные условия были очень неблагоприятны в пери-
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од лета самцов во всех пунктах учета. Уловистость
крайне низка.

Отсутствуют существенные различия в улови-
стости в 2014 г. Значительные различия отмечены
в 2011 г. и очень значительные – в 2017 г. Какого-
либо преобладания воздушных потоков в эти го-
ды в период лета самцов в городе и пригороде не

отмечено (табл. 3), и они не могли оказать суще-
ственного влияния на результаты мониторинга.

Среднесуточная температура воздуха в 2011 г.
составляла в период основного лета самцов в го-
роде и пригороде 22°С и 17°С соответственно, в
2014 г. – 17°С и 19°С и в 2017 г. – 16°С и 19°С. То
есть, за исключением 2017 г., температурные
условия были в пределах нормы и также не могли
оказать существенного влияния на уловистость
ловушек.

Особенно сложно интерпретировать результа-
ты мониторинга в 2017 г., учитывая очень значи-
тельные различия в уловистости в пригороде,
особенно в 10 км от черты города в западном на-
правлении, по сравнению с городом (67 и 2364 сам-
ца на ловушку). Возможно, на результаты повли-
яла более высокая (на порядок) выживаемость до
имаго в пригороде: в городе коэффициент размно-
жения составил 0.05, в пригороде – 0.5. Также в пе-
риод активного лета в городе температурные усло-
вия были близки к пороговым для имагинальной
стадии (порог летной активности имаго – 15°С), то-
гда как в период лета особей в пригороде темпера-
тура была в пределах нормы. Эти факторы могли
повлиять на столь значительную разницу в улови-
стости в городе и пригороде в 2017 г.

В связи с тем, что значительные различия в
уловистости ловушек в городе и пригороде были

Таблица 2. Фенология лета самцов непарного шелкопряда в городе и пригороде Екатеринбурга в 2010–2018 гг. (%
от отловленных самцов)

Примечание. * Город; **пригород, 1 км от черты города.

Даты 
учета

Годы учета

2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018

1* 2** 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2

Улов самцов за сезон, шт.

209 237 38 169 17 46 664 800 8 27 3 5 648 137 66 388 3 12

Распределение улова самцов по датам учета, %

4.07 7 3 0 0 12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
8.07 0 1 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
12.07 7 0 3 0 35 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
16.07 9 0 0 0 41 41 0 0 0 0 33 0 0 1 0 0 0 0
20.07 14 2 5 0 12 44 0 0 0 0 0 0 82 8 0 0 0 0
24.07 30 15 8 1 0 9 0 0 0 0 67 0 18 90 0 0 0 8
28.07 16 14 40 10 0 2 38 31 0 0 0 20 0 0 6 0 0 0
1.08 12 38 29 20 0 2 47 41 20 0 0 0 0 0 15 0 67 0
5.08 5 21 0 6 0 0 15 25 20 0 0 40 0 0 20 1 0 8
9.08 1 4 0 16 0 0 0 2 40 24 0 0 0 0 9 10 33 43
13.08 0 1 13 39 0 0 0 1 0 8 0 20 0 1 9 5 0 8
17.08 0 0 0 9 0 0 0 1 20 11 0 0 0 0 23 17 0 25
21.08 0 0 0 0 0 0 0 0 0 29 0 20 0 0 8 19 0 0
25.08 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13 0 0 0 0 9 36 0 8
29.08 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 0 1 9 0 0
2.09 0 0 0 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 3 0 0

Таблица 3. Розы ветров в период лета самцов непарно-
го шелкопряда в Екатеринбурге и окрестностях в 2014
и 2017 гг.

Примечание. С – северный; СВ – северо-восточный; В – во-
сточный; ЮВ – юго-восточный; Ю – южный; ЮЗ – юго-за-
падный; З – западный; СЗ – северо-западный.

Пункты учета
Направление ветра, % от всего времени

С СВ В ЮВ Ю ЮЗ З СЗ

2011 г.
Город 7 5 23 16 9 7 11 22
Пригород 15 2 13 10 4 9 26 21

2014 г.
Город 3 4 10 20 24 10 12 17
Пригород 11 11 15 20 7 6 20 10

2017 г.
Город 13 0 3 4 8 7 36 29
Пригород 8 1 4 7 15 15 30 20
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выявлены только в годы с различной фенологией
лета самцов в этих пунктах учета, а ранее установ-
ленные погодные факторы (температура воздуха
и устойчивость воздушных потоков) на этот пока-
затель решающего влияния оказать не могли, су-
ществует большая вероятность влияния других
погодных факторов, в частности осадков и влаж-
ности воздуха.

Согласно расчетам В.Г. Суховольского с соав-
торами (2021), диспарлюр (феромон непарного
шелкопряда) устойчив к ультрафиолетовому из-
лучению, но неустойчив к молекулам воды в воз-
духе, то есть повышенная влажность воздуха и
(или) осадки могут снижать насыщенность возду-
ха молекулами феромона и, таким образом, пони-
жать уровень “информационного шума”, способ-
ного дезориентировать свежевышедших самцов, и,
соответственно, снижать размер информационного
облака вокруг ловушки, влияя на поисковую актив-
ность самцов. Такие различия по влажности и
осадкам в период основного лета самцов в городе
и пригороде были отмечены в 2017 г. – 70% влаж-
ности воздуха и 35 мм осадков – в городе и 65%
влажности и 9 мм осадков – в пригороде. В 2011 и
2014 гг. различий по этим погодным факторам не
отмечено.

Являлся ли какой-то из факторов доминирую-
щим или их действия носили кумулятивный эф-
фект, на настоящий момент ответить невозмож-
но, но такие значительные различия в уловисто-
сти в 2017 г. при сопоставимой плотности на
ограниченной территории-еще раз указывают на
крайне низкую объективность феромонного мо-
ниторинга.

На большей части ареала непарного шелко-
пряда на территории Российской Федерации сам-
ки откладывают яйца на комли деревьев. Для
осеннего мониторинга плотности в этих частях
ареала достаточно одного учета, при его относи-
тельно низкой трудоемкости и возможности кон-
троля значительных площадей насаждений.

При проведении феромонного мониторинга в
действующем методическом руководстве (Мас-
лов и др., 2013) рекомендуется проводить осмотр
ловушек не реже, чем каждые 3–5 дней, ловушки
необходимо вывешивать с середины июня сро-
ком на 2 мес. Исходя из рекомендаций, при про-
ведении феромонного мониторинга непарного
шелкопряда необходимо не менее двенадцати
учетов. Экономическая целесообразность такого
рода работ с целью оценки плотности вредителя и
слежения за динамикой численности представля-
ется сомнительной.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ результатов многолетнего феромонно-

го мониторинга лета самцов непарного шелко-

пряда показал, что на результаты мониторинга
значительное влияние оказывают погодные фак-
торы в период лета. Наиболее существенными из
них являются воздушные потоки и их устойчи-
вость в период лета самцов, а также температура
воздуха. Отмечено отсутствие корреляции между
плотностью популяции и уловистостью ловушек
при относительно высокой плотности популяции
(более 0.01 кладки на дерево). При более низкой
плотности популяции такая корреляция может
наблюдаться, но при такой плотности она не име-
ет практического значения. Полученные резуль-
таты также указывают на высокую степень слож-
ности определения пороговой или критической
уловистости. Плотность кладок и коэффициент
размножения популяции непарного шелкопряда
могут оказывать влияние на результаты феромон-
ного мониторинга, но они не являются определя-
ющими.

Делать прогнозы изменения плотности попу-
ляции этого вида можно только при детальном
феромонном мониторинге с точным фиксирова-
нием периода основного лета самцов и на основа-
нии поправочных коэффициентов, учитываю-
щих погодные условия. Для их уточнения необхо-
димы многолетние детальные учеты. Но даже при
этих условиях объективность таких прогнозов
крайне относительна и будет требовать верифи-
кации на основании осеннего учета кладок.

Феромонный мониторинг может быть исполь-
зован в качестве вспомогательного инструмента
мониторинга в тех частях ареала непарного шел-
копряда, где осенний учет по кладкам сопряжен с
трудностями их обнаружения, обусловленными
откладкой яиц под камни, в расщелины скал, вы-
соко по стволу или на листья деревьев (Алтай, Бу-
рятия, Тыва, Дальний Восток и др.).
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External Factors Affecting the Pheromone Monitoring of the Spongy Moth
V. I. Ponomarev1, *, G. I. Klobukov1, and V. V. Napalkova1

1Institute Botanic Garden, Ural Branch of the RAS, 8-Marta st. 202a, Yekaterinburg, 620144 Russia
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The method of pheromone monitoring in the pest density management system has gained wide popularity
due to its relative simplicity. The aim of the study was to analyze the degree of conformity between the results
of pheromone monitoring and population density dynamics of the spongy moth (Lymantria dispar (L.)), as
well as external factors affecting the results of pheromone monitoring. The pheromone monitoring was car-
ried out in the area of the Trans-Ural moth population in the Sverdlovsk region, in two areas – the one with
a high population density and periodic outbreaks and other one with a very low density and no periodic out-
breaks over the last 10 years. Simultaneously with the pheromone monitoring, population density was mon-
itored based on autumn counts of egg masses. The results of long-term pheromone monitoring of the spongy
moth allow us to come to the following conclusions. The catching capacity of traps is mainly influenced by
weather conditions, including air temperature and the stability of air currents during the males’ f light. The
masses’ density and the reproduction rate of the spongy moth population can influence the results of phero-
mone monitoring, but they are not the decisive factors. It is possible to make predictions of changes in the
population density of this species only with detailed pheromone monitoring with accurate recording of main
males’ f light period, using correction factors that take into account weather conditions. However, the authors
doubt the economic feasibility of this kind of measures for the purpose of assessing the pest’s population’s
density and monitoring its dynamics.

Keywords: spongy moth, pheromone monitoring, population density dynamics, weather factor. 
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Вспышки массового размножения сибирского шелкопряда (Dendrolimus sibiricus Tschetv.) в таежных
лесах Сибири начинаются с очагов площадями в единицы га и достигают площадей в сотни тысяч
га, что ведет к значительным повреждениям лесов. Границы очагов изменяются во времени и про-
странстве в зависимости от внешних факторов, динамики популяции и состояния кормовых дере-
вьев. Борьбу с вредителем необходимо начинать за 1–2 года до достижения пика плотности популя-
ции насекомого. В связи с этим важно знать предикторы повышения численности вредителя, забла-
говременно определять момент начала вспышек и зоны, в пределах которых возникают вспышки.
Для оценки необходимых условий возникновения вспышки предлагается метод оценки состояния
лесных насаждений по данным дистанционного зондирования Земли (ДЗЗ).
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Насекомые являются одним из основных фак-
торов повреждении и гибели лесов. Так, на терри-
тории США в период с 2000 по 2016 гг. насекомые
повредили около 8 миллионов га (Kosiba et al.,
2018). Для многих видов характерны колебания
плотности популяции, происходящие синхронно
в нескольких местах, иногда с удивительной регу-
лярностью во времени (Liebhold et al., 2004). Лес-
ные насекомые, например: еловая листовертка
(Choristoneura fumiferana Clem.), лиственничная
листовертка (Zeiraphera griseana Hb.), непарный
шелкопряд (Lymantria dispar L.), осенне-зимняя
огневка – подвержены сильным повторяющимся
колебаниям численности с повышением плотно-
сти популяции на несколько порядков (Williams,
Liebhold, 2000; Bjørnstad et al., 2002; Ims et al.,
2004; Johnson et al., 2006; Tenow et al., 2012).
Вспышки лесных насекомых вызывают крупно-
масштабную дефолиацию и гибель видов дере-
вьев-хозяев, некоторые из поврежденных лесных
насаждений простираются на миллионы гекта-
ров. Вспышки насекомых изменяют сукцессию и
состав лесов, а также круговорот питательных ве-
ществ, что имеет серьезные последствия для
функций и услуг экосистемы (Boyd et al., 2013).

Вспышки вредителей могут сильно повлиять
на состояние экосистемы и, следовательно, иметь
далеко идущие последствия для местной эконо-
мики, зависящей от конкретных экосистемных
услуг (Lewis et al., 2010; Fahse, Heurich, 2011; Nel-
son et al., 2013). В настоящее время установлено,
что вспышки обусловлены факторами разного
масштаба, т. е. численностью паразитов на уровне
древостоя, взаимосвязанностью на уровне ланд-
шафта и влиянием климата на региональном
уровне (Senf et al., 2017; Seidl et al., 2016). Эти вы-
воды совпадают с глобальным ростом поврежде-
ний от насекомых, в том числе под влиянием ан-
тропогенного изменения климата (Seidl et al.,
2017; Kautz et al., 2017). Эмпирические данные
подтверждают актуальность этих многочислен-
ных факторов, но комплексное понимание их соот-
ветствующих ролей, их взаимодействий и результи-
рующей сложной динамики все еще отсутствует,
что ограничивает способность прогнозировать
вспышки вредителей. В связи с этим существует по-
требность в лучшем количественном понимании
причинно-следственных связей и межмасштаб-
ных взаимодействий, ведущих к крупномасштаб-
ным вспышкам (Raffa et al., 2008; Senf et al., 2017).

Как правило, динамика популяций вредителей
описывается на уровне насаждений с использова-

1 Работа выполнена при финансовой поддержке РНФ
(грант 22-24-00148).
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нием моделей популяций или системной динами-
ки (Fernández, Fort, 2009; Lewis et al., 2010; Fahse,
Heurich, 2011). Разработка, параметризация и
проверка моделей динамики численности лесных
насекомых, основанных на процессах, связанных
с динамикой на уровне местной популяции, со-
провождаются двумя основными трудностями:
(1) построение таких моделей требует всесторон-
него знания многих процессов, происходящих на
уровне местной популяции, и (2) для моделиро-
вания необходима оценка плотности насекомых.
Однако эти требования трудно выполнимы, по-
скольку взаимосвязь между процессами в насаж-
дениях и динамикой популяций насекомых в ос-
новном изучается в отдельных местах (Royama,
1984). Более того, полученные выводы могут быть
слабыми или ненадежными (Peters et al., 2004).

Это, однако, не показывает, как локальные яв-
ления трансформируются в крупномасштабную
динамику. Хотя существуют модели, описываю-
щие пространственную динамику (Zhou, Lieb-
hold, 1995; Logan et al., 1998), многомасштабная
перспектива вспышек вредителей в основном
представлена через феноменологию (Peters et al.,
2004; Raffa et al., 2008) или эмпирический подход
(Bjørnstad et al., 2002; Seidl et al., 2016; Senf et al.,
2017).

Сибирские леса являются одним из крупней-
ших на нашей планете экологических объектов.
Они занимают площадь 2.6 млн км2, а запас дре-
весины превосходит 30–36 млрд м3. В Восточно-
Сибирской тайге преобладают светлохвойные
лиственничные леса. Основными факторами ги-
бели хвойных лесов Сибири являются лесные по-
жары, а на втором месте по площадям поврежде-
ния находится воздействие лесных насекомых. В
лесах Сибири и Дальнего Востока наиболее вре-
доносным насекомым-фитофагом является си-
бирский шелкопряд (Dendrolimus sibiricus Tschetv.)
(Коломиец, 1962; Рожков, 1965; Болдаруев, 1969;
Плешанов, 1982; Эпова, Плешанов, 1995; Юрчен-
ко, Турова, 2002; Михайлов, Сумина, 2012; Пав-
лов и др., 2018). Суммарные площади очагов мас-
сового размножения сибирского шелкопряда на
территории Сибири составляют десятки миллио-
нов гектаров леса (Эпова, Плешанов, 1995).

Однако для успешной борьбы с вредителями
необходима комплексная количественная оценка
перспективы вспышек вредителей, которая мо-
жет быть получена как сумма вероятностей необ-
ходимых условий реализации вспышки на дан-
ной территории. Развитие вспышек определяется
совокупностью факторов: погодных (температу-
рой и осадками в течение сезона), трофических
(состоянием корма), физиологических (состоя-
нием особей вредителей и устойчивостью древес-
ных растений к нападению вредителей), а также
численностью популяций вредителей (Кондаков,

1974). Для сохранения лесов важно оценить риски
вспышек и заблаговременно определить момен-
ты начала вспышек и территории, в пределах ко-
торых начинаются вспышки.

Однако для обширных лесов Сибири вести ре-
гулярный наземный мониторинг на всей террито-
рии и регулярно оценивать плотность популяций
вредителей технически и экономически невозмож-
но. В связи с этим необходимы методы, позволяю-
щие заблаговременно выявить территории, на ко-
торых в ближайшее время возможны вспышки мас-
сового размножения и в пределах которых можно
вести локальный мониторинг. Настоящая работа
посвящена описанию метода, позволяющего за-
благовременно выявить насаждения, в которых за
счет ослабления регуляторных механизмов сни-
жается устойчивость к ослаблению насекомыми,
что является одним из основных условий вспыш-
ки вредителя. Исходные сведения для такой
оценки будут получены по данным дистанцион-
ного зондирования земли, что позволяет прово-
дить обследования на удаленных участках сибир-
ской тайги.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
В настоящей работе в качестве объектов ис-

следования выступали популяции сибирского
шелкопряда. Анализ проводился для пихтовых
насаждений таежной зоны в очаге массового
размножения сибирского шелкопряда на терри-
тории Енисейского района Красноярского края.
Вспышка массового размножения произошла в
2015–2017 гг. В ходе вспышки насекомые повре-
дили и уничтожили около 1 млн га насаждений
пихты сибирской (Abies sibirica Ledeb.) и сосны
сибирской (Pinus sibirica (Loud.)).

Для оценки состояния насаждений изучались
две трансекты. На рис. 1 показано расположение
начальных точек изучаемых трансект. Направле-
ние и длина трансект выбирались так, чтобы по-
лучить максимально однотипные по рельефу и
растительному покрову точки наблюдений.

Расстояние между начальными точками тран-
сект – 46 км. Шаг между точками для каждой тран-
секты – 1 км. Трансекта 1 длиной около 11 км – в
юго-западном направлении, все насаждения на
трансекте одновременно повреждались с 2015 го-
да; трансекта 2 длиной 23 км – в западном на-
правлении c неповрежденными до 2020 года на-
саждениями.

В настоящий момент спутниковые дистанци-
онные оценки состояния насаждений использу-
ются в основном для определения нанесенного
насекомыми ущерба. При этом одним из основ-
ных методов, используемых при анализе, являет-
ся измерение различных вариантов вегетацион-
ного индекса растительности, основанного на
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разнице отражения красного и ближнего инфра-
красного излучения (Tucker, Sellers 1986). Вегетаци-
онный индекс позволяет оценить продуктивность и
физиологические свойства растительной компо-
ненты экосистемы (Liu et al., 2017; Rechid et al., 2009)
и представляет собой спектральный индикатор фо-
тосинтеза и интенсивности метаболизма расте-
ний (Bayarjargal et al., 2006; Cunha, Richter, 2014).
Данные ДЗЗ широко используются для картиро-
вания пространственной динамики очагов вспы-
шек насекомых (Verbesselt et al., 2012; Liang et al.,
2014; Senf et al., 2017). Однако основной целью та-
ких исследований является оценка ущерба, нане-
сенного вспышкой, и расчет площади потери. Та-
кой индекс достоверно и оперативно показывает
деградацию кроны деревьев в ходе развития
вспышки массового размножения насекомых. В
то же время ослабление древостоев и снижение
противодействия дерева насекомым развиваются
в течение нескольких лет до начала резкого подъ-
ема численности вредителя, но не регистрируют-
ся по показателям NDVI, и попытки использовать
данные дистанционного зондирования для оцен-
ки устойчивости лесных насаждений к внешним
воздействиям не приводят к успеху (Spruce et al.,
2011; Thayn, 2013; Olsson et al., 2016).

В настоящей работе при использовании ди-
станционных данных делается попытка перейти
от количественных измерений биомассы расте-
ний по показателям абсолютных значений веге-
тативного индекса к оценке реакции фотосинте-
зирующего аппарата на изменения состояния
окружающей среды. Входные и выходные пара-
метры для такой модели могут быть получены од-
новременно по данным ДЗЗ и быть синхронизиро-
ваны по времени и месту наблюдения. Мы исполь-
зовали данные спутников Terra/Aqua, действующих
в рамках программы NASA EOS (Earth Observing

System). Исходные данные ДЗЗ со спутников Ter-
ra/Aqua доступны для свободного скачивания на
сервере NASA. Основным прибором для сбора
необходимой информации на спутнике является
спектрорадиометр среднего разрешения MODIS
(Moderate-Resolution Imaging Spectroradiometer).
В качестве показателя, характеризующего состоя-
ние насаждений, в настоящей работе предложено
использовать показатель восприимчивости вегета-
ционного индекса растительность (NDVI) в течение
сезона к изменению радиационной температуры
земной поверхности (LST). В данной работе пока-
затель NDVI вычисляется по стандартной формуле:

(1)

где NIR и Red – нормализованные значения ин-
тенсивности отражения в ближнем инфракрас-
ном и красном диапазонах спектра для данной
точки земной поверхности. Пространственное
разрешение для данных показателей составляет
250 × 250 м. Типичные временные ряды годичной
динамики NDVI и LST приведены на рис. 2.

Поскольку рост и состояние кроны деревьев
существенно зависит от изменений температуры
окружающей среды, то анализ связей между NDVI
и LST позволит оценить адаптивный ресурс дере-
вьев в насаждении. В этом случае изменение NDVI
можно рассматривать как некоторую функцию от
изменений погодных условий и для отдельного
года, переменную LST – как входную в системе, а
переменную NDVI – как выходную. Если предпо-
лагать, что выходной сигнал с некоторым запазды-
ванием τ зависит от входного, то эту связь можно за-
писать через некоторый оператор F:

(2)

−=
+

NIR REDNDVI ,
NIR RED

= − τNDVI( ) (LST( ).t F t

Рис. 1. Расположение начальных точек изучаемых трансект. p1 – (58°42′19.15″ N; 91°1′44.60″ E), трансекта с повре-
жденными древостоями с 2015 года. p2 – (58°36′55.40″ N; 90°15′1.00″ E), тренсекта с неповрежденными древостоями.
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Ранее было показано, что по сезонным временным
рядам NDVI и LST можно оценить оператор F в
виде спектральной функции отклика H(f) (Kova-
lev, Soukhovolsky, 2021):

(3)

где Фyx – кросс-корреляционная функция, свя-
зывающая ряды первых разностей NDVI(t) и
LST(t) в течение сезона, Фxx – автокорреляцион-
ная функция ряда первых разностей LST, FT –
спектральное преобразование Фурье.

Полученная спектральная функция H(f) ха-
рактеризует скорость и интенсивность воздей-
ствия погоды на состояние фотосинтетического
аппарата древостоя. Типичный вид спектра
функции отклика Н(f) представлен на рис. 3.

Значение спектральной функции отклика
H(f0) на некоторой частоте f0 характеризуют ин-
тенсивность и скорость v = 1/f0 отклика NDVI на
изменение LST. Составляющие спектра функции
отклика на низких частотах (не более f = 0.16) харак-
теризуют сильно инерционную реакцию NDVI на

Φ
=

Φ
FT( )

( ) ,
FT( )

yx

xx

H f

изменение LST; составляющие спектра на высо-
ких частотах (от f = 0.35 до f = 0.5) характеризуют
быстрый отклик NDVI на изменение LST. При
изменении физиологических свойств деревьев в
насаждении реакции на внешние изменения тем-

Рис. 2. Типичные временные ряды годичной динамики NDVI и LST. (2010 г.), 1 – проба р101 (очаг с 2015 г.), 2 – проба
р201 (контроль).
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пературы ускоряются или замедляются, что меня-
ет соотношение высокочастотных и низкочастот-
ных компонентов спектра.

В дальнейшем анализе используются мощ-
ность низкочастотной составляющей LF спектра
(частоты от 0 до 0.16 1/день) и мощность высоко-
частотной составляющей спектра SH в диапазоне
f = 0.35–0.50 1/день).

(4)

Пары этих значений сравниваются для повре-
жденных и контрольных насаждений.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Насколько величины NDVI в течение сезона

характеризуют состояние насаждений? Для по-
врежденных и контрольных пробных площадей
были вычислены средние значения kNDVIl фото-
синтетического индекса в течение сезона продол-
жительностью t0:

(5)

Полученные данные NDVI и LST усреднялись
для поврежденных и контрольных участков. На
рис. 4 приведены отношения средних сезонных
значений kNDVIl для насаждений в очаге и в кон-
троле.

Из рис. 4 следует, что до начала вспышки (2015 г.)
значимых различий NDVI деревьев в будущих
очагах массового размножения и в контрольных
неповрежденных насаждениях не наблюдалось.
Только после повреждений хвои такие различия

= = 
0.16 0.50

0 0.35

LF ( ) , HF ( ) .H f df H f df

= τ τ
0

0 0

1NDVI NDVI( ) .
t

d
t

появились. Таким образом, по суммарным пока-
зателям NDVI не удается получить заблаговре-
менную оценку рисков нападения насекомых на
насаждения.

Далее рассмотрим возможность использова-
ния для заблаговременной оценки рисков напа-
дения вредителей на насаждения спектральных
функций отклика. Для сопоставления спектраль-
ных функций отклика поврежденных и неповре-
жденных пробных площадей удобно “свернуть”
эту функцию и представить ее в виде двух пара-
метров, характеризующих мощности спектра на
низких LF и высоких HF частотах (4). В дальней-
шем анализе использовались усредненные пока-
затели по трансектам 1 и 2. На рис. 5 приведены
средние характеристики компонентов LF и HF
для трансект 1 и 2 в течение 2010–2020 гг.

Как видно из рис. 5, данные для неповрежден-
ных насаждений на трансекте 1 за все годы иссле-
дований характеризуются кластером в границах
LF = 4–10 и HF = 7–22. Для насаждений, повре-
жденных в 2015 г., характеристики в 2010–2011 гг.
близки к характеристикам насаждений для тран-
секты 1. Значения LF и HF для насаждений на тран-
секте 2 перед началом вспышки в 2012–2014 гг. от-
личаются от характеристик насаждений на тран-
секте 1. После сильных повреждений, когда
насаждения потеряли хвою, характеристики LF и
HF очень сильно отличались от соответствующих
показателей неповрежденных насаждений.

Результаты более детального анализа показа-
телей LF и HF для поврежденных сибирским
шелкопрядом насаждений вдоль трансекты 2, на-
чиная с 2015 г., приведены на рис. 6.

Как видно, характеристики функции отклика
отличаются в разные периоды воздействия насе-
комых на насаждения. Для различения данных
разных лет использовался линейный дискрими-
нантный анализ. Анализ по критерию Wilks’

Рис. 4. Динамика средних сезонных значений kNDVIl в очагах массового размножения сибирского шелкопряда (1) и
в неповрежденном насаждении (2). 3 – стандартные ошибки kNDVIl для насаждений в зоне вспышки; 4 – стандартные
ошибки kNDVIl для неповрежденных насаждений.
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Lambda λW = 0.2040, при F (4.54) = 16.387 и p <
< 0.00001 показал значимость различий значений
LF и HF для разных лет. Согласно классификаци-
онной матрице (табл. 1), по показателям LF и HF
возможно разделить более 80% насаждений вдоль
трансекты 2.

Таким образом, в 2013 г., т.е. за два года до на-
чала вспышки, характеристики функций отклика
уже отличались от соответствующих показателей
за 4 года до начала вспышки. Это позволяет ис-
пользовать данные дистанционного зондирова-
ния для заблаговременной оценки рисков повре-
ждений насаждений.

Насколько пространственно однородны ха-
рактеристики насаждений вдоль трансекты? Если
значимых различий величин LF и HF в насажде-
ниях вдоль трансекты нет, то регрессионное урав-
нение связи значений LF или HF с номером на-
саждения вдоль трансекты будет незначимым.
Если насаждения вдоль трансекты 1, не повре-
ждавшиеся сибирским шелкопрядом, будут одно-

родны по характеристикам функций отклика, то
связи между средними многолетними значения-
ми kLFl и kHFl и номером n (n = 1, … 24) насажде-
ния вдоль трансекты 1 будут незначимыми. На
рис. 7 отражены эти связи между kLFl, kHFl и n.

Как следует из рис. 7, пространственные корре-
ляции показателей LF и HF вдоль трансекты 1 не-
значимы, то есть характеристики не поврежден-
ных сибирским шелкопрядом насаждений одно-
родны на протяжении по меньшей мере 24 км, и

Рис. 5. Низкочастотные (LF) и высокочастотные (HF) характеристики функций отклика для насаждений на тран-
сектах 1 и 2. 1 – трансекта 1, 2010–2020 гг.; 2 – трансекта 2, 2010–2011 гг.; 3 – трансекта 2, 2012–2014 гг.; 4 – трансекта 2,
2015–2017 гг.; 5 – трансекта 2, 2018, 2020 гг.
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Рис. 6. Низкочастотные (LF) и высокочастотные (HF) характеристики функций отклика для насаждений на трансекте 2.
1 – до вспышки, 2011г.; 2 – перед вспышкой, 2013 гг.; 3 – после повреждений, 2020 г.
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Таблица 1. Классификационная матрица для дискри-
минации насаждений вдоль трансекты 2

Percent G_1:1 G_2:2 G_3:3

G_1:1 90.91 10 1 0
G_2:2 70.00 2 7 1
G_3:3 80.00 0 2 8
Total 80.65 12 10 9
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можно полагать, что состояние насаждений вдоль
этой трансекты достаточно однородно.

Эффективный энтомологический мониторинг
должен позволять определить локальную зону и
время начала вспышки. Одним из условий начала
вспышки массового размножения вредителей яв-
ляются необходимые показатели погоды. Однако
воздействие погодных факторов может оказать
влияние на все таежные территории, и выделить
зону возможных вспышек по этим показателям
невозможно. Площади зон эффективного воз-
действия погодных факторов также могут быть
очень велики – до 90000 км2 (Исаев и др., 2015),
что затрудняет определение зон будущих вспы-
шек. К тому же снижение ГТК ниже 1 не является
необходимым условием развития вспышки, и ча-
сто информация о сухой и теплой погоде на тер-
ритории не позволяет однозначно говорить о бу-
дущей реализации вспышки сибирского шелко-
пряда (Тарасова, Волков, 2021).

Более надежным показателем места развития
будущей вспышки сибирского шелкопряда явля-
ются характеристики низко- и высокочастотных
составляющих функции отклика NDVI на изме-
нение LST в течение сезона. Выполненные расчеты
показывают, что характеристики функций отклика
начинают отличаться от нормы за два сезона до на-
чала вспышки. Таким образом, по дистанционным
данным показателей LF, HF можно определить из-
менения состояния насаждений и предсказать
возможные повреждения древостоя. Относитель-
ный рост значений LF и снижение HF по сравне-
нию с контрольными насаждениями можно трак-
товать как уменьшение скорости реакции дере-
вьев в насаждении в ответ на возможное изъятие
листового аппарата деревьев и использовать как
индикатор ухудшения состояния насаждения и
повышения риска атаки на него насекомых-вреди-

телей. Использование методов дистанционного
зондирования для оценки состояния и устойчиво-
сти древесных растений открывает возможность
диагностики состояния древесных растений в лю-
бой точке планеты без необходимости наземного
обследования территорий.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Предложенный метод позволяет достаточно

надежно оценить риски вспышек сибирского
шелкопряда. Для выявления зоны вспышки не-
обходимы расчеты значений компонентов функ-
ций отклика на территории. Следует отметить,
что используемые дистанционные данные разре-
шением 250м доступны и могут быть получены с
сайта NASA для любой точки на планете. Но в на-
стоящее время активно вводятся в эксплуатацию
отечественные и зарубежные спутники с разре-
шение до 1 м. Наличие подобных регулярных на-
блюдений показателей NDVI и LST позволит су-
щественно повысить точность оценки состоя-
ния насаждений. При использовании мощных
вычислительных возможностей это открывает
возможность для мониторинга рисков вспышек
сибирского шелкопряда на всей территории тай-
ги. Для проверки возможности оценки рисков
возникновения вспышек других видов лесных на-
секомых необходимы дополнительные исследо-
вания.
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Population outbreaks of such species as Dendrolimus sibiricus Tschetv., in Siberian taiga forests begin with ar-
eas of several hectares and develop up to hundreds of thousands of hectares, resulting in significant damage
to forests. Boundaries of foci change with time depending on external factors, population dynamics, and the
state of forage trees. In this regard, it is important to determine the beginning of an outbreak and the affected
area in advance as predictors of increasing pest numbers. To assess necessary conditions for an outbreak, a
method for assessing state of forest stands is proposed based on remote sensing data. In this regard, it is im-
portant to assess risks of outbreaks and to determine in advance their onset times and starting zones. In order
to evaluate necessary conditions for an outbreak, a “cascade” of factors is considered: geophysical (solar ac-
tivity), weather, and the state of forest stands. Each of these factors is characterized by its own area, within
the bounds of which any changes in this particular factor affect the insect population.

Keywords: taiga, forest stands, insect pests, Siberian silk moth, population dynamics, outbreaks, factors, monitor-
ing, remote sensing methods. 
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Изучена сопряженность динамики численности различных видов лесных насекомых при неравно-
ценных ландшафтных условиях на территории Краснотуранского бора (юг Красноярского края).
Сопряженность популяционной динамики указывает на наличие экологического механизма, при-
водящего к согласованию временных рядов популяционной динамики различных видов в одном
местообитании или одного вида в разных местообитаниях. Это означает, что по показателям сопря-
женности динамики насекомых можно косвенно оценить и влияние различных факторов, воздей-
ствующих на эти популяции. Для оценки пространственно-временной синхронизации динамики
численности насекомых в различных ландшафтных условиях использованы данные учетов насеко-
мых-филлофагов с 1979 по 2016 гг. Анализ данных многолетних учетов показывает, что даже на до-
статочно близких расстояниях характеристики динамики численности насекомых-филлофагов
различаются как по абсолютным значениям, так и по фазам динамики, хотя периоды циклических
колебаний филлофагов в различных урочищах близки. “Память” системы, выражающаяся в поряд-
ке авторегрессионной модели динамики численности, для изученных комплексов видов филлофа-
гов достаточно велика: на текущее значение плотности популяций филлофагов оказывают значи-
мое влияние плотности популяций даже за четыре года до учетов. Подобные значения “памяти”
приводят к повышению запаса по устойчивости популяций и снижению рисков развития вспышек
массового размножения. Близкие к 1 коэффициенты детерминации R2 для моделей динамики фил-
лофагов в урочищах Краснотуранского бора указывают на слабое влияние модифицирующих (в
частности, погодных) факторов на динамику численности популяций.

Ключевые слова: лесные насаждения, насекомые-филлофаги, динамика численности, сопряженность,
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Изучение сопряженности динамики числен-
ности различных видов лесных насекомых важно
при оценке влияния различных факторов на их
популяционную динамику. Сопряженность по-
пуляционной динамики указывает на наличие
экологического механизма, приводящего к согла-
сованию временных рядов популяционной дина-
мики различных видов в одном местообитании
или одного вида в разных местообитаниях. Это
означает, что по показателям сопряженности ди-
намики насекомых можно косвенно оценить и
влияние различных факторов, воздействующих
на популяции.

Сопряженность и пространственно-времен-
ная синхронизация динамики численности изу-

чались многими авторами в течение последних
десятилетий (Henttonen et al., 1985; Miller, Epstein,
1986; Hanski, Woiwood, 1993; Haydon, Steen, 1997;
Sutcliffe et al., 1997; Bascompte, Sole, 1998; Myers,
1998; Ranta et al., 1998; Bjornstad et al., 1999; Bjorn-
stad, 2000; Liebhold, Kamata, 2000; Buonaccorsi et al.,
2001; Peltonen et al., 2002; Choi et al., 2011; Kapeller
et al., 2011; Haynes et al., 2012; Herrero et al., 2012;
Schowalter, 2012; Van Rossum, Triest, 2012; Bone et al.,
2013; Foster et al., 2013).

Показано, что степень сопряженности попу-
ляционной динамики одного вида в разных ме-
стообитаниях монотонно уменьшается с увеличе-
нием расстояния между этими местообитаниями.
Если же уровень сопряженности динамики попу-
ляций не уменьшается при увеличении расстоя-
ния между местообитаниями, а расстояние между

1 Работа поддержана Российским Научным Фондом (грант 22-
24-00148).
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ними существенно превосходит радиус переме-
щения особей изучаемого вида, то следует гово-
рить о его глобальной пространственной коге-
рентности, связанной с реакцией популяции на
воздействие мощного модифицирующего факто-
ра (Liebhold et al., 2004).

Предполагается, что причиной синхрониза-
ции вспышек массового размножения насекомых
может быть некоторый внешний фактор, воздей-
ствие которого приводит к одновременному раз-
витию локальных вспышек. В частности, такими
синхронизирующими факторами могут быть из-
менение активности Солнца (Чижевский, 1973),
летние засухи на обширной территории (Конда-
ков, 1974, 2002) и др. Так как ритм солнечной ак-
тивности определяет динамику воздействия сол-
нечной радиации одновременно на всей планете,
а вспышки численности различных видов насе-
комых все же не синхронизированы во времени и
пространстве, то предполагается, что синхрони-
зирующий фактор и есть сочетание ритма солнеч-
ной активности и локальных планетарных рит-
мов (Максимов, 1989). По мнению разных авто-
ров, причиной сопряженности популяционной
динамики одного вида в разных местообитаниях
может быть эффект Морана, связанный с одно-
родностью климатических условий на значитель-
ной территории и сходством реакции популяций
на изменение погоды в различных местообитани-
ях (Moran, 1953; Чижевский, 1973; Baars, Van Dijk,
1984; Pollard, 1991; Maron, Harrison, 1997; Bjorns-
tad et al., 1999; Volney, Fleming, 2000; Bjornstad,
Bascompte, 2001; Williams, Liebhold, 1995).

Для количественной оценки сопряженности
популяционной динамики отдельного вида в раз-
личных местообитаниях или нескольких видов в
одном местообитании необходимы длительные (в
течение нескольких десятков лет) наблюдения за
данными видами насекомых на постоянных
пробных площадях. К сожалению, такие полевые
исследования проводятся достаточно редко, а для
коротких временных рядов получить достовер-
ные оценки сопряженности не представляется
возможным (Дженкинс, Ваттс, 1971; Андерсон,
1976; Кендалл, Стьюарт, 1976; Марпл, 1990). Од-
нако в настоящей работе для оценки простран-
ственно-временной синхронизации динамики

численности насекомых использованы данные
учетов насекомых-филлофагов с 1979 по 2016 гг.,
что позволяет использовать стандартные стати-
стические методы анализа временных рядов для
оценки пространственной и популяционной со-
пряженности динамики комплекса видов лесных
насекомых в близких местообитаниях.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Популяционная динамика комплекса насеко-
мых-филлофагов в различных ландшафтных
структурах на территории Краснотуранского лен-
точного бора (юг Средней Сибири, 54°16.315′ N,
91°37.757′ E) изучалась в течение 1979–2016 гг.
(Пальникова и др., 2002; Исаев и др., 2015; Isaev et al.,
2017). Основная лесообразующая порода ленточно-
го бора – сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) На
момент начала исследований возраст деревьев в
насаждениях бора составлял 60–80 лет. Более 80%
сосняков были представлены II–III классами бо-
нитета (Пальникова и др., 2002). Местообитания
в пределах Краснотуранского бора классифици-
ровались по характеристикам ландшафта как
урочища. На рис. 1 приведена пространственная
структура урочищ на территории Краснотуран-
ского бора, выполненная Д.М. Киреевым на ос-
нове оригинальной методики (Киреев, 1977). В
табл. 1 приведены расстояния между пробными
площадями в пределах урочищ.

Комплекс видов насекомых-филлофагов в
Краснотуранском бору типичен для сосновых ле-
сов Сибири (Кондаков, Сорокопуд, 1982; Тарасо-
ва, 1982; Пальникова, 1987; Пальникова, 1998;
Эпова, 1999; Яновский, 2003). Список изученных
видов включает в себя пяденицу cосновую Bupalus
piniarius L., пяденицу сосновую углокрылую Semi-
othisa liturata Сl. (Geometridae), cоснового шелко-
пряда Dendrolimus pini L. (Lasiocampidae) и два ви-
да пилильщиков – гильпинию зеленоватую Gilpinia
virens Kl. и пилильщика соснового бледноногого
Microdiprion pallipes Fall. (Diprionidae).

В течение 1979–2016 гг. плотность популяций
этих видов определялась в первой декаде августа
методом околота на матерчатый полог. Ежегод-
ные учеты численности филлофагов проводились
в пяти типах урочищ: “Вершина сопки”, “Пла-

Таблица 1. Расстояния (км) между пробными площадями в различных урочищах Краснотуранского бора

Урочище
Урочище

“Плакор” “Вершина сопки” “Дюна” “Терраса” “Озеро”

“Плакор” 0.00 1.6 1.2 1.8 2.9
“Вершина сопки” 0.00 2.3 2.1 3.8
“Дюна” 0.00 1.0 3.9
“Терраса” 0.00 4.7
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кор”, “Дюны”, “Терраса”, “Озеро”. Данные уче-
тов плотности популяций изученных видов в раз-
личных местообитаниях-рассмотрены в работе
А.С. Исаева с соавторами (Исаев и др., 2015).

В табл. 2 приведены значения средних много-
летних суммарной плотности (особей на дерево)
популяций всех изученных видов, стандартные
отклонения от средних значений, минимальные
и максимальные значения плотностей и разница
между максимальным и минимальным значения-
ми плотностей в различных урочищах.

Как видно из табл. 2, суммарная плотность по-
пуляций изученных видов филлофагов во всех
местообитаниях в течение всего времени иссле-
дований была низка и не превышала 2.5 особей на
дерево. Тем не менее такая низкая плотность фил-
лофагов наблюдалась не всегда, и в 1976–1978 гг. на
территории Краснотуранского бора в районе уро-
чища “Плакор” происходила вспышка массового
размножения сосновой пяденицы, в ходе которой
были повреждены значительные массивы сосны
обыкновенной (Пальникова и др., 2002). Далее в

работе изучены сопряженные пространственно-
временные характеристики рядов суммарных
плотностей популяций исследуемых насекомых.
Анализ рядов динамики отдельных видов был
опубликован ранее (Soukhovolsky et al., 2022).

Расчет модельной динамики суммарных 
плотностей популяций филлофагов в урочищах

Расчет популяционной динамики насекомых-
филлофагов выполнялся по следующей схеме:
– ряд динамики “ремонтировался”, и нулевые
значения плотностей популяций заменялись зна-
чениями, в два раза меньшими минимальных
значений плотности насекомых;
– для уменьшения разброса данных производил-
ся переход к логарифмической шкале (именно
для этого выполнялась замена нулевых значений
плотности);
– для уменьшения ошибок учетов численности
насекомых производилась фильтрация высоко-

Рис. 1. Ландшафтная структура Краснотуранского бора (Пальникова и др., 2002). 1 – вершины и крутые прямые скло-
ны сопок (“Вершина Сопки”); 2 – узкие плакоры (“Плакор”); 3 – пологие склоны; 4 – крутые склоны балок и логов
(“Дюна”); 5 – вогнутые покатые и пологие склоны южной и западной экспозиций; 6 – пологонаклоненные террасо-
видные поверхности (“Терраса”); 7 – плоские пролювиальные днища (“Озеро”).

1 2 3 4 5 6 7 8

Таблица 2. Значения статистических характеристик временных рядов динамики суммарной численности фил-
лофагов в различных урочищах

Статистические характеристики, 
особи/дерево–1

Урочище

“Плакор” “Вершина сопки” “Озеро” “Дюна” “Терраса”

Среднее 1.07 1.21 0.91 2.20 0.85
Стандартное отклонение 1.52 2.01 1.31 3.47 1.24
Максимальное 5.87 11.16 6.80 13.78 6.56
Минимальное 0.01 0.00 0.01 0.04 0.02
Размах колебаний (макс–мин) 5.86 11.16 6.79 13.74 6.54
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частотной составляющей ряда с использование
фильтра Ганна (Хемминг, 1987):

(1)

– предполагалось, что текущая численность насе-
комых в урочище (в логарифмической шкале) за-
висит от k значений предыдущих учетов, т.е. вре-
менной ряд динамики можно рассматривать как
авторегрессионный (AR) (Исаев и др., 2015;
Isaev et al., 2017):

(2)

– для определения порядка k авторегрессии вы-
числялась парциальная автокорреляционная
функция ПАКФ (Дженкинс, Ваттс, 1971). Значе-
ние порядка авторегрессии характеризуется мак-
симальным значением ПАКФ, большим значе-
ний доверительного интервала ПАКФ;
– модель (2) рассматривалась как регрессионное
уравнение с известными из данных учетов значе-
ниями {y(i)}, и стандартными методами находили
неизвестные коэффициенты a0, …., ak;
– точность расчетов модельного уравнения дина-
мики численности насекомых в урочище оценива-
лась по величине коэффициента детерминации R2,
характеризующего долю дисперсии значений ло-
гарифмов численности насекомых, рассчитывае-
мую AR-моделью, значимостью коэффициентов
AR-модели, оцениваемую по t-критерию и F-кри-
терию Фишера (Поллард, 1982);
– синхронность временного ряда трансформиро-
ванных данных и модельного ряда оценивалась
по величине кросс-корреляционной функции
(ККФ) (Дженкинс, Ваттс, 1971). Для синхронных
временных рядов максимальное значение ККФ
(k = 0) близко к 1;

= − + +
+ +

( ) 0.24 ln ( 1) 0.52 ln ( )
0.24 ln ( 1);

y i x i x i
x i

=
= + −0

1
( ) ( );

k

j
j

y i a a y i j

– цикличность колебаний временных рядов
трансформированных данных оценивалась по
спектру временного ряда (Бокс, Дженкинс, 1974;
Кендалл, Стьюарт, 1976; Марпл, 1990);
– стабильность временного ряда суммарной ди-
намики численности для данного урочища оце-
нивалась по запасу устойчивости, вычисляемому
по значениям коэффициентов a1, …, ak модели (2)
для этого урочища (Гайдук и др., 2011). Чем боль-
ше значение запаса по устойчивости, тем выше
устойчивость ряда динамики.

Расчеты выполнялись для всех временных ря-
дов суммарных численностей насекомых в уро-
чищах.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Рассмотрим полный цикл расчетов для вре-

менного ряда динамики суммарной численности
насекомых в урочище “Дюна”.

На рис. 2 приведена кривая популяционной ди-
намики филлофагов в урочище “Дюна” после ло-
гарифмирования и высокочастотной фильтрации.

На следующем этапе расчетов определялся по-
рядок k авторегрессии по виду ПАКФ (рис. 3).

Как видно из рис. 3, порядок авторегрессии
для анализируемого ряда равен 4. Это означает,
что текущее значение трансформированного ряда
зависит от четырех предыдущих значений и AR-
модель можно записать в следующем виде:

(3)

Расчеты коэффициентов уравнения (3) произво-
дились с помощью статистического пакета Statisti-
ca 10. Результаты расчетов представлены в табл. 3.

На рис. 4 сопоставлен трансформированный
временной ряд общей плотности популяций фил-
лофагов в урочище “Дюна” и модельный ряд,

= + − + − +
+ − + −

0 1 2

3 4

( ) ( 1) ( 2)
( 3) ( 4).

y i a a y i a y i
a y i a y i

Рис. 2. Динамика численности филлофагов в урочище “Дюна” после логарифмирования и высокочастотной филь-
трации.
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значения коэффициентов которого представле-
ны в табл. 3.

Как следует из табл. 3, предложенная модель
позволяет учесть 96% дисперсии значений плот-
ностей популяций в урочище “Дюна”. Для коли-
чественной оценки сопряженности временного
ряда учетов и модельного ряда применялась
кросс-корреляционная функция (ККФ). Для рас-
чета кросс-корреляционной функции  двух
стационарных временных рядов {x} и {y} со сред-
ними значениями μх и μy и стандартными откло-
нениями σx и σy использовалось следующее выра-
жение (Бокс, Дженкинс, 1974):

(4)

где Е – оператор математического ожидания,
 – временной сдвиг.

ρ ( )xy k

− − μ − μ
ρ =

σ σ
( ( ) )( ( ) )

( ) ,x y
xy

x y

E x t k y t
k

= ± ±0, 1, 2,...k

Если сравниваемые временные ряды синхрон-
ны, то в этом случае максимумы и минимумы сов-
падают во времени; максимум взаимной корреля-
ционной функции наблюдается при временном
сдвиге k = 0 между рядами, и значение ρxy(0) → 1.
Для рядов со сдвигом k по фазе максимум взаим-
ной корреляционной функции и значение
ρxy(k) → 1. Для несопряженных рядов ρxy(k) → 0
при любых значениях k.

Как показывает расчет кросс-корреляционной
функции (ККФ), ряд данных и модельный ряд
для урочища “Дюна” изменяются во времени
синхронно (рис. 5).

Аналогично тому, как это было рассчитано для
урочища “Дюна”, были выполнены расчеты и для
других урочищ на территории Краснотуранского
бора (табл. 3). Как следует из табл. 3, для всех по-
пуляций почти во всех урочищах (кроме урочища

Рис. 3. Парциальная автокорреляционная функция временного ряда численности насекомых в урочище “Дюна”.
1 – ПАКФ; 2 – доверительный интервал стандартной ошибки ПАКФ.
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Рис. 4. Трансформированный временной ряд общей плотности популяций филлофагов в урочище “Дюна” (1) и мо-
дельный ряд (2).
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“Озеро”) характерны модели AR (4), согласно ко-
торым текущая плотность филлофагов зависит от
плотностей популяций в предыдущие четыре го-
да, а соответствующие коэффициенты этих моде-
лей совпадают по знакам и близки по абсолютным
значениям. Значения коэффициента аj в AR-моде-
ли характеризует восприимчивость текущей плот-
ности популяции к изменениям плотностей в год

(i – j):  Положительные значения

коэффициентов AR-моделей можно трактовать
как наличие положительных обратных связей
между популяциями в разные годы. Так как все
изученные виды характеризовались однолетним
циклом генерации, то положительный коэффици-
ент а1 описывает зависимость плотностей потом-
ков от плотностей родительской популяции. Отри-
цательное значение коэффициента а2 можно трак-
товать как существования отрицательной обратной
связи между популяциями в i-ом и (i – 2)-м годами.
В качестве причины обратной связи можно гово-
рить о влиянии паразитов, отрицательно воздей-
ствующих с лагом 2 года на изучаемые популя-
ции. Ранее было показано, что влияние паразитов
на изучаемые виды филлофагов достаточно силь-
но (Пальникова и др., 2002; Пальникова, Сухо-
вольский, 2016).

Для популяций филлофагов в Краснотуран-
ском бору характерно наличие циклических ко-
лебаний численности, что подтверждается расче-
тами спектров плотностей популяций во всех
урочищах бора (рис. 6).

Как видно из рис. 6, периоды колебаний
плотностей популяций (максимумы спектраль-
ной мощности) во всех урочищах близки (от 12
до 16 лет). Собственно говоря, циклические коле-
бания с подобной периодичностью обычно на-
блюдаются для видов, дающих вспышки массо-
вого размножения (Исаев и др., 2001), однако
плотность филлофагов в изученном местообита-
нии за все время наблюдений была, как это сле-
дует из табл. 2, низка. Что может быть причиной
таких колебаний: влияние модифицирующих
факторов (погодных условий либо изменений
солнечной активности (Чижевский, 1973)) или
же регулирующих факторов? В качестве объяс-
нения наблюдаемых колебаний можно указать,
что для авторегрессионных рядов в общем случае
характерны циклические колебания с характерны-
ми частотами, определяемыми коэффициента-
ми авторегрессионных уравнений (Андерсон,
1976). Так как из табл. 3 видно, что коэффициенты
AR-моделей насекомых во всех урочищах близки
по значениям, это и приводит к близости значе-
ний циклических колебаний.

Коэффициенты детерминации для AR-моде-
лей всех урочищ очень близки к 1, что указывает
на следующее: предложенные AR-модели позво-

∂=
∂ −

( ) .
( )j
y ia

y i j

Таблица 3. Параметры AR-моделей рядов динамики
филлофагов в различных урочищах Краснотуранского
бора

B Std.Err. t(26) p-value

“Дюна”
a0 0.006 0.044 0.131 0.897
y(i – 4) –0.346 0.134 –2.585 0.015
y(i – 3) 0.718 0.269 2.673 0.013
y(i – 2) –1.372 0.292 –4.694 0.000
y(i – 1) 1.790 0.162 11.045 0.000

adjR2 0.96

F 200.5
η 0.046

“Плакор”
a0 –0.243 0.071 –3.445 0.002
y(i – 4) –0.575 0.139 –4.139 0.000
y(i – 3) 0.915 0.269 3.406 0.002
y(i – 2) –1.155 0.270 –4.278 0.000
y(i – 1) 1.437 0.150 9.556 0.000

adjR2 0.95

F 138.6
η 0.109

“Вершина сопки”
a0 –0.180 0.076 –2.384 0.024
y(i – 4) –0.591 0.141 –4.207 0.000
y(i – 3) 1.177 0.277 4.246 0.000
y(i – 2) –1.637 0.283 –5.775 0.000
y(i – 1) 1.753 0.150 11.653 0.000

adjR2 0.94

F 112.3
η 0.07

“Озеро”
a0 –0.270 0.122 –2.215 0.035
y(i – 2) –1.325 0.336 –3.944 0.001
y(i – 1) 1.685 0.184 9.156 0.000

adjR2 0.905

F 75.3
η 0.111

“Терраса”
a0 –0.146 0.073 –1.994 0.056
y(i – 4) –0.291 0.121 –2.410 0.023
y(i – 3) 0.936 0.264 3.550 0.001
y(i – 2) –1.808 0.306 –5.903 0.000
y(i – 1) 1.979 0.171 11.544 0.000

adjR2 0.94

F 120.0
η 0.102
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ляют учитывать практически всю дисперсию на-
блюдаемых значений численности популяций.
Из этого следует, что погодные факторы (по
крайней мере, при низкой плотности популяций)
не будут оказывать сильного влияния на динами-
ку численности филлофагов.

В классической работе Морана (Moran, 1953)
утверждается, что для близких по расположению
местообитаний одного вида должны наблюдаться
синхронные изменения плотностей популяций
этого вида. Для оценки синхронности динамики
популяций в разных урочищах были вычислены
кросс-корреляционные функции (ККФ) времен-
ных рядов динамики филлофагов в разных урочи-
щах. Для синхронных по динамике популяций
максимум ККФ, близкий к 1, должен достигаться
при сдвиге k = 0. Если ряды динамики сдвинуты
по фазе, максимум ККФ будет достигаться при
k ≠ 0. Расчеты парных ККФ для всех урочищ при-
ведены в табл. 4, где выше главной диагонали рас-
смотрены максимальные значения ККФ(i, j)

между рядами динамики урочищ m и l, а ниже
главной диагонали – сдвиг во времени (в годах)
между рядами динамики численности.

Как видно из данных табл. 4, для филлофагов в
Краснотуранском бору полной синхронности ди-
намики численности насекомых во всех урочи-
щах бора не наблюдается. Возможно, эта десин-
хронизация динамики и привела к тому, что
вспышка массового размножения мажоритарно-
го вида в комплексе филлофагов – сосновой пя-
деницы в урочище “Плакор” не привела к воз-
никновению очагов вспышки во всех урочищах.
С другой стороны, если подобные эффекты де-
синхронизации характерны не только для изучен-
ных видов филлофагов в пределах достаточно
ограниченной территории, но носят общий ха-
рактер, то при проведении учетов численности
насекомых-вредителей нельзя быть уверенным,
что данные по плотности учитываемого вида на
некоторой пробной площади могут давать ин-
формацию о плотностях популяций насекомых

Рис. 5. Кросс-корреляционная функция ряда данных и модельного ряда для урочища “Дюна”.
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Рис. 6. Спектры временных рядов плотностей популяций филлофагов в различных урочищах Краснотуранского бора
(1 – “Плакор”, 2 – “Вершина сопки”, 3 – “Озеро”, 4 – “Дюна”, 5 – “Терраса”).
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даже на достаточно близких расстояниях от проб-
ной площади, на которой проводились расчеты.

Важным фактором динамики численности
филлофагов в расположенных достаточно близко
друг к другу урочищах Краснотуранского бора
могут стать миграционные процессы. Если ми-
грация существует, то текущая численность попу-
ляций филлофагов может зависеть не только от
плотностей популяций в предыдущие годы, но и
от плотности популяций в соседнем урочище в

предыдущий год. Тогда для оценки влияния ми-
грационных процессов в m-ом урочище следует
рассмотреть AR-модель, в которую включена
численность насекомых yl(i – 1) в урочище s:

(5)

где am0, am1, am2, am3, am4, b1s – коэффициенты.
Расчеты по возможному влиянию на динамику

численности филлофагов в урочище миграции из
соседнего урочища были проведены для соседних
урочищ “Дюна” и “Плакор”. В табл. 5 приведены
расчеты коэффициентов уравнений (5) для этих
урочищ.

Как видно из табл. 5, коэффициенты при пере-
менной yD(i – 1) в модели динамики филлофаов в
урочище “Плакор” и коэффициенты при пере-
менной yР(i – 1) в модели динамики филлофаов в
урочище “Дюна” незначимы при р = 0.05, а коэф-
фициенты восприимчивости при переменных,
характеризующих смежные урочища, отрица-
тельны, хотя при наличии миграции из соседнего
урочища они должны быть положительными.
Следовательно, гипотезу о влиянии миграции из
соседних урочищ на плотность популяций фил-
лофагов в урочище следует отвергнуть. Таким об-
разом, популяции филлофагов в отдельных уро-
чищах следует рассматривать как независимо
развивающиеся и пространственная корреляция
между популяциями на территории Красноту-
ранского бора не проявляется.

Как видно из табл. 2, стандартное отклонение
и максимумы значений плотностей популяций во
всех урочищах Краснотуранского бора невелики
и за все годы исследований не достигают значений,
характерных для вспышек массового размножения,
в частности, для вспышек массового размножения
сосновой пяденицы (Пальникова и др., 2002). В
связи с этим возникает вопрос о механизмах под-
держания популяций филлофагов в стабильно-
разреженном состоянии. С точки зрения теории
автоматического управления поддержание ста-
бильного состояния любой системы (в том числе
и системы насекомых в лесу) связано с влиянием

= + − + − +
+ − + − + −

0 1 2

3 4 1

( ) ( 1) ( 2)
( 3) ( 4) ( 1),

m m m m m m

m m m m s s

y i a a y i a y i
a y i a y i b y i

Таблица 4. Синхронизация временной динамики численности филлофагов в различных урочищах

Урочище
Урочище

“Плакор” “Вершина сопки” “Озеро” “Дюна” “Терраса”

“Плакор” 1 0.831 0.747 0.823 0.857

“Вершина сопки” 0 1 0.865 0.937 0.787

“Озеро” –1 0 1 0.745 0.693

“Дюна” 0 0 0 1 0.770

“Терраса” –1 –1 0 –1 1

Таблица 5. Параметры уравнений (5) для динамики
численностей филлофагов в урочище “Плакор” с уче-
том данных численностей популяций yD(i –1) в урочи-
ще “Дюна” и в урочище “Дюна” с учетом данных чис-
ленностей популяций yР(i – 1) в урочище “Плакор”

Переменные Коэффи-
циенты Std.Err. t(25) p-value

“Плакор”
a0 –0.302 0.085 –3.556 0.0015

yD(i – 1) 0.092 0.075 1.212 0.239
y(i – 4) –0.564 0.138 –4.092 0.00039
y(i – 3) 0.873 0.268 3.253 0.00326
y(i – 2) –1.139 0.268 –4.250 0.00026
y(i – 1) 1.379 0.156 8.822 0.000000

adjR2 0.95

F 113.2
“Дюна”

a0 –0.002 0.065 –0.033 0.973

yР(i – 1) –0.010 0.061 –0.170 0.866
y(i – 4) –0.356 0.148 –2.408 0.023
y(i – 3) 0.726 0.277 2.616 0.015
y(i – 2) –1.369 0.298 –4.590 0.0001
y(i – 1) 1.795 0.167 10.732 0.000000

adjR2 0.96

F 154.6
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обратных связей (Дорф, Бишоп, 2004; Ким,
2007). При наличии сильных и быстрых отрица-
тельных обратных связей система стремительно
возвращается в норму после воздействия. Напро-
тив, сильные и быстрые положительные обрат-
ные связи ведут к значительным отклонениям от
нормы. При наличии как отрицательных, так и
положительных обратных связей, как это харак-
терно для насекомых в Краснотуранском бору,
ситуация становится неясной и для оценки
устойчивости системы необходимы комплексные
показатели, учитывающие влияние как отрица-
тельных, так и положительных обратных связей.
В теории автоматического управления таким
комплексным показателем является запас по
устойчивости η (Гайдук и др., 2011). Чем больше
запас по устойчивости системы, тем меньше ве-
роятность “выбросов” ее характеристик (в дан-
ном случае подъемов и спадов численности в ходе
массового размножения насекомых). Запас по
устойчивости вычисляется по значениям коэф-
фициентов AR-модели, характеризующих как
положительные, так и отрицательные обратные
связи (Гайдук, 2011). Значения запаса по устойчи-
вости η для насекомых в каждом урочище приве-
дены в табл. 3. Связь между величинами запаса по
устойчивости и стандартного отклонения плот-
ностей популяций в каждом урочище приведена
на рис. 7.

Как видно из рис. 7, между величинами delta x
и η существует отрицательная линейная связь с
очень высоким коэффициентом детерминации
R2 = 0.973. Таким образом, коэффициенты
AR-модели, по которым вычисляется запас по
устойчивости, определяют размах колебаний
плотностей популяций. Чем больше размах ко-
лебаний плотности популяций, тем меньше за-
пас по устойчивости, то есть величина запаса по
устойчивости характеризует разброс величин
плотности популяций в урочище. При увеличе-
нии размаха колебаний плотностей популяций

на единицы запас по устойчивости снижается на

0.008, т.е. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ данных многолетних учетов показыва-
ет, что даже на достаточно близких расстояниях
характеристики динамики численности насеко-
мых-филлофагов различаются как по абсолют-
ным значениям, так и по фазам динамики, хотя
периоды L циклических колебаний филлофагов в
различных урочищах близки. “Память” системы,
выражающаяся в порядке авторегрессии для изу-
ченных комплексов видов филлофагов, достаточ-
но велика: на текущее значение плотности попу-
ляций филлофагов указывает значимое влияние
плотности популяций даже за четыре года до уче-
тов. Подобные значения “памяти” приводят к по-
вышению запаса по устойчивости популяций и
снижению рисков развития вспышек массового
размножения. Сравнение параметров порядка ав-
торегрессий насекомых-филлофагов в Красноту-
ранском бору (k = 4) с параметрами порядка авто-
регрессий непарного и сибирского шелкопрядов
(k = 2) показывает, что риски вспышек массового
размножения выше для видов с малыми значени-
ями параметров авторегрессии. Кроме того, близ-
кие к 1 коэффициенты детерминации R2 для мо-
делей динамики филлофагов в урочищах Красно-
туранского бора указывают на слабое влияние
модифицирующих (в частности, погодных) фак-
торов на динамику численности популяций.
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Spatio-Temporal Connectivity of the Long-Term Dynamics 
of the Forest Phyllophagus Insects’ Abundance
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The study was conducted regarding the conjugation of the population dynamics of different forest insects spe-
cies under different landscape conditions on the territory of the Krasnoturansky pine forest (South of the
Krasnoyarsk Territory). The population dynamics conjugation indicates the presence of an ecological mech-
anism that leads to the coordination of the temporal series of different species’ population dynamics in one
habitat or one species in different habitats. This means that using the conjugation indicators of insect dynam-
ics one can indirectly assess the influence of various factors affecting these populations. To assess the spatio-
temporal synchronization of the population dynamics of insects in different landscape conditions, the data of
the phyllophagous insects counts for the period from 1979 to 2016 were used. According to the phases of dy-
namics, although the periods of cyclic f luctuations of phyllophages’ populations in different stows are close,
the characteristics of the phyllophagous insects number dynamics still differ in both the absolute values and
the phases of dynamics, even when the distance between the test sites is relatively small. The “memory” of
the system, expressed in the order of the autoregressive model of the population dynamics, is fairly large for
the studied complexes of phyllophagous species: the current value of the phyllophagous populations density
can be influenced by the population density values from as far as four years before the counts. Such values of
“memory” lead to an increase in the populations’ stability margin, and a decrease in the risks of developing
insect outbreaks. The determination coefficients close to 1 for the phyllophages dynamics models in the stows
of the Krasnoturansky pine forest indicate a weak influence of modifying factors (such as weather) on the
population dynamics.

Keywords: forest stands, phyllophagous insects, population dynamics, conjugation, synchronism, models, autore-
gression, migration, stability.
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Работа посвящена обсуждению возможностей описания динамики развития очагов массового раз-
множения лесных насекомых на разных пространственных масштабах. Свойства очагов массового
размножения рассмотрены на микропространственном масштабе, где анализируются модели рас-
пределения особей по кормовым объектам в границах локальной территории или насаждения, и на
макропространственном масштабе, где рассмотрены показатели изъятия фотосинтезирующего ап-
парата (листьев или хвои) по всей территории очага, включая первичные, вторичные и миграцион-
ные очаги. При анализе микропространственного распределения гусениц на деревьях в очагах на
разных фазах градации была использована модель распределения особей на кормовых деревьях как
фазового перехода второго рода. Макропространственные процессы, происходящие в ходе роста
очага, включают, во-первых, рост существующего очага и появление новых связных поврежденных
участков леса, во-вторых, появление новых несвязных вторичных очагов. В качестве характеристик
очагов массового размножения используются их фрактальная размерность D и характеристики
“вязких пальцев” на границе очага. Для расчетов этих характеристик применены данные спутнико-
вого зондирования. Предлагаемые подходы могут быть использованы для прогноза развития очагов
массового размножения лесных насекомых. При построении и верификации моделей применены
данные учетов численности сибирского шелкопряда и заселенности деревьев в очагах его массового
размножения, дистанционные данные по площадям и форме очагов в районах Красноярского края
в ходе вспышки массового размножения сибирского шелкопряда (Dendrolimus sibiricus Tschetv.) в
2015–2019 гг.

Ключевые слова: лесные насаждения, насекомые-вредители, вспышки массового размножения, очаги
вспышек, динамика, моделирование. 
DOI: 10.31857/S0024114823020092, EDN: ARRVOL

Насекомые являются вторым по значимости
(после пожаров) фактором повреждения и гибели
лесных насаждений в России вследствие разви-
тия вспышек массового размножения вредите-
лей. Площади повреждения лесов насекомыми
варьируют в разные годы в пределах от 10 до 24%
общей площади повреждения лесов. Так, пло-
щадь очагов лесных насекомых в 2020 г. состав-
ляла около 3 млн га леса. Ущерб от воздействия
насекомых включает, во-первых, упущенную
выгоду от прекращения депонирования углерода
поврежденными деревьями, оцениваемую, на-
пример, для вспышек в 2020 г. в 3.1 млн т при зна-
чениях ЧПП от 3 до 5 т га год–1 (Soukhovolsky, Iva-
nova, 2020). Во-вторых, вспышка сопровождается

выбросами углерода в атмосферу в виде СО2 в хо-
де потребления фитомассы насекомыми. Расчеты
показывают, что при средней массе хвои на 1 га в
3.5–4 т с 1 га будет выделено в атмосферу в пере-
счете на чистый углерод примерно 1.5 т С (Сухо-
вольский и др., 2006; Тарасова и др., 2015). В це-
лом на первом этапе вспышки (до начала пожаров
и гниения стволовой древесины) на территории
России в 2020 г. в ходе вспышек массового раз-
множения лесных насекомых было выброшено в
атмосферу в пересчете на чистый углерод около
4.5 млн т С.

В процессе развития вспышки массового раз-
множения лесных насекомых возникают очаги
массового размножения, в которых происходит
нападение насекомых на деревья, ведущее к гибе-
ли насаждений. В процессе развития вспышки

1 Работа выполнена при финансовой поддержке РНФ
(грант 22-24-00148).
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массового размножения лесных насекомых на-
блюдаются очаги массового размножения раз-
личных типов – первичные очаги, в границах кото-
рых и произошло увеличение численности популя-
ции вредителей, а также вторичные миграционные
очаги, развитие которых связано с локальным пере-
мещением особей в насаждении (Кондаков, 1974;
Исаев и др., 2001). Миграционные очаги обычно
расположены достаточно далеко от первичных
очагов и возникают при массовых миграциях осо-
бей вредителей на стадии имаго. При этом пред-
полагается, что особи в популяции вредителя на
преимагинальных стадиях сезонного развития
относительно малоподвижны и только на стадии
имаго насекомые могут передвигаться на значи-
тельные расстояния. Совокупность первичного,
вторичных и миграционных очагов образует очаг
массового размножения вида, характеризуемый
некоторой суммарной площадью. Риск повре-
ждения и гибели лесных насаждений связан с ди-
намикой развития очагов.

Достаточно часто рассматривались “точеч-
ные” модели вспышек, в которых предполагают,
что особи вредителей сосредоточены в некотором
локальном местообитании, в ходе вспышки изме-
няется только плотность популяций вредителей.
Однако такие модели не позволяют описывать
перемещение насекомых и смену кормовых объ-
ектов – деревьев в процессе вспышки. В связи с
этим анализ и моделирование развития очагов
массового размножения лесных насекомых явля-
ются важными задачами, имеющими как теоре-
тическое, так и практическое значение для оце-
нок рисков повреждений насаждений вредителя-
ми и планирования лесозащитных мероприятий.

При анализе точечных моделей, т.е. моделей,
рассматривающих популяцию в максимально аг-
регированном виде, когда учитывается только
суммарная численность популяции и не учитыва-
ется распределение особей по территории очага,
обычно ограничиваются анализом типа про-
странственного распределения насекомых на
пробных площадях, выделяя случайный, равно-
мерный и агрегативный тип пространственного
распределения особей в насаждении, а для коли-
чественной оценки пространственного распреде-
ления используют многочисленные индексы аг-
регации (Песенко, 1982).

При более детальном анализе пространствен-
ной структуры популяций лесных насекомых ис-
пользуется подход, заключающийся в изучении
пространственной сопряженности очагов массо-
вого размножения лесных насекомых с ланд-
шафтными особенностями территорий и соста-
вом насаждений. Так, исследования на рекон-
струированных данных по вспышкам лесного
кольчатого шелкопряда (Malacosoma disstria Hbn.)
в течение почти 100 лет (с 1928 по 2006 гг.) пока-

зали, что вспышки численности будут проявлять
большую синхронность и интенсивность в райо-
нах, связанных с более высокой численностью
деревьев-хозяев (Sutton, Tardif, 2007; Cooke, Ro-
land, 2007; Cooke et al., 2012; Charbonneau et al.,
2012; Robert et al., 2020). Вспышки были более
синхронными и более цикличными в пределах
управляемых зон, содержащих большее относи-
тельное обилие осины и других лиственных пород
деревьев-хозяев, по сравнению с дикой приро-
дой, где преобладают хвойные породы. Тем не
менее, также наблюдалась асинхронная динами-
ка вспышек на исследуемой территории, так что
корреляции с более медленными переменными
лесных ландшафтов сильно варьировали между
вспышками, и сила взаимосвязи между ланд-
шафтными переменными и моделями вспышек
этого вида сильно менялась со временем – ре-
зультат, который может объяснить, почему крат-
косрочные исследования давали противоречащие
друг другу выводы.

Работы в этом направлении, выполненные, в
частности, для елового почкоеда (Choristoneura
fumiferana Clem. (Robert et al., 2018)), важны для
выявления зон риска вспышек разных видов, од-
нако в них не рассматриваются особенности раз-
вития и пространственной динамики отдельных
вспышек. Математический аппарат, используе-
мый при таком анализе, – многомерный регрес-
сионный анализ и автокорреляционный анализ –
достаточно хорошо разработан.

В последнее время для анализа пространствен-
ного распределения видов насекомых использу-
ется подход, который объединяет теорию сетей и
сложных систем для моделирования сложных
развивающихся пространственных сетей. В част-
ности, такой подход реализован на примере жу-
ка-короеда изумрудного ясеня с использованием
наборов геопространственных данных в Онтарио,
Канаде (Anderson, Dragicevic, 2018).

Второе направление исследований при изуче-
нии пространственной динамики вспышек лес-
ных насекомых – анализ пространственных
кросс-корреляций между вспышками разных ви-
дов на территории (Barbour, 1990). Такой подход
позволяет выявить синхронность и временные
сдвиги между вспышками разных видов на одной
территории или одного вида на разных террито-
риях. Техника расчетов также очень хорошо раз-
вита, и используются методы корреляционного и
спектрального анализа временных рядов. Про-
блема заключается в получении информации о
достаточно длинных временных рядах динамики
численности популяций лесных насекомых.

Еще один подход к анализу пространственно-
временной динамики развития очагов массового
размножения лесных насекомых состоит в ис-
пользовании данных о площадях очагов в разные
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годы и переходе от представления данных в про-
странстве к временным рядам суммарной дина-
мики площадей очагов. При таком подходе нет
необходимости в определении координат очагов
во времени, достаточно получить данные по пло-
щадям повреждений, имеющимся в распоряжении
служб охраны лесов, а математический аппарат, ис-
пользуемый при анализе, сводится к стандартным
методам статистического анализа временных рядов
(Soukhovolsky et al., 2022).

Наиболее сложным по необходимости сбора
данных и методам анализа этих данных является
пространственный анализ динамики развития
очагов массового размножения лесных насеко-
мых, включающий анализ форм границ очагов,
скорости распространения очагов в лесных мас-
сивах и связи этих показателей с ландшафтными
характеристиками, структурой и породным со-
ставом насаждений. В течение многих лет полу-
чить подобную информацию с точными коорди-
натами динамически изменяющихся очагов массо-
вого размножения было крайне трудно технически.
Теоретические исследования по сходной тематике
не позволяли учитывать конкретные особенности
изучаемых экосистем (Колмогоров и др., 1937; Fish-
er, 1937; Свирежев, 1987). Однако в настоящее время
информацию по таким характеристикам очагов
стало возможным получить, используя GPS-по-
зиционирование, данные со спутников и беспи-
лотных летательных аппаратов (Wolter et al., 2008;
Князева и др., 2019). И в связи с появлением до-
ступных данных возникла задача разработки мо-
делей, позволяющих анализировать динамику
развития очагов и изменения их формы во време-
ни. Математический аппарат, используемый для
решения этой задачи, включает уравнения в част-
ных производных, фрактальный анализ, методы,
заимствованные из статистической физики.

Настоящая работа посвящена обсуждению
возможностей описания динамики развития оча-
гов массового размножения лесных насекомых на
разных пространственных масштабах.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

При построении и верификации моделей бу-
дут использоваться данные учетов численности
сибирского шелкопряда и заселенности деревьев
в очагах его массового размножения и дистанци-
онные данные по площадям и форме очагов в
районах Красноярского края в ходе вспышки
массового размножения сибирского шелкопряда
в 2015–2019 гг.

Вспышки массового размножения лесных на-
секомых связаны с формированием участков по-
врежденных деревьев – очагов массового раз-
множения. Площадь очага зависит от численно-
сти популяции вредителей, состояния деревьев,

ландшафтной структуры территории (Исаев и др.,
2001). Суммарная площадь очагов и скорость роста
этой площади характеризует риски повреждения
насаждений, и для оценки уровня воздействия на-
секомых необходимы прогнозы развития очагов.

Формирование очагов связано с миграцией
особей. Перемещение насекомых и постоянная
смена их местообитания вызваны необходимостью
поиска корма, так как во многих случаях кормовые
ресурсы в очагах уничтожаются полностью и необ-
ходимо искать новые насаждения с доступным
кормовым ресурсом.

В настоящей работе свойства очагов массового
размножения рассмотрены на двух простран-
ственных масштабах:

1. На микропространственном масштабе про-
анализировано распределение особей по кормо-
вым объектам в границах локальной территории
или насаждения.

2. На макропространственном масштабе рас-
смотрены показатели изъятия фотосинтезирую-
щего аппарата (листьев или хвои) по всей терри-
тории очага, включая первичные, вторичные и
миграционные очаги.

На микропространственном масштабе в каче-
стве характеристик очага используются показате-
ли средней плотности гусениц Х в расчете на одно
дерево в локальном насаждении и доля А учетных
единиц (например, деревьев), на которых были
обнаружены насекомые. Эти данные получают в
ходе учетов численности насекомых на разных
фазах градационного цикла популяций. Для опи-
сания очага в данном случае используется пара-
метр порядка q – доля учетных единиц, на которых
при учетах не было обнаружено насекомых, и рас-
сматривается связь между средней плотностью Х
насекомых на участке и параметром порядка q.
Для описания этой связи в настоящей работе ис-
пользована модель распределения особей на кор-
мовых деревьях как фазового перехода второго
рода (Суховольский и др., 2005; Суховольский
и др., 2008; Isaev et al., 2017).

Согласно этой модели связь между квадратом
доли незаселенных деревьев q2 = (1 – A)2 и средней
плотностью популяции выражается следующим
образом:

(1)

где  – критическая плотность популяции,

при достижении которой все деревья оказывают-
ся освоенными насекомыми; a, b – некоторые

константы;  – восприимчивость заселе-

ния деревьев к изменению плотности популяции.
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Если распределение особей по деревьям слу-
чайное и описывается пуассоновской моделью,
то доля qp деревьев, на которых не встречаются
насекомые, зависит от плотности популяции Х и
описывается уравнением

(2)

Если распределение особей по деревьям груп-
повое, то в этом случае 

Макропространственные процессы, происхо-
дящие в ходе роста очага, включают, во-первых,
рост существующего очага и появление новых
связных поврежденных участков леса, во-вторых,
появление новых несвязных вторичных очагов
(островов) и возникновение очага массового раз-
множения с фрактальной размерностью D.

В настоящей работе для описания динамики
очага использовался экологический аналог моде-
ли Дарси (Суховольский и др., 2008), описываю-
щий течение жидкости в двумерном пространстве
сквозь пористые среды (Клеман, Лаврентович,
2007):

(3)

где U (x, y) – скорость движения фронта; η – “вяз-
кость” среды; р (x, y) – “давление” популяции на
насаждение; b – константа.

Если движущая граница раздела остается пря-
мой в горизонтальной плоскости, то ее положе-
ние во времени и пространстве задается уравне-
нием  В этом случае движение границы
поддерживается градиентом давления, значение
которого находится из уравнения (1):

(4)

где р0 – константа.
В экологическом аналоге закона Дарси пока-

затель “вязкости” η характеризует величину, про-
порциональную времени, необходимому для
освоения кормового растения в очаге и вне его
(если устойчивость кормового растения к насеко-
мым высокая, то время освоения большое, если
устойчивость низкая, то и время освоения незна-
чительное), “давление” ∇р – отношение плотно-
стей насекомых в очаге и вне его.

При большой “вязкости” и малом давлении
(“спящий” очаг) при однократном измерении
форма границы очага будет характеризоваться
фрактальным размером, близким к 1. Когда более
“вязкая” среда толкает менее “вязкую”, граница
раздела сред устойчива.
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Если же вдоль оси y возникает небольшое пе-
риодическое возмущение с волновым числом k и
амплитудой А(t):

(5)

то при малой вязкости и высоком давлении
(агрессивная форма вредителя с высокой плотно-
стью популяции) фрактальная размерность гра-
ницы раздела приблизится к 2, и эта граница бу-
дет иметь большое число выступов – “пальцев”.
В данном случае возмущение станет неустойчи-
вым, и амплитуда возмущения со временем вы-
растет. Наибольшие градиенты давления возник-
нут на вершинах границы. Согласно уравнению
Дарси, вершина начнет двигаться быстрее, чем
остальные участки границы раздела, и небольшое
начальное возмущение разовьется в быстро рас-
тущий “вязкий палец”.

Ранее экологический аналог модели “вязких
пальцев” использовался для описания движения
границы очага массового размножения такого от-
носительно малоподвижного вида как непарный
шелкопряд (Lymantria dispar L.) в Северной Аме-
рике, на территории восточных штатов США, от
канадско-американской границы до Аппалачей
(Суховольский и др., 2008) (рис. 1).

Технология измерения площади и границ оча-
га массового размножения насекомых по дистан-
ционным данным в настоящее время достаточно
хорошо разработана. Для оценки развития разме-
ров очагов в этой работе использованы данные ди-
станционного зондирования очагов сибирского
шелкопряда с помощью комплекса Sentinel-2 –
группы спутников ДЗЗ Европейского космического
агентства. При этом применялся мультиспектраль-
ный комплекс с оптическим пространственным
разрешением до 10 м. Интервал повторения снимка
поверхности (без учета облачности) – пять дней.
Регулярная съемка земной поверхности ведется с
2016–2017 гг. Для получения графических изобра-
жений и основных статистик (размер, временная
динамика, функции распределения вегетативных
индексов и т.п.) для изучаемых территорий ис-
пользовался программный интерфейс доступа:
apps.sentinel-hub.com/eo-browser/.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
1. Закономерности микропространственного 

распределения насекомых на пробных площадях

Пусть отдельная микропространственная еди-
ница характеризуется средней плотностью Х по-
пуляции вредителей (особей на ученую единицу)
и параметром порядка q – долей учетных единиц,
на которых в ходе учета не были обнаружены на-
секомые. Распределение насекомых по деревьям
в процессе развития очага массового размножения
изменятся от ситуации в стабильно разреженном

= +( ) ( )cos ,x y Ut A t ky
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состоянии, когда плотность популяции очень низ-
ка, почти все деревья не заселены и q → 1, и до си-
туации, когда плотность популяции настолько
высока, что все деревья на пробной площади на-
селены и q = 0. Для описания связи между плот-
ностью популяции Х и заселенностью деревьев в
насаждении нами использована модель (1). Для
расчетов применены данные по абсолютной и от-
носительной заселенностям сибирского шелко-
пряда, приведенные в работах В.О. Болдаруева
(1969) и Ю.П. Кондакова (1974), и данные учетов
Центра защиты леса Красноярского края в ходе
вспышки массового размножения в разных лес-
ничествах на территории Енисейского района
Красноярского края (рис. 2–4).

Как видно из рис. 2–4, распределение гусениц
сибирского шелкопряда по деревьям на пробных
площадях на разных фазах градации при различ-
ной плотности популяции очень хорошо описыва-
ется уравнением (1). Этот тип распределения отли-
чается от случайного распределения, описываемого
уравнением (2). На рис. 5 приведена разность между
квадратом параметра порядка q2 и расчетным значе-
нием (qp)2 при пуассоновском распределении осо-
бей по деревьям.

Следовательно, при увеличении плотности
популяции сибирского шелкопряда распределе-
ние гусениц по деревьям начинает отклоняться от
случайного и особи группируются лишь на части

Рис. 1. Плотность насекомых по данным мониторинга активности имаго с помощью феромонных ловушек, (штат
Огайо, 1998 год, по данным факультета энтомологии технологического института штата Вирджиния). 1–6 – плотность
имаго по мере ее убывания.
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Рис. 2. Связь между квадратом доли незаселенных деревьев q2 и логарифмом плотности Х популяций сибирского шел-
копряда в очагах массового размножения в 1953–1969 гг. (Кондаков, 1974). Плотности популяции: 1 – ниже критиче-
ской плотности освоения Xc, 2 – выше критической плотности освоения Xc.
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Рис. 3. Связь между квадратом доли незаселенных деревьев q2 и логарифмом плотности Х популяции сибирского шел-
копряда в очагах массового размножения на территории Красноярского края в 2017 г. Плотности популяции: 1 – ниже
критической плотности освоения Xc, 2 – выше критической плотности освоения Xc.
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Рис. 4. Cвязь между квадратом доли незаселенных деревьев q2 на пробных площадях и логарифмом плотности X попу-
ляции в очагах массового размножения сибирского шелкопряда на территории Восточной Сибири (Болдаруев, 1969).
1 – пуассоновское распределение; пробные площади: 2 – с неполным заселением деревьев насекомыми, 3 – деревья,
полностью заселенные насекомыми.
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деревьев. Такое поведение можно рассматривать
с точки зрения увеличения воздействия насеко-
мых на осваиваемые деревья. При этом критиче-
ская плотность популяции, по достижении кото-
рой все деревья оказываются освоенными насе-
комыми, для разных фаз вспышек различается.
С увеличением доли населенных деревьев воз-
можности регистрации повреждений дистанци-
онными методами возрастают, а по зависимости
квадрата доли поврежденных деревьев возможно
косвенно оценить плотность популяции на проб-
ной площади.

2. Фрактальная размерность очагов
Форма очага массового размножения, как и

любого двумерного ограниченного множества,
характеризуется двумя показателями: его площа-
дью и фрактальной размерностью (Федер, 1991).

Оценив фрактальную размерность очага, можно
рассчитать соотношение плотностей популяции
и времени освоения кормового объекта, а по
фрактальной размерности границы раздела очага
и неповрежденного леса можно оценить характер
дальнейшего развития очага. Для расчетов фрак-
тальной размерности очага необходимо оценить
площадь очага S и длину L его границ. Площадь S,
заключенная внутри контура границы, фракталь-
но зависит от длины границы L (Федер, 1991):

(6)

или

(7)

В ходе развития вспышки очаги характеризу-
ются показателями связности. Связным очаг бу-
дет в том случае, когда две любые точки внутри

α= 0S s L

= + α0ln ln ln .S s L
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очага могут быть соединены линией, не выходя-
щей за пределы границ очага. В противном случае
очаг будет несвязным.

Для понимания процессов миграции насеко-
мых необходимо изучение механизмов формиро-
вания очагов. Эти механизмы различны на раз-
ных фазах вспышек. В начальной фазе вспышки
преобладают конденсирующие миграции, когда
на участках с наиболее благоприятными для раз-
вития вредителей экологическими условиями
происходит концентрация численности насеко-
мых за счет притока иммигрантов с окружающих
территорий (Исаев и др., 2001). При этом форми-
руются первичные очаги вредителя. После повре-
ждений деревьев в первичных очагах и уничтоже-
ния кормовых ресурсов на них насекомые пере-
мещаются во вторичные очаги. Этот процесс
можно рассматривать как диффузионный, сопро-
вождающийся перемещением границ очага при
сохранении его связности. У насекомых-филло-
фагов на фазе максимума вспышки наблюдаются
адвективные миграции – массовый вылет бабочек
из первичных и вторичных очагов и их перемеще-
ние воздушными потоками. Вторичные очаги мож-
но разделить на связные и несвязные миграцион-
ные. Связные вторичные очаги формируются на
границах очагов предыдущих лет, несвязные ми-
грационные очаги формируются на определен-
ных расстояниях от очагов предыдущих сезонов.
Появление несвязных очагов можно объяснить
мозаичностью породного состава насаждений,
где доступные для питания насекомыми участ-
ники сосуществуют с участками, на которых от-
сутствуют кормовые породы насекомых. Фор-
мирование таких очагов приводит к появлению
мозаичной структуры поврежденных древосто-
ев. С точки зрения статистической теории такие
процессы можно рассматривать как полеты Леви
(Шредер, 2001).

При затухании очагов вредителей интенсивно
развиваются дисперсионные миграции, в ходе
которых происходит рассеивание популяций из

очагов массового размножения в окружающие
лесные массивы, образуются рефугии (станции
переживания).

При сильных повреждениях деревьев вредите-
лями, приводящими к повреждениям крон насе-
комыми – филлофагами или к повреждению луба
стволов деревьев насекомыми-ксилофагами, ве-
дущего к последующему усыханию хвои или ли-
стового аппарата деревьев, оценку зоны и площа-
дей очагов достаточно просто определить, исполь-
зуя дистанционные методы. В качестве примера на
рис. 6 приведен вид со спутника MODIS очагов
массового размножения сибирского шелкопряда
в Енисейском районе Красноярского края.

Как видно из рис. 6, форма и площади мигра-
ционных очагов сильно различаются. Каждый
новый очаг можно рассматривать как источник
формирования нового связного или несвязного
очага. К характеристикам очагов относятся пока-
затели общей многолетней динамики поврежде-
ний насаждений на всей территории, охваченной
вспышкой массового размножения вредителей, и
динамики локальных очагов, функцию распреде-
ления по площадям очагов, пространственную
корреляцию очагов.

Показанный на рис. 6 в масштабе 1 пиксел = 4 ×
× 4 м очаг массового размножения сибирского
шелкопряда несвязен и состоит из большого чис-
ла (свыше 200) микроочагов с разной площадью
повреждений и длиной границ. Для каждого та-
кого микроочага оценивались площадь и длина
границ локальных поврежденных участков леса.
Площади и длина границ очагов вычислялись по
данным дистанционной съемки с использовани-
ем оригинальных вычислительных программ, со-
зданных в среде Borland Delphi.

На рис. 7 приведены функции распределения
микроочагов по площадям в ходе вспышки мас-
сового размножения вредителя на территории
Енисейского района Красноярского края в 2015 и
2016 гг.

Рис. 5. Разность между пуассоновской моделью распределения гусениц по деревьям и моделью фазового перехода вто-
рого рода.
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При помощи дистанционных данных для каж-
дого микроочага были вычислены его площадь и
длина границ. Зная эти величины и основываясь
на выражении (7), можно оценить величину

фрактальной размерности очагов  (Шредер,

2001). На рис. 8 и 9 показаны связи между длиной
периметра очагов и их площадью, а данные расче-
тов уравнений типа (7) приведены в табл. 1.

Как видно из табл. 1, связь между логарифма-
ми длин границ и площадей микроочагов на тер-
ритории Енисейского района линейна, согласно
t- и F-критериям, коэффициенты уравнения (7)
значимы, и уравнение очень хорошо описывает
эту связь. Коэффициент детерминации R2 очень
близок к 1, и уравнение (7) позволяет учесть свы-
ше 98% дисперсии площадей микроочагов. Фрак-
тальная размерность микроочагов в 2016 г. не-
сколько меньше фрактальной размерности мик-
роочагов в 2015 г. и указывает на то, что вклад
диффузионного механизма в формирование оча-
га начинает возрастать.

=
α
2D

3. Голографический принцип в оценке свойств 
очагов массового размножения лесных насекомых

При анализе характеристик очагов массового
размножения лесных насекомых возникает во-
прос: можно ли сопоставить характеристики оча-
га в целом, такие как численность насекомых, со-
стояние особей, состояние кормовых растений,
миграционная активность насекомых, площадь
повреждений со свойствами границы очага: ее
фрактальной размерностью и динамикой. Такое
сопоставление по аналогии с работами по космо-
логии (Сасскинд, 2013) можно охарактеризовать
как голографический принцип: свойства очага
массового размножения кодируются свойствами
его границы.

При фрактальной размерности границы очага,
существенно большей 1, эта граница будет иметь
большое число “пальцев” – выступов, что харак-
терно для очага агрессивного вида в неоднород-
ном по устойчивости деревьев древостое. Очаги с
малой площадью, характеризуемые отсутствием
“вязких пальцев” на их границах, можно рассмат-

Рис. 6. Пространственная структура очагов массового размножения сибирского шелкопряда (Енисейский район
Красноярского края, 2015 г.). Очаги выделены черным цветом.

91 3.136. 58 40.083
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Рис. 7. Функции плотности распределения площадей микроочагов вспышки массового размножения сибирского
шелкопряда на территории Енисейского района Красноярского края в 2015 и 2016 гг.
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Рис. 8. Связь между логарифмами длины границ и площади микроочагов на территории Енисейского района Красно-
ярского края (2015 г.)
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Рис. 9. Связь между логарифмами длины границ и площади микроочагов на территории Енисейском района Красно-
ярского края (2016 г.)
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ривать как “спящие”, и риск расширения их не-
велик.

Оценка и прогноз динамики площадей не-
устойчивых или уже поврежденных насаждений
открывают возможность расчета моделей дина-
мики развития очагов, характеристик как насеко-
мых-вредителей, так и состояния кормовых дре-
весных растений.

Для оценки параметров модели перспективно
использование данных дистанционного зондиро-
вания. На рис. 10 приведено отредактированное
изображение фрагмента очага массового размно-
жения сибирского шелкопряда в Ирбейском рай-
оне Красноярского края в 2019 г. полученное с ис-
пользованием спутника Sentinel-2.

Как видно из рис. 10, очаг массового размно-
жения несвязен и можно выделить зону полного
повреждения деревьев, зону неповрежденных де-
ревьев и зону локальных очагов, которую по тер-
минологии теории перколяции будем называть
“решеточными зверями” (lattice animals) (Тарасе-
вич, 2002). Точно так же, как и для очагов в Ени-
сейском районе, была вычислена связь между дли-
ной границ и площадью “решеточных зверей” и

определена их фрактальная размерность (рис. 11 и
табл. 1).

Как видно из рис. 11, связь между длиной пе-
риметра и площадью очагов в ходе вспышки мас-
сового размножения сибирского шелкопряда на
территории Ирбейского района имеет ту же фор-
му, что и связи на территории Енисейского райо-
на. Как следует из табл. 1, фрактальная размер-
ность очагов на территории Ирбейского района
та же, что и фрактальная размерность очагов на
территории Енисейского района.

Для оценки связей между характеристиками
очагов и их границ необходимо ввести количе-
ственные характеристики границ. Для этого, вы-
делив на снимке (рис. 10) границу, запишем ре-
грессионное уравнение для координат X и Y гра-
ницы очага Y = K – PХ (рис. 12).

После такого расчета координаты границы
очага были трансформированы с помощью пре-
образования  Результаты
этого преобразования отражены на рис. 13.

Как видно из рис. 13, на границе очага формиру-
ются выступы и впадины – “вязкие пальцы”.
В качестве интегральных характеристик границы
будем использовать мощность W спектра длины

= − −( ) ( ).Z Y X K PX

Таблица 1. Связь между длиной L границ микроочагов и их площадью S в очагах сибирского шелкопряда на тер-
ритории Красноярского края

Переменные Коэффициенты Стандартная ошибка t-критерий p-level

Енисейск, 2015

lns0 –0.651 0.063 –8.04 0.000000

α 1.235 0.016 77.81 0.000000

adjR2 0.981

F-критерий Фишера 6054

Фрактальный размер D 1.62

Енисейск, 2016

lns0 –0.587 0.115 –5.12 0.000003

α 1.330 0.024 55.71 0.000000

adjR2 0.979

F-критерий Фишера 3103.1

Фрактальный размер D 1.50

Ирбей, 2019

lns0 –0.614 0.050 –12.38 0.000000

α 1.320 0.014 94.24 0.000000

adjR2 0.986

F-критерий Фишера 8881.6

Фрактальный размер D 1.51
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границы, рассматриваемого как аналог временного
ряда, частоту fmax спектра (при максимальном зна-
чении частоты, равной частоте Найквиста fN =1/2
спектра, характеризующего максимальное значе-
ние спектральной мощности (Андерсон, 1976), и
период λ “вязких пальцев” – величину, обратную
значению fmax. Эти значения приведены в табл. 2.

Рис. 10. Граница очага массового размножения сибирского шелкопряда в Ирбейском районе Красноярского края в
2019 г., полученная с использованием спутника Sentinel-2.
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Рис. 11. Связь между логарифмами длины и площади микроочагов в Ирбейском районе Красноярского края (2019 г.)
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Таблица 2. Характеристики границы очага
Параметр Показатели

Мощность W спектра, пикселей 25758
Частота максимума спектра, fmax., Гц 0.0077
Период “вязких пальцев”, м 258
Скорость роста очага, пикселей/день 0.0075
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Рис. 12. Расчет связи координат X и Y границы локального очага массового размножения сибирского шелкопряда в
Ирбейском районе.
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Рис. 13. “Вязкие пальцы” на границе очага массового размножения после трансформации координат границы очага
массового размножения сибирского шелкопряда в Ирбейском районе в 2019 г.
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Рис. 14. Повреждения насаждения сибирским шелкопрядом (Ирбейский район Красноярского края, с марта по сен-
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4. Дистанционные расчеты динамики 
площадей очага в течение сезона

Для анализа связи между площадью очага и ха-
рактеристиками его границ будем использовать
данные дистанционного зондирования очага в
Ирбейском районе с помощью спутника Sentinel-2.
На рис. 14 представлено распределение значений
NDVI по пикселам 10 × 10 м на пробной площади
в Ирбейском районе в течение сезона 2019 г., ча-
стично поврежденной сибирским шелкопрядом.

Сравнивая кривые на рис. 14, сделаем вывод,
что повреждение насаждения сибирским шел-
копрядом ведет к изменению формы кривой
NDVI в течение сезона. Используя эти данные,
можно оценить скорость объедания насаждения
вредителем. На рис. 15 представлена кривая из-
менения доли неповрежденной части в насажде-
нии (доля пикселов с NDVI > 0.8) в течение сезона
2019 г. в очаге массового размножения сибирского
шелкопряда в Ирбейском районе Красноярского
края.

По кривой на рис. 15 вычисляем среднюю ско-
рость роста площади очага, составляющую
0.0075 пикселов/сутки. Данные по средней ско-
рости роста площади очага можно сопоставить с
частотой максимума спектра, fmax = 0.0077.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящую работу можно рассматривать как

один из возможных подходов к моделированию
динамики очагов массового размножения лес-
ных насекомых. В отличие от достаточно хоро-
шо исследованных точечных моделей динамики
численности лесных насекомых, для оценки и
прогноза процессов роста очагов массового раз-
множения еще не существует общепризнанных
моделей.

Во многом это связано с неопределенностью
описания механизмов формирования очага. Так,
в классической модели Колмогорова–Петров-
ского–Пискунова (первоначально разработан-

ной для описания захвата территории некоторым
геном) территория области заселения по опреде-
лению предполагается связной. Точно так же
связна освоенная территория и в диффузионной
модели. Однако наблюдения показывают, что ре-
альные очаги несвязны и необходимы модели,
учитывающие эти особенности процесса захвата
территории вредителем. Еще один неясный мо-
мент в теории роста очагов массового размноже-
ния насекомых – связь характеристик скорости
роста с формой границ очага и видом “вязких
пальцев” на границе. Первичный анализ, прове-
денный в настоящей работе, указывает на воз-
можность существования подобной связи, одна-
ко для точной оценки этой связи необходимы до-
полнительные исследования.

Представленные в настоящей работе данные
указывают на перспективность использования
дистанционных данных для описания и модели-
рования динамики очага массового размноже-
ния. Важным вопросом является вопрос о суще-
ствовании критического значения площади оча-
га и его критической фрактальной размерности.
Если такие характеристики существуют, то при
значениях ниже критических развития очага не
будет.

По представленным в настоящей работе дан-
ным, исследованные очаги одного вида – сибир-
ского шелкопряда характеризуются фрактальной
размерностью D = 1.5–1.6, но неясно, действи-
тельно ли существует видоспецифичная фрак-
тальная размерность очагов отдельных видов на-
секомых или же эта фрактальная размерность
определяется характеристиками ландшафта и
пространственным распределением древесных
пород в насаждениях.

Представляется, что дальнейшие исследова-
ния позволят уточнить возможные механизмы
развития очагов массового размножения лесных
насекомых и предложить надежные модели, ко-
торые позволили бы прогнозировать динамику

Рис. 15. Изменение доли неповрежденной части в насаждении в течение сезона 2019 г. в очаге массового размножения
сибирского шелкопряда в Ирбейском районе Красноярского края.
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очагов и допустимые повреждения насаждений,
что весьма важно при планировании задач защи-
ты леса от насекомых-вредителей.
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The work is dedicated to the discussion of the possibilities of describing the dynamics of the forest insect out-
breaks development on different spatial scales. The properties of outbreaks were considered on a microspatial
scale, where the distribution patterns of individuals across different food sources within the boundaries of a
local territory or a stand were analysed, and on a macrospatial scale, where the focus of the analysis were the
indicators of the photosynthetic apparatus (leaves or needles) removal over the entire territory of the locus,
including primary, secondary and migratory loci. When analysing the microspatial distribution of caterpillars
on trees within loci on different stages of gradation, the model of the individuals’ distribution on fodder trees
was used as a second order stage transition. The macrospatial processes that occur during the outbreak devel-
opment include, firstly, the growth of an existing outbreak and the emergence of new connected damaged ar-
eas of the forest, and secondly, the emergence of new unconnected secondary foci. To characterise the out-
breaks, their fractal dimension D and the characteristics of the “viscous fingers” on the border of the out-
breaks were used. Remote sensing data were used to calculate these characteristics. The proposed approaches
can be used to predict the development of forest insects outbreak. When constructing and verifying the mod-
els, we used data from the Siberian silkworm census and the trees colonisation rate in the outbreak zone, as
well as the remote sensing data on the areas and shapes of the foci in the regions of the Krasnoyarsk Territory
during an outbreak of the Siberian silk moth Dendrolimus sibiricus Tschetv. in 2015–2019.

Keywords: forest stands, pests, outbreaks, outbreaks, dynamics, modeling. 
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Модель Морана–Рикера с запаздыванием 1 и 2 года, учитывающая внутрипопуляционные саморе-
гуляторные механизмы, применяется к описанию динамики плотности двух популяций листоверт-
ки лиственничной (Zeiraphera griseana). Используются данные о популяциях, обитающих в Швей-
царии в локациях Graubunden (the Global Population Dynamics Database: Data set 1525 (Baltensweiler,
Fischlin, 1988)) и Oberengadin (Baltensweiler, 1991). Оценки значений параметров моделей находи-
лись путем минимизации суммы квадратов отклонений эмпирических и модельных траекторий.
Показано, что найденные точечные оценки популяционных параметров удовлетворяют статисти-
ческим критериям и располагаются в области квазипериодических колебаний, как правило, сосед-
ствуя с другими динамическими режимами. Следовательно, вариация демографических парамет-
ров, например, в результате эволюционных процессов или же влияния модифицирующих факторов
может привести к смене динамического режима. Чтобы проверить прогностические свойства этих
моделей, часть данных была использована для оценок значений параметров, а оставшаяся часть –
для сопоставления реальной динамики и модельного прогноза. Как оказалось, качество прогноза
существенно зависит от характера динамики в конце обучающей выборки, используемой для оцен-
ки параметров. Наилучший прогноз будет получен, если обучающая выборка заканчивается на фазе
пика численности. В случае фазы низкой численности прогноз может характеризоваться приемле-
мой ошибкой, однако характер прогнозируемой динамики может измениться: например, произой-
дет смещение пика численности. Для Data set 1525 проведено сопоставление точечных оценок, по-
лученных по обучающей выборке разной длины, с динамическими режимами модели Морана–Ри-
кера. Это позволило получить представление об эволюции динамических режимов в популяции
листовертки лиственничной и выявить переходы от одних динамических режимов к другим.

Ключевые слова: плотностно-зависимая регуляция с запаздыванием, динамические режимы, оценка па-
раметров, прогноз, смена режима динамики. 
DOI: 10.31857/S0024114823020055, EDN: AKRJWI

Анализу динамики численности популяций
насекомых с последующим моделированием и
сопутствующим прогнозом посвящено большое
количество работ – от отдельных научных статей до
монографий (Baltensweiler, Fischlin, 1988; Turchin,
1990, 2003; Baltensweiler, 1991; Kendall et al., 1999;
Исаев и др., 2001, 2015; Turchin et al., 2003; Недо-
резова, Недорезов, 2011; Недорезов, 2015а, б; Ne-
dorezov, Sadykova, 2015; Суховольский и др., 2015;
Neverova et al., 2016; и др.). Интерес к данному
объекту обусловлен тем, что многие виды насеко-
мых имеют 1) выраженный годовой жизненный
цикл, что позволяет использовать модели с непе-
рекрывающимися поколениями, и 2) сложную

флуктуирующую динамику вплоть до “вспышек”
численности. Также немаловажную роль играют
многочисленные ряды данных по динамике раз-
ных видов насекомых, накопленные научным со-
обществом за годы исследований. Существенный
вклад в понимание динамических процессов по-
пуляциях лесных насекомых позволил получить
феноменологический подход, учитывающий за-
кономерности изменений плотности популяций
в совокупности с влиянием модифицирующих и
регулирующих факторов (Исаев и др., 2001, 2015;
Суховольский и др., 2015). В частности, на основе
данного подхода была предложена классифика-
ция типов динамики численности и типов вспы-
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шек массового размножения насекомых. В целом
на сегодняшний день можно выделить следую-
щие подходы, направленные на описание и анализ
популяционной динамики насекомых: 1) примене-
ние классических одномерных моделей и их моди-
фикаций (Исаев и др., 2001, 2015; Недорезов, 2015а,
б; Nedorezov, Sadykova, 2015); 2) разработка моделей
различной степени детализации, охватывающих
ключевые аспекты существования вида (Turchin,
1990, 2003); одной из разновидностей является ими-
тационное моделирование; 3) использование авто-
регресионных моделей (Исаев и др., 2015; Сухо-
вольский и др., 2015).

Отметим, что излишне детализированные мо-
дели сложны как для исследования, так и интер-
претации полученных результатов с точки зрения
содержательности, но при этом хороши для до-
стижения прогностических целей. С другой сто-
роны, при использовании моделей, которые не
являются имитационными и включают всего не-
сколько переменных, введение дополнительных
предположений может существенно изменить
картину динамического поведения (Turchin et al.,
2003; Недорезова, Недорезов, 2011). В этом кон-
тексте применение простых математических мо-
делей с учетом небольшого числа регуляторных
механизмов является весьма перспективным ин-
струментарием для анализа популяционной ди-
намики насекомых и построения прогнозов (Не-
дорезова, Недорезов, 2011).

В данной работе к анализу и прогнозу реаль-
ной динамики листовертки лиственничной при-
меняется модель Морана–Рикера (Moran, 1950;
Ricker, 1954) с запаздыванием. Следует отметить,
что уравнения с запаздыванием весьма успешно
описывают динамику численности популяций
насекомых (Turchin, 1990, 2003; Turchin et al.,
2003; Kendall et al., 1999; Nedorezov, Sadykova,
2015; Neverova et al., 2016), поскольку они учиты-
вают регулирующие факторы, а также инерцион-
ность системы (Исаев и др., 2015). В частности, в
работе Л.В. Недорезова, Д.И. Садыковой (Ne-
dorezov, Sadykova, 2015) модель Морана–Рикера
при разных значениях лага была применена к
описанию динамики плотности листовертки
лиственничной (The Global Population Dynamics
Database (GPDD): Data set 1525). Нередко внима-
ние подобных исследований сосредоточено на
оценке качественных и количественных показа-
телей, характеризующих качество аппроксима-
ции эмпирических данных модельными. При
этом возможности математического моделирова-
ния для анализа динамики реальных популяций
не всегда используются в полной мере. Модель
Рикера–Морана с запаздыванием демонстрирует
периодические и нерегулярные колебания, а так-
же мультирежимность (Неверова, Фрисман, 2015;
Neverova et al., 2016), когда при одних и тех же
значениях демографических параметров наблю-

дается разная динамика: либо стабильная, либо
периодическая, либо нерегулярная. При этом
случайная вариация текущей численности попу-
ляции может привести к смене наблюдаемого ди-
намического режима. В связи с этим при приме-
нении данной модели к описанию реальной ди-
намики, помимо проверки точечной оценки
модели на адекватность и соответствие объекту,
возникает необходимость дополнительного ис-
следования возможных динамических режимов
модели в окрестности точечной оценки. Такое
исследование позволяет идентифицировать ди-
намические режимы, между которыми возможны
переходы, вызванные влиянием факторов экзо- и
эндогенной природы.

В данной работе модель Морана–Рикера с за-
паздыванием применяется к анализу и прогнозу
динамики численности популяций серой лист-
венничной листовертки. Использованы данные о
плотности (личинок на 1 кг хвои) популяций,
обитающих в Швейцарии в локациях Graubunden
(the Global Population Dynamics Database: Data set
1525 (Baltensweiler, Fischlin, 1988)) и Oberengadin
(Baltensweiler, 1991). При этом изучаются не толь-
ко динамические режимы модели, возникающие
при значениях параметров, соответствующих
найденной их точечной оценке, но и режимы,
проявляющиеся при вариации параметров моде-
ли. Кроме того, в дальнейшем исследовании для
оценок значений параметров моделей использу-
ются только части данных (части временных ря-
дов), а оставшиеся части (“хвосты”) применяют-
ся для проверки прогностических свойств моде-
ли. На картах динамических режимов “новые”
точечные оценки сопоставляются с оценками,
полученными по всему временному ряду. Такое
исследование позволяет получить представление
о возможных динамических режимах и переходах
между ними и, как следствие, делать выводы о
предполагаемых сценариях развития популяции.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Модель Морана–Рикера с запаздыванием в об-

щем виде может быть представлена уравнением:

(1)

где – xn численность популяции, с которой она
вступает в n-ый период размножения, а – репро-
дуктивный потенциал популяции. Множитель

 характеризует экологическое ли-
митирование роста численности популяции, m –
величина временного лага – число поколений, в
течение которых сказываются ограничения ре-
сурсов жизнедеятельности. Подробное исследо-
вание динамических режимов модели (1) при раз-
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личных значениях лага представлено в работе
Г.П. Неверовой, Е.Я. Фрисмана (Неверова, Фри-
сман, 2015).

При  уравнение (1) сводится к классиче-
ской и хорошо исследованной модели Рикера
(Moran, 1950; Ricker, 1954)

Параметр b0 играет роль масштабирующего
коэффициента, определяется интенсивностью
плотностно-зависимого экологического лимити-
рования и косвенно характеризует емкость эко-
логической ниши, поскольку при xn = 1/b0 чис-
ленность следующего поколения достигает мак-
симума, возможного для данной популяции.
Заметим, что здесь неявно предполагается, что
каждое поколение “получает” одинаковый объем
экологических ресурсов, необходимых для жиз-
недеятельности, независимо от предыдущей ис-
тории (динамики численности) популяции. Это
может быть справедливо для тех видов, ресурсная
база которых полностью восстанавливается за
время, протекающее между периодами размно-
жения. В противном случае необходимо явно
учитывать уменьшение ресурсов, вызванное их
потреблением предыдущими поколениями. В ка-
честве одного из подходов здесь может быть рас-
смотрено уравнение (1), учитывающее влияние
предыдущих поколений на изменение численно-
сти популяции.

Модель Морана–Рикера с однолетним и двух-
летним запаздыванием применялась к описанию
динамики двух популяций лиственничной листо-
вертки, обитающих в Швейцарии в локациях
Graubunden (Baltensweiler, Fischlin, 1988; Data set
1525 (GPDD)) и Oberengadin (Baltensweiler, 1991;
Исаев и др., 2015). Коэффициенты модели оцени-
вались методом подгонки начального условия
(Безручко, Смирнов, 2005), для чего подбирались
такие значений параметров модели, при которых
модельная численность наилучшим образом ап-
проксимирует известную последовательность
фактической численности популяции, т.е. реша-
лась следующая задача

(2)

где  – вектор параметров системы, (
) – начальное приближение, zn – фактиче-

ская численность. Значение xn(u, ) вычисля-
ется по модели (1). Для минимизации целевого
функционала преимущественно использовалась
реализация метода Левенберга–Марквардта
(Гилл и др., 1985) в программе MathCAD. Допол-
нительно применялся метод штрафных функций,
который позволил наложить биологически зна-
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чимые ограничения на искомые значения пара-
метров (Гилл и др., 1985).

Анализ соответствия между эмпирическими
данными и модельными траекториями проведен
на основе стандартной методики (Draper, Smith,
2014; Nedorezov, Sadykova, 2015). Проверялись
следующие гипотезы: 1) о равенстве нулю средне-
го арифметического отклонения эмпирических
значений от модельных (тест Стьюдента); о нор-
мальности распределения отклонений (критерий
Колмогорова); об отсутствии автокорреляции в
последовательности остатков (критерий Дарби-
на–Уотсона). Дополнительно вычислялся скор-
ректированный коэффициент детерминации, ко-
торый позволяет учесть при оценке качества мо-
дели соотношение количества наблюдений и
числа оцениваемых параметров модели. Для каж-
дого варианта модели рассчитывался информа-
ционный критерий Акаике (Akaike, 1974).

Далее найденная точечная оценка наносилась
на карту динамических режимов модели (1) с со-
ответствующим лагом. Карты получены следую-
щим образом: в каждой точке (соответствующей
одному пикселю) плоскости параметров выпол-
нялось 5000 итераций отображения (1), по резуль-
татам последних 500 шагов определялся период
предельного цикла, и эта точка окрашивалась в
заданный цвет в соответствии с полученным пе-
риодом. Данные карты динамических режимов
модели позволяют в значительной степени иден-
тифицировать те динамические режимы, которые
оказываются возможны при значениях парамет-
ров вблизи найденной точечной оценки.

Первоначально, чтобы максимально учесть
имеющуюся информацию о динамике популя-
ции, мы при поиске параметров модели исполь-
зовали весь временной ряд, поскольку целью яв-
лялся анализ динамических режимов в окрестно-
сти полученной точечной оценки. В дальнейшем
значения параметров моделей оценивались по
укороченному ряду данных, а “хвосты” рядов ис-
пользовались для проверки прогностических
свойств модели.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Модель Морана–Рикера с различным значе-
нием лага применялась к описанию динамики
двух популяций лиственничной листовертки.
Полученные оценки параметров модели, вклю-
чая начальное приближение, представлены в
табл. 1. В первом столбце таблицы приведена то-
чечная оценка и ее статистические характеристи-
ки, полученные в работе Л.В. Недорезова и
Д.Л. Садыковой (Nedorezov, Sadykova, 2015) при
применении модели Морана–Рикера с лагом 1 к
описанию динамики плотности листовертки лист-
венничной (Baltensweiler, Fischlin, 1988; GPDD,
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Data set 1525), остальные оценки и статистиче-
ские характеристики рассчитаны нами.

На рис. 1а приведены результаты описания ди-
намики плотности листовертки лиственничной
по точечной оценке, полученной Л.В. Недорезо-
вым и Д.Л. Садыковой (Nedorezov, Sadykova,
2015). Этим значениям параметров соответству-
ет асимптотический режим, близкий к циклу
длины 9, что, как отмечают авторы, хорошо со-
гласуется с результатами наблюдений и является
наилучшим результатом (Nedorezov, Sadykova,
2015). Отметим, что оценки параметров модели
показывают, что b1 значительно больше b0, т.е.
вклад предыдущего поколения в лимитирование
воспроизводства популяции существенно больше
вклада текущего поколения. Дополнительно на-
ми была построена карта динамических режимов
модели (1) при  она представлена на рис. 1б.= 1;m

Как видно, точечная оценка параметров, полу-
ченная Л.В. Недорезовым и Д.Л. Садыковой, на-
ходится в окне периодичности, которое вклини-
вается в зону квазипериодической динамики и
соответствует колебаниям с периодом 18. Цикл
длины 18 возникает в результате бифуркации
удвоения периода цикла 9, при этом раздвоивши-
еся элементы цикла близки друг к другу. В целом
же оценка параметров лежит вблизи границы,
разделяющей циклы 9 и 18, и, соответственно, не-
большая флуктуация значений параметров может
привести к смене режима динамики.

Следует отметить, что при несколько больших
значениях репродуктивного потенциала и мень-
ших значениях коэффициента ρ = b1/b0 наблюда-
ется наложение языков Арнольда друг на друга.
Так, на рис. 1б можно видеть характерные полосы
цикла 9, лежащие поверх цикла длины 10 и его

Таблица 1. Значения статистических показателей и критериев, характеризующих качество описания реальных 
данных модельными

Источник данных динамики 
плотности Zeiraphera griseana

Graubunden
(Baltensweiler, Fischlin, 1988)

GPDD: Data set 1525

Oberengadin
(Baltensweiler, 1991)

Лаг m = 1 m = 2 m = 1 m = 2

Длина выборки n=38 n=28

Точечная оценка параметров 
модели (1)

a = 8.2996,
b0 = 2.2 × 10−3,

b1 = 0.0214,
x1 = 0.1274,

х0 = 4.1 × 10−14

(Nedorezov, 
Sadykova, 2015)

a = 7.093,
b0 = 4.923 × 10−3,
b1 = 5.354 × 10−4,

b2 = 0.014,
x2 = 2.504,
x1 = 0.121,
x0 = 0.326

a = 7.231,
b0 = 1.5 × 10−3,

b1 = 0.036,
x1 = 72.1,
х0 = 12.48

a = 8.989,
b0 = 9.48 × 10−3,
b1 = 9.33 × 10−4,

b2 = 0.026,
x2 = 324.4,
x1 = 81.4,
x0 = 0.54

* Значение параметров
ρ = b1/b0 и β = b2/b0

ρ = 10.041 ρ = 0.109,
β = 2.814

ρ = 23 ρ = 0.098,
β = 2.734

Коэффициент детерминации 0.832 0.905 0.93 0.939

Скорректированный коэффици-
ент детерминации

0.819 0.902 0.921 0.915

Значение теста Стьюдента при 
уровне значимости 1%, гипотеза 
принимается, если t < tα = 0.01

t = 0.876
tα = 0.01 = 2.715

t = 0.67
tα = 0.01 = 2.715

t = 0.708
tα = 0.01 = 2.771

t = –0.34
tα = 0.01 = 2.771

Значение критерия Колмогорова 
при уровне значимости 1%, гипо-
теза принимается, если λ< λ α

λ = 1.541
λ α = 0.01 = 1.63

λ = 1.59
λ α = 0.01 = 1.63

λ = 1.318
λ α = 0.01 = 1.63

λ = 1.78
λ α = 0.001 = 1.95

Значение критерия Дарбина-Уот-
сона при уровне значимости 5%; 
гипотеза принимается,
если  < d < d*

 = 1.59
d = 1.838
d* = 2.41

 = 1.66
d = 1.979

d* = 2.349

 = 1.56
d = 2.22

d* = 2.44

 = 1.41
d = 1.982
d* = 2.59

Критерий Акаике 8.466 7.739 6.7 6.32
*d

*d *d *d *d
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последующих бифуркаций (цикл 20, 40 и квазипе-
риодическая динамика). Соответственно, цикл 9
сосуществует с перечисленными динамически-
ми режимами и, в зависимости от выбора на-
чального условия, может реализовываться либо
цикл длины 9, либо сопутствующий режим (цикл
длины 10 или его последующие бифуркации). Сле-
довательно, если точечная оценка, соответствую-
щая реальной динамике, будет находиться в обла-
сти мультирежимности, то характер динамического
режима будет определяться не только значениями
демографических параметров, но и величиной те-
кущей численности. Дополнительно в окрестно-
сти данной точечной оценки была построена кар-
та динамических режимов в пространстве пара-
метров b1 и b0 (рис. 1в). Как видно, карта пестрит
различными близко соседствующими динамиче-
скими режимами. Это позволяет говорить о чув-
ствительности динамических режимов к вариа-
ции значений коэффициентов, характеризующих
интенсивность воздействия плотностно-зависи-
мых факторов на процесс воспроизводства.

С другой стороны, модель Морана-Рикера с
лагом 2 года несколько лучше аппроксимирует
временной ряд: Data set 1525 (Baltensweiler, Fisch-
lin, 1988). Такие выводы позволяют сделать рас-
считанные значения статистических показателей
и критериев, характеризующих качество описа-
ния фактических данных модельными, а также
значение критерия Акаике (табл. 1). Результаты
описания реальной динамики моделью (1) при
т = 2 представлены на рис. 2. Как видно, модель
в большинстве своем описывает характер дина-
мики популяций и улавливает вспышки плотно-
сти несколько лучше. Точечная оценка, соответ-
ствующая данной модели, располагается в обла-
сти квазипериодической динамики, где в случае
небольших флуктуаций значений параметров a и

ρ характер динамического режима сохраняется.
Вместе с тем есть возможность точного попада-
ния параметров в зону одного из языков Арноль-
да и перехода от квазипериодической динамики к
строго периодической, соответствующей циклу 9,
что вполне согласуется с результатами (Ne-
dorezov, Sadykova, 2015). Также следует отметить
чувствительность наблюдаемой динамики по от-
ношению к значению параметра, характеризую-
щего экологическое лимитирование в текущем
году. Как видно, увеличение или уменьшении
конкуренции за имеющиеся ресурсы может при-
вести к смене динамического режима, в силу сме-
щения текущей точечной оценки в зону одного из
языков Арнольда и перехода от квазипериодиче-
ской динамики к строго периодической (рис. 2в).

Поведение реальных и модельных траекторий
для лиственничной листовертки, обитающей на
территории Oberengadin (Baltensweiler, 1991), при
значениях лага 1 и 2 года представлено на рис. 3а, 3в.
Как видно, модельные траектории улавливают
особенности динамики реальной популяции. По
аналогии с предыдущим случаем найденные то-
чечные оценки были дополнены картами дина-
мических режимов (рис. 3в, 3г).

Точечная оценка модели (1) с лагом 1 распола-
гается в области цикла 20 (рис. 3б). Оценка коэф-
фициентов модели с двухлетним запаздыванием
попадает в область квазипериодической динами-
ки, близко соседствуя с языком Арнольда, соот-
ветствующего циклу длины 9 (рис. 3г). При этом
видно, что в обоих случаях небольшая вариация
значений параметров а и ρ может привести к це-
почке изменений динамических режимов, зве-
ньями которой будут являться квазипериодиче-
ская и периодическая динамика. Вследствие это-
го траектория реальной динамики вполне может

Рис. 1. (а) Результаты описания динамики плотности листовертки лиственничной при помощи модели Морана-Рике-
ра с лагом 1. Оценка параметров получена Л.В. Недорезовым и Д.Л. Садыковой (Nedorezov, Sadykova, 2015). (б–в) Кар-
ты динамических режимов модели Морана–Рикера при m = 1, дополненные точечной оценкой, соответствующей ре-
альной динамике. ρ = b1/b0. Числа – длины наблюдаемых циклов, Q – квазипериодическая динамика.
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Рис. 2. (а) Результаты описания динамики листовертки лиственничной моделью Морана–Рикера с лагом 2 года.
(б‒в) Карты динамических режимов, дополненные точечной оценкой, соответствующей реальной динамике, ρ = b1/b0.
Числа – длины наблюдаемых циклов, Q – квазипериодическая динамика.
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представлять собой совокупность переходных
процессов от одного режима к другому.

Отметим, что не всегда модели, дающие луч-
шую аппроксимацию данных, позволяют полу-
чить хороший прогноз изменения численности.
Более того, модели, которые не соответствуют не-
которым статистическим критериям и не дают
удовлетворительную аппроксимацию данных,
могут прогнозировать динамику лучше (Недоре-
зова, Недорезов, 2011). Поэтому в рамках данной
работы для построения прогноза динамики плот-
ности популяции мы будем использовать оба ва-
рианта модели.

Перейдем теперь к исследованию прогности-
ческих возможностей рассматриваемых моделей.
Разобьем имеющиеся ряды данных на две части:
первую будем использовать в качестве обучаю-
щей выборки, а вторую – для оценки прогности-
ческих свойств моделей. Параметры моделей оце-

нивались путем минимизации функционала (2) по
обучающей выборке, длину которой мы варьиро-
вали (табл. 2). Отклонения эмпирических и мо-
дельных траекторий для первой части выборки
проверялись на “нормальность” (критерий Кол-
могорова–Смирнова), а также на наличие сери-
альной корреляции (критерий Дарбина–Уотсо-
на). Также рассчитывался скорректированный
коэффициент детерминации  между факти-
ческими и модельными данными. Дополнитель-
но анализировался характер динамики в конце
фрагмента обучающей выборки, а также асимп-
тотический динамический режим, который дает
найденная точечная оценка. “Хвосты” рядов
(вторая часть выборки) использовались для про-
верки прогностических свойств модели, для этого
рассчитывались средняя абсолютная ошибка
прогноза (MAE) и коэффициент детерминации

( )2
jR

Рис. 3. Результаты описания динамики Zeiraphera griseana моделью Морана–Рикера с лагом 1 (б) и 2 (в) года. (а, г) Кар-
ты динамических режимов, дополненные точечными оценками.
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Таблица 2. Оценки значений параметров модели (1) и качества прогноза в зависимости от длины обучающей выборки

* ↑ фаза роста; ↑↑ пик численности; ↓ падение численности; ↓↓ начало фазы низкой численности; ↔ низкая численность;
↓↑ переход от низкой численности к фазе роста.

** + критерии Колмогорова–Смирнова и Дарбина–Уотсона выполняются; DW – зона неопределенности критерия Дарби-
на–Уотсона.
*** Числа – длины наблюдаемых циклов, Q – квазипериодическая динамика.

Длина обучающей выборки, 
Data set 1525 33 32 31 30 29 28 27 26 25 24 23 22 21 20

“Хвост”, l 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18
Характер динамики в конце 

обучающей выборки* ↑ ↓↑ ↔ ↔ ↔ ↔ ↓↓ ↓ ↑↑ ↑ ↓↑ ↔ ↔ ↔

Лаг
т = 1

Параметр а 8.6 8.47 8.62 8.61 8.61 8.61 8.58 8.58 8.59 8.93 9.1 10.1 9.3 9.29
Параметр ρ 9.7 10.3 10.0 9.97 9.97 9.97 10.12 10.1 10.1 9.7 9.8 8.45 9.29 9.37
Статистические
критерии**

+ + + + + + + + + + + + + +

0.83 0.842 0.84 0.84 0.836 0.834 0.831 0.828 0.962 0.982 0.989 0.987 0.99 0.99

MAE 71 71.1 61.8 54.3 48.2 43.4 39.4 36.6 56.6 109 81.3 70.2 103 89
R2 0.93 0.76 0.75 0.75 0.75 0.75 0.75 0.756 0.525 0.35 0.595 0.64 0.34 0.39
Асимптотическая 
динамика***

9 9 9 9 9 9 9 9 9 10 Q Q Q Q

Лаг 
т = 2

Параметр а 7.196 7.03 7.03 7.027 7.027 7.037 7.207 6.973 8.601 9.66 8.857 10.71 8.68 9.36
Параметр ρ 0.117 0.12 0.13 0.126 0.126 0.126 0.114 0.128 1.184 1.23 1.487 1.738 1.72 1.9
Параметр β 2.851 2.92 2.9 2.92 2.92 2.919 2.905 2.925 2.943 2.896 2.905 2.765 2.85 2.74
Статистические
критерии**

+ + + + + + + + + + + + + +

0.896 0.81 0.91 0.91 0.904 0.901 0.898 0.896 0.966 0.982 0.908 0.987 0.98 0.98

MAE 45 66.4 60 53.4 48.1 43.7 40.14 37.4 49.6 76.54 80.81 110.6 65 78.5
R2 0.996 0.91 0.81 0.81 0.808 0.808 0.807 0.806 0.605 0.504 0.509 0.327 0.57 0.43
Асимптотическая 
динамика***

Q Q Q Q Q Q Q Q 38 Q Q Q Q Q

Длина обучающей 
выборки, Oberengadin 23 22 21 20 19 18 17 16 15 14 13 12

“Хвост”, l 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Характер динамики в 

конце обучающей 
выборки*

↓ ↑↑ ↑ ↑ ↓↑ ↔ ↔ ↔ ↔ ↓↓ ↓ ↑↑

Лаг 
т = 1

Параметр а 7.216 8.49 8.37 8.27 8.56 7.89 8.37 8.14 8.14 8.14 8.14 9.22
Параметр ρ 23.11 9.89 8.68 8.85 8.46 9.36 8.61 8.92 8.92 8.92 8.916 10.1
Статистические
критерии**

+ DW- + + + + + + + DW- DW- DW-

0.913 0.984 0.927 0.929 0.992 0.992 0.992 0.992 0.991 0.991 0.99 0.993

MAE 0.96 30 26 26.8 69 69.3 60.4 57 52.5 48.8 45.7 19.7
R2 0.02 0.13 0.658 0.657 0.32 0.257 0.28 0.266 0.262 0.266 0.266 0.842
Асимптотическая 
динамика***

20 9 18 18 18 9 18 9 9 9 9 Q

Лаг
т = 2

Параметр а 8.8 9.46 8.3 10.9 9.08 9.2 9.04 9.22 9.302 9.29 10.7 9.34
Параметр ρ 0.096 0.768 0.765 0.835 1.18 0.84 1.18 1.176 1.14 1.12 0.27 0.33
Параметр β 2.743 0.99 3.014 2.94 2.81 2.81 2.8 2.74 2.74 2.75 2.88 2.9
Статистические
критерии**

+ DW- + DW- DW- DW- DW- DW- DW- DW- DW- DW-

0.91 0.983 0.971 0.989 0.99 0.99 0.989 0.989 0.988 0.987 0.995 0.993

MAE 0.86 24 21.7 29.4 34 36.3 29 34 31.8 28.6 21 17.9
R2 0.613 0.9 0.79 0.78 0.708 0.667 0.703 0.598 0.594 0.611 0.784 0.859
Асимптотическая 
динамика***

Q 4 Q 20 9 9 9 9 9 9 38 4

2
jR

2
jR

2
jR

2
jR
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R2 между фактическими и прогнозными данны-
ми. Описанный блок исследований представлен в
табл. 2, которая демонстрирует, что уменьшение
обучающей выборки, сопровождающееся увели-
чением “хвоста” может приводить к росту каче-
ства прогноза (табл. 2).

Динамика фактических и модельных данных,
а также варианты прогноза приведены на рис. 4.
Как видно, наилучший прогноз может быть полу-
чен, если обучающая выборка заканчивается на
фазе пика численности (рис. 4г–4ж) или же на
следующем за пиком численности элементе
(рис. 4а–4в). Также в ряде случаев можно полу-
чить неплохие результаты прогноза для первой
части временного ряда, завершающейся на ста-
дии роста численности (рис. 4з).

Модель (1) с лагом 2 года лучше описывает ряд
данных, соответствующий динамике листовертки
лиственничной, обитающей в Oberengadin (Baltens-
weiler, 1991) (табл. 2), что и отражают прогнозы,
приведенные на рис. 4д, 4е. В целом же представ-
ленные на рис. 4а–4з варианты прогноза динами-
ки плотности насекомых достаточно точно описы-
вают фактические данные, повторяя тенденции
изменения и улавливая пики. С другой стороны,
прогноз, построенный по части выборки, завер-
шающейся в фазе низкой численности, может ха-
рактеризоваться приемлемой ошибкой, однако

характер прогнозируемой динамики может изме-
ниться: например, может произойти смещение
пика численности (рис. 4и).

Несмотря на то, что модель (1) при т = 1 не-
сколько хуже описывает Data set 1525, качество ее
прогноза сопоставимо с прогнозом модели (1)
при т = 2 (табл. 2, рис. 4а, 4б, 4г). Более того, ре-
зультаты применения модели (1) с лагом 1 удобно
совместить с картой динамических режимов, что
позволяет получить некоторое представление об
эволюции динамики и переходных процессах,
протекающих в реальной популяции (рис. 5б).
Используемая модель косвенно учитывает влия-
ние внешних факторов, поэтому изменение то-
чечных оценок параметров и их “прыжки” по па-
раметрическому пространству вполне могут быть
проинтерпретированы как воздействие модифи-
цирующих факторов, которые усиливают либо
ослабляют процессы регуляции численности.

С этой точки зрения, популяция, которая раз-
вивается при слабо меняющихся внешних усло-
виях, остается в диапазоне значений параметров,
при которых наблюдаются схожие режимы, но в
случае, когда условия существенно изменились,
популяция, подстраиваясь под новую ситуацию,
стремится выйти на принципиально другой ре-
жим. Так видно, что изначально в популяции в
течение нескольких лет наблюдалась квазиперио-

Рис. 4. Динамика популяций листовертки лиственничной и ее прогноз.
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дическая динамика, которая некоторым образом
модифицировалась в силу экологического лими-
тирования. Затем произошло достаточно резкое
смещение оценок в область цикла 9 за счет паде-
ния скорости роста популяции. Отметим, что
большинство найденных точечных оценок распо-
лагается в диапазоне девятилетних колебаний.
Интересно, что здесь смещение точечных оценок
относительно друг друга связано преимуществен-
но с вариацией значений параметра ρ, характери-
зующего экологическое лимитирование. Измене-
ние коэффициента рождаемости также происхо-
дит, но оно в значительной степени меньше и,
скорее всего, обусловлено влиянием плотностно-
зависимой регуляции с запаздыванием.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Применение модели Морана–Рикера с запаз-

дыванием к описанию динамики плотности двух
популяций листовертки лиственничной оказа-
лось вполне успешным, что позволяет уверенно
предполагать влияние плотностно-зависимой ре-
гуляции с запаздыванием на развитие этого вида.
Найденные точечные оценки популяционных па-
раметров удовлетворяют статистическим критери-
ям. Показано, что для анализа и описания динами-
ки, помимо проверки модели (при значениях пара-
метров, полученных на основе их точечной оценки)
на адекватность и соответствие реальному объекту,
необходимо дополнительное исследование воз-
можных динамических режимов модели при зна-
чениях параметров, соседствующих с найденной
точечной оценкой. Такое исследование позволя-
ет как идентифицировать текущие динамические
режимы, так и выявить новые режимы, к кото-

рым могут привести небольшие изменения пара-
метров модели или случайные флуктуации чис-
ленности. В частности, показано, что найденные
точечные оценки демографических параметров,
соответствующие динамике популяций листо-
вертки лиственничной, располагаются в области
квазипериодических колебаний и, как правило,
соседствуют с другим динамическим режимом.
Следовательно, вариация демографических пара-
метров, например, в результате процессов эволю-
ции или же влияния модифицирующих факторов
может примести к смене динамического режима.

Показано, что предложенные модели динами-
ки могут быть использованы для прогноза дина-
мики популяций листовертки лиственничной.
Как оказалось, качество прогноза существенно
зависит от характера динамики в конце обучаю-
щей выборки, используемой для оценки парамет-
ров. Так, если в конце фрагмента временного ря-
да наблюдается фаза низкой численности, то, как
правило, по оценкам, полученным на основе дан-
ного фрагмента, хорошо прогнозировать динами-
ку численности оказывается достаточно проблема-
тично. Однако если обучающий фрагмент времен-
ного ряда заканчивает на фазе пика численности
или же на следующем за пиком численности эле-
менте, то результаты прогноза существенно улуч-
шаются. Отметим, что сопоставление точечных
оценок, полученных по обучающим выборкам
разной длины, с динамическими режимами моде-
ли Морана–Рикера с запаздыванием позволяет по-
лучить представление об эволюции динамических
режимов в конкретной популяции и выявить пере-
ходы от одних динамических режимов к другим.

Работа выполнена в рамках государственных
заданий Института автоматики и процессов
управления ДВО РАН, Института комплексного
анализа региональных проблем ДВО РАН.
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We have applied the Moran–Ricker model with a time lag to describe the dynamics of two populations of
larch bud moth. The model takes into account intrapopulation self-regulatory mechanisms. Data on popula-
tions inhabiting Switzerland in Graubunden (Baltensweiler, Fischlin, 1988; the Global Population Dynamics
Database: Data set 1525) and Oberengadin (Baltensweiler, 1991) locations were used. We have found esti-
mates of model parameter values by minimizing the sum of squared deviations of empirical and model tra-
jectories. The point estimates of the population parameters were shown to satisfy the statistical criteria. The
point estimates are located in the region of quasi-periodic oscillations, where, as a rule, they are adjacent to
other dynamics modes. Consequently, the variation of population parameters caused by, for example, evolu-
tionary processes or modifying factors influence can change the observed dynamics mode. To test the pre-
dictive properties of these models, we use the first part of the data to estimate the parameter values and the
rest to compare the real dynamics with the model forecast. As it turned out, the quality of the forecast signifi-
cantly depends on the nature of the dynamics at the end of the training sample used to estimate the parame-
ters. The best prediction can be obtained if the training sample ends at the population peak phase. In the case
of a low abundance phase, the forecast may have an acceptable error, but the nature of the predicted dynamics
may change: for example, a shift in the population peak. For Data set 1525, we compare the point estimates
obtained from a training sample of different lengths with the dynamic modes of the Moran–Riker model.
This allows us to get an insight into the dynamic mode evolution in the Zeiraphera griseana population and to
identify transitions from one dynamics mode to another.

Keywords: delayed density-dependent regulation, dynamic modes, parameter estimation, forecast, dynamics mode
change. 
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Представлен обзор публикаций, посвященных взаимоотношениям насекомых-филлофагов и лес-
ных сообществ в современной экологической обстановке, когда происходящие изменения климата,
проявляющиеся прежде всего в повышении температуры воздуха и изменении количества и распре-
деления осадков, действуют на все процессы в природных сообществах. Наблюдаются изменения
ареалов многих видов растений и животных – в северном направлении и вверх по высоте над уров-
нем моря. Весенние фенофазы наступают раньше, осенние – позже, удлиняется вегетационный пе-
риод и увеличивается биомасса наземных растений. Подобные явления, вместе с изменениями кли-
матических параметров, влияют на растительноядных животных, к которым относятся и насекомые
с разной пищевой специализацией и различными жизненными циклами. По-прежнему, несмотря
на возрастающее число наблюдений в разных частях Земли, остается много неясного в том, как
функционируют отдельные виды растений и насекомых, их функциональные группы в меняющих-
ся внешних условиях. Подчеркивается, что необходимо продолжить долгосрочные исследования в
конкретных природных условиях для того, чтобы более точно определить реакцию участников вза-
имодействий на локальные изменения климата и понять, какова должна быть стратегия лесного хо-
зяйства в современной и предполагаемой в будущем ситуации.

Ключевые слова: насекомые-филлофаги, лесные сообщества, изменения климата.
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Общепризнано, что насекомые как естествен-
ные компоненты лесных биогеоценозов способ-
ны существенно влиять на протекающие в них
процессы, а их массовые размножения давно
определены как одна из форм реакции лесного
биогеоценоза на снижение или нарушение его
устойчивости.

Сильные повреждения деревьев и древостоев
насекомыми-фитофагами способны привести к
значительным биогеоценотическим последстви-
ям: функциональному расстройству насаждений
оттого, что биологические процессы, происходя-
щие в них, станут происходить в неблагоприят-
ном направлении, ухудшится качество насажде-
ний, снизится их биологическая устойчивость,
произойдет преждевременное старение, умень-
шится выход деловой древесины, сопровождае-
мый обесцениванием ее части, снижением срока
ее службы, ухудшением технических качеств.
При сочетании таких повреждений с другими не-
благоприятными факторами возможно усыхание
деревьев и насаждений в целом.

Цель настоящей работы – обзор основных на-
правлений и результатов исследований взаимо-

действия насекомых и лесных растений, особен-
но на фоне происходящих изменений климата.

Общая биоценотическая роль насекомых-филло-
фагов в лесных насаждениях. Представления о важ-
ной роли лесных насекомых, включая филлофагов
(потребителей листвы и хвои), в лесных сообще-
ствах формировались на протяжении многих деся-
тилетий, по мере развития лесных наук. В нашей
стране это связано с основными положениями лес-
ной биогеоценологии, содержащимися в трудах ее
основателя академика В.Н. Сукачева и разработан-
ной им в конце 1950-х–начале 1960-х годов про-
грамме комплексных долгосрочных стационар-
ных исследований леса, по-прежнему актуальной.
Применительно к роли насекомых в лесу эти идеи
отображены в работах А.И. Воронцова (1960) и
П.М. Рафеса (1964).

По мере развития комплексного, биогеоцено-
тического подхода к оценке происходящих про-
цессов в лесных биогеоценозах становилось по-
нятно, что происходящие изменения гораздо
сложнее – и в процессе вспышек массового раз-
множения насекомых, и после их затухания. На-
пример, в очагах насекомых-монофагов у живых
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деревьев повреждавшейся кормовой породы вы-
явлена способность через некоторое время ком-
пенсировать потери прироста, а у неповреждав-
шихся деревьев сопутствующих видов древесных
растений – резкое увеличение прироста древеси-
ны в год наибольшего повреждения основной
кормовой породы из-за ослабления конкурент-
ных отношений с ней за свет и площадь питания.
Отмечены и такие последствия дефолиации, как
увеличение зеленой массы напочвенного покро-
ва, скорости накопления и разложения органиче-
ского вещества в подстилке и почве и др. побоч-
ные эффекты. Первые оценки такого рода появи-
лись в публикациях российских и зарубежных
исследователей практически независимо друг от
друга в 1960–1970 гг. (Рафес, 1964; Carlisle et al.,
1966; Воронцов и др., 1967; Злотин, Ходашева,
1974; Mattson, Addy, 1975; и др.).

Традиционно влияние насекомых-филлофа-
гов оценивалось как потеря текущего прироста и
снижение выхода деловой древесины, а также, в
тяжелых случаях – как площадь гибели насажде-
ний кормовых пород.

Повреждения, наносимые насекомыми, раз-
нообразны и классифицируются по повреждаемым
органам и частям растений, по типам повреждений,
связанным с характером питания, строением рото-
вых органов и образом жизни насекомых (Ворон-
цов, 1960). Наиболее подробно и всесторонне ис-
следована роль хвое- и листогрызущих насеко-
мых, отличающихся способностью к резким
подъемам численности – вспышкам массового раз-
множения. В 1980-х годах появились обзорные ра-
боты, обобщающие результаты исследований, вы-
полненных в разных регионах Земли, показавшие,
что обычно насекомые-филлофаги потребляют не
более 5–15% от продуцируемой листовой поверх-
ности в кронах деревьев, и это не оказывает за-
метного влияния на продукционный процесс
(Schowalter et al., 1986; и мн. др.). Но некоторые ви-
ды этой группы, чьи вспышки массового размноже-
ния способны охватить сотни тысяч и миллионы
гектаров лесной площади, обладают большой био-
ценотической и экономической значимостью. По-
этому сведения о площади очагов наиболее вредо-
носных видов этой группы в лесах России включе-
ны отдельными строками в формы обязательной
ежегодной отчетности Госкомстата РФ (подробнее
см. Мозолевская и др., 2004).

В Европейской части России наиболее обшир-
ные исследования о хозяйственном значении раз-
ных видов хвое- и листогрызущих вредителей
связаны с работами А.И. Ильинского (Ильин-
ский, Тропин, 1965, и др.) и А.И. Воронцова (Во-
ронцов, 1960, 1978; Воронцов и др., 1991; и др.).
Они позволили разработать “Наставление по
надзору, учету и прогнозу хвое- и листогрызущих

насекомых в Европейской части РСФСР” (1988).
Более детально о проведенных исследованиях и
их результатах сообщается в работе Е.Г. Мозолев-
ской и др. (2004).

В это же время в азиатской части России также
велись длительные исследования взаимоотноше-
ний насекомых-вредителей в лесах Сибири с ос-
новными кормовыми породами и их влияния на
состояние насаждений. Благодаря им, в частно-
сти, появилась возможность оценить разнообра-
зие и тяжесть последствий повреждений деревьев
разных видов сибирским шелкопрядом (Dendroli-
mus superans sibiricus Tsch., доказана и прослежена
их взаимосвязь с последующим развитием очагов
большого черного хвойного (пихтового) усача
Monochamus urussovi Fisch., сделаны теоретиче-
ские обобщения о закономерностях динамики
численности лесных насекомых и возможности
ее прогнозирования (Коломиец, 1957; Кондаков,
1974; Баранчиков и др., 2001, и др.).

Было установлено, что насекомые, питающие-
ся листвой деревьев, могут влиять на качество
лесных почв путем сбрасывания экскрементов и
огрызков листвы на подстилку. Они могут также
модифицировать химический состав дождевых
осадков, проходящих через полог, изменить плодо-
родие почвы и скорость разложения листьев, кото-
рые падают на почву (Raich, Nagelhoffer, 1989; Rink-
er et al., 2001, и др.). Известно, что оставшаяся
первичная и новая восстановившаяся листва на
поврежденных деревьях в очагах листогрызущих
насекомых имеет больше фенольных веществ в
сравнении с неповрежденными. Подобная за-
щитная реакция (индуцированная защита) может
снизить скорость разложения опада и уменьшить
степень последующего воздействия насекомых.

Подобные выводы содержатся и в исследова-
ниях в очагах массового размножения сибирского
шелкопряда, упомянутых выше (Гродницкая, Бо-
городская, 2001; Гродницкий, и др., 2001; Кири-
ченко и др., 2002; Кириченко, Баранчиков, 2008,
и др.). Их авторы констатируют, что сильно по-
врежденные насаждения пихты сибирской усы-
хают через год после пика численности гусениц
шелкопряда, и на месте таежных насаждений об-
разуются лиственные редины. Происходит освет-
ление подпологовой среды, вызывающее бурное
размножение травянистых растений: в полно-
стью усохших шелкопрядниках запас зеленой
массы в 2–2.5 раза больше, чем в сильно- и слабо
поврежденных. Такое увеличение происходит на
фоне практически полной деградации мохово-
лишайникового яруса при общем обеднении
флоры. С экскрементами насекомых в опад мо-
жет поступить значительно меньше элементов,
чем с листвой такой же массы, но экскременты
усваиваются почвенными микроорганизмами
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значительно легче, чем листва, отчего скорость их
разложения намного выше. Элементы, поступив-
шие с телами насекомых, также намного биоло-
гически активнее, чем элементы опада листвы.
Питательные вещества, поступившие в процессе
пищеварения из листвы в ткани насекомых, осо-
бенно гусениц, концентрируются в больших коли-
чествах и способны стимулировать и увеличивать
скорость разложения опада в период вспышки мас-
сового размножения насекомых-дефолиаторов. По
данным Н.И. Кириченко и Ю.Н. Баранчикова
(2008), оценивавших суммарные уровни поступ-
ления углерода в атмосферу и зоогенного опада в
подстилку в период дефолиации пихтарников си-
бирским шелкопрядом, за 1.5 месяца интенсив-
ного питания гусениц выделялось: в атмосферу –
до 170, в подстилку – до 605 кг С га–1 мес.–1, золь-
ных элементов до 30 кг га–1мес.–1. В результате не-
посредственно двухлетней дефолиации крон в ат-
мосферу поступило дополнительно 0.64 млн. т С.

Очевидно, что роль обмена элементами пита-
ния между древесным пологом и опадом, кон-
тролируемого насекомыми-дефолиаторами, за-
висит от различных факторов. При этом кратко-
срочные и долгосрочные реакции древесных
пород на дефолиацию могут быть очень разны-
ми, вплоть до прямо противоположных по свое-
му направлению.

Уровень отпада деревьев часто зависит от
плотности популяции фитофагов в течение ряда
лет, что объясняется кумулятивным эффектом
воздействия уничтожения зеленой массы кроны
на состояние деревьев. Гибель деревьев происхо-
дит тогда, когда запас пластических веществ не-
достаточен для распускания хвои или листвы, ли-
бо когда повторяющееся восстановление хвои
или листвы приводит к полному истощению де-
рева и нарушению его жизнедеятельности.

Дефолиация и рефолиация крон, их взаимосвязь
с ростом поглощающих корней. Как уже написано
выше, уничтожение листвы – наиболее очевид-
ное прямое воздействие насекомых-филлофагов
на деревья, чаще всего происходящее в очагах
массового размножения хвое- и листогрызущих
насекомых.

Накопленные в разных регионах земного шара
данные о взаимодействии насекомых и их кормо-
вых пород, оценивавшие также тяжелые послед-
ствия для древостоев сплошных и сильных мно-
гократных дефолиаций показывают, что именно
сроки и характер дефолиации – основная исход-
ная характеристика для оценивания внешних и
скрытых последствий для биогеоценоза массовых
размножений насекомых. Сложнее определить
уровень влияния филлофагов при многократных
повреждениях листвы средней и слабой степени,
когда возникает необходимость анализировать

совокупность существенно значимых факторов, в
первую очередь условий произрастания, типа и
возраста насаждений.

Обобщение результатов исследований показа-
ло, что разные виды древесных растений по-раз-
ному устойчивы к дефолиации. Как общее прави-
ло, покрытосеменные легче переносят сплошное
объедание, чем голосеменные, так как у них боль-
ше запасов углеводов. У голосеменных гибель на-
ступает часто уже в результате однократного
сплошного объедания хвои, при этом наименее
устойчивыми среди них являются темнохвойные
породы, а наиболее устойчивой – лиственница.
Имеется относительно много сообщений о по-
следствиях дефолиации, регенеративных процес-
сах и сопряженных с ними физиологических из-
менениях у хвойных пород (Рожков и др., 1991; и
др.). По сравнению с ними лиственные породы
обычно легко выдерживают однократное сильное
объедание. Очень подробно и обстоятельно влия-
ние дефолиаций на лесное сообщество рассмот-
рено в работе Е.Н. Иерусалимова (2004). Похо-
жие обзоры подобных исследований сделаны на-
ми ранее (Рубцов, Уткина, 2008; Уткина, Рубцов,
2017; и др.).

На примере разных древесных пород доказа-
но, что значение дефолиации для продукции де-
ревьев и их выживания зависит не только от сте-
пени изъятия листвы, но и видовой жизненной
стратегии и условий мест произрастания дере-
вьев. Так, молодые листья, особенно быстро рас-
тущих древесных пород, имеют большую эффек-
тивность фотосинтеза и поэтому большее значе-
ние для дерева, чем листья более старшего
возраста. Световые листья имеют также более вы-
сокую интенсивность фотосинтеза, чем затенен-
ные, независимо от возраста. Поэтому насеко-
мые, питающиеся теневыми листьями, оказыва-
ют меньшее воздействие на растение. Хотя во
всех случаях дефолиация ведет к сокращению ро-
ста дерева в высоту пропорционально ее интен-
сивности и частоте, виды с детерминированным
ростом сильнее страдают от нее, чем виды с неде-
терминированным ростом.

Изложенные выше обстоятельства обусловили
противоречивые мнения о влиянии рефолиации
(восстановительного побего- и листообразования
в кронах) на состояние дерева. С одной стороны,
рефолиация, требующая дополнительных затрат
энергии и пластических веществ, ослабляет дере-
во. В то же время именно благодаря рефолиация
происходит восстановление фотосинтетической
деятельности, нарушенной дефолиацией, позво-
ляя дереву к осени хотя бы частично пополнить
запасы пластических веществ. Это говорит о
сложной связи регенеративного побегообразова-
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ния с дефолиацией и другими биотическими и
абиотическими факторами.

Разнообразие рефолиационных процессов в
кронах подвергшихся дефолиации деревьев так-
же зависит от взаимодействия нескольких факто-
ров. Принято выделять следующие типы ком-
пенсации у древесных пород: 1) уменьшенная
конкуренция с другими растениями (ослаблена
зависимость от плотности размещения); 2) уве-
личенная интенсивность фотосинтеза единицы
листовой поверхности; 3) мобилизация запасных
углеводов или белков на формирование регенера-
тивных тканей; 4) измененные схемы распределе-
ния продуктов фотосинтеза; 5) снижение есте-
ственной скорости отпада частей растений. Сте-
пень, с которой растение может компенсировать
повреждение, может варьировать от одного фи-
зиологического процесса к другому. Тот факт, что
питание филлофагов скорее активно, чем пассив-
но, в своем влиянии на физиологию растений,
означает, что чувствительность растений к фито-
фагам и их способность компенсировать повре-
ждения зависят от возраста растений, возраста
повреждаемых тканей, истории дефолиации рас-
тения, его запасов углеводов и аминокислот, его
водного статуса и абиотических факторов (Craw-
ley, 1983).

Представители рода Дуб (Quercus L.), как ли-
стопадные, так и вечнозеленые, относятся к лист-
венным древесным породам, часто повреждаю-
щихся разными видами фитофагов. Поэтому
многие аспекты взаимодействия насекомых-
филлофагов и их кормовых пород исследованы
именно на примере разных видов дуба и насеко-
мых, питающихся их листвой. На территории
России это в первую очередь дуб черешчатый
Quercus robur L. Обзор публикаций по этой теме
выполнен нами ранее (Уткина, Рубцов, 2021).

Исследования в дубовых лесах в разных регионах
показали, что повреждение листвы насекомыми
носит, как правило, очаговый характер из-за разно-
образия фенологических форм дуба, физиологиче-
ского состояния деревьев и особенностям раз-
множения филлофагов. Внутри многолетнего
очага происходит обычно ежегодное чередование
деревьев, подвергающихся сплошной дефолиа-
ции, способствующее уменьшению отпада дере-
вьев и сохранению древостоя. При этом прирост
хорошо развитых и угнетенных деревьев по-раз-
ному реагирует на дефолиацию. С увеличением
степени дефолиации у дуба наблюдается законо-
мерное снижение доли позднего прироста в го-
дичном, что ухудшает физико-механические
свойства древесины (подробнее см. Рубцов, Ут-
кина, 2008; и др.).

Интенсивность рефолиации в кронах деревьев
дуба определяется в первую очередь интенсив-

ностью, сроками и кратностью дефолиации, а
также определенным сочетанием фенологиче-
ских фаз деревьев и насекомых: при повреждении
филлофагами ранневесеннего комплекса (листо-
вертки, пяденицы) набухающих почек, растущих
побегов и листьев в первый год повреждения про-
исходит интенсивное образование регенератив-
ных побегов и листьев благодаря прорастанию
многочисленных запасных и спящих почек на
ветвях дуба. В связи с этим к середине вегетаци-
онного периода происходит полное восстановле-
ние листовой поверхности. Текущий радиальный
прирост при этом снижается незначительно. При
повреждении на второй и следующие годы число
запасных и спящих почек уменьшается, интен-
сивность рефолиации постепенно снижается,
полной компенсации утраченной листовой по-
верхности не происходит, что сопровождается су-
щественным снижением величины радиального
прироста. Деревья с изначально большим числом
запасных и спящих почек имеют и большее число
регенеративных побегов, что говорит об индивиду-
альных особенностях деревьев (Рубцов, Уткина,
2008; и др.).

Дефолиация и последующая рефолиация
крон, происходящие в надземных частях дере-
вьев, оказывают большое влияние на их подзем-
ные части – корневые системы, которые, как и
листва, играют ключевую роль в поддержании
энергетического баланса растения в периоды
стресса. Снижение функциональной активности
корней вследствие неблагоприятных факторов
способно привести к падению устойчивости де-
ревьев и даже вызвать их гибель. Было установле-
но, что в глобальном масштабе интенсивность
почвенного дыхания и продукция надземного от-
пада тесно и положительно коррелируют, свиде-
тельствуя о том, что надземная и подземная про-
дукция контролируется одними и теми же факто-
рами. Однако деятельность фитофагов в пологе и
ростовые процессы в почве лесных экосистем до
сих пор не связаны единым исследованием (Rink-
er et al., 2001). Отсутствие обобщающих представ-
лений о взаимосвязи роста между под- и надзем-
ной частями у древесных растений объясняется,
прежде всего, небольшим числом исследований
подземных частей, точность которых к тому же
невысока. Работы, нацеленные на изучение ука-
занной взаимосвязи в условиях повреждений
крон филлофагами, до сих пор малочисленны, а
для большинства древесных пород отсутствуют
вообще.

Выполненные нами исследования в дубравах
лесостепи показали, что дефолиированные деревья
дуба черешчатого имеют свой индивидуальный
ритм формирования поглощающих корней, рост
которых тесно связан с состоянием листвы и чут-
ко реагирует на ее потерю кронами. Однако эта
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реакция неодинакова при однократных и повтор-
ных дефолиациях. Так, если в первый год сильно-
го повреждения листвы корневые системы дуба
реагировали быстрым и интенсивным новообра-
зованием микоризных поглощающих корней, то
при повторных дефолиациях повышения росто-
вой активности корней не наблюдалось. В то же
время появилось много микоризы дуба с хорошо
разветвленным в почве мицелием, вследствие че-
го возникла значительная дополнительная погло-
щающая поверхность корневых систем. Такое из-
менение ростовой активности корней у дефолии-
рованных деревьев можно считать одним из
важных механизмов обеспечения устойчивости
дубрав к действию неблагоприятных факторов
(Мамаев и др., 2001, 2002).

Изменение климата и его возможные послед-
ствия для взаимоотношений филлофагов и их кор-
мовых пород.

Климатические факторы оказывают на экоси-
стемы прямое и косвенное воздействие. Прямое
действие выражается прежде всего в изменении
скорости и интенсивности развития растений и
животных, протекания химических процессов и
т.п. Косвенное влияние происходит через слож-
ные цепи взаимодействий в системе и обычно бо-
лее инерционно. Поскольку изменение климата
неодинаково в пространстве и времени, то и его
влияние на экосистемы различно. Поэтому сле-
дует изучать происходящие процессы в географи-
ческом аспекте, охватывать возможно больший
спектр экосистем.

Растения чутко реагируют на сезонность
внешней среды, в которой они находятся, и сдви-
ги в сроках деятельности растений (т.е. феноло-
гии) дают наиболее очевидные свидетельства то-
го, что виды и экосистемы испытывают влияние
глобальных внешних изменений. Сдвиги фено-
логии наблюдаются в разных масштабах: от более
раннего цветения отдельных видов до более ран-
него позеленения земной поверхности, наблюда-
емого из космоса.

В работе G.-W. Walther et al. (2002), являющей-
ся обзором 97 источников, констатируется, что в
XX в. климат Земли стал теплее на 0.6°, с двумя от-
четливыми периодами потепления: в 1910–1945 гг.
и с 1976 г. до момента написания статьи, т.е. к на-
чалу следующего столетия. Скорость повышения
температуры во втором периоде потепления при-
мерно в два раза выше, чем в первом. Более того,
это самое интенсивное за последние 1000 лет по-
тепление. Но, как справедливо пишут авторы
обзора, организмы, популяции и экологические
сообщества реагируют не на осредненные в мас-
штабах планеты показатели. Более уместно гово-
рить, по их мнению, об экологических реакциях на
региональные климатические изменения, неодно-

родные в пространственном отношении. Во многих
регионах имеется асимметрия потепления, что, не-
сомненно, уже внесло и еще внесет свой вклад в ге-
терогенность динамики экосистем.

Эти же авторы пишут также о том, что суточ-
ные амплитуды температур уменьшились, так как
минимальные температуры выросли в два раза
больше, чем максимальные. Вследствие этого в
большинстве регионов северной и умеренной зо-
ны удлинился безморозный период, а площадь
снежного покрова и ледников, согласно спутни-
ковым данным, с конца 1960-х г. уменьшилась на
10%. По их данным, примерно с 1960-х г. весен-
ние фенофазы и у растений, и у животных насту-
пают все раньше, а осенние – все позже (хотя во
втором случае не столь отчетливо), продолжитель-
ность вегетационного периода в некоторых регио-
нах с 70-х гг. XX в. увеличивалась со скоростью
3.6 суток за десятилетие (Walther et al., 2002).

По мнению F.-W. Badeck et al. (2004), именно
температура – основной движитель многих про-
цессов роста и развития растений, и в большин-
стве случаев более высокая температура ускоряет
развитие растений и приводит к более раннему
переходу их к следующей стадии онтогенеза. Как
считают E.E. Cleland et al. (2007), необходимо
объединить наземные и дистанционные методы
фенологических исследований, подключив к ним
математическое моделирование, чтобы лучше по-
нять механизм происходящих изменений и обес-
печить более точное прогнозирование будущих.

Однако, по мнению E.S. Post et al. (2008)], хотя
потепление обычно ассоциируется с более ран-
ним началом размножения (цветения растений,
спаривания животных), реакция на потепление –
более сложный процесс, чем просто сдвиг в сро-
ках наступления тех или иных событий в жизни
организмов, так как разные компоненты репро-
дуктивной фенологии организмов реагируют с
неодинаковой скоростью на потепление климата.

По данным D. Lin et al. (2010), согласно выпол-
ненному мета-анализу данных из 127 источников,
на прирост растительной биомассы повлияли в
первую очередь географическая широта и повы-
шение температуры, а не прочие факторы (повы-
шение концентрации СО2, добавление азота,
длительность вегетационного периода, измене-
ние режима поступления осадков и др.). Реакция
биомассы на климатические изменения варьиру-
ется в зависимости от географических парамет-
ров, видовых характеристик растений и их при-
надлежности к той или иной функциональной
группе (семенные или споровые, деревья или ку-
старники, вечнозеленые или листопадные и т.д.).

Проблема реакции насекомых и их кормовых
растений на изменение климата привлекает осо-
бое внимание лесных экологов. К настоящему
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времени на эту тему написано довольно много ра-
бот, в том числе обзорных. Краткий анализ неко-
торых из них есть в наших предыдущих публика-
циях (Уткина, Рубцов, 2009, 2017; Рубцов, Утки-
на, 2010, 2019), а также в обзоре Д.Л. Мусолина и
А.Х. Саулич (2012). Из известных нам зарубежных
обзоров наиболее информативны работы M.P. Ayres
и M.J. Lombardero (2000), Bale et al. (2002), C. Par-
mesan (2006), A. Ekholm (2017), A.D. Solomou et al.
(2017); D.C. Pureswaran et al. (2018), A.R. Tai и
A.L. Carroll (2022) и др.

Влияние климата на лесные биоценозы и на
насекомых в частности неоднократно обсужда-
лось в работах А.С. Исаева (Исаев и др., 1984,
1999, 2001; Лямцев и др., 2000; Лямцев, Исаев,
2005; и др.). Еще в 1999 г. А.С. Исаев указывал на
возможность пространственного “перераспреде-
ления” зон вспышек массового размножения
лесных насекомых. По мнению авторов, в ответ
на климатические изменения может произойти
как значительное увеличение поврежденности
лесов насекомыми, так и уменьшение их воздей-
ствия. Для более точной оценки возможных по-
следствий необходима детальная информация о
параметрах взаимодействия “дерево-насекомые”
для конкретных видов вредителей и их кормовых
пород. (Исаев и др., 1999).

Обычно в основе прогнозов о влиянии изме-
нений климата лежит предположение, что в обо-
зримом будущем произойдет увеличение средне-
годовой температуры воздуха на 3°C и увеличение
концентрации СО2 в атмосфере в два раза.

J. Landsberg и M. Smith (1992) подчеркивали,
что изменения глобальной атмосферы могут по-
влиять на потенциал вспышек растительноядных
насекомых многими способами. Выполненный
ими анализ показывает, что повышенное содер-
жание СО2 скорее всего не окажет большого вли-
яния на вероятность возникновения вспышек на-
секомых, за исключением систем, в которых защит-
ные соединения на основе азота продуцируются
растениями в ответ на нападение фитофагов.

L. Hudges (2000) подразделил подобные пред-
положения о влиянии потепления на взаимоот-
ношения филлофагов с кормовыми растениями
на четыре группы: 1) влияние на физиологию на-
секомых и растений путем изменения интенсив-
ности их метаболизма и развития; 2) влияние на
ареалы распространения видов: им придется дви-
гаться в направлении вверх или к полюсам в ответ
на сдвиг климатических зон; 3) влияние на фено-
логию видов, что приведет к нарушению взаимо-
связей между ними; 4) влияние на адаптацион-
ные способности видов: виды с короткими обо-
ротами поколений и высокой интенсивностью
роста численности могут подвергнуться микроэ-
волюционным изменениям in situ. В свою оче-

редь, перечисленные изменения в физиологии,
фенологии и распространении отдельных видов
неизбежно изменят конкурентные и прочие взаи-
модействия между ними с последующими обрат-
ными связями на локальное обилие и географи-
ческие ареалы.

M. Ayres и M. Lombardero (2000) в обзоре 311
литературных источников показывают, что изме-
нения климата могут привести к нарушению схе-
мы воздействий фитофагов и патогенов на леса
через: 1) прямое влияние на развитие и выживае-
мость фитофагов и патогенов; 2) физиологиче-
ские изменения защиты деревьев; 3) косвенный
эффект от изменений обилия естественных вра-
гов и конкурентов. Даже умеренные изменения
климата окажут быстрое влияние на распределе-
ние и обилие многих фитофагов и патогенов из-
за их короткого жизненного цикла, мобильности,
репродуктивного потенциала и физиологической
чувствительности к температуре. Кроме того, из-
менение вызываемых насекомыми и возбудите-
лями болезней нарушений в лесу может вызвать
обратную связь с климатом через воздействие на
воду и поток углерода в лесных экосистемах.

В обзорной работе Т. Cornelissen (2011) гово-
рится, что насекомые-фитофаги подвергаются не
только прямому действию климатических изме-
нений, но и косвенному — в виде изменений,
происходящих с их кормовыми растениями.

В обзорной работе А. Marciniak (2012) обобще-
ны исследования воздействия климата на разные
группы насекомых. Так, ксилофаги положитель-
но отреагировали на повышение температуры и
уменьшение количества осадков, судя по их рас-
ширившимся ареалам и увеличению интенсивно-
сти вспышек. Данные о дефолиаторах не столь
однозначны, так как некоторые виды отреагиро-
вали негативно на увеличение температуры
вследствие увеличения асинхронности между от-
рождением их личинок и раскрытием почек кор-
мовых пород.

Целый ряд работ посвящен особенностям раз-
вития конкретных популяций филлофагов в из-
менившихся и экспериментально изменяемых
условиях. По данным A. Buse и J.E.G. Good (1996)
и A. Buse et al. (1998), вследствие увеличения тем-
пературы воздуха и концентрации углекислоты
нарушаются взаимоотношения зимней пяденицы
Operophtera brumata L. с дубом черешчатым Q. ro-
bur L.; при этом прогнозируемые увеличения к
2100 г. температуры воздуха на 2°C и СО2 с 358 до
500 ppmv вряд ли окажут существенное влияние
на синхронность между отрождением гусениц из
яиц и раскрытием почек дуба, поскольку воздей-
ствие будет одинаковым на оба компонента. Но
при повышенной СО2 рост растений обычно сти-
мулируется, что приводит к пониженному содер-
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жанию азота и повышенному – фенолов. В таких
условиях насекомые-фитофаги будут расти более
медленно, потреблять больше корма, дольше раз-
виваться и страдать от повышенной смертности.
Повышенные температуры также снижают кон-
центрацию листового азота и увеличивают содер-
жание таннинов, что ухудшает качество листвы
для развития гусениц.

M. Visser и L. Holleman (2001) акцентируют
внимание на том, что глобальное потепление мо-
жет нарушить экосистемные взаимосвязи, разде-
ляя их, и микроэволюция, как реакция на эти из-
менения, может быть медленной. На примере зим-
ней пяденицы и дуба авторы показывают, что на
экосистемные взаимодействия более существен-
ное влияние оказывает изменение температурных
графиков, чем изменение средней температуры. В
связи с этим необходимы метеорологические мо-
дели глобального потепления, позволяющие про-
гнозировать изменение температурных графиков.

E.L. Kruger et al. (1998) изучали влияние дефо-
лиации на рост и физиологию клена сахарного
(Acer saccharum Marsh.) и тополя осиновидного
(Populus tremuloides Michx.) на примере саженцев,
выращиваемых в лабораторных условиях при
естественном и повышенном уровне атмосфер-
ного СО2. По их данным, у клена дефолиация
уменьшила относительную скорость роста при
естественном уровне СО2, а при повышенном
уровне СО2 была обратная ситуация. У тополя
при обоих уровнях СО2 относительная скорость
роста после дефолиации увеличилась, обеспечив
в результате почти полную компенсацию. Авторы
пришли к выводу, что увеличение СО2 может су-
щественно увеличить способность некоторых
древесных пород восстанавливаться после повре-
ждения филлофагами. Более того, реакции на
увеличение СО2 могут быть максимальными в
присутствии стрессов, уменьшающих соотноше-
ние “источник С : резервуар С” у растений, к ко-
торым относится и воздействие фитофагов.

P. Stiling et al. (1999) в естественных условиях
определяли влияние повышенного содержания
углекислоты на плотность нескольких видов ми-
нёров на двух склерофильных видах дуба, ско-
рость потребления ими корма и уровень нападений
естественных врагов. По их данным, повышенная
концентрация углекислоты снизила уровень листо-
вого азота в кормовых растениях и обилие листовых
минёров, увеличила потребление ими листвы в пе-
ресчете на особь и их смертность.

Анализ имеющихся данных о влиянии измене-
ния климата на пространственное распределение
очагов дефолиации при повреждениях непарным
шелкопрядом Lymantria dispar L. и листоверткой-
почкоедом Choristoneura fumiferana Clem., выпол-
ненный R. Harrington et al. (1999), показал, что с

увеличением только температуры прогнозируе-
мое распределение дефолиации слегка увеличит-
ся для непарного шелкопряда и уменьшится для
листовертки. При одновременном увеличении тем-
пературы и осадков прогнозируемая площадь дефо-
лиации увеличится для обоих видов, а при увеличе-
нии температуры и уменьшении осадков – умень-
шится. Эти результаты связаны с изменениями
распределения насекомых по территории и чув-
ствительностью лесов.

Взаимодействию этих же видов, американской
еловой листовертки и пихты бальзамической в
нескольких местообитаниях на западе Канады,
посвящена и недавняя публикация (Portalier et al.,
2022). По данным авторов, повышение темпера-
туры воздуха ускоряет завершение периода покоя
насекомых, но влияние теплого или холодного
периода во время периода покоя сильно варьиру-
ет в зависимости от времени и продолжительно-
сти этого периода. В зависимости от того, как по-
требитель (филлофаг) и его ресурс (кормовое де-
рево) реагируют на один и тот же температурный
сдвиг, несоответствие между ними может увели-
чиваться или уменьшаться. Моделирование этих
взаимосвязей прогнозирует, что повышение тем-
пературы может увеличить несогласованность
фенофаз насекомых и деревьев в южных районах,
но, напротив, может увеличить их синхронность в
северных районах.

E.G. Schwartzberg et al. (2014) сообщают о вли-
янии экспериментального повышения темпера-
туры воздуха на синхронность наступления фено-
фаз у североамериканского кольчатого шелко-
пряда (Malacosoma disstria Hbn.) и его кормовых
пород, тополя осиновидного (Populus tremuloides
Michx.) и березы бумажной (Betula papyrifera Mar-
shall). По их данным, фенофазы деревьев сменя-
лись быстрее, чем у насекомых, и это привело к из-
менению фенологической синхронности: умень-
шению временнóго интервала между выходом
гусениц из яиц и распусканием почек у тополя в
оба года эксперимента, у березы – только в один
год. Более того, потепление сократило время раз-
вития личинок от выхода из яиц до окукливания,
но не повлияло на массу куколок независимо от
кормовой породы. На тополе личинки развива-
лись быстрее, чем на березе, но масса куколок не
зависела от вида хозяина.

Ряд исследователей обращают внимание, что
использование данных дендрохронологических
исследований при изучении связи между клима-
том и воздействием фитофагов имеет некоторые
трудности. Так, исследования R.T. Trotter et al.
(2002) посвящены анализу годичных колец для
реконструкции климата и динамики численности
фитофагов в прошлом. По мнению авторов, денд-
рохронология, такой широко распространенный
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метод, страдает отсутствием экспериментов, ко-
торые разделяют влияние смешивающихся воз-
действий – фитофагов и других факторов – на го-
дичные кольца. Собственные долгосрочные экс-
перименты авторов, выполненные на устойчивых
и чувствительных деревьях сосны, продемон-
стрировали три основных пункта, которые необ-
ходимо учитывать: 1) воздействие фитофагов
уменьшает величину годичного кольца на 25–35%;
2) подобное воздействие на годичное кольцо ис-
кажает реконструкцию климата, что приводит к
завышению более чем в 2 раза уровней влажности
в прошлом; данные авторов свидетельствуют, что
если нарушение вследствие фитофагов было про-
блемой при предыдущих реконструкциях, то
оценки размеров современных изменений, по-
видимому, будут более взвешенными; 3) выпол-
ненные исследования подтверждают различимое
взаимодействие “устойчивость растений х фито-
фаг х климат” в отметках годичных колец. Поэто-
му необходимо полнее использовать результаты
генетических исследований в сфере дендрохро-
нологии, так как устойчивость и чувствитель-
ность к фитофагам считаются генетически задан-
ными во многих системах.

О том, как реагируют разные виды дуба на
внешние факторы, включая филлофагов, гово-
рится в работе I.S. Pearse и A.L. Hipp (2012). С по-
мощью метода филогенетической регрессии был
выполнен анализ различных параметров 56 видов
дуба, произрастающих в Европе, Азии и Север-
ной Америке. По мнению авторов, климат оказы-
вает решающее влияние как на химические, так и
на физические защитные реакции. Защитные ре-
акции листьев в ответ на нападение листогрызу-
щих насекомых и минеров у одного и того же вида
дуба были выше в более низких широтах, что
можно объяснить влиянием климата. При срав-
нении разных видов было установлено, что за-
щитные свойства выше у тех видов дуба, которые
произрастают в регионах с низкой температурой,
умеренной зимой и низким минимальным коли-
чеством осадков.

Сравнение взаимоотношений четырех кали-
форнийских видов дуба, листопадных и вечнозе-
леных, и потребителей их листвы: листогрызущих
моно- и полифагов (внешний тип питания), гал-
лообразователей и минёров (внутренний тип пи-
тания) вдоль градиентов влажности и температу-
ры воздуха показало, что тип листьев (опадающие
и не опадающие на зиму) не повлиял на степень
изъятия листовой площади. При этом меняются
соотношения между представительством разных
функциональных групп: минёры и галлообразо-
ватели более чутко, чем листогрызущие, реагиро-
вали на увеличение количества осадков: в более
засушливых условиях на листьях всех типов гал-

лов и мин было больше, в более влажных – мень-
ше (Leckey et al., 2014).

Т.Е. Kolb et al. (2016) в обзоре 237 источников
показывают, что прогнозируемые изменения
климата вследствие антропогенной деятельности
подразумевают повышение температуры и изме-
нение количества и распределения осадков, что
приведет к частоте и интенсивности засух. Одна-
ко данных о том, как это повлияет на лесных на-
секомых и возбудителей болезней, пока недоста-
точно. В частности, не обнаружена устойчивая
реакция на засуху листогрызущих насекомых. С
помощью теоретических выкладок и пока что не-
большого числа наблюдений выявлена нелинейная
связь между интенсивностью засухи и вспышками
размножения наиболее вредоносных ксилофагов:
умеренные засухи уменьшают численность кси-
лофагов и отпад деревьев вследствие их деятель-
ности, тогда как сильные засухи, наоборот, уве-
личивают. Виды, питающиеся заболонью, реаги-
руют на умеренные засухи в тех случаях, когда
они резко сменяются более влажными периода-
ми. До сих пор, по мнению авторов, плохо понято
влияние засух на возбудителей болезней лесных
пород, однако имеются свидетельства о пони-
женной численности первичных патогенов и тех
патогенов, у которых жизненный цикл зависит от
влажности. В этих случаях скорость размноже-
ния, распространения и инфицирования будет
больше в более влажных условиях. Напротив,
вторичные патогены (поселяющиеся на деревьях в
стрессовом состоянии), как ожидается, в условиях
засухи будут многочисленнее и окажут более силь-
ное воздействие на дерево-хозяина. Авторы при-
шли к заключению, что необходимы более развер-
нутые и продолжительные исследования того, как
повлияют прогнозируемые засухи на лесных насе-
комых и возбудителей заболеваний, а также того,
какова роль лесохозяйственных мероприятий для
ослабления негативных воздействий всех этих
биотических и абиотических факторов на лес.

Еще одна обобщающая работа, T.D. Ramsfield
et al. (2016), затрагивает другой важный аспект –
увеличение угрозы экосистемам инвазивных ви-
дов насекомых и патогенов вследствие происхо-
дящих и будущих изменений климата. Данных по
этой проблеме, по мнению авторов, до сих пор
недостаточно.

Подтверждение этого утверждения мы видим и в
совсем недавних работах. Так, R. Metz и P.C. Tobin
(2022) изучали распространение инвазивного вида
непарного шелкопряда Lymantria dispar L. в не-
скольких штатах США в течение 16 лет. По их
данным, повсеместно температура воздуха была
наиболее значимым для темпов роста популяции
филлофагов фактором. Но столь же заметное
влияние оказала и густота кормовых деревьев на
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площади (фрагментация). По мере уменьшения
фрагментации распространение насекомых за-
медлялось, за исключением тех районов, где кор-
мовых растений обычно мало. Полученные ре-
зультаты подчеркивают географические различия
того, как температура и фрагментация растений-
хозяев влияют на темпы роста L. dispar, и подчер-
кивают ту роль, которую могут играть в создании
популяций филлофага вторичные растения-хозя-
ева (т.е. менее предпочитаемые данным видом).
По мнению авторов, их результаты позволяют
разработать усовершенствованные модели риска
инвазии L. dispar и, возможно, других видов-ин-
вайдеров.

Авторы другой недавно вышедшей работы
(Williamson et al., 2022) на основании анализа
73 литературных источников утверждают, что из-
менение температуры является часто предполага-
емым, но редко проверяемым механизмом, с по-
мощью которого виды, особенно сильно завися-
щие от температуры, могут сокращаться в лесных
ландшафтах после деградации, фрагментации и
уничтожения мест обитания. По их мнению, фи-
зиологические, морфологические и поведенче-
ские признаки играют ключевую роль в определе-
нии реакции вида на температуру, и более деталь-
ное знание этих признаков позволит выявить
потенциальные механизмы снижения численно-
сти лесных видов-специалистов в измененных че-
ловеком ландшафтах, что приводит к изменениям
в структуре и процессах природных сообществ.

Этот краткий обзор показывает разную на-
правленность проводимых исследований пробле-
мы и постепенное их углубление. Выводы разных
авторов неоднозначны, нередко противоречивы.
Продолжают накапливаться свидетельства того,
что происходящее изменение климата может су-
щественно повлиять на взаимодействия между
растениями и фитофагами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Появившиеся в последнее время сильнодей-

ствующие внешние факторы, прежде всего это
изменение климата и увеличения антропогенных
нагрузок, начинают существенно влиять на био-
сферу. Современный климат оказывает большое
влияние на растения и филлофагов в лесных эко-
системах и их биоценотические взаимодействия.
Исследования, выполненные во многих странах
мира, это однозначно подтверждают и определя-
ют основные направления исследований в дан-
ной области. Поскольку многие процессы в лес-
ных биогеоценозах весьма инерционны, а эволю-
ционно сформировавшиеся взаимосвязи между
их компонентами прочны, требуются длительные
наблюдения на постоянных объектах, чтобы вы-
явить и оценить тенденцию и уровень происходя-

щих изменений под действием меняющихся
внешних факторов. Поэтому наиболее ценные и
достоверные выводы получены там, где ведутся
комплексные наблюдения продолжительное вре-
мя на одних и тех же объектах (стационарах), что
позволяет проследить динамику многих биотиче-
ских и абиотических факторов, получить и про-
анализировать достаточно длинные временные
ряды полевых данных.

Уже сейчас установлено, что вспышки числен-
ности одних видов филлофагов становятся про-
должительнее и интенсивнее, у других наблюда-
ется нарушение цикличности и ослабление ак-
тивности, причем в разных регионах это имеет
свои особенности.

Результатов наших исследований и литератур-
ные данные показывают, что до сих пор недоста-
точно изучены некоторые процессы, протекаю-
щие в лесных биогеоценозах при вспышках мас-
сового размножения филлофагов. Особенно это
касается взаимодействия надземных и подземных
органов деревьев при разной степени и кратности
повреждения крон; непонятны в деталях меха-
низмы компенсационных реакций деревьев, за-
висящие от одновременного действия комплекса
внешних и внутренних факторов; неизвестна бу-
дущая роль инвазивных видов насекомых и неко-
торые другие аспекты. Необходимо более деталь-
ное исследование этих сложных взаимосвязан-
ных процессов, чтобы более точно оценивать
текущее состояние лесных биогеоценозов и про-
гнозировать их развитие.
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This paper presents a review of publications on the relationship between the phyllophagous insects and the
forest communities in the current ecological situation, when ongoing climate changes, manifested primarily
in an increase in the air temperature and a change in the precipitation amount and distribution, affect all pro-
cesses in natural communities. Changes in the ranges of many plants and animals species are observed – mov-
ing up northwards and up in altitude. The spring phenophases come earlier, the autumn ones come later, the
vegetation period lengthens and the terrestrial plants biomass increases. Such phenomena, together with
changes in climatic parameters, affect herbivorous animals, which include insects with various food special-
isations and different life cycles. As before, despite the growing number of observations in different parts of
the Earth, there remains a lot of uncertainty about how individual plant and insect species and their function-
al groups function under the changing external conditions. It is emphasized that it is necessary to continue
long-term studies in specific natural conditions in order to more accurately determine the reaction of the in-
teractions’ participants to local climate changes and understand what the forestry strategy should be in the
current and the predicted future situation.

Keywords: phyllophagous insects, forest communities, climate changes.
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