
РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 202536

УДК 57.042:632.76::595.768.24

ФАКТОРЫ, СПОСОБСТВУЮЩИЕ ПОЯВЛЕНИЮ ОЧАГОВ 
МАССОВОГО РАЗМНОЖЕНИЯ СОЮЗНОГО КОРОЕДА IPS 
AMITINUS (EICHHOFF) (COLEOPTERA: CURCULIONIDAE, 

SCOLYTINAE) В КЕДРОВЫХ ЛЕСАХ ЗАПАДНО-СИБИРСКОЙ 
РАВНИНЫ

© 2024 Демидко Д.А.1,2,3 *, Керчев И.А.4 **, Бисирова Э.М.4,5 ***, Кулаков С.С.1 ****, 
Смирнов Н.А.4 *****, Чернова Н.А.4 ****** 

1 ФГБОУ ВО Сибирский государственный университет науки и технологий им. М.Ф. Решетнева, 
Красноярск 660037, Россия 

2 Институт леса им. В.Н. Сукачева КНЦ СО РАН, Красноярск 660036, Россия 
3 ФГАОУ ВО Национальный исследовательский Томский государственный университет, Томск 634050, Россия

4 Институт мониторинга климатических и экологических систем СО РАН,Томск 634055, Россия
5 Томский филиал Всероссийского центра карантина растений, Томск 634021, Россия

e-mail: *sawer_beetle@mail.ru, **ikea86@mail.ru, ***bissirovaem@mail.ru, ****muscul-kul@yandex.ru, 
*****niknov918@gmail.com, ******naitina79@mail.ru 

Поступила в редакцию 28.10.2024. После доработки 01.01.2025.Принята к публикации 30.01.2025

Исследовано влияние условий местообитания на популяции инвазивного союзного короеда Ips 
amitinus (Eichhoff) (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) в припоселковых кедровниках Томской 
области и на жизненное состояние деревьев кедра сибирского Pinus sibirica Du Tour в очагах его 
массового размножения. На 11 пробных площадях были оценены плотность поселения (семей дм–2) 
союзного короеда и доля повреждённых им деревьев, жизненное состояние кедра, таксационные 
характеристики древостоев, определена поражённость кедра гнилевыми и раковыми заболеваниями, 
методами геоботаники дана оценка богатству и увлажнённости почвы, дендрохронологическими 
методами оценено влияние на кедр погодных условий. С помощью анализа главных компонент 
для смешанных данных установлена структура связей между признаками лесных сообществ, а с 
использованием линейного регрессионного анализа и анализа моделей со смешанными эффектами 
эти связи были описаны количественно. В результате показано, что в очагах массового размножения 
союзного короеда параллельно развивается несколько процессов, влияющих на состояние популяций 
I. amitinus и его кормовой породы. Долговременное снижение устойчивости древостоев, связанное с 
их старением и усугубленное бедностью почвы, приводит к возрастанию как доли деревьев с посе-
лениями союзного короеда, так и и плотности его поселения. Возрастает плотность поселения также 
в результате кратковременных стрессов, связанных с малым количеством осадков в начале вегетаци-
онного периода, и в древостоях с высокой дисперсией высот кедра, что создаёт большое количество 
благоприятных для светолюбивого союзного короеда хорошо освещённых микростаций. Доля деревьев 
с поселениями I. amitinus положительно связана с объёмом его кормовой базы, выраженной через 
биомассу (м3 га–1) кедра. Анализ особенностей таёжных кедровников, выполненный по литературным 
данным, позволяет предполагать, что масштабные массовые размножения в них союзного короеда 
маловероятны. Они значительно отличаются по таксационным и почвенным характеристикам от 
антропогенно-изменённых припоселковых кедровников в неблагоприятную для I. amitinus сторону. 
Наиболее подходящие условия для формирования очагов его массового размножения в естественных 
условиях сформированы в редко встречающихся разновозрастных перестойных кедровых древостоях 
южной и средней тайги на умеренно или недостаточно увлажнённых почвах, длительное время не 
подвергавшихся сильным нарушениям. Исключение представляют древостои, подвергшиеся сильным 
стрессам, таким как дефолиация сибирским шелкопрядом или устойчивый низовой пожар, рядом с 
которыми могут образовываться миграционные очаги союзного короеда. 
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Введение
Из чужеродных лесных фитофагов наи-

большая вероятность нанесения ущерба во 
вторичном ареале отмечена для ксилофагов 
[Aukema et al., 2011]. Союзный короед Ips 
amitinus (Eichh.) (Coleoptera, Curculionidae: 
Scolytinae) хорошо иллюстрирует эту законо-
мерность. Этот вид, изначально распростра-
нённый в центрально-европейских горных 
хвойных лесах, к настоящему времени широ-
ко распространился за его пределы [Jeger et 
al., 2017]. В Европе как в первичном ареале, 
так и вне его союзный короед практически не 
наносил заметного ущерба лесам. Единствен-
ный известный нам по литературным данным 
очаг его массового размножения в насажде-
ниях кедра европейского Pinus cembra L. имел 
площадь лишь 25 га [Jurc, Bojovic, 2006]. На 
северо-западе Европейской части России I. 
amitinus распространился во второй полови-
не XX – начале XXI в. естественным путём 
и заметного влияния на местные экосистемы 
не оказал [Mandelshtam, Selikhovkin, 2020; 
Økland et al., 2019].

Восточнее Урала союзный короед впервые 
был найден в 2019 г. на юго-востоке Западной 
Сибири. В отличие от Европы здесь он вы-
звал массовую гибель близко родственному 
P. cembra кедра сибирского (Pinus sibirica Du 
Tour) [Kerchev et al., 2019]. Значительное (поч-
ти 4 тыс. км) расстояние места этой находки 
от западной части ареала делает наиболее ве-
роятным его завоз в Сибирь с изделиями из 
древесины [Musolin et al., 2022]. Уточнение 
распространённости здесь I. amitinus показа-
ло наличие его очагов массового размноже-
ния в северной части Кемеровской области, 
прилегающей к Транссибирской магистрали 
– предположительному коридору для проник-
новения сюда этого инвайдера – и смежных с 
ней районах юга Томской области [Kerchev et 
al., 2021]. Общая площадь его очагов на мо-
мент проведения нашего исследования пре-
вышала 3 тыс. га (данные Томского центра 
защиты леса). 

Отдельный повод для беспокойства пред-
ставляет хорошо известная особенность ди-
намики ущерба, наносимого инвайдерами. В 
первые годы инвазии, т.е. в период адаптации к 
новым условиям, чужеродные виды, особенно 

скрытноживущие, не оказывают ощутимого 
воздействия на аборигенные экосистемы. Од-
нако в случае успешного прохождения адап-
тации и благоприятствующих условий среды 
весьма вероятен подъём численности выше 
порога вредоносности [Zhan et al., 2023]. Веро-
ятность подобного сценария ещё более высока 
при воздействии на экосистемы других нега-
тивных факторов, снижающих их устойчи-
вость. В итоге значительность ущерба, причи-
няемого видом-вселенцем, увеличивается ещё 
больше, и, как правило, происходит быстрое 
расширение его вторичного ареала в целом и 
площади, на которой он может считаться опас-
ным для местных сообществ [Berryman, 1986]. 

Ощутимый вред от союзного короеда в 
Сибири на данный момент отмечается только 
в припоселковых кедровниках [Kerchev et al., 
2021]. Эти насаждения отличаются от есте-
ственных таёжных лесов с преобладанием ке-
дра сибирского как историей своего развития 
(они сформированы при участии человека), 
так и таксационными характеристиками. Для 
припоселковых кедровников характерны, в 
частности, относительно низкие полноты и 
повышенные характеристики производитель-
ности: более высокие запасы древесины, ди-
аметр ствола и объём кроны и т.д. [Данченко, 
Бех, 2010]. В то же время они в значительной 
степени затронуты процессами деградации 
[Дюкарев и др., 2009]. 

Успех лесозащитных мероприятий во 
многом определяется эффективным прогно-
зированием роста численности вредителей 
и своевременным обнаружением очагов их 
массового размножения [Исаев и др., 1984]. 
С этой точки зрения важно заранее оценить 
способность I. amitinus наносить ущерб при 
дальнейшем расширении его ареала на тер-
риторию с преобладанием кедровых лесов 
таёжного типа. Однако значительные разли-
чия между припоселковыми кедровниками, 
где союзный короед ведёт себя как агрессив-
ный ксилофаг, и естественными кедровыми 
лесами затрудняют прогноз ущерба, который 
этот инвайдер способен причинить при даль-
нейшем расширении его вторичного ареала 
в Сибири. В данной работе мы попытались 
ответить на два вопроса: 1) какие характери-
стики лесного сообщества благоприятствуют 
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появлению очагов массового размножения 
союзного короеда в припоселковых кедров-
никах Западной Сибири и 2) насколько в та-
ёжных кедровых древостоях распространены 
насаждения с аналогичными припоселковым 
кедровникам характеристиками, уязвимые 
перед повреждением I. amitinus? 

Материалы и методы 
Регион исследования, пробные площа-

ди и их описание. Исследованные древостои 
находятся в юго-восточной части Западно-Си-
бирской равнины в пределах подтаёжной 
зоны. Два из них расположены в междуречье 
рек Обь и Томь, остальные – в междуречье 
рек Томь и Яя. Рельеф равнинный, с абсолют-
ными высотами 100–250 м над уровнем моря. 
[Евсеева, 2001]. Климат континентальный 
[Алпатьев и др., 1976], холодный, без сухого 
сезона и с холодным летом (Dfc) [Peel et al., 
2007]. Административно регион исследова-
ния относится к Томскому району Томской 
области (рис. 1). 

Полевые исследования были проведены в 
2021 году. Перед началом работ в припосел-
ковых кедровниках было проведено предва-
рительное обследование. По его результатам 
были намечены участки площадью 0.2–1 га 
(табл. 1) со сформировавшимися популяция-
ми I. amitinus и максимально контрастными 
условиями среды. Таксационные характери-
стики некоторых из этих участков были опи-
саны ранее [Кривец и др., 2008], другие дре-
востои были изучены впервые. 

В основном исследованные кедровники 
относятся к разнотравному типу леса, ха-
рактерному для зон южной тайги и мелколи-
ственных лесов. Основным отличием таких 
лесных экосистем является высокое флори-
стическое разнообразие сообществ (видовая 
насыщенность составляет в среднем 63 вида 
высших растений на 400 м2). Значительно 
реже здесь встречаются мелкотравные ке-
дровники, также отличающиеся повышен-
ным видовым разнообразием травяного по-
крова и подлеска. На месте насаждений с 

Рис. 1. Регион исследования (круглый маркер на врезке) и положение пробных площадей: светло-серым цветом 
залита территория Томской области; тёмно-серым – населённые пункты. Карта подготовлена в программе QGIS.
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Таблица 1. Координаты исследованных пробных площадей

Пробная площадь Широта Долгота
Протопопово 56.414 85.162
Белоусово1 56.310 85.173
Зоркальцево 56.539 84.737
Плотниково 56.386 85.260
Аксёново 56.322 85.134
Богашёво 56.364 85.150
Лучаново 56.333 85.046
Белоусово2 56.314 85.191
Нижне-Сеченово 56.508 84.650
Аркашёво 56.445 85.256
Петухово1 56.328 85.277
Петухово2 56.334 85.271

абсолютным преобладанием сухостоя сфор-
мировались крапивные фитоценозы. К не-
большим автономным болотным массивам 
приурочены травяно-моховые кедровники. 

Популяционные характеристики союз-
ного короеда. На каждой пробной площади 
проводили перечёт деревьев P. sibirica, засе-
лённых и незаселённых I. amitinus, и отбира-
ли отрезки его ветвей с поселениями короеда, 
поднимаясь в крону. На основе полученных 
данных рассчитывали следующие популяци-
онные характеристики: доля деревьев (%) со 
следами поселения этого вида, плотность по-
селения – отдельно количество семей и жу-
ков родительского поколения на дм2 боковой 
поверхности луба, средняя длина маточных 
ходов (см). 

Таксационные характеристики и жиз-
ненное состояние изученных древостоев. 
Для всех деревьев отмечали породу и диа-
метр ствола на высоте 1.3 м. Для всех деревь-
ев кедра сибирского оценивали категорию 
состояния (от I – здоровые деревья до VI – 
старый сухостой) [Алексеев, 1989; Демидко, 
2003]. Высоту на каждой пробной площади 
замеряли у 40–50% деревьев кедра. На осно-
ве измерений рассчитывали запас стволовой 
древесины всех пород на 1 га и долю в нём 
кедра сибирского, средние возраст, диаметр 
и высоту P. sibirica, а также их стандартные 
отклонения. Кроме того, вычисляли полноту 
древостоя. 

Фитопатологические характеристики 
изученных древостоев. Количественное из-
мерение влияния отдельных видов возбуди-
телей болезней деревьев на состояние дре-

востоя крайне трудоёмко. Поэтому их связь 
с ослаблением древостоя оценивали по при-
сутствию их плодовых тел. При обследова-
нии пробных площадей были обнаружены 
плодовые тела следующих видов фитопато-
генов кедра сибирского: трутовики Швейни-
ца (Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat.), розовый 
(Fomitopsis rosea (Alb. et Schwein.) P. Karst), 
серно-жёлтый (Laetiporus sulphureus (Bull.) 
Murrill), заборный (Gloeophyllum sepiarium 
(Wulfen) P. Karst.), сосновая (Fomitopsis pin-
icola (Sw.) P. Karst.), корневая (Heterobasidion 
аnnosum s. str.), еловая (Phellinus chrysoloma 
(Fr.) Donk) губки, опёнок (Armillaria spp.) и 
нектрия (Nectria sp.), а также некрозы неяс-
ной этиологии.

В качестве одного из факторов ослабле-
ния припоселковых кедровников рассматри-
вают комлевую гниль [Дюкарев и др., 2009], 
которая может быть вызвана рядом перечис-
ленных выше патогенов. Развитие комлевой 
гнили оценивали как занимаемую ей долю 
площади поперечного сечения ствола: 

          rot = πr2
tree ⁄ πr2

rot,
где rot – занимаемая гнилью доля, rtree – ради-
ус ствола, rrot – радиус гнили, определённый 
как разность между протяжённостью части 
керна без признаков гнили и rtree.

Геоботанические оценки местопроиз-
растания. Для оценки растительного покрова 
исследуемых кедровых лесов, выявления фло-
ристического состава, количественных и каче-
ственных соотношений видов, определяемых 
их ценотической значимостью и варьировани-
ем обилия, на каждой пробной площади были 
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сделаны полные геоботанические описания 
(до 8 описаний на пробную площадь). Опи-
сания выполняли по общепринятой методике 
[Полевая геоботаника, 1976; Ипатов, Мирин, 
2008] на пробных площадях 20×20 м.

Для описания лесорастительных условий 
и комплексной характеристики экотопов, от-
ражающей результат сочетания различных 
экологических факторов в виде экологиче-
ского режима местообитания, была прове-
дена фитоиндикационная оценка условий 
местообитаний на основе амплитудных эко-
логических шкал Л.Г. Раменского с соавт. 
[Раменский и др., 1956] и И.А. Цаценкина 
с соавт. [Цаценкин и др., 1978] по наиболее 
значимым для лесных сообществ экологиче-
ским факторам – увлажнению и богатству-за-
солению почв [Королюк, 2007; Нешатаев и 
др., 2002; Прокопьев, 2012]. Статусы место-
обитаний по этим экологическим факторам, 
выраженные в относительных единицах 
меры напряженности экологических факто-
ров «ступенях», определялись по полному 
флористическому составу фитоценозов, отра-
жающему среднемноголетние экологические 
условия и потому являющимуся достаточно 
надежным показателем экологических пара-
метров среды [Королюк и др., 2005].

Радиальный прирост изученных дре-
востоев. На каждой пробной площади было 
взято по одному керну с 15–20 живых деревь-
ев кедра, в Протопоповском припоселковом 
кедровнике также было добавлено 42 керна, 
собранных в 2006 году. Керны были высуше-
ны, наклеены на деревянные подложки и от-
шлифованы наждачной шкуркой с размером 
зерна, постепенно уменьшающимся до 1000. 
Отшлифованные керны сканировали с разре-
шением 1200 или 2400 dpi. На отсканирован-
ных изображениях в программе CooRecorder 
[Cybis, 2024] была измерена ширина годич-
ных колец. Перекрёстное датирование про-
водили в программе CDendro [Cybis, 2024]. 
Для дальнейшей обработки оставляли только 
те ряды, коэффициент корреляции которых с 
мастер-хронологией, построенной по методу 
исключения отдельных объектов (leave-one-
out), был не менее 0.4. Древесно-кольцевые 
статистики вычисляли с помощью пакета 
dplR [Bunn, 2008]. 

Наличие тенденции к спаду или увеличе-
нию радиального прироста до и после инва-
зии союзного короеда исследовали на рядах 
с трендом, удалённым сначала негэкспонен-
циальной функцией, а затем сглаженными 
сплайнами. Параметры негэкспоненты и 
сплайнов подбирали так, чтобы сохранить 
колебания с периодом ~10 лет. Обобщён-
ные хронологии древостоев строили в dplR, 
усредняя годичные значения радиального 
прироста с помощью робастной средней. 
Тренд радиального прироста до и после ин-
вазии союзного короеда оценивали как коэф-
фициент линейного уравнения, полученный 
для обобщённой хронологии. 

Связь радиального прироста и погод-
ных условий. Для исследования влияния 
погодных условий на радиальный прирост 
древесно-кольцевые ряды последователь-
но подвергали процедуре удаления тренда в 
dplR с использованием негэкспоненциальной 
функции и сглаженных сплайнов, а затем из 
них удаляли авторегрессионную компонен-
ту [Carrer, 2011]. При моделировании рядов 
сплайнами использовали 50% порог отсечения 
и 67% длину фильтра, так как предваритель-
ный анализ показал, что при этих значениях 
результаты анализа интерпретируются наи-
лучшим образом. Обобщённую хронологию 
строили так же, как при исследовании тренда. 

Для исследования зависимости ради-
ального прироста от погодных условий рас-
считывали коэффициент корреляции между 
ними в пакете bootRes [Biondi, 1997; Zang, 
Biondi, 2013]. В качестве характеристик по-
годы использовали среднемесячные темпера-
туры воздуха и месячные суммы осадков для 
интервала от января года, предшествующего 
формированию кольца, до октября в год его 
формирования. Данные о погоде были взя-
ты по метеостанции Томск (максимальное 
расстояние до древостоя 43 км) с 1840 г. для 
температур и с 1936 г. для осадков [ВНИИГ-
МИ-МЦД, 2024]. После расчётов в дальней-
шей работе использовали только те месяцы, 
для которых было показано существование 
различий между древостоями по реакции ра-
диального прироста на погоду. 

Статистическая обработка. Всего было 
рассмотрено 67 признаков, характеризующих 
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каждый древостой (табл. 2). Такое большое 
их количество затрудняет анализ связей меж-
ду ними [Husson et al., 2011], и для установ-
ления их структуры было принято решение 
использовать метод главных компонент для 
смешанных данных (функция PCA из пакета 
FactoMineR 2.9 [Lê et al., 2008]). Нами при-
нято допущение, что вклад количественно-
го признака в n-ю главную компоненту (ГК) 
достаточно велик, если величина нагрузки 
(contribution) превышала медианную. Для 
качественных признаков вклад не рассчиты-
вается, поэтому мы руководствовались вели-
чиной коэффициента η2, сравнивая её с коэф-
фициентами корреляции ранее выбранных 
количественных признаков с осью главной 
компоненты. Качественный признак вклю-
чали в дальнейшее рассмотрение, если его η2 
превышала минимальное по модулю значе-
ние коэффициента корреляции. 

Для выделенных ГК исследовали струк-
туру связи признаков, вклад которых на пре-

Таблица 2. Признаки, использованные для описания компонентов лесных сообществ

Группа признаков Признаки Шкала измерений

Популяционные 
характеристики короеда

Плотность поселения союзного короеда, семей и жуков 
родительского поколения, длина маточных ходов, доля 

деревьев со следами поселения союзного короеда
Количественные 

Таксационные 
характеристики кедра

Доля стволовой древесины в её запасе для насаждения 
в целом, средние возраст, диаметр и высота, 

стандартные отклонения возраста, диаметра и высоты, 
запас стволовой древесины на 1 га 

Количественные 

Прочие характеристики 
древостоя 

Общий запас стволовой древесины на 1 га, полнота 
древостоя Количественные 

Распределение по 
категориям состояния

Доли деревьев категорий состояния: здоровых 
(категория состояния I), ослабленных (II), сильно осла-
бленных (III), усыхающих (IV), свежего (V) и старого 

(VI) сухостоя 

Количественные 

Фитопатологические 
характеристики

Развитие комлевой гнили, поражение древостоя 
трутовиками Швейница, розовым, серно-жёлтым, 
заборным; сосновой, корневой, еловой губками; 

опёнком; нектрией; некрозами 

Развитие 
комлевой гнили – 

количественный, про-
чие – качественные 

Геоботанические 
характеристики

Тип леса, баллы увлажненённости и богатства-
засоления по шкалам Раменского и Цаценкина 

Тип леса – 
качественный, прочие 

– количественные 

Древесно-кольцевые 
характеристики

Средняя ширина годичного кольца до и после начала 
инвазии, тренд радиального прироста до и после неё же Количественные 

Связь радиального 
прироста и погоды

Наличие статистически значимой реакции радиального 
прироста на температуру и осадки с мая по ноябрь 

предыдущего и текущего года 
Качественные 

Географические 
координаты Широта и долгота Количественные 

дыдущем этапе был расценен как достаточно 
значительный. Поскольку мы исследовали 
как количественные, так и качественные при-
знаки, возможности оценить силу их связи в 
сравнимых показателях не было. Мы лишь 
констатировали наличие статистически зна-
чимых на уровне 0.05 коэффициента корре-
ляции Спирмена (если оба признака количе-
ственные), χ2 (оба признака качественные) 
или различий по критерию Краскала – Уол-
лиса (качественный и количественный при-
знаки). Для графической интерпретации по-
лученной структуры связи мы использовали 
пакет igraph 1.6.0 [Csardi, Nepusz, 2006]. 

Связь популяционных характеристик 
союзного короеда и поражённости им дре-
востоя с одной стороны и прочих исследо-
ванных нами признаков с другой мы мо-
делировали линейными уравнениями без 
(функция lm пакета base) или со смешанны-
ми эффектами (функция lmer пакета lme4 1.1-
35.1 [Bates и др., 2015]). Наилучшую модель 
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выбирали, минимизируя значение критерия 
Акаике (функция sterAIC пакета MASS 7.3-
60 [Venables, Ripley, 2002]) и максимизируя 
коэффициент детерминации R2. Для расчёта 
R2 линейных моделей со смешанными эффек-
тами использовали функцию r.squaredGLMM 
пакета MuMIn 1.47.5 [Bartoń, 2023]. 

Для выявления закономерностей в распре-
делении деревьев по категориям состояния в 
изученных древостоях мы разбили их на од-
нородные группы, рассчитав евклидово рас-
стояние между их виталитетными спектрами 
и применив к полученной матрице алгоритм 
Варда (функции dist и hclust пакета base). 

Статистический анализ данных был вы-
полнен в R 4.3.2 [R Core Team, 2021]. 

Результаты
Характеристики изученных сообществ. 

Типичный изученный нами древостой имеет 
большие запасы стволовой древесины, высо-
кую полноту и содержит в составе не менее 
50% кедра сибирского. Большинство древо-
стоев приспевающие, меньшее количество 
относится к средневозрастным. Значения 
стандартных отклонений для возрастов, вы-
сот и диаметров (табл. 3) соответствуют од-
новозрастным или условно-разновозрастным 
древостоям [Семечкин, 2002]. 

Тип леса большинства древостоев раз-
нотравный; мелкотравный, крапивный и 
травяно-моховой, типы представлены одной 
пробной площадью каждый. Исследован-

ные лесные сообщества сформировались в 
мезотрофных влажных автоморфных место-
обитаниях, кроме сырого травяно-мохового 
кедровника небольшого болота. Так, увлаж-
нённость местообитаний, рассчитанная по 
шкале Л.Г. Раменского с соавт. [Раменский и 
др., 1956] изменяется от 70.5 до 77.2 ступени, 
но обычно не превышает 72.0, а богатство-за-
соление почв изменяется от 7.8 до 9.0 ступе-
ни. Оценка тех же экологических факторов, 
полученная по шкалам И.А. Цаценкина с 
соавт. [Цаценкин и др., 1978], в целом по-
вторяет эти результаты (коэффициент корре-
ляции Пирсона для увлажнения местообита-
ний 0.907, для богатства-засолённости почв 
0.692). 

Наблюдаемая нами плотность поселения 
I. amitinus несколько ниже, а длина маточных 
ходов больше по сравнению с ранее опубли-
кованными значениями [Керчев и др., 2020]. 
Доля деревьев с его поселениями или их сле-
дами в большинстве случаев на момент про-
ведения исследования была невысока, но в не-
которых древостоях превышала 50% (рис. 2). 

Изученные древостои значительно разли-
чаются по степени нарушенности (рис. 3). В 
сочетании с высокой изменчивостью встре-
чаемости союзного короеда это указывает на 
разную степень развития его очагов. 

Отдельно следует описать результаты 
для Лучаново-Ипатовского кедровника, ко-
торый был исследован, но полученные ре-
зультаты не вошли в анализ из-за того, что 

Таблица 3. Таксационные характеристики изученных древостоев (Min – минимум, Q75 и Q25 – соответственно 
верхний и нижний квартили, Med – медиана, Max – максимум.)

Ст
ат

ис
ти

че
ск

ие
 х

ар
ак

те
-

ри
ст

ик
и

Д
ол

я 
ст

во
ло

во
й 

др
ев

ес
и-

ны
 к

ед
ра

 в
 о

бщ
ем

 за
па

се

С
ре

дн
ий

 в
оз

ра
ст

 к
ед

ра

Ст
ан

да
рт

но
е 

от
кл

он
ен

ие
 

ср
ед

не
го

 в
оз

ра
ст

а 
ке

др
а

С
ре

дн
ий

 д
иа

ме
тр

 к
ед

ра

Ст
ан

да
рт

но
е 

от
кл

он
ен

ие
 

ср
ед

не
го

 д
иа

ме
тр

а 
ке

др
а

С
ре

дн
яя

 в
ы

со
та

 к
ед

ра

Ст
ан

да
рт

но
е 

от
кл

он
ен

ие
 

ср
ед

не
й 

вы
со

ты
 к

ед
ра

За
па

с 
ст

во
ло

во
й 

др
ев

ес
и-

ны
 к

ед
ра

 н
а 

1 
га

О
бщ

ий
 за

па
с 

ст
во

ло
во

й 
др

ев
ес

ин
ы

 н
а 

1 
га

П
ол

но
та

 д
ре

во
ст

оя

Max 100 190.4 40.6 65.8 21.6 29.1 4.1 654 654 1.09
Q75 100 163.2 21.3 54.8 15.6 27.1 3.7 504 569 0.91
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Рис. 2. Популяционные характеристики союзного короеда в изученных древостоях:  горизонтальная линия – ме-
диана; прямоугольник с серой заливкой – область между верхним и нижним квартилями; вертикальные линии 
– расстояние до минимального и максимального значений.

Рис. 3. Усреднённые по кластерам распределения деревьев по категориям состояния.

он резко отличается от остальных объектов. 
Эти различия связаны с тем, что очаг массо-
вого размножения I. amitinus в нём развился 
после дефолиации сибирским шелкопрядом 
Dendrolimus sibiricus Tschetv. Как следствие, 
на момент обследования встречаемость союз-
ного короеда в нём достигла 95%, около 85% 
деревьев погибло, а почти все оставшиеся 
были усыхающими. Единичные живые дере-
вья в нём были сильно ослаблены. 

Достаточно сильно кедр повреждён ство-
ловыми гнилями. Квартильный размах сте-
пени развития гнили составляет 31.3–41.9%, 
максимум равен 67.1%. Из возбудителей бо-
лезней чаще всего встречаются нектрия, тру-
товик Швейница, опёнок, сосновая и еловая 
губки (63.6%) и корневая губка (36.3%). 

Кедр сибирский в изученных древосто-
ях характеризуется высокими значениями 
радиального прироста. Минимальная ши-
рина годичного кольца до начала инвазии 

I. amitinus была равна 0.555 мм, после – 0.795 
мм. Тренд радиального прироста в разных 
древостоях изначально был разнонаправлен-
ным (линейный коэффициент от –0.075 до 
0.057), но после формирования очагов союз-
ного короеда почти везде у живых деревьев 
он сменился на восходящий. Радиальный 
прирост наиболее чувствителен к осадкам 
февраля (в семи древостоях), мая (в пяти) и 
июня (в трёх) текущего года. Во всех случа-
ях связь между ним и количеством осадков 
была положительной. 

Анализ главных компонент. Исследова-
ние результатов анализа главных компонент 
показало, что хорошо интерпретируются 
только первые четыре из них (табл. 4), сум-
марно объясняющие 69.8% общей дисперсии 
(доля объяснённой дисперсии для отдельных 
компонент составляет от 22.4 до 11.7%). 

Тесная связь с этими компонентами, со-
гласно принятым нами критериям, была пока-
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зана для 37 характеристик (см. табл. 4). Среди 
них хорошо представлены признаки, описыва-
ющие состояние популяции союзного короеда, 
характеризущие благоприятность местообита-
ния геоботанические индексы, древесно-коль-
цевые и таксационные характеристики, доли 
деревьев разных категорий состояния. Также 
на результаты оказывают влияние географи-
ческие координаты. Почти не связаны с этими 
компонентами фитопатологические характе-
ристики и переменные, описывающие зави-
симость роста кедра от погодных условий. 
Результаты анализа попарных связей между 
признаками представлены в Приложении. 

Регрессионный анализ. Большое ко-
личество проанализированных признаков 
затрудняет выбор потенциальных предик-
торов с помощью анализа полной матрицы 
связей. Поэтому предикторы были выбраны 
по результатам такого анализа внутри при-

Таблица 4. Признаки древостоев, наиболее тесно связанные с главными компонентами (ГК) 1–4 (Для количествен-
ных признаков приведены значения коэффициентов корреляции, для качественных – η2.)

ГК Признаки и меры их связи с главными компонентами

1

Доля деревьев категории состояния III (0.789); развитие комлевой гнили (0.707); богатство-засоление по 
шкалам Раменского (0.689) и Цаценкина (0.678); длина маточных ходов (0.659); средний возраст кедра 
(0.400); тренд радиального прироста до начала инвазии (–0.444); полнота древостоя (–0.478); средняя 
ширина годичного кольца после (–0.486) и до (–0.491) начала инвазии; плотность поселения союзного 

короеда, жуков (–0.540) и семей (–0.551) родительского поколения; увлажнённость по шкалам Цаценкина 
(–0.734) и Раменского (–0.787); доля деревьев категории состояния I (–0.845) 

2

Запас стволовой древесины кедра на 1 га (0.907) и её доля в запасе для насаждения в целом (0.866); 
доля деревьев со следами поселений союзного короеда (0.778); общий запас стволовой древесины на 

1 га (0.687); доля деревьев IV (0.683) и V (0.585) категорий состояния; стандартное отклонение возрас-
та кедра (0.510); средний диаметр кедра (0.438); доля деревьев VI категории состояния (0.402); тренд 
радиального прироста после начала инвазии (0.402); увлажнённость по шкале Раменского (–0.418); 

доля деревьев II категории состояния (–0.435); средняя ширина годичного кольца после начала инвазии 
(–0.513); увлажнённость по шкале Цаценкина (–0.621); средняя ширина годичного кольца до начала 

инвазии (–0.633) 

3

Широта (0.701); доля деревьев II категории состояния (0.680), средняя высота кедра (0.626); стандартные 
отклонения возраста (0.458), диаметра (0.413) и высоты (0.404) кедра; средняя ширина годичного 

кольца до начала инвазии (0.379); поражение древостоя заборным трутовиком (0.377); средняя ширина 
годичного кольца после начала инвазии (0.373); общий запас стволовой древесины на 1 га (0.369); 

богатство-засоление по шкале Цаценкина (–0.331); доля деревьев со следами поселений союзного корое-
да (–0.483); доли деревьев категорий состояния V (–0.488) и VI (–0.602); долгота (–0.610) 

4

Стандартное отклонение высоты (0.663) кедра; полнота (0.594); плотность поселения союзного короеда, 
семей (0.579) и жуков (0.524) родительского поколения; стандартное отклонение возраста кедра (0.480); 
доля деревьев III категории состояния (0.457); увлажнённость по шкале Раменского (0.403); стандартное 
отклонение диаметра кедра (0.339); наличие статистически значимой реакции радиального прироста на 
температуру ноября предыдущего сезона (0.325); поражение древостоя заборным трутовиком (0.275); 
наличие статистически значимой реакции радиального прироста на осадки мая (0.249) и июля (0.238) 
текущего сезона; тип леса (0.229); богатство-засоление по шкале Цаценкина (–0.196); доли деревьев 

II категории состояния (–0.222); доля стволовой древесины кедра в её запасе для насаждения в целом 
(–0.243); доля деревьев VI категории состояния (–0.392); богатство-засоление по шкале Раменского 

(–0.464); средние высота (–0.563) и диаметр (–0.646) кедра 

знаков, связанных с первыми четырьмя ГК 
(см. табл. 4). 

Лучшая модель доли деревьев, заселён-
ных союзным короедом, построенная на 
основе анализа структуры признаков ГК2, 
включала долю кедра в запасе насаждения в 
качестве единственного предиктора (табл. 5; 
рис. 4). Тесно связан с этой характеристикой 
(коэффициент корреляции Спирмена 0.813, 
уровень значимости 0.002) запас стволовой 
древесины кедра на 1 га, но основанная на 
нём модель показывает несколько худшие ре-
зультаты. 

Довольно хорошие результаты показала мо-
дель доли деревьев со следами поселения союз-
ного короеда, основанная на связанной с ГК1 
ширине годичного кольца до начала инвазии 
(см. табл. 5; рис. 4). В значительной мере этот 
признак отражает возрастные изменения (ко-
эффициент его корреляции с возрастом кедра 
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Таблица 5. Результаты линейного моделирования популяционных характеристик I. amitinus: доли деревьев со 
следами его поселения и плотности его поселения (семей дм–2)

Зависимые переменные Предикторы Коэффициенты AIC R2

Доля деревьев со следами поселения 
I. amitinus

Свободный член 124.739
92.27 0.413Ширина годичного кольца 

до начала инвазии –51.198

Доля деревьев со следами поселения 
I. amitinus

Свободный член –19.610 92.13 0.305
Доля кедра в запасе наса-

ждения 0.399

Плотность поселения I. amitinus без 
учёта вклада погоды

Свободный член –2.267
35.39 0.434Стандартное отклонение 

высоты кедра 1.417

Плотность поселения I. amitinus 
с учётом влияния осадков мая 
текущего года (+) и его отсуствия (0)

Свободный член (0) –1.061

40.00 0.592

Стандартное отклонение 
высоты кедра (0) 0.817

Свободный член (+) –1.573
Стандартное отклонение 

высоты кедра (+) 1.297

–0.545, уровень значимости 0.087), но эта связь 
недостаточно тесна, чтобы связывать радиаль-
ный прирост с возрастом непосредственно. 

Плотность поселения союзного короеда 
для жуков родительского поколения и семей 

тесно связаны друг с другом (коэффициент 
корреляции Пирсона 0.982, уровень значи-
мости 6.29×10–7), поэтому модель была по-
строена только для второй популяционной 
характеристики. Анализ её связей с други-

Рис. 4. Точность моделей доли деревьев со следами 
поселения I. amitinus (%) с шириной годичного кольца 
до начала инвазии (A, B) и долей кедра в запасе наса-
ждения (C, D) в качестве предикторов: A, C – графики 
совпадения реальных и прогнозных значений; прямой 
обозначено местонахождение точек при абсолютно 
точном прогнозе; B, D – графики, иллюстрирующие 
дисперсию отклонений предсказанных значений от 
реальных (невязок); точками обозначены значения невя-
зок; областью с серой заливкой – плотность вероятности 
их распределения.

Рис. 5. Точность моделей плотности поселения I. am-
itinus (семей дм–2) с дисперсией высоты деревьев ке-
дра в качестве предиктора, не учитывающих (A, B) и 
учитывающих (C, D) влияние недостатка влаги в мае: 
A, C – графики совпадения реальных и прогнозных 
значений; прямой обозначено местонахождение точек 
при абсолютно точном прогнозе; B, D – графики, иллю-
стрирующие дисперсию невязок; точками обозначены 
значения невязок; областью с серой заливкой – плот-
ность вероятности их распределения.
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ми признаками сообществ показал наличие 
связи со стандартным отклонением деревьев 
кедра по высоте и с чувствительностью его 
прироста к осадкам мая и июля текущего 
года. Поскольку два из трёх признаков каче-
ственные, помимо обычной линейной модели 
тестировали также модели со смешанными 
эффектами. 

По критерию минимизации AIC наилуч-
ший результат был показан моделью, где 
единственным предиктором выступала дис-
персия высоты кедра. Однако точность про-
гноза для модели, в которую в качестве пре-
диктора была включена чувствительность к 
осадкам мая текущего года, была значительно 
выше (см. табл. 5; рис. 5). Эта модель учиты-
вает, что зависимость плотности поселения 
союзного короеда от разброса высот деревьев 
различается в древостоях, реагирующих на 
колебания майских осадков и индифферент-
ных к ним. 

Обсуждение 
Интерпретация главных компонент. Из 

15 признаков, связанных с ГК1 (см. табл. 3), 
есть как популяционные характеристики со-
юзного короеда (плотность поселения для 
семей и для жуков родительского поколения), 
так и признаки, описывающие состояние дре-
востоя (доля деревьев I и III категорий состо-
яния). Некоторые другие характеристики так 
или иначе связаны с возрастными изменени-
ями и долговечностью деревьев. С возрастом 
происходит развитие комлевой гнили [Сторо-
женко, 2004; Стороженко, 2008; Liepiņš et al., 
2023], снижается ширина годичных колец, на-
правление тренда радиального прироста ме-
няется с восходящего на нисходящий [Speer, 
2011]. Негативно влияет на долговечность 
деревьев увеличение плодородия почвы из-
за перераспределения ресурсов от защитных 
механизмов в пользу ростовых [Piovesan, 
Biondi, 2021]. 

Связь доли деревьев I и III категорий со-
стояния с ГК1 имеет противоположный знак. 
С долей ослабленных деревьев по знаку со-
впадают такие характеристики пробных пло-
щадей, как плотность поселения I. amitinus, 
развитие комлевой гнили, показатели богат-
ства-засоления и средний возраст кедра. От-

личаются по знаку от доли деревьев этой ка-
тегории состояния ширина годичных колец и 
увлажнённость почвы (см. табл. 4). Учитывая 
это, ГК1 можно интерпретировать как ухуд-
шение жизненного состояния кедра, которое 
обусловлено комплексом процессов, связан-
ных с возрастными изменениями, и ведёт к 
снижению устойчивости отдельных деревьев 
к атакам ксилофагов [Lexer, 1997; Peltonen et 
al., 1997]. 

Парадоксальной выглядит отрицательная 
связь плотности поселения короеда с ГК1 (см. 
табл. 4): ослабление кедра, таким образом, 
ведёт к менее эффективному освоению кор-
мовой базы, если оценивать её через площадь 
боковой поверхности луба на семью. Это мо-
жет быть интерпретировано как снижение 
конкуренции между особями I. amitinus при 
ослаблении древостоев из-за возрастания ко-
личества доступных для заселения деревьев 
[Мозолевская, 1982]. На справедливость по-
следнего предположения косвенно указывает 
[Маслов, 2010] положительная связь длины 
маточных ходов и ГК1 (см. табл. 4). 

Положительная связь с ГК2 показана для 
доли деревьев со следами поселения союз-
ного короеда и для доли отмирающих и по-
гибших деревьев в древостое. Отрицательно 
с ГК2 связана доля ослабленных деревьев. 
Однако наибольшее значение при интерпре-
тации этой компоненты мы придаём харак-
теристикам, так или иначе описывающим 
биомассу P. sibirica (объём его стволовой 
древесины и диаметр). Обе эти таксацион-
ные характеристики в условиях южной тайги 
Западной Сибири имеют прямую линейную 
связь с биомассой ветвей [Усольцев, 2010], 
которые союзный короед заселяет в первую 
очередь [Керчев и др., 2019]. Противополож-
ный знак с объёмом стволовой древесины ке-
дра на 1 га и его диаметром имеют ширина 
годичного кольца и увлажнённость (см. табл. 
4). Ширина годичного кольца снижается из-за 
усиления конкуренции между деревьями [Von 
Oheimb et al., 2011; Zhang et al., 2009] при ро-
сте биомассы на единицу площади древостоя. 
Значения индексов увлажнённости местоо-
битания в условиях региона исследований 
растут параллельно снижению биомассы дре-
весного яруса [Пологова и др., 2013]. 
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Согласно нашей интерпретации, отми-
рание деревьев кедра сибирского в очагах 
I. amitinus усиливается при увеличении его 
кормовой базы, выраженной через запас ство-
ловой древесины кедра на 1 га, что в целом 
типично для агрессивных видов ксилофа-
гов [Исаев и др., 1988; Маслов, 2010; Lexer, 
1997; Negrón et al., 2009; Reed, Hood, 2021]. 
С отмиранием части деревьев связан положи-
тельный тренд радиального прироста живых 
деревьев после начала инвазии (см. табл. 4). 
Увеличение ширины годичного кольца типич-
но для деревьев, часть окружения которых 
пострадала или погибла из-за атак короедов 
[Eisenhart, Veblen, 2000; Svoboda et al., 2012]. 
Таким образом, ГК2 может быть рассмотрена 
как величина кормовой базы союзного коро-
еда, увеличение которой способствует разви-
тию его очагов. 

Интерпретация ГК3 и ГК4 по сравнению 
с первыми двумя главными компонентами 
менее очевидна. Наиболее тесная положи-
тельная связь с ГК3 найдена для значений 
высоты и диаметра кедра сибирского, вели-
чины стандартных отклонений его возраста, 
отрицательная – для доли сухостойных де-
ревьев (V и VI категории) и доли деревьев 
со следами поселения союзного короеда (см. 
табл. 4). Связь ГК3 с разновозрастностью 
древостоев (см. табл. 3) подтверждает то, что 
устойчивые к I. amitinus древостои схожи с 
таёжными [Дюкарев и др., 2009]. В послед-
них типично присутствие нескольких поко-
лений кедра, что обеспечивает значительную 
изменчивость возраста, диаметра и высоты 
[Семечкин, 2002]. ГК3 мы рассматриваем как 
меру сходства припоселковых кедровников с 
таёжными. Последние имеют менее однород-
ные таксационные характеристики, что, ви-
димо, увеличивает их устойчивость к атакам 
союзного короеда. 

Тесная связь ГК3 с широтой и долготой 
(см. табл. 4) обусловлена выбором объектов: 
древостои, обладающие низкой нагрузкой на 
эту компоненту, тяготеют к водоразделу рек 
Томь и Яя, имеющие высокую нагрузку на-
ходятся на водоразделе рек Томь и Обь. Раз-
личия по этой компоненте между исследован-
ными древостоями объясняются либо разным 
уровнем антропогенного изменения [Данчен-

ко, Бех, 2010], либо влиянием почв, на кото-
рых они сформированы [Дюкарев, Пологова, 
2013]. 

Список признаков, связанных с ГК4, в 
значительной степени пересекается с тако-
вым для ГК3 (см. табл. 4). Значителен вклад 
в ГК4 полноты древостоя, доли стволовой 
древесины кедра сибирского в общем запа-
се, стандартного отклонения его возраста, 
диаметра и, особенно, высоты (см. табл. 4). 
Как было указано выше, мы рассматриваем 
признаки, описывающие изменчивость так-
сационных характеристик, как меру сходства 
исследованных насаждений с древостоями 
кедра таёжного типа [Данченко, Бех, 2010; 
Дюкарев и др., 2009; Семечкин, 2002]. По-
ложительная связь с ГК4 также отмечена для 
увлажнённости, а отрицательная – для богат-
ства-засоления почв, средних высоты и диа-
метра кедра (см. табл. 4). Ранее было указано, 
что припоселковые кедровники отличаются 
лучшими почвенными условиями [Данченко, 
Бех, 2010; Пологова и др., 2013], а деревья в 
них имеют больший диаметр по сравнению 
с таёжными [Данченко, Бех, 2010]. Эти фак-
ты также подчёркивают значимость ГК4 как 
меры сходства с таёжными древостоями. Так-
же следует упомянуть связь четвёртой глав-
ной компоненты с чувствительностью ради-
ального прироста к количеству осадков (см. 
табл. 4), что у хвойных говорит о недостат-
ке увлажнения древостоев [Babushkina et al., 
2018; Pichler, Oberhuber, 2007].

Однако интерпретировать ГК4 только как 
степень сходства с таёжными кедровыми дре-
востоями не позволяют высокие нагрузки на 
неё со стороны плотности поселения союзно-
го короеда (см. табл. 4). Положительная связь 
этого признака с изменчивостью кедра по вы-
соте мы связываем с экологическими пред-
почтениями союзного короеда. Наблюдения 
в припоселковых кедровниках показали, что 
этот вид заселяет в первую очередь хорошо 
освещённые стации (И.А. Керчев, личное со-
общение), что типично для ряда других свето-
любивых видов короедов [Aukema et al., 2010; 
Müller et al., 2022; Peltonen et al., 1997]. В ка-
честве таких стаций можно рассматривать и 
кроны деревьев, значительно превышающие 
среднюю высоту верхнего яруса древостоя. 
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Сильнее на таких деревьях сказывается и не-
достаток осадков [Leuschner, 2020], что ве-
дёт к снижению их устойчивости к короедам 
[Lexer, 1997; Reed, Hood, 2021]. Возрастание 
значений ГК4 для древостоя указывает, таким 
образом, на появление в нём значительного 
количества деревьев, благоприятных с точки 
зрения поселения на них I. amitinus. Сама же 
ГК4 может быть рассмотрена как мера влия-
ния влагообеспеченности на устойчивость к 
союзному короеду. 

Вероятный сценарий развития вспы-
шек союзного короеда в таёжных кедров-
никах. Старение древостоев кедра сибир-
ского приводит к появлению в них деревьев, 
неспособных противостоять поселению на 
них союзного короеда (ГК1). Непосредствен-
но возраст в наших исследованиях не показал 
наличия связи с долей заселённых союзным 
короедом деревьев (коэффициент корреляции 
Пирсона 0.051). Но при этом её тесная связь 
отмечена с шириной годичных колец (см. 
табл. 5), которую можно рассматривать как 
интегральный показатель состояния деревьев 
[Jevsenak, Levanic, 2015; Wargo et al., 2002], 
обусловленный в том числе их возрастом 
[Methods of Dendrochronology, 1990]. В целом 
снижение устойчивости стареющих деревь-
ев [Reed, Hood, 2021] и древостоев к корое-
дам вполне типично [Маслов, 2010; Bleiker 
et al., 2003; Fettig et al., 2007]. Учитывая, что 
древостой современных припоселковых ке-
дровников деградируют раньше наступления 
возраста спелости [Данченко, Бех, 2010; Дю-
карев и др., 2009], можно предполагать, что 
благоприятные условия для формирования 
очагов I. amitinus из-за накопления ослаблен-
ных деревьев в таёжных кедровниках будут 
складываться при достижении ими этого воз-
раста (~160 лет). Однако влияние возрастных 
изменений на устойчивость к короедам сле-
дует рассмотреть в связи с другими харак-
теристиками биогеоценозов [Маслов, 2010; 
Fettig et al., 2007]. 

Из характеристик исследованных нами 
сообществ влияние на устойчивость дре-
востоев к союзному короеду было показано 
для биомассы кедра (ГК2), выраженной с по-
мощью доли кедра в древостое (см. табл. 5). 
Хотя эта зависимость не очень тесна (см. рис. 

4), влияние объёма кормовой базы на степень 
повреждения древостоя короедами пред-
ставляется бесспорным [Fettig et al., 2007; 
Hilszczanski et al., 2006; Klutsch et al., 2009; 
Negrón et al., 2009; Reed, Hood, 2021]. Как и 
возраст, доля кормовой породы как предиктор 
угрозы формирования очагов союзного коро-
еда должна быть рассмотрена вкупе с дру-
гими факторами [Маслов, 2010; Fettig et al., 
2007; Hilszczanski et al., 2006]. 

Кроме старения, снижение устойчивости 
деревьев кедра к атакам союзного короеда в 
исследованных древостоях активизируется 
при сочетании двух факторов. Первый из них 
– повышенная освещённость кроны вслед-
ствие неоднородности распределения высот 
деревьев. Второй – это недостаток влаги в 
конце весны и в середине лета, на роль ко-
торого указывает повышенная чувствитель-
ность радиального прироста к количеству 
осадков (ГК4) (см. табл. 5). То, что сильное 
влияние условий увлажнения на ширину го-
дичного кольца указывает на пониженную 
способность противостоять атакам короедов, 
указывали и ранее [Reed, Hood, 2021]. 

Влияние недостатка влаги на массовые 
размножения короедов – хорошо известный 
факт [Маслов, 2010; Aukema et al., 2010; 
Hansen et al., 2023; Kolb et al., 2016; Solberg, 
2004]. Степень повреждения лесов короеда-
ми или вероятность появления их очагов в 
ряде случаев возрастает на дренированных 
участках или на почвах с низкой водоудержи-
вающей способностью [Маслов, 2010; Lexer, 
1997; Müller et al., 2022]. Деревья, высота 
которых значительно превышает среднюю 
для верхнего яруса, во-первых, дополни-
тельно страдают от недостатка влаги весной 
[Leuschner, 2020], во-вторых, температурный 
режим в верхней части их крон будет наибо-
лее благоприятен для развития теплолюбиво-
го союзного короеда [Смирнов, Керчев, 2023; 
Burdina et al., 2022]. Такие деревья, располо-
женные на дренированных участках и име-
ющие крону, хорошо освещённую в верхней 
части, являются наиболее привлекательными 
для I. аmitinus, и плотность поселения на них 
достигает ранее установленных [Керчев и 
др., 2020] значений среднего уровня или пре-
вышает его (см. рис. 2). 
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Наибольшая вероятность появления очагов 
массового размножения союзного короеда за 
пределами припоселковых кедровников ожи-
дается, таким образом, при сочетании двух 
условий. Первое из них – это потеря биологи-
ческой устойчивости древостоев с преоблада-
нием кедра в связи с их старением и сопрово-
ждающими его процессами. Второе условие 
– значительная биомасса кедра на единицу 
площади. Также возможно, что на развитие 
вспышки I. amitinus положительно влияет на-
личии в древостое достаточного количества 
деревьев, подвергающихся стрессу в годы с 
недостаточным весенним увлажнением. Этим 
условиям лучше всего соответствуют высоко-
продуктивные разновозрастные древостои в 
возрасте 160 лет и более, растущие на недо-
статочно или умеренно увлажнённых почвах. 

Под угрозой формирования очагов массо-
вого размножения союзного короеда находят-
ся и древостои, ранее пострадавшие от другого 
сильного стресса. В случае если интенсив-
ность стрессового воздействия оказалась до-
статочной для истощения пула запасающих 
углеводов, деревья в массе теряют устойчи-
вость [Niinemets, 2010] и нередко оказываются 
неспособными противостоять атакам союзно-
го короеда. Наиболее вероятным в условиях 
Томской области является массовое размно-
жение в результате повреждения кедровых ле-
сов сибирским шелкопрядом [Кондаков, 1974; 
Kharuk et al., 2017] и пожарами [Зубарева, 
Перминов, 2014; Gorbatenko et al., 2015]. 

Ранее проведённое исследование клима-
тического преферендума I. amitinus показало 
[Økland и др., 2019], что наилучшим образом 
его требованиям соответствует территория, 
согласно [Исаченко, Шляпников, 1989] нахо-
дящаяся в пределах средней тайги и южнее. 
Более половины площади кедровых лесов на 
этой территории относятся к спелым и пере-
стойным [Данченко, Бех, 2010; Семечкин и 
др., 1985], что увеличивает риск формирова-
ния очагов союзного короеда из-за ухудшения 
их состояния с возрастом. Способствует фор-
мированию очагов и то, что большáя их часть 
растёт на подзолистых и дерново-подзоли-
стых почвах [Данченко, Бех, 2010; Семечкин 
и др., 1985]. Условиям увлажнения, в кото-
рых находятся изученные нами припоселко-

вые кедровники, соответствуют, в частности, 
наименее влажные варианты темнохвойных 
таёжных лесов широко распространённой 
[Данченко, Бех, 2010; Семечкин и др., 1985] 
зеленомошной группы [Пологова и др., 2013]. 
Леса в таких условиях, видимо, подвергают-
ся периодически возникающему дефициту 
влаги в начале вегетационного периода, по-
скольку для этих почв характерен хороший 
дренаж [Гаджиев, 1976]. 

Какова среди южно- и среднетаёжных 
кедровников Западно-Сибирской равнины 
доля разновозрастных, сказать сложно. С од-
ной стороны, формирование разновозраст-
ных древостоев характерно для кедровых 
лесов исследованной территории [Седых, 
1979]. С другой – этому препятствуют пожа-
ры [Семечкин и др., 1985], которые с конца 
XIX века, а возможно и ранее, проходили 
значительную часть лесов [Зубарева, Пер-
минов, 2014; Лактионов, 1979; Gorbatenko et 
al., 2015]. Тем не менее значительная часть 
кедровников Западно-Сибирской равнины 
имеет условно-разновозрастный, меньше – 
абсолютно-разновозрастный тип возрастной 
структуры. Изменчивость деревьев по высо-
те в таких древостоях [Семечкин и др., 1985] 
сопоставима с теми значениями, которые мы 
наблюдали в изученных нами (см. табл. 3) 
или превышает её. 

Ключевым препятствием для формирова-
ния очагов массового размножения I. amitinus 
в средней и южной тайге Западно-Сибирской 
равнины являются недостаточные запасы 
кормового субстрата в них. В среднем запасы 
древесины кедра для этого региона состав-
ляют 130–150 м3 га–1 [Семечкин и др., 1985], 
причём для кедровников характерно значи-
тельное участие в древостое других видов 
[Данченко, Бех, 2010; Рысин, 2011; Семечкин 
и др., 1985]. Может в таёжных лесах накапли-
ваться и сопоставимый с припоселковыми 
кедровниками (см. табл. 3) запас древесины 
(общий до 490, кедра до 300 м3 га–1) [Полого-
ва и др., 2013], но возраст и породный состав 
таких насаждений указывает на длительное 
их развитие без влияния пожаров [Седых, 
1979], что для территории Томской области 
нетипично [Зубарева, Перминов, 2014; Лак-
тионов, 1979; Gorbatenko et al., 2015]. К на-
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стоящему же моменту леса большей частью 
или сформированы на гарях, возникших не 
позднее конца XIX века, или пройдены по-
жарами, или с высокой вероятностью будут 
пройдены ими в средне- и долгосрочной пер-
спективе [Зубарева, Перминов, 2014; Лактио-
нов, 1979; Gorbatenko et al., 2015]. 

До некоторой степени потенциал угро-
зы таёжным кедровникам со стороны союз-
ного короеда может быть рассмотрен с по-
мощью аналогии со вспышками массового 
размножения рыжего соснового пилильщика 
Neodiprion sertifer Geoffr. Томская область от-
носится к числу регионов, в которых велики 
как площадь его очагов, так и их встречае-
мость по годам [Лямцев, 2012]. В отличие 
от большей части ареала, в Томской области 
этот вид дефолиирует не сосну обыкновен-
ную (Pinus sylvestris L.), а кедр сибирский 
[Коломиец и др., 1972]. Но при этом, соглас-
но архивным данным Томского центра защи-
ты леса и Томского управления лесами, нано-
симый им ущерб сосредоточен практически 
исключительно в припоселковых кедровни-
ках. По этим же данным, единственным ис-
ключением является вспышка его массово-
го размножения начала 1990х гг. в таёжных 
кедровниках бассейнов рек Парбиг и Кёнга. 
По-видимому, из-за особенностей припосел-
ковых кедровников, сильно отличающих их 
от естественных древостоев [Данченко, Бех, 
2010], в них складываются особенно благо-
приятные условия для формирования очагов 
массового размножения N. sertifer. Анало-
гичную ситуацию мы предполагаем и для 
I. amitinus. 

Заключение
Степень угрозы массовых размножений 

союзного короеда для таёжных древосто-
ев на основе анализа данных, полученных 
в его очагах, которые сформированы в при-
поселковых кедровниках, невозможно оце-
нить напрямую из-за резких отличий между 
ними. Поэтому для решения этой задачи мы 
прибегли к выделению тех условий, в кото-
рых развивается массовое размножение этого 
вида. Сочетание многомерных статистиче-
ских методов с корреляционным анализом и 

проверкой статистических гипотез показало, 
что массовому размножению союзного коро-
еда способствует периодический недостаток 
влаги весной и комплекс таксационных ха-
рактеристик, развивающийся на поздних ста-
диях сукцессии кедровых лесов. В качестве 
последних выступают большие запасы древе-
сины кедра, высокая дисперсия его деревьев 
по высоте, связанное со старением снижение 
их биологической устойчивости. 

Ранее проведённое исследование клима-
тического преферендума союзного короеда 
показало, что для него благоприятны усло-
вия средней и южной тайги. Экстраполяция 
полученных нами результатов на кедровники 
таёжного типа в средне- и южнотаёжной ча-
стях Западно-Сибирской равнины показала, 
что единственным обстоятельством, которое 
препятствует масштабному их повреждению 
союзным короедом, является недостаточный 
запас древесины кедра в расчёте на 1 га. Дре-
востои, кормовая база в которых достаточна 
для формирования очагов I. amitinus, разви-
лись в результате длительного развития без 
воздействия пожаров, что в настоящее время 
является исключением. В силу этого обсто-
ятельства условия для массового размноже-
ния союзного короеда в таёжных кедровни-
ках в обозримом будущем будут оставаться 
неблагоприятными. Исключение представ-
ляют древостои, подвергшиеся сильным 
стрессам, таким как дефолиация сибирским 
шелкопрядом или устойчивый низовой по-
жар. После миграции оттуда короедов очаги 
могут образовываться в участках, не затро-
нутых этими и другими неблагоприятными 
воздействиями. 
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Приложение
В приложении представлены графы, по-

строенные с помощью функции igraph пакета 
igraph 1.6.01. Каждый граф описывает струк-
туру парных связей между признаками, име-
ющими наиболее высокую нагрузку на дан-
ную главную компоненту (PC; от первой до 
четвёртой). Каждая вершина графа – опреде-
лённый признак, цвет и толщина ребра (ли-
нии, связывающей вершины) описывает ха-
рактер и силу связи между признаками. 

Для удобства чтения и интерпретации гра-
фов показаны только рёбра, соединяющие наи-
более тесно связанные между собой признаки, 
то есть уровень значимости статистики, описы-
вающей связь между ними, должен быть ≤0,05. 

1 Csardi G., Nepusz T. The Igraph Software Package for 
Complex Network Research // Complex Systems. 2006. 
Iss. 1695. P. 1695. https://doi.org/10.5281/zenodo.7682609

В зависимости от шкалы измерения признаков, 
связь описана следующими статистиками:  

– для двух количественных признаков – 
коэффициент корреляции Спирмена, 

– для количественного и качественного 
признака – критерий Краскала – Уоллиса,

– для двух качественных признаков – кри-
терий хи-квадрат.

Вершины, обозначающие характеристики 
популяций короеда, выделены красным цве-
том, категории состояния – оранжевым, про-
чие характеристики древостоев – серым.

Толщина рёбер графа соответствует силе 
связи между признаками (чем толще, тем 
сильнее). Синий цвет означает отрицатель-
ную корреляцию, красный – положительную 
корреляцию, зелёный – статистически зна-
чимую на уровне ≤0,05 связь качественного 
признака с количественным или с другим ка-
чественным. 
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Расшифровка признаков:
ia_gallery_length: средняя длина маточных ходов, см;
ia_density_par: плотность поселения союзного короеда, жуков родительского поколения дм–2; 
ia_density: плотность поселения союзного короеда, семей дм–2; 
density: полнота древостоя; 
ssp_age: средний возраст кедра, лет; 
trend_before: линейный коэффициент тренда радиального прироста до начала инвазии союзного короеда; 
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
tsa_hum: уровень влажности почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Раменского с соавт.;
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
iii: доля сильно ослабленных деревьев кедра; 
i: доля здоровых деревьев кедра; 
rot: средняя степень поражённости деревьев гнилью, % от площади поперечного сечения ствола.
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Расшифровка признаков:
overall_vol: общий запас древостоя, м3 га–1;
ssp_vol: запас древостоя кедра, м3 га–1;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
ssp_prop: доля кедра в древостое по запасу древесины;
trend_after: линейный коэффициент тренда радиального прироста после начала инвазии союзного короеда; 
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_hum: уровень влажности почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
v: доля свежего сухостоя кедра;
iv: доля отмирающих деревьев кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
ia_trees_prop: доля деревьев кедра с признаками поселения союзного короеда.
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Расшифровка признаков:
ssp_height_sd: стандартное отклонение высоты кедра;
ssp_height: средняя высота кедра, м;
ssp_diam_sd: стандартное отклонение диаметра кедра;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
lon: долгота пробной площади; 
lat: широта пробной площади;
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
v: доля свежего сухостоя кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
br: доля деревьев с ведьмиными мётлами; 
Gsep: наличие на пробной площади заборного трутовика;
ia_trees_prop: доля деревьев кедра с признаками поселения союзного короеда;
overall_vol: общий запас древостоя, м3 га–1.
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Расшифровка признаков
ssp_height_sd: стандартное отклонение высоты кедра;
ssp_height: средняя высота кедра, м;
ssp_diam_sd: стандартное отклонение диаметра кедра;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
ssp_prop: доля кедра в древостое по запасу древесины;
prec_curr_jul: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с количеством осадков июля текущего года;
prec_curr_may: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с количеством осадков мая текущего года;
temp_prev_nov: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с температурой ноября предыдущего года;
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Раменского с соавт.;
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
iii: доля сильно ослабленных деревьев кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
br: доля деревьев с ведьмиными мётлами; 
Gsep: наличие на пробной площади заборного трутовика;
ia_density_par: плотность поселения союзного короеда, жуков родительского поколения дм–2; 
ia_density: плотность поселения союзного короеда, семей дм–2; 
forest_type: тип леса; 
density: полнота древостоя.
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The influence of the local conditions on invasive small spruce bark beetle Ips amitinus (Eichhoff) (Co-
leoptera: Curculionidae: Scolytinae) populations and on Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) trees 
vitality have been investigated. The field works were carried out in the Siberian stone pine forests near 
settlements (semi-artificial high-productive stands) of Tomsk oblast damaged by I. amitinus outbreak. On 
eleven plots the population characteristics and reproductive success of the bark beetle, Siberian stone pine 
vitality, stand attributes (e.g, age, height and diameter), presence of rot and canker diseases, phytosociological 
characteristics (as a proxy of soil moisture and fertility), dendrochronological features (as a proxy of weather 
impact) were measured. By principal component analysis for mixed data and by linear regression with or 
without mixed effects, we have analyzed the relationships structure between measured features. It was ob-
tained that I. amitinus populations and Siberian stone pine vitality during the bark beetle outbreak influenced 
by several parallel processes. The long-term decrease of Siberian stone pine stands resistance is provoked 
by aging and low soil fertility. This decrease leads both to more frequent small spruce bark beetles attacks 
and to higher population density (harems per dm–2). Another cause of population density increasing is high 
variance of Siberian stone pine height along with short-term stresses triggered by shortage of precipitation 
in early growing season. In such a situation the number of suitable microstations of I. amitinus, i.e., stressed 
trees with well-lit crone, increased. The frequency of the trees attacked by small spruce bark beetle (m3 ha–1) 
positively related with Siberian stone pine total volume per hectare. The review of literature about natural 
Siberian stone pine forests in taiga zone allow us to propose low likelihood of I. amitinus outbreaks under 
these conditions. Such forests in taiga have a lot of differences from P. sibirica semi-artificial forests near 
settlements, and these differences are unfavorable for the small spruce bark beetle. In the native south- and 
middle-taiga forests the risk of the bark beetle outbreaks is high with the correspondence of several criteria. 
First, the Siberian stone pine stands must be old-grown with a high variance of age. It is only possible if 
the stand is undisturbed. Second, the soil must be moderately dry. The possible exception is forests under 
acute stress, like defoliation or fire. I. amitinus may impact the undisturbed Siberian stone pine stands as a 
consequence of migration from such stressed forests. 

Keywords: small spruce bark beetle, Siberian stone pine, environmental conditions, outbreaks, vitality, 
population characteristics, Siberian stone pine forests near settlements, taiga. 


