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АННОТАЦИЯ

В регионе инвазии уссурийского  полиграфа Polygraphus proximus Blandf. (Coleoptera: Curculionidae,  
Scolytinae) проведено  исследование закономерностей формирования консорций стволовых дендрофа-
гов,  ядром которых является пихта сибирская Abies sibirica Ledeb. Анализ проведен на 4835 деревьях 
с 46 пробных площадей в темнохвойных пихтовых лесах Томской области по  следующим показателям: 
жизненное состояние деревьев и древостоев;  таксономический состав насекомых;  встречаемость,  чис-
ленное обилие видов и их экологическая характеристика;  участие в формировании подкорных сообществ 
на разных этапах ослабления растения-хозяина. На пихте вместе с P. proximus выявлен 21 вид стволо-
вых дендрофагов. Во  всех исследованных древостоях абсолютно  доминировал уссурийский полиграф,  
постоянным обитателем поврежденных инвайдером насаждений являлся Monochamus urussovi Fisch. 
Выявлена прямая зависимость степени совпадения видов от нарушенности древостоев и их таксационных 
показателей (rs = 0,6). Видовое богатство  популяционных консорций пихты зависит от полноты и бонитета 
насаждений (rs = 0,4). Впервые для массовых видов стволовых дендрофагов пихты сибирской определены 
особенности до- и после инвазионных консорций. В многовидовых группировках P. proximus выступает 
как инициатор  сукцессии подкорных обитателей,  определяя состав индивидуальных консорций,  после-
довательность заселения растения дендрофагами в соответствии со  степенью ослабления дерева-хозяина. 
Установлено,  что  численность большинства аборигенных физиологических вредителей пихты находится 
на низком уровне,  и они занимают наименее заселенные полиграфом участки деревьев. Трансформация 
аборигенного  комплекса стволовых дендрофагов в результате инвазии уссурийского  полиграфа является 
примером стремительного  консорциогенеза,  приводящего  к экологическим и эволюционным преобразо-
ваниям в экосистемах.

Ключевые слова: инвазия,  уссурийский полиграф,  пихта сибирская,  консорции,  трансформация 
сообществ.

наносящие большой экономический ущерб 
и вызывающие в ряде случаев кардинальную 
перестройку биологического  разнообразия 
в экосистемах-реципиентах [Vega et al.,  2015].

Один из таких короедов-вселенцев –   ус-
сурийский (пихтовый) полиграф Polygraphus 

Инвазии дендрофильных насекомых яв-
ляются одним из сильнейших факторов воз-
действия на лесные экосистемы. Среди инва-
зивных организмов,  связанных с древесными 
растениями,  особую группу составляют коро-
еды (Coleoptera,  Curculionidae: Scolytinae),  
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proximus Blandford,  вид дальневосточного  
происхождения,  в последние десятилетия ши-
роко  распространившийся в России за преде-
лами своего  нативного  ареала.

В Сибири уссурийский полиграф как но-
вый для территории вид и агрессивный вре-
дитель пихты сибирской впервые был иден-
тифицирован в 2008–2010 гг. [Баранчиков,  
Кривец,  2010;  Баранчиков и др.,  2011;  Гни-
ненко,  2011]. Крупные очаги массового  раз-
множения чужеродного  короеда в сибирских 
пихтарниках обнаружены в эти годы в Крас-
ноярском крае и Кемеровской области,  реги-
онах,  прилегающих к Транссибирской же-
лезнодорожной магистрали,  сыгравшей роль 
инвазионного  коридора при завозе короеда 
с лесоматериалами с Дальнего  Востока. В на-
стоящее время вторичный ареал P. proxi‑ 
mus в Сибири охватывает территорию восьми 
субъектов Российской Федерации (Томской,  
Новосибирской,  Кемеровской,  Иркутской об-
ластей,  Алтайского  и Красноярского  краев,  
республик Алтай и Хакасия) [Кривец и др.,  
2015а;  Быстров,  Антонов,  2019].

Изучение инвазии уссурийского  полигра-
фа как уникального,  впервые установленно-
го  феномена вселения дальневосточного  вида 
стволовых насекомых в темнохвойные экоси-
стемы Сибири и европейской части России 
и формирования во  вторичном ареале не толь-
ко  устойчивых самовоспроизводящихся попу-
ляций,  но  и очагов массового  размножения,  
имеет важное теоретическое и прикладное 
значение. К числу важнейших аспектов от-
носится выявление экологических послед-
ствий инвазии для экосистем-реципиентов. 
Воздействие уссурийского  полиграфа в тече-
ние ряда лет на пихтовые насаждения Сиби-
ри обусловило  значительную трансформацию 
различных компонентов экосистем-реципиен-
тов инвазии (микроклимата,  древостоя и под-
чиненных ярусов растительности,  мортмас-
сы,  животного  населения) [Кривец и др.,   
2015б].

В данном контексте выполнены и настоя-
щие исследования,  цель которых –   на при-
мере стволовых насекомых-дендрофагов как 
типичных представителей и облигатного  ком-
понента лесного  биоразнообразия детально  
проанализировать изменения состава и струк-
туры консорций пихты сибирской,  обуслов-
ленные инвазией уссурийского  полиграфа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Методологической основой исследова-
ний послужили общетеоретические положе-
ния о  консорциях как структурных единицах 
биоценоза,  объединяющих автотрофные и ге-
теротрофные организмы на основе простран-
ственных (топических) и пищевых (трофи-
ческих) связей,  сформулированные в 1950-х 
годах В. Н. Беклемишевым [1951] и Л. Г. Ра-
менским [1952] и впоследствии получившие 
широкое развитие в отечественной экологиче-
ской литературе,  и представления о  законо-
мерностях и механизмах взаимодействия де-
рева и насекомых-ксилофагов [Положенцев,  
1965;  Исаев,  Гирс,  1975;  Мамаев,  1985;  Ber-
ryman,  1986;  Christiansen et al.,  1987;  Lieuti-
er et al.,  2003;  Vega et al.,  2015].

Применительно  к цели исследования кон-
сорции,  ядром которых является пихта си-
бирская,  проанализированы на трех уровнях: 
1) индивидуальная консорция –  совокупность 
организмов,  связанных с одной особью выс-
шего  растения [Беклемишев,  1951];  2) попу-
ляционная консорция –   совокупность организ-
мов,  связанных с определенной популяцией 
высшего  растения [Лавренко,  1959];  3) регио- 
нальная консорция –   совокупность организ-
мов,  связанных с видом высшего  растения 
на территории естественного  региона [Ма-
зинг,  1976]. При этом индивидуальная кон-
сорция является конкретным понятием,  а по-
пуляционная и региональная представляют 
собой обобщенные экологические единицы.

Исходя из биоценотических особенностей 
взаимодействия стволовых насекомых с рас-
тениями-хозяевами [Исаев,  Гирс,  1975;  Мама-
ев,  1985;  Линдеман,  1990;  и др.],  для характе-
ристики консорций использовались следующие 
показатели: жизненное (физиологическое) со-
стояние деревьев и древостоев пихты;  таксо-
номический состав насекомых;  встречаемость 
и численное обилие их видов;  пищевая специа-
лизация;  принадлежность к определенной фе-
нологической группе;  участие в формировании 
подкорных сообществ на разных этапах ослаб- 
ления дерева.

Исследования проведены в юго-восточной 
части Западно-Сибирской равнины в темно-
хвойных лесах бассейна р. Оби,  в пределах 
Томской области –   одного  из наиболее из-
ученных регионов-реципиентов инвазии ус-
сурийского  полиграфа. Ареал уссурийского   
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полиграфа в Томской области в настоящее 
время охватывает большую часть террито-
рии произрастания пихты сибирской [Кривец 
и др.,  2018]. Исходные данные для сообщения 
получены в 2012–2018 гг. на 46 пробных пло-
щадях,  заложенных нами в темнохвойных 
лесах в трех природных подзонах (подтайги,  
южной тайги и в южной части средней тай-
ги) и образующих сеть пунктов регионального  
мониторинга лесных насаждений в зоне инва-
зии уссурийского  полиграфа (рис. 1).

Насаждения на большинстве пробных пло-
щадей относятся к разнотравной группе ти-
пов леса. Для определения основных такса-
ционных показателей древостоев (породный 
состав,  средние диаметр,  высота и воз-
раст деревьев) на каждой пробной площади 
по  стандартным методикам лесоводственных 
исследований [Чмыр  и др.,  2001] осущест-

влялся перечет не менее 100 деревьев пихты 
основного  полога.

В породном составе большинства иссле-
дованных древостоев преобладала пихта си-
бирская,  также исследованы насаждения,  
где роль эдификатора выполняют кедр  си-
бирский (Pinus sibirica Du Tour),  ель сибир-
ская (Picea obovata Ledeb.),  береза повислая 
(Betula pendula Roth) и осина (Populus tremu-
la L.). В целом,  участие пихты в составе древо-
стоев варьировалось в широком диапазоне –   
от 10 до  100 %. Средний возраст деревьев 
пихты основного  полога на пробных площа-
дях изменялся от 65 до  135 лет,  во  втором 
ярусе –   от 55 до  75 лет. Полнота древостоев 
на пробных площадях в зависимости от лесо-
растительных условий,  влияния природных 
и антропогенных факторов изменялась от 0,5 
до  1,1,  преимущественно  были представлены 

Рис. 1. Распространение уссурийского  полиграфа и размещение пробных площадей в зоне его  инвазии 
на территории Томской области
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среднеполнотные древостои с полнотой 0,5–0,6. 
Показатель продуктивности исследованных 
лесов варьировал от I до  IV класса бонитета 
в зависимости от почвенно-грунтовых и кли-
матических условий местообитания.

Одновременно  с лесоводственной таксаци-
ей на пробных площадях проводили глазомер-
ную оценку жизненного  состояния деревьев 
по  признакам кроны и ствола с использова-
нием 6-балльной шкалы категорий состоя-
ния,  разработанной с учетом особенностей 
биологии уссурийского  полиграфа и защит-
ных свойств пихты сибирской [Технология…,  
2018]. Для интегральной оценки древостоя 
на каждой пробной площади рассчитывали 
средневзвешенную категорию состояния,  ко-
торая в исследованных насаждениях варьиро-
валась от 1,4 балла (здоровый древостой,  от-
сутствие деградации) до  6 баллов (погибший 
древостой,  полная деградация).

При детальном осмотре дерева на нем от-
мечали стволовых дендрофагов,  как живых 
насекомых на разных фазах развития,  так 
и видоспецифичные следы их деятельности 
(насечки усачей на коре,  буровая мука,  вход-
ные и вылетные отверстия имаго,  поврежден-
ный луб,  ходы под корой,  уходы в древеси-
ну). Всего  исследовано  4835 деревьев пихты,  
каждое из которых представляло  собой инди-
видуальную консорцию. Обобщенные данные 
по  индивидуальным консорциям на каждой 
пробной площади характеризовали популя-
ционную консорцию,  а по  всем пробным пло-
щадям –  региональную консорцию в пределах 
Томской области.

Для каждого  уровня изучения консор-
ций устанавливали таксономический состав 
и встречаемость стволовых дендрофагов,  
по  экологическим характеристикам видов на-
секомых определяли их пищевую специали-
зацию,  принадлежность к фенологическим 
группам и участие в формировании подкор-
ных группировок на разных этапах ослабле-
ния дерева.

Для оценки связи основных видов насеко-
мых с деревьями и древостоями пихты раз-
личного  жизненного  состояния использовали 
синэкологические коэффициенты: мера Уит-
текера (бета-разнообразие),  отражающая из-
менение видового  обилия по  градиенту сре-
ды,  и мера Ратледжа –   степень совпадения 
сообществ в этом градиенте. По  приурочен-

ности каждого  вида к той или иной катего-
рии жизненного  состояния обследованных 
деревьев проводили кластеризацию комплек-
са стволовых дендрофагов пихты сибирской 
в программном пакете Past 4.06. С учетом фе-
нологических характеристик видов выполняли 
ранжирование видов для выявления последо-
вательности заселения ими деревьев разно-
го  состояния.

Дескриптивные статистики,  характери-
зующие выборочное распределение данных 
(среднее значение признака,  ошибки,  раз-
мах изменчивости и др.),  рассчитаны в про-
грамме MS  Excel 2003. В пакете Statistica 10 
осуществляли проверку гипотезы нормаль-
ности распределения с помощью критериев 
Шапиро  –  Уилка и Колмогорова –  Смирнова. 
Нормальность распределения в большинстве 
случаев не подтвердилась,  поэтому в мате-
матической обработке использовали непара-
метрические методы. При расчете корреляции 
использовали коэффициент Спирмена. При 
сравнении средних диаметров и среднего  воз-
раста заселенных и отработанных деревьев 
стволовыми дендрофагами применяли непа-
раметрический критерий Краскела – Уоллиса. 
Взаимосвязь жизненного  состояния деревьев 
пихты и способности стволовых насекомых их 
атаковать выявляли с помощью анализа таб- 
лиц сопряженности,  с использованием крите-
рия хи-квадрат (χ2),  силу связи между данны-
ми признаками рассчитывали с применением 
критерия V Крамера. В процедурах статисти-
ческого  анализа критический уровень значи-
мости (p) принимался равным 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Основной комплекс стволовых насеко-
мых-дендрофагов,  наиболее тесно  связанных 
с A. sibirica в ее ареале,  включает предста-
вителей отряда жесткокрылых (Coleoptera) 
из семейств усачей (Cerambycidae),  долгоно-
сиков (Curculionidae,  в том числе подсемей-
ство  короедов Scolytinae),  златок (Bupres-
tidae),  тенелюбов (Melandryidae) и сверлил 
(Lymexylonidae),  а также семейства рогохво-
стов (Siricidae) из отряда перепончатокрылых 
(Hymenoptera). Особенности региональных 
консорций пихты проявляются в таксономи-
ческом разнообразии комплекса и соотноше-
нии разных групп по  количеству видов и их 
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численному обилию,  обусловленных лесорас-
тительными условиями,  породным и возраст-
ным составом лесного  покрова и спецификой 
действия факторов ослабления древостоев,  
приводящих к формированию очагов размно-
жения стволовых насекомых (климатогенных,  
дефолиационных,  пирогенных и др.) [Мама-
ев,  1985].

Состав и структура комплекса стволовых 
дендрофагов пихты сибирской в Томской 

области до инвазии уссурийского  
полиграфа

Исходная региональная консорция пих-
ты сибирской реконструирована по  данным 
исследований скрытостволовых вредителей 
в темнохвойных лесах Западной Сибири,  по-
врежденных во  время вспышки сибирско-
го  шелкопряда Dendrolimus sibiricus Tschetv. 

в 1953–1957 гг. [Криволуцкая,  1965],  допол-
ненных данными многолетних фаунистиче-
ских исследований вредителей леса в Томской 
области [Киселева,  1952] и рогохвостов Сиби-
ри [Строганова,  1968].

Согласно  этим работам в лесах Томской 
области обитает 32 вида насекомых,  питаю-
щихся тканями ствола пихты,  в том числе 14 
видов усачей,  10 видов короедов,  по  3 вида 
златок и рогохвостов,  по  одному виду тене-
любов и один вид сверлил. Наиболее многочис-
ленные и практически важные виды,  состав-
ляющие базовую часть консорции,  приведены 
в табл. 1.

После вспышки размножения сибирского  
шелкопряда фоновыми константными вида-
ми стволовых дендрофагов в пихтовых дре-
востоях являлись полосатый древесинник 
(Trypodendron lineatum),  черный пихтовый 
усач (Monochamus urussovi),  ребристый ра-

Т а б л и ц а  1
Таксономический состав и экологические характеристики основных видов стволовых дендрофагов пихты  

сибирской в лесах Томской области, поврежденных сибирским шелкопрядом

Таксон,  частота встречаемости Трофическая группа Кормовой субстрат Фенологическая группа

Scolytinae –  короеды

Xylechinus pilosus (Ratz.) ++
Trypodendron lineatum (Oliv.) +++
Pityogenes chalcographus (L.) +
Orthotomicus suturalis (Gyll.) +

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг

Луб
Древесина
Луб
Луб

Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя

Cerambycidae –  усачи

Monochamus urussovi (Fisch.) +++
M. sutor (L.) ++
M. saltuarius Gebl. +
Acanthocinus griseus (F.) ++
Tetropium castaneum (L.) +
Pogonocherus fasciculatus Deg. ++
Rhagium inquisitor (L.) +++
Clytus arietoides Rtt. ++

Полифаг*

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг
Полифаг*

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг
Широкий олигофаг*

Монофаг на пихте

Луб,  древесина
Луб,  древесина
Луб,  древесина
Луб
Луб,  древесина
Луб,  древесина
Луб
Луб,  древесина

Летняя
Летняя
Весенне-летняя
Летняя
Весенне-летняя
Весенне-летняя
Весенняя
Летняя

Buprestidae –  златки

Melanophila acuminata (Deg.) ++
Buprestis rustica L. +
Chrysobothris chrysostigma (L.) +

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг
Широкий олигофаг

Луб,  древесина
Луб,  древесина
Луб,  древесина

Летняя
Летняя
Летняя

Lymexylonidae –  сверлила

Elateroides flabellicornis Schn. +++ Широкий олигофаг* Древесина Весенне-летняя

Melandryidae –  тенелюбы

Serropalpus barbatus (Schal.) ++ Широкий олигофаг Древесина Летняя

Siricidae –  рогохвосты

Urocerus gigas taiganus Bens. +
Sirex juvencus (L.) +
S. ermak (Sem.) ++

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Древесина
Древесина
Древесина

Летняя
Летняя
Летне-осенняя

П р и м е ч а н и е.  Частота встречаемости (по  оценкам Г. О. Криволуцкой,  [1965]): +++ –   в массе;  ++ –   часто;  
+ –   спорадически. * –   из хвойных пород вид предпочитает пихту.
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гий (Rhagium inquisitor) и хвойное сверли-
ло  (Elateroides flabellicornis). Довольно  часто  
встречались пальцеходный лубоед (Xylechinus 
pilosus),  малый черный усач (Monochamus su‑ 
tor),  малый серый длинноусый дровосек (Acan‑ 
thocinus griseus),  сосновый вершинный усачик 
(Pogonocherus fasciculatus),  усач (Clytus arie‑ 
toides), златка пожарищ (Melanophila acumi-
nata),  древесный толстощупик (Serropalpus 
barbatus) и черно-синий рогохвост (S. ermak).

В экологической структуре консорции 
по  трофической специализации абсолютно   
преобладали широкие олигофаги –   виды,  пи-
тающиеся на растениях разных родов сем. 
Pinaceae,  многие из которых предпочита-
ют пихту в качестве кормового  растения (см. 
табл. 1).

Лишь два вида (M. urussovi и A. griseus),  
способные развиваться не только  на различ-
ных хвойных породах,  но  и на березе,  мо-
гут считаться полифагами. Единственным 
узкоспециализированным видом на пихте 
в поврежденных сибирским шелкопрядом на-
саждениях оказался усач Clytus arietoides –  
технический вредитель,  питающийся в ство-
лах усохших деревьев,  в мертвой и гнилой 
древесине [Криволуцкая,  1965].

Стволовые дендрофаги используют пих-
ту в качестве источника разного  кормово-
го  субстрата (см. табл. 1) –   как исключитель-
но  луба либо  древесины,  так и смешанного  
питания,  характерного  для усачей и златок,  
когда личинки на ранней стадии питаются лу-
бом,  а затем затрагивают поверхностные слои 
древесины или внедряются в нее на разную 
глубину для завершения развития.

Различие в фенологии,  приуроченности 
массового  лета насекомых и времени заселе-
ния дерева к определенному сезонному пе-
риоду и физиологическому состоянию дерева 
усиливает разнообразие консортивного  ком-
плекса и позволяет,  с одной стороны,  избе-
гать конкуренции экологически близких ви-
дов,  а с другой,  полностью использовать 
ресурсы,  предоставляемые кормовым расте-
нием.

После повреждения сибирским шелкопря-
дом на пихте в лесах Западной Сибири фор-
мировались три типа индивидуальных кон-
сорций стволовых дендрофагов. В наиболее 
обычном варианте усыхающие деревья первы-
ми заселяли M. urussovi и T. lineatum,  к ко-

торым присоединялись Rh. inquisitor и E. fla-
bellicornis,  а несколько  позднее –   A. griseus 
и X. pilosus. Вторая экологическая группи-
ровка образовалась при высокой численности 
и доминировании M. urussovi,  спутниками ко-
торого  являлись лишь T. lineatum и E. fla-
bellicornis. Третья экологическая группиров-
ка формировалась при изначальном массовом 
поселении на дереве рогохвостов,  которым со-
путствуют S. barbatus и в небольшой числен-
ности M. urussovi и A. griseus.

Вселение в сибирские темнохвойные леса 
уссурийского  полиграфа привело  к значи-
тельным перестройкам в этом консортивном 
комплексе.

Особенности постинвазивных консорций

Согласно  дендрохронологическим данным 
в Томской области самые ранние датировки 
гибели деревьев пихты от уссурийского  по-
лиграфа относятся к 2000-м годам,  а вероят-
ный срок инвазии предполагается в середине 
1990-х годов [Демидко,  2014]. Очаги массово-
го  размножения P. proximus в регионе фик-
сируются с 2010 г. [Кривец и др.,  2011]. Многие 
из очагов полиграфа к началу наших исследо-
ваний являлись затухающими или затухши-
ми на финальной стадии динамики комплекса 
стволовых дендрофагов,  что  позволяет дать 
достаточно  полную картину новой сформиро-
вавшейся консорции,  инициатором и основ-
ным кормобионтом которой явился инвазив-
ный дендрофаг.

За период исследований на пихте был вы-
явлен 21 вид стволовых дендрофагов,  в том 
числе 8 видов короедов,  5 видов усачей,  5 ви-
дов рогохвостов,  по  одному виду из семейств 
долгоносиков,  златок и тенелюбов (табл. 2).

Группа фоновых константных видов пред-
ставлена пихтовым монофагом-инвайдером 
(P. proximus),  доминирующим среди ство-
ловых дендрофагов,  полосатым древесинни-
ком (T. lineatum) и черным пихтовым усачом 
(M. urussovi). Заметное участие в формиро-
вании постинвазивной региональной кон-
сорции принимают бархатнопятнистый усач  
(M. saltuarius),  малый серый длинноусый усач 
(A. griseus),  ребристый рагий (Rh. inquisitor),  
древесный толстощупик (S. barbatus),  фиоле-
товый (S. noctilio) и черный (X. spectrum) ро-
гохвосты.
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Остальные приведенные в таблице виды,  
как правило,  предпочитающие в темнохвой-
ных лесах Западной Сибири другие породы 
хвойных [Криволуцкая,  1965],  встречались 
единично  и являются случайными,  не игра-
ющими заметной роли в пихтовых консорциях.

За весь период исследований ни на одном 
дереве не были отмечены такие часто  встреча-
ющиеся виды на пихте в насаждениях,  повреж- 
денных сибирским шелкопрядом,  как малый 
черный усач (M. sutor) и усач (C. arietoides),  
златка (M. acuminata) и хвойное сверлило   
(E. flabellicornis).

От консорции,  формирующейся в наса-
ждениях,  поврежденных сибирским шелко-
прядом,  постинвазивная региональная кон-
сорция отличается не только  уменьшением 

общего  количества видов стволовых дендро-
фагов,  но  и качественными изменениями,  об-
условленными спецификой ослабления пих-
товых древостоев,  заселенных уссурийским 
полиграфом.

Инвайдер  значительно  потеснил своих ос-
новных конкурентов – черного  пихтового  уса-
ча и пальцеходного  лубоеда,  ранее имевших 
большое значение в аборигенных сообществах.

В насаждениях,  поврежденных уссурий-
ским полиграфом,  чаще стал встречаться 
на пихте усач (M. saltuarius),  до  этого  счи-
тавшийся малочисленным в лесах Западной 
Сибири [Криволуцкая,  1965;  Мамаев,  1985].

В заметной численности появились ро-
гохвосты (S. noctilio и X. spectrum),  ранее 
не отмечавшиеся в Томской области,  по-види-

Т а б л и ц а  2
Таксономический состав и экологические характеристики стволовых дендрофагов пихты сибирской в лесах 

Томской области, поврежденных уссурийским полиграфом

Таксон,  численное обилие и частота 
встречаемости

Трофическая  
группа

Кормовой  
субстрат

Фенологическая 
группа

Scolytinae –  короеды

Polygraphus proximus Blandf. +++
Xylechinus pilosus (Ratz.) +
Trypodendron lineatum (Oliv.) +++
Pityogenes chalcographus (L.) + 
Hylurgops palliatus Gyll. +
Ips sexdentatus Boern. +
Ips typographus L. +
Crypturgus cinereus Hbst. +

Монофаг на пихте
Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг
Широкий олигофаг
Широкий олигофаг
Широкий олигофаг

Луб
Луб
Древесина
Луб
Луб
Луб
Луб
Луб

Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя
Весенняя

Cerambycidae –  усачи

Monochamus urussovi (Fisch.) +++
M. saltuarius Gebl. ++
Acanthocinus griseus (F.) ++
Tetropium castaneum (L.) +
Rhagium inquisitor (L.) ++

Полифаг*

Широкий олигофаг
Полифаг*

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг*

Луб,  древесина
Луб,  древесина
Луб
Луб,  древесина
Луб

Летняя
Весенне-летняя
Летняя
Весенне-летняя
Весенняя

Buprestidae –  златки

Anthaxia quadripunctata (L.) + Широкий олигофаг Луб,  древесина Летняя

Melandryidae –  тенелюбы

Serropalpus barbatus (Schall.) ++ Широкий олигофаг
Широкий олигофаг

Древесина Летняя

Curculionidae –  долгоносики

Hylobius excavatus (Laich.) + Широкий олигофаг Луб Весенне-летняя

Siricidae –  рогохвосты

Urocerus gigas taiganus Bens. +
Sirex juvencus (L.) +
S. ermak (Sem.) +
S. noctilio F. ++
Xeris spectrum (L.) ++

Широкий олигофаг
Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Широкий олигофаг*

Древесина
Древесина
Древесина
Древесина
Древесина

Летняя
Летняя
Летне-осенняя
Летняя
Летняя

П р и м е ч а н и е.  +++ –   фоновый константный вид;  ++ –   обычный второстепенный вид;  + –  малочислен-
ный случайный вид.
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мому,  из-за низкой их численности,  и факти-
чески вытеснившие черно-синего  рогохвоста 
(S. ermak),  что  обусловлено  изменением све-
тового  режима в насаждениях из-за гибели 
деревьев. По  наблюдениям В. К. Строгановой 
[1968],  в Западной Сибири S. noctilio предпо-
читает светлохвойные леса,  а X. spectrum на-
селяет осветленные насаждения и в здоровом,  
неповрежденном лесу встречается редко.

Участие видов стволовых дендрофагов 
в популяционных консорциях на пихте значи-
тельно  варьируется (табл. 3). Во  всех иссле-
дованных древостоях абсолютно  доминировал 
уссурийский полиграф,  постоянным обитате-

лем поврежденных инвайдером насаждений 
являлся черный пихтовый усач.

Состав и структура комплексов стволо-
вых дендрофагов специфичны в насажде-
ниях разного  породного  состава. Характерно  
увеличение совместного  участия уссурий-
ского  полиграфа и черного  пихтового  уса-
ча в популяционных консорциях с увеличе-
нием доли пихты в составе древостоя (рис. 2). 
От доли пихты в древостое в прямой зависи-
мости находится также степень совпадения 
видов (мера Ратледжа) ксилофильных энтомо-
комплексов (rs = 0,61),  характеризующая ста-
бильность консорций в разных насаждениях,  

Т а б л и ц а  3
Участие видов стволовых дендрофагов в популяционных консорциях, инициированных уссурийским  

полиграфом

Вид Заселенность* Встречаемость**

Polygraphus proximus 100,0 30,4–100,0

Monochamus urussovi 100,0 8,3–86,2

Xeris spectrum + Sirex noctilio 97,8 3,3–46,7

Trypodendron lineatum 69,6 1,0–28,6

Monochamus saltuarius + Acanthocinus griseus 63,0 1,0–16,8

Xylechinus pilosus 45,6 0,8–36,4

Rhagium inquisitor 28,3 0,9–9,9

Urocerus gigas taiganus 39,1 1,1–15,7

 * Процент заселенных насаждений (пробных площадей).
** Процент заселенных деревьев пихты в разных насаждениях,  min–max.

Рис. 2. Встречаемость различных видов стволовых дендрофагов в популяционных 
консорциях в зависимости от доли пихты в составе древостоев
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поврежденных уссурийским полиграфом. При 
этом в насаждениях с более разнообразным 
породным составом комплекс дендрофагов по-
полняется за счет случайных видов,  способ-
ных переходить с других хвойных пород.

Бета-разнообразие стволовых дендрофагов 
(мера Уиттекера) в исследованных насажде-
ниях имеет прямую зависимость (rs = 0,61) 
от степени нарушенности (средневзвешен-
ной категории состояния) пихтовых древосто-
ев и их таксационных показателей (среднего  
диаметра и высоты деревьев).

Видовое богатство  популяционных консор-
ций пихты находится также в средней зави-
симости от полноты и бонитета насаждений 
(rs = 0,4). Можно  допустить,  что  число  ослаб- 
ленных деревьев в насаждении прямо  про-
порционально  полноте древостоя из-за кон-
куренции между деревьями за питательные 
вещества и постоянного  присутствия специ-
фичных фитопатогенов. Вследствие этих при-
чин высокополнотные насаждения пихты более 
подвержены нарастанию численности популя-
ции дендрофагов. В эволюционно  устоявшейся 
системе густота насаждения и плотность по-
пуляции насекомых должны автоматически 
взаимно  регулироваться,  достигая со  време-
нем какого-то  типичного  равновесного  уровня 
[Berryman,  1986]. Наличие агрессивного  чуже-
родного  вида делает эту систему взаимодей-
ствий между пихтой сибирской и уссурийским 
полиграфом,  как главным консортом,  неа-
даптированной. Дальнейшее функционирова-
ние такой системы в длительной перспективе 
может стабилизироваться за счет элиминации 
агрессивных генотипов инвайдера и его  сим-
бионтов,  естественного  отбора более эффек-
тивных защитных механизмов у пихты и сни-
жения монопородности фитоценозов.

Состав и структура индивидуальных кон-
сорций стволовых дендрофагов,  которым 
в значительной степени свойственна эволюци-
онно  сложившаяся олигофагия,  определяются 
характеристиками дерева,  как детерминанта,  
возникающего  на нем подкорного  сообщества. 
К числу таких характеристик относится сте-
пень устойчивости дерева к заселению ден-
дрофагов,  обусловленная эффективностью 
защитных механизмов,  тип усыхания,  физио- 
логическое состояние дерева и химический со-
став его  тканей на разных этапах ослабления,  
размеры дерева,  структура и толщина коры 

и ряд других [Исаев,  Гирс,  1975;  Bayers,  
2007].

Большую роль в формировании индиви-
дуальных консорций играют массовые виды 
дендрофагов,  первыми заселяющие дерево  
и определяющие дальнейшие сукцессионные 
процессы его  разрушения с участием произ-
водных и заключительных группировок на-
секомых. В изученных насаждениях к таким 
видам относятся черный пихтовый усач и ус-
сурийский полиграф. Оба вида в личиноч-
ной стадии питаются лубом – усач на ранних 
стадиях,  короед в течение всего  личиночного  
развития,  так что  их трофические ниши ча-
стично  перекрываются.

Массовый анализ всех отмирающих и по-
гибших деревьев пихты (n = 2699,  т. е. 55,7 %  
от числа деревьев,  учтенных на пробных пло-
щадях) в насаждениях,  заселенных уссурий-
ским полиграфом,  выявил 66 индивидуальных 
консорций с разным (от 1 до  7) количеством 
видов стволовых дендрофагов и их сочетаний. 
Абсолютно  преобладали консорции с участи-
ем уссурийского  полиграфа (91,9 %),  в том 
числе на 54,6 %  таких деревьев встречался 
только  инвайдер,  на 26,2 %  –   P. proximus 
вместе с M. urussovi,  на 5,1 %  –   P. proximus 
вместе с M. urussovi, X. spectrum и S. noctilio,  
на 3,1 % –   P. proximus вместе с X. spectrum 
и S. noctilio. Консорции с другими сочета-
ниями видов составляли менее 1 %  каждая. 
Из них наиболее разнообразной в видовом от-
ношении была консорция с участием P. proxi‑
mus,  M. urussovi,  M. saltuarius,  A. griseus, 
X. spectrum,  S. noctilio и T. lineatum.

Индивидуальные консорции без уссурий-
ского  полиграфа составили 8,1 %,  в том числе 
78 %  таких деревьев были заселены и отра-
ботаны черным пихтовым усачом самосто-
ятельно  (45 %  деревьев) или в комплек-
се с другими стволовыми насекомыми. Среди 
последних чаще представлены группиров-
ки,  включающие M. urussovi,  X. spectrum 
и S. noctilio (на 8,8 %  деревьев),  а также 
M. urussovi и T. lineatum (на 5,9 %  деревьев) 
и M. urussovi совместно  с X. pilosus (на 4,7 %  
деревьев). Наиболее разнообразна по  видово-
му составу индивидуальная консорция с уча-
стием M. urussovi,  M. saltuarius,  A. griseus, 
X. spectrum,  S. noctilio и T. lineatum,  встре-
чавшаяся в исследованных насаждениях еди-
нично.
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Пальцеходный лубоед Xylechinus pilosus,  
ранее один из наиболее многочисленных ви-
дов короедов на пихте в темнохвойных лесах 
Западной Сибири [Криволуцкая,  1965],  с ко-
торым ошибочно  связывали массовое усыха-
ние пихтарников в 2000-х годах [Баранчиков,  
Кривец,  2010],  в насаждениях,  заселенных 
уссурийским полиграфом,  был обнаружен 
лишь на 15 деревьях пихты (0,6 %  от обще-
го  числа отработанных стволовыми дендро-
фагами деревьев). На юге Томской области его  
свежие поселения наблюдались на пихте лишь 
в припоселковых кедровниках. Здесь ему,  
видимо,  удается выживать на других видах 
хвойных либо  занимать на пихте пригодные,  
не заселенные полиграфом микростации,  или 
использовать для заселения более ослаблен-
ные деревья (к примеру,  тонкомерные де-
ревья с подсушенным лубом). В древостоях 
с преобладанием пихты сибирской X. pilosus 
не встречался,  здесь он вытесняется агрессив-
ным инвайдером,  способным атаковать здоро-
вые деревья,  заселять их весной в более ран-
ний период и быстрее завершать развитие.

Приведенные данные однозначно  свиде-
тельствует о  первостепенной роли P. proxi-
mus в организации сообществ стволовых на-
секомых и деградации пихтовых древостоев 
в районах инвазии. Если раньше черный пих-
товый усач был единственным агрессивным 
стволовым дендрофагом,  способным само-
стоятельно  образовывать очаги размножения 
в сибирских пихтовых лесах за счет дополни-
тельного  массового  питания жуков в кроне,  

что  ослабляло  дерево  и облегчало  заселе-
ние ствола [Исаев и др.,  1988],  то  с вселе-
нием уссурийского  полиграфа и его  грибных 
ассоциантов ситуация кардинально  измени-
лась. Способность атаковать деревья разно-
го  жизненного  состояния оказалась разной 
у P. proximus и M. urussovi (рис. 3).

Выявлено  статистически значимое разли-
чие между атаками внешне здоровых и ос-
лабленных деревьев (χ2 = 113,7;  р < 0,0001 
и χ2 = 68,8;  р < 0,0001 для уссурийского  по-
лиграфа и черного  пихтового  усача соответ-
ственно),  однако  сила связи,  рассчитанная 
с помощью V-критерия Крамера,  оказалась 
средней (0,23) для P. proximus и слабой (1,83) 
для M. urussovi, что  говорит о  большей агрес-
сивности инвайдера по  сравнению с местным 
видом.

Для уссурийского  полиграфа и черно-
го  усача при выборе деревьев для заселения 
большое значение имеют их размеры (рис. 4). 
Средний диаметр  деревьев,  поврежден-
ных только  уссурийским полиграфом,  соста-
вил 15,62 ± 6,8 см,  а совместного  поврежде-
ния P. proximus и M. urussovi –   24,4 ± 8,2 см. 
Деревья,  в комлевой части которых наблю-
дались поселения только  M. urussovi,  имели 
несколько  больший диаметр  –   25,2 ± 8,7 см. 
Пространственное разделение экологических 
ниш позволяет сосуществовать M. urussovi 
с P. proximus на довольно  крупных деревьях 
в относительно  длительной перспективе.

В целом видовое богатство  консортов пихты 
показывает слабую значимую отрицательную  

Рис. 3. Попытки поселения уссурийского  полиграфа и черного  пихтового  усача на здоровых и ос-
лабленных деревьях
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связь (rs = –0,2) с диаметром ствола,  что,  ве-
роятно,  объясняется изменением емкости эко-
логической ниши,  обусловленной снижением 
количества видов,  способных преодолеть при 
заселении на крупных деревьях кору,  толщи-
на которой находится в сильной корреляцион-
ной связи с диаметром дерева (rs = 0,7).

Заселению дендрофагами преимуществен-
но  подвергаются деревья в определенном воз-
растном диапазоне,  характеризующемся пре-
кращением активной наработки статических 
средств защиты (смоляного  барьера). Образо-
вание и рост смоловместилищ у пихты пре-
кращаются в 60–80 лет [Исаев и др.,  1988]. 
Средний возраст деревьев пихты,  атакован-
ных и заселенных исключительно  P. proxi‑ 
mus,  составляет 82 ± 26,4 года. M. urussovi 
в среднем заселял деревья почти на 20 лет 
старше (100 ± 20,8 лет) (см. рис. 4). Колониза-
ция полиграфом более молодых особей пихты 
обеспечивает инвайдеру определенное конку-
рентное преимущество.

ОБСУЖДЕНИЕ

Очередность заселения деревьев стволо-
выми дендрофагами носит характер  четко  
выраженной закономерности. Потенциальная 
способность каждого  вида колонизировать де-
ревья на определенном этапе ослабления их 
защитных механизмов,  занимая определен-
ную экологическую нишу,  нашла отраже-
ние в разработке концепции скользящей (сту-

пенчатой) устойчивости дерева к ксилофагам 
[Исаев,  Гирс,  1975]. Согласно  данной концеп-
ции появление на ослабленном дереве каждого  
дополнительного  вида стволовых вредителей 
свидетельствует о  качественно  новом этапе 
устойчивости самого  дерева.

Проведенная нами дифференциация де-
ревьев пихты по  категориям состояния и 
приуроченных к ним консортов позволила 
впервые реализовать эту концепцию приме-
нительно  к взаимоотношениям пихты и ство-
ловых дендрофагов,  определить способность 
каждого  вида избирательно  заселять дере-
вья на определенном этапе снижения устой-
чивости и выявить особенности до- и после-
инвазивных консорций (рис. 5).

Графическая интерпретация сукцессион-
ного  ряда группировок ксилофагов пихты си-
бирской отражает общие основные правила 
концепции скользящей устойчивости деревь-
ев: 1) число  видов,  заселяющих дерево,  пря-
мо  пропорционально  степени его  ослабления;  
2) пионерные виды представлены не только  
наиболее агрессивными видами (т. е. способны-
ми нападать на живые деревья),  но  и самыми 
массовыми стволовыми вредителями;  3) чем 
агрессивнее вид дендрофагов,  тем теснее его  
связь с данной древесной породой и ýже ди-
апазон пищевой специализации;  4) потенци-
альная возможность реализации вспышки 
массового  размножения больше у тех видов 
насекомых,  которые способны заселять дере-
вья с меньшей степенью ослабления.

Рис. 4. Встречаемость уссурийского  полиграфа и черного  пихтового  усача на деревьях разных 
ступеней толщины и возраста
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Несмотря на то  что  предлагаемая модель 
является некоторой абстракцией,  а включен-
ные в нее виды не обязательно  присутству-
ют в каждой индивидуальной консорции,  она 
дает наглядное представление об изменениях,  
обусловленных инвазией чужеродного  вида.

Портрет шкалы скользящей устойчивости 
пихты сибирской,  в результате включения 
в него  уссурийского  полиграфа,  претерпел 
трансформацию в сторону сообщества с доми-
нантным видом-монофагом,  способным стаби-
лизировать численность на высоком уровне.

Благодаря наличию симбионтных связей 
с фитопатогенной микобиотой,  позволяющей 
снижать устойчивость здоровых и колонизи-
ровать жизнеспособные обратимо  ослаблен-
ные деревья [Пашенова и др.,  2018],  уссу-
рийский полиграф потеснил главного  местного  
конкурента –   черного  пихтового  усача –   
из занимаемой им ранее экологической ниши 
на следующую ступень шкалы;  ранее много-
численный пальцеходный лубоед практически 
перестал встречаться на поврежденных поли-
графом деревьях.

В комплексе стволовых дендрофагов пих-
ты произошла смена не только  массовых,  
но  и обычных видов. Так,  черный рогохвост,  
ранее встречавшийся преимущественно  в оча-
гах сибирского  шелкопряда в отдельных рай-
онах Сибири,  в регионе инвазии повсеместно  

заместил синего  рогохвоста,  а бархатнопят-
нистый усач заменил малого  черного  усача.

Выявленные в результате проведенных ис-
следований особенности постинвазивных сооб-
ществ насекомых-дендрофагов пихты сибир-
ской дают общее представление о  критериях 
выбора деревьев каждым компонентом кон-
сортивной группировки. В значительной сте-
пени эти закономерности мог бы уточнить 
биохимический анализ состава тканей деревь-
ев на разных этапах ослабления и колониза-
ции,  как это  было  сделано  для лиственницы 
и ее ксилофагов [Исаев,  Гирс,  1975].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования в очагах массового  размно-
жения уссурийского  полиграфа показали,  
что  с момента появления этого  вида на тер-
ритории Западной Сибири аборигенные груп-
пировки стволовых дендрофагов претерпели 
структурные и функциональные изменения.

Установлено,  что  на пихте сибирской в на-
саждениях,  заселенных инвайдером,  по  срав-
нению с насаждениями,  ослабленными ти-
пичным местным вредителем –   сибирским 
шелкопрядом,  уменьшается общее число  ви-
дов дендрофагов,  изменяется видовая и эко-
логическая структура стволового  комплекса,  
сужается экологическая ниша региональных 

Рис. 5. Модель скользящей 
устойчивости пихты сибирской 

к стволовым дендрофагам.

Виды дендрофагов: 1 –  Monocha-
mus urussovi; 2 –  Sirex juvencus; 
3 –  Acanthocinus griseus; 4 –  Try-
podendron lineatum; 5 –  Xylechinus 
pilosus; 6 –   Rhagium inquisitor;  
7 –   Serropalpus barbatus;  8 –   Elat-
eroides flabellicornis;  9 –   Polygra-
phus proximus;  10 –   Xeris spec-
trum; 11 –   Monochamus saltuarius. 
Последовательность заселения 
пихты дендрофагами до  инвазии 
уссурийского  полиграфа восста-
новлена по  литературным данным 

[Криволуцкая,  1965]
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доминантов,  происходит частичное или пол-
ное вытеснение неконкурентоспособных видов.

Состав и структура популяционных консор-
ций дендрофагов значительно  варьируются 
в зависимости от степени нарушенности пих-
товых насаждений и их таксационных показа-
телей (доли пихты в составе древостоев,  сред-
него  диаметра деревьев,  полноты и бонитета).

Индивидуальные консорции,  инициатором 
которых является инвазивный вид-супердоми-
нант,  также весьма разнообразны и преобла-
дают по  количеству над исходными местными. 
Абсолютное их большинство  является одно-
компонентным,  когда на пихте живет лишь 
один чужеродный стволовый консумент –   ус-
сурийский полиграф,  который доводит дере-
во  до  гибели.

В многовидовых группировках уссурийский 
полиграф выступает как инициатор  сукцес-
сии подкорных обитателей,  определяя состав 
индивидуальных консорций,  последователь-
ность заселения растения видами дендрофа-
гов в соответствии со  степенью ослабления 
дерева-хозяина и возможностями насекомых 
в использовании кормового  субстрата. При 
этом численность аборигенных физиологиче-
ских вредителей пихты находится на низком 
уровне,  и они занимают наименее заселенные 
полиграфом участки деревьев либо  деревья,  
ослабленные в результате незавершенных по-
пыток поселения уссурийского  полиграфа по-
сле периода его  массового  лета или в силу 
других причин.

В целом инвазия уссурийского  полиграфа 
является примером стремительного  консорцио- 
генеза,  приводящего  к экологическим и эво-
люционным преобразованиям в экосистемах.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (про-

ект № 20-04-00587) и в рамках государственного  

задания ИМКЭС СО РАН (тема № 121031300226-5).
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In the region of  Polygraphus proximus invasion,  we studied the patterns of  stem dendrophages consortia 
(simple structural systems in biocenosis that combine autotrophic and heterotrophic organisms based on topical 
and trophic relations),  the core of  which is host tree –   Abies sibirica Ledeb. The analysis was carried out 
on 4835 trees from 46 plots in the dark coniferous fir forests of  the Tomsk region according to the following 
indicators: the vital state of  trees and stands;  taxonomic composition of  insects,  their occurrence,  abundance 
and ecological characteristics;  participation in the formation of  xylophages communities at different host 
tree weakening stages. On the fir trees together with P. proximus,  21 species of  stem dendrophages were 
identified. In all studied stands,  the four eyed fir bark beetle was absolutely dominant. Monochamus urussovi 
Fisch was a permanent inhabitant of  the stands damaged by the alien bark beetle. A direct dependence of  the 
species coincidence degree with the disturbance of  forest stands and their taxation indicators was revealed  
(rs = 0.61). The species richness of  the population consortia of  fir is in an average dependence on the for-
est density and capacity (rs = 0.4). For the first time,  the ability of  mass species of  stem dendrophages to 
selectively colonize fir trees at different stage of  resistance decline and to reveal the features of  pre- and 
post-invasive consortia was determined. In a multispecies group,  P. proximus acts as an initiator of  the suc-
cession of  stem inhabitants,  determining the composition of  individual consortia,  the sequence of  coloniza-
tion of  the plant by species of  dendrophages in accordance with the degree of  weakening of  the host tree 
and the ability of  insects to use the forage substrate. It was found that the number of  the main aboriginal 
physiological pests of  fir is at a low level,  and they populate weakened trees following the attacks of  an 
alien bark beetle or drying out for other reasons. The transformation of  the indigenous stem dendrophages 
complex  as a result of  the invasion of  four eyed fir bark beetle is an example of  a rapid consortiogenesis 
leading to ecological and evolutionary changes in ecosystems.

Key words: invasion,  Polygraphus proximus,  Siberian fir,  consortia,  community transformation.


