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АННОТАЦИЯ

Одним из возможных последствий климатических изменений является вариация динамики численно-
сти насекомых-филлофагов. Для ретроспективного  анализа этой динамики используют годичные кольца 
деревьев,  особенно  в регионах с ограниченными документальными данными. Ввиду комплексной природы 
факторов,  определяющих прирост деревьев,  для более отчетливого  выявления вызванной вредителями 
дефолиации в древесно-кольцевых хронологиях подавляют климатический сигнал,  выраженный прямо  
или косвенно  (через хронологии прироста неповреждаемых видов –  ​нон-хост). Однако  на юге Сибири 
выбор  нон-хост видов затрудняется широким распространением полифагов –  ​непарного  (Lymantria dispar 
Linnaeus) и сибирского  (Dendrolimus sibiricus Tsch.) шелкопрядов. Поэтому анализ вспышек размножения 
вредителей в лиственничных лесах низкогорья Республики Тыва был начат с удаления климатическо-
го  отклика на основе инструментальных данных,  выявления депрессий в остаточных рядах прироста 
индивидуальных деревьев на нескольких участках и их сравнения с доступными фактическими данны-
ми о  поражении леса вредителями. Дендроклиматический анализ показал,  что  модель,  включающая 
отношение осадков к максимальной температуре за июнь –  сентябрь предыдущего  и июнь текущего  
сезона,  т. е. степень засушливости предыдущего  и текущего  вегетационных сезонов,  описывает 43,7 %  
региональной изменчивости прироста лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.). После удаления этой 
составляющей выявлено  несколько  периодов депрессии прироста лиственницы во  время подтвержденных 
литературными источниками вспышек размножения сибирского  шелкопряда,  непарного  шелкопряда 
и серой лиственничной листовертки (Zeiraphera diniana Gn.). Использование документированных данных 
за 1998–2016 гг. позволило  уточнить пороговые значения доли пострадавших деревьев для значений ин-
тенсивности депрессии прироста 1–1,5 стандартных отклонения,  обеспечивающих желаемую надежность 
реконструкции вспышек размножения вредителей. Выявлена зависимость пространственно-временных 
закономерностей депрессии прироста от вредителя,  отражающая его  миграцию на пораженной терри-
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тории. Показано,  что  депрессии прироста могут запаздывать по  сравнению с фактическим поражением 
вредителями из-за длительного  восстановления после повторной дефолиации.

Ключевые слова: Larix sibirica,  радиальный прирост,  вспышки размножения насекомых-вредителей,  
климатический отклик,  юг Сибири.

ние ритмы развития деревьев (погода,  пожа-
ры,  изменения ценотических условий и пр.),  
усложняет выделение отдельных факторов 
и установление надежных признаков-марке-
ров дефолиации в результате вспышек мас-
сового  размножения филлофагов [Filion et al.,  
1986;  Schweingruber,  1988;  Liang et al.,  1997;  
Weidner et al.,  2010]. Перекрытие ареалов 
и источников питания для многих филлофагов 
также затрудняет различение их воздействия,  
но  различия жизненных циклов и привычек 
питания все же могут обеспечить такую воз-
можность. Климатический сигнал может быть 
подавлен путем вычитания из динамики при-
роста модели,  описывающей влияние на при-
рост одного  или нескольких климатических 
факторов [Büntgen et al.,  2009],  полученной 
на основе прямых климатических наблюде-
ний или косвенных данных. Рассматриваемые 
в качестве такой модели хронологии приро-
ста других видов деревьев,  не подверженных 
воздействию тех же вредителей (нон-хост),  
следует применять с осторожностью,  так как 
возможные различия в климатическом от-
клике,  межвидовая конкуренция в годы де-
фолиации и другие факторы,  по-разному воз-
действующие на сравниваемые виды,  могут 
приводить к возникновению ошибок [Swet-
nam et al.,  1985].

В течение ХХ в. площадь сибирских ле-
сов,  погибших во  время вспышек массового  
размножения филлофагов и в последующие 
годы из-за возникшей уязвимости к сопут-
ствующим поражающим факторам,  состав-
ляет миллионы гектаров [Гниненко,  2003]. 
Помимо  таких опаснейших видов,  как сибир-
ский (Dendrolimus sibiricus Tsch.) и непар-
ный (Lymantria dispar Linnaeus) шелкопряды 
[Павлов и др.,  2009],  фиксировали на терри-
тории Сибири и вспышки размножения дру-
гих вредителей [Гниненко,  2018]. Тем не ме-
нее низкая плотность населения и медленное 
развитие управления и защиты лесов привели 
к очень ограниченному количеству докумен-
тальных и даже литературных данных о  ди-
намике вредителей леса на многих террито-

Прямые или косвенные последствия потеп- 
ления климата и усиления частоты и интен-
сивности засух могут стать одной из главных 
причин массовых вспышек насекомых-вреди-
телей в лесных экосистемах [Esper et al.,  2007;  
Vanhanen et al.,  2007;  McDowell et al.,  2008;  
Johnson et al.,  2010]. Несомненная связь дина-
мики численности фитофагов с предшествую-
щими засушливыми периодами наблюдается 
в широком спектре условий – от умеренного  
континентального  до  тропического  климата 
[Mattson,  Haack,  1987;  Weber,  1997;  Vanhanen 
et al.,  2007;  Xu et al.,  2019]. При возрастании 
интенсивности,  частоты и пространственного  
масштаба засушливых периодов вспышки мо-
гут не только  увеличить площадь поражения 
и частоту возникновения,  но  и принять за-
тяжной характер  [Ильинский,  1965]. Однако  
численность одного  и того  же вида насекомых 
может по-разному реагировать на изменение 
климата в разных частях ареала географиче-
ского  распространения насекомых [Thomson et 
al.,  1984;  Swetnam,  Lynch,  1993] и находиться 
под влиянием более чем одного  экологическо-
го  фактора [Cappuccino,  Price,  1995;  Simard 
et al.,  2012]. Это  может привести к уменьше-
нию масштабов или полному исчезновению 
вспышек размножения ранее распространен-
ных вредителей [Büntgen et al.,  2009;  Iyengar 
et al.,  2016;  Гниненко,  2018].

Вспышки размножения насекомых-фил-
лофагов оставляют количественно  определя-
емые сигналы в годичных кольцах деревьев,  
так как дефолиация значительно  снижает ра-
диальный рост во  время и после года объеда-
ния хвои [Weber,  1997],  позволяя реконстру-
ировать вспышки размножения вредителей 
[Esper et al.,  2007;  Büntgen et al.,  2009;  Hughes 
et al.,  2010;  Xu et al.,  2019]. Дефолиация влияет 
также и на структуру годичного  кольца – ​со-
отношение ранней и поздней древесины,  плот-
ность поздней древесины,  анатомические пара-
метры клеток и т. п. [Ваганов,  Терсков,  1977;  
Schweingruber,  1979;  Fan,  Bräuning,  2017].

Тем не менее сложный комплекс внешних 
воздействий,  влияющих на рост и внутрен-
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риях вплоть до  конца XX  в.,  в отличие от,  
например,  более густонаселенной историче-
ски Европы,  поэтому ретроспективный ана-
лиз истории вспышек размножения насеко-
мых-вредителей методами дендрохронологии 
является актуальным для регионов Сибири.

В одном из этих регионов,  Республике 
Тыва,  в лесных экосистемах доминирует ли-
ственница сибирская (Larix sibirica Ledeb.) 
[Михайлов,  1961;  Макунина и др.,  2019],  ко-
торая в высокогорье соседствует с кедром си-
бирским и елью сибирской,  а ниже,  в бо-
лее подверженных поражению вредителями 
[Фомин и др.,  2019] теплых и сухих услови-
ях,  –  ​с березой повислой и сосной обыкно-
венной. К сожалению,  несмотря на сходный 
с лиственницей климатический сигнал в ле-
состепной зоне [Babushkina et al.,  2019] бе-
реза и сосна также поражаются и сибирским,  
и непарным шелкопрядами [Коломиец,  1962;  
Воронцов,  1982;  Фомин,  Сапелкин,  2012],  что  
затрудняет их использование как нон-хост ви-
дов. Не могут быть использованы в этом каче-
стве и темнохвойные породы из-за отличаю-
щегося климатического  отклика [Swetnam et 
al.,  1985;  Герасимова и др.,  2010;  Назаров,  
Мыглан,  2012;  Бочаров,  Савчук,  2015]. По
этому дендрохронологический анализ дина-
мики вспышек размножения вредителей ли-
ственницы следует проводить комплексно,  
начиная с уточнения литературных и доку-
ментальных свидетельств о  поражении фил-
лофагами для конкретных выборок деревь-
ев лиственницы (участков). Целью данного  
исследования является анализ вклада вспы-
шек размножения филлофагов в прирост ли-
ственницы лесостепной зоны Тывы,  включая 
удаление климатического  отклика на осно-
ве инструментальных данных,  выявление де-
прессий в остаточных рядах прироста инди-
видуальных деревьев на нескольких участках 
и их сравнение с доступными фактическими 
данными о  поражении вредителями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Исследование про-
ведено  на территории Тувинской ландшафт-
ной области (Саяно-Алтайская горная страна),  
расположенной в континентальной Азии [Ми-
хайлов,  1961]. Значительную часть области 
занимает Тувинская котловина (500–1100  м 

над ур. м.),  вытянутая в широтном направ-
лении почти на 400 км. С юга она ограниче-
на хребтом Восточный Танну-Ола,  а к севе-
ру,  за хребтом Хорумнуг-Тайга,  расположена 
меньшая по  площади Турано-Уюкская кот-
ловина,  в свою очередь граничащая с более 
высокими хребтами Западного  Саяна (рис. 1). 
Климат области резко-континентальный [Ан-
тонов,  1954]. Зима в котловинах холодная,  
безветренная и малоснежная (снежный по-
кров 10–30 см),  с преобладанием ясной и сол-
нечной погоды. Средние температуры января  
–​25 … –34 °C. Лето  теплое,  средние темпера-
туры июля 19–21 °C. Из-за “дождевой тени” 
Алтая и Западного  Саяна осадков выпадает 
мало  –  ​180–290 мм в год,  причем 60–85 %  
осадков выпадает в теплое время года. Было  
заложено  шесть участков сбора материала 
в древостоях лиственницы сибирской (Larix 
sibirica) с примесью березы повислой (Betula 
pendula Roth.) вдоль нижней границы леса Ту-
винской и Турано-Уюкской котловин на высо-
тах 900–1200 м над ур. м. (табл. 1,  рис. 1).

Получение хронологий. Со  взрослых жи-
вых деревьев лиственницы без внешних при-
знаков повреждений отбирали по  1–2 керна 
на уровне груди (~1,3  м от земли). Шири-
ну годичных колец (ШГК) измеряли с точно-
стью 0,01 мм с использованием TSAP-LINTAB 
[Rinn,  2003],  перекрестную датировку прове-
ряли в программе COFECHA [Holmes,  1983;  
Grissino-Mayer,  2001]. Для удаления влияния 
возрастных изменений и медленно  изменяю-
щихся факторов [Cook,  Kairiukstis,  1990] дли-
тельные тренды представляли в виде отрица-
тельной экспоненты или линейной функции 
и удаляли из индивидуальных измеренных 
рядов в программе ARSTAN [Cook,  Krusic,  
2005]. Данный метод детрендинга оказался 
наиболее подходящим в данном случае,  как 
показано,  например,  в дендрохронологиче-
ском анализе вспышек размножения серой ли-
ственничной листовертки (Zeiraphera diniana 
Gn.) [Nola et al.,  2006;  Speer et al.,  2001]. После 
стандартизации индивидуальные хронологии 
усреднялись на каждом участке взвешенной 
средней [Cook,  1985]. В отличие от климати-
ческих факторов,  как правило,  не имеющих 
значимой автокорреляции,  воздействие вспы-
шек размножения вредителей на прирост от-
ражается в его  автокорреляционной состав-
ляющей,  поэтому в данном случае подавление 
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Рис. 1. Карта района исследования. Отмечены участки сбора материала (треугольники),  метеостанция 
“Кызыл” (круг),  территории обобщения пространственно-распределенных климатических данных по  гео

графической сетке (прямоугольники размером 0,5° широты и долготы)

T а б л и ц а  1
Описание участков сбора образцов и характеристики стандартных хронологий

Участок Координаты Выборка Хронология

Название Код с. ш. в. д.
Высота,   
м над  
ур. м.

Период,  
годы

Длитель-
ность,  

лет

Деревь-
ев/  

кернов
Sd R‑bar Ms

EPS  > 0,85 
начиная с

Тарлаг TAR 52°04′ 93°24′ 1012 1765–2016 252 26/28 0,468 0,45 0,358 1892

Хову-Аксы KHA 51°12′ 93°50′ 942 1943–2016 74 30/30 0,368 0,61 0,313 1951

Успенка USP 51°14′ 94°07′ 1158 1789–2016 228 33/35 0,636 0,62 0,369 1802

Березовка BRZ 51°10′ 94°20′ 1126 1935–2016 82 38/38 0,400 0,60 0,311 1936

Чагытай CHG 51°01′ 94°41′ 1073 1820–2016 197 62/71 0,454 0,43 0,406 1837

Сухая Речка SUR 50°58′ 94°49′ 1064 1900–2016 117 22/30 0,378 0,47 0,325 1912

Регион TUV – – – 1765–2016 252 211/232 0,395 0,37 0,335 1802

П р и м е ч а н и е.  SD –  ​стандартное отклонение;  MS  –  ​средний коэффициент чувствительности.
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автокорреляции нецелесообразно. Для оценки 
изменчивости прироста использовали стан-
дартное отклонение SD и средний коэффи-
циент чувствительности MS  [Шиятов,  1986;  
Cook,  Kairiukstis,  1990]. Для оценки сходства 
реакции радиального  прироста отдельных 
деревьев на влияние внешних факторов (т. е. 
общего  внешнего  сигнала) применяли сред-
ний межсериальный коэффициент корреля-
ции R‑bar [Cook,  1985]. Для определения пе-
риода,  в течение которого  выборка деревьев 
является достаточной для оценки общей ди-
намики прироста всей популяции лиственни-
цы в пределах участка,  использовали выра-
женный сигнал популяции EPS  [Wigley et al.,  
1984].

Климатический анализ. В работе исполь-
зовали ежемесячные ряды осадков и сред-
ней температуры метеостанции “Кызыл” 
(51°42′ с. ш.,  94°27′ в. д.,  625 м над ур. м.,  1943–
2016 гг.) и ежемесячные ряды,  полученные 
для района исследования из пространствен-
но-распределенных полей минимальной,  сред-
ней и максимальной температур  и осадков 
CRU TS  [Harris et al.,  2014] и стандартизо-
ванного  индекса осадков и эвапотранспирации 
SPEI [Beguería et al.,  2014]. Поскольку в 1936 г. 
в России усовершенствовали методику метео- 
рологических наблюдений и резко  увеличи-
ли количество  метеостанций [NCDC,  2005],  
пространственно-распределенные в насто-
ящем исследовании ограничили периодами 
1936–2016 гг. (температуры и осадки) и 1936–
2013 гг. (SPEI) для обеспечения их надежности. 
Корреляции между рядами одной переменной 
из разных источников использовали для оцен-
ки однородности климатических колебаний 
в пределах района исследования. Климати-
ческие факторы,  значимо  влияющие на рост 
деревьев,  выявляли с помощью корреляции 
ежемесячных и обобщенных (сезонных) рядов 
с локальными и региональной хронологиями. 
Реконструкцию климатически обусловленной 
составляющей радиального  прироста проводи-
ли в рамках многофакторной линейной регрес-
сионной модели,  где в качестве независимых 
выступали климатические переменные,  име-
ющие максимальный вклад в прирост,  а за-
висимых –  ​стандартные локальные и регио-
нальная хронологии,  переведенные в Z‑scores 
(т. е. линейно  трансформированные к нулево-
му среднему значению и единичному стан-

дартному отклонению). Долю вариации при-
роста лиственницы,  описываемую моделью,  
оценивали скорректированным коэффициен-
том детерминации R2

adj.
Выявление вспышек размножения вре-

дителей. Влияние неклиматических факто-
ров,  в том числе вспышек размножения насе-
комых-вредителей на уровне индивидуальных 
деревьев,  выявляли одним из методов,  опи-
санных в работе У. Бюнтгена и др. [Büntgen et 
al.,  2009]. Каждый индивидуальный ряд ради-
ального  прироста (стандартные хронологии,  
т. е. с подавленным возрастным трендом) пе-
реводили в Z‑scores для выравнивания стан-
дартных отклонений и вычитали климатиче-
ски обусловленную составляющую прироста. 
В полученных разностных рядах выявляли 
года с депрессией прироста,  т. е. когда фак-
тический прирост меньше климатически пред-
сказанного  на определенное значение. Это  по-
роговое значение подбирается эмпирически,  
например,  ранее использовались пороги 1,28 
и 1,5 стандартного  отклонения [Ryerson et 
al.,  2003;  Büntgen et al.,  2009]. Для датиров-
ки вероятных вспышек размножения вредите-
лей брались годы,  когда в локальной выборке 
(на участке) доля пострадавших деревьев пре-
вышает определенный порог (например,  25 %  
[Nola et al.,  2006]). Нами проведен расчет доли 
пострадавших деревьев для пороговых значе-
ний депрессии прироста в диапазоне 1–1,5 SD 
с шагом 0,1. Для каждого  порогового  значения 
депрессии прироста проведена калибровка по-
роговой доли пострадавших деревьев,  обеспе-
чивающая вероятность “ложного” выявления 
вспышки (т. е. депрессии прироста при низкой 
численности вредителей) не более 0,1 и 0,05 
за период доступных наблюдений по  району 
исследования (1998–2016 гг.,  данные предо-
ставлены Центром защиты леса Республики 
Тыва). Периоды,  когда в течение нескольких 
лет наблюдается доля пострадавших деревьев 
выше пороговой,  считали вероятными перио-
дами вспышек размножения вредителей. Для 
их верификации использовали литературные 
данные.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Длина локальных хронологий ШГК ли-
ственницы сибирской варьируется от 74 
(KHA) до  252 лет (TAR) (см. табл. 1). Все хро-
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Т а б л и ц а  2
Корреляции между стандартными хронологиями 

за период 1936–2016 гг.

TAR KHA USP BRZ SUR CHG TUV

TAR 1,000

KHA 0,644 1,000

USP 0,468 0,780 1,000

BRZ 0,481 0,736 0,655 1,000

SUR 0,436 0,467 0,357 0,362 1,000

CHG 0,453 0,560 0,526 0,439 0,777 1,000

TUV 0,688 0,830 0,751 0,706 0,750 0,878 1,000

П р и м е ч а н и е.  Все коэффициенты корреля-
ции значимы на уровне p < 0,05.

Т а б л и ц а  3
Максимальные корреляции стандартных хронологий с климатическими факторами предыдущего  

и текущего вегетационных сезонов

Участок
Предыдущий сезон: июнь–сентябрь Текущий сезон: июнь

Tmin Tmean Tmax P SPEI Tmin Tmean Tmax P SPEI

TAR –0,42 –0,47 –0,47 0,44 0,45 –0,29 –0,37 –0,41 0,46 0,37

KHA –0,31 –0,40 –0,44 0,50 0,44 –0,27 –0,32 –0,35 0,45 0,34

USP –0,24 –0,30 –0,32 0,42 0,42 –0,22 –0,27 –0,30 0,33 0,23

BRZ –0,24 –0,28 –0,29 0,32 0,32 –0,17 –0,21 –0,23 0,37 0,33

CHG –0,38 –0,45 –0,47 0,48 0,37 –0,35 –0,39 –0,40 0,40 0,36

SUR –0,37 –0,41 –0,42 0,37 0,36 –0,40 –0,41 –0,39 0,34 0,40

TUV –0,39 –0,47 –0,49 0,51 0,45 –0,36 –0,41 –0,44 0,49 0,42

П р и м е ч а н и е.  Выделенные жирным шрифтом коэффициенты корреляции значимы на уровне p < 0,05.

нологии лиственницы в районе исследования 
имеют высокие значения стандартного  откло-
нения и коэффициента чувствительности,  т. е. 
высокую изменчивость. Коэффициенты меж-
сериальной корреляции в пределах участка 
также имеют высокие значения. Расчет EPS  
показал,  что  для хронологий KHA и CHG пе-
риод анализа внешнего  сигнала следует начи-
нать с 1951 и 1937 гг. соответственно,  так как 
до  этого  не было  достаточного  количества об-
разцов;  для остальных хронологий EPS  > 0,85 
для всего  периода климатических наблюде-
ний. Между всеми шестью локальными хро-
нологиями выявлена значимая взаимосвязь,  
что  позволило  объединить их в региональную 
хронологию TUV (табл. 2). Несмотря на более 
низкие значения межсериальных корреляций 
в региональном масштабе,  характеристики 
изменчивости региональной хронологии на-
ходятся на том же уровне,  что  и локальных.

Сравнение климатических данных из раз-
ных источников показало,  что  ежемесячные 
ряды средней температуры CRU TS,  усред-
ненные для юга Тувинской котловины (51–
51,5° с. ш.,  93,5–95° в. д.),  имеют корреляции 
с рядами метеостанции “Кызыл” –  0,70–0,92,  
осадки –  ​0,46–0,76;  для запада Турано-Уюк-
ской котловины (52–52,5° с. ш.,  93–93,5° в. д.) 
корреляции составляют соответственно  0,71–
0,92 и 0,53–0,72;  корреляции рядов CRU TS  
для этих двух территорий между собой со-
ставляют соответственно  0,98–0,99 и 0,87–
0,94. Все корреляции значимы на уровне 
p < 0,05. Это  означает,  что  динамика осадков 
и тем более температур  в пределах Тувин-
ской и Турано-Уюкской котловин имеют ярко  

выраженные общие региональные компоненты. 
С учетом экстремально  высоких корреляций 
между рядами CRU TS  двух котловин и во  из-
бежание включения в анализ климата высоко-
горных территорий принято  решение исполь-
зовать в дендроклиматическом анализе только  
климатические ряды юга Тувинской котлови-
ны. Корреляционный анализ (табл. 3) показал,  
что  температура и осадки оказывают значимое 
влияние на прирост лиственницы в июне теку-
щего  и с июня по  сентябрь предшествующего  
вегетационного  сезона.

Полученные по  формулам,  приведенным 
в табл. 4,  сезонные климатические ряды ис-
пользовались для реконструкции составляю-
щей прироста лиственницы,  обусловленной 
засухами (высокими температурами,  малым 
количеством осадков,  низкими значениями 
индекса засухи SPEI). Поскольку на прирост 
лиственницы влияют и температуры,  и осад-
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ки,  очевидно,  что  в модель должны быть 
включены оба фактора как за предыдущий,  
так и за текущий сезон. С другой стороны,  
SPEI по  определению зависит от обоих фак-
торов,  а значит,  может теоретически заме-
нить их. Третьим предложенным нами вариан-
том модели является использование в качестве 
независимой переменной отношения P/Tmax,  
по  своей сути близкого  к широко  применяе-
мому в России гидротермическому коэффици-
енту Селянинова (ГТК = 10ΣP/ΣTmean [Селя-
нинов,  1937]). Этот подход позволил получить 
наиболее высокое сходство  модели с фактиче-
ским приростом (R2

adj) для большинства участ-
ков и для региональной хронологии.

Несмотря на более низкое сходство  локаль-
ных моделей с фактическими хронологиями 
по  участкам,  они хорошо  сходятся между со-
бой и с региональной моделью как по  значе-
ниям количественных коэффициентов урав-
нения моделей,  так и по  смоделированной 

динамике прироста (рис. 2). Это  обусловливает 
возможность использования на всех участках 
одной региональной модели в качестве наи-
лучшей из полученных оценок климатически 
обусловленной компоненты прироста листвен-
ницы на всех участках:

	 f(P/Tmax) = –2,11451 + 0,10155·P*/T *
max  + 

	 + 0,28232·P/Tmax, 	 (1)

где f(P/Tmax) –  ​климатически обусловлен-
ная компонента прироста лиственницы,  пе-
реведенного  в Z‑scores;  P* –  ​сумма осад-
ков за июнь –  сентябрь предыдущего  года;  
P –  ​сумма осадков за июнь текущего  года;  
T *

max  –  ​максимальная температура,  усред-
ненная за июнь –  сентябрь предыдуще-
го  года;  Tmax  –  ​максимальная температура,  
усредненная за июнь текущего  года.

Для идентификации вспышек размноже-
ния вредителей все индивидуальные стандарт-
ные ряды ШГК перевели в Z‑scores и выч-

Т а б л и ц а  4
Скорректированные коэффициенты детерминации (R2

adj) линейных регрессионных функций зависимости  
локальных и региональной стандартных хронологий от климатических факторов июня – 

сентября предыдущего и июня текущего вегетационных сезонов

Уравнение регрессии
Хронология

TAR KHA USP BRZ CHG SUR TUV

a0 + a1P* + a2T *
max  + a3P + a4Tmax 0,285 0,265 0,235 0,264 0,336 0,226 0,420

a0 + a1SPEI* + a2SPEI 0,255 0,174 0,215 0,258 0,226 0,259 0,340

a0 + a1P*/T *
max  + a2P/Tmax 0,291 0,250 0,254 0,312 0,330 0,275 0,437

П р и м е ч а н и е.  Для каждой хронологии жирным шрифтом выделено  максимальное значение R2
adj. * –  пре-

дыдущий вегетационный сезон.

Рис. 2. Модели зависимостей локальных (тонкие линии) и региональной (толстая сплошная линия) хро-
нологий лиственницы от P/Tmax  предыдущего  и текущего  сезонов за 1936–2016 гг. Штриховой линией 

показана фактическая региональная хронология ШГК лиственницы
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Рис. 3. Не связанные с засухами депрессии прироста в индивидуальных рядах ШГК лиственницы 
(1937–2016 гг.),  т. е. остаточные ряды после перевода в Z‑scores и вычитания региональной функции  
f(P/Tmax). Положительные отклонения показаны белым тоном,  отрицательные –  ​градиентом в соответ-

ствии с интенсивностью

ли из них региональную функцию f(P/Tmax),  
приведенную в выражении (1);  полученная 
картина колебаний прироста,  не связанных 
с засушливостью вегетационного  сезона,  по-
казана для всех участков на рис. 3. Хорошо  
заметно  наличие периодов с синхронной для 
большинства деревьев депрессией прироста,  
часто  совпадающих либо  перекрывающихся 
на разных участках. В наиболее длительных 
хронологиях депрессии прироста наблюдают-
ся многократно  в течение 1940-х –  ​1960-х го-
дов,  позднее хорошо  заметны депрессии при-
роста лиственницы в 1977–1983,  1990–1995,  
2000–2004 и 2010–2011 гг.

Выявленные периоды во  многом подтверж- 
даются литературными источниками. Так,  
в 1945–1966 гг. была зафиксирована состо-
ящая из нескольких волн вспышка размно-
жения сибирского  шелкопряда в Турано- 
Уюкской котловине,  которая могла затронуть 
и соседнюю Тувинскую котловину [Коломи-
ец,  1962;  Фомин и др.,  2019]. В 1961–1987 гг. 
огромные площади сибирских лесов,  в том 
числе в Туве,  пострадали от серой листвен-
ничной листовертки [Гниненко,  2018]. Вспыш-
ки размножения сибирского  шелкопряда 
в Туранском и Тандинском лесхозах наблю-
дались в 1958–1966,  1969–1977,  1980–1982,  
1987–2003 гг. [Фомин и др.,  2019]. Максимумы 
численности непарного  шелкопряда отмечены 
в 1980–1984,  1993–1995 гг. [Фомин,  Сапелкин,  

2012]. Депрессии прироста 2000–2004 и 2010–
2011 гг. сходятся с доступными за этот период 
более точными данными,  полученными от лес-
ничеств (рис. 4).

Очевидно,  что  рассмотренные периоды 
различаются как по  интенсивности подавле-
ния прироста,  так и по  доле пострадавших 
деревьев. Поэтому мы сравнили динами-
ку доли деревьев с подавлением прироста 
на 1–1,5 стандартного  отклонения с данными 
о  задокументированных вспышках.

Поскольку доступные данные имеют обоб-
щенный характер,  отсутствие депрессии при-
роста в год вспышки может говорить о  том,  
что  в тот момент рассматриваемый участок 
не был затронут поражением и,  соответствен-
но,  не является ошибкой. Более информатив-
ным является уменьшение вероятности “лож-
ного” выявления вспышки,  т. е. определение 
эмпирических пороговых значений доли по-
страдавших деревьев и интенсивности де-
прессии прироста,  при которых появление 
запороговой депрессии в годы с заведомо  низ-
кой численностью вредителей в районе име-
ет вероятность ниже определенного  значения 
(рис. 5). Отметим,  что  для обоих рассмотрен-
ных уровней значимости зависимость между 
пороговыми значениями доли пострадавших 
деревьев и отклонения прироста от климати-
чески обусловленной компоненты практически 
линейная (R2 > 0,9).
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Рис. 4. Динамика доли пострадавших деревьев (интенсивность депрессии прироста 1,0–1,5 стандартных 
отклонения). Черная линия –  ​динамика объема выборки (количество  кернов). На врезках –  ​данные лес-

ничеств по  вспышкам размножения вредителей (пораженные площади)
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Другим важным наблюдением является то,  
что  для обеих задокументированных вспы-
шек 1998–2004 и 2009–2011 гг. выраженная 
депрессия прироста лиственницы наблюда-
ется только  начиная с третьей фазы вспыш-
ки (после достижения максимума численности 
вредителя и пораженной площади) и заканчи-
вается через 1–2 года после того,  как числен-
ность вредителя пришла в норму.

ОБСУЖДЕНИЕ

Высокая изменчивость прироста листвен-
ницы и высокие корреляции как между при-
ростом индивидуальных деревьев на одном 
участке,  так и в пределах региона являются 
индикаторами сильного  влияния на прирост 
внешних факторов,  особенно  осадков,  име-
ющих сходные характеристики изменчивости. 
Меньшее сходство  между индивидуальными 
рядами разных участков при этом обуслов-
лено  несколькими причинами: 1) расстояни-
ем между участками (до  145 км между наи-
более разнесенными участками TAR и SUR),  
т. е. некоторой пространственной неоднородно-
стью климатических полей и,  возможно,  гено-
типа разных популяций лиственницы;  2) воз-
можными различиями локальных условий 
произрастания (высота,  ландшафтные усло-
вия);  3) асинхронностью других экологически 
значимых событий на разных участках,  таких 
как пожары и динамика численности вредите-
лей. Тем не менее выбор  участков в сходных 

условиях (лесостепная граница в предгорьях) 
и высокие корреляции между климатическими 
колебаниями в Турано-Уюкской и Тувинской 
котловинах обеспечили достаточное единство  
внешнего  сигнала для получения региональ-
ной хронологии прироста лиственницы и ис-
пользования одной региональной модели кли-
матически обусловленной составляющей этого  
прироста. Более того,  обобщение хронологий 
прироста лиственницы до  одной региональ-
ной обеспечило  некоторое подавление сигна-
ла на неклиматические факторы,  обусловлен-
ное их возможной асинхронностью.

Что  касается климатического  отклика в по-
лученных хронологиях,  то  комбинация от-
рицательного  воздействия температуры как 
иссушающего  фактора и положительного  воз-
действия осадков как источника увлажнения 
в течение вегетации типична для семиаридных 
регионов [Stahle et al.,  2011;  Wu et al.,  2013;  
Shestakova et al.,  2016],  а ее сезонность объ-
ясняется континентальным умеренным кли-
матом района исследования. Максимальные 
температуры,  в теплое время года наблюдаю-
щиеся обычно  в середине дня,  при этом вносят 
больший вклад в эвапотранспирацию и разви-
тие водного  стресса у растений,  чем средние 
и минимальные (как правило,  ночные),  а по-
тому сильнее коррелируют с хронологиями ли-
ственницы [Williams et al.,  2013]. Сходные кли-
матические реакции у лиственницы выявлены 
и в лесостепных районах соседних территорий 
[Dulamsuren et al.,  2009;  Zhirnova et al.,  2020].

Рис. 5. Зависимость между пороговы-
ми значениями доли пострадавших 
деревьев и отклонения их прироста 
от засухо-обусловленной составляю-
щей,  обеспечивающими эмпирическую 
оценку вероятности ложной иденти-
фикации вспышки,  не превышающую 
0,10 и 0,05. Маркеры –  ​фактические 
данные за период наблюдения вспы-
шек (1998–2016 гг.),  линии –  ​функции 
линейной зависимости. Серые кре-
сты – ​сочетания пороговых значений,  
использованные в некоторых других 
исследованиях: –1,28 и 30 %,  –1,28 
и 50 %  [Ryerson et al.,  2003],  –1,5 

и 25 %  [Büntgen et al.,  2009]
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Большой вклад условий предшествующего  
сезона связан с тем,  что  лиственница явля-
ется листопадным хвойным видом. В отличие 
от вечнозеленых хвойных деревьев,  прирост 
лиственницы в большей степени зависит от ас-
симилятов,  накопленных во  второй половине 
сезона после завершения первичного  роста 
и камбиальной активности. В самом начале се-
зона запасенные вещества обеспечивают пол-
ное обновление хвои,  что  в свою очередь ска-
зывается в начинающемся позднее вторичном 
(радиальном) приросте [Gower,  Richards,  1990;  
Rossi et al.,  2009]. С другой стороны,  у листвен-
ницы наблюдается высокая устойчивость к де-
фолиации,  вплоть до  повторного  отрастания 
хвои в течение того  же сезона после ее поте-
ри (так как одновременно  с хвоей текущего  
года формируются зачатки хвои для следу-
ющего  года). Развитие этого  механизма,  ве-
роятно,  связано  не только  с возможностью 
повреждения филлофагами,  но  также анизо-
гидрической стратегией акклиматизации к вод-
ному стрессу: лиственница склонна сбрасывать 
часть хвои при сильных или длительных засу-
хах в качестве защитного  механизма умень-
шения транспирации [Chenlemuge et al.,  2015;  
Khansaritoreh et al.,  2018]. Для обеспечения по-
вторного  охвоения,  очевидно,  также требует-
ся большое количество  запасов неструктурных 
веществ,  в первую очередь углеводов.

Мы использовали “эпидемиологический” 
подход к идентификации вспышек размноже-
ния вредителей,  т. е. рассмотрели динамику 
прироста индивидуальных деревьев и в каж- 
дом году рассчитали долю пострадавших де-
ревьев на участке,  у которых наблюдаются 
депрессии прироста определенной интенсив-
ности,  выходящие за пределы лимитирования 
роста лиственницы дефицитом увлажнения. 
Такой подход предполагает,  что  депрессия 
прироста,  не связанная с климатом,  может 
объясняться другим общим угнетающим фак-
тором,  в частности биотическим,  если она 
синхронно  проявляется у достаточно  большой 
доли деревьев в пределах одного  или несколь-
ких участков. Как показала калибровка веро-
ятности “ложной” идентификации вспышек 
на имеющейся выборке (см. рис.  5),  исполь-
зованные в других исследованиях пороговые 
значения обеспечивают уровень значимости 
выявления вспышек,  близкий к p < 0,05 или 
более высокий. Однако  возможность эмпири-

ческой оценки вероятности обратной ошибки 
(отсутствие депрессии прироста в год зафик-
сированной вспышки) осложняется тем,  что  
сохраняемые при лесопатологическом обсле-
довании и доступные позднее данные по  по-
ражению вредителями носят обобщенный 
характер  (как правило,  только  площадь по-
ражения). Также уменьшает возможности 
проверки и то,  что  многие вредители в тече-
ние вспышки размножения мигрируют в пре-
делах пораженной площади. Например,  серая 
лиственничная листовертка мигрирует из-за 
того,  что  хвоя лиственницы,  формирующая-
ся после дефолиации,  имеет отличающийся,  
менее привлекательный для этого  вредителя 
химический состав [Воронцов,  1982]. Эта за-
кономерность предотвращает повторную де-
фолиацию,  что  сходится с наблюдаемым более 
хаотичным пространственно-временным рас-
пределением пострадавших деревьев по  срав-
нению с другими периодами во  время вспышек 
размножения этого  вредителя в Тыве в 1961–
1987 гг. Также это  показывает,  что  использо-
вание данных с нескольких участков повышает 
возможности дендрохронологического  выявле-
ния вспышек размножения мигрирующих вре-
дителей в определенном районе.

Запаздывание реакции прироста на вспыш-
ку размножения вредителя,  наблюдаемое для 
двух задокументированных вспышек,  может 
быть обусловлено  следующими причинами. 
Во-первых,  поражение рассмотренных участ-
ков вредителем могла произойти не в начале,  
а ближе к пику вспышки. Во-вторых,  при по-
вторной дефолиации в течение одного  сезона,  
характерной для имеющего  более длительный 
жизненный цикл сибирского  шелкопряда,  или 
в течение двух и более сезонов последователь-
ными поколениями непарного  шелкопряда 
необходимость возобновления хвои истощает 
запасы питательных веществ,  что  не только  
замедляет рост деревьев,  но  и делает их бо-
лее уязвимыми к сопутствующим факторам –  ​
ксилофагам,  грибковым инфекциям,  пожа-
рам. В‑третьих,  в данном исследовании была 
использована модель климатически обуслов-
ленной компоненты прироста,  использующая 
допущение о  линейности взаимосвязи приро-
ста с предложенным нами показателем засу-
хи P/Tmax,  и не учтен пост-эффект от экстре-
мальных засух [McDowell et al.,  2010;  Galiano 
et al.,  2011]. И наконец,  не следует забывать 
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и возможность вклада в прирост лиственни-
цы других,  неучтенных в данном исследова-
нии факторов локального  или регионально-
го  масштаба,  таких как пожары или зимние 
климатические условия (например,  влияние 
на прирост лиственницы в Хакасии темпера-
тур  в период перед установлением снегового  
покрова [Zhirnova et al.,  2020]).

Для того  чтобы более надежно  выявить 
причины этого  запаздывания,  можно  уточ-
нить сроки фактического  поражения деревь-
ев вредителем,  рассмотрев анатомическую 
структуру годичных колец. Для более точной 
идентификации вспышек могут быть исполь-
зованы уже известные закономерности [Ва-
ганов,  Терсков,  1977;  Schweingruber,  1979;  
Fan,  Bräuning,  2017] –  ​уменьшение разме-
ров клеток и особенно  толщины клеточной 
стенки в период дефолиации и последующие 
годы,  уменьшение доли поздней древесины 
в год атаки вредителем и,  наоборот,  ее уве-
личение в период восстановления. Учитывая 
распространенность в районе исследования 
нескольких вредителей с разным жизненным 
циклом и степенью оседлости,  в анатомиче-
ской структуре годичных колец можно  будет 
увидеть также различие между воздействием 
повторной и разовой дефолиации,  между ее 
влиянием в первой и второй половине сезона,  
что  также перспективно  для реконструкции 
истории вспышек их размножения.

ВЫВОДЫ

1. В лесостепной зоне котловин Республи-
ки Тыва синхронность динамики прироста 
лиственницы и ее климатический отклик до-
статочно  выражены для получения модели 
региональной компоненты прироста,  обуслов-
ленной засухами в течение июня –  сентября 
предшествующего  и июня текущего  вегета-
ционных сезонов. Наилучшее качество  модели 
получено  при использовании в качестве пре-
дикторов отношения осадков к максимальной 
температуре.

2. Использование документированных 
вспышек размножения насекомых-филлофа-
гов за последние 20 лет позволило  уточнить 
пороговые значения доли пострадавших де-
ревьев для разных значений интенсивности 
депрессии прироста,  обеспечивающих жела-
емую надежность реконструкции.

3. Закономерности выявленных перио-
дов дефолиации лиственницы на нескольких 
участках зависят от вида вредителя. В част-
ности,  поражение серой лиственничной листо-
верткой наблюдается в разные годы на сосед-
них участках и даже у деревьев в пределах 
участка.

4. При реконструкции вспышек за предела-
ми рассмотренного  периода необходимо  учи-
тывать возможное запаздывание депрессии 
прироста,  связанное с длительным восстанов-
лением после повторной дефолиации.

5. Для уточнения периода поражения вре-
дителями и вида вредителя на конкретных 
участках и у отдельных деревьев,  а также 
возможных причин запаздывания перспектив-
но  использование анатомических характери-
стик годичных колец лиственницы в периоды 
возможных вспышек.

Работа выполнена при финансовой поддержке 

Российского  научного  фонда (проект 19-18-00145).
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forest-steppe zone of the Republic of Tyva

T. V. KOSTYAKOVA1,  L. V. BELOKOPYTOVA1*,  D. F. ZHIRNOVA1,  E. A. BABUSHKINA1,  E. A. VAGANOV2,  3

1Khakass Technical Institute, Siberian Federal University 
655017, Abakan, Shchetinkina str., 27

2Siberian Federal University 
660041, Krasnoyarsk, Svobodny Pr., 79

3V. N. Sukachev Institute of Forest of SB RAS 
660036, Krasnoyarsk, Akademgorodok, 50/28 

One of  the possible consequences of  climate change is a change in the demographic dynamics of  phyl-
lophagous insects. For a retrospective analysis of  this dynamics,  tree rings are used,  especially in regions 
with limited documentary data. Due to the complex  nature of  the factors determining tree growth,  in order 
to more clearly identify pest-induced defoliation in tree-ring chronologies one suppress the climatic signal 
expressed directly or indirectly (through chronologies of  non-host tree species). However,  in the South Si-
beria,  the choice of  non-host species is hampered by the wide distribution of  polyphages,  like gypsy moth 
(Lymantria dispar Linnaeus) and Siberian silk moth (Dendrolimus sibiricus Tsch.). Therefore,  the analysis of  
pest outbreaks in larch forests of  the Republic of  Tuva low mountains was started by removing the climatic 
response based on instrumental data,  identifying depressions in the residual time-series of  individual trees’  
radial growth at several sites,  and comparing them with available actual data on forest damage by phyl-
lofages. Dendroclimatic analysis showed that the model including the precipitation-to-maximum-temperature 
ratio for June-September of  the previous season and June of  the current year,  i. e. the degree of  aridity 
during the previous and current growing season,  describes 43.7 %  of  the regional variation in the growth 
of  Siberian larch (Larix sibirica Ledeb.). After removal of  this component,  several periods of  larch growth 
depression were revealed during confirmed outbreaks of  the Siberian silk moth,  gypsy moth,  and larch tor-
trix  (Zeiraphera diniana Gn.). Use of  documented data over 1998–2016 allowed to clarify the threshold values 
of  the portion of  affected trees for intensities of  the growth depression ranging 1–1.5 standard deviations,  
providing the required reliability of  the outbreak reconstruction. The dependence of  the spatio-temporal 
patterns of  growth depression on the pest species was revealed,  reflecting their migration in the affected 
area. It has been shown that growth depressions may be delayed compared with the actual damage by pests 
due to the long recovery after recurrent defoliation.

Key words: Larix sibirica,  radial growth,  pest outbreaks,  climatic response,  South Siberia.


