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

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

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

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

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

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

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

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

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

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

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

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

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

Урочище
Урочище

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

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

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

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

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

Расчет модельной динамики суммарных 
плотностей популяций филлофагов в урочищах

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

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

1 2 3 4 5 6 7 8

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

Статистические характеристики, 
особи/дерево–1

Урочище

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

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

(1)

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

(2)

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

= − + +
+ +

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

y i x i x i
x i

=
= + −0

1
( ) ( );

k

j
j

y i a a y i j

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

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

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Рассмотрим полный цикл расчетов для вре-

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

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

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

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

(3)

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

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

= + − + − +
+ − + −

0 1 2

3 4

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

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

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

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

(4)

где Е – оператор математического ожидания,
 – временной сдвиг.

ρ ( )xy k

− − μ − μ
ρ =

σ σ
( ( ) )( ( ) )

( ) ,x y
xy

x y

E x t k y t
k

= ± ±0, 1, 2,...k

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

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

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

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

(i – j):  Положительные значения

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

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

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

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

∂=
∂ −

( ) .
( )j
y ia

y i j

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

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

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

adjR2 0.96

F 200.5
η 0.046

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

adjR2 0.95

F 138.6
η 0.109

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

adjR2 0.94

F 112.3
η 0.07

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

adjR2 0.905

F 75.3
η 0.111

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

adjR2 0.94

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

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

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

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

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

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

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

(5)

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

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

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

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

= + − + − +
+ − + − + −

0 1 2

3 4 1

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

m m m m m m

m m m m s s

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

Таблица 4. Синхронизация временной динамики численности филлофагов в различных урочищах

Урочище
Урочище

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

“Плакор” 1 0.831 0.747 0.823 0.857

“Вершина сопки” 0 1 0.865 0.937 0.787

“Озеро” –1 0 1 0.745 0.693

“Дюна” 0 0 0 1 0.770

“Терраса” –1 –1 0 –1 1

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

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

“Плакор”
a0 –0.302 0.085 –3.556 0.0015

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

adjR2 0.95

F 113.2
“Дюна”

a0 –0.002 0.065 –0.033 0.973

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

adjR2 0.96

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

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

на единицы запас по устойчивости снижается на

0.008, т.е. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ данных многолетних учетов показыва-
ет, что даже на достаточно близких расстояниях
характеристики динамики численности насеко-
мых-филлофагов различаются как по абсолют-
ным значениям, так и по фазам динамики, хотя
периоды L циклических колебаний филлофагов в
различных урочищах близки. “Память” системы,
выражающаяся в порядке авторегрессии для изу-
ченных комплексов видов филлофагов, достаточ-
но велика: на текущее значение плотности попу-
ляций филлофагов указывает значимое влияние
плотности популяций даже за четыре года до уче-
тов. Подобные значения “памяти” приводят к по-
вышению запаса по устойчивости популяций и
снижению рисков развития вспышек массового
размножения. Сравнение параметров порядка ав-
торегрессий насекомых-филлофагов в Красноту-
ранском бору (k = 4) с параметрами порядка авто-
регрессий непарного и сибирского шелкопрядов
(k = 2) показывает, что риски вспышек массового
размножения выше для видов с малыми значени-
ями параметров авторегрессии. Кроме того, близ-
кие к 1 коэффициенты детерминации R2 для мо-
делей динамики филлофагов в урочищах Красно-
туранского бора указывают на слабое влияние
модифицирующих (в частности, погодных) фак-
торов на динамику численности популяций.
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Spatio-Temporal Connectivity of the Long-Term Dynamics 
of the Forest Phyllophagus Insects’ Abundance

O. V. Tarasova1, * and P. A. Krasnoperova1

1Siberian Federal University, av. Svobodny, 76, Krasnoyarsk, 660041 Russia
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The study was conducted regarding the conjugation of the population dynamics of different forest insects spe-
cies under different landscape conditions on the territory of the Krasnoturansky pine forest (South of the
Krasnoyarsk Territory). The population dynamics conjugation indicates the presence of an ecological mech-
anism that leads to the coordination of the temporal series of different species’ population dynamics in one
habitat or one species in different habitats. This means that using the conjugation indicators of insect dynam-
ics one can indirectly assess the influence of various factors affecting these populations. To assess the spatio-
temporal synchronization of the population dynamics of insects in different landscape conditions, the data of
the phyllophagous insects counts for the period from 1979 to 2016 were used. According to the phases of dy-
namics, although the periods of cyclic f luctuations of phyllophages’ populations in different stows are close,
the characteristics of the phyllophagous insects number dynamics still differ in both the absolute values and
the phases of dynamics, even when the distance between the test sites is relatively small. The “memory” of
the system, expressed in the order of the autoregressive model of the population dynamics, is fairly large for
the studied complexes of phyllophagous species: the current value of the phyllophagous populations density
can be influenced by the population density values from as far as four years before the counts. Such values of
“memory” lead to an increase in the populations’ stability margin, and a decrease in the risks of developing
insect outbreaks. The determination coefficients close to 1 for the phyllophages dynamics models in the stows
of the Krasnoturansky pine forest indicate a weak influence of modifying factors (such as weather) on the
population dynamics.

Keywords: forest stands, phyllophagous insects, population dynamics, conjugation, synchronism, models, autore-
gression, migration, stability.
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