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Охарактеризован комплекс микровидов рода Bidens, относимых ранее к гибри-

ду B. × garumnae. Дочерние особи не наследуют «распластанную» форму роста  
и цельные листья, которые характерны для материнских растений, но каждый из 
образцов единообразен и имеет свой набор морфобиологических характеристик.  
В изученном локалитете, по всей вероятности, произрастает лишь один гибрид –  
B. radiata × В. frondosa, доказательств гибридогенного происхождения других  
образцов не найдено. Предложено провести молекулярно-генетический анализ  
растений, относимых ранее к Bidens × garumnae, и описать их в дальнейшем в  
качестве самостоятельных микровидов или внутривидовых таксонов. 

Ключевые слова: Bidens, микровиды, изменчивость, гибридизация. 
 

Введение 
Одна из гипотез, пытающихся  

объяснить успех инвазионных видов, 
основана на том факте, что чужеродные 
растения нередко образуют гибриды с 
аборигенными, в результате чего возни-
кает новый вид, способный к дальней-
шей экспансии, а иногда и к вытесне-
нию родительских видов. По данным 
программы DAISIE, 41 заносный вид 
внеевропейского происхождения (2% 
видов, чуждых Европе), является про-
дуктом спонтанной гибридизации с во-
влечением одного или обоих чужерод-
ных родителей [Lambdon et al., 2008]. 
Во флоре Чехии [Pyšek et al., 2012],  
например, гибриды составляют 14% 
общего числа чужеродных видов. 

Самый известный пример подобной 
микроэволюции инвазионного вида  
относится к североамериканскому злаку 
Spartina alterniflora, который при скре-
щивании с европейским S. maritima  
образовал в 1890-х гг. на североатлан-
тическом побережье Европы аллотетра-
плоидный гибрид S. × anglica. Этот так-
сон, способный расти в более широком 

диапазоне условий, стал почти космо-
политом, захватив колоссальные про-
странства на побережье Англии, Фран-
ции, Северной и Южной Америки, Ав-
стралии и Новой Зеландии [Guénégou, 
Levasseur, 1993]. В Германии при гиб-
ридизации заносной Rorippa austriaca  
с аборигенной R. sylvestris образовался 
комплекс гибридных форм с уровнями 
плоидности 3x – 5x, размножающихся 
половым путём и распространяющихся 
в регионах, где родительские виды не 
встречаются [Bleeker, 2003]. 

Из видов, входящих в инвазионный 
компонент флоры Средней России,  
гибридогенными являются Reynoutria × 
bohemica = R. japonica × R. sachalinensis, 
Symphytum × uplandicum = S. officinale × 
S. asperum и, по-видимому, Amelanchier 
spicata = A. canadensis × A. ovalis [Вино-
градова и др., 2010]. 

В последнее время по территории 
России активно распространяется одно-
летний североамериканский вид Bidens 
frondosa L., вытесняя аборигенных 
представителей рода Bidens L. (в сред-
ней полосе – B. tripartita L., южнее –  
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В. cernua L.). В естественном ареале 
благодаря широкому ареалу и экологи-
ческой пластичности B. frondosa  
представляет собой полиморфный вид, 
внутри которого описаны более пяти 
разновидностей. Биотип, ставший впо-
следствии в Европе инвазионным, впер-
вые отмечен в 1896 г. в Германии,  
в 1950-х гг. он появился на территории 
европейской части России [Виноградова 
и др., 2010]. 

Сведения о гибридогенной активно-
сти B. frondosa довольно противоречи-
вы. Гибрид этого вида с местной  
B. tripartita L. – B. × garumnae Jean. et 
Debr. – был отмечен во Франции в окре-
стностях г. Сомюр – департамент Мэн и 
Луара [Debray, 1942]. С тех пор в Евро-
пе этот гибрид упоминался лишь триж-
ды на основе работ М. Дебрея [Debray, 
Thonet, 1958]; в обобщающих базах 
данных новых сведений об этой череде 
нет [Muséum…, 2013]. Таксономиче-
ский статус B. × garumnae до сих пор 
остаётся неопределённым [Hegi, 1975; 
Filoche et al., 2011]. В гербарии Нацио-
нального музея естественной истории 
(P) нам не удалось найти ни типовых 
материалов этого таксона, ни гербарных 
образцов с таким определением. 

В бассейне Верхней Волги В.Г.  
Папченков обнаружил растения, кото-
рые, по его мнению, имеют промежу-
точные признаки между B. frondosa и  
B. tripartita и для которых им предло-
жено название B. × garumnae. На основе  
многолетних наблюдений он отмечает 
высокую гибридогенную активность  
B. frondosa, а также значительную  
конкурентоспособность гибридов, что 
позволяет B. × garumnae постепенно 
вытеснять B. tripartita из естественных 
фитоценозов в бассейне Волги. Им же в 
водохранилищах Волги найдены и дру-
гие гибриды: B. frondosa × B. radiata 
Thuill., B. cernua L. × B. frondosa и  
возвратный гибрид B. frondosa × B.  
garumnae [Васильева, Папченков, 2007; 
2011]. Вслед за В.Г. Папченковым в 
бассейне Волги гибриды череды стали 
находить и другие ботаники [Петушко-
ва и др., 2009; Соловьева, 2009]. 

Однако наличие у B. frondosa  
агамоспермии (тогда как нормальное 
оплодотворение происходит лишь в 
редких случаях) и существенная разни-
ца в фенологии этих видов – B. frondosa 
зацветает в среднем на 3 недели позже 
B. tripartita, вызывают существенные 
трудности для процесса гибридизации 
[Crowe, Parker, 1981; Виноградова и др., 
2010]. Большинство исследователей не 
отмечали гибридов B. frondosa. Напри-
мер, в окрестностях Киева найдено все-
го несколько экземпляров гибридоген-
ного происхождения на несколько  
тысяч особей череды, при этом призна-
ки, характерные для B. garumnae, прак-
тически укладывались в амплитуду  
модификационной изменчивости анало-
гичных признаков для B. frondosa 
[Мосякiн, 1988]. 

В сентябре 2010 г. в Ярославской 
обл. (г. Мышкин) на песчаном берегу р. 
Волга в разреженной рудеральной рас-
тительности при любезном содействии 
В.Г. Папченкова мы собрали семена с 7 
растений из рода Bidens, описанных в 
его работах как гибриды, возвратные 
гибриды или «восстановленные» после 
гибридизации таксоны. В задачи на-
стоящей работы входило: 1) установить 
различия между потомством этих рас-
тений, 2) определить, наследуемы ли те 
или иные признаки и 3) найти доказа-
тельства (или их отсутствие) гибридо-
генного происхождения данных таксо-
нов. 
 

Методика 
Изучали 7 образцов, каждый  

образец – семянки, собранные с одной 
особи, принадлежность которой к тому 
или иному таксону определял В.Г. Пап-
ченков. Образец 1 – «восстановленная» 
B. frondosa (B. frondosa × B. garumnae, 
который скрещивался с B. frondosa ещё 
не менее 4 раз), образец 1а – «настоя-
щая» B. frondosa, образец 2 – B. radiata 
× B. frondosa и образцы 3–6 –  
B. × garumnae. У каждого образца опре-
деляли длину и ширину семянок, а  
также длину остей. Если семянки  
имели только 2 ости, измеряли наиболее 
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Рис. 1. А – угол, образованный главными жилками нижних боковых долей листа.  
В – угол, образованный краями верхушки листовой пластинки. 
 
длинную, хотя обычно ости по длине 
равны. Изучали также степень опушён-
ности семянок, наличие бородавочек и 
пр. Объём выборки составлял 25 семя-
нок для каждого образца. 

Через 2 недели после сбора, 24  
октября 2010 г., семена высеяли в одно-
родные условия на экспериментальном 
участке в д. Носоново (Московская обл., 
окр. г. Звенигород). В течение следую-
щего вегетационного сезона определяли 
темпы и продолжительность периода 
роста, фенологический ритм развития и 
морфометрические параметры растений 
в различных фазах онтогенеза: 
• всходы (до появления первой пары 

настоящих листьев); 
• ювенильные особи (до сохранения 

семядолей); 
• имматурные особи (растения без  

семядолей, обычно образуют боко-
вые побеги); 

• генеративные особи (стадии бутони-
зации, цветения, плодоношения,  
семеношения). 
У ювенильных и генеративных осо-

бей форму листа определяли путём из-
мерения угла, образованного главными 
жилками нижних долей листа, а форму 
окончания листовой пластинки – путём 
измерения угла, образованного краями 
верхней доли листа (рис. 1). 

В стадии начала семеношения все 
растения выкопали с целью предотвра-
щения дальнейшего расселения и  
провели сравнительный анализ семянок 

родительских и дочерних образцов 
(объём выборки 25 семянок). Поскольку 
одним из важных отличительных при-
знаков является опушение плодов, по-
верхность семянок детально изучали с 
помощью сканирующего электронного 
микроскопа LEO 1430 VP (Германия). 
Материал просматривали в режиме  
высокого вакуума при ускоряющем на-
пряжении в 20 kV и рабочем расстоянии 
9 мм. В процессе работы использова-
лась воздушная сушка препаратов, да-
лее образцы наклеивались на медные 
пластины и напылялись золотом мето-
дом катодного напыления в среде арго-
на. В связи с проведением воздушной 
сушки фиксацию материала не прово-
дили, что обеспечило максимальное  
сохранение нативной структуры иссле-
дованных объектов. 
 

Результаты 
Семянки. Степень опушения плодов 

определяли по числу волосков в поле 
зрения микроскопа размером 100х100 
мкм. Самыми опушёнными оказались 
семянки образца 1 – 0.62 волоска (табл. 
1). Выявлено два типа волосков (рис. 3): 
дуплексные двухклеточные волоски, 
состоящие из длинной и короткой клет-
ки (образец 1) и многоклеточные одно-
рядные волоски (все остальные образ-
цы). Семянки с очень малым числом  
волосков в поле зрения микроскопа 
(меньше 0.05) мы условно считаем го-
лыми. 
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Рис. 2. Изменчивость семянок образцов Bidens (A – группа 1, B – группа 2, C – группа 3, 
D – группа 4). 
 

 
 
Рис. 3. Строение волосков у образцов рода Bidens. A, B, C – многоклеточные;  
D, E – дуплексные. Размер масштабной линейки на всех фотографиях – 20 мкм. 
 

Семянки у родительских растений, 
собранных в г. Мышкин, разделились на 
4 группы (рис. 2). 

1 группа (образец 1) имеет семянки, 
опушённые дуплексными волосками, с 
бородавочками, только с 2 остями. 

2 группа (образцы 2 и 5) имеет  
голые или слабо опушённые многокле-
точными волосками семянки, с борода-
вочками, только с 2 остями. Образцы, 
однако, различаются по форме семянки: 
у образца 2 отношение длины семянки к 
её ширине – 2 , а у образца 5 – 2.6. 

3 группа (образец 3) имеет практи-
чески голые семянки без бородавочек. 
Семянки наиболее округлые. Только в 
этом образце имеется больше семянок с 
3 остями, чем с 2 остями – 56%, а также 
наиболее длинная средняя ость. 

4 группа (образцы 4 и 6) имеет  
голые или слабо опушённые многокле-
точными волосками семянки без боро-

давочек, с 2, реже с 3 остями. У образца 
4 процент семянок с 3 остями заметно 
выше, чем у образца 6 (табл. 1). 

Признаки семянок полностью насле-
дуются: дочерние особи имели точно 
такие же признаки, что и родительские. 
У образца 3 дочерние особи также сфор-
мировали более половины семянок  
с 3 остями (54%). Различия между  
дочерними и родительскими семянками 
несущественны: у образца 4 снизилась 
доля семянок с 3 остями (с 28 до 4%), а 
у образцов 3–5 боковые ости у семянок 
дочерних особей более длинные, чем у 
семянок родительских особей. 

Всходы появились неодновременно. 
В первую очередь (01.05.2011) – у  
образцов 1, 2 и 4, а через неделю – у  
образцов 3, 5 и 6. Семядоли различаются 
по форме и окраске (рис. 4). У образца 1 
серо-зелёные, без выемки на верхушке, 
линейные (длина 15–24 мм; отношение 
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Таблица 1. Некоторые параметры образцов рода Bidens на разных стадиях развития 
Номер образца 1 2 3 4 5 6 

С е м я н к и 

Длина семянки (l), мм 6.2±0.1 
5.0–6.9 

5.5±0.1 
5.1–6.2 

5.3±0.1 
4.2–6.6 

5.5±0.1 
4.9–7.4 

6.9±0.1 
6.0–8.3 

5.7±0.1 
4.9–7.1 

Ширина семянки (d), мм 2.5±0.1 
2.1–2.7 

2.7±0.1 
1.8–2.5 

2.8±0.1 
2.4–3.3 

2.7±0.1 
2.3–3.1 

2.7±0.0 
2.4–3.0 

2.5±0.1 
1.7–2.9 

l/d 2.5 2.0 1.9 2.0 2.6 2.3 

Длина боковой оси, мм 2.6±0.1 
1.7–3.2 

2.7±0.1 
2.0–3.3 

2.8±0.1 
1.8–3.4 

2.5±0.0 
2.0–3.2 

2.7±0.0 
2.1–3.2 

2.3±0.0 
1.7–2.9 

Число волосков в поле зрения 
100х100 мкм, шт. 0.62 0.01 0.03 0.05 0.21 0.19 

Длинная клетка 247±15 
158–405 Длина  

волоска, 
мкм Короткая клетка 72±5 

42–121 

135±20 
112–176 

164±15 
131–219 

187±10 
111–279 

162±25 
105–207 

126±8 
96–156 

В с х о д ы 

Длина семядоли (l), мм 20.9±1.6 
15.0–24.0 

11.8±0.7 
8.1–15.3 

11.4±0.8 
9.4–15.7 

13.1±0.4 
11.3–16.5 

13.5±0.4 
12.1–14.9 

14.3±0.4 
12.6–16.1 

Ширина семядоли (d), мм 2.9±0.2 
2.0–3.5 

2.7±0.1 
2.0–3.5 

3.3±0.2 
2.8–4.4 

3.4±0.1 
2.8–4.1 

3.5±0.2 
3.0–4.0 

3.5±0.2 
2.8–4.5 

l/d 7.2 4.4 3.5 3.9 3.9 4.1 
Ю в е н и л ь н ы е   р а с т е н и я 

Высота при 1–2-х парах  
листьев, см 

5.2±0.7 
4.0–6.0 

2.4±0.3 
1.4–3.4 

1.3±0.5 
1.0–3.3 

4.0±0.4 
2.0–5.0 

3.4±0.4 
2.2–3.9 

2.5±0.3 
1.7–3.7 

Длина первого настоящего  
листа, см 

4.0±0.6 
1.3–6.1 

2.7±0.3 
1.7–3.7 

3.0±0.2 
2.3–4.3 

2.7±0.2 
1.4–3.6 

2.5±0.2 
1.7–3.2 

2.9±0.1 
1.9–3.8 

Ширина первого настоящего 
листа, см 

0.8±0.1 
0.3–1.2 

0.6±0.1 
0.3–1.0 

0.7±0.1 
0.4–1.1 

0.7±0.1 
0.3–1.0 

0.6±0.1 
0.3–0.7 

0.7±0.0 
0.4–0.9 

Угол, образованный главными 
жилками нижних боковых  
долей листа, градусы 

68±10 84±10 72±13 100±4 71±8 80±12 

Угол, образованный краями 
верхней доли листа, градусы 48±4 87±2 86±3 95±2 83±5 72±11 

Г е н е р а т и в н ы е   р а с т е н и я 

Высота, см 88.2±4.0 
47–120 

22.6±2.3 
7–43 

51.7±2.0 
26–65 

34.4±1.3 
14–56 

24.2±1.3 
10–35 

36.4±2.3 
13–65 

Число междоузлий, шт. 7–12 3–8 6–10 6–9 4–8 4–8 
Число боковых побегов, шт. 4–22 0–15 4–15 0–19 4–16 2–18 
Длина листа (l) срединной  
формации, см 

9.3±0.4 
7.7–10.5 

4.9±0.2 
4.3–5.5 

7.0±0.8 
4.3–8.9 

6.3±0.4 
5.2–7.7 

5.6±0.1 
5.2–5.8 

6.0±0.4 
4.6–7.0 

Ширина верхней доли листа (d) 
срединной формации, см 

2.3±0.1 
2–2.5 

0.6±0.0 
0.5–0.7 

1.1±0.1 
0.8–1.4 

1.2±0.1 
0.9–1.5 

0.8±0.0 
0.7–0.9 

1.0±0.1 
0.9–1.3 

Угол, образованный главными 
жилками нижних боковых долей 
листа, градусы 

120±4 109±5 109±11 119±11 137±18 117±9 

Угол, образованный краями 
верхней доли листа, градусы 44±3 57±6 44±2 71±3 59±13 47±3 

Число корзинок, шт. 60.0±13.7 
7–267 

6.1±1.7 
1–28 

30.0±3.5 
6–72 

13.1±1.1 
2–33 

13.5±4.2 
6–33 

24.0±3.6 
3–84 

Длина верхушечной корзинки (l), 
мм 

12.5±0.5 
12–13 

7.0±0.3 
7–8 

8.3±0.9 
7.2–10 

8.4±0.5 
7–10 

7.9±0.3 
7.1–8.3 

7.9±0.6 
5.8–10 

Ширина верхушечной корзинки 
(d), мм 

11.0±1.0 
9–13 

11.0±1.0 
9–13 

17.4±0.8 
14.9–20 

16.0±1.3 
12–21 

10.2±1.4 
6.9–13.8 

14.1±1.4 
10.4–20 

l/d 1.1 0.6 0.5 0.5 0.8 0.6 
Длина листочков 1-го круга 
внутренней обёртки, мм 

9.0±1.0 
8–10 

7.0±0.3 
6–8 

8.3±0.9 
7.2–10 

8.4±0.5 
7–10 

7.9±0.3 
7.1–8.3 

7.9±0.6 
5.8–10 

Длина листочков 2-го круга 
внутренней обёртки, мм 

9.0±1.0 
8–10 

12.5±0.2 
12–13 

16.3±0.4 
15.1–17 

14.0±0.5 
13–16 

19.0±1.3 
16–22 

17.6±1.7 
14–25 

Длина листочков наружной 
обёртки, мм 

32.8±1.1 
30–34 

15.3±1.8 
12–20 

16.6±2.3 
13–25 

21.3±1.9 
15–30 

20.8±2.7 
13–27 

21.0±1.9 
15–28 
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Ширина листочков наружной 
обёртки, мм 

6.7±0.7 
6–8 

2.5±0.3 
2–3 

3.2±0.5 
2–5 

3.5±0.3 
3–5 

3.6±0.8 
2–6 

5.2±0.6 
4–7 

Отношение длины листочков 
наружной обёртки к ширине 4.9 6.1 5.2 6.1 5.8 4.0 

 
длины к ширине 7.2), у образца 2 ярко-
зелёные, с выемкой на верхушке, узко-
ланцетные (длина 8–15 мм; отношение 
длины к ширине 4.4), у остальных  
образцов ярко-зелёные, без выемки на 
верхушке, ланцетные (длина 9–16 мм; 
отношение длины к ширине 3.5–4.1), 
Первая пара настоящих листьев появи-
лась через две недели после прораста-
ния семян. 

Ювенильные растения делятся на 
группы по форме листовой пластинки и 
характеру опушения (рис. 5). У образца 
1 лист состоит из трёх цельных продол-
говато-яйцевидных долей практически 
равного размера: верхняя доля лишь 
немного крупнее остальных. Доли на-
столько выражены, что их главные жил-

ки у основания практически не окруже-
ны листовой пластинкой и представля-
ют собой подобие черешка, а лист  
выглядит не трёхраздельным, а тройча-
тосложным. Верхушка листа заострён-
ная (угол 48°). Стебель голый, нижняя  
сторона листовой пластинки опушена 
по жилкам. 

У остальных образцов листовая пла-
стинка рассечена на 3–5 долей, причём 
верхняя доля значительно крупнее  
остальных. Верхушка листа острая 
(угол равен 72–95°). Далее среди этих 
образцов можно выделить три группы 
по степени опушения. Образцы 3, 4 и 5 
имеют опушённые стебель и нижнюю 
сторону листовой пластинки. У образца 
2 нижняя сторона листовой пластинки 

 

 
 

Рис. 4. Форма семядолей у образцов рода Bidens № 1–3. 
 

 
 

Рис. 5. Второй настоящий лист ювенильных растений разных образцов Bidens. 
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Рис. 6. Ход роста исследуемых образцов растений рода Bidens. 
 
покрыта редкими короткими шипиками 
с широким основанием (средняя длина 
шипика 130.5±18.1; диаметр основания 
55.5±8.1 мкм). Образец 6 имеет голые 
стебель и нижнюю поверхность листо-
вой пластинки без каких-либо волосков 
или шипиков. 

Имматурные растения различаются 
по темпам роста (рис. 6). Наиболее  
быстрым темпом и продолжительным 
периодом роста отличается образец 1: 
растения интенсивно росли до конца 
августа, и их средняя высота достигла к 
этому времени 0.9 м, а число междоуз-
лий 7–12. Наиболее коротким периодом 
роста отличался образец 2: растения 
прекратили расти к началу июля (на 2 
месяца раньше, чем образец 1), и их 
средняя высота не превышала к этому 
времени 0.2 м, а число междоузлий 3–8. 
Самый низкий темп роста наблюдался у 
образца 5: хотя период роста был более 
длительным, средняя высота растений 

также не превышала 0.2 м, а число меж-
доузлий 4–8. Образцы 3, 4 и 6 росли до 
конца июля; их средняя высота к этому 
времени составляла 0.3–0.5 м, а число 
междоузлий 4–10. 

Генеративные растения демонстри-
руют различия по феноритмотипам 
(рис. 7). Раньше всех в генеративный 
период развития вступил образец 2:  
бутоны образовались в первой декаде 
июня – на 2 недели раньше образцов  
4 и 5, на 3 недели раньше, чем образцы 
3 и 6 и на полтора месяца раньше, чем  
образец 1. Аналогичное опережение  
отмечено и в отношении последующих 
фаз развития. Так, зрелые семена у  
образца 2 сформировались на 2 недели 
раньше, чем у образцов 3–6 и на 5  
недель раньше, чем у образца 1. 

Число корзинок на одном растении – 
наиболее вариабельный из изученных 
нами признаков (CV=57–127%).  
Наибольшее число корзинок отмечено 
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Рис.7. Фенологические спектры различных образцов рода Bidens. 

 
у образца 1 (в среднем 60 шт./особь), 
наименьшее – у образца 2 (6 шт./особь). 
Образцы 3–6 формируют в среднем 13–
30 корзинок/1 особь. Следует вновь от-
метить, что растения вырывали в то 
время, когда у них созревали семена 
ещё только лишь в верхушечной кор-
зинке, так что в природе растения могут 
формировать и большее число соцветий. 

У всех образцов листочки первого 
внутреннего круга обёртки корзинки 
имели среднюю длину 7.0–8.4 мм. Лис-
точки второго внутреннего круга обёрт-
ки более вариабельны: средняя длина от 
9 до 19 мм. Листочки внешнего круга 
обёртки могут превышать корзинку  
в 2.1 раза (образцы 2 и 3), в 2.6 раз  
(образцы 4–6) и в 2.8 раз (образец 1). 
Отмечены корзинки яйцевидной и узко-
яйцевидной формы. Узкояйцевидые 
корзинки (отношение длины к ширине 
0.8–1.1) отмечены у образцов 1 и 5,  
остальные образцы имели яйцевидные 
корзинки (отношение длины к ширине 
корзинки 0.5–0.6). 

Морфометрические параметры изу-
ченных образцов на разных стадиях 
развития суммированы в таблице 1.  
Согласно критерию Стьюдента, образец 

1 достоверно отличается от образцов  
2–6 по 13–16 количественным призна-
кам; образец 2 достоверно отличается от 
образца 4 по 16 количественным при-
знакам, остальные образцы достоверно 
различаются между собой по 6–9 коли-
чественным признакам (табл. 2). 
 

Обсуждение 
Сравнительный анализ растений 6 

образцов на разных стадиях развития 
позволил дать им следующую характе-
ристику: 

Образец 1. Семянки только двух-
остные, обильно опушённые дуплекс-
ными волосками, покрыты бородавоч-
ками. Семядоли линейные, серо-
зелёные, без выемки на верхушке. Лист 
состоит из трёх цельных долей практи-
чески равного размера. Главные жилки 
у основания долей практически лишены 
листовой пластинки и представляют по-
добие черешка, так что лист выглядит 
тройчатосложным. Верхушка листа за-
острённая. Стебель голый, нижняя сто-
рона листа опушена только по жилкам.  
Растения вступают в генеративный  
период развития через 11 недель после 
прорастания семян. Средняя высота 
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в конце вегетации наибольшая,  
число корзинок наибольшее. Корзинки 
узкояйцевидные, листочки внешнего 
круга обёртки почти втрое превышают 
корзинку. 

К этой же группе относится образец 
1а, посеянный семенами, взятыми из 
одной корзинки. Потомство состояло 
всего из 10 особей, имеющих значи-
тельно большую площадь питания, чем 
растения остальных образцов. В связи с 
этим растения в фазе созревания семян 
(10.09.2011) достигли высоты от 1.1 до 
1.2 (1.1±0.0) м, имели от 21 до 25  
боковых побегов, на главном побеге 
было 11–12 (11.8±0.3) междоузлий. 
Суммарная длина всех побегов состав-
ляла для одной особи от 10 до 15 
(12.7±1.2) м. На одной особи было  
от 349 до 898 корзинок, максимальное 
число корзинок на один побег – 67.  
В статистический анализ параметры 
этих растений не включали. 

Образец 2. Семянки только двух-
остные, голые, с бородавочками. Семя-
доли ярко-зелёные узколанцетные 
(l/d=2), с выемкой на верхушке. Листья 
3–5-рассечённые, верхняя доля значи-
тельно шире боковых, верхушка листа 
острая. Нижняя сторона листовой пла-
стинки покрыта редкими короткими 
шипиками. Растения вступают в  
генеративный период развития через  
5 недель после прорастания семян.  
Средняя высота в конце вегетации наи-
меньшая, число корзинок наименьшее. 
Корзинки яйцевидные, листочки внеш-
него круга обёртки вдвое превышают 
корзинку. 

Образец 3. Семянки без бородаво-
чек, практически голые. 56% семянок 
имели 3 ости. Семядоли ярко-зелёные, 
ланцетные, без выемки на верхушке. 
Листья 3–5-рассечённые, верхняя доля 
значительно шире боковых, верхушка 
листа острая. Стебель и нижняя сторона 
листа опушённые. Растения вступают в 
генеративный период развития через  
8 недель после прорастания семян.  
Корзинки яйцевидные, листочки внеш-
него круга обёртки вдвое превышают 
корзинку. 

Образец 4. Семянки практически 
голые, без бородавочек. Остей 2, реже 3. 
Семядоли ярко-зелёные, ланцетные, без 
выемки на верхушке. Листья 3–5-
рассечённые. Стебель и нижняя сторона 
листа опушённые, верхушка листа  
закруглённая (угол=95°). Растения 
вступают в генеративный период разви-
тия через 8 недель после прорастания  
семян. Корзинки яйцевидные, листочки 
внешнего круга обёртки превышают 
корзинку в 2.6 раза. 

Образец 5. Семянки слабо опушён-
ные многоклеточными волосками, с бо-
родавочками. У родительского растения 
семянки только двухостные, у дочерних 
растений отмечено 20% семянок с 3  
остями. Семядоли ярко-зелёные, лан-
цетные (l/d=2.6), без выемки на верхуш-
ке. Листья 3–5-рассечённые. Стебель и 
нижняя сторона листа опушённые, вер-
хушка листа острая. Растения вступают 
в генеративный период развития через  
8 недель после прорастания семян.  
Корзинки узкояйцевидные (отношение 
длины к ширине 0.8). У этого образца 
отмечены наиболее длинные листочки 
второго внутреннего круга обёртки. 
Листочки внешнего круга обёртки пре-
вышают корзинку в 2.6 раза. 

Образец 6. Семянки слабо опушён-
ные многоклеточными волосками, без 
бородавочек. У родительского растения 
отмечено 4% семянок с 3 остями, прав-
да, третья ость едва заметна; у дочерних 
растений семянки только двухостные. 
Семянки этого образца обладают  
самыми короткими боковыми остями 
(2.3±0.1 мм). Семядоли ярко-зелёные, 
ланцетные, без выемки на верхушке. 
Листья 3–5-рассечённые, верхняя доля в 
2 раза крупнее боковых. Стебель и ниж-
няя сторона листа голые, верхушка лис-
та острая. Растения вступают в генера-
тивный период развития через 8 недель 
после прорастания семян. Корзинки  
яйцевидные, листочки внешнего круга 
обёртки превышают корзинку в 2.6 раза. 
 

Особо следует отметить, что дочер-
ние особи, выросшие из семян растений, 
определённых В.Г. Папченковым как  
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× B. garumnea, обладали несколько 
иным обликом, чем материнские расте-
ния: они имели не распластанные, а 
прямостоячие побеги, и цельные листья 
у них отсутствовали. Так что, по-
видимому, данные признаки являются 
модификационными и определяются 
либо периодическим затоплением в 
первые недели жизни, либо загрязнён-
ной сточными водами речкой, впадаю-
щей в этом месте в Волгу, либо пред-
ставляют собой осеннюю расу. Для про-
верки гипотезы об осенней расе в  
середине августа 2012 г. были высеяны 
семена родительских растений, но, к 
сожалению, всходов они не дали. 

Отметим также, что эти дочерние 
особи имели семянки только с много-
клеточными волосками, как и у  
B. tripartita; дуплексные волоски, харак-
терные для второго предполагаемого 
родителя, не найдены. Между тем,  
у натурализующейся в настоящее  
время B. connata, рассматриваемой ря-
дом авторов как гибрид, на семянках 
имеются оба типа волосков – и много-

клеточные, и дуплексные [Рябченко и 
др., 2013]. 

Характеристика верхушки листовой 
пластинки по углу, образованному 
краями листовой пластинки, позволила 
нам перевести этот признак из разряда 
субъективных в объективные. Этот  
показатель у одной и той же особи  
изменяется в зависимости от положения 
листа на побеге. Наиболее существен-
ные различия между образцами отмече-
ны в ювенильной фазе развития. 

Угол, образованный жилками ниж-
них боковых долей листа, также варьи-
рует в пределах одной особи: чем выше 
на побеге расположен лист, тем больше 
этот угол. Наиболее «разлапистые»  
листья у растений в ювенильной фазе 
развития отмечены для образца 4, у  
которых этот угол тупой (100°). 

Мы провели кластерный анализ  
данных по исследованным образцам, 
учитывая признаки, перечисленные  
в таблицах 1 и 3. Кластерный анализ 
проводили в программе PAST 2.10 с  
использованием Евклидова расстояния. 

Таблица 3. Качественные признаки образцов рода Bidens 
Номер образца 1 2 3 4 5 6 

Опушение семянок: 0 – нет, 1 – слабое, 2 – есть  2 0 0 0 1 1 
Волоски: 0 – дуплексные, 1 – многоклеточные 0 1 1 1 1 1 
Бородавочки на семянках: 0 – нет, 1 – есть 1 1 0 0 1 0 
Третья ость: 0 – нет, 1 – есть меньше, чем у 50%,  
2 – есть больше, чем у 50% 0 0 2 1 0 1 

Семядоли: 0 – линейные, 1 – узколанцетные,  
2 – ланцетные 0 1 2 2 2 2 

Семядоли: 0 – серо-зелёные, 1 – ярко-зелёные 0 1 1 1 1 1 
Семядоли: 0 – с верхушкой без выемки,  
1 – верхушка с выемкой 0 1 0 0 0 0 

Листья: 0 – раздельные, 1 – рассечённые 0 1 1 1 1 1 
Стебель: 0 – голый, 1 – опушённый 0 0 1 1 1 0 
Нижняя сторона листа: 0 – голая, 1 – опушена по жил-
кам или есть шипики, 2 – опушённая 1 1 2 2 2 0 

Вершина листа ювенильных растений:  
0 – заострённая, 1 – острая, 2 – закруглённая 0 1 1 2 1 1 

Угол, образованный главными жилками нижних боко-
вых долей листа ювенильных растений:  
0 – меньше 90°, 1 – больше 90° 

0 0 0 1 0 0 

Средняя высота растений в фазе цветения:  
0 – 0.2 м; 1 – 0.3–0.5 м; 2 – 0.9 м 2 0 1 1 0 1 

Среднее число корзинок/одно растение:  
0 – 6; 1 – 13–30; 2 – 60 2 0 1 1 1 1 

Корзинки: 0 – яйцевидные, 1 – узкояйцевидные 1 0 0 0 1 0 
Листочки внешнего круга обёртки превышают  
корзинку: 0 – в 2.1 раза; 1 – в 2.6 раза; 2 – в 2.8 раза 2 0 0 1 1 1 

Жизненный цикл: 0 – короткий (70 дней),  
1 – средний (84 дня), 2 – длинный (112 дней) 2 0 1 1 1 1 
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Рис. 8. Кластерный анализ морфологических признаков различных образцов Bidens. 

 
По результатам проведённого анали-

за (рис. 8) четко выделяется образец 1, 
не только отличающийся от остальных 
групп по большинству морфологиче-
ских признаков, но и обладающий наи-
более длинным жизненным циклом. 

Хорошо выделился и образец 2: он 
имеет узколанцетные семядоли с выем-
кой на вершине, наиболее высокий темп 
роста в сочетании с самым коротким 
периодом роста, опережает остальные 
образцы по ритму фенологического раз-
вития, формирует наименьшее число 
корзинок. 

Материнские особи образцов 3–6 
В.Г. Папченков относил к одному  
виду – B. × garumnea, однако между  
потомством четырёх материнских рас-
тений имеются довольно значительные 
расхождения по ряду признаков, причём 
все дочерние растения сильно отлича-
ются от материнских. Наиболее близки 
друг к другу образцы 3 и 4, но и они 
имеют различия по количественным  
показателям. Образец 6 отделился от 
образцов 3–5 в связи с отсутствием  

опушения побегов и нижней стороны 
листовой пластинки. 

Образцы 1 и 1а однозначно опреде-
ляются как B. frondosa. Никаких при-
знаков B. tripartita и доказательств гиб-
ридогенного происхождения образца 1 
мы не обнаружили. Образец 2, как и 
описывал В.Г. Папченков, скорее всего, 
является гибридом B. radiata × В. 
frondosa, по крайней мере, семянки это-
го образца имеют явно выраженные  
бородавочки, как и В. frondosa. Образцы 
3–6 нельзя однозначно определить как 
B. × garumnea, поскольку каждый из 
четырёх образцов чётко отличается от 
остальных по морфологическим при-
знакам, которые, к тому же, явно насле-
дуются. Несомненно, в этом локалитете 
интенсивно идёт процесс видообразова-
ния. Однако мы склонны отнести его к 
результатам не гибридогенных, а мута-
ционных процессов. Так как растения 
рода Bidens размножаются путём  
агамоспермии, признаки растений в по-
томстве закрепляются с образованием 
морфологических рас, таксономический 
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ранг которых требует дальнейшего изу-
чения и обсуждения. В связи с этим нам 
кажется оправданным описать изучен-
ные нами образцы в качестве новых 
таксонов (микровидов или, по крайней 
мере, форм). Авторство таксонов, несо-
мненно, должно принадлежать В.Г. 
Папченкову, который первый выделил 
их в природных ценозах. Для дальней-
шего решения этой проблемы следует 
привлечь данные молекулярно-
генетического анализа, что мы и плани-
руем сделать в будущем. 
 

Выводы 
Не все характеристики, по которым 

диагностировали Bidens × garumnae, 
наследуются. К модификационным при-
знакам относятся, в частности, «распла-
станная» форма роста и цельные листья. 

Потомство F1 одного материнского 
растения единообразно и имеет свой 
специфический набор морфобиологиче-
ских характеристик. 

В изученном локалитете, по всей  
вероятности, произрастает лишь один 
гибрид – B. radiata × В. frondosa. 

Поскольку доказательств гибридо-
генного происхождения других образ-
цов не найдено, растения, относимые 
ранее к гибриду Bidens × garumnae,  
следует, по-видимому, рассматривать 
как комплекс микровидов. 
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The complex of microspecies of the genus Bidens referred earlier to the  

B. × garumnae is characterized. Generation F1 doesn't inherit the "split" form of growth 
and integral leaves of P- plants, but each specimen is uniform and has a set of morpho-
logical and biological characteristics. In the studied locality only one hybrid grows,  
B. radiata × В. frondosa. Proofs of a hybrid origin of other microspecies were not found. 
It is offered to carry out the molecular and genetic analysis of specimens referred earlier 
to Bidens × garumnae, and to describe them further as self-sustained microspecies or  
intraspecific taxa. 

Key words: Bidens, microspecies, variability, hybridization. 
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Внедрение агрессивных чужеземных растений в естественные сообщества час-
то сопровождается угнетением и вытеснением видов местной флоры. Изучение 
биологии и экологии инвазионных видов необходимо для принятия мер по борьбе с 
ними. Oenothera biennis L. – европейский инвазионный вид, включённый в Чёрную 
книгу Средней России. В Республике Мордовия встречается в 12 административ-
ных районах из 23. На исследуемой территории Oenothera biennis придерживается 
почв лёгкого механического состава – песчаных, супесчаных, щебнистых, приуро-
чен к аллювиям пойм рек. Установлено, что семена Oenothera biennis обладают 
промежуточным покоем. Лучшую всхожесть они показывают на песчаных субстра-
тах, худшую – на суглинистых. Повышение температуры воздуха сокращает  
этот период до 4–5 суток. Масса семян в условиях Республики Мордовия меньше 
таковой в условиях естественного ареала. 

Ключевые слова: Oenothera, Onagraceae, Чёрная книга, всхожесть семян,  
энергия прорастания, масса семян, плодообразование, инвазия. 

 
Введение 

Инвазия чужеземных видов стано-
вится глобальной проблемой, которая 
признана в настоящее время во многих 
странах. Растения-вселенцы в глобаль-
ном масштабе представляют опасность 
для биоразнообразия, устойчивости  
естественных экосистем, здоровья лю-
дей [Биологические инвазии…, 2004].  
В настоящее время появляются работы, 
отмечающие ускорение инвазионных 
процессов [Борисова, 2010; Акатов, 
Акатова, 2012], что связывается с  
постоянным ростом числа нарушенных 
местообитаний, заносом по многочис-
ленным транспортным путям новых  
диаспор чужеземных растений, адапта-
цией их к новым (в том числе естест-
венным) типам местообитаний, что  
закономерно сопровождается расши-
рением их вторичных ареалов [Ткачева 
и др., 2011; Виноградова и др., 2009]. 

Особое беспокойство вызывают инва-
зии чужеродных растений на особо  
охраняемые природные территории 
(ООПТ), чему в последние годы посвя-
щается всё большее число работ во всём 
мире [Allen et al., 2009; Стародубцева, 
2011; Хапугин и др., 2013]. 

В этой связи встаёт проблема опре-
деления степени инвазивности (способ-
ности внедряться в естественные цено-
зы) видов и инвазибельности (способ-
ности включать в себя то или иное чис-
ло чужеродных видов) тех или иных 
растительных сообществ [Виноградова, 
2008; Акатов, Акатова, 2012]. Л.В.  
Хорун предлагает рассматривать по от-
ношению к адвентивным видам расте-
ний не столько понятие их инвазионной 
опасности, сколько степень её отсро-
ченности – промежуток времени, в  
течение которого вид потенциально 
способен внедриться во флору и дос-
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тичь в ней высокой степени натурализа-
ции [Хорун, 2011]. 

В любом случае, для определения 
условий, способствующих инвазии и 
натурализации чужеземных видов,  
выявления степени их натурализации, 
инвазийности или степени её отсрочен-
ности необходимы исследования биоло-
гии и экологии видов: их ценотической 
приуроченности, особенностей репро-
дуктивной биологии, отношения к  
экологическим факторам среды и т. д. 
При этом наибольший приоритет долж-
ны иметь исследования видов растений, 
включённых в Чёрную книгу Средней 
России [Виноградова и др., 2009],  
являющихся наиболее агрессивными 
вселенцами. 

В их число входит ослинник двулет-
ний (Oenothera biennis L., Onagraceae) – 
представитель рода Oenothera, являю-
щегося в Европе одним из наиболее 
распространённых родов североамери-
канского происхождения. Это двулетнее 
растение высотой, как правило, до 1.5 м, 
обычно с простым неветвящимся стеб-
лем, покрытым простыми и железисты-
ми волосками. Прикорневые листья 
длинночерешковые, длинной 10–20 см, 
шириной 2–6 см; стеблевые – очерёд-
ные, на коротких черешках 5–7 см  
длиной и около 2 см шириной; верхние 
листья – почти сидячие. Соцветие – 
длинная кисть с крупными жёлтыми 
цветками. Плод – 4-гнёздная коробочка 
длиной 2–4 см. Семена многочислен-
ные, мелкие, длиной около 1.5 мм.  
Европейский вид, возникший в резуль-
тате гибридогенных процессов. 

В Республике Мордовия вид извес-
тен из 12 административных районов. 
Произрастает по сухим разбитым  
пескам, вырубкам, обочинам песчаных 
дорог, боровым полянам [Сосудистые 
растения…, 2010]. Встречается единич-
ными особями или, чаще, группами  
с достаточно высокой плотностью – до 
72 особей на 1 м2, где доля растений 
второго года достигает 89.8% особей 
[Гладунова и др., 2012]. 

В настоящей работе нами проводит-
ся исследование экологической приуро-

ченности, популяционных и морфоло-
гических характеристик, репродукцион-
ной биологии Oenothera biennis, а также 
отношения её на начальных стадиях он-
тогенеза к эдафическим условиям, све-
товому режиму в условиях Республики 
Мордовия; анализируется совокупность 
всех мест находок Oenothera biennis с 
целью прогнозирования дальнейшего 
распространения растения в Мордовии. 
 
Материал и методы исследования 
Распространение Oenothera biennis в 

Республике Мордовия оценивалось на 
основе анализа материала Гербариев 
Мордовского государственного универ-
ситета им. Н.П. Огарёва (GMU) и  
Мордовского государственного природ-
ного заповедника им. П.Г. Смидовича 
(HMNR) и современных литературных 
источников по флоре региона [Сосуди-
стые растения…, 2010; Хапугин и др., 
2013]. 

Для изучения Oenothera biennis в 
Республике Мордовия была выбрана 
популяция в окрестностях биостанции 
Мордовского госуниверситета в долине 
р. Сура, в среднем её течении (Больше-
березниковский район, 54.173475° с. ш., 
46.167091° в. д.). 

Для популяционных исследований 
было заложено 5 учётных площадей 
размером 1×1 м на стационарной пло-
щади размером 50 м2. Изучены морфо-
метрические показатели вида, опреде-
лена плотность ценопопуляции, выяв-
лен уровень плодообразования, состав 
флоры, сопутствующей инвазионному 
виду. 

Материалом для исследования ре-
продуктивной биологии послужили се-
мена Oenothera biennis, собранные на 
учётных площадях. После сбора семена 
хранили 6 месяцев в холодильной каме-
ре при 3–4 °C (холодная стратифика-
ция). Затем высевали семена в растиль-
ни в 6 сериях опыта по 100 семян в  
девяти вариантах, представленных на 
рисунке 1. 

Проросшими семенами считали те, у 
которых корешок имел длину не менее 
длины семени, а росток не менее 
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Рис. 1. Схема эксперимента. 
 
половины длины семени [Николаева  
и др., 1985]. Каждую серию опыта  
проводили до полного прекращения 
прорастания семян в растильнях. 

Фиксировались период от момента 
закладки семян на проращивание до  
начала их прорастания, продолжитель-
ность прорастания, устанавливались 
сроки учёта энергии, энергия прораста-
ния и всхожесть семян. 

Проведено сравнение некоторых  
показателей (высота растения, вес  
семян, количество плодов) популяции 
Oenothera biennis в Большеберезников-
ском районе Республики Мордовия 
(вторичный ареал) и, по данным литера-
туры [Kromer, Gross, 1987], популяции  
в штате Огайо («Neotoma-Clear Creek 
Valley, Hocking County») со схожими 
эдафическими условиями [Soil 
Regions…, 2013]; для этого была взве-
шена 51 навеска из 100 случайным  
образом выбранных семян ослинника 
двулетнего с точностью до 0.1 мг. 

Результаты обрабатывали статисти-
чески по общепринятым биометриче-
ским формулам с использованием  
пакетов прикладных программ Microsoft 
Excel. 
 

Результаты и обсуждение 
Экология и распространение вида в 

Республике Мордовия. В настоящее 
время Oenothera biennis известна в  
республике Мордовия из 12 админист-
ративных районов: Ардатовского,  
Большеберезниковского, Дубенского, 
Зубово-Полянского, Ичалковского,  
Ковылкинского, Кочкуровского,  
Рузаевского, Старошайговского, Темни-
ковского, Теньгушевского, окрестно-
стей г. Саранск [Сосудистые расте-
ния…, 2010]. При сопоставлении всех 
известных на настоящий момент мест 
находок с картой механического состава 
почв Республики Мордовия становится 
видно, что они связаны с песчаными, 
супесчаными, щебнистыми почвами и с 
аллювием пойм рек. Менее всего интен-
сивность распространения вида наблю-
дается на почвах глинистого и суглини-
стого механического состава (рис. 2). 

Кроме того, в пределах крупных на-
селённых пунктов под влиянием чело-
веческой деятельности механический 
состав почв может значительно изме-
няться, почвы подвергаются эрозиям 
(водной, ветровой и т. д.). В результате 
верхние слои почв становятся доступ-
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Рис. 2. Местонахождения Oenothera biennis (отмечены чёрными кружками) на карте 
механического состава почв Республики Мордовия (из: [Географический атлас…, 
2012]): 1 – песчаный и супесчаный, 2 – щебнистый, 3 – суглинистый, 4 – аллювий пойм рек. 
 
ными для вселения чужеземных видов 
растений, в том числе и Oenothera 
biennis. Поэтому, если на песчаных поч-
вах распространению и инвазии вида 
способствуют его особенности биоло-
гии (как показано в результате экспери-
мента по проращиванию семян на суб-
страте различного механического соста-
ва), то в условиях антропогенных ланд-
шафтов этому содействует пониженный 
уровень конкуренции со стороны мест-
ных видов. 

Поэтому в дальнейшем можно ожи-
дать находок Oenothera biennis в Рес-
публике Мордовия, в первую очередь,  
в районе распространения песчаных, 
супесчаных, щебнистых почв и аллювия 
пойм рек (рис. 3) – в Большеигнатов-
ском, Атюрьевском, Ельниковском, Ин-
сарском, Краснослободском, Чамзин-
ском районах, а также новых местона-
хождений в административных районах, 
где Oenothera biennis уже отмечен  
ранее. Естественно, не исключены на-
ходки вида в других административных 
районах, но предполагаемая инвазион-
ная активность его здесь, на наш взгляд, 
будет ниже. 

Сравнительная характеристика не-
которых морфометрических показате-

лей Oenothera biennis из естественного 
и вторичного ареалов. К таковым нами 
были отнесены высота особей ослинни-
ка двулетнего, количество плодов на 
каждом генеративном побеге и масса 
семян. 

Высота особей Oenothera biennis,  
согласно результатам наших исследова-
ний в окрестностях биологической 
станции Мордовского университета в 
Большеберезниковском районе Респуб-
лики Мордовия, в среднем составила 
78.8 см с колебаниями значений этого 
показателя в пределах 45–138 см [Гла-
дунова и др., 2012]. Согласно литера-
турным данным о параметрах особей 
Oenothera biennis в пределах естествен-
ного ареала [Kromer, Gross, 1987], высо-
та растений колеблется от 66 до 142 см. 
В той же работе авторами показана за-
висимость высоты особей от плотности 
популяций. Но даже при плотности 16 
особей ослинника двулетнего на 
506.4506 см2 (в переводе: ~316 особей 
на 1 м2) высота их не была ниже 86.7 см. 
Меньшая высота растений ослинника 
двулетнего в Большеберезниковском 
районе Республики Мордовия, на наш 
взгляд, не может объясняться только 
значением плотности ценопопуляции, 
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Рис. 3. Продолжительность прорастания семян Oenothera biennis L. 

 
так как она значительно меньше  
(в среднем, 38.2 особи/м2) рассматри-
ваемой M. Kromer и K.L. Gross [1987].  
Вероятно, здесь действует комплекс 
факторов, в том числе плотность попу-
ляции вида. 

Плодообразование Oenothera biennis, 
согласно результатам наших исследова-
ний в Большеберезниковском районе 
Республики Мордовия [Гладунова и др., 
2012], колеблется от 1 до 29 (в среднем 
5.6) коробочек на генеративный побег. 
Этот показатель значительно ниже  
таковых, представляемых в российских 
источниках литературы [Виноградова и 
др., 2009] (84±16 на один генеративный 
побег), но он меньше уступает приво-
димым M. Kromer и K.L. Gross [1987] 
для популяций в пределах естественно-
го ареала (приводятся значения 12, 16, 
26, 43, 47 коробочек на 1 побег). Воз-
можно, это связано с менее благоприят-
ными условиями для Oenothera biennis в 
исследованном нами административном 
районе Республики Мордовия. 

Масса семян ослинника двулетнего. 
Определялась средняя масса 100 семян, 
ошибка среднего арифметического и 
максимальное и минимальное значения 
(табл. 1). 

Как видно из таблицы 1, средняя 
масса семян из Большеберезниковского 
района Республики Мордовия (вторич-
ный ареал) вдвое ниже таковой, пред-
ставленной в работе по штату Огайо 
[Kromer, Gross, 1987] (естественный 
ареал). Возможно, это связано с адапта-
цией растений к местным условиям  
окружающей среды путём образования 
большего числа семян меньшей массы. 
Необходимо также отметить, что  
амплитуда значений массы 100 семян  
в условиях Республики Мордовия 
(∆=11.2 мг) значительно меньше тако-
вой в пределах естественного  
ареала (∆=92.1 мг). 

Прорастание семян. Оно фиксиро-
валось визуально, путём отбора из рас-
тилен проросших семян. Прорастание в 
зависимости от условий продолжалось 
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Таблица 1. Соотношение показателей массы 100 семян Oenothera biennis L.  
из Республики Мордовия и штата Огайо [Kromer, Gross, 1987] (N=51) 

Показатель Масса семян 
(Республика Мордовия), мг 

Масса семян 
по: [Kromer, Gross, 1987], мг 

M 25.4 49.9 
m 0.35 11.47 
max 30.1 104.3 
min 18.9 12.2 
П р и м е ч а н и е. M – среднее арифметическое, m – ошибка среднего арифметического,  
min – минимальное значение признака, max – максимальное значение признака 
 

Таблица 2. Прорастание семян Oenothera biennis при разных условиях 

Субстрат Варианты 
проращи-
вания 

Период до 
начала 

прораста-
ния, дни 

Срок учё-
та энергии 
прораста-
ния, дни 

Продолжи-
тельность 
прораста-
ния, дни 

Энергия 
прораста-
ния (сред-
няя), % 

Всхо-
жесть 
(сред-
няя), % 

1.1 2 5 8 19.7 27.3 
1.2 2 6 10 13.0 18.3 Вода  

(контроль) 1.3 3 9 13 21.8 31.8 
среднее  2 6 10 18.2 25.8 

2.1 2 7 10 10.5 13.3 
2.2 3 7 11 19.7 27.5 Песок 
2.3 2 7 13 28.7 50.0 

среднее  2 7 11 19.6 30.3 
3.1 2 7 11 4.8 7.2 
3.2 3 7 11 10.7 17.3 Почва 
3.3 3 8 13 10.8 18.3 

среднее  3 7 12 8.8 14.3 
 
от 10 до 13 дней (в среднем 11), как 
видно из таблицы 2. 

Минимальный период до начала 
прорастания семян (вне зависимости  
от варианта опыта) составил 2–3 дня, 
что показано в таблице 2. Однако необ-
ходимо отметить, что в разных сериях 
опыта период до начала прорастания 
семян был больше или семена не про-
растали совсем. А именно: в 7 сериях 
опыта период до начала прорастания 
составил 2 дня, в 23 сериях – 3 дня, в 14 
сериях – 4 дня, в 6 сериях – 5 дней, в 4 
сериях опыта ни одно семя не проросло. 

Срок учёта энергии прорастания оп-
ределяли опытным путём, сравнивая 
значения «дружности» прорастания  
семян ослинника двулетнего. То есть, 
регистрировался такой показатель, как 
максимальное количество проросших 
семян за один день учёта. В разных ва-
риантах проращивания этот показатель 

колебался от 5 до 9 дней (см. табл. 2), но 
в среднем составил 7 дней. Наибольшая 
изменчивость этого показателя отмече-
на в вариантах с контролем (вода), тогда 
как в вариантах на песке или почве  
срок учёта энергии прорастания семян 
для Oenothera biennis, на наш взгляд, 
составляет почти строго 7 дней. Энер-
гия прорастания семян в каждой серии 
опыта определялась как отношение 
максимального количества проросших 
семян за один день учёта к общему чис-
лу семян в серии. 

Наибольшей всхожестью характери-
зовались семена ослинника двулетнего, 
которые проращивались на песчаном 
субстрате, что, вероятно, может слу-
жить доказательством предпочтения 
этим растением песчаных и щебнистых 
субстратов на территории Республики 
Мордовия, так же, как в пределах  
естественного ареала. В таблице 2 
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Таблица 3. Всхожесть семян Oenothera biennis в каждой серии опыта 

Субстрат Варианты  
проращивания 

№1 №2 №3 №4 №5 №6 

1.1 29 29 24 – 2 3 
1.2 18 19 18 – – – Вода  

(контроль) 1.3 45 43 45 22 18 18 
2.1 6 16 15 13 12 18 
2.2 9 17 28 36 28 47 Песок 
2.3 33 70 53 45 41 58 
3.1 2 5 6 6 10 14 
3.2 8 15 18 19 22 22 Почва 
3.3 3 10 13 20 27 37 

 
представлены данные, усреднённые по 
нескольким сериям опыта в пределах 
каждого варианта проращивания. 

В таблице 3 приводятся сведения об 
общем числе семян, проросших за вре-
мя проращивания в каждой повторно-
сти. Из неё видно, что максимальное 
число семян Oenothera biennis за время 
проращивания взошло в условиях 10-
часового светового дня при наименьшей 
(26–27 °C) температуре из используе-
мых нами в эксперименте. 

Такое значительное число пророс-
ших семян ослинника двулетнего не  
согласуется с данными о том, что они 
обладают неглубоким физиологическим 
покоем (B1), имея низкую всхожесть 
даже спустя 9–12 месяцев сухого хране-
ния [Николаева и др., 1985]. На наш 
взгляд, для семян ослинника двулетнего 
скорее характерен промежуточный  
период покоя (В2), при котором семенам 
для прорастания необходима довольно 
длительная (1–3 месяца) холодная стра-
тификация. Зародыши, извлечённые из 
таких семян, обычно растут нормально, 
но иногда при некотором отклонении  
от благоприятных условий [Николаева и 
др., 1985] у них могут обнаружиться 
признаки торможения и ненормального 
роста, что, вероятно, характерно для  
семян Oenothera biennis. Полученные в 
настоящей работе данные о повышении 
всхожести семян при их проращивании 
при меньшем световом дне и более низ-
кой температуре требуют дальнейших 
исследований в этом направлении  

с целью установления более точных 
данных о биологии вида. 

Изучение динамики прорастания  
семян Oenothera biennis показало, в пер-
вую очередь, что максимальное количе-
ство проросших семян в день наблюда-
ется на 6-е сутки проращивания для 
большинства серий опыта (рис. 3),  
а прорастание семян начинается уже на 
3-й день. 

Отмечено, что в любом из вариантов 
проращивания семян Oenothera biennis с 
увеличением значений температуры 
максимальное число проросших семян в 
день наблюдается в более раннее время 
– на 4-е или 5-е сутки проращивания 
(см. рис. 4). Вероятно, это свидетельст-
вует о том, что на начальных этапах 
прорастания семян Oenothera biennis 
наибольшее значение (наряду с харак-
тером субстрата) имеет температура 
воздуха и, вероятно, субстрата. 
 

Заключение 
Семена ослинника двулетнего ха-

рактеризуются промежуточным перио-
дом покоя (В2); обладают большей 
всхожестью (30.3%) на песчаных суб-
стратах, меньшей (14.3%) – на суглини-
стых. Опытным путём установлено, что 
начало прорастания семян вида начина-
ется на 3-й день, на 6-е сутки наблюда-
ется максимальное число проросших 
семян в день (при температуре свыше 
30 °C – на 4–5-е сутки), срок учёта  
энергии прорастания приходится на 7-е 
сутки проращивания. 
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Рис. 4. Изменение среднего числа проросших семян / день в течение периода прорастания 
семян ослиника двулетнего в условиях повышенной температуры (29–35 °C). 
 

Высота особей и показатель плодо-
образования в условиях Республики 
Мордовия ниже таковых в условиях  
естественного ареала Oenothera biennis. 
Масса 100 семян составила в среднем 
25.4 мг, что вдвое меньше таковой в 
пределах естественного ареала [Kromer, 
Gross, 1987]. Вероятно, это связано с 
приспособлением растения к условиям 
среды в пределах вторичного ареала. 

Oenothera biennis в Республике  
Мордовия приурочен к песчаным,  
супесчаным, щебнистам почвам, к  
аллювиям пойм рек. Предполагается его 
дальнейшее распространение и нахож-
дение, в первую очередь, в Большеигна-
товском, Атюрьевском, Ельниковском, 
Инсарском, Краснослободском, Чам-
зинском районах Мордовии, новые  
находки в административных районах, 
где вид уже известен. 
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OENOTHERA BIENNIS L. (ONAGRACEAE) 

IN THE REPUBLIC OF MORDOVIA (RUSSIA) 
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Invasion of aggressive alien plant species in natural plant communities is often  
accompanied by oppression and disappearance of native plant species. Study of the biology 
and ecology of these species is required for taking actions against invasive species.  
Oenothera biennis L. is a European invasive species included in the Black Data Book of 
Central Russia, which known in the Republic of Mordovia in the 12 of 23 administrative 
districts. On the studied area Oenothera biennis is confined to soils of light texture, such 
as sandy, loamy, gravelly soils, and alluvium in floodplains. It is established that  
Oenothera biennis seeds have intermediate dormancy type. They show better germination 
on a sandy substrate and the worst – on a loamy one. Increasing temperatures reduce this 
period to 4–5 days. Under conditions of the Republic of Mordovia the seed mass is lesser 
than that in conditions of the native range. 

Key words: Oenothera, Onagraceae, the Black Data Book, seed germination,  
germination energy, seed mass, fruit productivity, invasion. 

 



  27 

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

УДК: 595.371(262.5) 
 

ДИНАМИКА ПОПУЛЯЦИОННОЙ  
СТРУКТУРЫ НОВОГО ДЛЯ ЧЁРНОГО МОРЯ ВИДА 
АМФИПОДЫ DEXAMINE THEA (DEXAMINIDAE, 

AMPHIPODA) В ПРИБРЕЖЬЕ БУХТЫ ЛАСПИ 
(ЧЁРНОЕ МОРЕ, СЕВАСТОПОЛЬ) 

 
© 2013   Гринцов В.А. 

 
Институт биологии южных морей им. А.О. Ковалевского Национальной Академии наук  
Украины, 99011, пр. Нахимова 2, Севастополь, Крым, Украина VGrintsov@gmail.com 

 
Поступила в редакцию 9.02.2012 

 
Представлены результаты исследования популяционной структуры холодолю-

бивого вселенца Dexamine thea Boeck, 1861. Приводятся данные размерного соста-
ва, соотношения самцов и самок, яйценоскость самок в период пребывания особей 
в прибрежье Крыма (Чёрное море) с февраля по май. 

Ключевые слова: амфиподы, Dexamine thea Boeck, 1861, популяционная 
структура, вселение, Чёрное море. 

 
Введение 

В настоящее время актуальным  
является исследование видов-вселенцев 
в различных регионах Мирового океана, 
поскольку такие виды могут представ-
лять опасность для местной биоты. 
Кроме того, виды-вселенцы могут по-
влиять на сложившиеся экосистемы в 
новом местообитании. Среди различных 
исследований подобных видов важное 
место занимает изучение динамики по-
пуляционных характеристик, поскольку 
она тесно связана со стратегией выжи-
вания. Особенно интересно исследова-
ние видов, заселивших среду с другими 
климатическими характеристиками, на-
пример видов из холодных вод, посе-
лившихся в умеренной зоне. Именно 
таким типичным холодолюбивым видом 
является Dexamine thea Boeck, 1861 
обычно населяющий воды северной 
части Атлантики и крайне редко реги-
стрируемый в Средиземном море 
[Bellan-Santini, 1982]. В Чёрном море 
этот вид был впервые обнаружен в 
2004 г. весной в районе бухты Ласпи 
[Grintsov, 2010]. В весенний период 
2011 г. удалось проследить динамику 

популяционных характеристик этого 
вида. Данная статья посвящена резуль-
татам исследования популяционной  
динамики D. thea. 
 

Материал и методы 
Особей D. thea отбирали из смыва 

обрастания бетонных конструкций  
бухты Ласпи (рис. 1). 

Обрастание сдирали с поверхности 
бетонных конструкций скребком.  
Площадь соскоба около 1.5 м2. Даты 
взятия проб обрастания: 22.02.2011; 
18.03.2011; 20.04.2011; 16.05.2011.  
После отбора обрастание в лаборатории 
промывали и смыв фиксировали 75%-м 
алкоголем. Весь смыв просматривался с 
использованием МБС-9 при увеличении 
2*8. Особей D. thea отбирали в отдель-
ную склянку для дальнейшего анализа. 
Всего просмотрено 2500 особей данного 
вида. С каждой пробы отбирали по 50 
особей для анализа размерного состава 
(кроме сбора с мелководной части в  
апреле, где было обнаружено всего 35 
особей и с мелководной части в мае,  
где было зарегистрировано всего 10 
особей). Там где возможно, провели 
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Рис. 1. Расположение полигона исследования на Крымском полуострове. 
 

 
 

Рис. 2. Внешний вид самки Dexamine thea Boeck, 1861 из бухты Ласпи. 
 
дополнительные промеры самок с яй-
цами и самцов. Всего было промерено 
568 особей этого вида, из них промере-
но 383 экз. молоди и самок без яиц, 62 
самки с яйцами и 123 взрослых самца. У 
всех яйценосных самок подсчитывали 
число яиц. По полученным материалам 
были сформированы матрицы первич-
ных данных. При анализе использовали 
следующие статистические показатели: 
среднее арифметическое, стандартное 
отклонение, доверительный интервал, 
дисперсию. По полученным показате-
лям анализировали динамику размерно-
го состава всей выборки, размерного 
состава самок с яйцами, размерного со-
става самцов, соотношение самцов и 
самок с яйцами, соотношение взрослых 
и молоди. 
 

Результаты и обсуждение 
Холодолюбивый вид D. thea был 

впервые обнаружен в Чёрном море в 
прибрежье бухты Ласпи (Севастополь)  
в 2004 г. [Grintsov, 2010]. Этот вид  
характерен для северной части Атлан-
тического океана от Великобритании до 
Гренландии. В Средиземном море дан-
ный вид встречается крайне редко в 
ночном планктоне [Bellan-Santini, 1982]. 
В бухте Ласпи особи данного вида 
встречаются с января по май в сообще-
стве обрастания в диапазоне глубины  
0–3 м и более. В другое время года  
D. thea уходит из прибрежной зоны, 
скорее всего, в более холодные глубин-
ные воды. Именно такое поведение  
особей достоверно отмечено для друго-
го холодолюбивого вида Чёрного моря 
Gammarellus carinatus [Грезе, 1985]. 
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Таблица. Средняя длина особей D. thea (мм) в выбранные месяцы периода исследований 
(средняя ± доверительный интервал) 
 

Месяц Кут внешнего мола 
Глубоководная  

часть конструкций 
дельфинариума 

Мелководная  
часть конструкций 
дельфинариума 

Февраль 2.52 ± 0.14 2.39 ± 0.13 2.31 ± 0.13 
Март 2.88 ± 0.12 3.03 ± 0.14 2.82 ± 0.12 
Апрель 3.51 ± 0.14 3.40 ± 0.17 3.19 ± 0.16 
Май 2.19 ± 0.16 2.10 ± 0.19 ? 

Примечание: «?» – данных не имеется. 
 
Кроме бухты Ласпи особи вида в  
последующие годы были обнаружены в 
районе мыса Плака и в районе Севасто-
поля (открытое прибрежье вблизи бух-
ты Омега). Таким образом, возможно 
сказать, что ареал вида в последние  
годы расширяется. 

Динамика размерного состава  
популяции. Результаты анализа  
размерного состава популяции этого 
вида представлены в таблице. 

Доверительные интервалы средней 
длины особей пересекаются между  
исследованными местообитаниями, что 
позволяет рассматривать местообитания 
как единый биотоп. Внутри отдельных 
месяцев все доверительные интервалы 
пересекаются. Исходя из этого для трёх 
выбранных мест, возможно рассмотреть 
в целом динамику изменения среднего 
размера в пределах февраль – май.  
Наибольший средний размер особей 
отмечается в апреле. Поскольку количе-
ство обнаруженных особей в апреле 
наибольшее в сочетании с наибольшим 
средним размером, возможно сказать, 
что это самый благоприятный месяц для 
вида в прибрежных водах. В феврале – 
марте и мае средний размер значимо 
ниже, при этом самый минимальный 
размер отмечается в мае. Поскольку  
в июне особей этого вида в прибрежье 
практически нет, в мае, вероятно, начи-
нается миграция особей данного вида  
в более холодные глубинные воды.  
На этот процесс указывает резкое  
снижение числа обнаруженных особей  
в прибрежье в мае. 

Динамика размерного состава  
самок с яйцами. Количество обнару-

женных самок с яйцами не позволило 
рассмотреть ситуацию по каждой зоне 
исследования отдельно. Однако, по-
скольку район исследований представ-
ляет для данного вида единый контину-
ум, мы посчитали возможным рассмот-
реть динамику самок с яйцами в целом  
в марте и апреле. В феврале и мае малое 
число самок с яйцами не позволило 
оценить размерный состав. В марте 
средняя длина самок (в мм) с довери-
тельным интервалом составляла 3.64 ± 
0.14 при среднем числе яиц на самку 
5.71 ± 1.73. В апреле средняя длина  
самок с яйцами составила 3.98 ± 0.10, 
что почти совпадает со средним и дове-
рительным интервалом в марте. Сред-
нее число яиц на 1 самку в апреле со-
ставило 4.35 ± 1.20, что несколько ниже, 
чем в марте, хотя разница незначима. 
Таким образом, возможно сказать, что в 
пределах наиболее активного периода 
функционирования популяции средний  
размер яйценосных самок и число яиц 
на одну самку остаётся одним и тем же. 

Динамика размерного состава 
самцов. Количество обнаруженных 
самцов не позволяет сравнить данные 
по отдельным станциям в исследован-
ные месяцы. Рассмотрим их динамику 
по месяцам для всего полигона исследо-
вания. В феврале средняя длина самцов 
(в мм) составляла 3.24 ± 0.13. В марте 
эта величина составила 3.08 ± 0.10. В 
апреле средняя длина самцов равнялась 
3.25 ± 0.04. В мае этот показатель соста-
вил 2.88 ± 0.16. Все полученные вели-
чины весьма близки, хотя в мае средняя 
длина значимо ниже, чем в апреле и 
феврале. Возможно отметить, что сред-
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няя длина самцов является весьма ста-
бильным и вероятно важным показате-
лем, который слегка снижается только 
перед миграцией особей в более глу-
бинные воды к началу лета. 

Соотношение самцов и самок с 
яйцами. По полученным данным в фев-
рале на 1 самку приходилось 6 самцов. 
В марте на 1 самку приходилось только 
2 самца. В апреле на 1 самку с яйцами 
приходилось 2 самца, наконец, в мае на 
1 самку приходилось 5 самцов. Данная 
динамика отражает процесс увеличения 
доли яйценосных самок в период наи-
большей активности популяции в при-
брежье. В начале и конце формирования 
популяции в прибрежье доля самок 
снижается. Однако за данным снижени-
ем стоят разные процессы. В начале 
формирования поселения в феврале  
популяция только наращивала свою 
численность в прибрежье, а в конце  
периода развивался процесс ухода  
особей от прибрежья в глубинные воды. 

Соотношение молоди и взрослой 
части популяции. Данное соотношение 
особенно показательно для понимания 
состояния популяции. При преоблада-
нии молоди популяция находится в ста-
дии возрастания будущего репродук-
тивного потенциала, при преобладании 
взрослой части поселения в популяции 
преобладает нынешний репродуктив-
ный потенциал. Молодь в выборке  
определяли исходя из минимального 
размера взрослых особей. Размер моло-
ди был ниже, чем минимальный размер 
взрослых особей. По полученным дан-
ным, популяция находится в двух дис-
кретных состояниях с преобладанием 
молоди (февраль 80% от всего состава 
популяции и май – 74%), и преоблада-
нием взрослой части (март 27% молоди 
и апрель – 12% молоди). Данные со-

стояния отражают стратегию выжива-
ния особей в прибрежной зоне. В фев-
рале преобладание молоди обеспечивает 
активное развитие популяции в после-
дующие март и апрель. В мае преобла-
дание молоди, вероятно, становится 
важным потенциалом для будущей ми-
грации в более глубокие воды в летне-
осенний период. 

Таким образом, возможно описать 
состояние популяции данного вида в 
период пребывания особей в прибрежье. 
В феврале молодь мигрирует из более 
глубинных вод в прибрежье. В течение 
марта – апреля популяция активно раз-
вивается, в результате чего в популяции 
присутствуют все размерные, возрас-
тные и половые группы. Взрослые осо-
би марта – апреля продуцируют молодь, 
которая в мае мигрирует в более глу-
бинные воды из мелководья. Учитывая, 
что полноразмерная популяция, взрос-
лые самцы и самки с яйцами встречают-
ся уже в течение ряда лет, возможно 
сказать, что данный вид прижился в 
Чёрном море и активно принимает уча-
стие в функционировании сообществ 
прибрежной зоны.  
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Установлено, что Acer negundo L. имеет в Москве широкий диапазон жизнен-
ных форм, которые по классификации И.Г. Серебрякова относятся к типу «Дере-
вья». Наклоны и изгибы ствола у A. negundo надо рассматривать как одну из осо-
бенностей его жизненной стратегии, позволяющих вынести крону в благоприятные 
условия. Высокая всхожесть семян под пологом деревьев и длительный период их 
прорастания способствуют формированию многоярусных зарослей, состоящих из 
тесно расположенных искривлённых и наклонённых в разной степени деревьев, 
представляющих опасность для людей и машин. Доля A. negundo клёна ясенелист-
ного в Москве (на улицах и магистралях, в скверах и на бульварах, во дворах) от 
других деревьев, используемых в озеленении, в целом составляет 37%, а в некото-
рых дворах может доходить до 80%, при этом число мужских растений A. negundo 
(53%) немного превышает число женских (47%). Предложен научно обоснованный 
подход к использованию этой древесной породы в городских посадках. 

Ключевые слова: Acer negundo L., жизненная форма, жизненная стратегия,  
половой состав, чужеродный вид. 

 
 

Введение 
В Российской Федерации планомер-

ные фундаментальные и прикладные 
исследования инвазионных (чужерод-
ных) видов начаты сравнительно недав-
но. В то же время проблема проникно-
вения чужеродных организмов имеет 
исключительно важное социально-
экономическое значение для России. 
Инвазия агрессивных чужеродных  
видов в настоящее время нередко при-
водит к снижению биологического раз-
нообразия. Внедрение инвазионных  
видов в городское озеленение является 
одной из сторон этого процесса. Число 
чужеродных древесных видов значи-
тельно меньше, чем травянистых. Среди 
чужеродных древесных видов особенно 
агрессивно ведёт себя в Москве  
клён ясенелистный, или американский 
(Acer negundo L.). 

Клён ясенелистный – листопадное 
дерево, обычно 12–15 м высотой и 30–
60 см в диаметре. Листорасположение 

супротивное, листья непарноперисто-
сложные. На родине произрастает от 
Канады до Флориды и от Скалистых гор 
до Атлантического побережья, преиму-
щественно в зоне прерий и широколи-
ственных лесов, по берегам рек и озёр и 
в низинных местах. Кроме того, благо-
даря высокой толерантности к дефициту 
почвенной влаги и нехватке питатель-
ных веществ этот вид легко захватывает 
антропогенные местообитания, и его 
обычно называют деревом-сорняком. 
Дичание клёна ясенелистного в Средней 
России началось во второй половине 
XX в. [Виноградова и др., 2010]. 

В настоящее время клён ясенелист-
ный буквально заполонил собой многие 
улицы, скверы и дворы в Москве, на 
глазах меняя внешний зелёный облик 
города и вытесняя местные виды. Одна-
ко численность этого вида в настоящее 
время в городе не регулируется; его 
подрост не уничтожают, а вырубать  
выросшие деревья не разрешается.  
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С другой стороны, полностью исклю-
чить этот вид из озеленения, по всей  
видимости, нельзя, поскольку он, имея 
высокую толерантность к дефициту 
почвенной влаги и нехватке питатель-
ных веществ в почве и выдерживая 
сильную загазованность воздуха,  
может произрастать в наиболее  
сложной экологической обстановке,  
давая при этом высокий прирост  
биомассы. 

Цель исследования состояла в выяв-
лении биологических особенностей 
клёна ясенелистного для разработки  
научно обоснованного подхода к регу-
ляции его численности в городе. 
 
Материал и методы исследования 
Наблюдения проводились в течение 

2011–2012 гг. Биоморфологический 
анализ жизненных форм выполнен на 
основе работ И.Г. Серебрякова [1962]. 
При этом основное внимание было  
уделено причинам, вызывающим смену 
главного побега дочерними, а также ди-
намике их развития. Выявление половой 
структуры популяции клёна ясенелист-
ного в Москве проводилось путём под-
счёта мужских и женских растений в 
разных районах Москвы (в скверах, на 
улицах, во дворах и на пустырях). Всего 
было обследовано 7100 растений этого 
вида. Таким же образом проводилось  
и выявление процентного соотношения 
Acer negundo с другими деревьями, 
встречающимися в озеленении Москвы 
(было подсчитано 19 383 дерева). При 
выяснении особенностей жизненной 
стратегии клёна ясенелистного исполь-
зовались следующие биометрические 
показатели: высота дерева, диаметр, 
угол наклона и длина плагиотропной 
части ствола. 

Изучение особенностей семенного 
возобновления клёна ясенелистного 
проводилось путём заложения экспери-
ментальных площадок и подсчёта  
числа сеянцев в начале и в конце  
вегетационного периода. Определение 
всхожести семян проводилось также  
в чашках Петри. 
 

Результаты и обсуждение 
 

Особенности нарастания и  
формирования ствола и ветвей  

клёна ясенелистного 
Результаты исследования показали, 

что у клёна ясенелистного побеги 
обычно завершаются верхушечной поч-
кой, благодаря чему могут длительно 
нарастать моноподиально. При повреж-
дении верхушечной почки из одной, 
реже двух пар супротивно расположен-
ных почек, находящихся под повреж-
дённой верхушкой материнского побе-
га, формируются мощные боковые по-
беги. Последствия этого события могут 
быть разными. Рассмотрим два основ-
ных варианта: 

1) Один из двух побегов со време-
нем начинает преобладать в росте. Из 
него формируется мощная ось, которая 
принимает направление роста материн-
ской и участвует в формировании  
скелетной оси. Вторая, более слабая, со 
временем отходит в сторону и стано-
вится боковой ветвью, отличаясь от 
других боковых ветвей этого порядка 
ветвления более крупными размерами. 
В этом случае моноподиальное нараста-
ние скелетной оси сменяется на симпо-
диальное. 

2) Два побега сохраняют одинако-
вую силу роста, и ось, раздваиваясь на 
более или менее равнозначные оси,  
образует развилку. Это частный случай 
симподиального нарастания – ложная 
дихотомия. 
 

Спящие почки 
По нашим данным, у клёна ясенели-

стного спящие почки играют сущест-
венную роль в жизни растения. При 
старении дерева из них формируется 
вторичная крона. За счёт спящих почек 
клён ясенелистный быстро и легко вос-
станавливает крону после любого рода 
повреждений, в том числе и после  
омолаживающей обрезки, при проведе-
нии которой у дерева на высоте 3–4 м 
спиливается практически вся крона. У 
сильно наклонённых деревьев побеги, 
формирующиеся из спящих почек, 
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Рис. 1. Одноствольное прямостоящее дерево (а), дерево плодового типа (б). 
 
могут расти в сторону, противополож-
ную наклону, уравновешивая таким  
образом свешивающуюся крону. 

Однако в отличие от кустарников, 
для которых в течение онтогенеза  
характерна закономерная вызванная  
эндогенными факторами многократная 
смена всех основных скелетных осей, в 
том числе и стволиков, у клёна ясенели-
стного спящие почки у основания ство-
ла дают сестринские стволы только  
в случае повреждения или срубания 
главного ствола. Этот признак лежит  
в основе разграничения деревьев и  
кустарников, и в соответствии с  
классификацией жизненных форм И.Г. 
Серебрякова [1962] клён ясенелистный 
следует отнести к типу «Деревья». 
 

Жизненные формы клёна  
ясенелистного в Москве 

 
Одноствольное прямостоящее  

дерево. Данная жизненная форма у Acer 
negundo формируется на плодородных 
почвах, в условиях хорошего увлажне-
ния и равномерного освещения. Так до 
недавнего времени клён ясенелистный 
использовали в озеленении Москвы, 
высаживая вдоль улиц. В условиях  
соблюдения норм высадки саженцев и 
ухода за ними ствол этой древесной  
породы нередко длительно нарастал 
моноподиально. В тех же случаях, когда 

происходила гибель верхушечной поч-
ки, одна из боковых ветвей развивалась 
сильнее другой, так что ствол продол-
жал выделяться среди боковых ветвей  
и сохранял лидирующее положение. 
Деревья достигали высоты 15 м и более, 
имели равномерно развитую, эстетиче-
ски красивую крону и доживали до 60 
лет (рис. 1, а). 

Дерево плодового типа. В Москве 
деревья с хорошо выраженным стволом 
встречаются редко. Более распростра-
нены экземпляры, у которых ствол на 
высоте 2–5 м от поверхности земли  
начинает ветвиться (обычно вильчато), 
что связано с повреждением верхушки. 
Раздвоение материнской оси в процессе 
онтогенеза может повторяться неодно-
кратно. Ствол быстро теряет своё лиди-
рующее положение, переставая выде-
ляться среди боковых ветвей. По этому 
признаку данную жизненную форму 
можно отнести к деревьям плодового 
типа [Серебряков, 1962]. При благопри-
ятных условиях произрастания такие 
деревья достигают значительных разме-
ров, имеют высокую продолжитель-
ность жизни и с эстетической точки 
зрения выглядят вполне удовлетвори-
тельно (рис. 1, б). 

Следует отметить, что в Москве не-
редко встречаются экземпляры, у кото-
рых ствол может ветвиться уже на вы-
соте 0.5–1 м, то есть почти у основания. 
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Рис. 2. Формирование многоствольного дерева (а–г). Объяснение в тексте. 

 

 
Рис. 3. Древовидный комплекс: а – плоды; б – женское растение; с – мужское растение. 
 

Немного- и многоствольные дере-
вья. Многоствольные формы у клёна 
ясенелистного развиваются после  
повреждения материнского ствола. 
Обычно такая картина наблюдается при 
попытках озеленителей вырубить дере-
во под корень (рис. 2, а). В этом случае 
из спящих почек, расположенных в  
самом основании ствола, одновременно 
вырастает множество побегов, которые 
за один вегетационный период нередко 
достигают 2 м и более (рис. 2, б).  
Со временем большая часть таких побе-
гов отмирает, а оставшиеся превраща-
ются в дочерние стволы, число которых 
может достигать 5–7 (рис. 2, в).  
С возрастом такие деревья начинают 
«разваливаться», при этом часть ство-
лов сильно наклоняется (рис. 2, г). 

Данная жизненная форма развивает-
ся у клёна ясенелистного и в случае  
гибели верхушки главного побега у  
молодых деревьев в результате повреж-
дения морозами, вредителями или  
болезнями. 

Древовидные комплексы. Древо-
видные комплексы состоят из очень 
близко расположенных 2–5 деревьев, 
соприкасающихся своими стволами.  
Такие комплексы, внешне похожие на 
многоствольные деревья, могут образо-
ваться даже из семян одного соцветия 
или одной двукрылатки. В состав дре-
вовидных комплексов могут входить 
только мужские или только женские 
растения, или те и другие (рис. 3). 

Куртинообразующее дерево. Во 
влажных местообитаниях (вдоль рек, на 



36   

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

 
 

Рис. 4. Куртинообразующее дерево: 1 – придаточные корни. Объяснение в тексте. 
 
дне оврагов) у клёна ясенелистного на 
части побегов кроны упавших деревьев 
из почек возобновления формируются 
ортотропные побеги и придаточные 
корни на них. У молодых деревьев в 
рост могут тронуться и спящие почки 
ствола. В результате образуется целая 
«рощица» деревьев, связанных между 
собой системой плагиотропных побегов 
[Kunster, 1999] (рис. 4). Данная жизнен-
ная форма представляет собой куртино-
образующее дерево [Чистякова, 1988]. 

В соответствии с классификацией 
А.А. Чистяковой [1988], учитывающей 
вегетативную подвижность растений, 
клён ясенелистный относится к вегета-
тивно неподвижным или малоподвиж-
ным растениям. Корневые отпрыски у 
данной древесной породы образуются 
обычно при старении дерева на рас-
стоянии не более 1 м от ствола. Вегета-
тивная подвижность несколько увели-
чивается при формировании куртинооб-
разующей жизненной формы. 

Таким образом, клён ясенелистный 
имеет в Москве широкий диапазон  
жизненных форм, которые по класси-
фикации И.Г. Серебрякова относятся  
к типу «Деревья». 
 

Особенности семенного  
размножения 

Для клёна ясенелистного характерна 
высокая всхожесть семян [Майтулина, 
1980; Виноградова, 2006]. По нашим 
данным, семена этого вида в Москве 
имеют очень длительный период про-

растания. Так, первые всходы появля-
ются весной, сразу после схода снега, а 
последние можно наблюдать и в сере-
дине июня, а по сырым местам – и в на-
чале июля. Возможно, эта особенность 
связана с тем, что плоды Acer negundo 
облетают с деревьев не сразу. Бóльшая 
их часть всю зиму висит на деревьях, 
выдерживая низкие температуры, а мас-
совое опадение плодов начинается с 
конца зимы и продолжается до начала 
лета, так что плоды распространяются и 
по насту, и талыми водами, и ветром 
[Виноградова и др., 2010]. Наши на-
блюдения показали, что прошлогодние 
плоды могут находиться на деревьях до 
осени, и 65% семян при этом не теряют 
способности к прорастанию. Таким об-
разом, клён ясенелистный относится к 
древесным видам, у которых формиру-
ется напочвенный банк семян. 

На незадернованных почвах под по-
логом деревьев проростки Acer negundo 
нередко формируют сплошной покров. 
Так, на одной из двух заложенных нами 
пробных площадках, расположенных 
под пологом клёна ясенелистного и 
клёна остролистного (A. platanoides) 
(сомкнутость крон 0.6–0.7) в середине 
мая насчитывалось 242 проростка на 
1 м2, а на другой (сомкнутость крон 0.8) 
составляла 160 проростков на 1 м2. Од-
нако уже к концу мая число проростков 
на обеих площадках сократилось на 
30%, а к концу лета осталось по 30 рас-
тений на 1 м2. На первом участке сеян-
цы имели бóльшие размеры (средняя 



  37 

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

высота сеянцев 8.3 см), чем на втором 
(средняя высота – 7 см). Сеянцы, про-
росшие на освещённых, незадернован-
ных участках (вдоль забора), достигли в 
среднем 15 см и могли иметь тройчато-
сложные листья, что свидетельствует об 
их переходе в ювенильную стадию. 
Следует отметить, что по сравнению с 
клёном ясенелистным, клён остролист-
ный, проростки которого взошли на 
первой пробной площадке, имеет менее 
длительный период прорастания семян 
(до середины мая) и меньшую плот-
ность проростков (14 проростков на 
1 м2), большая часть которых сохраня-
ется до конца сезона. 

Таким образом, наибольшая всхо-
жесть семян и продолжительность их 
прорастания наблюдается под пологом 
деревьев при высокой сомкнутости 
крон, что, очевидно, связано с тем, что 
почва там долго сохраняется влажной. В 
этих же условиях происходит и наибо-
лее высокий отпад сеянцев, но при этом 
процент выживших сеянцев сохраняется 
достаточно высоким. В целом наши 
данные о развитии сеянцев клёна  
ясенелистного в разных экологических 
условиях согласуются с данными И.В. 
Ефимовой и И.С. Антоновой [2012]. 

Длительный период прорастания се-
мян Acer negundo, их высокая всхожесть 
и теневыносливость способствуют  
формированию многоярусных зарослей, 
состоящих из тесно расположенных  
отклонённых и искривлённых деревьев. 
 

Жизненная стратегия клёна  
ясенелистного 

Под жизненной стратегией мы по-
нимаем специфическое поведение вида 
в экосистеме, обусловленное его мор-
фофизиологическими особенностями. 

Одной из наиболее бросающихся  
в глаза особенностей габитуса клёна 
ясенелистного являются наклонённые и 
искривлённые стволы, на что обращали 
внимание R.F Sutton и C.W. Johnson 
[1974]. 

Следует отметить, что все деревья в 
той или иной степени способны откло-
нять и изгибать ствол, вынося, таким 

образом, крону в более благоприятные 
условия освещения. Однако обычно у 
древесных пород ствол при неравно-
мерном освещении сохраняет способ-
ность к вертикальному направлению 
роста, а к свету тянутся ветви разных 
порядков ветвления. 

У клёна ясенелистного способность 
ствола к отклонению от вертикали  
и формированию изгибов выражена,  
по сравнению с другими древесными  
породами, широко используемыми в 
озеленении Москвы, в большей степени. 
Вертикальное направление роста у этой 
древесной породы сохраняется, если 
дерево растёт на открытом месте и рав-
номерно освещено со всех сторон, или, 
наоборот находится в тени. При нерав-
номерном освещении угол отклонения 
ствола от вертикали может достигать 
30–40° и даже 50°. Кроме того, стволы 
нередко имеют ещё и в разной степени 
выраженный горизонтальный участок 
длиной до 5–6 м. Благодаря такой пла-
стичности роста крона дерева оказыва-
ется на значительном расстоянии от  
основания ствола и может выйти  
в более благоприятные условиях  
освещения. 

Следует отметить, что кривые и на-
клонённые стволы нередко формируют-
ся у ивы белой (Salix alba L.), ивы лом-
кой (S. fragilis L.) и некоторых других 
древесных пород, обычно произра-
стающих вдоль рек. Однако эти древес-
ные породы, в отличие от клёна ясене-
листного, растут только на увлажнён-
ных почвах, поэтому редко встречаются 
в городских посадках. Ясень пенсиль-
ванский (Fraxinus pennsylvanica Marsh.) 
также может демонстрировать сходную 
жизненную стратегию, но в настоящее 
время данная древесная порода в  
Москве и в Подмосковье резко сократи-
ла свою численность из-за поражения 
ясеневой изумрудной узкотелой златкой 
[Виноградова и др., 2010]. 

Описанную выше особенность клёна 
ясенелистного – реагировать на нерав-
номерное освещение – можно проде-
монстрировать, сравнивая направления 
роста стволов других древесных пород, 
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Рис. 5. Изменение направление роста ствола клёна ясенелистного (а–в) при совместном 
произрастании с клёном остролистным. Объяснение в тексте. 
 

 
Рис. 6. Соотношения между прямоствольными деревьями клёна остролистного и клёна 
ясенелистного и деревьями тех же видов с отклоненными от вертикали и изогнутыми 
стволами. 
 
произрастающих в одинаковых с Acer 
negundo условиях, или сравнивая форму 
стволов клёна ясенелистного, находя-
щихся в условиях равномерного и не-
равномерного освещения. 

Так, в одном из дворов Москвы 
примерно 20–25 лет назад с интервалом 
1.5–2 м были высажены в один ряд,  
чередуясь, клён ясенелистный и клён 
остролистный. Эта однолинейная  
посадка была вытянута в широтном  
направлении. Деревья той и другой  
породы имели примерно одинаковый 
разброс величин длины и диаметра 

стволов. Однако деревья клёна остроли-
стного сохранили вертикальное направ-
ление роста, а стволы у всех деревьев 
клёна ясенелистного отклонились от 
вертикали (рис. 5, а), затем имели гори-
зонтальный участок (рис. 5, б), а далее – 
вертикальный (рис. 5, в). В результате 
такой зигзагообразной формы ствола 
деревья Acer negundo вынесли свои 
кроны из-под крон клёна остролистного. 
Полученные данные отражены на диа-
грамме (рис. 6). Следует отметить, что 
бóльшая часть деревьев клёна ясенели-
стного отклонила свои стволы на юг. 
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Рис. 7. Соотношение между прямоствольными и отклоненными от вертикали и изогну-
тыми стволами деревьев клёна ясенелистного, расположенными в разных условиях ос-
вещения. 
 

Другой пример. Деревья клёна  
ясенелистного (нынешний возраст – 
примерно 25 лет) были тесно высажены 
в два близко расположенных ряда.  
Одной стороной эта аллея обращена  
к газону, а другой – в сторону сквера. 
Таким образом, деревья, стоящие ближе 
к газону, были освещены неравномерно, 
а деревья второго ряда, наоборот, со 
всех сторон оказались затенёнными.  
В результате почти все деревья, нахо-
дившиеся ближе к газону, имели разной 
степени зигзагообразные стволы, в то 
время как деревья второго ряда сохра-
няли более или менее вертикальное  
направление роста. Полученные данные 
отражены на диаграмме (рис. 7). 

Механические воздействия также 
нередко определяют изгибы и наклоны 
стволов клёна ясенелистного, которые 
возникают, например, если растения 
произрастают вплотную к стене дома, к 
забору, или располагаются так близко 
друг к другу, что их стволы начинают 
тесно соприкасаться. Подвижка суб-
страта, которая может произойти при 
рытье траншей, прокладывании доро-
жек и т. п. также может вызвать наклон 
стволов у этой древесной породы. Спо-
собствуют усилению наклонов ствола 
снегопады и сильные ветры. 

Во вторичном ареале клён ясенели-
стный демонстрирует сочетание разных 
жизненных стратегий. Как эксплерент 
он массово заселяет нарушенные терри-
тории, при этом сохраняет способность 
к семенному размножению, даже нахо-
дясь в угнетеённом состоянии. Однако, 
обладая довольно высокой теневынос-
ливостью и пластичностью роста ство-
ла, Acer negundo способен расти под  
пологом как других древесных пород, 
так и своих сородичей, при любой воз-
можности вынося крону в образующие-
ся просветы между кронами. В этом он 
проявляет себя как патиент. И, наконец, 
клён ясенелистный способен долго 
удерживать территорию, поскольку не 
пускает под свой полог другие древес-
ные породы, а сам может возобновлять-
ся самосевом, демонстрируя таким  
образом черты жизненной стратегии 
виолента. 

Благодаря описанным выше особен-
ностям роста ствола, клён ясенелистный 
выносит свою крону в более благопри-
ятные условия произрастания. Высокая 
семенная продуктивность и всхожесть 
семян позволяют ему создавать популя-
ции с высокой плотностью, в которых за 
счёт понижения общей жизненности 
составляющих её особей, но с сохране-
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нием способности к семенному возоб-
новлению, создаётся возможность дли-
тельного удержания территории. 
 
Половой состав популяции клёна 

ясенелистного в Москве 
Результаты исследования показали, 

что в Москве на улицах и магистралях, 
во дворах и на пустырях, то есть в тех 
местообитаниях, для которых характер-
на нехватка питательных веществ и  
дефицит влаги, чаще преобладают муж-
ские растения Acer negundo. В целом, из 
7100 учтённых нами растений клёна 
ясенелистного мужские особи состави-
ли 53%, а женских растений было  
немного меньше – 47%. 

Наши данные не противоречат  
исследованиям американских учёных 
[Dawson, Ehleringer, 1993; Ward et al., 
2002], которые установили, что вдоль 
рек и озёр преобладают женские особи, 
а на более сухих почвах – мужские. Это 
объясняется тем, что женские растения 
лучше используют водный потенциал, 
поэтому во влажных местообитаниях 
они растут быстрее мужских и вытес-
няют их. Однако женские растения  
хуже мужских переносят дефицит вла-
ги, поэтому на сухих почвах мужские 
растения, наоборот, вытесняют женские 
благодаря более быстрому росту. 

Интересно отметить, что среди дву-
домных травянистых растений у одних 
видов преобладают женские особи, у 
других – мужские. Однако женские  
экземпляры обнаруживают большую 
требовательность к условиям местооби-
тания, и, прежде всего, к лучшему  
почвенному увлажнению в сравнении с 
мужскими особями, и в благоприятных 
условиях обитания их численность  
возрастает [Демьянова, 2012]. 
 

Распространение клёна  
ясенелистного в Москве 

Клён ясенелистный в настоящее 
время является одной из самых распро-
странённых древесных пород в Москве. 
По данным мониторинга, проведённого 
в 2000–2004 гг., доля его в целом по го-
роду составила 5.85%, а в микрорайонах 

достигала 10.93% [Состояние.., 2005]. 
Наши исследования показали, что доля 
клёна ясенелистного в Москве (на ули-
цах и магистралях, в скверах и на буль-
варах, в парках, во дворах) в целом со-
ставляет 37%. 

По нашим данным, вид наиболее 
широко распространился в тех районах 
Москвы, в которых давно не проводи-
лись озеленительные работы, например 
в Марьиной Роще. Наши наблюдения 
показали, что в этом районе более 50% 
всех древесных насаждений составляет 
клён ясенелистный, а в некоторых дво-
рах доля этой древесной породы дости-
гает 80%. 

В результате бесконтрольного раз-
множения Acer negundo во многих дво-
рах сформировались многоярусные на-
саждения, в которых ведущую роль иг-
рает этот вид. Первый ярус составляют 
посаженные 35–45 лет назад такие дре-
весные породы, как тополя, клён остро-
листный, берёзы, липы, вязы, изредка 
клён ясенелистный. Второй ярус обра-
зуют густо расположенные, выросшие 
из семян 20–25 лет назад, деревья клёна 
ясенелистного с плохо развитыми и за-
частую наклонёнными в разные сторо-
ны кронами. Третий ярус составляют 
экземпляры Acer negundo, у которых 
уже на высоте 1–1.5 м ствол может из-
гибаться и расти горизонтально. Однако 
и эти сильно угнетённые деревья сохра-
няют способность к цветению и плодо-
ношению (рис. 8). Вся картина таких 
самопроизвольно сформировавшихся 
насаждений усложняется многостволь-
ными деревьями и древовидными ком-
плексами клёна ясенелистного. На пло-
щади 5 м2 могут совместно существо-
вать более 20 деревьев, принадлежащих 
к этому виду, высотой от 5 до 8 м с 
диаметром ствола от 6 до 19 см. 

Под пологом клёна ясенелистного 
медленно угасают небольшие деревья и 
кустарники, такие как сливы, вишни, 
яблони, жёлтая акация, сирень и др. 
Кроме того, Acer negundo нередко вне-
дряется в живые изгороди, портит их 
внешний вид и вызывает их вырождение. 
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Рис. 8. Многоярусные самопроизвольно сформировавшиеся насаждения с преоблада-
нием клёна ясенелистного. Объяснение в тексте. 
 
Использование клёна ясенелистного в 
озеленении Москвы: «за» и «против» 
Сначала перечислим все положи-

тельные стороны широкого распростра-
нения клёна ясенелистного в Москве. 

Этот вид оказался по сравнению с 
традиционными древесными породами 
более устойчивым к неблагоприятным 
экологическим условиям. Его спонтан-
но выросшие заросли создают барьер 
между жилыми домами и оживлёнными 
городскими магистралями. 

Клён ясенелистный – это находка 
для озеленителя, поскольку не требует 
больших денежных вложений: сам  
сеется, сам растёт и требует только  
прореживания. 

Однако сильно наклонённые над до-
рогами и детскими площадками деревья 
представляют собой опасность, как для 
людей, так и для автомашин. Кроме то-
го, самопроизвольно сформировавшиеся 
густые заросли имеют малоэстетичный 
вид. Особенно досадно, когда клён  
ясенелистный своим неухоженным и 
малопривлекательным внешним видом 
ухудшает впечатление от исторической 
части Москвы. Например, в центре  
Москвы перед домом Пашковых он 
вторгся в кусты сирени. Театр Россий-
ской Армии полностью окружен клёном 
ясенелистным и т. д. 
 

Рекомендации для озеленителей 
В настоящее время у озеленителей 

отсутствует научно аргументированный 
практический подход к данной породе. 
Необходимость разработки такого подхо-
да очевидна. В качестве первоочередных 
мер можно рекомендовать следующие: 

1. Создание благоприятных условий 
произрастания за счёт сокращения 
плотности зарослей, образовавшихся в 
результате самосева, путём удаления, 
прежде всего, женских экземпляров и 
сильно наклонённых деревьев. 

2. При вырубке клёна ясенелистного 
следует обязательно применять герби-
циды (глифосфаты) [Шутов, Мартынов, 
1982; Виноградова и др., 2010] для того, 
чтобы на месте вырубленного дерева не 
вырастало многоствольное дерево. 

3. Контролировать численность клё-
на ясенелистного в парках и скверах, 
около исторических зданий, где следует 
выращивать эстетически более ценные 
древесные породы, путём удаления  
сеянцев, подроста и вырубки взрослых 
деревьев. 
 

Заключение 
Эстетическая ценность клёна ясене-

листного как древесной породы опреде-
ляется условиями произрастания и мо-
жет варьировать от весьма высокой до 
крайне низкой. 
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Способность ствола клёна ясенели-
стного менять направление роста в за-
висимости от условий освещения следу-
ет, по всех видимости, рассматривать не 
как отклонение от нормы, а как один из 
аспектов его жизненной стратегии. Пла-
стичность роста, наряду с возможно-
стью возобновляться самосевом, как 
под собственным пологом, так и под 
пологом других деревьев, относятся к 
тем биологическим характеристикам, 
которые позволяют Acer negundo удер-
живать лидирующее положение в го-
родских посадках Москвы. В настоящее 
время во многих районах Москвы, осо-
бенно там, где давно не проводились 
озеленительные работы, данный вид 
сформировал многоярусные насажде-
ния, состоящие, в основном, из искрив-
ленных и наклонённых в разной степени 
деревьев, представляющих опасность 
для людей и автомашин. Регуляция чис-
ленности клёна ясенелистного позволит 
уменьшить негативные последствия его 
внедрения в городское озеленение и 
максимально использовать положитель-
ные стороны этой древесной породы. 
 
 

Выражаем благодарность за  
помощь в сборе материала магистран-
там первого и второго года обучения 
(специальность биология) факультета 
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М.А. Шолохова. 
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SOME BIOLOGICAL  

FEATURES OF ACER NEGUNDO L.  
IN GREEN PLANTATIONS OF MOSCOW 
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Acer negundo L. in Moscow is represented by a wide range of life forms which are 
classified as ‘trees’ according to Serebryakov. The inclinations and bends of the trunk of 
Acer negundo L. must be considered as one of the features of its life strategy, which per-
mits to carry out the crown into auspicious conditions. The high germinating ability of the 
seeds under trees’ cover and the long period of their sprouting contribute to formation of 
multi-tier thickets, consisting of closely arranged, differently inclined and bended trees 
hazardous to humans and vehicles. The proportion of A. negundo trees in the streets,  
avenues and yards of Moscow on average is about 37%, but may amount to 80% in some 
yards. The proportion of male trees (53%) is slightly higher than females (47%). We  
suggest a new reasonable approach to the use of this kind of wood in the urban tree  
planting. 

Key words: Acer negundo L., life forms, life strategy, sex structure, alien species. 
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Представлены первые данные по инвазии эктопаразитов рукокрылых сибирско-

дальневосточной хироптерофауны на запад (Уральский регион), рассмотрены 
предполагаемые причины проникновения данных видов. 

Ключевые слова: эктопаразиты рукокрылых, Macronyssus charusnurensis, 
Steatonyssus superans, сибирско-дальневосточная хироптерофауна. 

 
 

Введение 
Фауна рукокрылых Северной Пале-

арктики характеризуется наличием двух 
в значительной степени изолированных 
комплексов: европейско-уральского и 
сибирско-дальневосточного. Представи-
телями европейско-уральской хиропте-
рофауны являются такие виды, как  
водяная ночница Myotis daubentonii 
(Kuhl, 1817), ночница Брандта Myotis 
brandtii (Eversmann, 1845), бурый ушан 
Plecotus auritus (Linnaeus, 1758), малый 
нетопырь Pipistrellus pygmaeus Leach, 
1825, нетопырь-карлик Pipistrellus 
pipistrellus (Schreber, 1774), нетопырь 
Натузиуса Pipistrellus nathusii 
(Keyserling, Blasius, 1839), рыжая вечер-
ница Nyctalus noctula (Schreber, 1774). 
Сибирско-дальневосточный фаунисти-
ческий комплекс включает восточную 
ночницу Myotis petax Hollister, 1912,  
сибирскую ночницу Myotis sibiricus 
Kastschenko, 1905, восточного кожана 
Vespertilio sinensis Peters, 1880, сибир-
ского трубконоса Murina hilgendorfi 
Peters, 1880, ушана Огнёва Plecotus 
ognevi Kishida, 1927, восточного длин-
нокрыла Miniopterus fuliginosus 
(Hodgson, 1835). 

Находки специфических эктопарази-
тов рукокрылых на несвойственных им 
хозяевах, принадлежащих другому  

фаунистическому комплексу, интересны 
и нуждаются в изучении, поскольку  
иллюстрируют возможность контакта 
между представителями европейской и 
сибирской фаун летучих мышей. 
 

Материал и методы 
Отлов рукокрылых производился на 

территории Урала в летний период в 
следующих местонахождениях: 

1. Свердловская область: г. Екате-
ринбург; деревня Чусовая; окрестности 
г. Новоуральска. 

2. Челябинская область: окрестности 
г. Кыштыма; штольня посёлка Слюдо-
рудник; Серпиевская пещера. 

3. Пермский край: Дивья пещера; 
учебно-научная база Пермского госу-
дарственного научно-исследователь-
ского университета «Предуралье». 

Эктопаразиты собирались при  
помощи препарировальной иглы и пин-
цета и переносились в 70%-й раствор 
этанола. Затем в лабораторных условиях 
гамазовые клещи заключались в жид-
кость Фора-Берлезе [Брегетова, 1956]. 
Определение эктопаразитов проводили 
с помощью световой микроскопии 
(Nikon Eclipse 50i) в проходящем свете 
по определителям и другим таксономи-
ческим публикациям [Radovsky, 1967; 
Stanyukovich, 1997]. 
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Изготовленные постоянные препа-
раты хранятся в Зоологическом музее 
ИЭРиЖ УрО РАН. 
 

Результаты и обсуждение 
Ранее было высказано предположе-

ние, что разделение хироптерофаун  
на территории Северной Палеарктики 
обусловлено барьерной ролью Западно-
Сибирской равнины [Orlov, Orlova, 
2013]. 

Русская равнина, являясь пластовой 
равниной [Алпатьев и др., 1976; Давы-
дова и др., 1989], предоставляет различ-
ные формы микрорельефа в качестве 
потенциальных естественных убежищ. 
Проживание на территории Русской 
равнины оседлого населения в течение 
последних двух тысяч лет обусловлива-
ет наличие дополнительных убежищ 
антропогенного происхождения пред-
ставителям оседлых видов рукокрылых. 

Западная Сибирь представляет со-
бой обширную аккумулятивную равни-
ну, заболоченную и лишённую карсто-
вых форм рельефа. Вплоть до середины 
ХХ в. людское население было пред-
ставлено, преимущественно, кочевни-
ками-оленеводами. Следовательно, по-
тенциальных антропогенных убежищ, 
способствующих распространению  
рукокрылых, было недостаточно. Таким 
образом, Западно-Сибирская равнина 
препятствует распространению запад-
нопалеарктических видов на восток  
и восточнопалеарктических видов на 
запад [Orlov, Orlova, 2013]. 

Единичные транспалеарктические 
виды, которым удаётся пересечь эту 
территорию (либо «обойти» её с юга): 
прудовая ночница Myotis dasycneme 
(Boie, 1825) (ареал простирается от 
Центральной Европы на восток до  
Енисея), двухцветный кожан Vespertilio 
murinus (Linnaeus, 1758) (обитает от  
побережья Атлантического до берегов 
Тихого океана), северный кожанок 
Eptesicus nilssoni (Keyserling, Blasius, 
1839) (аналогично двухцветному кожа-
ну). 

Близкая картина наблюдается и у  
эктопаразитов рукокрылых Северной 

Евразии, обитание большинства кото-
рых также приурочено либо к европей-
ско-уральской территории, либо сибир-
ско-дальневосточной [Орлова и др., 
2013]. 

Немногочисленные виды эктопара-
зитов, имеющие транспалеарктический 
(голарктический) ареал, ассоциированы 
с указанными выше транспалеарктиче-
скими видами летучих мышей либо – 
полифаги. Это гамазовые клещи 
Spinturnix myoti (Kolenati, 1856) (вид, 
паразитирующий на летучих мышах ро-
да Myotis (ночницы)), Spinturnix kolenatii 
Oudemans, 1910 (специфический экто-
паразит рода Eptesicus (кожанки)), 
Spinturnix plecotinus (Koch, 1839) (спе-
цифический эктопаразит рода Plecotus), 
Macronyssus corethroproctus (Oudemans, 
1902) (специфический эктопаразит пру-
довой ночницы, распространён строго в 
границах её ареала), Macronyssus crosbyi 
(Ewing et Stover, 1915) (полифаг без вы-
раженных предпочтений), Steatonyssus 
spinosus Willmann, 1936 (полифаг, веро-
ятно, предпочитающий перелётные ви-
ды, прежде всего, двухцветного кожана 
(Орлова, 2013)), блоха Ischnopsyllus (H.) 
hexactenus (Kolenati, 1856) (по-
видимому, ассоциирована с видами ро-
да Plecotus [Медведев, 1996]). 

Случаи обнаружения специфических 
эктопаразитов рукокрылых европейско-
уральской хироптерофауны на востоке 
России, равно как и находки в Западной 
и Центральной Палеарктике эктопара-
зитов, прокормителями которых высту-
пают летучие мыши сибирско-
дальневосточной фауны, крайне редки. 

Ранее гамазовые клещи Macronyssus 
charusnurensis Dusbábek, 1966 и 
Steatonyssus superans Zemskaya, 1951 не 
были обнаружены западнее 75° в. д. 
 

Macronyssus charusnurensis  
Dusbábek, 1966 

Был описан в Монголии, затем об-
наружен в Северо-Восточном Казахста-
не (Зайсанская котловина) [Сенотрусо-
ва, Тагильцев, 1968], Дальнем Востоке 
[Медведев и др., 1991], восточной части 
Ханты-Мансийского автономного окру-
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га (ХМАО) (собственные данные), Се-
верном Алтае [Орлова, 2013б]. С учётом 
новых данных по видовой принадлеж-
ности водяной ночницы Сибири и 
Дальнего Востока России (Myotis 
daubentonii s. lato) [Орлова и др., 2013] 
можно утверждать, что 
M. charusnurensis является специфиче-
ским эктопаразитом восточной ночницы 
(криптического вида водяной ночницы). 

M. charusnurensis собран нами на 
Северном и Южном Урале, где восточ-
ная ночница не обитает, а ближайшая её 
находка сделана на востоке ХМАО: 

16 особей (одна ♀ и 15 N1) собраны 
в Дивьей пещере (Пермский край) с 
ночницы Брандта; 

1 особь (N1) в штольне пос. Слюдо-
рудник (Челябинская область) с ночни-
цы Брандта; 

3 особи (N1) в Серпиевской пещере 
(Челябинская область) с ночницы Нат-
терера. 
 

Steatonyssus superans Zemskaya, 1951 
Ареал охватывает Восточную Пале-

арктику: Западную Сибирь, Казахстан, 
Таджикистан, Корею, Дальний Восток, 
Японию [Till, Evans, 1964; Ah, 
Radovsky, 1967; Uchikawa, Kumada, 
1977; Teng, 1980; Медведев и др., 1991; 
собственные данные]. В Корее S. superans 
массово паразитирует на восточном ко-
жане [Ah, Radovsky, 1967], но к западу, 
по всей видимости, начинает паразити-
ровать и на двухцветном кожане. 

Все находки в Уральском регионе 
(27 особей) сделаны на двухцветном 
кожане: 

1 экземпляр (N1) найден в окрестно-
стях г. Кыштыма (Челябинская  
область); 

18 особей (8 ♂, 4 ♀♀ (все с внутри-
утробными яйцами), 6 N1) в окрестно-
стях г. Новоуральска (Свердловская  
область); 

4 особи (2 ♀♀ (обе с внутриутроб-
ными яйцами) и 2 N1) в черте г. Екате-
ринбурга; 

3 особи (♂, ♀ с внутриутробным  
яйцом и N1) в деревне Чусовая (Сверд-
ловская область); 

1 особь (♀ с внутриутробным  
яйцом) на учебно-научной базе  
Пермского государственного научно-
исследовательского университета  
«Предуралье» (Пермский край). 

 
Находки клеща M. charusnurensis на 

значительном удалении от границы 
ареала его основного хозяина (восточ-
ной ночницы) объяснить пока сложно. 
Возможно, данный эктопаразит имеет 
тенденцию к олигофагии, и в круг его 
хозяев в условиях отсутствия основного 
прокормителя включаются другие виды 
рода Myotis (ночницы). Подобная  
ситуация описана для кровососущей 
мухи-никтерибииды Penicillidia 
monoceros Speiser, 1900, которая, по 
всей видимости, является плотностно-
зависимым олигофагом и в условиях 
низкой численности/отсутствия основ-
ного хозяина – прудовой ночницы –  
паразитирует на других видах данного 
рода [Орлова, 2013а]. 

Появление на Урале гамазового 
клеща S. superans, очевидно, связано  
с его способностью паразитировать на 
двухцветном кожане – транспалеаркти-
ческом, повсеместно распространённом 
виде летучих мышей. Кроме того,  
находки S. superans свидетельствуют о 
совершении двухцветными кожанами 
миграции в широтном, а не только в  
меридиональном направлении, как счи-
талось ранее [Большаков и др., 2005]. 

Необходимы дальнейшие исследо-
вания распространения эктопаразитов 
рукокрылых, поскольку они позволяют 
моделировать процесс формирования 
фауны летучих мышей в географиче-
ском и историческом аспектах. 
 

Работа выполнена при поддержке 
гранта РФФИ № 12-04-31270. 
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Ясеневая изумрудная узкотелая златка Agrilus planipennis – вредитель ясеня,  
занесённый в 1990-е гг. в Москву. В мае 2013 г. были обследованы насаждения 
ясеня в городах, расположенных к северо-западу от Москвы. В Зеленограде (рас-
стояние от Москвы: 20 км), в Клину (70 км) и в Конаково (100 км) подавляющее 
большинство ясеней погибло или серьёзно повреждено златкой. Очевидно, что в 
ближайшие годы будет наблюдаться полное выпадение ясеня из зелёных насажде-
ний этих городов. В Твери (в 145 км от Москвы) следов деятельности вредителя  
не обнаружено. Граница инвазийного ареала златки существенно продвинулась на 
северо-запад и в настоящее время проходит по Тверской области. 

Ключевые слова: Agrilus planipennis, ясеневая изумрудная узкотелая златка, 
ясень, Fraxinus, вредитель, инвазия, Московская область, Тверская область, ареал. 

 
Введение 

Ясеневая изумрудная узкотелая 
златка Agrilus planipennis Fairmaire 
(Coleoptera, Buprestidae) (ЯИУЗ) – опас-
ный вредитель ясеня, быстро рассе-
ляющийся по территории Европейской 
России и Северной Америки и внесён-
ный в карантинный список Европейской 
и Средиземноморской Организации по 
Защите Растений [EPPO, 2013].  

Зона естественного обитания ЯИУЗ 
– лиственные леса Восточной Азии: Ко-
реи, северо-восточного Китая, Японии, 
Монголии, Тайваня, а также Примор-
ского и Хабаровского краёв [Jendek, 
2006; Юрченко и др., 2007]. Там жук не 
является экономически значимым вре-
дителем, так как встречается довольно 
редко и развивается только в стволах 
отмирающих или сильно ослабевших 
деревьев [Юрченко и др., 2007].  

Когда златка была занесена в США, 
она стала заселять здоровые деревья и 
быстро расширять свой инвазийный 

ареал, истребляя ясеневые посадки и 
леса. Личинки питаются камбиальным 
слоем, что почти в 100% случаев ведёт к 
гибели дерева в течение 2–6 лет [Knight, 
Brown, 2013]. ЯИУЗ была впервые от-
мечена в Америке в 2002 г. Сейчас она 
распространилась в 19 штатах США и в 
двух провинциях Канады, уничтожив 
десятки миллионов деревьев [Emerald 
ash borer website, 2013]. Действенных 
методов борьбы пока не разработано. 
Поэтому в Америке владельцам ясене-
вых лесов рекомендуется планировать 
полное замещение ясеня другими дре-
весными породами [Ash Management..., 
2012]. 

В Европе ЯИУЗ пока акклиматизи-
ровалась только в Московской области 
и некоторых примыкающих регионах. 
Предполагают, что жуки были занесены 
в 1990-е гг. из Северной Америки с  
посадочным материалом [Мозолевская, 
Ижевский, 2007] или же из Китая с  
тарой из досок, не очищенных от коры 



50   

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

[Baranchikov et al., 2008]. Область мас-
сового поражения ясеня вредителем по-
стоянно растёт, так как в Центральной 
России у златки нет паразитов, а преоб-
ладающие в посадках виды ясеней  
F. pennsylvanica Marshall и F. excelsior 
L. не способны противостоять новому 
вредителю [Баранчиков, Куртеев, 2012]. 
 

История расселения златки в  
Центральной России 

2003 г. – Найден первый экземпляр 
A. planipennis в Москве [Шанхиза, 
2007]. 

2004 г. – Появились отдельные очаги 
усыхания ясеней в городе [Исмаилов, 
2008]. 

2006 г. – Златка была впервые обна-
ружена за пределами Москвы – вдоль 
железных дорог ближайшего Подмос-
ковья [Шанхиза, 2007]. 

2009 г. – Область массового пораже-
ния деревьев расширилась на запад  
до Можайска, на юг до Серпухова, и на 
север до Мытищ, обнаружены первые 
следы наличия златки в Пушкино  
[Баранчиков, 2009; Баранчиков, Куртеев, 
2012].  

2012 г. – ЯИУЗ повсеместно зарази-
ла ясени в Пушкино и продолжила рас-
селяться на север: в Сергиевом Посаде 
найдены два дерева со следами деятель-
ности вредителя. Область поражения 
расширилась в западном направлении, 
захватив Вязьму [Баранчиков, Куртеев, 
2012]. На юго-западе граница достигла 
Обнинска [Сообщение информационно-
го агентства «Regnum», 2012], на юге 
подошла к Туле [Гниненко, 2012].  
В южной части ареала ЯИУЗ вплотную 
приблизилась к регионам, где ясень 
встречается не только в посадках, но и  
в лесах. Что касается Москвы, то здесь 
уже не приходится говорить о локаль-
ных очагах: заражение златкой стало 
сплошным. По мнению Мозолевской 
[2012], со временем мы будем наблю-
дать полное выпадение ясеня из город-
ских посадок Москвы и Подмосковья. 

В мае 2013 г. мы провели обследо-
вание зелёных насаждений четырёх го-
родов, расположенных к северо-западу 

от Москвы: Зеленограда, Клина, Кона-
ково и Твери, чтобы определить, где 
сейчас проходит граница расселения 
ЯИУЗ в этом направлении и оценить, 
насколько массовым является пораже-
ние деревьев. 
 

Симптомы поражения дерева 
Златка откладывает яйца на стволы 

деревьев толщиной более 10 см. Вылу-
пившиеся личинки проникают в кору. 
До первого вылета жуков поражённое 
дерево практически не отличается  
от здорового. О присутствии личинок 
могут свидетельствовать поклёвы птиц 
(рис. 1). 

Личинка проделывает в камбиаль-
ном слое плоский зигзагообразный ход, 
который по мере её роста расширяется 
до 5 мм (рис. 2). Иногда на ослабленных 
златкой деревьях селятся короеды  
(рис. 3). 

Осенью личинка старшего возраста 
обычно начинает продвигаться вверх, от 
чего на конце хода образуется харак-
терная петля. Затем личинка проделы-
вает в древесине углубление и строит 
куколочную колыбельку, в которой зи-
мует. Выход молодых жуков происхо-
дит в конце мая – июне. Выгрызаясь из 
дерева, жуки оставляют на коре лётные 
отверстия характерной D-образной 
формы шириной около 4 мм и высотой 
около 3.5 мм. Одна из сторон отверстия 
почти прямая, а противоположная –  
выпуклая (рис. 4). 

Жуки повторно откладывают на  
кору яйца. У поражённого вредителем 
дерева отслаивается кора, появляются 
водяные побеги и корневая поросль, 
крона становится разреженной.  
Верхушка дерева усыхает (рис. 5).  
Нет смысла удалять сухие верхушки, 
так как дерево все равно гибнет (рис. 6). 

Затем ствол и ветви ясеня полно-
стью отмирают. Живыми остаются 
только побеги корневой поросли. 
 

Результаты обследования  
зелёных насаждений 

Область сплошного поражения  
ясеней охватила Зеленоград, Клин и 
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Рис. 1. Следы деятельности птиц, поедавших личинок из-под коры. 
 

 
 

Рис. 2. Личиночные ходы златки под корой. 
 
Конаково, но в Твери следов деятельно-
сти вредителя пока не обнаружено  
(таблица 1). 

Осенью 2010 г. усохли ветви у неко-
торых ясеней на улице Болдов ручей в 
Зеленограде. В июле 2011 г. там был 
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Рис. 3. Дерево, повреждённое ЯИУЗ и короедами. Вверху виден характерный  
«рисунок» ходов короедов, а внизу – широкие ходы златки. 

 

 
 

Рис. 4. Лётное отверстие. 
 
найден первый экземпляр имаго златки 
A. planipennis. Летом 2012 г. поражение 
ясеней на улице приобрело массовый 
характер. У деревьев появились харак-
терные симптомы – водяные побеги, 
корневая поросль и усыхание верхушек. 
Верхушки на многих деревьях были 
удалены, однако это не помогло. В мае 
2013 г. стало очевидно, что все ясени на 
улице погибают. Листья распустились 
только на некоторых ветвях, кора  
отслоилась. При осмотре стволов обна-
ружены лётные отверстия златки, а под 

корой – характерные личиночные ходы 
с петлей на конце и остатки имаго  
A. planipennis. Обследование других  
зелёных насаждений Зеленограда пока-
зало, что ясени гибнут по всему городу. 
Мёртвые и сильно повреждённые дере-
вья обнаружены на Панфиловском, 
Центральном и Московском проспектах, 
в Зеленоградском лесопарке, а также в 
микрорайонах Андреевка и МЖК. 

В Клину были обследованы деревья 
в районе железнодорожного вокзала. 
Практически все они уже погибли. 
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Рис. 5. Ясень с корневой порослью, водяными побегами и усохшей верхушкой. 
 
Удалось найти всего одно дерево без 
сильных повреждений. 

В Конаково мы обследовали ясени 
на улице Энергетиков и проспекте  
Ленина. Доля деревьев без видимых 
симптомов заражения оказалась  
несколько выше, чем в Зеленограде и 
Клину. Однако большая часть ясеней 
всё равно уже погибла. 

К северо-западу от Москвы ясени 
заражены не только в городских посад-
ках. Отдельные усыхающие деревья с 
корневой порослью были обнаружены 
вдоль Октябрьской железной дороги у 
станций Рижская, Останкино, Петров-
ско-Разумовское, НАТИ, Левобережье, 
Химки, Сходня, Малино, Крюково,  
Поваровка, Поварово, Подсолнечная, 
Головково, Фроловская, Клин, Завидово 
и Кузьминка. Таким образом, на северо-

западе Московской области и в примы-
кающих районах Тверской области не 
приходится говорить об отдельных оча-
гах размножения вредителя. Поражение 
ясеней ЯИУЗ носит сплошной характер. 

В Твери усохших деревьев найти не 
удалось. Многочисленные ясени, выса-
женные на Привокзальной площади, на 
проспекте Чайковского, на центральной 
части набережной левого берега Волги, 
на Тверском проспекте и на улице  
Маяковского выглядят здоровыми.  
Осмотрена кора 144 деревьев в разных 
районах города. Характерных лётных 
отверстий и личиночных ходов не  
обнаружено. Однако массовое нашест-
вие вредителя на Тверь ожидается в 
ближайшие годы, так как поражены 
ясени всего в 10 км от города (станция 
Кузьминка). 
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Рис. 6. Дерево, погибшее, несмотря на удаление сухих верхушек. 
 

Таблица 1. Состояние деревьев, обследованных в мае 2013 г. 

 Московская область Тверская область 

 Зеленоград Клин Конаково Тверь 

Расстояние от Московской  
кольцевой автомобильной дороги 20 км 70 км 100 км 145 км 

Доля деревьев без сильных  
повреждений (%) 4.4 1.1 11.7 100 

Доля сильно повреждённых  
деревьев (%) 32.3 11.4 25 0 

Доля погибших деревьев (%)  63.3 87.5 63.3 0 

Число обследованных деревьев 161 88 128 144 

 
 

Обсуждение 
Осенью 2012 г. крайней северной 

точкой массового поражения ясеней 
считался город Пушкино, расположен-
ный в 14 км от Московской кольцевой 
автодороги [Баранчиков, Куртеев, 
2012]. В Сергиевом Посаде, в 50 км  
к северу от Москвы, было обнаружено 
всего два дерева со следами деятельно-

сти вредителя. Наши данные показыва-
ют, что ЯИУЗ расселилась значительно 
дальше: северо-западная граница её 
распространения проходит по Тверской 
области на расстоянии более 100 км от 
Москвы. Судя по состоянию деревьев в 
Клину и Конаково, златка появилась в 
этих городах не менее двух лет назад. 
Вероятно, скачкообразное расселение 
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вредителя по обширной территории 
произошло из-за массового ослабления 
деревьев во время аномальной засухи 
2010 г. Коридорами для проникновения 
златки из одних городов в другие могли 
послужить ряды деревьев, высаженные 
вдоль шоссейных и автомобильных  
дорог. Уже в 2006 г. «полумёртвые  
ясени цепочкой тянулись за пределы 
Москвы в соседние города и посёлки 
области» [Шанхиза, 2007]. 

Целесообразно провести обследова-
ние зелёных насаждений в городах  
Центральной России, чтобы определить 
современные границы инвазийного 
ареала. Необходимо как можно шире 
информировать население о вредителе 
через Интернет и другие средства  
массовой информации, чтобы случаи 
гибели ясеня в новых регионах не оста-
вались без внимания. Особенно важно 
отслеживать, насколько далеко златка 
продвинулась на юг. Весьма вероятно 
быстрое расселение вредителя именно в 
этом направлении, так как естественный 
ареал ЯИУЗ в Азии находится значи-
тельно южнее Москвы. Проникновение 
златки в зону широколиственных лесов 
европейской России, где ведётся заго-
товка древесины ясеня, может нанести 
огромный ущерб лесной промышленно-
сти. Если же златка проникнет ещё 
дальше: в лесостепную и степную зоны, 
то могут пострадать лесополосы и как 
следствие – почвенный покров. 

В настоящее время проводятся ис-
пытания феромонных ловушек, а также 
пробные выпуски энтомофагов, однако 
действенных мер борьбы пока не  
создано ни в нашей стране, ни в США 
[Гниненко, 2012; Emerald ash borer 
website, 2013]. Наиболее ценные экзем-
пляры ясеней, например, в ботаниче-
ских садах, можно защитить, установив 
на них инъекторы с пестицидом 
[McCullough et al., 2005]. Однако широ-
комасштабное применение пестицидов 
в населённых пунктах невозможно. 
Опыт показывает, что удаление сухих 
ветвей и верхушек не может спасти де-
рево. Строгий внутренний карантин, 
принятый в США, оказался не эффекти-

вен [Emerald ash borer website, 2013]. 
Несмотря на запрет вывоза саженцев и 
изделий из ясеня из поражённых регио-
нов, ЯИУЗ продолжает распространять-
ся по Соединенным Штатам. Поэтому 
не ясно, могут ли карантинные меро-
приятия предотвратить распространение 
вредителя по европейской России. 

В ближайшие годы придётся провес-
ти крупномасштабную вырубку ясеня в 
Московской области и примыкающих 
поражённых регионах, как это делается 
в заселённых златкой штатах США [Ash 
Management..., 2012]. В противном слу-
чае в городах сложится чрезвычайная 
ситуация из-за большого количества 
мёртвых деревьев. Падение стволов и 
ветвей представляет угрозу для жите-
лей. Кроме того, погибающие ясени 
служат рассадниками различных вреди-
телей и болезней, которые могут пора-
зить другие древесные породы. Следует 
отказаться от высадки ясеня в Подмос-
ковье и прилегающих областях, а, воз-
можно, и во всей Центральной России. 

Энтомогенные катастрофы послед-
них лет, в частности, массовая гибель 
пихтовых лесов Сибири из-за инвазии 
уссурийского полиграфа Polygraphus 
proximus Blandford [Баранчиков, 2012], 
и уничтожение московских ясеней злат-
кой наглядно показывают, насколько 
важно вовремя выявлять очаги новых 
вредителей. Отдельные сельскохозяйст-
венные, лесохозяйственные и экологи-
ческие организации не могут сами по 
себе справиться с этой задачей. Необхо-
димо объединить их усилия и создать 
общую базу данных. России нужна  
специальная служба мониторинга энто-
мофауны, подобная той, какая есть во 
многих развитых странах, например, в 
Великобритании [National Biodiversity 
Network, 2013]. 
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EUROPEAN RANGE OF THE EMERALD ASH  

BORER AGRILUS PLANIPENNIS (COLEOPTERA: 
BUPRESTIDAE) IS EXPANDING: THE PEST  

DESTROYS ASHES IN THE NORTH-WEST OF  
MOSCOW REGION AND IN PART OF TVER REGION 

 
© 2013   Orlova-Bienkowskaja M.Ja. 

 
A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, 

Moscow 119071, Leninski pr. 33, marinaorlben@yandex.ru 
 

Emerald ash borer Agrilus planipennis is a serious pest of ash. It was accidentally in-
troduced to Moscow in 1990s. In May 2013 ashes in four cities located to the north-west 
of Moscow were examined. In Zelenograd (20 km far from Moscow), Klin (70 km far 
from Moscow) and Konakovo (100 km far from Moscow) the most of ashes have been al-
ready killed or severely damaged by the pest. Obviously, within coming several years 
ashes will be entirely eliminated from green plantations of these cities. Ashes, examined 
in Tver (145 km far from Moscow), are not damaged. The European range of the pest has 
significantly expanded to the northwest. Its border crosses now Tver Region. 

Key words: Agrilus planipennis, emerald ash borer, ash, Fraxinus, pest, invasion, 
Moscow Region, Tver Region, range. 
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Приводятся данные по биологическим инвазиям рыб в ангарские водохранили-

ща: виды вселенцев, интродукция, саморасселение и натурализация чужеродных 
видов рыб. Описываются основные векторы инвазии, возможность ската рыб через 
плотины ангарских гидроэлектростанций. Анализируется динамика вселения новых 
видов в природные экосистемы. Установлено, что в настоящее время основными 
факторами изменения ихтиофауны служат последствия хозяйственной деятельно-
сти человека. С учётом хозяйственной значимости ряда вселенцев и наличия в во-
доёмах значительных запасов кормовых организмов, рассматривается возможность 
использования некоторых из вселенцев в качестве объектов пастбищного рыбовод-
ства для увеличения рыбопродуктивности водохранилищ. 

Ключевые слова: биологические инвазии, зарегулирование стока, ангарские 
водохранилища, Иркутская область. 

 
Введение 

Во второй половине прошлого сто-
летия в результате интенсивного гидро-
строительства на р. Ангаре образовался 
ряд крупных водохранилищ. Зарегули-
рование Ангары обусловило полное из-
менение гидрологического режима и 
условий обитания речных рыб за счёт 
исчезновения течения и увеличения 
глубин. В настоящее время реофильные 
виды рыб (осётр, стерлядь, таймень, ле-
нок, тугун, голец, шиповка, пескарь и 
минога) в водохранилищах практически 
не встречаются или встречаются еди-
нично. В то же время резкое изменение 
гидрологического, гидрохимического и 
гидробиологического режимов в новых 
водоёмах создали благоприятные усло-
вия для размножения лимнофильных 
видов – плотвы и окуня, в результате 
чего в водохранилищах начали преоб-
ладать частиковые виды рыб, и ихтио-
ценозы сформировались как плотвично-
окуневые, возникли новые, обеднённые 
по сравнению с исходной, фауны  
рыб [Понкратов, 1981]. Перестройка 
структуры сообществ, включая  

изменение видового состава и экологи-
ческого разнообразия биоты, сопровож-
дается снижением биоразнообразия  
и проникновением рыб-мигрантов в 
обеднённые сообщества искусственных 
водоёмов. 

Первый обзор хронологии и объёмов 
интродукции чужеродных видов в водо-
ёмы и водотоки бассейна оз. Байкал и 
Забайкалья сделан Г.Л. Карасёвым 
[1974]. Несколько лет спустя, был  
поставлен вопрос об экологических по-
следствиях акклиматизационных работ 
в бассейне оз. Байкал, приводящих к 
биологическому загрязнению [Пронин, 
1982]. Под биологическим загрязнением 
этот автор подразумевал «…введение в 
состав биома таких новых организмов, 
которые вносят нарушения в функцио-
нирование сложившихся взаимосвязей в 
отдельных биоценозах или экосистемах 
в целом с негативными последствиями 
для непосредственного хозяйственного 
использования водоёмов и для сущест-
вования определённой экосистемы  
как целостного природного явления»  
[Пронин, 1982, с. 14]. В настоящее  
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время для водоёмов бассейна оз. Байкал 
имеются обобщающие работы как по 
распространению отдельных чужерод-
ных видов, таких как ротан  
[Пронин, Болонев, 2006] так и анализ 
процесса натурализации всех видов 
рыб-вселенцев [Пронин, Матвеев,  
Самусёнок и др., 2007]. 

Озеро Байкал является головным  
водохранилищем Ангарского каскада и 
водоёмом-донором биоинвазий, однако 
публикации о видах-вселенцах в бас-
сейн бывшей р. Ангары имеют казуаль-
ный характер: о вылове радужной форе-
ли [Широбоков, 1993], начале распро-
странения ротана [Дёмин, 2000] или не-
которые данные о натурализации все-
ленцев [Купчинский и др., 1996; Куп-
чинский, Купчинская, 2007; Понкратов, 
Панасенков, 2008; Матвеев, Самусёнок, 
2009]. Поэтому автор данного сообще-
ния представляет анализ особенностей 
биологических инвазий гидробионтов в 
водохранилища р. Ангары и простран-
ственно-временную характеристику, 
основных коридоров и векторов рассе-
ления чужеродных организмов. 
 

Материал и методика 
В основу анализа инвазионного про-

цесса положены данные, полученные 
при проведении ихтиологических работ 
по оценке состояния запасов водных 
биологических ресурсов в зоне ответст-
венности ФГУП «Госрыбцентр» (2003–
2012 гг.). Общий объём выборки из  
водоёмов Иркутской области составил 
13 956 особей рыб 11 видов-вселенцев, 
также использовались результаты  
многолетних полевых исследований  
автора на ангарских водохранилищах  
за период с 1970-х гг. по настоящее 
время [Понкратов, Панасенков, 2008]. 

Обзор работ по изменению ареала 
некоторых видов рыб, а также по вселе-
нию ценных промысловых объектов  
в водоёмы региона выполнен с исполь-
зованием литературных материалов;  
при подготовке работы применялись 
ежегодные данные официальной  
рыбопромысловой статистики. 
 

Краткая характеристика  
ангарских водохранилищ 

Протяжённость р. Ангары составля-
ет 1779 км, её бассейн вытянут с юго-
востока на северо-запад, на юге он гра-
ничит с бассейном Байкала, на западе и 
севере – с бассейном Енисея, на востоке 
– с бассейном р. Лена [Ресурсы поверх-
ностных вод…, 1972]. Уникальность 
Ангары, её водного режима во многом 
определяется Байкалом (ежегодный 
сток более 60 км3 чистой пресной воды), 
который обеспечивает равномерность 
стока воды в течение всего года. На  
р. Ангара расположен каскад из четырёх 
ангарских водохранилищ (Иркутское, 
Братское, Усть-Илимское, в 2013 г. за-
канчивается наполнение Богучанского), 
общей длиной 1308 км (табл. 1). 

Площадь мелководий до 2 м, наибо-
лее благоприятных для нереста рыб  
и нагула молоди, составляет около 5%. 
Относительно невелика общая площадь 
литоральной зоны (0–10 м), благопри-
ятной для нагула рыб-бентофагов, – 
около 40%. Почти половина от общей 
площади акватории водохранилищ  
приходится на глубины свыше 20 м. На 
глубоководных участках при отсутствии 
перемешивания водной массы сущест-
вуют устойчивые термические зоны  
с образованием слоя температурного 
скачка. Летом водные массы водохра-
нилищ прогреваются значительно луч-
ше, чем в реке. В июле-августе средняя 
температура воды в верхнем слое (0–10 
м) – 17.3°С, в слое 10–20 м – 10.5°С, 
придонные воды холодные (4–6°С) и 
летним прогревом не охватываются. 

Создание каскадов водохранилищ 
существенно сглаживает амплитуду  
колебаний минерализации воды и, что 
особенно важно, снижает их пиковые 
значения. В меньшей степени это про-
является в головных водохранилищах и 
в большей мере – в замыкающих [Водо-
хранилища и их воздействие…, 1986]. 
Формирование газового режима в  
водохранилище отличается от речного и 
происходит под влиянием ряда факто-
ров: замедленного течения водных масс, 
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Таблица 1. Морфометрические показатели водохранилищ ангарского каскада 

 
ветрового перемешивания, изменения 
термического режима, взаимодействия 
ложа с природной водой. При формиро-
вании гидрохимического режима  
водохранилищ происходит глубокая 
трансформация химического стока реки, 
разбавление веществ естественного  
и антропогенного происхождения  
[Авакян и др., 1994]. 
 
Современный состав фауны чуже-

родных видов рыб и векторы инвазий 
Ихтиологические исследования, 

проведённые на водоёмах бассейна  
Ангары в XIX–XX вв., выявили обита-
ние 38 видов и подвидов рыб, относя-
щихся к 31 роду, 14 семействам и 9  
отрядам [Матвеев, Самусёнок, 2009]. 
Изменение речных биотопов вследствие 
прямого антропогенного воздействия 
(гидростроительство) предоставляет 
мигрантам возможность проникновения 
и формирования устойчивых популяций  
в экосистемах-реципиентах. 

К вселенцам в настоящее время  
относится 11 видов рыб (табл. 2). 

Основными векторами (способами) 
вселения чужеродных видов в бассейны 
водоёмов являются: преднамеренная 
или случайная интродукция человеком; 
саморасселение (часто из смежных бас-
сейнов в связи с гидростроительством) 
[Болотова, Коновалов и др., 2010; 
Слынько, Дгебуадзе и др., 2010]. 

В ангарских водохранилищах отме-
чены преднамеренно интродуцирован-
ные в результате акклиматизационных 
работ – байкальский омуль, пелядь, 
лещ, сазан; случайно интродуцирован-
ные – микижа, верховка, ротан-
головешка; саморасселившиеся –  
амурский сом, желтокрылая, длинно-
крылая и каменная широколобки. 
 

Преднамеренно вселённые виды 
Байкальский омуль. Вселялся в 

Иркутское, Братское и Усть-Илимское 
водохранилища, начиная с 1959 г. на 
стадии личинки и подрощенного малька 
(Братское). В Иркутском водохранили-
ще небольшие скопления омуля  
отмечались у плотины Иркутской ГЭС,  
однако промысла не велось из-за круг-
логодичного запрета [Тугарина, 1977].  
В уловах встречается изредка [Купчин-
ский, Купчинская, 2007]. 

В Братском водохранилище омуль 
расселился по всему водоёму, характе-
ризуется высоким темпом роста,  
ранним созреванием [Поляков, 1989; 
Купчинский и др., 1996]. Максимальные 
уловы достигали 50–55 т (1990–1991 
гг.). Эффективность его естественного 
размножения крайне низка и  
формирование популяции происходит 
практически исключительно за  
счёт искусственного воспроизводства. 
После прекращения широкомасштабных 

Водохранилища [Авакян и др., 1987,  
Богучанское водохранилище…, 1979] 

Параметры 
Иркутское Братское Усть-

Илимское 
Богучанское 
(строящееся) 

Всего 

Высота плотины, м 44.0 125.0 105.0 96.0  
Площадь, кв. км 154 5470 1922 2330 9787 
Объём, куб. км 2.1 169.7 58.9 58.1 289.3 
Протяжённость, км 55 570 302 381 1308 
Макс. ширина, км 7 25 12 13 – 
Макс. глубина, м 35.0 155 94.0 75 – 
Средняя глубина, м 14.0 31.0 32.0 25.0 – 
Макс. сработка, м 4.5 8.0 3.5 4.0 – 
Длина берега, км 276 6000 2500 2430 – 
Водообмен, раз/год 24.0 1.82 1.65  – 
Наполнение, годы 1956–1962 1961–1967 1974–1977 2012–2013 – 
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Таблица 2. Чужеродные виды рыб в бассейне ангарских водохранилищ 
Водохранилища Виды и их таксономическое 

положение Иркутское Братское Усть-Илимское
SALMONIFORMES 

Salmonidae RAFINESQUE. 1815 
1. Parasalmo mykiss 
(Walbaum, 1792) – микижа + + + 

Coregonidae COPE. 1872 
2. Coregonus peled (Gmelin. 
1789) – пелядь  + + 

3. Coregonus migratorius 
(Georgi. 1775) –  
байкальский омуль 

+ + + 

CYPRINIFORMES 
Cyprinidae BONAPARTE. 1832 

4. Abramis brama (Linnaeus. 
1758) – лещ + + + 

5. Leucaspius delineatus 
(Heckel, 1843) –  
обыкновенная верховка 

+ +  

6. Cyprinus rubrofocus  
La Celede, 1803 –  
амурский сазан 

+ +  

PERCIFORMES 
Eleotrididae REGAN. 1911 

7. Perccottus glenii Dybowski. 
1877 – ротан + +  

8. Silurus asotus (Linnaeus. 
1758) – амурский сом + + + 

SCORPAENIFORMES 
Cottidae 

9. Cottocomephorus Grewingki 
(Dybowski, 1874) –  
желтокрылая широколобка 

+ + + 

10. Cottocomephorus inermis 
(Jakowlew, 1890) –  
длиннокрылая широколобка 

+ + + 

11. Paracottus knerii 
(Dybowski, 1874) –  
каменная широколобка 

+ + + 

 
работ по искусственному воспроизвод-
ству омуля вылов его не превышает  
0.5–0.75 т. 

В Усть-Илимском водохранлище на 
верхнем (речном) участке отмечены  
небольшие нерестовые скопления омуля 
с половыми продуктами на IV–V стадии 
зрелости, отмечены случаи поимки  
отнерестившихся самок [Понкратов, 
Панасенков, 2008]. 

Пелядь. Вселялась в Братское водо-
хранилище на стадии личинки и подро-
щенного малька, в Усть-Илимское – на 
стадии личинки. После прекращения 
интродукции численность значительно 
снизилась, единично встречается в 
осенний период, промысловый вылов в 
2012 г. составил 0.1 т. 

Лещ. В Иркутское водохранилище 
из оз. Убинского в 1956–1962 гг. было 
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завезено 27.7 тыс. производителей леща 
[Купчинский, 1987]. Численность леща 
в водохранилище незначительна, много 
его молоди и производителей вылавли-
вается в местах нереста и нагула, часть 
стада выходит из водохранилища в оз. 
Байкал, отмечены случаи поимки леща 
в Малом Море. 

В Братское водохранилище в 1962–
1971 гг. было выпущено 38 512 экз. раз-
новозрастных особей из оз. Убинского, 
Новосибирского водохранилища и оз. 
Бийликуль Казахской ССР [Пушкина, 
1977]. В Усть-Илимское водохранилище 
не вселялся. 

Сазан амурский. В первые годы 
существования Иркутского водохрани-
лища в него было выпущено 8 тыс. экз., 
при этом 6.5 тыс. производителей  
[Понкратов, Панасенков, 2008]. Из-за 
небольшой среднегодовой суммы тепла 
сазан достигает половозрелости только 
к 8–9-годовалому возрасту. Процесс 
акклиматизации сазана в Иркутском  
водохранилище – продолжительный и 
малоэффективный [Тугарина, 1977]. 

В Братское водохранилище в 1962 г. 
было выпущено 4847 разновозрастных 
особей. Стал отмечаться в промысловых 
уловах с 2000 г. [Понкратов, Панасен-
ков, 2008]. В Усть-Илимское водохра-
нилище не вселялся. 
 
Случайно интродуцированные виды 
Микижа. Расширение области  

распространения интродуцентов без их 
естественного воспроизводства проис-
ходит при выращивании товарной  
рыбы. Примером случайной интродук-
ции является попадание в бассейны всех 
ангарских водохранилищ микижи  
(радужной форели) из водоёмов рыбо-
водных хозяйств [Широбоков, 1993]. 
Однако данный вид вряд ли способен 
сформировать устойчивую самовоспро-
изводящуюся популяцию и отмечается  
в составе ихтиофауны за счёт система-
тического попадания молоди из прудов 
хозяйств. 

Ротан-головешка. Ротан завезён в 
оз. Гусиное (бассейн Селенги) с рыбо-
посадочным материалом амурского  

сазана из Хабаровского рыбхоза в 1969 г. 
[Пронин, 1982]. Из оз. Гусиное ротан 
широко саморасселился в басейн р.  
Селенги и прибрежно-соровую систему 
Байкала [Пронин и др., 1998; Пронин, 
Болонев, 2006; Пронин, Матвеев, Саму-
сёнок, 2007]. С конца 1990-х гг. начал 
отмечаться в Иркутском водохранили-
ще, куда проник из Байкала. В настоя-
щее время его численность в ряде зали-
вов водохранилища достаточно высока 
[Дёмин, 2000]. В последние годы появ-
ление ротана-головешки зафиксировано 
ниже плотины Иркутской ГЭС в водо-
ёмах городской черты Иркутска. 

Верховка. В бассейн Ангары была 
завезена вместе с карпом из европей-
ской части страны в 1950–1970-е гг.  
и первоначально была обнаружена в  
подпорных прудах при товарном выра-
щивании карпа [Матвеев, Самусёнок, 
2009]. В настоящее время отмечена в 
основном русле рек Ангары и Иркута, 
нижнем течении его притоков – Каи и 
Олхи – в верхней части Братского  
водохранилища. В начале 2000-х гг.  
была произведена несанкционированная 
интродукция в пруды на притоках  
Ийской части Братского водохранилища. 
 

Саморасселившиеся виды 
Амурский сом. Служит характер-

ным примером самостоятельного рас-
ширения ареала видом после преднаме-
ренной его интродукции. В 1932 г. из р. 
Онон (бассейн Амура) было пересажено 
в оз. Шакшу (система Арахлейских озёр 
в бассейне Байкала) 22 экз. амурского 
сома [Егоров, 1985]. Здесь сом размно-
жился и по р. Хилок проник в соседние 
озёра Иргень, Ундугун и далее в р. Се-
ленгу. В 1947 г. сом впервые был обна-
ружен в оз. Гусином, тогда же появился 
и в оз. Байкал. В 1953 г. в оз. Гусином 
было выловлено 0.2 т, в 1960 г. вылов 
здесь и в р. Селенге составил 0.8 т, а  
в 1962 г. – 8.3 т [Егоров, 1985]. С конца 
1950-х гг. появился в Иркутском водо-
хранилище, а с середины 1960-х – в 
Братском водохранилище. В 2000 г. на-
ми впервые была выловлена половозре-
лая самка сома на верхнем участке 
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Таблица 3. Видовой состав рыб, отловленных на глубинных водозаборах, % 

Виды рыб Усть-Илимское  
водохранилище 

Братское  
водохранилище 

Окунь 5.9 0.6 
Ёрш – 0.3 
Песчаная широколобка  85.3 90.0 
Желтокрылая широколобка 5.9 6.1 
Каменная широколобка 2.9 3.1 

 
Усть-Илимского водохранилища, в по-
следующие годы встречается единично. 

Байкальские широколобки. Неод-
нократно отмечалось проникновение  
в Ангару из Байкала 4-х эндемичных 
байкальских видов рогатковидных  
рыб (желтокрылой, длиннокрылой, 
красной и большеголовой широколо-
бок) [Матвеев, Самусёнок, 2009]. 

В настоящее время эти виды отме-
чаются, главным образом, в истоковой 
части Ангары. Желтокрылая и каменная 
широколобки образовали в Иркутском, 
Братском и Усть-Илимском водохрани-
лищах постоянные самовоспроизводя-
щиеся, довольно многочисленные попу-
ляции, длиннокрылка встречается в 
Братском и Усть-Илимском водохрани-
лищах значительно реже. 

Преднамеренно и случайно интро-
дуцированных и саморасселившихся 
рыб в бассейне Иркутского водохрани-
лища насчитывается 9 видов, в бассейне 
Братского – 11, в бассейне Усть-
Илимского – 8 видов. Непосредствен-
ный контакт Иркутского водохранили-
ща с оз. Байкал дал возможность для 
проникновения и расселения байкаль-
ских бычков, головешки ротана и  
амурского сома. 

Характерной особенностью гидро-
логического режима водохранилищ  
является образование вблизи водозабо-
ра плотин ГЭС участков, в пределах ко-
торых скорости течения превышают 
среднюю скорость стокового течения  
в водоёме. Этот участок и является  
основной зоной влияния водозабора или 
районом изъятия стока. Попадание  
рыбы в зону влияния водозабора  
влечёт за собой реализацию покатной 
миграции, которая представляет собой  
адаптивную реакцию, направленную  

на расселение вида в пределах ареала.  
Покатная миграция реализуется при 
совпадении пространственной структу-
ры рыб со структурой стокового  
течения [Павлов, Пахоруков, 1983].  
Согласно классификации Д.С. Павлова 
[Павлов, 1979] различные виды рыб, 
имеют свои особенности распределения 
молоди по экологическим зонам. 

В небольшом по размерам, относи-
тельно мелководном, проточном (водо-
обмен 24 раза в год) Иркутском водо-
хранилище, где в мае происходит зна-
чительный сброс водных масс и осуша-
ется до 50% площади заливов, молодь 
всех видов вселенцев попадает в зону 
изъятия стока, и отмечается её массо-
вый снос в нижерасположенное Брат-
ское водохранилище. 

Подача воды из Братского и Усть-
Илимского водохранилищ на агрегаты 
ГЭС осуществляется через водозабор-
ные окна плотин, расположенные на 
глубине 35–40 м. На этой глубине вода 
даже в самое жаркое время года не  
прогревается выше 10°C. В стоковое 
течение вовлекается вся толща воды 
приплотинной зоны, вплоть до макси-
мальных глубин (80 м). Видовой состав 
рыб, задержанных заградительной  
вращающейся сеткой в марте-октябре 
2011–2012 гг. на крупных водозаборах 
предприятий целлюлозно-бумажной 
промышленности, расположенных на 
тех же глубинах приплотинных  
участках Братского и Усть-Илимского 
водохранилищ приводится в таблице 3. 

Учитывая глубинное размещение 
водозабора, в зону изъятия стока попа-
дает пелагиальная часть слабозаселён-
ных глубоководных приплотинных  
участков Братского и Усть-Илимского 
водохранилищ. Из вселенцев здесь 
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встречаются только бычки, относящие-
ся, согласно классификации Д.С.  
Павлова [1979] к монозональному  
бентальному типу. Молодь этих рыб 
держится у дна и по мере роста расселя-
ется по батиали, где попадает в  
стоковое течение, которое захватывает 
всю толщу воды приплотинной зоны, 
вплоть до максимальных глубин. 

Амурский сом, амурский сазан, лещ 
относятся к монозональному литораль-
ному типу распределения. Эти виды не-
рестятся в литорали, их икра и личинки 
приклеиваются к субстрату, обитание 
молоди и взрослых особей связано с  
литоралью. Таким образом, наименьшее 
влияние сброса воды сказывается на  
видах, постоянно обитающих в литора-
ли и вероятность их ската через  
высоконапорные плотины Братской и 
Усть-Илимской ГЭС крайне незначи-
тельна. Характерно, что ниже плотины 
Братской ГЭС – в Усть-Илимском  
водохранилище – амурский сом и лещ 
встречаются крайне редко, а амурский 
сазан отсутствует. 
 

Экологический эффект  
биологических инвазий 

Реальный экологический эффект 
биологических инвазий чужеродных 
видов возникает только в случае успеш-
ной натурализации чужеродного вида, 
когда новый вид встраивается в экоси-
стему, становится полноправным эле-
ментом нативного сообщества [Слынь-
ко, Дгебуадзе и др., 2010]. К настояще-
му времени из всех выявленных по бас-
сейну чужеродных видов широко нату-
рализовались во всех водохранилищах 
байкальские бычки (желтокрылая, ка-
менная и длиннокрылая широколобки), 
высокая численность которых отмеча-
ется на участках с низкой температурой 
воды (нижние бьефы плотин ГЭС и глу-
боководные участки свыше 30 м). 

В Братском водохранилище натура-
лизовались лещ, амурский сом, амур-
ский сазан. В Иркутском и Братском 
сформировались локальные популяции 
ротана и верховки, в Иркутском – леща, 
амурского сома, амурского сазана. 

Лещ в Братском водохранилище 
расселился по всему водоёму и его 
крупным притокам, сформировались 
нерестовые стада, размножение проис-
ходит путём естественного воспроиз-
водства. Колебания численности попу-
ляции, урожайности поколений и вели-
чины промыслового запаса зависят от 
условий воспроизводства, обусловлен-
ных уровенным режимом водохрани-
лища. Урожайные поколения леща по-
являются в годы, следующие за мало-
водными, когда заливаются водой при-
брежные участки с появившейся расти-
тельностью [Понкратов, 2011]. Промы-
словый вылов в 2012 г. составил 116.8 т. 

Часть чужеродных видов рыб, в том 
числе микижа, не смогли натурализо-
ваться в естественных условиях ангар-
ских водохранилищ и сформировать  
самовоспроизводящиеся популяции. 

Сиговые, при искусственном разве-
дении в разнотипных водоёмах различ-
ных климатических зон, хорошо растут, 
созревают, и даже нерестятся, однако в 
результате гибели икры и личинок под 
воздействием биотических и абиотиче-
ских факторов их натурализация осуще-
ствляется чрезвычайно редко [Кузьмин, 
1978]. Устойчивые самовоспроизводи-
мые популяции у сиговых в результате 
интродукции возникли в ограниченном 
количестве случаев, причём, в условиях 
сложных ихтиоценозов сиговые не 
приживаются, и лишь в водоёмах, где 
ограничен состав местных рыб или  
их не было совсем, отмечена натурали-
зация. Естественное воспроизводство 
пеляди отмечено в ряде озёр и водохра-
нилищ европейской и азиатской частей 
России, но это лишь биологическое  
явление и какого-либо влияния на  
хозяйственные результаты не оказывает 
[Кудерский, 2001]. 

Омуль в Усть-Илимском водохрани-
лище по темпу роста и скорости поло-
вого созревания превосходит исходную 
форму из оз. Байкал в 2–3 раза. Он  
образует небольшие маточные стада на 
верхнем речном участке водохранили-
ща, где отлавливаются отнерестившиеся 
самки. Однако естественного воспроиз-
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водства омуля в промышленных  
масштабах не происходит. Возможно, 
одной из причин низкой эффективности 
естественного воспроизводства является 
высокая численность на этом участке 
песчаной широколобки и гаммарид, в 
массе потребляющих отложенную икру 
омуля. Подобное положение сложилось 
и на Братском водохранилище, где с  
естественных нерестилищ на р. Белой 
скатывается не более 0.01–0.04%  
от потенциально отложенной икры  
[Поляков, 1984]. На нерестовых реках 
Байкала выход личинок омуля от  
возможного фонда икры колеблется  
от 0.4 до 37.0% [Афанасьев, 1980]. 

Примерно такая же ситуация сложи-
лась и с пелядью, которая нерестится на 
песчаных грунтах на глубине от 1.5 до 
3.5 м [Жданкина и др., 1984]. Плановая 
средняя зимняя сработка уровня  
Братского водохранилища – 2–3 м, и 
большая часть икры к концу зимы  
оказывается на осушенной зоне подо 
льдом и вымерзает. 

Общим положительным итогом  
акклиматизационных мероприятий с 
пелядью и омулем в ангарских водохра-
нилищах является создание искусствен-
но формируемых и постоянно культи-
вируемых маточных стад за счёт систе-
матических посадок жизнестойкой мо-
лоди. 
 

Заключение 
Зарегулирование Ангары и образо-

вание ряда водохранилищ обусловило 
появление новых разнообразных биото-
пов. Изменение биотопов и возникнове-
ние новых, обеднение фауны рыб по 
сравнению с исходной, обеспечивают 
проникновение мигрантов в сообщества 
рыб новых искусственных водоёмов  
и приводят к увеличению таксономиче-
ского разнообразия. 

Преднамеренно и случайно интро-
дуцированных и саморасселившихся 
рыб в бассейне Иркутского водохрани-
лища насчитывается 9 видов, в бассейне 
Братского – 11, в бассейне Усть-
Илимского – 8. Озеро Байкал через  
исток р. Ангары стало донором рассе-

ления байкальских широколобок,  
ротана и амурского сома в Иркутское 
водохранилище. Широколобки, относя-
щиеся к монозональному бентальному 
типу распределения, попадают в  
зону изъятия стока и скатываются  
через плотины Ангарского каскада. 
Наименьшее влияние сброса воды  
сказывается на видах, постоянно  
обитающих в литорали. Вероятность их 
ската через высоконапорные плотины 
Братской и Усть-Илимской ГЭС крайне 
незначительна. 

Наибольшие последствия для экоси-
стемы может иметь возможная инвазия 
крупного хищника – судака – относяще-
гося к полизональному постоянному 
типу распределения, и его молодь вме-
сте с молодью окуня и ерша может ска-
тываться через плотины ГЭС. 

Сложившееся сочетание природных 
и антропогенных факторов, благоприят-
ствующих распространению вселенцев, 
может вызвать дальнейшую экспансию 
чужеродных видов в инвазионном  
коридоре Ангарских водохранилищ. 
Усиление миграций вселенцев в бассейн 
Енисея и их массовое развитие способ-
но через перестройку структуры сооб-
ществ вызвать вытеснение уникальных 
енисейских нативных видов и форм  
рыб и существенное снижение их  
численности. 
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Исследовано распределение массовых видов злаковых мух Meromyza acuminata 
и M. nigrofasciata на полях зерновых в северной части Монголии. На промышлен-
ных пшеничных полях к началу июля преобладала M. acuminata, мигрирующая с 
дикорастущих злаков перед полями. M. nigrofasciata преимущественно аккумули-
ровалась на дикорастущих злаках. Наиболее высокая численность M. acuminata  
была на пшенице, меньшая – на ячмене и, особенно, ржи. Малочисленный вид  
M. elongata может конкурировать с M. nigrofasciata. M. conifera был отмечен только 
на одном пшеничном поле, одновременно с M. acuminata и M. nigrofasciata. Разви-
ваясь на житняке (Agropyron sp.), родственном с пшеницей злаке, M. acuminata  
легко переходит на зерновые культуры, реализуя аналогичную стратегию хлебной 
меромизы Meromyza nigriventris, массового вредителя зерновых на территории  
Европы. 

Ключевые слова: злаковые мухи, Meromyza, вредители злаков, биотопы  
Монголии. 

 
Введение 

Злаковые мухи рода Meromyza Mg. 
(Diptera: Chloropidae) распространены 
по всему Северному полушарию.  
Особенность их биологии состоит в 
том, что личинка мухи способна  
развиваться только внутри стебля зла-
ков (сем. Poaceae). Поэтому, в зависи-
мости от времени начала питания,  
личинка повреждает либо точку роста 
одного побега, либо формирующийся 
колос [Лескова 1952, 1953; Федосеева, 
1969]. Известно 97 видов злаковых  
мух этого рода, однако к опасным вре-
дителям зерновых относится один  
вид – хлебная меромиза Meromyza 
nigriventris. Остальные виды развивают-
ся на дикорастущих или пастбищных 
кормовых злаках. В то же время,  
M. nigriseta может повреждать  
пшеницу [Нарчук, Федосеева, 2011],  
а M. variegata, при определённых  
условиях, в том числе при засорённости 

поля дикорастущими злаками, факуль-
тативно повреждать ячмень [Сафонкин 
и др., 2013]. 

Среди 28 видов злаковых мух,  
известных из Монголии [Нарчук,  
Федосеева, 2011], там достаточно  
широко распространены два вида  
M. acuminata и M. nigrofasciata  
[Нарчук, Федосеева, 1982]. Эти виды 
входят в группу дауро-монгольских 
степных видов, заселяющих степные 
луга и остепнённые склоны. Кормовым 
растением для M. acuminata, по-
видимому, является житняк (Agropyron 
sp.), для M. nigrofasciata – колосняк 
(Leymus chinensis) [Нарчук, Федосеева, 
1982]. Несмотря на длительное  
изучение злаковых мух Монголии,  
их подробное биотопическое распреде-
ление в районах пахотного земледелия, 
не проводилось. Не исследованы  
возможные переходы массовых видов 
на питание зерновыми культурами. 
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Цель работы – изучение видового 
состава и особенностей биотопического 
распределения злаковых мух рода 
Meromyza Mg. на полях зерновых  
культур в северной части Монголии. 
 

Материал и методика 
Сборы злаковых мух проведены в 

2011–2012 гг. в северной части Монго-
лии в районах выращивания зерновых 
культур. Укосы, в среднем в 9-кратной 
повторности (50 взмахов сачком на 
укос), проведены на промышленных 
полях с пшеницей в окрестностях  
г. Дархан и сомонов Салхит и Угий-
Нур, на опытных полях НИИ растение-
водства и земледелия (г. Дархан) и  
перед каждым полем на дикорастущих 
злаках. Промышленные поля занимают 
большие пространства и характеризу-
ются севооборотом с чередованием 
площадей, засеянных пшеницей и  
оставленных под паром. Ширина  
каждой полосы составляет 50 м, длина 
может достигать более 1 км. Поэтому 
сборы проводились в среднем на рас-
стоянии от 10 до 200 м от края поля. 
Особенность опытных полей заключа-
лась в их небольших размерах (до 10 
га), регулярном поливе и интенсивных 
химических обработках против насеко-
мых и сорных растений. 

Определение злаковых мух проведе-
но по Нарчук, Федосеевой [1982, 2010]. 
Название злаков дано по Губанову и др. 
[1995]. 

Материал обработан в программе 
Statistica 6.0. 
 

Результаты и обсуждение 
За два года работы на полях и  

в биоценозах около них было собрано  
7 видов злаковых мух: M. acuminata 
(84.7%), M. nigrofasciata (11.7%), M. 
conifera (2.36%), M. nartshukae (0.1%), 
M. elongata (0.98%), M. pluriseta и  
M. tuvinensis (по 0.08%). Стабильно  
высокую долю в уловах занимают  
два первых вида. M. acuminata  
(2011 г. – 84.4% и 2012 г. – 84.8%) и  
M. nigrofasciata (2011 г. – 8.2% и 2012 г. 
– 13.5%). Остальные виды редки и были 

отловлены в один из годов, например, 
M. elongata встречалась в единичных 
экземплярах на зерновых в 2012 г.  
M. conifera была собрана на одном про-
мышленном пшеничном поле в 2011 г. 
Её обилие (3.0 особи на укос) равнялось 
24.4%. Отношение самок к самцам  
составляло 0.63. В биоценозе, приле-
гающем к полю, этот вид собран не был. 

Сравнительный анализ обилия  
массовых видов выявил динамику  
увеличения их численности в сезоне.  
В последней декаде июня (2011 г.) – 
первой декаде июля (2012 г.) числен-
ность M. acuminata резко возрастает, 
что может быть связано с массовых вы-
летом имаго первого поколения (рис. 1). 
Это совпадает с выходом 4–5 листа у 
яровой пшеницы. 

Обилие массовых видов варьировало 
в различных агроценозах, но особенно 
большая численность отмечена для 
промышленных пшеничных полей, 
наименьшая – для полей ржи (Таблица). 
Среднее количество мух M. acuminata 
на укос на пшеничных полях составляет 
13.27±5.72, в биоценозах, прилегающих 
к полям, – 2.25±0.73. 

Преобладание M. acuminata на пше-
нице по сравнению с участками степи 
перед ней указывает на неслучайное 
преобладание этого вида на промыш-
ленных полях. Стратегия расселения  
M. acuminata может заключаться в  
откладке яиц на молодые растения, 
стебли которых не повреждены другими  
видами злаковых мух. 

Например, у широко распространён-
ного вредителя зерновых, хлебной  
меромизы M. nigriventris, вредоносность 
может быть связана с исходным пита-
нием личинок на пырее [Нарчук, устное 
сообщение]. Известно, что генетическая 
близость родов Agropyron и Triticum 
обеспечивает развитие некоторых видов 
хлоропид на представителях того и дру-
гого рода [Карпова, 1965]. Предполага-
ется, что злаковые мухи – олигофаги 
[Нарчук, Федосеева, 2011]. Поэтому  
переход на питание близкородственным 
злаком – пшеницей, для хлебной  
меромизы не представлял трудностей. 
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Рис. 1. Распределение M. acuminata и M. nigrofasciata на промышленных полях пшени-
цы Монголии. По оси ординат показано среднее количество мух на учёт. Темный  
столбик – сбор мух на полях, светлый столбик – в биоценозах, прилегающих к полям. 
 
Аналогичная ситуация обнаруживается 
и для вида M. acuminata. Её возможное 
развитие на житняке [Нарчук, Федосее-
ва, 2011] также не препятствует перехо-
ду к питанию культурными злаками, 
тем более что данный вид злаков отме-
чен перед полями пшеницы. Зимовка 
личинок M. acuminata происходит  
вблизи корневой шейки злака, соответ-
ственно, на участках невспаханного 

разнотравья перед полями. Первона-
чальное место отрождения мух – участ-
ки невспаханной степи. Поэтому обилие 
имаго пропорционально возрастает и 
при укосах на поле и перед ним  
(t=1.91, d.f.=20, p=0.07). Однако 6-кратное  
преобладание взрослых злаковых мух 
на пшенице предполагает направленный 
лёт имаго с дикорастущих злаков на 
растущие зерновые. Более того, к началу 
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Таблица. Распространение злаковых мух рода Meromyza на промышленных и опытных 
полях Монголии (Хср±Sx) 

M. acuminata M. nigrofasciata 

Дата 
Поле с зерно-
вой культу-

рой поле 
биоценоз, 

прилегающий 
к полю 

поле 
биоценоз, 

прилегающий 
к полю 

2011 г. 
20.06 Пшеница 10.3 0.2 0.1 0.1 

 Пшеница 41.0 2.68 0 2.18 
 Пшеница 58.0 0.06 0 0.4 

2012 г. 
14.06 Пшеница 0.4±0.24 0.1±0.1 0 1.12±0.58 
15.06 Пшеница* 1.62±1.08 2.75±1.8 0.12±0.12 0 

 Ячмень* 0.5±0.29 3.33±1.36 0 0.5±0.5 
 Рожь* 1.08±0.31 0 0.37±0.26 3.0±1.0 

18.06 Пшеница 1.93±0.51 0.5±0.26 0.29±0.19 1.21±0.4 
 Пшеница 0 1.57±0.78 3.0±3.0 2.86±0.96 

26.06 Пшеница 1.4±0.34 1.28±0.47 0.11±0.11 0.78±0.3 
2.07 Пшеница 9.33±3.8 7.11±2.19 0 0.11±0.11 

 Пшеница 16.33±11.46 6.33±2.85 0 6.67±6.17 
3.07 Пшеница 7.9±3.67 2.17±0.98 0 3.33±1.14 

 Пшеница* 7.83±3.48 34.0±9.45 0 0.33±0.33 
 Ячмень* 2.0±2.0 9.5±4.5 0 0.5±0.5 
 Рожь* 0 4.6±1.69 0 1.2±0.58 

* – опытные поля НИИ растениеводства и земледелия. 
 
массового лёта меняется соотношение 
полов на промышленных полях пшени-
цы и в биоценозах перед ними.  
В середине июня отношение самок к 
самцам составляло на поле 0.68 и перед 
ним 0.86. В период массового лёта  
(последняя декада июня 2011 г. и первая 
декада июля 2012 г.) соответственно 
1.51 и 0.95. Это свидетельствует о при-
влекательности растущей пшеницы для 
самок и, таким образом, способности  
M. acuminata наносить ущерб урожаю 
зерновых культур. 

На опытных полях (таблица, рис. 2) 
отмечена обратная зависимость: среднее 
количество мух на поле 2.35±1.84,  
в биоценозе, прилегающем к полю, 
12.86±7.17 (t=1.42, d.f.=6, p=0.21). Эта 
ситуация могла возникнуть из-за много-
кратных поливов и обработок против 
сорняков и насекомых-вредителей на 
опытных полях. Сбор имаго на опытных 
полях показал, что M. acuminata дейст-
вительно предпочитает преимущест-
венно пшеницу. На низких растениях  

(в начале лёта) её можно было собрать и 
с ячменя, и со ржи, на высоких стеблях 
этих растений (в начале массового лёта) 
мухи не отлавливались. 

Иной стратегии, а именно стратегии 
использования не вспахиваемых участ-
ков степи в качестве кормового ресурса, 
придерживается вид M. nigrofasciata. 
Имаго M. nigrofasciata встречались  
преимущественно в местах отрождения, 
расположенных в биоценозах перед  
полями. Среднее количество мух  
M. nigrofasciata на укос на пшеничных 
полях составляет 0.08±0.06, в биоцено-
зе, прилегающем к полю 1.64±0.45 
(t=3.27, d.f.=4, p=0.03). На опытных  
полях отмечена такая же зависимость: 
среднее количество мух на поле 
0.03±0.03, в биоценозе, прилегающем к 
полю, 1.01±0.53 (t=1.79, d.f.=4, p=0.15) 
(рис. 2). Соотношение полов в уловах  
в июне 2012 г. составляло 1.33 на поле  
и 0.92 перед ним. В последней декаде 
июня (2011 г.) – начале июля (2012)  
в биоценозе, прилегающем к полю, 
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Рис. 2. Распределение злаковых мух (на примере 3-х видов) на полях с зерновыми  
культурами Монголии. По оси ординат показано среднее количество мух на учёт.  
Темный столбик – сбор на полях, светлый столбик – биоценоз, прилегающий к полю. 
 
соотношение было равно 0.75, а на  
самих полях была отловлена только  
1 самка, что свидетельствует о незначи-
тельной миграции на всходы культур-
ных злаков. Перед полями кроме жит-

няка были распространены колосняк 
(Leymus chinensis), колосняк Пабо  
(L. paboanus), костёр безостый (Bromus 
inermis), мятлик луговой (Poa pratensis), 
мятлик кистевидный (Poa botryoides), 
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бескильница крупнопыльниковая  
(Puccinellia macranthera), нонея тёмно-
бурая (Nonea pulla), ковыль Крылова 
(Stipa krylovii), пырей ползучий 
(Elytrigia repens). Присутствие кормово-
го растения, колосняка, около полей  
аккумулировало имаго M. nigrofasciata 
на этих стациях. 

Стратегия преимущественного рас-
пространения в естественных степных 
биотопах злаковых мух выдвигает  
на первый план фактор наличия  
определённого кормового растения.  
Например, перед опытными полями  
M. nigrofasciata не была отмечена в  
двух сборах – перед пшеницей и перед 
ячменём, что может отражать отсутст-
вие подходящего злака в этой стации.  
С другой стороны, в этих местах отлов-
лены имаго M. elongata. Хотя кормовое 
растение для M. elongata пока неизвест-
но, она встречалась на опытных 
(15.06.2012), на промышленных полях 
(2.07.2012) и перед ними в окрестностях 
г. Дархана (рис. 2). Локальность в рас-
пределении и малочисленность особей 
этого вида в сборах может быть связана 
также с конкуренцией за пищевой  
субстрат между близкородственными 
видами злаковых мух, например с той 
же M. nigrofasciata. 

Таким образом, в районах посева 
зерновых культур отмечено 7 видов 
злаковых мух. Из них 5 видов встреча-
ются преимущественно на дикорасту-
щих злаках, а на культурных злаках  
в массе отмечено два. Однако только 
один вид – M. acuminata реализует  
стратегию хлебной меромизы, вредящей 
зерновым на Европейской территории 
России. Переход на питание  
пшеницей, для хлебной меромизы и для 
M. acuminata не представлял трудностей 
в связи с генетической близостью родов 
Agropyron и Triticum. Анализ распро-
странения M. acuminata по биотопам 
свидетельствует о потенциальной  
способности данного вида злаковых  
мух наносить ущерб урожаю пшеницы  
в районах высевания этой культуры  
на территории Монголии. 
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We have studied distribution of mass species of fruit flies Meromyza acuminata  

and M. nigrofasciata on the cereal fields of Mongolia. By the beginning of July, coming 
from the areas near the industrial wheat fields M. acuminata had dominated on those 
fields. M. nigrofasciata was found on wild cereals. The highest number of M. acuminata 
was on the wheat, the lesser on the barley and rye. Few in number M. elongata can  
compete with M. nigrofasciata. M. conifera was registered only on one wheat field  
together with M. acuminata and M. nigrofasciata. M. acuminata develops on Agropyron 
sp. (relative genius to the wheat) and easy migrates to cereal crops. In such a way it  
realizes the same strategy as M. nigriventris (a mass pest of cereals) does in Europe. 

Key words: fruit flies, Meromyza, pests of cereals, biotopes of Mongolia. 
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На основе изучения качественного и количественного состава пищи гребневи-
ков Mnemiopsis leidyi оценена интенсивность питания животных в шельфовой зоне 
северо-западной части Черного моря в 2009–2010 гг. Показано, что интенсивность 
потребления различных видов жертв, показателем которой служит величина освет-
лённого гребневиками в единицу времени объёма воды, определяется видовой при-
надлежностью пищевых объектов. Максимальная величина отмечена при потреб-
лении личинок Bivalvia – 400 л·экз-1·сутки-1 и минимальная — при потреблении  
копепод – около 35 л·экз-1·сутки-1. Интенсивность питания гребневиков в диапазоне 
температур 13–27°С увеличивается с повышением температуры, но при повышении 
температуры выше 27–28° наблюдается снижение интенсивности питания. Полу-
ченные данные использованы для оценки скорости выедания популяцией гребне-
виков отдельных групп пищевых организмов и всего кормового зоопланктона в  
целом. Выедание групп, как и всего мезопланктона, в 2009–2010 гг. было значи-
тельно ниже, чем в предыдущие годы, что свидетельствует о снижении пресса  
популяции мнемиопсиса на зоопланктонное сообщество. 

Ключевые слова: гребневики, состав пищи, осветлённый объём, скорость  
питания, суточный рацион, выедание. 

 
Введение 

Численность некоторых видов  
желетелых и частота их появления в  
отдельных районах Мирового океана в 
последние десятилетия увеличиваются, 
расширяются географические границы 
их распространения, что приводит  
порой к разрушительным последствиям 
для экосистемы [Brodeur et al., 1999, 
Mills, 2001, Lynam et al., 2004; Purcell, 
2005]. Mnemiopsis leidyi, гребневик, все-
лившийся в Чёрное море в 1980-х гг., 
постоянно расширяет свой ареал и  
обнаруживается всё в новых районах. 
Он проник в большинство южных мо-
рей: в Азовское, Мраморное, Эгейское, 
Каспийское, различающихся по пище-
вым и температурным условиям; в 2006 
г. был обнаружен в Северном и Балтий-
ском морях [Boersma et al., 2007] и в 

2005–2009 гг. – в разных районах  
Средиземного [Boero et al., 2009]. 

Температура является важнейшим 
фактором, определяющим условия раз-
вития популяции желетелых [Kremer, 
1994]. Так, при высокой температуре 
отмечены высокие величины численно-
сти и продукции у гребневика  
Mnemiopsis leidyi, пяти видов сцифоме-
дуз, 6 видов гидромедуз и 2 видов си-
фонофор [Purcell, 2005]. Тем не менее, 
до сих пор действие температуры на 
энергетические параметры мнемиопсиса 
и, в частности, на параметры пищевого 
поведения недостаточно изучены. 

Скорости питания желетелых (и не 
только) значительно более вариабельны, 
чем скорости метаболизма, что связано 
с различиями в морфологии жертв и  
их поведении. В экспериментальных 
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исследованиях, как правило, в качестве 
пищи для мнемиопсиса использовали 
копепод, однако, в природе состав пищи 
гребневиков значительно более разно-
образен. Показано, что скорость по-
требления разных видов жертв может 
сильно различаться. Так, рацион медузы 
Aurelia aurita и осветлённый объём на 
личинках моллюсков были соответст-
венно в 10 и 100 раз выше, чем на рако-
образных [Purcell, 1997]. Таким обра-
зом, состав пищи может в значительной 
степени определять скорость её потреб-
ления, вклад хищника в скорость смерт-
ности всех функциональных групп зоо-
планктона и его влияние на видовую 
структуру планктонного сообщества. 

Цель работы – на основе исследова-
ния питания гребневика Mnemiopsis 
leidyi in situ определить скорость по-
требления различных групп пищевых 
организмов и влияние температуры на 
интенсивность питания, а также оце-
нить трофический пресс популяции 
мнемиопсиса на отдельные группы и 
всего кормового мезопланктона в при-
брежных районах Крымского побережья 
Чёрного моря. 
 

Материал и методы 
Пищевой спектр и скорость потреб-

ления пищи гребневиками M. leidyi в 
естественных условиях изучали с марта 
2009 по сентябрь 2010 г. Мнемиопсисов 
с жертвами в гастральной полости  
отбирали на 3-х станциях на шельфе 
Чёрного моря у Севастополя, фиксиро-
вали 4%-м формалином и в лаборатории 
в камере Богорова под бинокуляром  
определяли количество и видовой со-
став пищевых организмов стандартным 
методом счёта зоопланктона. На основе 
полученных результатов и определён-
ных ранее в лабораторных эксперимен-
тах величин времени переваривания 
пищи [Финенко и др., 2010] рассчиты-
вали две основные количественные  
характеристики питания гребневиков: 
величину осветлённого в единицу  
времени объёма воды, то есть объёма 
воды, содержащего количество пище-
вых объектов, равное потреблённому,  

и суточные рационы. Сырой вес личи-
нок (< 10 мм) и взрослых гребневиков  
(> 10 мм) определяли по уравнениям 
регрессии, связывающим длину и  
вес животных [Finenko et al., 2003].  
Содержание сухого вещества в теле  
мнемиопсисов всех размеров принима-
ли равным 2.2% сырого. 

Одновременно на одной мониторин-
говой станции в шельфовой зоне сетью 
Джеди отбирали пробы зоопланктона 
вертикальными ловами от дна до по-
верхности (60–0 м). Пробы фиксировали 
4%-м формалином и обрабатывали в 
лаборатории счётно-весовым методом. 
Общую биомассу мезозоопланктона 
рассчитывали по численности и инди-
видуальной массе планктонных орга-
низмов и их стадий [Петипа, 1957].  
К кормовому зоопланктону относили 
всех планктонных животных, кроме  
динофлагеллят Noctiluca scintillans и 
желетелых организмов. 

Скорость выедания популяцией 
гребневиков отдельных групп и всего 
кормового зоопланктона была рассчи-
тана на основе величин осветлённого 
объёма, численности и размерной 
структуры популяции мнемиопсиса, а 
также видового состава мезопланктона 
в исследуемый период. 

Статистическую обработку данных 
проводили с использованием математи-
ческого аппарата программы Microsoft 
Excel 2002. 
 

Результаты 
Пища гребневиков в течение перио-

да наблюдений включала мезозоопланк-
тон – все стадии планктонных  
копепод Acartia clausi и A. tonsa, 
Oithona similis и O. davisae, Calanus  
euxinus, кладоцер Penilia avirostris и  
Pleopis polyphemoides, аппендикулярий 
Oikopleura dioica, а также меропланктон 
– велигеры Bivalvia и Gastropoda (рис.1). 
Доля копепод в гастральной полости 
гребневиков снижалась от зимы к лету  
с 70–80% до 30% общей численности, 
кладоцер, напротив, увеличивалась с 
мая по сентябрь. Аналогичные  
изменения наблюдали и в планктоне 
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Рис. 1. Процентное соотношение отдельных групп кормового зоопланктона в гастраль-
ной полости M. leidyi (А) и в планктоне шельфа (Б) (среднее ± стандартное отклонение) 
в январе – сентябре 2010 г. 
 
шельфовой зоны. Наряду с копеподами 
и кладоцерами личинки двустворчатых 
моллюсков и O. dioica составляли  
значительную долю пищи в разное вре-
мя года – максимальная доля велигеров 
двустворчатых моллюсков была в  
апреле (18%) и июле (22%), ойкоплевры 
(10–11%) – в марте – апреле и сентябре 
и совпадала по времени с максималь-
ным развитием их в планктоне. 

Интенсивность потребления различ-
ных видов жертв, показателем которой 
может служить величина осветлённого 
гребневиками в единицу времени объё-
ма воды, при прочих равных условиях 
определяется видовой принадлежно-
стью пищевых объектов. Максимальная 
величина отмечена при потреблении 
личинок Bivalvia – 400 л·экз-1·сутки-1 и 
минимальная – при потреблении копе-

под – около 35 л·экз-1·сутки-1. Величина 
осветлённого объёма на Copepoda  
достоверно отличается от таковой на  
других видах пищи (p <0.01), различия  
между величинами при потреблении 
Cladocera, велигеров Bivalvia и ойкоп-
левры не достоверны (р >0.05). Отме-
тим, что эти величины очень вариабель-
ны как при потреблении одного вида 
жертв (Cv от 80% на Copepoda до 242% 
на Bivalvia), так и на разных пищевых 
объектах (рис. 2). 

Связь между величиной осветлённо-
го мнемиопсисом объёма воды и содер-
жанием углерода в теле потребителей 
была проанализирована в 3-х темпера-
турных интервалах (11–15, 19–25 и 26–
29°С) на 4-х группах жертв (копеподы, 
кладоцеры, личинки Bivalvia и общий 
кормовой зоопланктон) (рис. 3). При 
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Рис. 2. Величины осветлённых объёмов воды (средняя ± стандартная ошибка) при  
потреблении M. leidyi разных групп кормового зоопланктона. 
 

 
 
Рис. 3. Связь между величиной осветлённого объёма и содержанием углерода в теле  
M. leidyi при потреблении Copepoda (А), Cladocera (Б), велигеров Bivalvia (В), кормового 
зоопланктона (Г) в трёх температурных диапазонах. 
 
всех температурах величина осветлён-
ного объёма несколько увеличивается 
по мере увеличения массы гребневиков 
при потреблении Copepoda, Bivalvia и 
всего кормового зоопланктона, в то 
время как при потреблении кладоцер 
она остаётся постоянной с характерны-
ми значениями в каждом температур-
ном диапазоне (рис. 3Б). 

На примере копепод (так как они 
всегда присутствуют в рационе) приве-

дена общая картина связи между вели-
чиной осветлённого объёма и фактора-
ми, её определяющими: массой тела 
гребневиков, численностью кормового 
зоопланктона и температурой (рис.4). 
Как показано выше, прослеживается  
некоторая тенденция к повышению  
величины осветлённого объёма с увели-
чением массы тела гребневиков (рис. 
4А) и постоянство её во всём диапазоне 
пищевых концентраций (рис. 4Б). 
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Рис. 4. Связь между величиной осветлённого объёма и содержанием углерода в теле  
M. leidyi (А), численностью копепод (Б) и температурой (В), А и Б – при температуре 
15–19 °С. 
 

При анализе температурной зависи-
мости интенсивности питания мы объе-
динили данные в три группы: 1. темпе-
ратурный диапазон 10–15 °С (средняя 
температура 13 °С), 2. диапазон 19–
25 °С (средняя температура 22 °С),  
3. средняя температура 27.5 °С (интер-
вал 26–29 °С) (рис. 4В). Наибольшее 
влияние на интенсивность питания 
гребневиков оказывает повышение тем-
пературы от 13 до 22 °С с Q10 равным 
4.5 (рис. 5), выше 27 °С наблюдается 
некоторое снижение. Во всём исследо-
ванном температурном диапазоне  
(13–27 °С) Q10 осветлённого объёма  
составляет около 1.5. По-видимому, 
можно полагать, что оптимальной тем-
пературой для питания мнемиопсиса 
является температура 24–25 °С. 

Второй ключевой показатель интен-
сивности питания животных – суточный 
рацион, являющийся производной вели-
чины осветлённого объёма и концен-
трации пищи. В отличие от величины 
осветлённого объёма, эта величина в 
природных условиях обнаруживает  
более тесную корреляцию с массой 
хищника, особенно в широком диапазо-
не весов при высокой температуре,  
когда в популяции наряду с крупными 
появились мелкие животные (рис. 6). 
Удельные суточные рационы гребневи-
ков в температурном диапазоне  
10–15 °С изменялись от 0.05 до 39% 
(среднее 4.8 ± 1.1), от 0.25 до 153% 
(среднее 16.3 ± 4.7) и от 0.25 до 16.3% С 
тела (среднее 19.8 ± 8.4) в интервале  
19–25 °С и 26–29 °С соответственно. 
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Рис. 5. Значения величины Q10 осветлённого мнемиопсисом объёма воды при потреб-
лении кормового зоопланктона в диапазоне температур 13–27 °С. 
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Рис. 6. Связь между удельным суточным рационом и содержанием углерода в теле  
M. leidyi в трёх температурных диапазонах. 
 

Рассчитанные для каждой группы 
жертв уравнения связи между величи-
ной облавливаемого объёма, массой  
тела гребневиков и температурой, а 
также размерный состав и численность 
популяции гребневиков (рис. 7) были 

положены в основу определения  
скорости выедания отдельных групп  
и всего кормового зоопланктона  
популяцией мнемиопсиса в летние  
месяцы (май – сентябрь) 2009–2010 гг. 
(рис. 8). 
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Рис. 7. Численность, биомасса M. leidyi (А, Б), численность кормового мезопланктона и 
температура воды (В) на шельфе Чёрного моря в 2009–2010 гг. 
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Рис. 8. Суточное выедание отдельных групп и всего кормового зоопланктона (средняя 
± стандартная ошибка) популяцией M. leidyi в летние месяцы 2009–2010 гг. 
 

Все группы в оба года выедались с 
очень небольшой скоростью: в 2009 г. 
не более 3% численности кладоцер и 
велигеров Bivalvia в сутки, и лишь 1% – 

копепод. В 2010 г. выедание кладоцер 
было значительно выше, чем других 
групп. Выедание всего кормового зоо-
планктона популяцией гребневиков в 
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Рис. 9. Выедание кормового зоопланктона популяцией M. leidyi (среднее ± стандартное 
отклонение) в шельфовой зоне Чёрного моря в 2009 (А) и 2010 (Б) гг. 
 
среднем за лето в 2009 и 2010 гг. также 
было очень низким (3.8 ± 1.3 и 6.6 ± 1.2 
соответственно) с кратковременным 
увеличением в конце июля – августе 
(рис. 8, 9). Среднелетняя численность и 
биомасса гребневиков в эти годы была 
достаточно близка (49.8 и 53.2 экз м-2 и 
39.1 и 37.9 г м-2). Надо отметить, что в 
2009 г. сезонная динамика мнемиопсиса 
отличалась от всех предшествующих 
лет: максимальная биомасса на шельфе 
отмечена зимой – в феврале (около 200 
г·м-2), летом она не превышала 100 г·м-2. 
В оба года численность M. leidyi в лет-
ние месяцы (май – сентябрь) была зна-
чительно ниже, чем в предшествующие 
годы (в среднем 146 и 39 экз.·м-2 в 2009 
и 2010 гг. против 250 экз.·м-2 в 2008 г.), 
одной из причин чего было раннее по-
явление – в первой декаде июля в пери-
од интенсивного размножения M. leidyi 
– другого гребневика – Beroe ovata,  
быстро подавившего развитие популя-
ции мнемиопсиса. Таким образом,  
в эти годы популяция мнемиопсиса  

не контролировала зоопланктонное  
сообщество в изучаемом районе. 
 

Обсуждение 
Оценка скорости питания по содер-

жимому гастральной полости характе-
ризует особенности питания животных 
в рассматриваемый период времени в 
изучаемом районе, так как основана на 
истинном потреблении в естественных 
пищевых условиях, включающих раз-
личные типы жертв и их концентрацию. 

Напротив, лабораторные пищевые 
эксперименты могут приводить к арте-
фактам из-за ограничения, как в объёме, 
так и в типе жертв и их плотности.  
Результаты лабораторных пищевых 
экспериментов могут быть широко  
экстраполированы, в то время как ре-
зультаты по содержимому гастральной 
полости ограничены специфическим 
местом и условиями в момент сбора. 
Такие исследования очень трудоёмки, 
так как для них требуется большое  
количество животных, включающих  
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соответствующий диапазон типов жертв 
и концентраций, но они дают объектив-
ную информацию о пищевом статусе 
популяции и пищевых отношениях в 
планктонной цепи в данном районе. 

Наши наблюдения показали, что 
диета гребневиков в шельфовой зоне 
Чёрного моря в период наблюдений бы-
ла представлена большим количеством 
типов жертв с сезонной сменой доми-
нирующих пищевых организмов. Копе-
поды превалировали в зимне-весенние 
месяцы, составляя от 40 до 70% общей 
численности жертв в гастральной по-
лости. Cladocera заняли доминирующее 
положение в пищевом комке гребневи-
ков в летние месяцы, несмотря на то, 
что их численность в планктоне была 
сравнима с численностью копепод.  
Личинки моллюсков были значительно 
более многочисленны в диете по срав-
нению с морем. Вместе с тем, их доля  
в общем рационе была ниже, чем в  
разовом пищевом комке. Причина этого 
– значительно более продолжительное 
время переваривания снабжённых жёст-
кой раковиной велигеров по сравнению 
с планктонными ракообразными. Если 
среднее время переваривания ракооб-
разных при температуре 22 ± 2 °С  
составляло около 1 ч, то велигеров –  
в 6 раз больше. 

Различия в величинах скорости  
облова разных пищевых организмов 
связаны, с одной стороны, с поведенче-
скими особенностями жертв (скоростью 
движения, способностью избегать хищ-
ников и частотой столкновений с ними) 
и их распределением в пространстве, то 
есть со степенью агрегированности. С 
другой стороны, использование разных 
способов лова жертв (с помощью рес-
нитчатого покрытия аурикул в случае 
мелких и малоподвижных жертв – икры 
рыб, велигеров Bivalvia) и захватом 
оральными лопастями (в случае  
крупных подвижных – копепод) также 
может определять эффективность и  
скорость лова пищевых организмов 
[Wagett, Costello, 1999]. Ларсон [Larson, 
1987] показал, что медленно плавающие 
объекты, такие, как велигеры моллю-

сков, улавливаются чаще, чем взрослые 
копеподы. Это хорошо согласуется с 
величинами эффективности лова, при-
ведёнными в работе Мадсен и Риисгард 
[Madsen, Riisgård, 2010]: велигеры мол-
люсков улавливались со 100%-й эффек-
тивностью, коловратки (Brachionus  
plicatilis) и взрослые копеподы (Acartia 
tonsa) – менее эффективно (70 и 47%, 
соответственно). 

Что касается полученной нами отно-
сительно слабой связи между величи-
ной осветлённого объёма и массой тела 
гребневиков в разных температурных 
условиях, то нужно заметить, что диа-
пазон весов животных различался в ис-
следованных интервалах температур. 
Наиболее полно, с массой 4.6–50.2 
мг·С·экз-1 (длина 22–70 мм), были пред-
ставлены животные в популяции при 
температуре 11–15 °С. При температуре 
19–25 °С популяция состояла из гребне-
виков средних размеров длиной 11–50 
мм (0.6–35.0 мг·С·экз-1). В результате 
летнего размножения при 26–29 °С в 
популяции появляются мелкие гребне-
вики и диапазон весов сдвигается в сто-
рону низких величин 1.0–20.0 мг·С·экз-1. 
Возможно, узкий диапазон весов,  
различающихся только на порядок,  
обусловил невысокие коэффициенты  
корреляции между рассматриваемыми 
величинами. Тем не менее, отношение 
между массой тела и величиной освет-
лённого объёма было статистически 
достоверным при температуре 10–15 °С 
для копепод, бивальвий и всего кормо-
вого зоопланктона, а также при  
26–29 °С – для копепод (p < 0.05).  
Более высокая достоверность отмечена 
между величиной суточного рациона  
и массой тела при 16–19 °С и 26–29 °С 
(p < 0.001). В целом, величины освет-
лённого объёма, оцененные по содер-
жимому гастральной полости гребневи-
ков, оказались выше, чем полученные  
в лабораторных экспериментах при  
ограниченных объёмах контейнеров 
[Финенко и др., 2005; Purcell, 2009; 
Granhag et al., 2011]. 

Исследования влияния температуры 
на пищевые характеристики желетелых 



  87 

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

очень немногочисленны. В острых  
опытах (кратковременная акклимация 
гребневиков к температуре эксперимен-
та) по скорости потребления и перева-
ривания пищи, проведённых на M. leidyi 
из Каспийского моря в температурном 
диапазоне 12–27 °С выявлено, что влия-
ние температуры на величину осветлён-
ного объёма было значительным:  
Q10 в интервале 12–20 °C составляло 
3.81, в интервале 20–27 °C – 1.91  
[Rowshantabari et al., 2012], что близко  
к полученным нами для природных  
условий. Время переваривания пищи 
уменьшалось с повышением температу-
ры с Q10 равным 1.67 во всём исследо-
ванном температурном диапазоне.  
Однако, одновременно с сокращением 
времени переваривания в опыте увели-
чивалось количество потреблённых 
жертв: при 12 °C пятимиллиметровый 
M. leidyi в течение 10 мин в среднем  
потреблял 1.4 Acartia, в то время как 
при 27 °C – 3.5. Возможно, этими  
различиями в числе жертв, особенно  
у таких мелких гребневиков, можно  
объяснить более низкое Q10 времени  
переваривания по сравнению с Q10  
величины осветлённого объёма.  
Тенденция к снижению интенсивности  
питания M. leidyi при температуре выше 
27 °C, отмеченная нами, наблюдалась 
также Парселл [Purcell, 2009]. Некото-
рым подтверждением нашего заключе-
ния о неблагоприятном воздействии  
высокой температуры на жизнедеятель-
ность M. leidyi может служить тот факт, 
что в 2010 г. при повышении темпера-
туры поверхностного слоя до 30 °С  
основная масса гребневиков находилась 
значительно ниже – в слое 25–60 м 
(устное сообщение С. Игнатьева).  
Плодовитость при этом была самой 
низкой за все годы наблюдений  
(около 5 яиц/день). 

Более обширные исследования  
проводились по влиянию температуры 
на метаболизм животных. Установлено, 
что скорость дыхания и экскреции у 
мнемиопсиса чувствительны к темпера-
туре: в широком температурном диапа-
зоне 7–23 °С Q10 составляло 2.1  

[Svetlichny et al., 2004], более высокую 
величину Q10, равную 4.0, приводит 
Кремер [Kremer, 1977] в интервале 
10.3–24.5 °С. Скорость дыхания другого 
вида гребневиков Beroe ovata возраста-
ла по мере повышения температуры  
с 10 до 28 °C независимо от размера  
тела со средней величиной Q10 2.17 ± 
0.5 [Svetlichny et al., 2004]. В наших  
наблюдениях в природных условиях  
Q10 величины осветлённого объёма у  
M. leidyi был значительно ниже – 1.5  
– во всём исследованном температурном 
диапазоне (13–27 °С); в интервале высо-
ких температур 22–27 °С Q10 близок к 1. 

В отличие от общепринятого пред-
ставления о зависимости метаболизма 
от температуры, Парселл [Purcell, 2009] 
установила, что она не всегда очень 
тесная или очевидная в естественных 
популяциях пойкилотермных живот-
ных. Так, величины дыхания трёх видов 
сцифомедуз – Aurelia sp., Chrysaora sp., 
Cyanea sp. – и гребневика M. leidyi,  
измеренные в эксперименте при темпе-
ратуре, близкой к температуре окру-
жающей среды, практически не зависе-
ли от температуры, то есть не подчиня-
лись закономерностям, установленным 
в острых опытах при отсутствии или 
кратковременной акклимации живот-
ных к температурным условиям опыта. 
К сожалению, отсутствие достаточного 
количества данных не позволяет нам 
судить о том, насколько справедливо 
такое заключение по отношению к  
пищевым характеристикам гребневиков. 
Однако заметим, что реакция на темпе-
ратуру у адаптированных животных  
и животных в острых опытах может 
сильно различаться, что связано с  
физиологической адаптацией к темпе-
ратуре среды. 

Выедая в разной степени отдельные 
компоненты мезопланктона, популяция 
мнемиопсиса может определять видо-
вой состав зоопланктонного сообщест-
ва, следствием чего могут быть измене-
ния во всей пищевой цепи. Выедая  
с разной интенсивностью отдельные 
виды и группы кормовых организмов, 
изменяя видовой состав зоопланктона, 
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гребневики могут модифицировать  
видовой и размерный состав фито-
планктона. Выедая большую долю тон-
ких фильтраторов, преимущественно 
Cladocera, они могут создать благопри-
ятные условия для развития мелких  
видов водорослей. Межгодовая измен-
чивость пресса популяции мнемиопсиса 
на отдельные группы кормовых орга-
низмов чётко проявилась в исследуемые 
годы: если в 2008 г. в летний период  
велигеры Bivalvia и ветвистоусые раки 
выедались на 20% в сутки [Финенко и 
др., 2013], то в 2009 г. – только на 2–5%. 
В целом, выедание всего кормового 
зоопланктона в последние 2 года было 
значительно ниже, чем в 2008 г. (3.8 и 
6.6% против 12.7% численности в  
сутки), что обусловлено низкой числен-
ностью мнемиопсиса в летние месяцы 
из-за раннего появления берое. 

Как было показано нами ранее,  
критическая биомасса гребневиков, не 
приводящая к уменьшению численно-
сти мезозоопланктона, должна быть не 
выше 14 г/м3 или 420 г/м2 (если основ-
ная часть популяции обитает в верхнем 
слое до 30 м) [Финенко и др., 2013].  
Как следует из наших наблюдений, в 
последние годы биомасса мнемиопсиса 
даже в период его массового развития 
не превышает этой величины. 
 

Выводы 
1. Пищевой спектр популяции  

мнемиопсиса изменяется от года к году: 
в 2009 в гастральной полости превали-
ровали Copepoda, в 2010 – Cladocera  
(до 60% общего количества жертв). 
Значительную долю потреблённой  
пищи в последние годы составляет 
Oikopleura dioica – от 2 до 5%.  

2. Температура и вес животных  
слабо влияют на интенсивность питания 
в природе в диапазоне температур  
22–27 °С. Основным фактором, опреде-
ляющим количество потреблённой  
пищи, является концентрация жертв. 

3. Выедание мнемиопсисом всех 
групп кормового зоопланктона (Cope-
poda, велигеры Bivalvia, Cladocera)  
в летний период 2009–2010 гг. было 

значительно ниже, чем в предшествую-
щие годы за счёт его низкой численно-
сти, что свидетельствует о снижении 
пресса гребневиков на кормовой  
зоопланктон. 
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EFFECT OF FOOD COMPOSITION AND  

TEMPERATURE ON CTENOPHORE-INVADER 
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FEEDING RATE IN SITU 
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On the basis of the study of abundance and food composition of ctenophore  
Mnemiopsis leidyi the animals’ feeding intensity in inshore waters of the northwestern 
Black Sea in 2009–2010 was estimated. It was shown that clearance rate varied in  
different food item groups. Maximum values were observed under M. leidyi consumption 
of Bivalvia veligers (400 l ind-1 day-1) and the minimum one – under Copepoda consump-
tion (35 l ind-1 day-1). The feeding rate in a temperature range of 13–27 °C increased 
along with the temperature while at temperatures higher than 27–28 °С it decreased. 
These data were used to calculate the predatory impact of the M. leidyi population on  
the different forage groups and the forage zooplankton community in the whole. The 
predatory pressure on all forage groups as well as on zooplankton in 2009–2010 was no-
ticeably lower than that in the previous years, which testified to reduction of the predatory 
impact of M. leidyi population on zooplankton community. 

Key words: ctenophore, Mnemiopsis leidyi, food composition, clearance rate,  
feeding rate, daily ration, predatory impact. 

 



  91 

Российский Журнал Биологических Инвазий   № 4   2013 

УДК591.57:595.731:632.08:635.915 
 

БИОМОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
FRANKLINIELLA OCCIDENTALIS PERGANDE  
В СВЯЗИ С ЕГО ИНВАЗИЕЙ В ОРАНЖЕРЕИ  

И ТЕПЛИЦЫ КИЕВА 
 

© 2013  Чумак П.Я. 
 

Ботанический сад им. академика А.В. Фомина Киевского государственного университета  
им. Тараса Шевченко, Киев, 01032, Украина; chumakp@i.ua 

 
Поступила в редакцию 9.07.2013 

 
Представлены результаты изучения распространения в условиях оранжерей и 

теплиц г. Киева и трофических связей трипса западного цветочного. На основании 
морфометрических исследований осуществлён сравнительный анализ пластических 
признаков популяций с двуполым и партеногенетическим способом размножения. 
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цветочный, вариабельность, пластические признаки, популяция, инвазия, кластер-
ный анализ. 

 
Введение 

Распространение насекомых-
вселенцев, в том числе трипса западно-
го цветочного, является одним из акту-
альных вопросов энтомологии и защиты 
растений от опасных фитофагов. Трипс 
западный цветочный (Frankliniella 
occidentalis Pergande, 1895) широко рас-
пространён в закрытом грунте Европы, 
в том числе в оранжереях и теплицах 
Украины. Вид впервые выявлен в 1997 
г. на гвоздике у цветоводов-любителей 
из г. Бровары. Необходимо отметить, 
что вредоносность трипса может дости-
гать 30–40% стоимости партии гвоздики 
[Чумак, 2010]. 
 

Материал и методы 
Объектом данного исследования  

является трипс западный цветочный 
(Frankliniella occidentalis Pergande), 
опасный вредитель оранжерейных,  
цветочно-декоративных и тепличных 
культур. В эколого-морфологических 
исследованиях обычно используют при-
знаки, функционально или экологиче-
ски значимые, или предположительно 
они таковыми являются [Яблоков, 
1980]. У трипса западного цветочного 

морфологическая изменчивость корре-
лирует с разнообразием условий место-
обитания. Это делает его интересным 
объектом для количественной оценки 
состояния сравнительно недавно обра-
зовавшихся популяций в закрытом 
грунте. 

Основой исследования послужили 
сборы трипса западного цветочного, 
проведённые (2000–2012 гг.) в оранже-
реях Ботанического сада имени акаде-
мика А.В. Фомина и теплицах агроком-
бината «Пуща-Водица» города Киева. 
Имаго трипсов выявляли методом визу-
ального обследования и собирали их, 
постукивая по раскрытому цветку над 
листом бумаги. Для мониторинга  
использовали тарелки различного цвета, 
наполненные водой слоем 3–4 см, в  
воду добавляли одну каплю моющего 
средства «Fairy» для смачивания крыль-
ев имаго трипсов. Ловчие тарелки раз-
мещали под растениями из расчёта одна 
ловушка на 10 м2. Трипсов, попавших в 
тарелки с моющим раствором, фильтро-
вали, промывали водой, тщательно  
выбирали имаго, подсчитывали, изго-
товляли постоянные или временные 
препараты (в капле глицерина, на пред-
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метном стекле) [по: Дядечко, 1964].  
Для определения морфометрических 
параметров признаков особь трипса 
размещали на предметном стекле спин-
кой кверху, накрывали стеклом и, не 
прижимая, переносили под микроскоп. 
Размеры признаков измеряли с помо-
щью окуляр-микрометра с точностью до 
0,001 мм или – микроскопа «Primo Star» 
с соответствующей программой изме-
рений. Объём выборки для определения 
морфометрических параметров трипсов 
становил 30 особей. 

Всего проанализировано 8 пластиче-
ских признаков: длина тела (Т.д.);  
ширина тела (Т.ш.); длина головы (Г.д.); 
ширина головы (Г.ш.); длина антенн 
(Ант.); длина голени задних ног (Гол.); 
длина яйцеклада (Яйц.); размах перед-
них крыльев (Кр.). 

За основной количественный  
показатель изменчивости параметров 
признаков брали коэффициент вариации 
(CV, %), который определяли по  
формуле: 

CV = s/x- · x 100, 
где s – стандартное отклонение; x- – 
среднее арифметическое. 

Для сравнения степени вариабельно-
сти признаков, как правило, используют 
шкалу [Мамаев, 1974], разработанную 
для растений с учётом диапазона их  
изменчивости (от <7 до 40). Известно, 
что насекомые отличаются от других 
организмов незначительной вариабель-
ностью показателей своих признаков. 
Поэтому мы разработали шкалу уровня 
изменчивости насекомых с учётом  
диапазона вариабельности параметров 
их признаков: <3 – очень низкая; 3.1–5.0 
– низкая; 5.1–7.0 – средняя; 7.1–9.0 – 
повышенная; 9.1–11.0 – высокая; >11.1 
– очень высокая. 

Индекс морфологической интегра-
ции, что оценивает общую зависимость 
корреляционной матрицы параметров 
признаков, определяли по формуле: 

G = (∑ /r/=>a | r |) / n, 
где G – индекс морфологической инте-
грации; | r | – статистически значимые 
коэффициенты ( r > 5); n – количество 
исследуемых признаков [Злобин, 1989]. 

Для определения жизнеспособности 
популяции использовали индекс качест-
ва (Q), проанализированного с учётом 
критерия «xи – квадрат». Индекс каче-
ства вычисляли по формуле [Злобин, 
1989]: 

Q = (А+В) / 2, 
где А и В – количество особей соответ-
ственно первого и второго классов жиз-
ненности. Полученное значение сравни-
вали с количеством особей третьего 
класса жизненности (С). Если Q > C – 
популяция имеет высокую жизненную 
структуру, Q < C – депрессивную, а  
Q = C – равновесную. 

Соотношение полов определяли ме-
тодом подсчёта количества самцов, по-
павшихся не менее чем в 10 колониях, 
на 100 самок на определённом виде 
кормового растения. 

Латинские названия растений при-
ведены соответственно справочника 
[Тропические…, 1988]. 

Кластерный анализ полученных 
данных проводили по методике В.Г. 
Шуметова, Л.В. Шуметовой [2000]. 
Цифровые данные проанализированы 
при помощи пакета программ Statistica 
Ph 6.0 и Microsoft Excel. 
 

Результаты и их обсуждение 
При проведении фитосанитарного 

мониторинга теплиц и оранжерей горо-
да Киева трипс западный цветочный 
выявлен в оранжереях Ботанического 
сада имени академика А.В. Фомина  
и в теплицах агрокомбината «Пуща-
Водица». 

В оранжереях Ботанического сада 
трипс зарегистрирован на 60 видах рас-
тений из 16 семейств и двух классов 
(Magnoliopsida и Liliopsida): Adenium 
obesum (Forsk) Roem. et Schult. 
(Apocynaceae), Aeonium arboreum (L.) 
Webb et Berth. (Crassulaceae), Aeonium 
canariense (L.) Webb et Berth. 
(Crassulaceae), Aeonium cuneatum Webb. 
(Crassulaceae), Aeonium manrigueorum 
Bolle (Crassulaceae), Aeonium subplanum 
Praeg. (Crassulaceae), Agave polyacantha 
Jacobi. (Agavaceae), Aloe cemperi 
Schoweinf (Asphodelaceae), Aloe elegans 
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Tod. (Asphodelaceae), Aloe grandidentata 
Salm-Dyck (Asphodelaceae), Bergeranthus 
artus L.Bol. (Aizoaceae), Bergeranthus 
multiceps (Salm) Schwant. (Aizoaceae), 
Bergeranthus vespertinus (Brg.) Schwant. 
(Aizoaceae), Chrysanthemum indicum L. 
(Asteraceae), Cheiridopsis difformis 
(Thunlog.) N.E.Br. (Aizoaceae), Crassula 
gillii Schoenl. (Crassulaceae), Crassula 
hemisphaerica Thunbg, (Crassulaceae), 
Crassula intermedia Schoenl. 
(Crassulaceae), Crassula marnieriana 
Huber et Jacobs. (Crassulaceae), Crassula 
merginalis Sol. (Crassulaceae), Crassula 
nealiana V.Higgins (Crassulaceae), 
Crassula portulacea Lam (Crassulaceae), 
Crassula rosularis Haw. (Crassulaceae), 
Cucumis sativus L. (Cucurbitaceae), Dais 
cotinifolia L. (Thymelaceae), Ebracteola 
montis-moltkei (Dt.) Dtr. Et Schwant. 
(Aizoaceae), Echeveria pulidonis  
Walten (Crassulaceae), Echinocereus 
chlorophtamus (Hook) Br.et.R. 
(Cactaceae), Echinocereus pentalophus 
(DC.) Rumpl. (Cactaceae), Faucaria 
albidens N. E. Br. (Aizoaceae), Faucaria 
bosscheana Var.haagei(Tisch.) Jacobs. 
(Aizoaceae), Faucaria paucidens N. E. Br. 
(Aizoaceae), Faucaria subindurata L. Bol. 
(Aizoaceae), Faucaria tigrina (Haw.) 
Schwant. (Aizoaceae), Furcraea foetida 
(L.) Haw. (Agavaceae), Gibbaeum 
velutinum (L.Bol) Schwant. (Aizoaceae), 
Glottiphillum longum (How.) N. E. Br. 
(Aizoaceae), Haemanthus albiflos Jacq. 
(Amaryllidaceae), Haworthia cymbiformis 
(Haw.) Duv. (Asphodelaceae), Kalanchoe 
blossfeldiana V. Poelln. (Crassulaceae), 
Kalanchoe schimperiana A. Rich. 
(Crassulaceae), Lycopersicon esculentum 
Mill. (Solanaceae), Opuntia inamoena 
K.Sch (Cactaceae), Parodia catamarcensis 
Backbg. (Cactaceae), Pleiospilos bolusii 
(Hook. F.) N. E. Br. (Aizoaceae), 
Rhinephyllum comptonii L. Bol. 
(Aizoaceae), Rhinephyllum velutinum L. 
Bol. (Aizoaceae), Rosa spp. (Rosaceae), 
Sansevieria grandis Hook. (Dracaenaceae), 
Sedum chontalense Alexanden 
(Crassulaceae), Sedum palmeri S. Wats. 
(Crassulaceae), Sedum treleasei Rose 
(Crassulaceae), Senecio medley-woodii 

Hutchins. (Asteraceae), Solanum 
melongena L. (Solanaceae), Stellaria 
media (L.) Vill. (Caryophyllaceae), 
Tagetes sp. (Asteraceae), Trichodiadema 
densum (Haw.) Schwant (Aizoaceae), 
Zantedeschia aethiopica (L.) Spreng. 
(Araceae)». 

Степень заселения большинства  
видов растений трипсом западным  
цветочным находится на очень слабом 
или среднем уровне. Наиболее сильно 
трипс повреждает Chr. indicum,  
C. sativus, E. pulidonis, H. albiflos,  
O. inamoena, S. media, Z. aethiopica. 

В теплицах агрокомбината «Пуща-
Водица» трипс западный цветочный 
выявлен на Cucumis spp. (Cucurbitaceae), 
Solanum melongena (Solanaceae), Rosa 
spp. (Rosaceae), а также впервые на  
некоторых сорных растениях – Bidens 
tripartite L. (Asteraceae), Sonchus 
arvensis L. (Asteraceae), Stellaria media 
(L.) Vill. (Caryophyllaceae). В теплицах 
агрокомбината «Пуща-Водица» на всех 
кормовых растениях самцов трипса не 
выявлено, что свидетельствует о парте-
ногенетическом способе размножения 
особей этой популяции. 

В оранжереях Ботанического сада 
самцов в сборах часто не обнаруживали 
или их соотношение с количеством  
выявленных самок было очень низкое: 
Sainpaulia ionantha – 1:52, Cheiridopsis 
inspersa – 1:12, Stellaria media – 1:11, 
Kalanchoe blossfeldiana – 1:8, Aeonium 
glandulosum – 1:5. 

Многие партеногенетические формы 
насекомых характеризуются способно-
стью к заселению биотопов, которые, 
как правило, не пригодны для сущест-
вования амфимиктических форм  
[Kearney, 2005; Ben-Ami, Heller, 2007]. 
Поэтому интерес вызывают исследова-
ния стабильности развития этих форм и 
способность их к захвату новых терри-
торий. Заселение новых мало пригод-
ных территорий предполагает повы-
шенную жизнеспособность партеноге-
нетических форм животных. Но, на  
основании положения популяционной 
генетики о генетическом однообразии 
партеногенетических форм, можно 
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Таблица. Статистическая характеристика параметров признаков Frankliniella occidentalis 
Pergande из популяций с различным способом размножения (размер выборки – 30 n) 

Амфимиктическая форма Апомиктическая форма 
Признак 

X±Sx, мм CV, % X±Sx, мм CV, % 

Среднее 
CV, % по 

популяциям 
Т.д. 1.52±0.11 6.67 1.68±0.495 5.67 6.17 
Т.ш. 0.28±0.03 9.56 0.33±0.276 7.61 8.58 
Г.д. 0.12±0.059 8.75 0.12±0.373 5.94 7.34 
Г.ш. 0.15±0.042 5.26 0.16±0.434 5.14 5.2 
Ант. 0.28±0.087 5.64 0.31±0.055 3.25 4.45 
Гол. 0.29±0.08 8.54 0.24±0.287 4.80 6.67 
Яйц. 0.18±0.067 5.54 0.20±0.525 5.42 5.48 
Кр. 1.69±0.11 6.01 1.88±0.621 3.02 4.51 
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Рис. 1. Гистограмма сходства исследуемых признаков самок трипса западного цветочного 
из оранжерей Ботанического сада и теплиц «Пуща-Водица»: Var 1 – Т.д.; Var 2 –Т.ш.; 
Var 3 – Г.д.; Var 4 – Г.ш.; Var 5 – Ант.; Var 6 – Гол.; Var 7 – Яйц.; Var 8 – Кр. 
 
утверждать, что образующиеся из них 
новые популяции относительно недол-
говечны [Ли, 1978]. 

При сопоставлении параметров  
изучаемых признаков насекомых из  
популяций с партеногенетическим  
(апомиктические формы) и двуполым 
способом размножения (амфимиктиче-
ская форма) установлено снижение  
вариабельности всех изучаемых призна-
ков у партеногенетических форм трипса 
западного цветочного (см. таблицу). 

Таким образом, полученные данные 
вариабельности признаков форм трипса 
западного цветочного с различными 
способами размножения указывают на 
повышенную стабильность развития 
партеногенетической формы по сравне-
нию с двуполой формой. 

С целью определения возможной 
иерархии связей между признаками 

трипса западного цветочного создана 
диаграмма результатов кластеризации 
корреляционной матрицы (рис. 1). В  
полученном кластере признаки разде-
лились на две группы. В первой группе 
на наименьшем расстоянии объединены 
ширина тела и длина антенн. К ним  
на незначительном расстоянии присое-
динена длина голени задних ног, дина  
и ширина головы, длина яйцеклада.  
Во второй группе на значительном рас-
стоянии от первой объединены длина 
тела и размах передних крыльев. Следу-
ет отметить, что во вторую группу  
входят крылья, которые функционально 
отвечают за миграцию особей, а  
в первую группу – яйцеклад, который 
связан с функцией размножения трипсов. 

Кластерный анализ сходства вариа-
бельности признаков самок трипса  
западного цветочного из оранжерей и 
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Рис. 2. Гистограмма сходства вариабельности исследуемых признаков самок трипса 
западного цветочного из оранжерей Ботанического сада и теплиц «Пуща-Водица»: Var 
1 – Т.д.; Var 2 –Т.ш.; Var 3 – Г.д.; Var 4 – Г.ш.; Var 5 – Ант.; Var 6 – Гол.; Var 7 – Яйц.; 
Var 8 – Кр. 
 
теплиц дал почти такую же картину,  
что и при сравнении параметров при-
знаков: изменчивость размаха передних  
крыльев (органа расселения) и изменчи-
вость длины яйцеклада (репродуктивно-
го органа) принадлежат к разным  
группам (рис. 2). 

Таким образом, в оранжереях Бота-
нического сада (особи с двуполым спо-
собом размножения) и теплицах «Пуща-
Водица» (особи с партеногенетическим 
способом размножения) сформирова-
лись популяции трипса западного  
цветочного, которые отличаются одна 
от другой по параметрам признаков и их 
вариабельности. Особенно выраженное 
отличие между этими популяциями  
показал кластерный анализ изменчиво-
сти параметров исследуемых признаков. 

Определение качественного состоя-
ния популяций трипса западного цве-
точного с различным способом размно-
жения показало, что популяция с дву-
полым и популяция с партеногенетиче-
ским способом размножения характери-
зуются процветающей жизненной 
структурой (G > C). Характерной  
особенностью этих двух популяций  
является то, что в их жизненном спектре 
преобладают особи среднего класса. 
Популяция с двуполым способом  
размножения характеризуется более 
равномерным распределением особей с 
высоким, средним и низким классом 

жизненности (31.5; 38.9 и 29.6% соот-
ветственно). Тогда как в популяции  
с партеногенетическим способом раз-
множения преобладают особи среднего 
класса (59.3%) (рис. 3). 

Эти две популяции трипса западного 
цветочного по индексу качества (G) 
достоверно отличаются друг от друга  
(p < 0.01). 

В связи с тем, что трипс западный 
цветочный является полифагом и в  
условиях оранжерей Ботанического сада 
отмечен на 60 видах растений, важно 
определить влияние различных видов 
растений на жизненную структуру по-
пуляций этих насекомых. Установлено, 
что колония трипса с растений 
Kalanchoe blossfeldiana V. Poelln. зна-
чимо отличается (G = 56.7) от колонии 
насекомых на Faucaria paucidens N. E. 
(G = 76.7) (рис. 4). 
 

Выводы 
В оранжереях Ботанического сада 

трипс зарегистрирован на 60 видах рас-
тений из 16 семейств и двух классов 
(Magnoliopsida и Liliopsida), а в тепли-
цах агрокомбината – на трёх видах 
культивируемых и на трёх сорных рас-
тениях – Bidens tripartite L. (Asteraceae), 
Sonchus arvensis L. (Asteraceae), Stellaria 
media (L.) Vill. (Caryophyllaceae). Уста-
новлено, что в теплицах агрокомбината 
популяция трипса западного цветочного 
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Рис. 3. Жизненный спектр популяций трипса западного цветочного с различным способом 
размножения: 1 – двуполая популяция, 2 – партеногенетическая. Жизненный класс: 
ряд 1 – высокий; ряд 2 – средний; ряд 3 – низкий. 
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Рис. 4. Жизненный спектр колоний трипса западного цветочного с различных видов 
растений в оранжереях Ботанического сада имени акад. А.В. Фомина: 1 – Kalanchoe 
blossfeldiana V. Poelln., 2 – Faucaria paucidens N. E. Жизненный класс: ряд 1 – высокий; 
ряд 2 – средний; ряд 3 – низкий. 
 
характеризуется партеногенетическим 
способом размножения. 

Сопоставление параметров изучае-
мых признаков насекомых из популя-
ций с партеногенетическим и двуполым 
способом размножения показало сни-

жение вариабельности всех изучаемых 
признаков у партеногенетической фор-
мы трипса западного цветочного, что 
указывает на повышенную стабильность 
развития партеногенетической формы 
по сравнению с двуполой формой. 
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Кластерный анализ изменчивости 
параметров исследуемых признаков по-
казал, что популяции трипса западного 
цветочного в оранжереях Ботанического 
сада (двуполый способ размножения) и 
теплицах «Пуща-Водица» (партеногене-
тический способ размножения) отлича-
ются по параметрам признаков и их  
вариабельности. 

Установлено, что популяция с дву-
полым способом размножения характе-
ризуется более равномерным распреде-
лением особей с высоким, средним и 
низким классом жизненности (31.5; 38.9 
и 29.6% соответственно). В популяции  
с партеногенетическим способом раз-
множения преобладают особи среднего 
класса (59.3%). 

Определение влияния различных 
видов растений на жизненную структу-
ру трипса показало, что колония трипса 
с растений Kalanchoe blossfeldiana  
V. Poelln. значимо отличается по  
показателям индекса качества (G = 56.7) 
от колонии насекомых на Faucaria 
paucidens N. E. (G = 76.7). 
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The study results on distribution and the trophic connections of Frankliniella  
occidentalis under the conditions of greenhouses of Kyiv are given. On the basis of mor-
phological and metrical studies the comparative analysis of plastic features of populations 
with bisexual and parthenogenetic mode of reproduction has been carried out. 
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