
2016 ¹3



Ðîññèéñêîé àêàäåìèè íàóê
Èíñòèòóò ïðîáëåì ýêîëîãèè è ýâîëþöèè èì. À.Í. Ñåâåðöîâà (ÈÏÝÝ ÐÀÍ)

Ðîññèéñêèé Æóðíàë Áèîëîãè÷åñêèõ Èíâàçèé

(ISSN – 1996–1499)
Îñíîâàí â ÿíâàðå 2008 ã.

Âûõîäèò 4 ðàçà â ãîä

Ãëàâíûé ðåäàêòîð
àêàäåìèê ÐÀÍ Äãåáóàäçå Þðèé Þëèàíîâè÷

Çàìåñòèòåëü ãëàâíîãî ðåäàêòîðà
ä.á.í., Ïåòðîñÿí Âàðîñ Ãàðåãèíîâè÷

Îòâåòñòâåííûé ñåêðåòàðü
ê.á.í., Äåðãóíîâà Íàòàëüÿ Íèêîëàåâíà

Ðåäàêöèîííàÿ êîëëåãèÿ
ê.á.í., Áîáðîâ Â.Â., ä.á.í., Âèíîãðàäîâà Þ.Ê., ä.á.í., Äàâèäîâè÷ Ïåòð,

ä.á.í., Äçèàëîâñêè Ýíäðþ, ä.á.í., Çâÿãèíöåâ À.Þ., ä.á.í., Èæåâñêèé Ñ.Ñ.,
ä.á.í., Èëüèí È.Í., ä.á.í., Êðûëîâ À.Â., ê.á.í., Ìàñëÿêîâ Â.Þ., ê.á.í., Ìîðîçîâà Î.Â.,

àêàäåìèê ÐÀÍ, Ïàâëîâ Ä.Ñ., ä.á.í., Ïåëüãóíîâ À.Í., ê.á.í., Ñëûíüêî Þ.Â.,
ä.á.í., Òåëåø È.Â., ê.á.í., Ôåíåâà È.Þ., ê.á.í., Õëÿï Ë.À.,

ä.á.í., ×æèáèíü ×æàí, ä.á.í., Øèãàíîâà Ò.À., ä.á.í., Ùåðáèíà Ã.Õ.

Òåìàòèêà æóðíàëà
Òåîðåòè÷åñêèå âîïðîñû áèîëîãè÷åñêèõ èíâàçèé (òåîðèÿ, ìîäåëèðîâàíèå, ðåçóëüòàòû íàáëþ-

äåíèé è ýêñïåðèìåíòîâ): èíâàçèîííûå êîðèäîðû, âåêòîðû èíâàçèé, àäàïòàöèè âèäîâ–âñåëåí-
öåâ, óÿçâèìîñòü àáîðèãåííûõ ýêîñèñòåì, îöåíêà ðèñêà èíâàçèé, ãåíåòè÷åñêèå, ýêîëîãè÷åñêèå,
áèîëîãè÷åñêèå, áèîãåîãðàôè÷åñêèå è ýâîëþöèîííûå àñïåêòû âëèÿíèÿ ÷óæåðîäíûõ âèäîâ íà
áèîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå áèîñèñòåì ðàçëè÷íûõ óðîâíåé îðãàíèçàöèè.

Ìîíèòîðèíã èíâàçèîííîãî ïðîöåññà (ñîîáùåíèÿ î íàõîæäåíèè îðãàíèçìîâ çà ïðåäåëàìè
åñòåñòâåííîãî àðåàëà, äèíàìèêå ðàññåëåíèÿ, òåìïàõ íàòóðàëèçàöèè).

Ìåòîäû, ñðåäñòâà íàêîïëåíèÿ, îáðàáîòêè è ïðåäñòàâëåíèÿ äàííûõ ïðèêëàäíûõ èññëåäîâà-
íèé (íîâûå ðàçðàáîòêè, ìîäåëèðîâàíèå, ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé) ñ ïðèìåíåíèåì ôàêòîãðàôè-
÷åñêèõ è ãåîèíôîðìàöèîííûõ ñèñòåì.

Èñïîëüçîâàíèå ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèé áèîëîãè÷åñêèõ èíâàçèé (ìåòîäû è íîâûå ôóíäà-
ìåíòàëüíûå ðåçóëüòàòû) ïðè èçó÷åíèè ìîðñêèõ, ïðåñíîâîäíûõ è íàçåìíûõ âèäîâ, ïîïóëÿöèé,
ñîîáùåñòâ è ýêîñèñòåì.

Êîíòðîëü, ðàöèîíàëüíîå èñïîëüçîâàíèå è áîðüáà ñ âèäàìè âñåëåíöàìè.

Èíäåêñèðîâàíèå æóðíàëà – SCOPUS, ÐÈÍÖ, Google Scholar, Academic OneFile,
Summon by Serial Solutions, OCLC, CAB International, Global Health

Àäðåñ: Ðîññèÿ, 119071, Ìîñêâà, Ëåíèíñêèé ïðîñïåêò, ä. 33.
òåë. (495) 954-75-53; ôàêñ (495) 954-55-34.

E-mail: invasjour@sevin.ru
http://www.sevin.ru/invasjour/

© Èíñòèòóò ïðîáëåì ýêîëîãèè è ýâîëþöèè èì. À.Í. Ñåâåðöîâà



1

Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

СОДЕРЖАНИЕ

Бабенко В.Г., Мещерский И.Г. О находке летяги (Pteromis volans)
дальневосточной филогенетической линии в лесном массиве г. Москвы 3

Жданова С.М., Лазарева В.И., Баянов Н.Г., Лобуничева Е.В., Родионова Н.В.,
Шурганова Г.В., Кулаков Д.В., Ильин М.Ю. Распространение и пути расселения
американской коловратки Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) (Rotifera:
Brachionidae) в водоёмах Европейской России 8

Захаров Д.В., Анисимова Н.А., Степаненко А.М.  Первая находка морской звезды
Porania pulvillus (O.F. Müller, 1776) в Российской части Арктики 23

Зуев И.В., Вышегородцев А.А., Чупров С.М., Злотник Д.В. Современный состав
и распространение чужеродных видов рыб в водных объектах Красноярского края 28

Ильмаст Н.В., Стерлигова О.П. Результаты вселения новых видов рыб В Мунозеро
(южная Карелия) 39

Карпова Е.П. Чужеродные виды рыб в пресноводной ихтиофауне Крыма 47

Нехаев И.О., Палатов Д.М. От моря Чёрного к морю Белому: первая находка
инвазийного моллюска Physella acuta на крайнем севере Европы 61

Петросян В.Г., Голубков В.В., Завьялов Н.А., Горяйнова З.И., Дергунова Н.Н.,
Омельченко А.В., Бессонов С.А., Альбов С.А., Марченко Н.Ф., Хляп Л.А.
Закономерности динамики численности речного бобра (Castor fiber L.) после его
вселения в особо охраняемые природные территории Европейской части России 66

Серёгин С.А., Попова Е.В. Многолетняя динамика численности копеподы-вселенца,
Oithona Davisae, в прибрежных водах Чёрного моря 90

Стукалюк С.В. Изменения в структуре мирмекокомплексов широколиственных
лесов с доминированием Impatiens parviflora dc. (Balsaminaceae) в травяном ярусе 101

Сухих Н.М., Кастрик В., Полякова Н.В., Соуисси С., Алексеев В.Р. Изолированные
популяции Eurytemora americana williams (Crustacea, Copepoda) в наскальных
ваннах Белого моря – постледниковые реликты или антропогенные инвазии? 118



Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

2

УДК 574.91:599.322.2
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На севере и востоке Московской области проходит южная граница естественного ареала летяги
(Pteromys volans). Однако под Звенигородом (запад области) известно существование популяции,
образованной особями, завезёнными, в том числе из дальневосточной части ареала вида, на звениго-
родскую биостанцию МГУ. Начиная с 2010 г. летяг отмечают под Троицком, к юго-западу от соб-
ственно городской территории Москвы. Генетический анализ тканей мёртвой особи, найденной в
этом районе, показал высокое сходство нуклеотидной последовательности участка митохондриаль-
ной ДНК с вариантами, известными для Дальнего Востока, но не для европейской части ареала вида.
Предположительно, потомки непреднамеренно интродуцированных под Звенигородом дальневос-
точных зверьков активно расселяются по территории Московской области.

Ключевые слова: летяга, Pteromys volans, филогеография, Московская область, непреднамерен-
ная интродукция, ген цитохрома б.

Введение
Летяга (Pteromys volans) – древесный гры-

зун, включённый в список Красной Книги
Московской области со статусом 1-й катего-
рии – «вид, находящийся в области под угро-
зой исчезновения» [Емельянова, 2008]. Соглас-
но имеющимся сведениям о встречах летяги,
по территории северных и восточных районов
Московской обл. проходит южная граница аре-
ала вида. В XIX – первой половине XX в. ле-
тяга встречалась в Дмитровском, Богородском
и Ленинском уездах Московской губернии, а
также Егорьевском уезде Рязанской губернии
в районе Туголесья [Огнёв, 1940], что соответ-
ствует современным Дмитровскому, Талдом-
скому, Сергиево-Посадскому, Орехово-Зуевс-
кому, Егорьевскому и Шатурскому районам
Московской обл. В этих же местах, летягу от-
мечают и сейчас [Зубакин, 1998; Емельянова,
2008].
В настоящее время, однако, имеются и ука-

зания на встречи летяг к западу от Москвы
(рис. 1).

Зверьков отмечали восточнее и северо-вос-
точнее Голицыно Одинцовского района [Еме-
льянова, 2008]. В зоологическом музее МГУ
(ЗМ МГУ) хранятся тушки летяг, собранных
9 октября 2005 г. в Нарофоминском районе, в
1 км к западу от Апрелевки (молодая самка,
регистрационный номер S 178938) и 2 мая
2012 г. в Одинцовском районе в окрестностях
д. Подлипки (S 190550, взрослая особь, пол не
указан). Нами в период с 2010 по 2014 г. летя-
га неоднократно была отмечена в окрестнос-
тях Троицка (с 2012 г. эта территория – адми-
нистративный округ г. Москвы), в районе био-
станции «Малинки» (55°27? c. ш., 37°13? в. д.),
принадлежащей Институту проблем экологии
и эволюции им. А.Н. Северцова Российской
академии наук. Леса вокруг биостанции состо-
ят в основном из 50–130-летних сосняков и
ельников, березняков и осинников, вторичных
дубняков и липняков. Помимо взрослых осо-
бей, в июне 2010 г. в дуплянке здесь было об-
наружено три голых слепых детёныша [Бабен-
ко, Силаева, 2014].
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Известно, что под Звенигородом, в районе
звенигородской биостанции МГУ (ЗБС), суще-
ствует интродуцированная популяция летяги.
Она основана особями, завезёнными, в том
числе с Дальнего Востока России, в 1960-х гг.
(возможно и позже) на биостанцию для иссле-
довательских работ и неоднократно убегавши-
ми из вольер [Зубакин, 1998; Емельянова,
2008; Н.А. Формозов и И.Р. Бёме, личные со-
общения]. Логично предположить, что особи
этой популяции могут расселяться и дальше,
в том числе в район Троицка. В 2015 г., 5 июля,
нами в районе стационара «Малинки» был
обнаружен труп самки летяги, родившейся
весной этого года. Это позволило получить
образец ткани для проведения генетического
анализа с целью определения филогенетичес-
ких связей обитающих здесь зверьков.

Материалы и методы
Найденный мёртвый зверёк был передан в

коллекцию ЗМ МГУ: номер поступления 52/
15, регистрационный номер S 195971. Для

Рис. 1. Места встреч летяги, упоминаемые в данной работе. 1 – биостанция «Малинки», 2 – звенигородская био-
станция МГУ; окрестности населённых пунктов: 3 – Подлипки, 4 – Апрелевка, 5 – Голицыно. Пунктирная линия
– ориентировочная граница естественного распространения летяги в Московской области.

молекулярно-генетического анализа использо-
вали образец мышечной ткани, зафиксирован-
ной в 96%-м этаноле.
Тотальную ДНК выделяли с использовани-

ем набора Thermo Scientific GeneJET Genomic
DNA Purification Kit (Thermo Scientific, США)
в соответствии с инструкцией производителя.
В качестве маркера для сравнительного фи-

логеографического анализа была использова-
на последовательность гена цитохрома б ми-
тохондриальной ДНК (cytb), применявшаяся
в исследованиях филогеографической струк-
туры данного вида ранее [Oshida et al., 2005;
Lee et al., 2008]. Последовательность cytb была
амплифицирована с использованием прайме-
ров L14115 и H15300 [Yasuda et al., 2005] при
параметрах цикла ПЦР, рекомендованных в
цитируемой работе (температура отжига –
50°). ПЦР проводили на базе набора 5X
MasDDTaqMIX-2025 («Диалат Лтд.», Россия).
Терминирующие реакции с использованием
как прямого, так и обратного праймеров про-
водили на базе набора BigDye Terminator v3.1
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(Applied Biosystems /AB/, США). Нуклеотид-
ные последовательности определяли на авто-
матическом анализаторе 3500 Genetic Analyzer
(AB). Полученные хроматограммы расшифро-
вывали с помощью программного обеспече-
ния Sequencing Analyzer v.5.4. (AB).
Проверку качества расшифровки хроматог-

рамм, совмещение прямой и обратной после-
довательностей и их выравнивание с последо-
вательностями, взятыми из Генбанка, прово-
дили с использованием программы BioEdit
v7.2.5 [Hall, 1999]. Для проведения филогене-
тического анализа были использованы после-
довательности cytb, представленные в иссле-
дованиях по филогеографии Pteromys volans:
AB164478–AB164479, AB164648–AB164674
[Oshida et al., 2005] и EU919142–EU91916,
FJ360736– FJ360740 [Lee et al., 2008]. Для по-
строения медианной сети методом Median
Joining была использована программа Network
v4.6.1.3 [Bandelt et al., 1999], для оценки гене-
тических дистанций – программа MEGA6
[Tamura et al., 2013].

Результаты и обсуждение
Для исследованного образца была получе-

на последовательность гена cytb длиной 1125
п.н., соответствующая 7-й – 1131-й позициям
полной последовательности гена, начиная со
старт кодона. Последовательность депониро-
вана в базе данных GenBank под номером
KT962998.
Проведённый анализ показал высокое сход-

ство полученной последовательности с после-
довательностями, отмеченными у летяг с тер-
ритории российского Дальнего Востока (бас-
сейны рек Сунгари, Уссури, Сучан, окрестно-
сти оз. Ханка) и прилегающих районов Китая
(провинция Heilongjiang). Эти последователь-
ности образуют отдельную кладу [Oshida et al.,
2005; наш анализ], куда входит и последова-
тельность анализируемого образца (рис. 2). К
этой же группе примыкают и последователь-
ности, известные из Южной Кореи [Lee et al.,
2008].
Средняя дистанция между гаплотипами этой

группы и последовательностью исследованно-
го образца составила 0.76% (модель p-

Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов гена цитохрома б
(1125 п.н.), известных для Pteromys volans из различ-
ных районов юга Дальнего Востока России, Маньчжу-
рии и Южной Кореи (чёрный); Сибири, Чукотки и Се-
верной Монголии (серый); европейской части России
(белый цвет). Последовательность анализируемого об-
разца маркирована белой точкой и показана стрелкой.
Минимальное расстояние между кружками соответству-
ет одной нуклеотидной замене. Разрыв линии – связь с
последовательностями P. volans, известными с о. Хок-
кайдо (показаны штриховкой, минимальная дистанция
между ними и гаплотипом из Сибири составляет 23
нуклеотидные замены).

distance), при том, что тот же показатель, рас-
считанный для всех гаплотипов данной груп-
пы (включая южнокорейские варианты) со-
ставляет 0.90%. Средняя дистанция между
последовательностью исследованного образ-
ца и гаплотипами, известными из европейс-
кой части России (Кондопожский р-н Респуб-
лики Карелия, Выборгский и Бокситогорский
р-ны Ленинградской обл., Новгородская, Ки-
ровская и Пермская области) почти вдвое боль-
ше – 1.36%, что соответствует среднему уров-
ню отличий между группами дальневосточных
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и европейских гаплотипов в целом – 1.33%.
Полученный результат позволяет говорить

о том, что найденный под Троицком зверёк
происходит не из европейской популяции ле-
тяги, нативной или интродуцированной, а, по
крайней мере, по материнской линии, являет-
ся потомком особей, завезённых из дальнево-
сточного региона.
На звенигородскую биостанцию МГУ летяг

завозили несколько раз, как из европейской,
так и из дальневосточной части ареала вида;
и как тем, так и другим удавалось убегать из
вольер [Н.А. Формозов, личное сообщение].
Расстояние от ЗБС до стационара «Малинки»
составляет около 40–45 км по прямой. Немно-
гим большую протяженность, около 50 км,
составляют и потенциальные миграционные
пути, проходящие через относительно непре-
рывную череду лесных массивов к югу от ЗБС,
западнее Кубинки и южнее Селятино, либо к
северо-западу от ЗБС и далее к западу от Го-
лицыно и Апрелевки (на основе спутникового
снимка геоинформационной системы Google
Earth от октября 2013 г.). При этом сплошные
лесные массивы не являются абсолютно не-
обходимым условием для расселения летяги.
Так, в Западной Сибири этот зверёк по остро-
вным лесам проникает даже в лесостепи [Еф-
ремов, Моравецкий, 2001].
Таким образом, можно с большой долей уве-

ренности предполагать, что популяция летяг,
обитающих в районе стационара «Малинки»,
ведёт своё происхождение от расселяющихся
особей интродуцированной звенигородской
популяции. Кажется вероятным, что и зверь-
ки, отмеченные в окрестностях Голицыно,
Апрелевки и Подлипок, то есть между ЗБС
МГУ (на расстоянии 10–25 км от неё) и окре-
стностями биостанции «Малинки» – потомки
непреднамеренно интродуцированных звени-
городских летяг.
В то же время в отсутствие молекулярно-

генетических данных тот факт, что под Тро-
ицком в настоящее время обитают потомки
интродуцированных летяг, не представлялся
бы очевидным. Летяга распространена прак-
тически по всей таёжной зоне Евразии, про-
никая, особенно в восточной части ареала, и в

более южные лесные районы [Огнёв, 1940;
Бобринский и др., 1965]. В России её ареал
охватывает большую часть лесной зоны [Там
же], однако характер распространения зверь-
ка в отдельных районах изучен плохо. На про-
странстве от Балтики до Тихого океана летяга
представлена рядом форм и подвидов, отли-
чающихся в первую очередь оттенками в ок-
раске меха [Огнёв, 1940]. На северо-востоке
Московской обл. можно ожидать встретить
летяг подвида P. v. volans с «чёрно-серым со
светлой серой рябью» летним мехом [Бобрин-
ский и др., 1965], но западнее распространён
подвид P. v. ognevi c мехом с «ясно выступаю-
щими ржаво-палевыми оттенками» [Там же].
Последнее описание, однако, мало отличает-
ся от диагноза P. v. arsenjevi, – наиболее веро-
ятного кандидата на соответствие южно-даль-
невосточной филогенетической группе: «лет-
ний мех серо-ржаво-палевый» [Там же].
Окраска меха двух молодых (что подтверж-

дается существенно меньшей длиной тела)
зверьков, найденных в настоящее время в за-
падной части Подмосковья, – проанализиро-
ванного нами экземпляра (ЗМ МГУ S 195971)
и особи из окрестностей Апрелевки (S 178938)
– характеризуется тёмно-серым фоном с очень
слабым рыжеватым оттенком. Однако эта ок-
раска явно отличается от окраски взрослых
особей, а тушки других молодых летяг, как из
европейской части России, так и с юга Даль-
него Востока, с которыми можно было бы срав-
нить эти экземпляры, в коллекции ЗМ МГУ
отсутствуют. Имеющиеся в фондах ЗМ МГУ
взрослые экземпляры подвида P. v. ognevi
(S 38268, S 38269, S 38270, Тверская обл.) ха-
рактеризуются слабыми ржаво-палевыми от-
тенками меха на спине и палево-ржавым хво-
стом. Следует отметить, что аналогичной была
окраска взрослой летяги, которую мы наблю-
дали летом 2015 г. на биостанции «Малинки».
Представленная в фондах ЗМ МГУ особь под-
вида P. v. arsenjevi, добытая на юге Дальнего
Востока у пос. Терней (S 45978), также харак-
теризуется развитием интенсивных желтова-
то-коричневых тонов верха тела. Такой же, в
целом, окраской, отличаются и три взрослых
зверька, полученные непосредственно из зве-
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нигородской биостанции (S 155686, S 155687,
S 172778), и взрослая летяга из Одинцовского
района (S 190550). Таким образом, факт нали-
чия рыжеватых оттенков в окраске меха не
позволяет в данном случае говорить о принад-
лежности особи к какой-либо географической
расе.
Хотя, как уже сказано, согласно имеющим-

ся данным, южная граница естественного аре-
ала летяги в Подмосковье проходит по север-
ным и восточным районам области, известен
и факт добычи летяги в XIX в. в Сокольниках,
то есть на территории современной Москвы
[Огнёв, 1940]. Также из проведённого С.И.
Огнёвым анализа следует, что как к западу
(Смоленская обл.), так и на востоке Московс-
кой обл. летяга может быть встречена и зна-
чительно южнее Москвы. Например, в Смо-
ленской области – на широте 54°15? с. ш. Бо-
лее того, известен экземпляр летяги, добытый
в 1856 г. в Карачаевском уезде Орловской гу-
бернии. Из анализа точек находок летяги, по-
казанных на карте в более поздней сводке [Боб-
ринский и др., 1965], также следует, что ареал
вида к западу и к востоку от Московской обл.
спускается заметно южнее, чем в самой обла-
сти.
Хотя в отношении более южных районов

отмечается, что летяга здесь «встречается
крайне редко и спорадически» [Огнёв, 1940],
заходы зверьков нативных европейских попу-
ляций также и в западные и южные районы
Московской обл. представляются возможны-
ми. В свою очередь, допустимо, что экспан-
сия зверьков интродуцированной звенигород-
ской популяции идёт не только в юго-восточ-
ном, но и в других направлениях. Таким обра-
зом, существует вероятность контактов потом-
ков интродуцированных особей с нативными
и возникновение на территории Московской
обл. гибридных популяций.
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INDIVIDUAL OF FLYING SQUIRREL (PTEROMYS
VOLANS) BELONGING TO THE FAR EASTERN

PHILOGENETIC LINEAGE WAS FOUND IN THE
SUBURBS OF MOSCOW
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Northern and eastern territories of Moscow oblast are known as a southern border of the native modern
range of flying squirrel (Pteromys volans). However, near Zvenigorod (the western part of Moscow oblast)
the population is known which is formed by animals brought to Zvenigorod Biological Station of Moscow
State University from other territories including the Far Eastern part of the species range. Since 2010 flying
squirrels are registered in Troitsk district, to the west-south of urban territory of the city of Moscow. Genetic
analysis of dead animal found there showed the high similarity of mtDNA fragment sequence to variants
known for the Russian Far East but not for European part of the species range. It is suggested that descendants
of the Far Eastern flying squirrels unintentionally introduced near Zvenigorod expand their range actively
throughout the Moscow oblast.

Keywords: flying squirrel, Pteromys volans, phylogeography, Moscow oblast, invasive population,
cytochrome b gene.
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ И ПУТИ РАССЕЛЕНИЯ
АМЕРИКАНСКОЙ КОЛОВРАТКИ KELLICOTTIA
BOSTONIENSIS (ROUSSELET, 1908) (ROTIFERA:

BRACHIONIDAE) В ВОДОЁМАХ ЕВРОПЕЙСКОЙ
РОССИИ

© 2015 Жданова С.М.1*, Лазарева В.И.1**, Баянов Н.Г.2***, Лобуничева Е.В.3****,
Родионова Н.В.4*****, Шурганова Г.В.6******, Кулаков Д.В.5*******, Ильин М.Ю.6********

1 Федеральное государственное бюджетное учреждение науки Институт биологии
внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук,

Борок Ярославская обл. 152742; *zhdanova83@gmail.com, ** laz@ibiw.yaroslavl.ru
2 Федеральное государственное бюджетное учреждение Государственный природный биосферный заповедник

«Керженский», Нижний Новгород 603001; *** bayanovng@mail.ru
3 Вологодская лаборатория Федерального государственного бюджетного научного учреждения

«Государственный научно-исследовательский институт озёрного и речного рыбного хозяйства»,
Вологда 160012; **** lobunicheva_ekat@mail.ru

4 Федеральное государственное бюджетное учреждение науки Институт озёроведения Российской академии
наук, Санкт-Петербург 196105; ***** nleptodora@gmail.com

5 Санкт-Петербургское отделение Федерального государственного бюджетного учреждения науки Института
геоэкологии им. Е.М. Сергеева Российской академии наук,
Санкт-Петербург 199004;  ******* dvkulakov@mail.ru

6 Федеральное государственное автономное образовательное учреждение высшего образования «Нижегородский
государственный университет им. Н.И. Лобачевского», Нижний Новгород 603950; ****** galina.nngu@mail.ru,

******** maxim_ilin@list.ru

Поступила в редакцию 06.10.2015

В первом десятилетии XXI в. в России участились находки вселенца – американской коловратки
Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908). К 2015 г. K. bostoniensis обнаружена более чем в 40 разнотипных
водоёмах и водотоках Европейской части России. Коловратка широко распространена и стала обычным
видом в лесных озёрах и реках бассейна Балтийского моря, Волжско-Балтийского водораздела, а в бас-
сейне Волги расселилась на юг до 55° с. ш. (озёра бассейнов рек Ока и Пра) и на восток почти до 45° в. д.
(р. Керженец, бассейн Чебоксарского водохранилища). Коловратка обитает в малых (<3 км2) и больших
(>200 км2), в мелководных (<1 м) и глубоких (>20 м) водоёмах с диапазоном трофности от олиго- до
эвтрофии. В России K. bostoniensis встречается в более широком диапазоне цветности воды (30–680 град.
Pt-Co шкалы) по сравнению с водоёмами Западной Европы. Она не требовательна к температуре и насы-
щению воды кислородом. В гиполимнионе стратифицированных озёр K. bostoniensis достигает высокой
численности (>100 тыс. экз./м3) при очень низкой концентрации растворённого кислорода (<2.5 мг/л,
или около 20% насыщения) и температуре воды 5–12 °С. Совместное обитание вселенца и аборигенного
вида K. longispina выявлено для глубоководных озёр и участков водохранилищ (глубина более 5 м), в
мелководных озёрах часто находили только K. bostoniensis. Напротив, в крупных водохранилищах Верх-
ней Волги на большинстве участков зарегистрирована исключительно K. longispina. Обсуждается воз-
можность и направление переноса коловратки водоплавающими птицами.
Ключевые слова: Kellicottia bostoniensis, распространение, пути расселения, водоёмы Европейской

России.

Введение
В роде Kellicottia Ahlstrom, 1938 (сем.

Brachionidae) известны два вида: K. longispina

(Kellicott, 1879) и K. bostoniensis (Rousselet,
1908) [Кутикова, 1970; Koste, 1978]. K. longi-
spina – широко распространённый обитатель
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северных широт, пелагический озёрный эври-
галинный вид [Кутикова, 1970]. Передний спин-
ной край панциря с шестью непарными нерав-
ными шипами. Срединный правый шип наибо-
лее длинный, левый – значительно короче. Бо-
ковые шипы довольно длинные. Общая длина
тела изменяется от 400 до 1000 мкм [Koste,
1978]. На переднем спинном крае панциря K.
bostoniensis четыре неравные шипа, самый длин-
ный  – 140 мкм, размеры тела – 380 мкм [Koste,
1978]. Фотографии обоих видов приведены в
работах [Жданова, Добрынин, 2011; Лазарева,
Жданова, 2014; Bayanov, 2014].

K. bostoniensis – североамериканский вид,
интенсивно расселяющийся по водоёмам
Южной Америки [De Paggi, 2002] и Европы
[Segers, 2007]. В США и Канаде коловратка
типична для гумидных ацидных водоёмов
[Roff, Kwiatkowski, 1977; Blouin et al., 1984;
Havens, 1991; Scruton et al., 1991], Великих
озёр [Barbiero, Warren, 2011], заливов и устье-
вых областей рек, а также многих болот
[Bіêdzki, Ellison, 2003]. В некоторых водохра-
нилищах Мексики вид отмечен в качестве до-
минанта зоопланктона [Nandini et al., 2006;
Figueroa-Sanchez et al., 2014]. Сравнительно
недавно K. bostoniensis зарегистрирована в
озёрах и водохранилищах разного трофичес-
кого уровня в Бразилии [Ferraz et al., 2002;
Landa et al., 2002; Bezerra-Neto et al., 2004;
Peixoto et al., 2010] и Аргентине [De Paggi,
2002]. С середины прошлого века она обитает
в водоёмах западной Европы [Pejler, 1998].
Впервые в Европе K. bostoniensis обнаруже-

на в первой половине ХХ в. в одном из озёр
Швеции на участке, загрязнённом сточными
водами целлюлозно-бумажного комбината
[Carlin, 1943]. К началу XXI в. она стала обыч-
ным видом для водоёмов юга Швеции [Arnemo
et al., 1968; Brett, 1989; Josefsson, Andersson,
2001]. K. bostoniensis характерна также для
гумидных, ацидных и слабозагрязнённых во-
доёмов Нидерландов [Leentvaar, 1961], Фин-
ляндии [Eloranta, 1988; Jarvinen et al., 1995;
Keskitalo et al., 1998; Lehtovaara et al., 2014] и
Франции [Balvay, 1994]. Коловратка найдена
в реках Эльба и Эмс (Германия) [Rьhymann,
1962; Schulz, 1964; Streble, Krauter, 2006], а

также в р. Огрже (Ohшe) (Чешская республи-
ка) [Kosik et al., 2011]. Недавно K. bostoniensis
обнаружена в Беларуси в старице р. Сож (бас-
сейн р. Днепр) [Vezhnavets, Litvinova, 2015].
В озёрах севера Европейской России (Ка-

рельский перешеек) K. bostoniensis впервые
обнаружена в 2000 г. [Иванова, Телеш, 2004].
Позднее появились сведения о её высокой чис-
ленности в ряде рек и озёр бассейна Верхней
и Средней Волги [Жданова, Добрынин, 2011;
Лобуничева и др., 2011; Bayanov, 2014], в
Онежском озере и водоёмах его бассейна, в
Ладожском озере и его притоках [Лобуничева
и др., 2011; Макарцева, Родионова, 2011; Але-
шина и др., 2014; Фомина, Сярки, 2015]. В
Европе большинство местообитаний этого
вида приурочено к рекам и озёрам, в 2005–
2012 гг. K. bostoniensis обнаружена в крупных
водохранилищах Верхней Волги [Лазарева,
Жданова, 2014].
Цель работы – описание местонахождений

и анализ потенциальных путей расселения K.
bostoniensis в водоёмах Европейской части
России.

Материал и методы
В работе использовали материалы гидроби-

ологических исследований трёх крупных во-
дохранилищ на реках Шексне (Шекснинское)
и Волге (Угличское и Иваньковское), а также
небольшого водохранилища на р. Охта (Ох-
тинское), оз. Ладожского, свыше 30 неболь-
ших (<3 км2) озёр Валдайской возвышеннос-
ти (Новгородская обл.), Центрально-Лесного
заповедника (Тверская обл.) и Окского запо-
ведника (Рязанская обл.), Нижегородской, Вла-
димирской, Ленинградской и Вологодской об-
ластей, реки в Нижегородской области и двух
ручьёв Вологодской области (табл. 1). Боль-
шинство водоёмов обследовали летом (июнь
– август), отдельные – весной (апрель).
Коловраток учитывали в тотальных пробах

зоопланктона, фиксированных 4%-м формали-
ном. Пробы собирали в пелагиали и/или при-
брежье водоёмов малой и средней сетями
Джеди (ячея сита 85 и 64 мкм соответствен-
но), а также батометрами различной конструк-
ции объёмом 2–4 л с последующей фильтра-
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Таблица 1. Характеристика водоёмов, в которых обнаружена Kellicottia bostoniensis

№ 
п/п 

Водоём/ 
Координаты 

Площадь, 
км2 

Глу-
бина, 
м 

Прозрач-
ность, м 

pH Цветность, град. 
Pt-Co шкалы 

Трофность 

 Вологодская область 

1 Ручей из 
оз. Тонкое 
61°21′ с. ш. 
37°25′ в. д. 

– 1.5 – 7.0 – – 

2 Ручей из 
оз. Кривое 
61°27′ с. ш. 
37°25′ в. д. 

– 0.3 – 7.0 – – 

3 Оз. Купецкое 
61°20′ с. ш. 
37°19′ в. д. 

1.05 5 0.5 7.0 – Эвтрофное 

4 Оз. Экозеро 
61°24′ с. ш. 
37°24′ в. д. 

0.13 2 0.5 6.7 – Дистрофное 

5 Оз. Тонкое 
61°24′ с. ш. 
37°20′ в. д. 

0.50 2 0.5 6.8 – Эвтрофное 

6 Оз. Лайнозеро 
61°26′ с. ш. 
37°25′ в. д. 

1.70 4 1.0 7.1 – Эвтрофное 

7 Шекснинское 
вдхр. 

60°17′ с. ш. 
37°19′ в. д. 

1665 2.0 1.8 8.0 63 Мезотрофное 

 Ленинградская область 
8 Оз. Малое Луговое 

60°35′ с. ш. 
30°09′ в. д. 

0.02 5 0.12 5.8 440–680 Мезотрофное 

9 Оз. Большое 
Морозовское 
60°36′ с. ш. 
29°52′ в. д. 

1.10 3.1 0.4–1.0 7.6–
8.4 

80–84 Эвтрофное 

10 Оз. Симагино 
60°16′ с. ш. 
29°48′ в. д. 

2.70 19 0.8 7.6 76 Эвтрофное 

11 Оз. Чернявское 
60°23′ с. ш. 
29°45′ в. д. 

0.88 4.5 1.5 7.1 74 Эвтрофное 

12 Оз. Охотничье 
60°36′ с. ш. 
29°19′ в. д. 

0.08 13 1.1–1.3 5.3–
6.8 

57–94 Олиго-
мезотрофное 

13 Охтинское вдхр. 
60°53′ с. ш. 
30°29′ в. д. 

1.08 3.8 0.7 6.7 210 – 

14 Оз. Пионерское* 
60°18′ с. ш. 
29°16′ в. д. 

0.06 18 – 5.5–
7.3 

46–353 Мезотрофное 

15 Оз. Придорожное* 
60°18′ с. ш. 
29°18′ в. д. 

0.04 16 – 5.1–
7.1 

2–40 Олиготроф-
ное 

16 Оз. Ладожское 
60°45′ с. ш. 
31°00′ в. д. 

18135 46.9 1–3.4 6.8–
9.5 

– Мезотрофное 
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№ 
п/п 

Водоём/ 
Координаты 

Площадь, 
км2 

Глу-
бина, м 

Прозрач-
ность, м 

pH Цветность, град. 
Pt-Co шкалы 

Трофность 

17 Р. Вуокса 
61°02′ с. ш. 
30°09′в. д. 

– – – 7.1 74 – 

18 Р. Тулокса 
61°08′ с. ш. 
32°36′ в. д. 

– – – 6.4 181 – 

 Новгородская область 
19 Оз. Малое Яичко 

57°37′ с. ш. 
33°11′ в. д. 

0.30 4.2 0.75 5.6 170 Эвтрофное 

20 Оз. Большое 
Яичко 

57°36′ с. ш. 
33°10′ в. д. 

– 1.5 0.5 6.5 370 Эвтрофное 

21 Оз. Глухое 
57°45′ с. ш. 
33°09′ в. д. 

– 3.5 0.7 7.0 220 – 

22 Оз. Брагино 
57°45′ с. ш. 
33°11′ в. д. 

– 1.4 2.40. 6.9 170 – 

 Тверская обл. 
23 Оз. Видогощь** 

56°42′ с. ш. 
36°22′ в. д. 

0.17 21.9 0.5–1.1 – 50–55 Эвтрофное 

24 Оз. Трестино 
57°00′ с. ш. 32°31′ 

в. д. 

0.65 4 2 4.5 55 Эвтрофное 

25 Иваньковское 
вдхр. 

56°38′ с. ш. 
36°33′ в. д. 

327 9 0.7–0.9 – 30–55 Эвтрофное 

26 Угличское вдхр. 
56°47′ с. ш. 
37°15′ в. д. 

249 7 0.8 – 30–55 Мезотроф-
ное 

 Владимирская область 
27 Оз. Кщара 

56°25′ с. ш. 
42°17′ в. д. 

1.14 12 2.4 7.6 35 Мезотроф-
ное 

 Нижегородская область 
28 Оз. Еловое 

56°21′ с. ш. 
42°46 в. д. 

0.02 17.3 3.7 5.7 30 Мезотроф-
ное 

29 Р. Керженец 
56°30′ с. ш. 
44°48′ в. д. 

– 1.5 0.7 6.8 175 – 

30 Оз. Рой 
55°43′ с. ш. 
43°09′ в. д. 

0.74 20 1.5 6.3–
7.2 

– Эвтрофное 

31 Оз. Родионово 
55°43 с. ш. 
43°09′ в. д. 

0.11 17 3.5 5.6–
7.0 

– Мезотроф-
ное 

32 Оз. Свято 
55°43′ с. ш. 
43°09′ в. д. 

0.22 14.6 1.3 7.0 54 – 

33 Оз. Святое 
Дедовское 
55°43′ с. ш. 
43°09′ в. д. 

1.36 14 3.0 6.1 – – 
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№ 
п/п 

Водоём/ 
Координаты 

Площадь, 
км2 

Глу-
бина, м 

Прозрач-
ность, м 

pH Цветность, град. 
Pt-Co шкалы 

Трофность 

34 Оз. 
Комсомольское 

55°32′ с. ш. 
43°09′ в. д. 

0.06 8 3 5.9–
6.8 

– – 

35 Оз. Большое 
55°32′ с. ш. 
43°09′ в. д. 

0.44 21.6 2.5 5.6 – Эвтрофное 

36 Оз. Чарское 
55°31′ с. ш. 
43°11′ в. д. 

0.31 16 1.5 6.2 143 – 

 Рязанская область 
37 Оз. Лопата 

54°45′ с. ш. 
41°00′ в. д. 

1.20 5 0.4 7.2 440 Эвтрофное 

38 Оз. Алексеевское 
54°44′ с. ш. 
41°00′ в. д. 

0.03 1 0.4 6.7 440 Эвтрофное 

39 Оз. Нефёдово 
54°44′ с. ш. 
40°58′ в. д. 

0.03 1 0.4 6.9 70 Эвтрофное 

40 Оз. Белое 
54°43′ с. ш. 
40°42′ в. д. 

0.01 1 0.3 6.9 380 Эвтрофное 

41 Оз. Глушицы 
54°44′ с. ш. 
40°59′ в. д. 

– 1 0.3 6.6 – Эвтрофное 

42 Оз. Алешина Лука 
54°43′ с. ш. 
40°52′ в. д. 

– 1.2 0.5 7 540 Эвтрофное 

43 Оз. Совхозный 
водопой 

54°43′ с. ш. 
40°52′ в. д. 

– 0.7 0.6 7.5 – Эвтрофное 

44 Оз. Шагара 
55°14′ с. ш. 
40°06′ в. д. 

4.24 0.5 – 6.9 – – 

 

Окончание таблицы 1

Примечания: * – по: [Закономерности гидробиологического…, 2004]; ** – в затопленной пойме Волги в пределах
Иваньковского водохранилища; «–» – данные отсутствуют.

цией воды через сито [Жданова, Добрынин,
2011; Лобуничева и др., 2011; Макарцева, Ро-
дионова, 2011; Алешина и др., 2014; Лазаре-
ва, Жданова, 2014; Bayanov, 2014].

Результаты исследования
Местонахождения вида. По данным авто-

ров и литературным сведениям, K. bostoniensis
обитает в 44 водоёмах и водотоках на обшир-
ной территории Европейской России от 54 до
61° с. ш. и от 29 до 44° в. д. (рис. 1). Все водо-
ёмы Ленинградской области (табл. 1) при-

надлежат к бассейну Балтики (частные бассей-
ны р. Нева, Ладожского озера и Финского за-
лива Балтийского моря), к нему же относятся
озёра Вологодской области Купецкое и Тонкое
(частный бассейн р. Андома – восточного при-
тока Онежского озера), а также озёра Новго-
родской области Большое и Малое Яичко (ча-
стный бассейн р. Волхов). Остальные водоёмы
относятся к бассейну Каспия (частные бассей-
ны Верхней и Средней Волги). Среди них наи-
более северные озёра Лайнозеро и Экозеро
(Вологодская обл.) принадлежат к бассейну р.
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Рис. 1. Карта Европейской России с местами находок K. bostoniensis. Цифры на карте соответствуют номерам
водоёмов в табл. 1.

Кема (приток р. Шексна, Шекснинское вдхр.),
оз. Трестино (Тверская обл.) – к бассейну сис-
темы верхневолжских озёр Пено, Волго,
Стерж и Вселуг. Водоёмы Рязанской, Влади-
мирской и Нижегородской областей относят-
ся к бассейнам рек Ока и Волга (Чебоксарс-
кое вдхр.). Значительная часть обследованных
озёр характеризуются замкнутой котловиной
(не имеют видимого стока), они расположены
вблизи верховьев рек на водоразделах круп-
ных речных бассейнов (Карельский переше-
ек, южный Валдай и Андомская возвышен-
ность).
Водные объекты, в которых отмечена колов-

ратка, имеют разное происхождение, трофи-
ческий статус, цветность и уровень рН воды
(табл. 1). Преобладают небольшие (<1 км2) и
неглубокие (<5 м) озёра ледникового или кар-
стового происхождения, подавляющее боль-
шинство из них эвтрофные с гумифицирован-
ной водой и рН 5.6–8.4. Только обширное

(>18 тыс. км2) оз. Ладожское ледниково-тек-
тонического происхождения, входит в евро-
пейскую систему великих озёр и является за-
мыкающим в системе больших озёр (Онежс-
кое, Сайма и Ильмень) с общим водосборным
бассейном 258 тыс. км2 [Ладожское озеро…,
2002]. Это глубокий мезотрофный водоём с
замедленным водообменом (коэффициент во-
дообмена 0.08 год–1), маломинерализованной
(63.7 мг/л) олигогумозной водой и уровнем pH
от нейтрального до слабощелочного. Колов-
ратка обнаружена в прибрежье озера и его при-
токах – реках Вуокса и Тулокса [Алешина и
др., 2014].
В водохранилищах K. bostoniensis зарегист-

рирована недавно в 2005–2012 гг. [Лазарева,
Жданова, 2014]. Крупные водохранилища от-
носятся к бассейну Верхней Волги и характе-
ризуются гумифицированной водой с близки-
ми к нейтральным значениями рН [Минеева,
2009; Лазарева и др., 2013]. Верхние в каскаде
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Волги Иваньковское и Угличское водохрани-
лища долинного типа неглубокие (глубина по
руслу реки 5–8 м, средняя – 3.4–5 м), отлича-
ются значительной проточностью (коэффици-
ент водообмена 10.1–10.6 год–1) [Минеева,
2009]. Шекснинское водохранилище в 5–6 раз
крупнее, отличается замедленным водообме-
ном (коэффициент водообмена 0.96 год–1) и
сложной конфигурацией акватории, где срав-
нительно большие глубины по руслу (до 17 м)
соседствуют с обширными мелководьями
(средняя глубина 3.9 м) [Современное состоя-
ние…, 2002; Лазарева и др., 2013]. Это водо-
хранилище составляет отдельную северную
ветвь волжской системы и входит в структуру
Волго-Балтийского водного пути. Водоём
включает обширное (1284 км2) оз. Белое и два
речных плёса: северный Ковжинский и южный
Шекснинский. Шекснинское и Угличское во-
дохранилища относят к мезотрофным, Ивань-
ковское – к эвтрофным [Минеева, 2009]. Во
всех трёх водохранилищах коловратка обна-
ружена на глубоководных участках: затоплен-
ное русло Волги и Шексны, затопленное пой-
менное оз. Видогощь.
Небольшое (1.3 км2) Охтинское водохрани-

лище, расположено на р. Охта (правый при-
ток р. Нева) в черте г. Санкт-Петербурга. Это
мелководный, полигумозный водоём с нейт-
ральными значениями рН воды, он сильно заг-
рязнён, поскольку используется для водоснаб-
жения промышленных предприятий и в каче-
стве приёмника сточных вод.
Помимо озёр и водохранилищ K. bostoniensis

отмечена в р. Керженец (левый приток Волги
в пределах Чебоксарского вдхр.) с высокой
цветностью воды, а также в ручьях, вытекаю-
щих из озёр Тонкое и Кривое (бассейн р. Ан-
дома).
Численность вида. Обычно коловратку на-

ходили в летний период (июнь – август). Так в
оз. Шагара зоопланктон собирали ежемесяч-
но с мая по сентябрь, но K. bostoniensis регис-
трировали только в июле и августе (табл. 2).
Плотность коловратки в разных водоёмах
сильно варьировала (табл. 2). Максимальные
значения плотности (>100 тыс. экз./м3) зафик-
сированы преимущественно в центральной

части мезо- или эвтрофных малых мелковод-
ных водораздельных и пойменных озёр, а так-
же в глубоких карстовых водоёмах. В поймен-
ных озёрах Лопата и Нефёдово (пойма рек Ока
и Пра) вклад K. bostoniensis в общую плот-
ность зоопланктона (Rotifera, Cladocera,
Copepoda) составлял до 50%, в численность
коловраток – до 74%. В гиполимнионе карсто-
вого стратифицированного оз. Еловое почти
вся численность (60–80%) коловраток была
представлена этим видом. В целом, в состав
доминантных видов (>10% общей плотности
зоопланктона) K. bostoniensis входила в 15 раз-
нотипных водоёмах (табл. 2).
Часто (56% исследованных водных объек-

тов) K. bostoniensis встречалась вместе с K.
longispina (табл. 2). В оз. Еловое плотность
K. bostoniensis превышала плотность K. longi-
spina более чем в 50 раз. Максимальные зна-
чения плотности обоих видов были зафикси-
рованы в гиполимнионе озера при температу-
ре воды 5–7 °С [Bayanov, 2014]. В четырёх
других озёрах (Комсомольское, Купецкое, Тре-
стино и Видогощь) K. bostoniensis также пре-
обладала по обилию над K. longispina. Во всех
пойменных водоёмах бассейна р. Ока, ряде
водораздельных озёр Ленинградской (М. Лу-
говое и Б. Морозовское), Вологодской (Экозе-
ро, Тонкое), Новгородской (М. Яичко) облас-
тей и Охтинском водохранилище обнаружена
только K. bostoniensis. В >40% обследованных
водоёмов K. longispina превалировала над K.
bostoniensis или количество обоих видов было
близким.
Таким образом, K. bostoniensis была много-

численна и преобладала над аборигенной K.
longispina в небольших, мелководных водо-
ёмах поймы рек и водоразделов речных бас-
сейнов.

Обсуждение результатов
В водоёмах Западной Европы (Франция,

Финляндия, Голландия) коловратка чаще всего
обитает в гумифицированных (>100 мг Pt/л)
или слабозагрязнённых озёрах и реках с ши-
роким интервалом (5.2–6.5) значений pH
воды [Leentvaar, 1961; Eloranta, 1988; Balvay,
1994; Jarvinen et al., 1995]. В водоёмах Шве-
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Таблица 2. Численность (тыс. экз./м3) Kellicottia bostoniensis и K. longispina в исследованных
водоёмах

K. bostoniensis K. longispina Водоём Дата сбора 

Центр Прибрежье Центр Прибрежье 

Ручей из оз. Тонкое 08.2011 1.0 (3) 1 (3) 

Ручей из оз. Кривое 08.2011 12.0 (36) 0.5 (2) 

Оз. Купецкое 08.2010 154.3 (48) 188.2 3.7 (1)  

Оз. Экозеро 08.2011 – 123.4 (43) 0.0 0.0 

Оз. Тонкое 08.2012 5.3 (7) 14.6 0.0 0.0 

Оз. Лайнозеро 08.2010 1.1 (1) 4.0 0.8 (<1)  

Шекснинское вдхр. 
против устья р. Кема 

 
08.2005 

 
0.3 (<1) 

 
0 

 
0 

 
1.6–3.4(2–6) 

Оз. Малое Луговое* 07.2010 180.0 (43) – 0.0 – 

Оз. Большое Морозовское* 04.2010 30.7 (7) – 0.0 – 

Оз. Симагино* 07.2012 – – – – 

Оз. Чернявское* 07.2012 6.5 – – – 

Оз. Охотничье* 07.2010 11.5 (16) – 2.3 (3) – 

Охтинское вдхр. 08.2013 59.0 (6) – 0.0 – 

Оз. Ладожское 
Щучий залив 
Волховская губа 
Бухта Петрокрепость 
Переходный район 

 
07.2010 
07.2011 
07.2010 
07.2010 

 
– 
– 
– 

0.1 (<1) 

 
0.4 (<1) 
34 (<1) 
0.5 (<1) 

– 

 
– 
– 
– 

1 (1) 

 
80.0 (<1) 

0.0 
8 (10) 

– 
Оз. Еловое 08.2011 365.3 (83) – 0.7 (<1) – 

Р. Керженец 07.2013 0.01(<1) 0.0 

Оз. Святое Дедовское 08.2011 0.3 (<1) − 4.3 (13) − 

Оз. Большое 06.2010 0.2 (<1) − 11.8 (15) − 

Оз. Комсомольское 06.2010 26.4 (56) − 0.3 (<1) − 

Оз. Родионово 07.2010 1.7 (3) − 37.8 (68) − 

Оз. Рой 07.2010 1.8 (1) − 27.9 (23) − 

Оз. Свято 07.2011 
07.2013 

4.3 (5) 
42.8 (46) 

− 
− 

2.7 (3) 
4.4 (5) 

− 
− 

Оз. Чарское 07.2014 18.0 (19) − 34.1 (37) − 

Оз. Малое Яичко 07.2007 11.1 (14) 0.1(<1) 0.0 0.0 

Оз. Большое Яичко 07.2007 0.5 (<1) 0.4(<1) 16.8 (1) 12.4 (4) 

Оз. Глухое 07.2007 0.2 (1) − 4 (19) − 

Оз. Брагино 07.2007 1.6 (<1) 0.1 (<1) 37.5 (20) 19 (4) 

Оз. Лопата 07.2007 1236.8 (68) 5.8 (2) 0.0 0.0 
Оз. Алексеевское 07.2007 21.0 (4) 56.4(18) 0.0 0.0 
Оз. Глушицы 07.2007 0.1(<1) − 0.0 0.0 
Оз. Нефёдово 07.2007 0.8(<1) 603.0 (16) 0.0 0.0 
Оз. Белое 07.2007 5.0 (1) 144.0 (31) 0.0 0.0 
Оз. Алешина Лука 07.2007 0.7 (<1) 8.0 (2) 0.0 0.0 
Оз. Совхозный водопой 07.2007 0.1 (<1) 0.0 0.0 0.0 

Оз. Шагара 
07.2010 
08.2010 

11.6 (<4) 
0.5 (<1) 

− − − 

Угличское вдхр. 
против устья р. Дубна 

 
08.2012 

 
0.1 (<1) 

 
− 

 
1.3 

 
− 

Иваньковское вдхр. 
против устья р. Шоша 

 
08.2012 

 
0.4 (<1) 

 
− 

 
0.2 (<1) 

 
− 

Оз. Видогощь 08.2005 
08.2012 

0.5–3.3 (<2) − 0.5–21.9 
(<1–8) 

− 

Оз. Трестино 08.2008 14.9 (34) − 1.1 (3) − 

 Примечание. В скобках приведена доля (%) в общей численности зоопланктона, «–» – данные отсутствуют. * ?
данные Е.С. Макарцевой.
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ции, испытывающих влияние сточных вод
целлюлозной промышленности, K. bostoniensis
распространена в сравнительно широком ди-
апазоне условий среды (pH 4.8–8.5, содержа-
ние кислорода – 2.4–12.0 мг/л, цветность – 20–
150 мг Pt/л) [Arnemo et al., 1968]. На террито-
рии Европейской России она также обнаруже-
на в водоёмах, сильно различающихся по мор-
фометрии, абиотическим и биотическим ус-
ловиям среды (табл. 1). В целом, в Западной
Европе K. bostoniensis обитает в малых (<3 км2)
и больших (>200 км2), в мелководных (<1 м) и
глубоких (>20 м) водоёмах с диапазоном троф-
ности от олиго- до эвтрофии [Leentvaar, 1961;
Arnemo et al., 1968; Eloranta, 1988; Balvay,
1994; Jarvinen et al., 1995]. Тот же диапазон
условий обитания установлен нами для вида
в Европейской России. Обитание в разнотип-
ных водоёмах свидетельствует о высокой эко-
логической пластичности вида и возможнос-
ти его дальнейшего расселения.
В обследованных нами водоёмах коловрат-

ка обнаружена во всей толще воды. В глубо-
ких стратифицированных озёрах Кщара [Жда-
нова, Добрынин, 2011], Еловое [Bayanov,
2014], Придорожное [Иванова, Телеш, 2004]
она предпочитала мета- и гиполимнион, в ко-
тором плотность популяции в 2–100 раз пре-
вышала таковую в эпилимнионе. Это указы-
вает на нетребовательность K. bostoniensis к
содержанию растворённого в воде кислорода.
Она может существовать при очень низкой его
концентрации. Так, в оз. Кщара количество K.
bostoniensis в гиполимнионе на глубине 8–12 м
составляло 170–750 тыс. экз./м3 при содержа-
нии кислорода <2.5 мг/л или около 20% насы-
щения [Жданова, Добрынин, 2011]. Наиболь-
шую концентрацию коловраток (> 4 млн/м3) ре-
гистрировали на глубине 7 м в слое темпера-
турного скачка (О

2
 ~6 мг/л, >50% насыщения).

В октябре 2000 г. численность K. bostoniensis
в эпилимнионе оз. Придорожное составила
490 тыс. экз./м3, а в гиполимнионе достигала
2 млн экз./м3 [Иванова, Телеш, 2004]. Однако
в анаэробном (О

2
 <1 мг/л) гиполимнионе оз.

Видогощь коловратка отсутствовала, она на-
селяла только эпилимнион (слой 0–4 м) [Ла-
зарева, Жданова, 2014]. Есть данные [Cam-

pbell, 1941], что в стратифицированных водо-
ёмах в начале лета K. bostoniensis обитает в
гиполимнионе, но к концу лета по мере разви-
тия аноксии она поднимается в эпилимнион.
К температуре воды коловратка нетребова-

тельна. В нижних слоях водной толщи иссле-
дованных глубоких озёр она достигает высо-
кой численности при температуре 5–12 °С, в
мелководных водоёмах – при 15–20 °С. В озё-
рах Скандинавии высокая численность K.
bostoniensis наблюдается также в широком ди-
апазоне температуры воды (9–15 °С), она встре-
чается с конца апреля до ноября, максимальная
доля яйценосных самок зарегистрирована в
августе [Arnemo et al., 1968]. На территории РФ
(озёра Шагара и Еловое) наибольшие значения
плотности коловраток отмечены в июле. Пико-
вая численность K. bostoniensis в водоёмах Рос-
сии достигает 150–1230 тыс. экз./м3 (табл. 2),
что сопоставимо с максимальным обилием,
отмеченным в исходных биотопах Северной
Америки (1200 тыс. экз./м3) [Roff, Kwiatkowski,
1977; Blouin et al., 1984; Havens, 1991; Scruton
et al., 1991; Bіêdzki, Ellison, 2003; Barbiero,
Warren, 2011], а также в Бразилии (190 тыс. экз./
м3) [Landa et al., 2002; Bezerra-Neto et al., 2004;
Ferraz et al., 2009; Peixoto et al., 2010] и Сканди-
навии (560–3000 тыс. экз./м3) [Arnemo et al.,
1968; Eloranta, 1988].
Коловратка обитает в водоёмах с разной сте-

пенью гумификации и образует многочислен-
ные популяции в олигогумозных и полигумоз-
ных водоёмах. В России K. bostoniensis встре-
чается в более широком диапазоне цветности
воды (30–680 град. Pt-Co шкалы), чем это от-
мечено для других европейских стран (20–180
мг Pt/л) [Arnemo et al., 1968; Eloranta, 1988;
Balvay, 1994].
В работах [Arnemo et al., 1968; Balvay, 1994]

указано на совместное обитание K. bostoniensis
и K. longispina. В исследованных водоёмах РФ
K. bostoniensis встречалась как отдельно от
аборигенного вида, так и вместе с ним. Совме-
стное распространение двух представителей
этого рода характерно для глубоководных озёр
и участков водохранилищ (глубина более 5 м),
в мелководных озёрах часто находили только
K. bostonieinsis. В водохранилищах бассейна
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Верхней Волги встречается исключительно K.
longispina [Лазарева, Жданова, 2014].
Распространение K. bostoniensis – один из

примеров биоинвазий в пресных водах, свя-
занных с деятельностью человека [Dumont,
1983; Pejler, 1998]. Появление данного вида в
Европе связывают с его переносом балласт-
ными водами судов [Arnemo et al., 1968; Gray
et al., 2007]. Последующее расселение данно-
го вида, вероятно, происходит по течению рек
и/или с миграциями водоплавающих птиц.
Многие из исследованных водоёмов не име-
ют видимого стока и можно предположить, что
покоящиеся яйца K. bostoniensis в эти биото-
пы занесены именно птицами. Для аридных
регионов обычен воздушный перенос сухих
покоящихся яиц гидробионтов, поднятых вет-
ром вместе с пылью с побережья водоёмов
[Аладин, Плотников, 2004]. Однако в зоне из-
быточного увлажнения распространение ко-
ловраток с ветром маловероятно, поскольку
даже при снижении уровня водоёмов их побе-
режье остаётся влажным, а коловратки и их
яйца оказываются захороненными в сыром
грунте среди прибрежной растительности.
Экспериментальными работами с использова-
нием ловушек на островах Антарктики и в
США установлено, что лишь немногие виды
коловраток (из Brachionidae только Keratella
cochlearis Gosse) могут переноситься на даль-
ние расстояния ветром и дождями [Janiec,
1996; Jenkins, Underwood, 1998].
Расселение коловраток с миграциями других

животных (зоохория) почти не изучено, но есть
много аргументов против возможности перено-
са жизнеспособных стадий развития коловра-
ток в пищеварительном тракте птиц [Segers, De
Smet, 2008]. Тем не менее, птицы, а также ам-
фибии и насекомые могут переносить покоя-
щиеся яйца и живых коловраток на поверхнос-
ти тела [Maguire 1959, 1963; Schlichting, Milliger,
1969]. Во время весенних и осенних миграций
утки и гуси летят со скоростью >80 км/ч и за
один перелёт покрывают 500–600 км [Якоби,
1966]. По другим данным, скорость кряквы на
пролёте составляет 40–80 км/сут [Миграции
птиц…, 1997], шилохвости – 90–100 км/сут
[Птицы Советского Союза…, 1952]. Для мно-

гих видов речных и морских уток очень харак-
терны летние миграции на линьку [Мониторинг
и сохранение…, 2010], для молодых крякв
обычны также осенние кочёвки в немиграци-
онном направлении на расстояние более 100 км
[Миграции птиц…, 1997]. Большинству речных
уток свойственны короткие перелёты от водо-
ёма к водоёму на кормёжку [Птицы Советско-
го Союза, 1952]. Таким образом, птицы на по-
верхности тела могут транспортировать, по
крайней мере, покоящиеся яйца коловраток на
значительные расстояния во время миграций.
Во время кормовых кочёвок от водоёма к водо-
ёму также возможен перенос живых коловра-
ток, этим можно объяснить частые находки
Kellicottia bostoniensis в группах близко распо-
ложенных озёр (озёра Карельского перешейка,
Валдая, Андомской возвышенности, поймы рек
Пра и Ока).
В центре и на севере Европейской России

на гнездовьях обычны кряква (Anas platy-
rhynchos L.), шилохвость – A. acuta (L.), чи-
рок-свистунок (A. crecca L.) и чирок-треску-
нок (A. querquedula L.). Область зимовок этих
уток охватывает все водные угодья Западной
Европы от Центральной Балтики до Атланти-
ки, в Европу на зимовку также летят птицы,
обитающие на севере Западной Сибири [Мо-
ниторинг и сохранение…, 2010]. Суммарную
численность уток, летящих вдоль Беломоро-
Балтийского канала, оценивают в несколько
миллионов особей [Delany, Scott, 2002]. Коль-
цеванием удалось установить, что водоплава-
ющие птицы совершают перелёты на очень
большие расстояния над сушей, используя при
этом крупные озёра и реки в качестве ориен-
тиров генерального направления, а также для
остановок на отдых [Штейнбахер, 1956; Маль-
чевский, Пукинский, 1983]. Птицы с зимовки
в Западной Европе летят через Балтику и да-
лее на восток, северо-восток и юго-восток к
верховьям рек, текущих в западном направле-
нии. Так, основной миграционный путь про-
лётных морских видов (например, морянки –
Clangula hyemalis (L. 1758)) проходит от Фин-
ского залива через Карельский перешеек и
Неву к оз. Ладожскому и далее на северо-вос-
ток на побережье Баренцева моря, многие стаи
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отдыхают и кормятся на озёрах Карельского
перешейка [Мальчевский, Пукинский, 1983].
Восточнее на этом направлении расположена
группа водораздельных озёр Андомской воз-
вышенности (табл. 1), удалённых от Ладожс-
кого озера на расстояние <200 км и Онежско-
го – около 50 км, то есть на 1–2 суточных пе-
релёта уток. В юго-восточном направлении на
расстоянии 700–1000 км (два больших мигра-
ционных броска) пригодные для ориентиров-
ки и отдыха птиц большие группы озёр распо-
ложены на Валдае (Верхневолжские озёра), в
верховьях р. Пра – левого притока Оки (сис-
тема Клепиковских озёр на севере Мещёры) и
Оршинские озера в верховьях р. Созь – лево-
го притока Волги. Из перечисленных четырёх
групп озёр нами обследованы три, не обсле-
довали только Оршинские озёра. В водоёмах
всех трёх групп и/или в близлежащих малых
водоёмах их бассейна нами обнаружена колов-
ратка Kellicottia bostoniensis.
Мы полагаем, что из западной Европы в во-

доёмы восточного побережья Балтийского
моря и далее на восток к водоёмам Волго-Бал-
тийского водораздела против течения рек, име-
ющих сток в этот бассейн, коловратку K.
bostoniensis периодически заносят птицы во
время миграционных перелётов и послегнез-
довых кочёвок. Восточнее наряду с этим век-
тором инвазии, существует большая вероят-
ность распространения живых особей K.
bostoniensis и покоящихся яиц с водой рек бас-
сейна Волги, текущих в южном и восточном
направлениях. Тот факт, что данный вид уже
зарегистрирован в водоёмах бассейна Средней
Волги (водоёмы правобережья до 43°, левобе-
режья почти до 45° в. д., табл. 1), свидетель-
ствует о высокой скорости его расселения на
восток. В самой Волге коловратка не обнару-
жена южнее 56° с. ш. и восточнее 38° в. д. (вер-
хняя часть Угличского вдхр.) [Лазарева, Жда-
нова, 2014]. Её находки в небольших озёрах и
реках по обоим берегам Волги значительно
дальше на юго-восток явно указывают на уча-
стие птиц в расселении этого вида. В настоя-
щее время распространение коловратки в Рос-
сии ограничено лесной зоной. Но в Централь-
ной и Южной Америке она обитает в аридных

и тропических районах [Landa et al., 2002; De
Paggi, 2002; Bezerra-Neto et al., 2004; Figueroa-
Sanchez et al., 2014]. В бассейне Волги грани-
ца лесной зоны, вероятно, также не будет пре-
пятствовать дальнейшему расселению колов-
ратки на юг.
В России находки K. bostoniensis участились

в первом десятилетии XXI в. Большинство
водоёмов были обследованы впервые, поэто-
му неизвестно, как давно коловратка в них
обитает. Однако изучение некоторых водоёмов
ведётся в течение многих десятилетий (Ладож-
ское озеро, Охтинское, Иваньковское, Угличс-
кое и Шекснинское водохранилища) [Эколо-
гические проблемы…, 2001; Современное со-
стояние…, 2002; Лазарева и др., 2013; Ладож-
ское озеро…, 2000], что позволяет отследить
время появления вселенца в планктоне. Так, в
Иваньковском (оз. Видогощь) и Шекснинском
водохранилищах коловратка зарегистрирова-
на в пробах зоопланктона с 2005 г., в лежащем
ниже по каскаду Волги Угличском водохрани-
лище – с 2012 г. в Ладожском озере – с 2010 г.,
в Охтинском водохранилище – с 2011 г.
Вселение K. bostoniensis в Ладожское озеро

могло происходить двумя путями: в Щучий
залив и оз. Охотничье по системе р. Вуокса из
Финских озёр, а в южную часть Ладоги с бал-
ластными водами судов [Макарцева, Родионо-
ва, 2011]. В Шекснинское водохранилище ко-
ловратка, вероятно, проникла с течением воды
из верховьев р. Кема, K. bostoniensis многочис-
ленна в водоёмах Андомской возвышенности
(озёра Лайнозеро, Экозеро, Купецкое), связан-
ных с р. Кема [Лобуничева и др., 2011]. В
Иваньковское водохранилище коловратка, по-
видимому, расселилась с водой Волги или
была занесена водоплавающими птицами из
системы верхневолжских озёр [Лазарева, Жда-
нова, 2014]. Проникновение K. bostoniensis в
водоёмы Нижегородской области происходи-
ло, вероятно, с запада по течению р. Ока и с
птицами из водоёмов Владимирской области
[Bayanov, 2014], где вид в настоящее время
многочислен и, возможно, появился сравни-
тельно давно [Жданова, Добрынин, 2011]. За-
селение коловраткой водоёмов левобережья
Средней Волги (р. Керженец) связано, по-ви-
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димому, исключительно с переносом птицами.
Бассейн этой реки гидрографически не связан
с водоёмами, где этот вид обнаружен, и рас-
положен достаточно далеко от них. Река течёт
с севера на юг почти по меридиану, ближай-
шее местообитание K. bostoniensis находится
в окрестностях г. Нижний Новгород на пра-
вом берегу Волги (Чебоксарского вдхр.) в 70
км на северо-запад от устья р. Керженец.

Заключение
В России американская коловратка K. bos-

toniensis впервые обнаружена в озёрах Карель-
ского перешейка в 2000 г. К 2013 г. она зареги-
стрирована более чем в 40 водных объектах
Европейской России. Коловратка широко рас-
пространена и стала обычным видом в лесных
озёрах и реках бассейна Балтийского моря,
Волжско-Балтийского водораздела, а в бассей-
не Волги расселилась на юг до 55° с. ш. (озё-
ра бассейнов рек Ока и Пра) и на восток по-
чти до 45° в. д. (р. Керженец, бассейн Чебок-
сарского вдхр.).
Из западной Европы в водоёмы восточного

побережья Балтийского моря и далее на вос-
ток к водоёмам Волго-Балтийского водоразде-
ла против течения рек, имеющих сток в этот
бассейн, коловратку K. bostoniensis, по-види-
мому, занесли водоплавающие птицы во вре-
мя миграционных перелётов и послегнездовых
кочёвок. Косвенно участие птиц в расселении
вида подтверждается тем, что коловратка чаще
всего встречается в малых водоёмах, в том
числе расположенных на водоразделах, и не
имеющих видимого стока, в несудоходных
реках и ручьях. Восточнее наряду с этим век-
тором инвазии, весьма вероятно распростра-
нение живых особей K. bostoniensis и покоя-
щихся яиц с водой рек бассейна Волги, теку-
щих в южном и восточном направлениях.
Коловратка обитает в малых (<3 км2) и боль-

ших (>200 км2), в мелководных (<1 м) и глу-
боких (>20 м) водоёмах с диапазоном троф-
ности от олиго- до эвтрофии. В России K.
bostoniensis встречается в более широком ди-
апазоне цветности воды (30–680 град. Pt-Co
шкалы) по сравнению с водоёмами Западной
Европы. Она не требовательна к температуре

и насыщению воды кислородом. В гиполим-
нионе стратифицированных озёр K. bosto-
niensis достигает высокой численности (>100
тыс. экз./м3) при очень низкой концентрации
растворённого кислорода (<2.5 мг/л, или око-
ло 20% насыщения) и температуре воды 5–
12 °С. Способность жить в разнотипных во-
доёмах свидетельствует о высокой экологичес-
кой пластичности вида и возможности его
дальнейшего расселения.
В водоёмах Европейской России K. bosto-

niensis обнаружена как отдельно от абориген-
ного вида K. longispina, так и вместе с ним.
Совместное обитание двух представителей
этого рода характерно для глубоководных озёр
и участков водохранилищ (глубина более 5 м),
в мелководных озёрах часто находили только
K. bostonieinsis. Напротив, в крупных водохра-
нилищах Верхней Волги на большинстве уча-
стков зарегистрирована исключительно K. lon-
gispina.
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DISTRIBUTION AND WAYS OF DISPERSION
OF AMERICAN ROTIFER KELLICOTTIA BOSTONIENSIS

(ROUSSELET, 1908) (ROTIFERA: BRACHIONIDAE) IN
WATERBODIES OF EUROPEAN RUSSIA
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In the first decade of the 21th century, the findings of a new invader – American rotifer, Kellicottia
bostoniensis (Rousselet, 1908), has become more frequent in Russia. By 2013 K. bostoniensis was detected
in more than 40 different waterbodies and watercourses of European part of Russia. American rotifer is
widely spread and is a common species in forest lakes and rivers of the Baltic Sea basin, Volga-Baltic
watershed; in the Volga River basin it has spread southward to 55° N (lakes of the Oka and Pra rivers) and
eastward to 45° E (the Kerzhenets River, Cheboksary Reservoir basin). The rotifers inhabit small (<3 km2)
and large (>200 km2), shallow (<1 m) and deep (>20 m) waterbodies with a trophy range from oligo- to
eutrophy. In Russia K. bostoniensis occurs in a wide range of color of water (30–680 degrees Pt-Co-scale)
compared to waterbodies of Western Europe. The rotifer is tolerant to temperature regime and oxygen
concentrations in water. In the hypolimnion of stratified lakes, K. bostoniensis reaches high abundance
(>100 000 ind./m3) at a very low concentration of dissolved oxygen (2.5 mg/L or about 20% of saturation)
and water temperature of 5–12  С. The invader and aboriginal species K. longispina coexisted in deep lakes
and deep parts of reservoirs (the depth more than 5 m); in shallow lakes only K. bostoniensis was found. On
the contrary, in most parts of large reservoirs of the Upper Volga K. longispina was recorded exclusively.
The possibility and the direction of transfer of the rotifer by swimming birds are discussed.

Key words: Kellicottia bostoniensis, distribution, ways of dispersion, waterbodies of European Russia.
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Введение
Согласно последней наиболее представи-

тельной сводке по фауне беспозвоночных Ев-
разийского сектора Арктики [List of species…,
2001], в Баренцевом море обитает два вида
морских звёзд семейства Poraniidae: Poranio-
morpha tumida (Stuxberg, 1878) и P. hispida (M.
Sars, 1872). В прилежащих водах – преимуще-
ственно в северной части континентального
склона – зарегистрированы ещё два вида:
Poraniomorpha bidens Mortensen, 1932 и
Tylaster willei Danielssen & Koren, 1881 [Ани-
симова, 2000; Anisimova, Cochrane, 2003].

Материал и методы
5 августа 2015 г. в губе Малая Волоковая

Баренцева моря (69°41’N 31°43’E), во время
спортивного погружения в легководолазном
снаряжении, дайвером была поймана крупная
морская звезда. Сразу после поимки она была
сфотографирована А.М. Степаненко и в даль-
нейшем по фотографии и его устному описа-
нию была идентифицирована как ещё один
представитель семейства Poraniidae – Porania
pulvillus (O.F. Müller, 1776) (рис. 1А). Ни в од-

ной из современных фаунистических работ эта
морская звезда не упоминается как обитающая
в пределах баренцевоморского шельфа.

Результаты и обсуждение
P. pulvillus является атлантическим тепловод-

ным видом, распространённым в водах Норве-
гии, Франции, Великобритании, восточной
Гренландии, Исландии, Ньюфаундленда и в
Мексиканском заливе. Этот вид обычен на глу-
бинах от 10 до 300 м, однако в западной Атлан-
тике встречается вплоть до 1000 м. По литера-
турным данным ближайшая к Баренцеву морю
точка поимки данного вида находится у бере-
гов Норвегии на широте Лофотенских остро-
вов [Brattegard, Holthe, 1997; Arctic megabenthos,
2016; WoRMS Editorial Board, 2016].
Губа Малая Волоковая находится в северо-

западной части Кольского полуострова и отно-
сится к российской части акватории Варангер-
фиорда – одного из крупнейших заливов север-
ной части Скандинавского п-ова (рис. 2).
P. pulvillus была встречена на глубине 15–20 м.
Согласно морфологическим описаниям

[Hayward, Ryland, 1995; Marine Species…,
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Ðèñ. 1.  Âíåøíèé âèä ìîðñêîé çâåçäû Porania pulvillus (O.F. Muller, 1776), ïîéìàííîé â ãóáå Ìàëàÿ Âîëîêîâàÿ (À),
ïàïóëû (B), ìàðãèíàëüíûå ïëàñòèíû (C) (ôîòî À.Ì. Ñòåïàíåíêî).

2016], ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî âèäà èìåþò òèïè÷-
íóþ ïÿòèëó÷åâóþ ôîðìó, òåëî çâåçäû ïëîò-
íîå, öåíòðàëüíûé äèñê øèðîêèé, êóïîëîîá-
ðàçíûé. Ñïèííàÿ ñòîðîíà çàòÿíóòà ñïëîøíûì
êîæíûì ïîêðîâîì, ëèø¸ííûì èçâåñòêîâûõ
îáðàçîâàíèé, è ïðåäñòàâëÿåòñÿ àáñîëþòíî
ãëàäêîé. Â îòëè÷èå îò äðóãèõ áàðåíöåâîìîð-
ñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Poraniidae,
ñïèííàÿ ñòîðîíà êîòîðûõ ïëîòíî ãðàíóëèðî-
âàíà (ð. Poraniomorpha), ëèáî ñíàáæåíà ìåë-
êèìè èãîëî÷êàìè (ð. Thylaster). Íà ñïèííîé
ñòîðîíå ðàñïîëàãàþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå ñâåò-
ëûå ïàïóëû (æàáåðíûå ïóçûðüêè), êîòîðûå õî-
ðîøî âèäíû ó æèâûõ ýêçåìïëÿðîâ (ðèñ. 1B).
Íèæíèå ìàðãèíàëüíûå ïëàñòèíû íåñóò îò 1 äî
5 êðåïêèõ êîíè÷åñêèõ èãë, îáðàçóþùèõ çàìåò-
íûé áîðäþð ïî ïåðèìåòðó äèñêà è ëó÷åé (ðèñ.
1C). Öâåò âàðüèðóåò îò ÿðêî-êðàñíîãî äî æåë-
òîâàòîãî, èíîãäà ïðèñóòñòâóþò ïÿòíà.

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïîéìàííî-
ãî ýêçåìïëÿðà õîðîøî ñîîòâåòñòâóþò ïðèâå-
ä¸ííîìó âûøå äèàãíîçó, êàê è åãî ÿðêî-êðàñ-
íàÿ îêðàñêà ñî ñâåòëûìè âêðàïëåíèÿìè ïàïóë

(ðèñ. 1). Ïî âèçóàëüíîé îöåíêå, ðàçìåð îñîáè
ñîñòàâèë ïîðÿäêà 150 ìì â äèàìåòðå.

Èç îáèòàþùèõ â Áàðåíöåâîì ìîðå ïðåäñòà-
âèòåëåé ñåìåéñòâà Poraniidae â ïðèáðåæíûõ
âîäàõ Ìóðìàíà âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî äâà âèäà –
Poraniomorpha tumida è P. hispida. Èç íèõ íàè-
áîëåå âåðîÿòíî íàõîæäåíèå íà âîäîëàçíûõ ãëó-
áèíàõ áîðåàëüíîé P. hispida. Îíà äîâîëüíî õî-
ðîøî îòëè÷àåòñÿ îò ïîéìàííîãî ýêçåìïëÿðà
öåëûì ðÿäîì ïðèçíàêîâ: áîëåå ìåëêèìè ðàçìå-
ðàìè (äî 80 ìì â äèàìåòðå ïî: [Äüÿêîíîâ,
1950]), íàëè÷èåì íà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè ïëîò-
íîãî ïîêðîâà èç ìåëêèõ ãðàíóë, õîðîøî âûðà-
æåííûì ïî ïåðèôåðèè ëó÷åé ïîÿñîì âåðõíèõ
ìàðãèíàëüíûõ ïëàñòèí, îòñóòñòâèåì êðóïíûõ
êîíè÷åñêèõ èãë íà íèæíèõ ìàðãèíàëüíûõ ïëà-
ñòèíàõ, îêðàñêîé, âàðüèðóþùåé â äèàïàçîíå îò
îðàíæåâîãî äî ñâåòëî-êðåìîâîãî.

Çàêëþ÷åíèå
Äàííàÿ íàõîäêà ÿâëÿåòñÿ åù¸ îäíîé ÿðêîé

èëëþñòðàöèåé ìàññîâîãî ïðîäâèæåíèÿ áîðå-
àëüíûõ âèäîâ âäîëü îñíîâíûõ âåòâåé Ñåâåðî-

..
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Àòëàíòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ â ðåçóëüòàòå äëèòåëü-
íîãî ïåðèîäà ïîòåïëåíèÿ, êîòîðîå â Áàðåíöå-
âîì ìîðå ìàðêèðóåòñÿ ïîëîæèòåëüíûìè òåì-
ïåðàòóðíûìè àíîìàëèÿìè ñ 1989 ã. ïî íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ [Ìàòèøîâ è äð., 2010; Boitsov et al.,
2012]. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ â Áàðåíöåâîì ìîðå
ðåãóëÿðíî îòìå÷àþòñÿ íîâûå äëÿ ôàóíû ýòîãî
ðàéîíà òåïëîâîäíûå âèäû äîííûõ áåñïîçâî-
íî÷íûõ [Granovitch, Sokolova, 2001; Martynov,
2006; Kantor et al., 2008; Ñàáèðîâ è äð., 2009;
Ìàêàðåâè÷, Èøêóëîâ, 2010; Ìàòèøîâ è äð.,
2010; Chaban, Nekhaev, 2010; Rzhavskiy et al.,
2011; Äåàðò è äð., 2013]. Òàê, ïî äàííûì T.
Áðàòòåãàðäà [Brattegard, 2011], èç îêîëî 1600
âèäîâ äîííûõ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ñå-
âåðíàÿ ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ êîòîðûõ â
1997 ã. ðàñïîëàãàëàñü ó áåðåãîâ Íîðâåãèè, 565
âèäîâ ê 2010 ã. ñìåñòèëèñü â ñåâåðíîì íàïðàâ-
ëåíèè â ñðåäíåì íà 750–1000 êì. Ïðè ýòîì, ïî
äàííûì ýòîãî àâòîðà, îêîëî 300 âèäîâ ïðîäâè-
íóëèñü âïëîòü äî çàïàäíûõ ðàéîíîâ Áàðåíöå-
âà ìîðÿ è àðõèïåëàãà Øïèöáåðãåí.

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî Porania pulvillus íå
óïîìèíàåòñÿ ñðåäè âèäîâ, çíà÷èòåëüíî ðàñøè-
ðèâøèõ ñåâåðíóþ ãðàíèöó ñâîåãî ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ. Ñîãëàñíî äàííîé ñâîäêå, ñåâåðíàÿ
ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ ýòîãî âèäà êàê â
1997 ã., òàê è 2010 ã. îãðàíè÷èâàëàñü ðàéîíîì
Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâîâ.

Áëàãîäàðíîñòè
Àâòîðû ñ÷èòàþò ñâîèì äîëãîì âûðàçèòü

áëàãîäàðíîñòü ëþáèòåëÿì ïîäâîäíîãî ïëàâà-
íèÿ çà öåííóþ èíôîðìàöèþ è àêòèâíîå ñîòðóä-
íè÷åñòâî ïðè íàïèñàíèè ýòîãî ñîîáùåíèÿ.
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The paper presents information about the first finding of the sea star, Porania pulvillus (Poraniidae family),
in the Barents Sea. Information about the place, depth, date of the find, a picture and a brief description of
the captured specimen are given. Possible causes of the appearance of this species in the Barents Sea have
been analyzed.

Key words: sea star, Porania pulvillus, the Barents Sea, warming, Arctic, Atlantic current, Rybachy
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Приводятся сведения об истории появления, современном составе и распространении видов рыб,
интродуцированных человеком или расселившихся самостоятельно в водные объекты Красноярско-
го края с начала XX в. Показано, что расширение состава ихтиофауны произошло преимущественно
в бассейне верхнего и среднего Енисея, а также в бассейне Чулыма – правого притока Оби; ихтиофа-
уна рек Пясины и Хатанги, расположенных за полярным кругом, осталась неизменной. Новыми для
региона являются 11 видов и 2 подвида рыб, среди которых лещ и верховка существенно расширили
свой ареал в бассейнах Енисея и Чулыма; судак, ротан и уклейка – только в бассейне Чулыма. Рас-
пространение прочих видов ограничено районами их искусственного зарыбления. Пелядь, обычная
для северных районов края, переселена в Красноярское водохранилище; статус серебряного карася,
интродуцированного из р. Амур, и степень его ассимиляции с местными популяциями этого вида
неясны.

Ключевые слова: чужеродные виды рыб, Красноярский край, Енисей, Ангара, Чулым, Ужурская
группа озёр.

Введение
Территория современного Красноярского

края, включающего Эвенкию и Таймыр, обла-
дает крайне разветвлённой гидрографической
сетью, но при этом относительно небольшим
количеством аборигенных видов рыб и рыбо-
образных (42 вида). С 1930-х гг. на юге края
начались работы по направленному формиро-
ванию ихтиофауны местных озёр, а во второй
половине века гидростроительство существен-
но изменило режим верхнего и среднего Ени-
сея, а также Ангары. Эти факторы привели к
тому, что к началу XXI в. около четверти ви-
дового состава ихтиофауны в крае стали со-
ставлять рыбы-вселенцы.
Существующие публикации по инвентари-

зации ихтиофауны региона, как правило, ог-
раничены масштабом одного речного бассей-
на или его локальным участком [Подлесный,
1958; Головко, 1971; Куклин, 1999; Вышего-
родцев, 2000]. Информация о видах-вселенцах

представлена серией кратких статей, обзорные
работы по этой тематике отсутствуют.
Целью настоящей работы является состав-

ление сводки об истории появления, современ-
ном составе и распространении чужеродных
видов рыб в водных объектах Красноярского
края на основании собственных исследований
и ретроспективного анализа научных публи-
каций.
При описании и подсчёте количества чуже-

родных и аборигенных видов рыб использо-
ваны их валидные видовые названия согласно
информационно-поисковой системе ИПЭЭ
РАН «Позвоночные животные России» [2014].

Особенности гидрографической сети
региона

Водные объекты Красноярского края при-
надлежат бассейнам четырёх крупных рек:
Енисея, Оби, Хатанги и Пясины. Большая
часть площади края относится к бассейну
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Енисея, который на востоке сообщается с си-
стемой Ангары – Байкала – Селенги. По за-
падной границе региона проходит водораздел
Енисея с Обским бассейном, причём в райо-
не современного Красноярского вдхр. шири-
на водораздела, отделяющего его от крупно-
го притока Оби – Чулыма, составляет около
10 км. Контакт между енисейским и обским
бассейнами (Обь-Енисейский канал) длитель-
ное время существовал в районе посёлка
Александровский шлюз (рис. 1Б), в настоя-
щее время он не эксплуатируется. Бассейны
Пясины и Хатанги располагаются преимуще-
ственно за чертой полярного круга и сообща-
ются с прочими только через Карское море и
море Лаптевых.
С 1960-х гг. на юге края начались масштаб-

ные работы по гидростроительству, результа-
том чего стал каскад ГЭС на Енисее: Саяно-
Шушенская, Майнская, Красноярская. Каскад
ангарских водохранилищ, расположенных в
Иркутской области, дополнен Богучанской
ГЭС, заполнение одноимённого водохранили-
ща до нормального подпорного уровня (208 м)
было достигнуто в 2015 г. В бассейне р. Чу-
лым организованы Назаровская и Берёзовская
ГРЭС, сбрасывающие подогретые воды в Чу-
лым и Берешское вдхр., соответственно. След-
ствием создания высоконапорных ГЭС на Ени-
сее и Ангаре стало изменение не только гид-
рологического, но и термического режима рек
[Космаков и др., 2011]. Енисей в нижнем бье-
фе Красноярской ГЭС в зимнее время не за-
мерзает на протяжении 100–300 км от плоти-
ны; влияние ГЭС на ледовый режим реки про-
слеживается до устья р. Подкаменная Тунгус-
ка [Долгих, Шадрин, 2010].
Наличие в юго-западной части Красноярс-

кого края большого количества озёр Ужурской
группы, имеющих ограниченный видовой со-
став рыб и лишённых типичных планктофа-
гов и бентофагов, дало широкие возможности
для повышения их рыбопродуктивности за
счёт вселения ценных видов рыб, в первую
очередь сиговых [Иоганзен и др., 1972]. В
1930-е гг. именно этот район стал ключевым
центром аквакультуры в регионе. В целом
Ужурская группа озёр насчитывает около 10

водоёмов площадью более 1 км2, различаю-
щихся по размерам, глубине и степени мине-
рализации. Наиболее крупными из них явля-
ются озёра Большое (S=32.3 км2) и Белое
(S=52.9 км2) (рис 1А). Все озёра этой группы
относятся к бассейну р. Чулым.

Видовые очерки о чужеродных видах рыб

1. Радужная форель – Parasalmo mykiss
irideus (Gibbons, 1855)
Выращивание различных форм радужной

форели началось в рыбоводных хозяйствах
Красноярского края и Республики Хакасия с
1980-х гг. В тот период Республика Хакасия
обеспечивала около половины производимой
в России товарной форели [Ростовцев, 2000].
Форелевые хозяйства садкового типа функци-
онировали на Майнском, Назаровском, Береш-
ском водохранилищах, незамерзающем учас-
тке нижнего бьефа Красноярской ГЭС. Извес-
тны случаи несанкционированного выпуска
рыб в замкнутые высокогорные озёра Саянс-
кого хребта.
Многолетнее товарное выращивание радуж-

ной форели в ряде садковых хозяйств обуслов-
ливало постоянный уход её молоди в водохра-
нилища, р. Енисей и её притоки (рис. 1Г). Сбе-
жавшая из садков форель стала наиболее мно-
гочисленной в Майнском водохранилище, водо-
ёме с высоким коэффициентом водообмена; от-
дельные особи встречаются в крупных прито-
ках (например, Абакан, Туба, Амыл и др.). Ниже
плотины Красноярской ГЭС форель отмечена в
правобережном притоке Енисея – р. Мана, а так-
же единично в Енисее на расстоянии до 200 км
ниже по течению от г. Красноярска. Случаи не-
реста или нахождения молоди форели в есте-
ственных биотопах нижнего бьефа Красноярс-
кой ГЭС неизвестны. Распространению форели
ниже по Енисею может препятствовать наличие
постоянного зимнего ледяного покрова, при ко-
тором вид не выживает [Михеев, 1982].

2. Горбуша – Oncorhynchus gorbuscha
(Walbaum, 1792)
В 1959–1960 гг. в реки Кольского п-ова было

выпущено 29.6 млн мальков горбуши, навеской
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0.2–0.7 г [Бурмакин, 1963]. В 1963 г. горбуша
впервые появилась в дельте Енисея, в дальней-
шем вид стал регулярно встречаться в уловах в
низовьях Енисея [Куклин, 1999] (рис. 1Б). Есть
основание полагать, что горбуша нерестится в
притоках нижнего Енисея, Танаме, Яре и Дудин-
ке. Официальные сведения о численности и
объёмах вылова данного вида отсутствуют.

3. Байкальский омуль – Coregonus autu-
mnalis migratorius (Georgi, 1775)
Посадочным материалом байкальского ому-

ля зарыблялась Ужурская группа Верхне-Чу-
лымских озёр и Красноярское вдхр. (рис. 1А).
В 1970 и 1972 гг. личинок байкальского омуля
выпустили в оз. Большое в объёме 3300 тыс.
экз. и в оз. Цинголь в объёме 100 тыс. экз. с
целью получения товарной продукции [Поп-
ков, 1979]. Однако, из-за отсутствия условий
естественного воспроизводства (отсутствие
крупных притоков) интродукция омуля не за-
вершилась натурализацией.
В Красноярское вдхр. в 1968 и 1969 гг. было

выпущено 6.75 млн личинок омуля. С 1979 г.
водохранилище зарыбляют его сеголетками. За
период с 1991 по 2002 г. не ежегодно было
выпущено 8.7 млн экз. Последний выпуск мо-
лоди проводился в 2004 г. в объёме 2.5 млн экз.
[Вышегородцев, Заделёнов, 2013].
В Красноярском вдхр. вид распространён по

всей акватории, обитает в пелагиали на глу-
бинах 20–60 м. Отличается хорошим темпом
роста, более высоким, чем в материнском во-
доёме – оз. Байкал. Половой зрелости дости-
гает в 5–6 лет [Вышегородцев и др., 2005].
Основу пищевого рациона (95–98% массы
пищевого комка) составляет крупный весло-
ногий рачок Heterocope borealis (Fisher, 1851),
который впервые был обнаружен в 1974 г. на
приплотинном участке и впоследствии широ-
ко распространился по акватории нижнего и
среднего участков водохранилища [Скопцов и
др., 2003]. Эффективность естественного раз-
множения омуля в водохранилище очень низ-
ка, его численность лимитируется в основном
объёмами зарыбления. Объём вылова в 2010
г. составил 8 т, в 2011 – 2.5 т [Вышегородцев,
Заделёнов, 2013].

4. Пелядь – Coregonus peled (Gmelin, 1789)
Естественный ареал пеляди в Красноярском

крае располагается в водоёмах и водотоках
бассейнов рек Хатанга, Пясина и в Енисее от
устья до р. Сым [Подлесный, 1958; Вышего-
родцев, 2000]. Неоднократно предпринима-
лись попытки расширения области распрост-
ранения вида за счёт вселения его в водоёмы
юга края.
Зарыбление Красноярского вдхр. личинками

пеляди начато в 1968 г. [Ольшанская, 1975]. За
период с 1968 по 2003 г. в водохранилище было
выпущено свыше 45 млн личинок и мальков пе-
ляди [Вышегородцев и др., 2005]. Выпуск моло-
ди пеляди был возобновлён в 2007 г. Объём вы-
пуска за 2007–2009 гг. составил 11.3 млн экз.
Численность вида остаётся невысокой и в боль-
шей мере определяется величиной объёма вы-
пущенной молоди, чем естественным размноже-
нием. До 2003 г. уловы её колебались от 0.1 до
0.8 т. Объём вылова в 2008 г. достиг 18.1 т, в 2009
г. – 13.1 т, в 2015 – 29.1 т [Годовой отчёт…, 2016].
Расчётная биомасса промыслового запаса в 2014
г. составила 680 т [Государственный доклад…,
2015]. В результате ухода из водохранилища пе-
лядь стала также довольно обычна в уловах ры-
баков-любителей в нижнем бьефе ГЭС.
В 1970-х гг. икра, личинки и сеголетки пе-

ляди выпускались в озёра, относящиеся к
Ужурской группе Верхне-Чулымских озёр.
Эффективность внедрения вида на стадии ик-
ринки и личинки была незначительной в ре-
зультате уничтожения их аборигенной ихтио-
фауной [Гайдин, Бурмакина, 2014]. В настоя-
щее время самовоспроизводящиеся популяции
пеляди остались только в озёрах Большом и
Линево (рис. 1А).

5. Обыкновенный сиг – Coregonus lavaretus
(Linnaeus, 1758)
В Ужурскую группу озёр в разное время

были зарыблены две формы обыкновенного
сига из Онежского и Чудского озёр: сиг-лудо-
га Coregonus ludoga Polyakov, 1874 и чудской
сиг C. lavaretus maraenoides (Poljakow, 1874).
На момент вселения они имели статусы под-
видов, что отражено в публикациях того вре-
мени [Башмаков, 1953; Колядин, 1985].
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Сиг-лудога впервые выпущен в оз. Большое
в 1931 г. и впоследствии расселён в другие
водоёмы Ужурской группы озёр [Колядин,
1985] (рис. 1А). Повторная интродукция 2.8
млн личинок лудоги проводилась с 1958 по
1974 г. [Колядин, 1985]. Натурализация под-
вида произошла только в оз. Большом, хотя
численность его остаётся невысокой.
Сиг чудской завезён в оз. Инголь случайно

вместе с икрой других сиговых в 1939 г. Спе-
циального промысла чудского сига на оз. Ин-
голь не существовало. Он попадался как при-
лов в неводных уловах ряпушки и рипуса. Све-
дения о его товарных уловах имеются только
за два года: в 1945 г. было добыто 0.09 т (0.6%
годового улова) и в 1946 г. – 0.41 т (12.2% го-
дового улова всей рыбы). В настоящее время,
со слов рыбаков-любителей, сиг очень редко
встречается, хотя за последние 6 лет реально
подтверждённых находок нет [Злотник, 2011].

6. Европейская ряпушка – Coregonus
albula (Linnaeus, 1758)
В 1939 г. европейская ряпушка была интро-

дуцирована в оз. Инголь в количестве 1 млн
икринок, привезённых из Ленинградского ры-
боводного завода (рис. 1А). Икра поступила как
рипусовая, но оказалась смешанной рипусово-
ряпушко-сиговой [Башмаков, 1953]. В 1950-х
гг. численно в этом водоёме преобладала имен-
но европейская ряпушка. В период с 1963 по
1966 г. было посажено 10.5 млн личинок ряпуш-
ки из оз. Ильмень, уловы которой в Инголе в
1945–1950 гг. достигали 2.4 т в год.
В настоящее время, благодаря мерам охра-

ны, связанным с присвоением озеру статуса
памятника природы, ряпушка стала одним из
доминантов по численности, тогда как по дан-
ным 2001 г. была самым малочисленным про-
мысловым видом [Злотник, 2013].

7. Амурский сом – Parasilurus asotus
(Linnaeus, 1758)
Сведений о наличие сома в водных объек-

тах края крайне мало. Впервые для бассейна
Енисея вид был отмечен А.А. Куклиным
[1999], который указывал на появление амур-
ского сома в Братском вдхр. В дальнейшем

нахождение вида в ангарских водохранилищах
(Братское и Усть-Илимское) подтверждено
С.Ф. Понкратовым [2013]. Прочие сведения о
соме представлены только устными сообще-
ниями о поимках вида в р. Ангара и единично
в нижнем течении Енисея (рис. 1Г).

8. Лещ – Abramis brama (Linnaeus, 1758)
Интродукция леща в Красноярское вдхр.

была проведена ещё в период строительства
Красноярской ГЭС. В 1964 и 1966 гг. в р. Ени-
сей (в зоне формирования водохранилища)
было выпущено 26.2 тыс. разновозрастных
рыб. В последующие несколько лет регуляр-
но проводили его подселение. Общее количе-
ство вселённого леща за период с 1964 по 1970
г. составило 37.5 тыс. экз. [Ольшанская и др.,
1977]. В Красноярском вдхр. лещ распростра-
нён по всей акватории. Обитает в притоках,
заливах и в прибрежной зоне собственно во-
дохранилища. Отдельные крупные экземпля-
ры отлавливаются на глубинах до 35 м [Дол-
гих, Скопцов, 2005].
Из Красноярского вдхр. лещ поднялся в вер-

хний Енисей, освоил акваторию будущего Са-
яно-Шушенского вдхр. и продолжает рассе-
ляться вверх по Большому и Малому Енисею.
Отдельные особи поднимаются вверх по при-
токам на сотни километров и даже проникают
в глубоководные олиготрофные озёра [Гунд-
ризер и др., 1986].
Лещ, скатившийся через плотину Краснояр-

ской ГЭС в нижний бьеф, получил широкое
распространение в среднем Енисее, вплоть до
Подкаменной Тунгуски. Единично встречает-
ся до Дудинки (рис. 1Б). Известен в крупных
притоках Енисея (Кан, Сым, Ангара). Рассе-
ление вида по Ангаре, вероятно, шло как со
стороны Енисея, так и со стороны Братского
вдхр., куда он выпускался в 1962–1971 гг. [Пон-
кратов, 2013]. Особенно многочислен лещ в р.
Енисей на участке от устья Ангары до Воро-
говского многоостровья включительно, в ме-
стах нагула и нереста осетровых, нельмы, ому-
ля, муксуна, многих видов карповых и окуне-
вых рыб.
Появлению леща в бассейне р. Чулым пред-

шествовала его интродукция в Новосибирское
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вдхр. и верхнечулымские озёра в 1957–1960 гг.
[Интересова, 2016]. В Чулыме вид распростра-
нился практически по всей протяжённости
реки, встречается в Берешском вдхр., а также в
ряде озёр: Большое, Малое, Инголь (рис. 1А).
В 2015 г. совокупный вылов леща в водных

объектах Красноярского края составил 152 т,
в том числе: в реках – 46 т; озёрах – 0.2 т; во-
дохранилищах – 106 т [Годовой отчёт…, 2016].

9. Сазан – Cyprinus carpio Linnaeus, 1758
В 1964–1968 гг. сазан (карп) был интроду-

цирован в водоёмы Койбальской оросительной
системы (Республика Хакасия) – озёра Сосно-
вое, Подгорное и др. В период наводнения в
1966 г. был разрушен ряд рыбоводных прудов
на р. Биджа, где выращивались преимуще-
ственно карп и карась серебряный. Вся рыба
из прудов скатилась вниз по течению в р. Ени-
сей [Вышегородцев и др., 2005]. Проник вид в
Красноярское и Саяно-Шушенское водохрани-
лища.
Процесс натурализации сазана в Краснояр-

ском вдхр. проходил довольно медленно и за-
нял продолжительное время. Впервые в про-
мысловых уловах сазан зарегистрирован в
1975 г. – 0.5 т [Вышегородцев и др., 2005]. Вид
освоил всю прибрежно-литоральную зону во-
доёма. Основными районами его промысло-
вых концентраций являются мелководные хо-
рошо прогреваемые участки верхней и сред-
ней части водохранилища. Официальный
объём вылова вида в 2015 г. составил около 8
т [Годовой отчёт…, 2016].
Ниже плотины Красноярской ГЭС сазан

встречается в р. Енисей в черте г. Красноярс-
ка. Обитает в устье р. Кан, несколько неполо-
возрелых особей отловлено в среднем течении
р. Кан в районе впадения левобережного при-
тока р. Большая Уря (рис. 1Д). В бассейне р.
Чулым сазан встречается в озёрах Большом,
Линево и Берешском вдхр. (рис. 1А).

10. Серебряный карась – Carassius auratus
gibelio (Bloch, 1782)
В целом, серебряный карась C. auratus

(Linnaeus, 1758) не является чужеродным для
водных объектов Красноярского края, и в ка-

честве отдельного вида для бассейна Енисея
отмечен ещё в сводке А.В. Подлесного [1958],
без указания области его распространения. В
системе Енисея серебряный карась встречает-
ся от верховьев до бассейна р. Хантайки [Вы-
шегородцев, 2000; Фауна позвоночных…,
2004], обитает в пойменных и материковых
озёрах нижнего Турухана [Головко, 1971; Го-
ловко, Попов, 1973], известен в Хантайском
вдхр. [Природа…, 1988].
Вместе с тем, в 1960-х гг. на территории края

и в Иркутской обл. были проведены работы
по вселению серебряного карася, доставлен-
ного из р. Амур. Вселения проводили в Братс-
кое вдхр. [Куклин, 1999] и водоёмы Ужурской
группы озёр. В период с 1960 по 1962 г. в оз.
Белое было выпущено около 7.1 тыс. экз. про-
изводителей карася. В 1964–1966 гг. в озеро
вселили ещё 4640 экз. разновозрастного и 420
тыс. годовиков серебряного карася из прудов
Ужурского рыбопитомника [Завьялова, Коля-
дин, 1977]. Через 10 лет после вселения его
годовой вылов составил 259 т [Колядин, 1981].
В дальнейшем рыбы распространились по
всей системе р. Чулым и проникли в Красно-
ярское вдхр.
Поскольку работ по морфологической или

молекулярно-генетической идентификации
нативной и вселённой «форм» серебряного
карася не проводилось, на сегодняшний мо-
мент невозможно сказать о границах распрос-
транения амурской формы и степени её асси-
миляции с аборигенными популяциями вида
в водных объектах края.

11. Верховка – Leucaspius delineatus (Heckel,
1843)
Для Западной Сибири верховка впервые

указана в 1973 г. проф. Г.М. Кривощёковым как
случайный акклиматизант, завезённый летом
1962 г. в пруды Ояшенского карпового питом-
ника (Новосибирская обл.) из Брянской обл.
вместе с карпом [Косолапов, Скалон, 2004].
Также известно, что верховка была случайно
завезена (1965–1968 гг.) в Каменский рыбопи-
томник вместе с рыбопосадочным материалом
из прудов Курской обл. Из этих рыбопитом-
ников она распространилась в верховья р. Обь
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и на акваторию Новосибирского вдхр. [Бабуе-
ва и др., 1982; Колядин, 1985]. В Чулым вер-
ховка проникла из Новосибирского вдхр. В
настоящее время распространена по всему
бассейну Чулыма, особенно в пойменных и
проточных водоёмах реки, а также в водоёмах-
отстойниках и бывших карьерах угледобычи.
В бассейне верхнего и среднего Енисея,

включая Ангару и левобережные притоки, вер-
ховка повсеместно встречается в мезо- и эвт-
рофных водоёмах, а также некоторых реках
(рис. 1В). В ряде озёр и прудов вид занимает
доминирующие позиции по численности и
биомассе. Так в небольшом эвтрофном вдхр. -
Бугач, расположенном в черте г. Красноярска,
биомасса верховки составила около 30 кг/га
[Задорин и др., 2004]. В Красноярском вдхр.
впервые была обнаружена в августе 2004 г. в
прибрежной зоне зал. Сыда [Вышегородцев и
др., 2005].

12. Уклейка – Alburnus alburnus (Linnaeus,
1758)
В Чулым проникла вследствие саморассе-

ления из Новосибирского вдхр., в которое она
попала случайно вместе с рыбопосадочным
материалом при проведении рыбоводно-акк-
лиматизационных работ в период с 1957 по
1967 г. [Интересова, 2016]. По нашим данным,
естественной границей распространения вида
по основной магистрали реки является плоти-
на Назаровской ГРЭС, расположенная в 1350
км от устья (рис. 1Г).

13. Белый толстолобик – Hypophtha-
lmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
Партия разновозрастной молоди белого тол-

столобика вселялась в 2002–2006 гг. в Береш-
ское вдхр. [Заделёнов, Щур, 2009], куда сбра-
сывается подогретая вода «Берёзовской ГРЭС-
2» (рис. 1А). Целью вселения было подавле-
ние массового цветения цианобактерий на ак-
ватории водохранилища. Вид равномерно рас-
селился по всему водохранилищу и характе-
ризовался удовлетворительным темпом роста
[Отчёт…, 2005]. В 2006 г. официальный объём
вылова составлял 0.13 т [Годовой отчёт…,
2016]. Тем не менее, фактов естественного

нереста, как и присутствия молоди толстоло-
бика, не отмечено. В настоящее время поло-
возрелые особи единично встречаются в уло-
вах рыбаков. За пределы водохранилища, в р.
Чулым, толстолобик не выходит.

14. Головешка-ротан – Perccottus gle-
nii Dybowski, 1877
Первые появления ротана в водоёмах края,

вероятно, связаны с его расселением в бассей-
не Оби. В Томской обл. вид впервые обнару-
жен в 1990–1992 гг., после чего исследователи
фиксировали массовое заселение им средней
части бассейна Оби, в том числе бассейна р.
Чулым [Решетников, Петлина, 2007]. В после-
днее десятилетие происходили неоднократные
находки ротана рыбаками на территории Ачин-
ского района в бассейне Чулыма (рис. 1Д).
В бассейне Енисея ротан формально появил-

ся ещё в 2000 г., когда был зафиксирован в вер-
хнеангарских водохранилищах, где впослед-
ствии стал массовым видом [Дёмин, Купчин-
ский, 2000; Понкратов, 2013]. Однако на ос-
тальных участках р. Ангара и непосредствен-
но в р. Енисей вид не обнаруживался. Пред-
положение об обитании вида в водоёмах бас-
сейна р. Подкаменная Тунгуска не подтверди-
лось [Решетников, 2008].
В водоёмах среднего течения р. Енисей ро-

тан впервые обнаружен в 2013 г. [Зуев, Ябло-
ков, 2013]. При контрольном облове пруда Бу-
гач, расположенного в черте г. Красноярска,
пойманы разноразмерные особи вида, вклю-
чая сеголеток (рис. 1Д). Повторные исследо-
вания в 2013 г. подтвердили его распростра-
нение как в пруду Бугач, так и в системе свя-
занных с ним водоёмов. Несмотря на то, что
удалённость пруда от русла р. Енисей состав-
ляет около 10 км, сведений о нахождении ро-
тана непосредственно в реке нет.

15. Обыкновенный судак – Stizostedion
lucioperca (Linnaeus, 1758)
В бассейне р. Чулым судак распространил-

ся вследствие саморасселения из Новосибир-
ского вдхр., куда его неоднократно интроду-
цировали с 1959 по 1964 г. [Интересова, 2016].
В нижнем и среднем течении реки встречает-
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ся до плотины Назаровской ГРЭС, то есть на
протяжении около 1350 км от устья (рис. 1Г).
Популяция находится в достаточно стабиль-
ном состоянии, молодь судака неоднократно
отмечалась в желудках щуки.
Вид занесён в категорию ценных видов их-

тиофауны, составляющих рыбохозяйственный
фонд в пределах Красноярского края [Государ-
ственный доклад…, 2015]. С 2008 г. офици-
ально выделяются квоты на вылов судака в
р. Чулым в размере от 0.2 до 1 т, однако объём
официального вылова невелик – менее 0.02 т
[Годовой отчёт…, 2016].

Заключение
Приведённые данные показывают, что чу-

жеродными для ихтиофауны Красноярского
края могут считаться 11 видов и 2 подвида рыб.
Изменение видового состава коснулось, преж-
де всего, бассейнов Енисея (8 новых таксонов)
и Чулыма (9), ихтиофауна рек Пясины и Ха-
танги, расположенных за полярным кругом,
осталась неизменной.
Численность белого толстолобика и радуж-

ной форели поддерживается за счёт периоди-
ческого вселения и ухода рыб из садков, про-
чие виды образовали самовоспроизводящие-
ся популяции. Среди натурализовавшихся ви-
дов наиболее успешными вселенцами стали
лещ и верховка, широко расселившиеся в ени-
сейском и чулымском бассейнах; судак, уклей-
ка и ротан массово представлены только в
Чулыме. Распространение прочих видов огра-
ничено районами их искусственного зарыбле-
ния. Аборигенные для края пелядь и серебря-
ный карась расширили свою область распрос-
транения вследствие переселения из северных
районов в южные (для пеляди) и вселения
амурской «формы» карася.
История появления чужеродных видов рыб

в водных объектах края включает также мно-
гочисленные случаи официальных [Гайдин,
Бурмакина, 2014] и несанкционированных все-
лений, не закончившихся натурализацией.
Помимо интродукции популярных в аквакуль-
туре видов – форели, пеляди и карпа, извест-
ны случаи вселения во внутренние водоёмы
чира, молоди горбуши и кеты.

Основным вектором появления чужеродных
видов являлась направленная интродукция. В
прочих случаях (для ротана, верховки, амурс-
кого сома, судака и уклейки), вектором может
считаться саморасселение из соседних регио-
нов, куда эти виды были вселены ранее, целе-
направленно или случайно. В случае с рота-
ном, отловленным в прудах пригородной зоны
Красноярска, вероятным является его вселе-
ние аквариумистами, поскольку в самом Ени-
сее данный вид до сих пор не обнаружен.
Изменение гидрологического режима Ени-

сея и Ангары, вызванное строительством ГЭС,
не явилось фактором, определившим появле-
ние новых видов, однако ускорило процесс
натурализации леща, сазана и пеляди. В р.
Чулым, небольшая по высоте плотина Наза-
ровской ГЭС, служит границей распростране-
ния по реке судака и уклейки, которые встре-
чаются только в нижнем бьефе.
Для саморасселяющихся видов главными

инвазионными коридорами являются реки
Ангара с востока и Чулым с запада. Ангара
исторически служит донором эндемичной бай-
кальской фауны, проникающей в среднее те-
чение р. Енисей. Так, байкальский вид рогат-
ковых – каменная широколобка (Paracottus
knerii), массово встречается в Енисее на учас-
тке от Красноярска до устья Ангары [Выше-
городцев, 2000]. Сюда же проникло несколько
байкальских амфипод, преобладающих в со-
ставе зообентоса среднего Енисея [Гладышев,
Москвичева, 2002; Андрианова, 2013]. Река
Чулым обеспечивает проникновение в регион
чужеродных видов рыб как из обского бассей-
на в пределах Томской и Новосибирской об-
ластей, так и расселение интродуцентов, все-
лённых в озёра Ужурской группы. Успешное
освоение вселенцами р. Чулым связано с раз-
нотипностью биотопов в её бассейне, посколь-
ку вдоль магистрального водотока располага-
ется большое количество придаточных водо-
ёмов. Несмотря на отсутствие непосредствен-
ного контакта между енисейским и чулымс-
ким бассейнами, нельзя исключать потенци-
ального перемещения некоторых видов рыба-
ками-любителями в районе Красноярского
вдхр.
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Специальные программы контроля чуже-
родных видов рыб в водных объектах Крас-
ноярского края в настоящее время отсутству-
ют. Вместе с тем, для некоторых промысло-
вых видов вселенцев (леща, сазана и судака)
производится ежегодная оценка допустимых
уловов (ОДУ) ведомственным институтом Рос-
рыболовства – НИИ ЭРВ.

Работа выполнена в рамках Государствен-
ного задания Министерства образования и
науки РФ Сибирскому федеральному универ-
ситету – проект № 6.1089.2014/К.
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OF ALIEN FISH SPECIES IN THE WATER BODIES
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Information about the story of appearance, modern composition and distribution of fish species introduced
by man or settled independently in the water bodies of Krasnoyarsk Territory from the beginning of the
XXth century is given. It was shown that the completion of fish fauna composition occurred generally in the
upper and middle reaches of the Yenisei River and also in the Chulym River – the right tributary of the Ob’
River. The fish fauna of Pyasinna and Khatanga rivers, located beyond the Polar circle, remained unchanged.
Eleven species and 2 subspecies of fish are new for the region, among which the common bream and
sunbleak expanded their ranges in the basins of the Yenisei and Chulym significantly; perch, Chinese sleeper
and bleak - only in the Chulym basin. The distribution of other species is limited by areas of their artificial
stocking. Peled, which is common in the northern districts of the region, is resettled into the Krasnoyarsk
reservoir; the status of a Prussian carp introduced from the Amur River and the degree of its assimilation
with the local populations of this species are not clear.

Key words: alien fish species, Krasnoyarsk Territory, Yenisei River, Angara River, Chulym River, Uzhur
group of lakes.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ВСЕЛЕНИЯ НОВЫХ ВИДОВ РЫБ
В МУНОЗЕРО (ЮЖНАЯ КАРЕЛИЯ)
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Проанализированы рыбоводные работы по вселению ценных видов рыб в Мунозеро (южная Каре-
лия). Показано, что в результате интродукции два вида – лещ и палия сформировали в водоёме само-
воспроизводящиеся популяции. Натурализация сига в озере не произошла, что вероятно, связано с
отсутствием мест и условий для воспроизводства, выеданием его хищниками (щука, налим, окунь) и
значительным выловом в период нереста. Приведены биологические показатели местных и интроду-
цированных видов рыб.

Ключевые слова: пресноводные экосистемы, рыбное население, популяция, кормовая база, инт-
родукция.

Введение
Проблема сохранения биологического раз-

нообразия в настоящее время является одной
из наиболее значимых, поскольку в результа-
те хозяйственной деятельности происходят
резкие изменения природных экосистем. Ус-
тановлено, что наиболее существенные изме-
нения в рыбном населении пресноводных эко-
систем вызывают антропогенные факторы:
нерациональный промысел, гидростроитель-
ство, преднамеренная интродукция новых ви-
дов, техногенное загрязнение и др. [Решетни-
ков и др., 1982; Dgebuadze, 2001; Дгебуадзе,
2002, 2003, 2014; Стерлигова и др., 2002; Али-
мов и др., 2004, 2013; Криксунов и др., 2005,
2010; Павлов, Стриганова, 2005; и др.].
В Республике Карелия, на протяжении дли-

тельного времени проводились работы по ис-
кусственному вселению различных видов рыб.
Результатами этих процессов стали суще-
ственные преобразования в экосистемах: пе-
рестройка структуры сообществ, изменение
условий обитания рыб (нагула и воспроизвод-
ства), трофических и продукционных харак-
теристик гидробионтов [Ильмаст, 2012]. Сле-
дует отметить, что изменения, происходящие

в экосистемах, требуют постоянного контро-
ля и мониторинговых наблюдений за составом
и структурой водных сообществ.
Работы по интродукции в водоёмы Карелии

новых ценных видов были направлены на по-
вышение промысловой продуктивности озёр.
В ряде случаев их результаты привели к изме-
нениям состава ихтиофауны, в других попыт-
ки вселения новых видов остались без послед-
ствий [Кудерский, 2001; Дгебуадзе, 2003; Стер-
лигова, Ильмаст, 2009].
Цель проведённого исследования заключа-

лась в оценке современного состояния рыбно-
го населения Мунозера и результатов работ по
вселению в него видов рыб.

Материал и методы исследования
Материалом для написания работы послу-

жили результаты ихтиологических исследова-
ний в 2005–2011 гг. на оз. Мунозеро (южная
Карелия). Водоём относится к бассейну Бал-
тийского моря, расположен в нижней части
водосбора р. Шуя – притока Онежского оз.
(рис. 1).
Площадь водной поверхности Мунозера со-

ставляет 13.2 км2, площадь водосбора – 25.6 км2.
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Рис. 1. Карта-схема расположения Мунозера.

Водоём глубоководный, наибольшая глубина
– 50 м, средняя – 14.4 м. Высота расположе-
ния озера над уровнем моря – 74.5 м. В озеро
впадает 7 ручьёв, из него вытекает р. Муно-
зерка [Озёра Карелии…, 1959, 2013; Ресурсы
поверхностных вод СССР, 1972]. По гидрохи-

Таблица 1. Основные лимнологические показатели Мунозера

мическим показателям воды Мунозера отно-
сятся к гидрокарбонатно-кальциевому классу,
по гидробиологическим характеристикам озе-
ро принадлежит к олиго-мезотрофному типу
[Ильмаст и др., 2008; Озёра Карелии…, 2013].
Основные лимнологические показатели при-
ведены в таблице 1.
Основой работы послужили как собствен-

ные сборы авторов в летне-осенний период,
так и данные литературы. Опытный лов рыбы
проводили стандартным набором жилковых
сетей (длина 30 м, высота 1.5–3.0 м, ячея 14–
60 мм). Сетные порядки выставлялись в раз-
ных участках озера (литораль, пелагиаль) и на
различных глубинах. Камеральную обработ-
ку ихтиологического материала проводили по
общепринятым методикам [Чугунова, 1959;
Правдин, 1966; Решетников, 1980; Дгебуадзе,
Чернова, 2009]. Рыб измеряли, взвешивали,
устанавливали пол, степень зрелости гонад.
Возраст рыб определяли по чешуе, жаберным
крышкам и отолитам. Латинские названия рыб
приводятся по изданию «Рыбы в заповедни-
ках России» [2010].

Результаты исследований и их обсуждение
Одним из существенных путей повышения

рыбопродуктивности водоёмов Карелии и
улучшения качественного состава уловов яв-
лялось искусственное обогащение ихтиофау-
ны за счёт вселения новых видов рыб. Осо-
бенно неблагоприятный для рыбного хозяй-

Показатель Величина 
Географические координаты 62°14′ с. ш.; 33°49′ в. д. 
Высота над уровнем моря, м 74.5 
Площадь водосбора, км2 25.6 
Площадь водной поверхности, км2 13.2 
Максимальная глубина, м 50.0 
Средняя глубина, м 14.4 
Прозрачность, м 5.0 
рН 7.0 – 7.9 
Перманганатная окисляемость, мгО2/л 3.4 – 4.9 
Содержанное О2, % насыщения поверхность / дно 97–105 / 65–53 
Биомасса фитопланктона, г/м3 1.5 
Биомасса зоопланктона, г/м3 1.0 
Биомасса бентоса, г/м2 5.9 
Количество видов рыб 12 
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ства состав ихтиофауны свойствен многим
средним и малым озёрам, в которых лососё-
вые, сиговые и другие ценные виды рыб обыч-
но отсутствуют [Кудерский, Сонин, 1968].
Именно с этой целью в 1927 г. начались рыбо-
водно-акклиматизационные работы в Карелии,
которые осуществлялись по двум направлени-
ям: расселение местных ценных видов рыб из
одних водоёмов в другие, и завоз и вселение
новых видов рыб из других регионов страны
[Стерлигова, Ильмаст, 2009].
Рыбное население Мунозера в 1950-х гг.

было представлено 10 видами (7 семейств): ря-
пушка (Coregonus albula), сиг (Coregonus
lavaretus), корюшка (Osmerus eperlanus), окунь
(Perca fluviatilis), плотва (Rutilus rutilus), ук-
лейка (Alburnus alburnus), ёрш (Gymnocephalus
cernuus), щука (Esox lucius), налим (Lota lota),
бычок-подкаменщик (Cottus gobio) [Гордеева-
Перцева, 1958]. Результаты ихтиологических
съёмок в период исследований показали, что
в состав ихтиофауны озера следует включить
виды-вселенцы, это лещ (Abramis brama) и па-
лия (Salvelinus lepechini). Четырёхрогий бычок

Таблица 2. Рыбное население озера Мунозеро

Примечание: I – редкие рыбы; II – второстепенные промысловые рыбы; III – основные промысловые рыбы.

(Triglopsis quadricornis), по нашему мнению,
всегда обитал в озере, но в связи с малочис-
ленностью не был выявлен. Не обнаружен в
озере и вселённый в 1950-х гг. сиг, который до
1970-х гг. отмечался в уловах. Таким образом,
в настоящее время ихтиофауна водоёма вклю-
чает 12 видов рыб (табл. 2).
Все выловленные рыбы принадлежат к 4 к

фаунистическим комплексам [Никольский,
1980]. Преобладают рыбы арктического пре-
сноводного (корюшка, ряпушка, палия, налим)
и бореального равнинного комплексов (плот-
ва, щука, ёрш, окунь). Затем следуют рыбы
понтического пресноводного (лещ, уклейка,
четырёхрогий бычок) и малую долю состав-
ляют рыбы бореального предгорного комплек-
сов (подкаменщик) (рис. 2). Наиболее много-
численными видами в озере являются ряпуш-
ка, окунь, плотва, ёрш, уклейка.
Ряпушка Мунозера относится к крупной

форме, обитает главным образом в его се-
верной части. Возрастной состав выловлен-
ной ряпушки представлен особями от 1+ до
4+. Размеры ряпушки в опытных уловах ко-

Годы Вид 
1950-е 2005–2011 

Сем. Cyprinidae Fleming, 1822 – Карповые 
Abramis brama (L.) – лещ – II 
Alburnus alburnus (L.) – уклейка II II 
Rutilus rutilus (L.) – плотва III III 

Сем. Esocidae Cuvier, 1816 – Щуковые 
Esox lucius L. – обыкновенная щука III III 

Сем. Osmeridae Regan, 1913 – Корюшковые 
Osmerus eperlanus (L.) – европейская корюшка I I 

Сем. Coregonidae Cope, 1872 – Сиговые 
Coregonus albula (L.) – европейская ряпушка III III 
Coregonus lavaretus (L.) – обыкновенный сиг I – 

Сем. Salmonidae Cuvier, 1816 – Лососёвые 
Salvelinus lepechini (Gmel.) – палия – I 

Сем. Lotidae Bonaparte, 1837 – Налимовые 
Lota lota (L.) – налим II II 

Сем. Cottidae Bonaparte, 1831 – Рогатковые 
Cottus gobio L. – обыкновенный подкаменщик I I 
Triglopsis quadricornis (L.) – четырёхрогий бычок, рогатка – I 

Сем. Percidae Cuvier, 1816 – Окуневые 
Gymnocephalus cernuus (L.) – обыкновенный ёрш III III 
Perca fluviatilis L. – речной окунь III III 
Всего видов 10 12 
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Рис. 2. Соотношение рыб разных фаунистических комплексов в Мунозере.

лебались от 15 до 21 см, масса от 27 до 77 г.
Половозрелой становится на втором году жиз-
ни (1+). Нерестится осенью (ноябрь) на глу-
бинах 15–30 м. Плодовитость в зависимости
от массы и возраста варьирует от 3100 до 7300
икринок. В 1970-х гг. крупную ряпушку Му-
нозера использовали для зарыбления (икра, ли-
чинки) некоторых озёр Карелии и других во-
доёмов России.
Окунь встречается по всему озеру. Возрас-

тной состав уловов был представлен особями
от 2+ до 8+, длиной от 8 до 22 см, массой от 10
до 170 г. Половой зрелости достигает на чет-
вёртом году жизни. Нерестится весной на мел-
ководных участках.
Плотва распространена повсеместно, в пе-

риод нагула придерживается прибрежной
зоны. В уловах отмечены особи от 3+ до 8+,
длиной от 10 до 17 см, массой от 18 до 110 г.
По темпу роста не отличается от плотвы из
других озёр Карелии.
Ёрш распространён по всему озеру, держит-

ся преимущественно в глубоководных участ-
ках. Возрастной состав уловов включал осо-
бей от 1+ до 4+, длиной от 7 до 13 см, массой
от 12 до 40 г. В питании ерша отмечена в боль-
шом количестве икра ряпушки, что требует его
усиленного отлова в водоёме.
Уклейка встречается повсеместно, в летний

период преимущественно в открытых участ-

ках водоёма. Выловленные особи имели воз-
раст от 1+ до 4+, длину от 9 до 13 см, массу от
12 до 18 г. Нерестится в июне, в прибрежных
каменистых участках. Половой зрелости дос-
тигает на четвёртом году жизни. Значительное
место в питании уклейки занимает рачковый
планктон.
Налим в озере придерживается глубоковод-

ных участков. Максимальный размер вылов-
ленного налима составлял 75 см, массой 4 кг,
чаще 0.5–1.5 кг. Нерестится в феврале. Вес-
ной и осенью совершает кормовые миграции
в прибрежную зону, где питается корюшкой и
ряпушкой.
Щука встречается, главным образом, в зали-

вах, заросших водной растительностью. Дли-
на щуки в уловах колебалась от 15 до 58 см,
масса тела от 45 до 2000 г. Половозрелость
наступает на четвёртом году жизни. Нерестит-
ся в конце апреля – начале мая. Вылавливают
щуку преимущественно весной в период не-
реста. Основными объектами питания служат
плотва, окунь, уклейка.
Редким видом для озера является четырёх-

рогий бычок, арктический циркумполярный
вид, проник в пресные воды и образовал в них
реликтовую форму. Это один из немногих
представителей ихтиофауны, который сохра-
нился в озёрах со времени их древней связи с
морем. В Карелии он обитает в крупных Ла-



43

Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

дожском и Онежском озёрах, и ещё в шести
водоёмах – Сегозеро, Выгозеро, Остер, Верх-
нее и Среднее Куйто, Маслозеро [Берг, 1949;
Озёра Карелии…, 1959, 2013; Дятлов, 2002; и
др.]. Предпочитает глубокие и холодноводные
озёра, и особенно, если в них присутствуют
представители бентосного реликтового комп-
лекса (которыми и питается), такие как Mysis
relicta, Monoporeia affinis, Pallasiola
quadrispinosa, Limnocalanus macrurus, обита-
ющие и в Мунозере [Ильмаст и др., 2008]. В
Мунозере он впервые был обнаружен в 2005
г., на глубинах 15–20 м. Вероятно, этот вид
попал в Мунозеро по озёрно-речной системе
из Онежского озера. Всего выловлено 4 экзем-
пляра в возрасте 1+, длиной (ab) от 10 до 12
см, массой от 12 до 20 г. Изучение особеннос-
тей распределения реликтовой рогатки на тер-
ритории Карелии представляет существенный
зоогеографический интерес.
В течение ряда лет на Мунозере проводи-

лись рыбоводные работы по вселению ценных
видов рыб (лещ, палия, сиг) [Озёра Карелии…,
1959; Кудерский, Сонин, 1968, Ильмаст и др.,
2008].
Исходя из гидрологических, гидрохимичес-

ких и гидробиологических показателей экоси-
стемы в Мунозеро было выпущено 16.4 тыс.
разновозрастных особей леща (сеголетки,
двухлетки), 226 тыс. особей палии и 6527 тыс.
шт. икринок и 1240 тыс. шт. личинок сига
(табл. 3).
Лещ. Водоёмом-донором для работы с лещом

было выбрано Сямозеро – крупный рыбопро-
мысловый водоём южной Карелии. Зарыбление
Мунозера проводилось в южном плёсе, отвеча-
ющем условиям для размножения и обитания
леща (хорошо развитая прибрежная высшая вод-
ная растительность, более высокая температура
воды и богатая кормовая база).

Анализ опытных уловов показал, что в на-
стоящее время в Мунозере лещ встречается по
всей акватории. Возрастной состав уловов
представлен особями от 2+ до 17+. В нересто-
вой части популяции доминировали особи 8–
12 лет (около 50%). Линейные размеры рыб
(ad) колебались от 8 до 42 см, масса тела от 10
до 1450 г. Нерестится лещ в конце мая при тем-
пературе воды 12–14 °С, в южной мелковод-
ной части озера. Лещ в Мунозере половой зре-
лости достигает в возрасте 9–10 лет, при дли-
не тела 29–30 см и массе 500–700 г. Сравни-
тельный анализ темпа роста леща из Мунозе-
ра и материнского водоёма (табл. 4) выявил
сходные показатели [Стерлигова и др., 2002].
Палия. В водоёмах Карелии палия ведёт

озёрный образ жизни. Предпочитает чистые,
глубокие озёра. В крупных озёрах (Онежском,
Ладожском и др.) образует ряд экологичес-
ких форм [Смирнов, 1964; Первозванский,
1987; и др.]. В Мунозеро в 1970–1980 гг. из
Кемского рыбоводного завода (маточный во-
доём – Онежское оз.) было выпущено 226
тыс. разновозрастных особей (сеголетки, го-
довики, двухлетки) палии. За период иссле-
дований в северной части водоёма были вы-
ловлены только 7 экземпляров в возрасте 0+
средней длиной (ас) 16 см и массой тела 30 г.
Наличие в озере молоди свидетельствует, что
в водоёме сформировалась популяция палии
и происходит её нерест. Численность данно-
го вида не высока, несмотря на то, что аква-
тория северной части озера, где преимуще-
ственно обитает палия, входит в состав тер-
ритории заповедника Кивач, где всякий про-
мысел запрещён.
Сиг. В Мунозеро в 1953–1955 гг. было вы-

пущено 6527 тыс. икринок сига лудоги (число
жаберных тычинок – 23–33) и 1240 тыс. личи-
нок сунского сига (число жаберных тычинок

Таблица 3. Объёмы выпуска в озеро Мунозеро новых видов рыб

Вид Годы Возраст посадочного материала Количество, тыс. шт. 
Лещ 1958, 1968–1971 сеголетки – двухлетки 16.4 
Палия 1974–1985 сеголетки – двухлетки 226.1 

Икра 6527 Сиг 1953–1955 
Личинки 1240 
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Таблица 4. Линейно-весовые показатели леща Мунозера и Сямозера

– 27–40) из Онежского оз. [Озёра Карелии…,
1959]. По данным местных жителей, в 1970-х
гг. в озере он встречался, однако в наших уло-
вах сиг отсутствовал. Можно предположить,
что в озере, при удовлетворительной кормо-
вой базе для сига (биомасса бентоса – 5.9 г/
м2), он не нашёл условий для воспроизводства.
Нельзя отрицать и выедания его хищниками
(щука, налим, окунь). Также вероятно и то, что
сиг был выловлен браконьерами в период не-
реста (не успев отнереститься), что и привело
к отрицательному результату его интродукции.

Заключение
Анализ исследований экосистемы Мунозе-

ра показал, что по сравнению с ранее полу-
ченными данными в состав рыбного населе-
ния водоёма следует включить четырёхрогого
бычка (рогатку), проникшего в озеро по озёр-
но-речной системе из Онежского оз., и два
новых вида – леща и палию, которые появи-
лись в озере в результате рыбоводных работ.
Ихтиофауна озера обогатилась двумя ценны-
ми видами. В опытных уловах не отмечен сиг,
вселённый в 1950-х гг. из Онежского оз., что
вероятно связано с отсутствием подходящих
условий для его воспроизводства, выеданием

хищными рыбами и значительным выловом в
период нереста. В целом, анализ рыбоводных
работ в Карелии свидетельствует об эффектив-
ности вселения аборигенных видов по срав-
нению с видами из других регионов [Ильмаст,
2012].
Натурализация новых видов не отразилась

на кормовой базе рыб-бентофагов. Анализ бен-
тофауны свидетельствует, что Мунозеро отно-
сится к водоёмам с высокой продуктивностью
донной фауны, а её средние показатели (био-
масса – 5.86 г/м2, численность – 4900 экз./м2)
указывают на удовлетворительное состояние
кормовой базы для рыб-бентофагов [Ильмаст
и др., 2008]. Следует отметить, что особую
значимость Мунозеру придаёт тот факт, что в
нём широко распространены реликтовые
виды. В водоёме обитают реликтовые ракооб-
разные (Monoporeia affinis, Pallasiola
quadrispinosa, Mysis relicta, Limnocalanus
macrurus) и реликтовая рыба (Triglopsis
quadricornis – четырёхрогий бычок). Изучение
особенностей распределения реликтовой ро-
гатки на территории Карелии важно для по-
нимания закономерностей формирования её
современной ихтиофауны в послеледниковый
период.

Сямозеро, 
1993–1999 

Мунозеро, 
2007–2011 

Сямозеро, 
1993–1999 

Мунозеро, 
2007–2011 

Возраст, лет 

Длина (ad), см Масса, г 
2+ 7.5 8.5 8 10 
3+ 11.5 10.0 22 30 
4+ 13.7 14.0 45 75 
5+ 17.2 16.8 82 130 
6+ 21.7 22.0 160 210 
7+ 23.0 25.0 230 300 
8+ 25.8 27.0 320 450 
9+ 28.2 29.0 490 530 

10+ 29.0 31.0 550 680 
11+ 31.0 32.0 600 700 
12+ 33.0 33.0 690 750 
13+ 34.5 34.0 730 780 
14+ 38.0 37.0 900 850 
15+ 39.0 38.0 960 910 
16+ 40.0 – 1000 – 
17+ 41.0 42.0 1200 1450 

n 700 96 700 106 
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Многоплановое освоение природных ресур-
сов территории водосбора Мунозера сказыва-
ется на экосистеме водоёма. Северо-восточная
глубоководная часть озера прилегает к терри-
тории государственного заповедника «Кивач»
и входит в его охранную зону. Влияние ком-
мунально-бытовых вод отмечается, главным
образом, в южном плёсе водоёма, куда посту-
пают стоки санаторного комплекса «Марци-
альные воды». Снижение биогенной нагрузки
на водоём данного комплекса в значительной
степени улучшит гидрохимический и гидро-
биологический режимы водоёма. Улучшению
состояния рыбного населения способствова-
ли бы и мелиоративные отловы малоценных
видов рыб (ёрш, окунь, плотва). Промышлен-
ный лов рыбы на озере не ведётся, но широко
развито любительское рыболовство.

Финансовое обеспечение исследований осу-
ществлялось из средств федерального бюдже-
та на выполнение государственного задания №
0221-2014-0005, при поддержке программ
Минобрнауки РФ (НШ-1410.2014.4; Соглаше-
ние 8101), программы Президиума РАН № 21
«Биоразнообразие природных систем. Биоло-
гические ресурсы России: оценка состояния и
фундаментальные основы мониторинга» (про-
ект №0221-2015-0003).
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RESULTS OF INTRODUCTION OF NEW FISH SPECIES
INTO LAKE MUNOZERO (SOUTHERN KARELIA)
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Fish culture works on introduction of valuable fish species into Munozero Lake (Southern Karelia) are
analyzed. It is shown that as a result of introduction, two species, bream and char, formed self-reproducing
populations in the lake. Whitefish has not naturalized in the lake because of the lack of places and conditions
for reproduction, high predation rate by pike, burbot and perch, and large catches during the spawning
season. The biological indices of the aboriginal and introduced species are presented.
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В работе приводится обзор изменений, произошедших во внутренних водоёмах Крыма, и изуча-
ется связанный с этим процесс вселения и натурализации чужеродных видов рыб. За последние 70
лет в реках, водохранилищах, каналах и прудах полуострова зарегистрировано около 55 новых ви-
дов рыб, которых по встречаемости можно отнести к 4 группам: находки которых единичны; обитав-
шие в водоёмах несколько десятилетий и исчезнувшие за данный период; наличие и численность
которых зависит от рыбохозяйственных мероприятий; создавшие устойчивые самовоспроизводя-
щиеся популяции. В настоящее время не менее 27 видов рыб можно признать натурализовавшими-
ся. Анализируется распределение и количественные характеристики чужеродных видов в реках и
водоёмах системы Северо-Крымского канала и их связь с биотопическими и гидрологическими ха-
рактеристиками мест обитания.

Ключевые слова: рыбы, чужеродные виды, биологические инвазии, Крым, внутренние водоёмы.

Введение
Характерными особенностями естествен-

ной гидрологической сети Крыма являются
географическая обособленность, практически
полная изоляция от континентальных пресно-
водных бассейнов, слабая развитость (особен-
но в степной части полуострова) и значитель-
ная обеднённость фауны, включающей при
этом ряд видов, общих с горной частью Бал-
канского полуострова.
С начала первых исследований, которые

были выполнены сразу после присоединения
Крыма к Российской империи в конце XVIII в.
и вплоть до конца 30-х гг. ХХ в., такими иссле-
дователями, как Габлиц, Паллас, Кесслер, Цееб,
Пузанов, Делямуре, во внутренних водоёмах
полуострова было описано всего немногим бо-
лее 15 видов рыб. Основу аборигенной фауны
составляли реофильные виды бореально-рав-
нинного, бореально-предгорного и пресновод-
ного понто-каспийского комплексов.
А.М. Никольский [1892] предположил суще-

ствование «сухопутного моста» между южной
оконечностью Крымского полуострова и Бал-

канскими горами до конца ледникового пери-
ода. Сходство пресноводных ихтиофаун Кры-
ма и речек, впадающих в Чёрное море в Бол-
гарии, подчёркивал Берг [1949], считая, что
«некогда по котловине Чёрного моря протека-
ли реки, через которые происходил обмен фа-
унами между разными берегами».
Профессор И.И. Пузанов [1949], проанали-

зировав многочисленные данные, говорящие
о родстве фауны Крыма с фауной Балкан, За-
кавказья и Малой Азии, высказывал две гипо-
тезы. По его мнению, фауна Крымских гор или
создалась в результате «постепенного заселе-
ния пустынного острова, поднятого из глуби-
ны моря, но приходившего во временное со-
единение с прилежащими странами», или же
это остаток «некогда более богатой фауны,
населявшей ныне распавшийся значительный
массив суши, осколком которого является Гор-
ный Крым». Бедность фауны пресноводных
рыб Пузанов объяснял такими факторами, как
мелководность, быстрое течение и эфемер-
ность крымских рек. Также, по его мнению,
«…обломок малоазиатской суши, каким по
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существу является горный Крым, естествен-
но сохранил и остатки древней фауны. Но в
течение веков, благодаря многочисленным ко-
лебаниям климата, быть может, в значитель-
ной мере благодаря истреблению человеком,
остатки эти всё более и более таяли, сохранив-
шись теперь в лице довольно неполного ряда
животных южного происхождения». Пузанов
выделял три группы аборигенных видов.

1-я группа видов, сохранившихся с конца
третичного периода, когда горный Крым на-
ходился в составе Понтийской суши (понти-
ческие реликты). Этим связям соответствует
распространение комплекса близкородствен-
ных циркумпонтических усачей, ранее объе-
динявшихся в ранге подвидов в один вид
Barbus tauricus Kessler, 1877 (описан из р. Сал-
гир в Крыму).

2-я группа, состоящая из видов, проникших
в Крым в течение четвертичного периода
(плейстоценовые иммигранты).

3-я группа, связанная с периодом последне-
го оледенения (дилювиальные реликты). Так,
палеодельты рек северного макросклона сфор-
мировались, по-видимому, во время новоэвк-
синской регрессии, когда произошло осуше-
ние акватории Азовского моря, на его месте
образовалась озёрно-аллювиальная равнина,
пересекавшаяся долинами палеорек Приазо-
вья, впадавшими в палео-Дон. Отсюда возмож-
но большее видовое богатство аборигенной
ихтиофауны этой группы крымских водотоков,
в том числе наличие таких видов, как солоно-
ватоводный бычок песочник Neogobius
fluviatilis и полупроходной сазан Cyprinus
carpio. Кесслером [1860] в Крыму также ука-
заны короп карасевидный Carpio kollarii, ко-
торый, согласно Бергу [1949], является гибри-
дом между Cyprinus carpio и Carassius
carassius, и серебряный карась Carassius
gibelio. По наблюдениям автора, рыбы разво-
дились в прудах, куда завезены из Херсонс-
кой области, при этом он подчёркивал, что, по
данным Палласа, в Крыму карася не было. К
этой же группе культивируемых человеком
рыб можно отнести цветовую аберрацию язя
Leuciscus idus – орфу, первое упоминание о
которой в Крыму имеется у Габлица [1785].

Позднее наличие орфы в прудах в районе Сим-
ферополя было подтверждено Делямуре
[1964]. В дальнейшем караси и карп были
широко расселены в прудах, расположенных
в бассейнах основных рек Крыма, и именно
это можно считать началом целенаправленной
интродукции хозяйственно ценных видов рыб
в водоёмы Крымского полуострова.
В связи с острой необходимостью покрытия

дефицита водоснабжения населённых пунктов
и развития орошаемого земледелия и садовод-
ства за период с 1925 по 1941 г. был построен и
введён в эксплуатацию целый ряд русловых
водохранилищ. Среди них были такие крупные,
как Аянское (р. Аян, приток р. Салгир), Аль-
минское (р. Альма), Бахчисарайское (р. Кача) и
Тайганское (р. Биюк-Карасу), а также 84 пруда
со значительно меньшими объёмами аккуму-
лируемой в них воды. С 1945 г. работы по раз-
витию водоснабжения были продолжены, осо-
бенно активно в 1950–1960-е гг., когда был выд-
винут лозунг о превращении Крыма в область
сплошных садов, виноградников и парков [Оли-
феров, Тимченко, 2005]. В эти же годы актив-
ным зарыблением созданных водохранилищ
занялись Днепропетровский институт гидроби-
ологии и кафедра гидробиологии Днепропет-
ровского государственного университета совме-
стно с кафедрой зоологии Крымского педаго-
гического института и обществом охотников и
рыболовов [Карпова, Болтачев, 2012].
Однако собственных водных ресурсов на

полуострове не хватало, поэтому для водо-
снабжения степной части Крыма было пред-
принято строительство Северо-Крымского ка-
нала (СКК) и подача на полуостров днепровс-
ких вод с водозабором из Каховского водохра-
нилища. В целом система СКК состояла из
магистрального канала длиной 402.6 км с рас-
ходом воды из Каховского водохранилища 294
м3/с, 10 761.1 км межхозяйственных и внутри-
хозяйственных каналов, 857 прудов, 2925 бу-
ровых скважин, 14 401 км коллекторно-дре-
нажной сети [Устойчивый Крым, 2003]. Во-
семь крупных наливных водохранилищ запол-
нялись водами СКК, из них 7 расположены на
Керченском полуострове и вблизи него, одно
– в западной части Крыма (Межгорное вдхр.).
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Два водохранилища, расположенные на реках
восточной части северного макросклона
Крымских гор, впадающих в Сиваш, имели
смешанное наполнение, в них поступали не
только воды рек (реки Чорох-Су в Старокрым-
ское вдхр. и Мокрый Индол – в Льговское), но
и воды СКК, подача которых зависела от вод-
ности года. Сообщение с СКК имели также
водотоки равнинного Крыма, впадающие в
Восточный Сиваш (реки Салгир, Победная,
Стальная и др.) и Каркинитский залив (реки
Чатырлык, Воронцовка, Самарчик). Русла их
в нижней части были спрямлены и преобразо-
ваны в сбросные коллекторы системы СКК.
Таким образом, днепровская фауна начала рас-
пространяться не только во вновь построен-
ной искусственной системе, но и некоторых
естественных водоёмах полуострова. Однако,
несмотря на продолжающиеся процессы ак-
тивной интродукции и самопроизвольного
проникновения через разветвлённую систему
СКК новых для Крыма видов, на протяжении
почти 50 лет комплексные ихтиофаунистичес-
кие исследования на внутренних водоёмах не
проводились. Лишь в 2003 г. выходит обобща-
ющая сводка А.И. Мирошниченко [2003], в
которой в составе ихтиофауны Крыма им ука-
зывалось 55 таксонов (47 видов), для 37 уточ-
нялось распределение в водоёмах различного
типа и был сделан вывод об исчезновении из
ихтиофауны Крыма 3 чужеродных видов ло-
сосёвых рыб, вселявшихся ранее в водохрани-
лища, но не создавших там самовоспроизво-
дящихся популяций.
В начале 2000-х гг. было отмечено появле-

ние и распространение в ряде внутренних во-
доёмов Крыма ещё 12 видов рыб [Болтачев и
др., 2003; 2006; Болтачев, Мовчан, 2005; Кос-
тюшин и др., 2005; Culling et al., 2006; Freyhof,
Naseka, 2007; Sorokin et al., 2011; Слынько и
др., 2013]. Несмотря на коренные изменения
в составе ихтиофауны внутренних водоёмов
Крыма, её изучение носило фрагментарный
характер. Начиная с 2007 г. нами осуществля-
ются мониторинговые ихтиологические иссле-
дования в естественных и искусственных во-
доёмах полуострова, в которых особое внима-
ние уделяется чужеродным видам. Целью на-

стоящей работы является обобщение ориги-
нальных и литературных данных о современ-
ном видовом разнообразии чужеродных для
ихтиофауны крымских водоёмов видов рыб,
особенностях распространения и влияния на
популяции нативных рыб.

Материал и методы
Сбор ихтиологического материала в основ-

ных реках Крыма (реки юго-западного Крыма
Чёрная, Бельбек, Кача, Альма; реки северо-
восточного Крыма – Салгир с притоками
Биюк-Карасу, Зуя, Бурульча и Бештерек, реки
Кучук-Карасу и Мокрый Индол) осуществлял-
ся в ходе ежегодных экспедиций, проводив-
шихся в летний период начиная с 2007 г. по
настоящее время (рис. 1).
Лов рыбы осуществляли методом гона при

помощи сака, имеющего входное отверстие по-
лукруглой формы размером 1.6ґ0.8 м, площа-
дью 1 м2, оснащённого хамсеросом с разме-
ром ячеи 6.5 мм. Русло реки перегораживалось
саком, в который загонялась рыба с участка
протяжённостью около 25 м, что повторялось
3–5 раз. Кроме того, лов проводился при по-
мощи жаберных сетей с ячеёй 10–30 мм, руч-
ных сачков, вентерей и удебных снастей. Для
сравнения количественных характеристик уло-
вов использовались результаты обловов саком
и жаберными сетями, данные всех прочих ору-
дий лова использовались для установления
видового разнообразия ихтиофауны.

Результаты
За весь период ихтиологических исследований

в естественных и искусственных водоёмах Кры-
ма было отмечено 70 видов рыб [Карпова, Бол-
тачев, 2012] из которых 55 видов из 17 семейств,
являются чужеродными для ихтиофауны полу-
острова в целом, либо основной части его есте-
ственной гидрографической сети (табл. 1).
В последние 10 лет из этого списка регулярно

отмечался 31 вид, 27 из которых образовали в
водоёмах самовоспроизводящиеся популяции, а
4 разводились искусственно и регулярно интро-
дуцировались в водоёмы. Еще 10 видов были
представлены крайне редкими нерегулярными
либо единичными находками в водоёмах, вхо-
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Рис. 1.  Карта-схема основных водотоков Крыма с указанием станций отбора ихтиологических проб в реках полу-
острова.
Обозначения: 1 – р. Чёрная; 2 – р. Бельбек; 3 – р. Кача; 4 – р. Альма; 5 – р. Западный Булганак; 6 – р. Салгир; 7 – р.
Бештерек; 8 – р. Бурульча; 9 – р. Биюк-Карасу; 10 – р. Кучук-Карасу; 11 – р. Мокрый Индол; 12 – Северо-Крымс-
кий канал.

Таблица 1. Чужеродные для внутренних водоёмов Крыма виды рыб

п/п Вид Год регистра-
ции 

Лит. 
источник 

Вектор Статус 

Acipenseridae 
1 Стерлядь Acipenser ruthenus Linnaeus, 1758 2010 11 Ar IV 

Polyodontidae 
2 Веслонос Polyodon spathula (Walbaum, 

1792) 
2005 11 Ar IV 

Clupeidae 
3 Тюлька черноморско-каспийская 

Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) 
2003–2004 6 Sp I 

Cyprinidae 
4 Горчак обыкновенный Rhodeus amarus 

(Bloch, 1782) 
2003 5 Sp I 

5 Карась обыкновенный Carassius carassius 
(Linnaeus, 1758) 

1938 2 Ir IV 

6 Серебряный карась Carassius gibelio 
(Bloch, 1783) 

? 1 Ir I 

7 Карп Cyprinus carpio Linnaeus, 1758 ? 1 Ir I 
8 Белый амур Ctenopharyngodon idella 

(Valenciennes, 1844) 
1965 4 Ar II 

9 Линь Tinca tinca (Linnaeus, 1758) 1950-е 3 Ia III 
10 Белый толстолобик Hypophthalmichthys 

molitrix (Valenciennes, 1844) 
1965 4 Ar II 
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п/п Вид Год регистра-
ции 

Лит. 
источник 

Вектор Статус 

11 Пёстрый толстолобик Hypophthalmichthys 
nobilis (Richardson, 1845) 

2003–2004 6 Ar II 

12 Амурский чебачок Pseudorasbora parva 
(Temminck & Schlegel, 1846) 

2004 8 Sp I 

13 Синец Abramis ballerus (Linnaeus, 1758) 1957 3 Ir IV 
14 Густера Blicca bjoerkna (Linnaeus, 1758) 1960 5 Ir IV 
15 Лещ Abramis brama (Linnaeus, 1758) 1955 3 Ir I 
16 Белоглазка Abramis sapa (Pallas, 1811) 2003 5 Sp III 
17 Уклейка Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758) 2003 5 Sp I 
18 Верховка Leucaspius delineatus (Heckel, 

1843) 
2003 5 Sp I 

19 Язь Leuciscus idus (Linnaeus, 1758) ? 3 Ia IV 
20 Чехонь Pelecus cultratus (Linnaeus, 1758) 1957 3 Ir IV 
21 Плотва Rutilus rutilus Linnaeus, 1758 1955 3 Ir I 
22 Краснопёрка Scardinius erythrophthalmus 

(Linnaeus, 1758) 
2003 5 Sp I 

23 Рыбец Vimba vimba (Linnaeus, 1758) 1962 3 Ir IV 
Catostomidae 

24 Большеротый буффало Ictiobus cyprinellus 
(Valenciennes, 1844) 

2003 5 Ar IV 

Cobitidae 
25 Обыкновенная щиповка Cobitis taenia 

Linnaeus, 1758 
2006 10 Sp I 

Ictaluridae 
26 Сомик канальный Ictalurus punctatus 

(Rafinesque, 1818) 
2006 11 Sp IV 

Siluridae 
27 Обыкновенный сом Silurus glanis Linnaeus, 

1758 
2003 5 Sp III 

Salmonidae 
28 Ряпушка европейская Coregonus albula 

(Linnaeus, 1758) 
1955 3 Ir IV 

29 Сиг обыкновенный Coregonus lavaretus 
(Linnaeus, 1758) 

1955 3 Ir IV 

30 Пелядь Coregonus peled (Gmelin, 1788) 2003 5 Ar IV 
31 Микижа, радужная форель Parasalmo 

(=Oncorhynchus) mykiss (Walbaum, 1792) 
1959 3 Ar II 

32 Севанская форель Salmo ischchan Kessler, 
1877 

1960 3 Ir IV 

Esocidae 
33 Обыкновенная щука Esox lucius Linnaeus, 

1758 
1955 3 Ir I 

Atherinidae 
34 Атерина черноморская Atherina pontica 

Eichwald, 1831 
2009 11 Sp I 

Poecilidae 
35 Хольбрукская гамбузия хольбрукская 

Gambusia holbrooki (Girard, 1859) 
1930-е 3 Ir I 

Gasterosteidae 
36 Малая южная колюшка Pungitius 

platygaster (Kessler, 1859) 
2008 11 Sp I 

37 Трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758) 

2003–2004 6 Sp I 

 

Таблица 1. Продолжение
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Литературные источники: 1 – [Кесслер, 1860]; 2 – [Делямуре, 1941]; 3 – [Делямуре, 1964]; 4 – [Делямуре, 1966];
5 – [Мирошниченко, 2003]; 6 – [Костюшин и др., 2005]; 7 – [Болтачев, Данилюк, Пахоруков, 2003]; 8 – [Болтачев,
Мовчан, 2005]; 9 – [Freyhof, Naseka, 2007]; 10 – [Culling et al., 2006]; 11 – наши данные; Ar – искусственное воспро-
изводство с содержанием в контролируемых условиях аквакультуры или выпуском в водоёмы; Ir – интродукция
преднамеренная; Ia – интродукция случайная; Sp – саморасселение; I – вид образовал самовоспроизводящиеся
популяции; II – существование вида поддерживается путём искусственного воспроизведения и регулярной интро-
дукции; III – известен по современным единичным или крайне немногочисленным находкам, существование по-
пуляций не подтверждено; IV – в настоящее время отсутствует.

дящих в систему СКК, в связи с чем нельзя быть
уверенными в их натурализации на полуостро-
ве. Наконец, 14 видов вовсе не отмечались в Кры-
му на протяжении нескольких десятков лет.

В результате наших исследований список
видов рыб был дополнен несколькими вида-
ми, три из которых – стерлядь Acipenser
ruthenus, веслонос Polyodon spathula и ка-

Таблица 1. Окончание

п/п Вид Год регистра-
ции 

Лит. 
источник 

Вектор Статус 

Syngnathidae 
38 Черноморская игла-рыба Syngnathus 

abaster Risso, 1826 
2009 11 Sp I 

Centrarchidae 
39 Солнечный окунь Lepomis gibbosus 

(Linnaeus, 1758) 
2003 7 Sp I 

Percidae 
40 Речной окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 

1758 
1955 3 Ir I 

41 Перкарина черноморская Percarina 
demidoffii Nordmann, 1840 

2010 11 Sp III 

42 Ёрш Балона Gymnocephalus baloni Holčik 
& Hensel, 1974 

2010 11 Sp III 

43 Ёрш обыкновенный G. cernuus (Linnaeus, 
1758) 

2003 5 Sp I 

44 Судак Sander lucioperca (Linnaeus, 1758) 1955 3 Ir I 
Gobiidae 

45 Пуголовка звездчатая Benthophilus stellatus 
(Sauvage, 1874) 

2011 11 Sp III 

46 Пуголовочка Браунера Benthophiloides 
brauneri Beling et Iljin, 1927 

2006 11 Sp III 

47 Бычок мартовик Mesogobius 
batrachocephalus (Pallas, 1814) 

2003–2004 6 Sp I 

48 Бычок рыжик Neogobius eurycephalus 
(Kessler, 1874) 

2003–2004 6 Sp III 

49 Бычок гонец Neogobius gymnotrachelus 
(Kessler, 1857) 

2003–2004 6 Sp I 

50 Бычок песочник Neogobius fluviatilis 
(Pallas, 1814) 

2003 5 Sp I 

51 Бычок головач Neogobius kessleri (Günther, 
1891) 

2007 11 Sp I 

52 Бычок кругляк Neogobius melanostomus 
(Pallas, 1814) 

2003 5 Sp I 

53 Бычок ширман Neogobius syrman 
(Nordmann, 1840) 

2003–2004 6 Sp III 

54 Трубконосый бычок Proterorhinus 
semilunaris (Heckel, 1837) 

2002 9 Sp I 

55 Книповичия длиннохвостая Knipowitschia 
longecaudata (Kessler, 1877) 

2003 5 Sp III 
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нальный сомик Ictalurus punctatus, являлись
объектами аквакультуры, основным местом
их локализации были рыбоводные пруды в
районе Красноперекопска на севере Крыма.
Бычок головач N. kessleri первоначально был
отмечен в устьевой части р. Альма [Болтачев
и др., 2009]. В дальнейшем он встречен во
многих водоёмах системы СКК, а помимо
него, еще 7 новых видов: атерина черномор-
ская Atherina pontica, черноморская игла-
рыба Syngnathus abaster, малая южная ко-
люшка Pungitius platygaster, перкарина чер-
номорская Percarina demidoffii, ёрш Балона
Gymnocephalus baloni, пуголовки звездчатая
Benthophilus stellatus и Браунера Bentho-
philoides brauneri.

Обсуждение
Можно отметить несколько основных спосо-

бов распространения чужеродных видов в но-
вые для них водоёмы Крымского полуострова,
причём для целого ряда из них вероятно суще-
ствовало несколько параллельных векторов.
Преднамеренная интродукция в есте-

ственные и искусственные водоёмы. Таким
способом попали в водоёмы Крыма 26 видов
рыб. Семнадцать из них активно использова-
лись при зарыблении прудов и водохранилищ.
Преобладали из них представители семейства
карповых рыб. Четыре вида – караси обыкно-
венный и серебряный, язь (цветовая морфа –
орфа) и карп, очевидно, были первыми объек-
тами искусственного расселения, источником
которого по свидетельству К.Ф. Кесслера
[1860] могли быть водоёмы Днепровского бас-
сейна, расположенные в Херсонской области.
Не исключено, что в недавнем геологичес-

ком прошлом полупроходные виды рыб, вклю-
чая шемаю и дикую форму карпа – сазана, мог-
ли мигрировать из Азовского моря, в непосред-
ственно впадавшие в него реки – Салгир и
Биюк-Карасу, и формировать в них небольшие
жилые популяции, на наличие которых при пер-
вой ревизии флоры и фауны Крыма, указывал
Габлиц [1785]. С образованием песчаной пере-
сыпи Арабатская стрелка, повлёкшей форми-
рование гиперсолёного залива Восточный Си-
ваш, миграции полупроходных рыб между мо-

рем и крымскими реками стали невозможны-
ми, и уже в начале ХХ в. сазан в вышеупомяну-
тых реках не встречался [Цееб, 1929].
Тринадцать видов использовались для за-

рыбления водохранилищ и прудов начиная с
середины ХХ в. Два из них – речной окунь и
щука, были вселены несанкционированно, от-
ветственность за это возлагают на рыбаков-
любителей. От одного из этих видов, обыкно-
венной щуки, пытались избавиться, полнос-
тью спустив Альминское водохранилище, в
которое она первоначально попала [Деляму-
ре, 1966], однако это не помешало ей распрос-
траниться в конечном итоге в большинстве
водоёмов полуострова. Из этой группы в на-
стоящее время отмечается 8 видов.
Ещё 9 видов разводились на полуострове в

условиях рыбоводных хозяйств, и самовосп-
роизводящихся популяций они не имели. Три
из них (белый амур, толстолобики белый и
пёстрый) постоянно использовались для за-
рыбления водохранилищ и прудов. Выпуск в
водоёмы радужной форели и пеляди осуще-
ствлялся эпизодически. В качестве экспери-
мента кратковременно проводили разведение
и содержание таких видов, как стерлядь, вес-
лонос, большеротый буффало и канальный
сомик. В настоящее время во внутренних во-
доёмах Крыма из этой группы присутствуют
всего 4 вида – белый амур и 2 вида толстоло-
биков в рыбоводных хозяйствах и в большин-
стве водохранилищ, а также радужная форель,
которая содержится в прудах на территории
Крымского природного заповедника, но эпи-
зодически проникает в р. Альма при аварий-
ных сбросах в неё воды из рыбоводных пру-
дов.
Случайная интродукция. Этот вид интро-

дукции в крымских водоёмах никогда специ-
ально не изучался. На один из первых случаев
указывает в своей брошюре Делямуре [1964],
отмечая занос в некоторые водоёмы Крыма
линя вместе с посадочным материалом плот-
вы (тарани) и леща. Однако, судя по тому, что
в каждой из рек присутствует до десятка и
более мелких сорных чужеродных видов, про-
цесс этот идёт давно, что связано с недоста-
точным контролем за качеством рыбопосадоч-
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ного материала. Так, в реках юго-западного
Крыма, никогда не имевших контакта с систе-
мой СКК, образовали самовоспроизводящие-
ся популяции амурский чебачок, горчак, плот-
ва, бычки песочник и трубконосый, солнечный
окунь, речной окунь. В расположенных в их
руслах водохранилищах и прудах массово оби-
тают уклея, краснопёрка, верховка. Локально
в реках также отмечены обыкновенная щипов-
ка, ёрш обыкновенный, бычки головач и го-
нец, обыкновенный сом. Обследование прудов
рыбопитомника в Красноперекопской облас-
ти, служившего одним из основных поставщи-
ков рыбопосадочного материала для водоёмов
полуострова, подтвердило предположения о
заносе чужеродных видов в процессе зарыб-
ления – все эти мелкие сорные рыбы присут-
ствовали там в массовых количествах.
Саморасселение. Целый ряд рыб проник в

водоёмы полуострова через систему СКК. Сле-
дует отметить, что морские и солоноватовод-
ные рыбы из этой группы в основном извест-
ны из морской фауны полуострова и регулярно
встречаются в морской прибрежной зоне и даже
некоторых устьевых районах. Так, бычок круг-
ляк, черноморская игла-рыба и атерина черно-
морская являются обычными видами в эстуа-
рии р. Чёрная, наряду со многими другими
представителями морской фауны. Но в данном

случае мы относим эту группу видов к чуже-
родным, так как распространение их произош-
ло не в ходе постепенного естественного рас-
ширения ареала, а в результате человеческой
деятельности, а именно через систему СКК с
последующей натурализацией в ряде водоёмов
этой системы. Пресноводные виды, относящи-
еся преимущественно к понто-каспийскому
пресноводному, бореально-равнинному и вер-
хнетретично-равнинному фаунистическим ком-
плексам, ранее в крымских реках отсутствова-
ли, нет также данных об их наличии в неогено-
вой ихтиофауне полуострова.
Около 40 видов было зарегистрировано в

разветвлённой сети ирригационных каналов
различных уровней, а также рисовых чеках,
наливных водохранилищах и прудах, запол-
нявшихся днепровскими водами. Десять из
них известны по единичным или редким не-
регулярным находкам, в связи с чем нельзя
сделать вывод об их полной натурализации в
водоёмах полуострова, хотя это и не исключе-
но, в первую очередь, для таких мелких и слож-
но учитываемых видов, как длиннохвостая
книповичия, пуголовки звездчатая и Брауне-
ра. Для остальных 30 видов известны незави-
симые популяции, представленные разновоз-
растными особями, в том числе половозрелы-
ми на стадии нереста.

Рис. 2. Относительная численность в уловах сака различных видов рыб в верхнем течении реки Салгир [Цееб,
1929; наши данные].
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Кроме того, отмечено расширение ареалов
некоторых аборигенных для Крыма рыб. Одним
из первых таких случаев было появление в р.
Салгир быстрянки, отсутствие которой в реках
северо-восточного макросклона подчёркивалось
более ранними исследователями [Цееб, 1929].
Пойманные экземпляры первоначально были
отнесены к подвиду быстрянка русская [Мирош-
ниченко, 2003], однако проведённые нами мор-
фологические исследования подтвердили иден-
тичность особей из этой популяции быстрянкам
из других рек Крыма. Однако, такое незначитель-
ное с географической точки зрения изменение
ареала быстрянки южной повлекло за собой кар-
динальные изменения в количественных соот-
ношениях сообщества рыб верхнего течения
Салгира, и довольно быстро этот вид стал доми-
нирующим по численности и биомассе, при зна-
чительном снижении обилия обитавших там ра-
нее рыб (рис. 2).
Шемая крымская Alburnus mentoides, оби-

тавшая ранее только в реках Чёрная, Салгир,
Биюк-Карасу и, по некоторым данным [Берг,
1949], Альма, зарегистрирована в настоящее
время в среднем течении р. Бельбек, однако
численность её там невелика. Недостаточно
изученной остаётся ситуация с крымскими
пескарями, чьи ареалы также претерпели су-
щественные изменения. В реках Чёрная и
Бельбек они не регистрировались ни одним из

исследователей до середины ХХ в. включи-
тельно. Однако, в настоящее время указанные
водоёмы не только заселены этими рыбами
достаточно массово, но из р. Чёрной описан
новый для науки вид пескарь Делямуре (крым-
ский короткоусый) Gobio delyamurei = Gobio
tauricus [Васильева и др., 2005; Freyhof,
Naseka, 2005]. Пескари из близкорасположен-
ной р. Бельбек объединены в один вид пескарь
крымский Gobio krymensis с представителями
из всех прочих рек Крыма. Таксономический
статус пескарей из крымских популяций тре-
бует более детального изучения.
Бычок песочник локально обитал ранее в

нижнем и среднем течении р. Биюк-Карасу.
Широкое распространение этого вида в ре-
ках полуострова произошло, по всей види-
мости, не из этого локалитета, а с днепровс-
кими водами через систему СКК. То же мож-
но сказать и о колюшках трёхиглой и малой
южной. Оба этих вида регистрировались в
некоторых ручьях северного Крыма, первая
их них также в устьях некоторых рек [Кес-
слер, 1860], однако сейчас они распростра-
нились в наливных водохранилищах и кана-
лах системы СКК, а малая южная колюшка
найдена также среднем течении р. Чёрной,
куда она, вероятнее всего, попала из Черно-
реченского водохранилища, активно зарыб-
лявшегося днепровскими видами.

Рис. 3. Показатели видового богатства чужеродных рыб на различных участках рек Крыма.
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Таблица 2. Распределение чужеродных видов рыб на различных участках течения основных
рек Крыма

Река Верхнее 
течение 

Среднее течение Нижнее течение Водохранилища 
и пруды 

Чёрная Плотва Горчак, амурский 
чебачок, плотва, 
серебряный карась, 
ёрш обыкновенный, 
речной окунь, малая 
южная колюшка, 
обыкновенный сом 

Амурский чебачок, 
плотва, серебряный 
карась, уклея, карп, 
обыкновенный сом, 
гамбузия, окунь 
солнечный, книповичия 
длиннохвостая 

Амурский чебачок, 
плотва, карп, 
серебряный карась, 
уклея, пёстрый 
толстолобик, гамбузия, 
окунь солнечный, 
речной окунь, 
обыкновенная щука 

Бельбек Нет данных Серебряный карась, 
обыкновенная щука 

Серебряный карась, 
амурский чебачок, 
гамбузия, обыкновенная 
щука, бычок песочник 

Плотва, карп, 
серебряный карась, 
речной окунь, 
обыкновенная щука 

Кача Нет данных Амурский чебачок, 
речной окунь, бычок 
трубконосый 

Амурский чебачок, 
карп, серебряный 
карась, окунь 
солнечный, окунь 
речной, бычки 
песочник, трубконосый 

Лещ, карп, серебряный 
карась, уклея, плотва, 
краснопёрка, 
обыкновенная щука, 
солнечный окунь, 
речной окунь, бычки 
песочник, 
трубконосый 

Альма Радужная 
форель 

Амурский чебачок, 
обыкновенная 
щиповка, бычки 
гонец, трубконосый 

Горчак, амурский 
чебачок, плотва, речной 
окунь, бычки песочник, 
головач, трубконосый 

Нет данных 

Салгир Лещ, речной 
окунь, бычок 
кругляк, бычок 
трубконосый 

Горчак, амурский 
чебачок, плотва, 
уклея, серебряный 
карась, бычки 
кругляк, головач, 
трубконосый, 
книповичия 
длиннохвостая 

Горчак, амурский 
чебачок, плотва, уклея, 
серебряный карась, 
карп, краснопёрка, 
бычки кругляк, головач, 
гонец, солнечный окунь, 
речной окунь, 
обыкновенная щука, 
черноморская игла-рыба 

Лещ, карп, серебряный 
карась, плотва, речной 
окунь, обыкновенная 
щука, бычки кругляк, 
трубконосый 

Биюк-
Карасу 

Нет данных Горчак, амурский 
чебачок, плотва, 
уклея, серебряный 
карась, бычок 
головач, солнечный 
окунь, речной окунь, 
обыкновенная щука 

Горчак, амурский 
чебачок, плотва, уклея, 
серебряный карась, 
краснопёрка, лещ, 
бычки головач, гонец, 
солнечный окунь, 
речной окунь, 
обыкновенная щука 

Лещ, обыкновенная 
щука, речной окунь, 
судак, плотва, карп, 
серебряный карась 

Кучук-
Карасу 

Нет данных Горчак, серебряный 
карась, речной окунь 

Нет данных Нет данных 

Мокрый 
Индол 

Нет данных Горчак, речной окунь Нет данных Нет данных 

 

В каждой из основных рек Крыма регист-
рируется от 2–3 до 10–12 и более чужеродных
видов (табл. 2, рис. 3). Минимально их коли-
чество в верхнем течении рек, тогда как в сред-
нем и особенно нижнем течении видовое раз-

нообразие вселенцев зачастую значительно
превышает таковое аборигенных видов.
В основном это связано с биотопическими

характеристиками рек, значительно меняющи-
мися в сторону лентического типа по мере уда-
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Рис. 4. Средние относительные показатели численности и биомассы чужеродных и аборигенных рыб в нижнем
течении рек Альма и Кача в период 2007–2009 гг.

ления от истоков, где они носят типично ло-
тический горный характер. Соответственно,
чужеродные, в основном днепровские виды,
являющиеся преимущественно лимнофильны-
ми, находят подходящие для себя условия на
участках с медленным течением, более тёплой
водой и обилием водной растительности. Вы-
соки здесь не только показатели видового раз-
нообразия вселенцев, но и их численность и
биомасса, как можно видеть на примере таких
рек, как Альма или Кача (рис. 4).
Наиболее обычными и массовыми среди все-

ленцев в реках являются горчак, амурский че-
бачок, серебряный карась, речной окунь и бы-
чок песочник, а в расположенных на них пру-
дах и водохранилищах также плотва, уклея,
краснопёрка, карп, солнечный окунь. При срав-
нении основных крымских рек по видовому
разнообразию чужеродных видов, минималь-
ным их количеством обладают малые реки се-
веро-восточного макросклона (Кучук-Карасу,
Мокрый Индол), очевидно, ввиду своей край-
ней маловодности, а также самая полноводная
река Крыма с наибольшим среднегодовым рас-
ходом воды Бельбек, течение которой на всём
протяжении имеет предгорный характер [Шу-
тов, 1979; Олиферов, Тимченко, 2005], что, как
указывалось выше, мало благоприятно для чу-
жеродных видов. Кроме того, в среднем тече-
нии Бельбека не имеется русловых водохрани-

лищ, являющихся обычно рассадником мелких
сорных видов, в отличие от водохранилищ, рас-
положенных в горах, в верхнем течении рек.
Река Салгир, насчитывающая наибольшее ко-
личество вселенцев, по сути входит в систему
СКК, и нижнее течение её было преобразовано
в сбросной коллектор, по которому днепровс-
кие воды поступали в Восточный Сиваш.
Ихтиофауна водоёмов СКК представляет

собой дериват днепровской фауны, из 40 заре-
гистрированных там видов в каждом из водо-
ёмов этой системы присутствует обычно от
10–12 до 25 и более. Характерной чертой со-
обществ рыб являются значительные межго-
довые колебания видового состава и относи-
тельной численности разных видов, что вид-
но на примере обловов, проводимых одновре-
менно в различных водоёмах, либо в одном
водоёме в разные годы (рис. 5).
Эти резкие отличия свидетельствуют о не-

стабильности таких систем и их постоянной
зависимости от внешних факторов. Наиболее
значимыми из них являлись поступление мо-
лоди рыб из Каховского водохранилища пос-
ле ежегодного пуска воды в весенний период
и вылов рыбы в каналах и водохранилищах,
преимущественно неконтролируемый брако-
ньерский. После полного прекращения пода-
чи днепровской воды, начиная с 2014 г., нами
наблюдалось значительное обеднение ихтио-



Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

58

Рис. 5. Относительная численность различных видов рыб в уловах в одном и том же водохранилище в мае 2009 и
2010 гг., и в разных водохранилищах в мае 2010 г.

фауны магистральных каналов, частичное за-
полнение которых теперь производилось пу-
тём переброски воды из р. Биюк-Карасу. При-
сутствовали в них преимущественно серебря-
ный карась, горчак, амурский чебачок и быч-
ки песочник, кругляк и головач.
Влияние вселенцев на нативные ихтиоцены

рек оценить сложно. Обилие представителей
этой группы наблюдается в основном на участ-
ках, неблагоприятных для аборигенной ихтио-
фауны, конкуренция не является жёсткой в свя-
зи со значительными различиями в спектрах пи-
тания, нерестовых субстратах и т. п. Наиболее
значимыми факторами влияния можно считать
хищничество, уничтожение икры, личинок и
мальков, а также взрослых особей рыб, связан-
ное в основном с такими видами, как солнеч-
ный окунь и обыкновенный окунь. В тех случа-
ях, когда один из этих видов достигал высокой

численности на каком-либо участке реки, наблю-
далась значительная деградация нативных ихти-
оценов. Так, в одном из притоков р. Чёрной –
Сухой речке солнечный окунь является сейчас
почти единственным обитателем, хотя ещё в на-
чале 2000-х гг. там были многочисленны быст-
рянка южная, пескарь и усач крымский. В сред-
нем течении Чёрной с появлением там речного
окуня также заметно снизилась численность бы-
стрянки, пескаря и усача. В стоячих же водоёмах
– водохранилищах и прудах чужеродные виды
рыб практически полностью вытеснили абори-
генную ихтиофауну.

Заключение
Видовой состав рыб пресных водоёмов Кры-

ма кардинально изменился за последние при-
мерно 70 лет, увеличившись за этот период бо-
лее чем вдвое. К настоящему времени на по-
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луострове сформировалось две резко различа-
ющиеся по своим абиотическим и биотичес-
ким характеристикам системы, мало связан-
ные между собой. Одна из них – система СКК,
состоящая из каналов различных уровней, пру-
дов и наливных водохранилищ, населённая
днепровской фауной. Другая – реки Крыма, в
которых обитает аборигенная фауна, однако,
пополнившаяся значительным количеством
чужеродных видов. Распространение и увели-
чение численности чужеродных видов рыб в
реках Крыма тесно связаны с ухудшением их
гидрологических характеристик: гидрострои-
тельством, зарегулированием и интенсивным
водозабором. В связи с усложнением ситуации
с водообеспечением в следующие годы мож-
но ожидать колебаний численности целого
ряда мелких эврибионтных видов.
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Overview of changes that occurred in the inland waters of the Crimea is shown and associated with this
process introduction and naturalization of alien fish species is studied. About 55 new fish species were
registered in the latest 70 years in rivers, reservoirs, canals and ponds of the peninsula. They can be attributed
to four groups according to their abundance: 1) their findings are single; 2) lived in the waters during several
decades and disappeared over a given period; 3) their presence and number depends on aquaculture activities;
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Пресноводный моллюск Physella (Costatella) acuta (Draparnaud, 1805) в Восточной Европе ранее
был известен с территории от Черноморского побережья до южной части бассейна Балтийского моря.
В 2015 г. популяция этого вида была обнаружена в озере Имандра (Кольский полуостров, 67°28’N,
32°26’E) в водосбросном канале Кольской АЭС, испытывающем сильное тепловое воздействие.
Находка Physella acuta в бассейне Белого моря является самой северной находкой этого вида в Евра-
зии, и первым обнаружением тепловодного вида брюхоногих моллюсков во внутренних водах Фен-
носкандии.

Ключевые слова: Скандинавия, Кольский полуостров, Имандра, Physella acuta, Gastropoda.

Введение
Пресноводный моллюск Physella (Costatella)

acuta (Draparnaud, 1805) рассматривается боль-
шинством исследователей как вид североаме-
риканского происхождения, распространив-
шийся практически всесветно, будучи популяр-
ным объектом содержания в любительских ак-
вариумах [Сон, 2007]. Первоначально извест-
ное распространение моллюсков в Восточной
Европе ограничивалось лишь бассейном Чёр-
ного моря, однако впоследствии отдельные по-
пуляции были найдены и в других регионах: в
бассейнах рек Волги (в том числе в окрестнос-
тях Москвы), Дона, Немана и распреснённых
лиманах Балтийского моря [Жадин, 1952; Куд-
рявцев, Пирогов, 1975; Сон, 2007; Semenchenko
et al., 2008; Filippenko, 2011; Соколова, Карпен-
ко, 2015]. Северной границей известного рас-
пространения Physella acuta до настоящего
момента считалась южная часть бассейна Бал-
тийского моря. В ходе специальных малаколо-
гических исследований на севере Скандинавии,
в Карелии и на Кольском полуострове вид до

сих пор обнаружен не был [Соколова, 1965; Aho
et al., 1981; Řkland, 1990].
Проведённые в 2015 г. сборы позволили

выявить популяцию Physella acuta в озере
Имандра (Кольский полуостров), относящем-
ся к водосборному бассейну Белого моря, что
делает известный ареал Physella acuta одним
из самых протяжённых в широтном направ-
лении среди европейских пресноводных ви-
дов-вселенцев. Целью настоящей работы яв-
ляется описание указанной находки.

Материалы и методы
Материал был собран 3 августа 2015 г. в ка-

нале-охладителе Кольской АЭС, впадающем
в губу Молочная озера Имандра
(67°27’43.3’’N, 32°26’23.8’’E) (рис. 1), ближай-
ший крупный населённый пункт – город По-
лярные Зори. Регион располагается в зоне се-
верной тайги. Вследствие значительного теп-
лового загрязнения летняя температура воды
в канале колеблется в пределах 10–15 °C зи-
мой и 22–27 °C летом [Крючков и др., 1985], в
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момент сбора температура составляла 22 °C.
Субстрат в месте обитания Physella acuta был
представлен камнями и выходами скальных
пород, покрытых мхом, локальное течение
составляло 0.1–0.3 м/с, на стрежне – до 1 м/с.
Моллюски были собраны непосредственно с
затопленного мха у берега. Двадцать экземп-
ляров Physella acuta были зафиксированы в
90%-м этаноле и в дальнейшем были изучены
при помощи стереомикроскопа Carton SPZT50
с камерой DCM-510. Один из собранных эк-
земпляров был проанатомирован. Часть мате-
риала (7 экземпляров) передана для хранения
в коллекционный фонд Зоологического инсти-
тута РАН (Санкт-Петербург), остальной мате-
риал хранится в личных коллекциях авторов.
В ряде случаев Physella acuta s.l. рассматри-

вается как группа видов, в состав которой на
территории Европы входит также и Physella
integra (Haldeman, 1841) [Старобогатов и др.,
2004]. Данное деление не поддерживается боль-
шинством исследователей и не подтверждает-
ся экспериментами по скрещиванию [Dillon et
al., 2002]. Поэтому в настоящей работе Physella
acuta принят в широком понимании.

Рис. 1. Место находки Physella acuta на Кольском полуострове (помечено стрелкой)

Результаты и обсуждение
Обнаруженные моллюски полностью соот-

ветствовали описаниям и характеристикам ра-
ковины и копулятивного аппарата Physella
acuta, указанным в литературе [Жадин, 1952;
Paraense, Pointier, 2003; Сон, 2007], а также
опубликованному изображению типового эк-
земпляра [Ng at. al., 2015] (рис. 2). Были со-
браны как взрослые, так и ювенильные осо-
би, высота раковины наибольшего из обнару-
женных моллюсков составила 11.6 мм при 4.5–
4.7 оборота.
Совместно с Physella acuta, визуально наи-

более массового вида в прибрежных зарослях
мха и макрофитов, были обнаружены широко
распространённые в Фенноскандии прудови-
ки Lymnaea balthica (Linnaeus, 1758), а также
несколько видов амфибиотических насекомых:
северо-палеарктические гребляки Sigara
fallenoidea (Hungerford, 1926) и ручейники
Limnephilus centralis Curtis, 1834, а также
транспалеарктические плавунцы Hydroporus
palustris (Linnaeus, 1761). На твёрдых субстра-
тах были обнаружены хирономиды Cricotopus
sp. и губки Ephydatia muelleri (Lieberkuhn,



63

Ðîññèéñêèé Æóðíàë Áèîëîãè÷åñêèõ Èíâàçèé ¹ 3, 2016

Ðèñ. 2. Ðàêîâèíà (A), òåëî (B) è êîïóëÿòèâíûé àïïàðàò (C) Physella acuta ñ Êîëüñêîãî ïîëóîñòðîâà. Ìàñøòàáíûé
îòðåçîê äëÿ A, B ðàâåí 5 ìì, äëÿ C – 2 ìì.

1855). Cîîáùåñòâà ìàêðîáåíòîñà, àññîöèèðî-
âàííûå ñ äîííûìè áèîòîïàìè êàíàëà, âêëþ-
÷àëè â ñâîé ñîñòàâ õîëîäíîâîäíûå âèäû.

Ñåìåéñòâî Physidae Fitzinger, 1813 âûäåëÿ-
åòñÿ ñðåäè åâðîïåéñêèõ ïðåñíîâîäíûõ áðþ-
õîíîãèõ ìîëëþñêîâ ëåâîçàêðó÷åííîé ðàêîâè-
íîé. Åäèíñòâåííûìè ôèçèäàìè, äîõîäÿùèìè
â ñâî¸ì èçâåñòíîì ðàñïðîñòðàíåíèè äî Êîëü-
ñêîãî ïîëóîñòðîâà, áûëè ïðåäñòàâèòåëè ðîäà
Aplexa Fleming, 1818 [Âèíàðñêèé è äð., 2013].
Ýòè ìîëëþñêè îòëè÷àþòñÿ îò Physella acuta
çíà÷èòåëüíî áîëåå ñòðîéíîé ðàêîâèíîé, ïî-
ýòîìó âåðîÿòíîñòü íåâåðíîé èäåíòèôèêàöèè
ýòîãî âèäà ðàíåå ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêà. Ãèä-
ðîáèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ â ïîäîãðåâà-
åìûõ âîäàõ âîäîñáðîñíîãî êàíàëà Êîëüñêîé
ÀÝÑ è ãóáå Ìîëî÷íàÿ îçåðà Èìàíäðà ïðîâî-
äÿòñÿ ðåãóëÿðíî, íî äî ñèõ ïîð òåïëîâîäíûõ
âèäîâ çäåñü îòìå÷åíî íå áûëî [Âàëüêîâà, Êà-
øóëèí, 2013; Êðþ÷êîâ è äð., 1985]. Òàêèì
îáðàçîì, ìîæíî ïðåäïîëàãàòü ñðàâíèòåëüíî

íåäàâíþþ èíâàçèþ Physella acuta â îçåðî
Èìàíäðà.

Íå èñêëþ÷åíî, îäíàêî, ÷òî îáñóæäàåìûå ìîë-
ëþñêè íå áûëè îáíàðóæåíû ðàíåå ââèäó íàïðàâ-
ëåííîñòè ïðåäøåñòâóþùèõ èññëåäîâàíèé ïðå-
èìóùåñòâåííî íà èçó÷åíèå äîííûõ ñîîáùåñòâ
â öåëîì, à íå íà âûÿâëåíèå òî÷íîãî âèäîâîãî
ñîñòàâà. Â ÷àñòíîñòè, èñïîëüçîâàíèå íåáîëüøèõ
ó÷¸òíûõ ïëîùàäîê èëè íåäîñòàòî÷íî ïëîòíîé
ñåòêè ñòàíöèé ìîãëî ïîñëóæèòü ïðè÷èíàìè íå-
ïîëíîòû âûÿâëåíèÿ ìàëàêîôàóíû.

Physella acuta ðàíåå óæå áûë èçâåñòåí èç âî-
äî¸ìîâ-îõëàäèòåëåé óìåðåííîé çîíû, ãäå èñ-
êëþ÷åíî ñóùåñòâîâàíèå âèäà â íàòèâíûõ ìåñ-
òîîáèòàíèÿõ â ñèëó íèçêèõ åñòåñòâåííûõ òåì-
ïåðàòóð [Øàðàïîâà, 2008; Semenchenko et al.,
2008; Õîõóòêèí, Âèíàðñêèé, 2013]. Îäíàêî, íà-
õîäêà ýòîãî âèäà íà Êîëüñêîì ïîëóîñòðîâå ÿâ-
ëÿåòñÿ ñàìîé ñåâåðíîé èç èçâåñòíûõ â Åâðàçèè
è ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü âîçìîæíîñòü îáèòà-
íèÿ Physella acuta è â äðóãèõ çàïîëÿðíûõ âîäî-
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ёмах со сходным термическим режимом. Вви-
ду термофильности, проникновение этого вида
в естественные водоёмы северных районов
представляется маловероятным.

Physella acuta является единственным изве-
стным видом пресноводных брюхоногих мол-
люсков, широко распространённым в субтро-
пиках и отмеченным на севере Фенноскандии,
малакофауна которой крайне обеднена по срав-
нению с центрально-европейской и представ-
лена сравнительно небольшим числом широ-
ко распространённых в северной Палеаркти-
ке видов, таких как Radix balthica (Linnaeus,
1758), Myxas glutinosa (O.F. Müller, 1774),
Gyraulus borealis (Lovén in Westerlund, 1875),
Bathyomphalus contortus (Linnaeus, 1758) и не-
которые другие [Соколова, 1965; Aho et al.,
1981; Økland, 1990; Нехаев, 2006].
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FROM THE BLACK SEA TO THE WHITE SEA:
THE FIRST RECORD OF THE INVASIVE MOLLUSC

PHYSELLA ACUTA IN THE EXTREME NORTH
OF EUROPE
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Murmansk 183010
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Freshwater mollusk Physella (Costatella) acuta (Draparnaud, 1805) was previously known in Eastern
Europe from the coast of the Black Sea to the southern part of the Baltic Sea basin. In 2015 population of
Physella acuta was discovered in Imandra Lake (Kola Peninsula, 67°28’N, 32°26’E) in the spillway channel
of the Kola Nuclear Power Station, which underwent a strong thermal influence. The finding of Physella
acuta in the White Sea basin is the northernmost record of the species in Eurasia and the first finding of
warm-water snail in the inland waters of Fennoscandia.

Key words: Scandinavia, Kola Peninsula, Imandra, Physella acuta, Gastropoda.
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РЕЧНОГО БОБРА (CASTOR FIBER L.) ПОСЛЕ ЕГО
ВСЕЛЕНИЯ В ОСОБО ОХРАНЯЕМЫЕ ПРИРОДНЫЕ
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Представлены результаты анализа динамики численности бобров после их вселения в Лапландс-
кий, Дарвинский, Приокско-Террасный, Центрально-Лесной, Окский и Хопёрский заповедники, рас-
положенные в Европейской России на севере, юге и в центре ареала бобра. Проведён анализ эффек-
тивности применения дискретной по времени модели, учитывающей обратную связь животных с
кормовыми ресурсами для количественного описания динамики численности в оптимальных, су-
боптимальных и пессимальных местообитаниях. Показано, что паттерны динамики численности
бобров могут быть описаны с помощью моделей 4 типов: эруптивный (Лапландский заповедник);
одноступенчатый с квазипериодическим колебанием (Приокско-Террасный заповедник), многосту-
пенчатый с квазипериодическими колебаниями (Дарвинский, Центрально-Лесной и Хопёрский запо-
ведники) и логистическим трендом изменения численности с периодическими колебаниями вокруг
него (Окский заповедник). Обсуждаются биотические и абиотические факторы, определяющие эти
типы динамики численности животных.

Ключевые слова: реинтродукция, саморасселение, речной бобр, средообразующая деятельность,
динамика численности, математическая модель, прогноз.

Введение
К началу XX в. речной бобр (Castor fiber L.)

на большей части Евразии практически исчез.
Восстановление речного бобра на территории
Советского Союза в основном было связано с
широкомасштабными работами 1950–1970-х гг.
по его преднамеренной интродукции в истори-
ческий ареал (реинтродукции) в различные ре-
гионы [Жарков, Соколов, 1967; Жарков, 1969;
Дежкин и др., 1986]. По существующим оцен-

кам, интенсивность воспроизводства популя-
ций бобра в восстановленном ареале составля-
ла от 4.5% среднегодового прироста в северо-
таёжных районах до 32% в смешанных лесах
на западе европейской части России [Лавров,
1975, 1981]. Л.М. Баскин с соавторами [Baskin
et al., 2011] показал, что динамика восстанов-
ления бобров менялась с географической ши-
ротой местности. К 1972–2003 гг. в южных ре-
гионах (48–55.5° с. ш.) бобровые популяции
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достигли плотности 0–1.4 особи/10 км2, в сред-
них широтах (56–59.5° с. ш.) – 0.1–3.3, а в се-
верных (60–63.5° с. ш.) – 0.04–1.1. При этом,
если в 1972 г. не было статистически значимых
различий в плотности населения бобров реги-
онов разных широт, то уже в 1991 и 2003 гг.
достоверно различались плотности населения
северных и средних широт, северных и южных,
но не было достоверных различий показателей
плотности населения бобров в средних и юж-
ных широтах. В настоящее время численность
речного бобра стабильно увеличивается за счёт
саморасселения бобров в незанятые ими водо-
токи и повышения плотности ранее сформиро-
вавшихся популяций [Гревцев, 2011]. В 2011 г.
в России насчитывалось 600–650 тыс. бобров
[Борисов, 2011].
Изучение бобра шло вслед за его восста-

новлением, однако экологические послед-
ствия и закономерности роста численности
бобровых популяций всё ещё остаются мало
изученными. Некоторые успехи были достиг-
нуты при анализе состояния бобрового насе-
ления на территории заповедников, посколь-
ку в этом случае были известны места выпус-
ка, количество, пол и возраст выпущенных
животных; организованы охрана и учёт, про-
водился мониторинг состояния окружающей
среды.
В последние годы растёт понимание важно-

сти разного рода естественных нарушений для
динамики лесных экосистем и сохранения био-
разнообразия [Смирнова, 2004; Бобровский,
2010]. К числу источников таких нарушений
относится речной бобр – ключевой вид (вид-
эдификатор, экосистемный инженер), преоб-
разующий водные и околоводные экосистемы,
пронизывающие лесные ландшафты [Завьялов
и др., 2005; Завьялов, 2015]. При этом роль
бобров в структуре и динамике лесных экоси-
стем всё ещё изучена недостаточно. Особен-
но это важно для стран Западной Европы и
России, где, благодаря действовавшим про-
граммам по реинтродукции и последовавше-
му саморасселению, речной бобр восстанав-
ливает свои прежние позиции в водных и око-
ловодных экосистемах [Гревцев, 2011; Halley
et al., 2012; и др.].

Эффективным методом описания, анализа и
прогноза основных тенденций динамики чис-
ленности бобра в различных экологических
условиях является создание специальных ма-
тематических моделей. Однако, модели, кото-
рые традиционно используются в экологии, не
всегда подходят для изучения бобровых попу-
ляций, так как они учитывают трофическое
взаимодействие и конкуренцию видов, но не
учитывают влияния вида на среду обитания и
обратного воздействия изменённой среды на
вид. Например, в классической модели «хищ-
ник – жертва» Лотка – Вольтерра, или её мо-
дификации (модель Розенцвейга – Макартура)
для жертвы, хищника и суперхищника (хищ-
ника второго порядка) в основном учитывают-
ся трофические связи и конкуренция видов
[Deng, 2001]. В работах [Cuddington, Hastings,
2007; Петросян и др., 2012а; Речной бобр как
ключевой…, 2012] показано, что использова-
ние этих моделей, а также модифицированых
дискретных моделей Мальтуса, Бивертона-
Холта, Рикера и моделей на основе аппарата
временных рядов не корректно для моделиро-
вания динамики популяций ключевых видов,
активно изменяющих среду обитания. Такие
виды могут иметь более высокие темпы роста
численности в субоптимальных и пессималь-
ных местообитаниях, чем виды, которые ак-
тивно среду не изменяют.
За исключением вербальных описаний су-

ществуют несколько общих моделей, предназ-
наченных для прогноза воздействия ключевых
видов на околоводные экосистемы. Например,
Герни и Лоутон [Gurney, Lawton, 1996] разра-
ботали модель для ситуации, когда роль клю-
чевого вида сводится к изменению местооби-
тания и его переходу из одного состояния в 2–
3 других. В работе Кадингтона и Хастингса
[Cuddington, Hastings, 2004] было показано,
что неравновесная динамика ключевых видов
отличается от динамики неключевых видов,
что создаёт трудности для прогноза их дина-
мики численности и распространения. Райт с
соавторами [Wright et al., 2004] использовали
модель с учётом следующих предположений:
в момент времени t Е единиц особей могут
использовать суммарное количество место-



Ðîññèéñêèé Æóðíàë Áèîëîãè÷åñêèõ Èíâàçèé ¹ 3, 2016

68

îáèòàíèé Ò=H+V+D, ñëàãàþùååñÿ èç ìåñòî-
îáèòàíèé, ïðèãîäíûõ äëÿ èñïîëüçîâàíèÿ (àê-
òèâíûõ) – H, âîññòàíàâëèâàþùèõñÿ – V è âðå-
ìåííî íåïðèãîäíûõ äëÿ áîáðîâ (äåãðàäèðî-
âàííûõ) – D ìåñòîîáèòàíèé. Èñïîëüçóåìàÿ
ñèñòåìà äèôôåðåíöèàëüíûõ óðàâíåíèé îòðà-
æàåò èçìåíåíèå çíà÷åíèé H, V è D âî âðåìåíè
ñ ó÷¸òîì ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ èíòåíñèâíî-
ñòè èçìåíåíèé ìåñòîîáèòàíèé: r – ñêîðîñòè
îñâîåíèÿ íîâûõ ìåñòîîáèòàíèé, ð – ñêîðîñòè
ïåðåõîäà èç ñîñòîÿíèÿ V â H; ä è ñ – ñêîðîñòè
äåãðàäàöèè è âîññòàíîâëåíèÿ ìåñòîîáèòàíèé,
ñîîòâåòñòâåííî. Ïðåäñòàâëåííûå â ýòèõ ðàáî-
òàõ ìîäåëè ïðåäíàçíà÷åíû äëÿ ïîñòðîåíèÿ
äîëãîñðî÷íûõ ïðîãíîçîâ, îäíàêî èñïîëüçîâà-
íèå íåïðåðûâíîé øêàëû âðåìåíè ñîçäà¸ò îï-
ðåäåë¸ííûå òðóäíîñòè ïðè èíòåðïðåòàöèè
ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ. Äëÿ óñòðàíåíèÿ ýòèõ
íåäîñòàòêîâ íàìè áûëà ðàçðàáîòàíà äèñêðåò-

íàÿ ìîäåëü, èñïîëüçîâàííàÿ äëÿ îáðàáîòêè
äàííûõ äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè áîáðîâ Ïðè-
îêñêî-Òåððàñíîãî ãîñóäàðñòâåííîãî áèîñôåð-
íîãî ïðèðîäíîãî çàïîâåäíèêà [Ïåòðîñÿí è äð.,
2012á].

Öåëü äàííîé ðàáîòû – íà îñíîâå èìåþùèõ-
ñÿ ìíîãîëåòíèõ äàííûõ óñòàíîâèòü çàêîíîìåð-
íîñòè äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè áîáðîâ â ðàçíûõ
ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ. Â çàäà÷è èññëåäîâà-
íèé âõîäèëè: êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà
äèíàìèêè ðàçâèòèÿ áîáðîâûõ ïîïóëÿöèé îò
âñåëåíèÿ äî íàøèõ äíåé íà ïðèìåðå êîíêðåò-
íûõ îñîáî îõðàíÿåìûõ ïðèðîäíûõ òåððèòîðèé
(çàïîâåäíèêîâ); âûÿâëåíèå îñíîâíûõ îáùèõ
òåíäåíöèé è ðàçëè÷èé äèíàìèêè ÷èñëåííîñ-
òè áîáðîâ â çàïîâåäíèêàõ, ðàñïîëîæåííûõ â
ðàçíûõ ïðèðîäíûõ çîíàõ Ðîññèè è ïðîãíîçè-
ðîâàíèå ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèé ýòîãî êëþ÷åâî-
ãî âèäà.

Ðèñ. 1. Ðàñïîëîæåíèå èçó÷åííûõ çàïîâåäíèêîâ: Ëàïëàíäñêèé çàïîâåäíèê – ãèïîàðêòè÷åñêèé (òà¸æíûé) òèï ãîð-
íîé ïîÿñíîñòè, Äàðâèíñêèé çàïîâåäíèê – ïîäçîíà þæíîé òàéãè, Öåíòðàëüíî-Ëåñíîé çàïîâåäíèê – ïîäçîíà ïîä-
òàéãè, Ïðèîêñêî-Òåððàñíûé çàïîâåäíèê – íà ñòûêå ïîäçîí ïîäòàéãè è øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ; Îêñêèé çàïîâåä-
íèê – ïîäçîíà ïîäòàéãè, Õîï¸ðñêèé çàïîâåäíèê – ïîäçîíà ëåñîñòåïè. Íàçâàíèÿ è ãðàíèöû åäèíèö ðàñòèòåëüíîãî
ïîêðîâà äàíû ïî [Îãóðååâà è äð., 1999].
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Материалы и методы
Мы анализировали данные по многолетней

динамике численности бобров на территории
6 заповедников, расположенных в европейс-
кой части России от Заполярья до лесостеп-
ного Прихопёрья: Лапландскому, Дарвинско-
му, Центрально-Лесному, Приокско-Террасно-
му, Окскому и Хопёрскому (рис. 1). Данные по
динамике численности бобров за исключени-
ем наблюдений в Хопёрском заповеднике были
ранее опубликованы (см. ниже).
Лапландский заповедник (ЛЗ) расположен

в горных районах Кольского полуострова се-
верней Полярного круга (67°39’ с. ш., 32°38’
в. д.). Площадь заповедника 276 435 га. Он
приурочен к гипоарктическому (таёжному)
типу горной поясности (рис. 1). Большая часть
территории (55%) покрыта северотаёжными
лесами, образованными сосной (Pinus sibirica
Du Tour; Pinus friesiana Wichura), елью (Picea
obovata Ledeb.; Picea fennica (Regel) Kom.) и
берёзой (Betula callosa Lindq.; Betula kusmi-
sscheffii (Regel) Sukaczev; Betula pendula Roth).
В состав лесных фитоценозов также входят
рябина (Sorbus gorodkovii Pojark), серая ольха
(Alnus incana (L.) Moench), козья и двуцвет-
ная ивы (Salix caprea L.; Salix phylicifolia L.),
небольшими группами встречается осина
(Populus tremula L.). Гидрологическая сеть за-
поведника характеризуется озёрно-речными
системами и несколькими реками от истока до
устья [Заповедники..., 1998].
Реинтродукция речного бобра в заповедни-

ке началась в 1934 г. Анализ динамики чис-
ленности бобра на территории заповедника
проводится с использованием данных мони-
торинга с 1934 по 1985 г. [Речной бобр…,
2012]. Некоторые результаты первичного ана-
лиза с помощью классических моделей были
представлены ранее [Речной бобр…, 2012;
Горяйнова и др., 2011].
Дарвинский заповедник (ДЗ) расположен в

южнотаёжных лесах Молого-Шекснинской ни-
зины (58°28’ – 58°50’ с. ш., 37°29’ – 38°10’ в. д.)
(рис. 1). Юго-восточный край низины до отмет-
ки 102 м над уровнем моря затоплен Рыбинс-
ким водохранилищем. Площадь заповедника
112 673 га. Более 27% территории суши запо-

ведника приходится на открытые болота. Леса
в заповеднике приурочены к берегам рек. Пре-
обладают сосновые (Pinus sylvestris L.) леса
(73.5%). На долю берёзовых (Betula pendula
Roth) лесов приходится 19.6%, ельников (Picea
abies (L.) Karst.) – 5.2%, осинников (Populus
tremula L.) – 1.3%, черноольшаников (Alnus
glutinosa (L.) Gaertn.) – 0.4%. Леса на избыточ-
но увлажнённых почвах составляют около 70%
покрытой лесом площади заповедника. На тер-
ритории заповедника первые погрызы рассе-
ляющихся бобров были отмечены в августе
1976 г. [Завьялов и др., 2005].
Анализ динамики численности бобра на тер-

ритории заповедника проводится с использо-
ванием данных мониторинга с 1980 по 2001 г.
[Завьялов и др., 2005].
Центрально-Лесной заповедник (ЦЛЗ) рас-

положен в юго-западной части Валдайской
возвышенности в пределах главного Каспий-
ско-Балтийского водораздела Русской равни-
ны (56°26’ – 56°39’ с. ш., 32°39’ – 33°01’ в. д.) –
подтаёжная подзона тайги (рис. 1). Площадь
заповедника 24 415 га. Территория представ-
ляет собой типичные моренные ландшафты
Верхневолжского региона. В структуре расти-
тельного покрова преобладают коренные леса:
еловые (46%), сосновые (9%) и черноольхо-
вые (1%). Олиготрофные и осоковые мезот-
рофные болота занимают 4% площади запо-
ведника. Производные леса из берёзы пушис-
той (Betula pubescens Ehrh.), осины и ольхи
серой образовались в результате ветровалов,
распада перестойных древостоев, и отчасти
рубок в период ликвидации заповедника в
1951–1961 г. Они занимают около 40% терри-
тории заповедника [Структура и продуктив-
ность…, 1973]. На один квадратный километр
площади заповедника приходится около 0.75
км лесных речек и ручьёв. Их большая часть
входит в бассейн р. Тюдьмы.
В 1936–1937 гг. на территории заповедника

были выпущены 4 пары бобров из Воронежс-
кого заповедника [Korablev et al., 2011; Кораб-
лёв и др., 2012]. Размещение поселений и чис-
ленность бобров за 1936–2001 гг. приведены
по материалам Летописи Природы Централь-
но-Лесного заповедника. Архивные данные из
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Летописи природы за 1936–2001 гг. были пред-
варительно обработаны и представлены для
анализа Бобровым В.В. Данные за 2001–2010
гг. взяты из работы [Korablev et al., 2011].
Приокско-Террасный заповедник (ПТЗ)

расположен на левом берегу Оки в Московс-
кой области (54°51’ – 54°55’ с. ш., 37°34’ –
37°41’ в. д.) и находится на стыке подтаёжной
зоны тайги и подзоны широколиственных ле-
сов. Площадь заповедника – 4945 га, из кото-
рой 93% занято лесами, преимущественно
средневозрастными. Преобладают сосняки
(Pinus sylvestris L.) (40%) и березняки (Betula
pendula Roth, Betula pubescens Ehrh.) (35%). Из
других лесообразующих пород заметную роль
играют осина, ель, дуб (Quercus robur L), липа
(Tilia cordata Mill) и чёрная ольха. Луга состав-
ляют 1.5% территории. До организации запо-
ведника его территория подвергалась интен-
сивному антропогенному воздействию, что
вместе с биотопической неоднородностью тер-
ритории определяет высокую мозаичность
современного растительного покрова заповед-
ника [Атлас…, 2005]. Гидрологическая сеть на
территории заповедника представлена речка-
ми, озёрами и болотами. Главные водотоки
пересекают заповедник с севера на юг. Это –
две лесные речки с системой логов и лощин с
ручьями. Одна из них – Пониковка длиной
около 6 км, другая – Таденка имеет протяжён-
ность 8.7 км, из которых 6.5 км она протекает
по заповеднику. В бассейне р. Таденки сейчас
обитает 60–85% поголовья бобров заповедни-
ка [Речной бобр…, 2012].
В 1948 г. после почти 400-летнего отсут-

ствия [Смирнова и др., 2000] в её среднем те-
чении выпущены 2 пары бобров из Воронеж-
ского заповедника. Анализ динамики числен-
ности бобра здесь проведён по данным мони-
торинга с 1948 по 2010 г. Подробное описание
методики сбора учётных данных и частичный
анализ материалов представлены в ряде пуб-
ликаций [Завьялов и др., 2010; Петросян и др.,
2012б; Речной бобр…, 2012].
Окский заповедник (ОЗ) расположен в цент-

ральной части европейской территории России
в юго-восточной части Мещёрской низменно-
сти (54°40’ – 55°0’ с. ш. и 40°35’ – 41°0’ в. д.).

Площадь его 55 744 га. Кроме типично зандро-
вых ландшафтов Мещёрской низменности в
территорию заповедника входит долинный ком-
плекс р. Оки. Ока – основа гидросети заповед-
ника. Другие важные компоненты – р. Пра, впа-
дающая в Оку, многочисленные пойменные
старицы и внепойменные озёра. Заповедник
лежит на юге полосы подтаёжных лесов, но
растительность выпадает из зонального ряда.
Леса, в основном, сосновые, в заболоченных
низинах заменяются черноольшаниками и бе-
резняками, а вдоль рек – дубравами [Панкова,
2012а, 2012б]. Старичные водоёмы поймы Оки
богаты водной растительностью, по берегам –
обширные заросли ивняков [Заповедники...,
1998].
В 1937–1940 гг. в 3 пойменные озера выпу-

щено 23 бобра из Воронежского заповедника
[Кудряшов, 1975]. Для анализа мы использо-
вали данные мониторинга численности боб-
ров с 1949 по 2010 г. Результаты первичного
анализа с помощью классических моделей
были опубликованы ранее [Горяйнова и др.,
2011; Речной бобр…, 2012].
Хопёрский заповедник (ХЗ) расположен в

лесостепном Прихопёрье, приуроченном к
юго-восточной части Окско-Донской низмен-
ности (50°42’ с. ш., 42°00’ в. д.). Площадь за-
поведника 16.2 тыс. га. Он вытянут вдоль р.
Хопёр в его среднем течении. Территория за-
поведника включает низкую (1–3 м над уров-
нем реки) и высокую (5.5 м) поймы и надпой-
менную террасу, усложнённые эоловыми про-
цессами, а также возвышенную часть с пре-
вышением над уровнем Хопра 70–80 м. Раз-
вита овражно-балочная сеть [Дубравы Хопёр-
ского заповедника…, 1976 а, б]. Преобладаю-
щая ширина поймы составляет 2–4 км. В пой-
ме р. Хопёр насчитывается около 400 разных
по площади водоёмов, самые крупные из них
площадью 14–45 га. Леса занимают 85.7%
площади заповедника, преобладают поймен-
ные дубравы – 48.2%, черноольховые леса –
15.8%. На возвышенную часть приходится
15.2% лесопокрытой площади.
В 1937–1939 гг. 22 бобра из Воронежского

заповедника были завезены в Хопёрский за-
поведник [Дьяков, 1975]. Для анализа исполь-
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зованы учётные данные 1957–2012 гг., полу-
ченные по программе Летописи природы.
Методика определения численности боб-

ров. Для учёта бобров в разных заповедниках
применяли три метода: эколого-статистичес-
кий [Дьяков, 1975], статистический и методи-
ку Л.С. Лаврова [1952]. В основе этих мето-
дов лежит определение числа жилых поселе-
ний в конце учётного года. Численность боб-
ров получали умножением количества жилых
поселений на среднее число бобров в поселе-
нии. В эколого-статистическом и методе Лав-
рова жилые поселения относили к одной из
3–4 групп, различающихся по количеству боб-
ров в поселении. Принадлежность бобрового
поселения к данной группе определяли или
глазомерно по специально разработанной шка-
ле (метод Лаврова), или же путём подсчёта
общего количества сгрызенных бобрами ство-
лов деревьев и кустарников и определения
суммы «условных кормовых единиц», что в
свою очередь было показателем размера по-
селения [Дьяков, 1975]. Помимо осенних учё-
тов, в Хопёрском и Окском заповедниках ре-
зультаты учётов корректировали по данным
неоднократных отловов бобров [Дьяков, 1975;
Кудряшов, 1975]. В Окском и Дарвинском за-
поведниках количество жилых поселений
уточнялось специальными весенними учета-
ми и визуальными наблюдениями [Кудряшов,
1975; Завьялов и др., 2005].
Моделирование динамики численности.

Оригинальная параметрическая и дискретная
(конечно-разностная) по времени математи-
ческая модель динамики численности бобров
в зависимости от времени и доступности кор-
мовых ресурсов впервые была представлена в
работе [Петросян и др., 2012б]. Потенциаль-
ные возможности этой модели были продемон-
стрированы на примере Приокско-Террасно-
го заповедника. Приведём основные положе-
ния этой модели.

1. На изучаемом интервале времени [0,T]
общий ресурс R(t) со временем t не изменяет-
ся, то есть R(t)=R=const.

2. Общий ресурс, как и в работах [Wright et
al., 2004; Петросян и др., 2012б] слагается из
трёх компонентов

 ( ) ( ) ( )( ) ( ) ( )a p dR R t R t R t  
где ( ) ( )aR t , ( ) ( )pR t  и  ( ) ( )dR t  соответственно
активный, потенциальный и деградированный
кормовые ресурсы. Активный ресурс   это ре-
сурс, доступный для потребления бобрами.
Потенциальный ресурс – это ресурс, который
восстанавливается из деградированного состо-
яния и переходит в активный. Деградирован-
ным ресурсом становится истреблённый ак-
тивный ресурс, затем он переходит в потен-
циальный.

3. Рекуррентные выражения для определе-
ния численности бобров  ( )kP t  и значения ак-
тивных ( )( )a

kR t , потенциальных  ( )( )p
kR t  и дег-

радированных ресурсов  ( ) ( )d
kR t  в момент вре-

мени t
k
 описаны ранее [Петросян и др., 2012б].

Для определения параметров дискретной
модели, стационарных значений динамики
численности Pc и ресурсов  ( ) ( ),  Ra p

c cR  и ( )d
cR ,

а также для анализа устойчивости стационар-
ных решений были использованы методы,
представленные в работе [Петросян и др.,
2012б]. Коэффициент роста численности в
работе определяется как отношение последу-
ющей численности к предыдущей (Pt+1/Pt),
то есть на фазе роста численности его значе-
ние превышает 1. Он оценён как по факти-
ческим данным учёта бобров, так и на осно-
ве модели.

Результаты
Оценка параметров и адекватности моделей

на основе данных динамики численности.
Оценка параметров и адекватности моделей,
описывающих динамику численности бобров
и состояние кормовых ресурсов, была произ-
ведена с помощью специальной программы
[Петросян и др., 2012б]. В работе адекватность
модели оценивалась на основе коэффициента
детерминации R2 [Афифи, Эйзен, 1982], зна-
чения которого лежат в пределах от 0 до 1. Этот
коэффициент указывает, какая доля изменчи-
вости численности бобра и ресурсов объясня-
ется (описывается) с помощью системы урав-
нений (1) (см. Петросян и др., 2012б). Вычис-
ленные значения этого коэффициента по дис-
кретной модели для изученных заповедников
варьируют в диапазоне 0.62 до 0.99 (табл. 1).



Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

72

Таблица 1. Численность бобров Pc, доля активных c
aR , потенциальных c

pR и деградированных
 c

dR  ресурсов в стационарном состоянии системы для изученных заповедников с указанием
коэффициента детерминации R2

Рис. 2а. Динамика численности бобров Лапландского заповедника (1 – данные мониторинга, 2 – модельные оцен-
ки, 3 – стационарная численность).

Рис. 2б. Динамика коэффициента роста численности бобров (P
t+1

/P
t
) Лапландского заповедника (1 – коэффициент

роста, определённый на основе данных мониторинга, 2 – его модельная оценка)

Заповедник Pc 
c
aR  

c
pR  c

dR  R2 
ЛЗ 25.6 0.14 0.83 0.03 0.97 
ДЗ 713.5 0.007 0.45 0.543 0.99 
ЦЛЗ 316.7 0.001 0.367 0.632 0.62 
ПТЗ 42.28 0.012 0.598 0.39 0.86 
OЗ 474.43 0.4208 0.2791 0.2991 0.73 
ХЗ 780.8 0.022 0.429 0.549 0.84 
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Полученные значения коэффициента детерми-
нации позволяют сделать вывод, что предло-
женные модели достаточно адекватно описы-
вают динамику численности бобров, особен-
но, если учесть относительно большие разбро-
сы фактических данных и отсутствие сведе-
ний о численности бобров в некоторые годы.
Динамика численности наилучшим образом
описывается для Дарвинского заповедника

(R2=0.99), наихудшим – для Центрально-Лес-
ного (R2=0.62) (см. табл. 1).
Динамика численности бобров на основе

наблюдений и моделирования. Количествен-
ная оценка динамики численности бобров и
коэффициента её роста во времени для Лап-
ландского заповедника представлены на ри-
сунках 2а и 2б. Динамику численности услов-
но можно охарактеризовать тремя разными

Рис. 3а. Динамика численности бобров Дарвинского заповедника (1 – данные мониторинга, 2 – модельные оцен-
ки, 3 – стационарная численность).

Рис. 3б. Динамика коэффициента роста численности бобров Дарвинского заповедника (1 – коэффициент роста
определён на основе данных мониторинга; 2 – его модельная оценка).
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временными интервалами. В течение перво-
го: с 1934 до 1954 г. длительностью 20 лет на-
блюдался монотонный рост до 108 особей. Во
второй интервал длительностью 28 лет про-
исходило уменьшение численности до 12. Тре-
тий интервал – стабилизация численности при
стационарном значении около 26 особей. Ко-
эффициент роста численности для первого
интервала в среднем равен 1.14, для второго –
0.95, а для третьего он стремится к стационар-
ному значению 1 (после достижения показа-
теля 1.14 в 1982 г.). Доли активного, потенци-
ального и деградированного ресурсов в ста-
ционарном состоянии составляют 14; 83 и 3%
(табл. 1). Доля ресурса, находящегося в ста-
дии восстановления (83%), намного превыша-
ет таковую в других изученных заповедниках
(табл. 1). В сочетании с относительно высо-
кой долей кормов, которые активно использу-
ются животными (14%) это позволяет сделать
вывод, что низкая численность бобров в ос-
новном связана здесь с медленным восстанов-
лением кормов.
Данные динамики численности бобров Дар-

винского заповедника показывают, что от мо-
мента вселения (в конце 1970-х гг.) и до 1987
г. происходил медленный рост численности,
сменившийся быстрым ростом в период с 1988
по 2015 г. Модельные оценки показывают, что

дальнейшие изменения численности будут ха-
рактеризоваться длительной флуктуацией на
высоком уровне численности. При этом пери-
од квазипериодического колебания составит 47
лет (см. рис. 3a). График динамики коэффици-
ента роста численности показывает, что его
значения, достигнув 1.75, начали резко сни-
жаться. По модельной оценке, после 2020 г.
ожидаются слабые колебания этого коэффици-
ента относительно 1 (см. рис. 3б). Доли актив-
ного, потенциального и деградированного ре-
сурсов в стационарном состоянии составляют
0.7; 45 и 54.3%, соответственно (табл. 1). Ди-
намика численности бобрового населения
Приокско-Террасного заповедника характери-
зуется стремлением к стационарному состоя-
нию при наличии квазипериодической состав-
ляющей с периодами от 14 до 26 лет (см. рис.
4а). Модельные оценки динамики показали,
что квазипериодическая составляющая имеет
пилообразную форму, причём в каждом пери-
оде первые 6 лет численность бобров возрас-
тает от минимального до максимального зна-
чения, а в остальные годы (8–20 лет) умень-
шается от максимального до минимального
значения (рис. 4а).
На рисунке 4б представлен график измене-

ния коэффициента роста численности бобров.
Начиная с 1968 г., динамика коэффициента

Рис. 4а. Динамика численности бобров Приокско-Террасного заповедника (1 – данные мониторинга, 2 – модель-
ные оценки, 3 – стационарная численность) [по Петросян и др., 2012б].
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представляет собой квазипериодическую фун-
кцию. При этом средняя длительность перио-
да составляет 26 лет. Этот коэффициент име-
ет максимальное значение ~1.1, минимальное
~0.98. Длительность фаз со значениями боль-
шими или равными 1 составляет около 6 лет, а
со значениями меньше 1 – 20 лет. Это означа-

Рис. 4б. Динамика коэффициента роста (P
t+1

/P
t
) численности бобров Приокско-Террасного заповедника (1 – коэф-

фициент роста, определённый на основе данных мониторинга, 2 – его модельная оценка).

Рис. 5а. Динамика численности бобров Центрально-Лесного заповедника (1 –данные мониторинга, 2 – модель-
ные оценки, 3 – стационарная численность).

ет, что рост численности бобров происходит в
3.3 раза быстрее, чем сокращение. Доли ак-
тивного, потенциального и деградированного
ресурсов составляли 1.2; 59.8 и 39% (табл. 1).
Фактические данные и модельные оценки

динамики численности бобров Центрально-
Лесного заповедника представлены на рис. 5a
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и 5б. Медленный рост численности наблюдал-
ся с 1936 до 1954 г., затем последовал рост
численности до максимального значения в
2001 г. В дальнейшем прогнозируется длитель-
ная флуктуация на высоком уровне численно-
сти. При этом период квазипериодического
колебания составит 84 года (см. рис. 5a).
Анализ динамики коэффициента роста чис-

ленности показывает, что после достижения
этим показателем величины 2.75 в 1946 г. на-
ступает его спад, а затем наблюдаются его сла-
бые колебания относительно 1 (см. рис. 5б).
Доли активного, потенциального и деградиро-
ванного ресурсов в стационарном состоянии
составляют 0.1; 36.7 и 63.2%, соответственно
(табл. 1). Значение доли активного ресурса –
самое низкое из отмеченных для изученных
заповедников, а деградированного – самое
высокое. Однако низкая доля потенциального
ресурса (ещё ниже получено только для Окс-
кого заповедника) говорит о быстром его пе-
реходе в активное состояние, что благоприят-
но для бобрового населения.
Результаты мониторинга и модельные

оценки динамики численности бобров и ко-
эффициента роста численности на террито-
рии Окского заповедника представлены на

Рис. 5б. Динамика коэффициента роста численности (P
t+1

/P
t
) бобров Центрально-Лесного заповедника (1 – коэф-

фициент роста, определённый на основе данных мониторинга, 2 – его модельная оценка).

рис. 6а и 6б. В отличие от других заповедни-
ков рост численности бобров здесь описыва-
ется логистической кривой с некоторым пе-
риодическим колебанием (длительность пе-
риода 16 лет) вокруг кривой роста. Другими
словами, наша модель выявляет некоторую
колебательную составляющую хода числен-
ности бобров в заповеднике, одновременно
она корректно показывает наличие логисти-
ческого тренда этой динамики. Для провер-
ки этого утверждения были найдены парамет-
ры логистической модели, которая с высокой
точностью описывает тренд изменения чис-
ленности (см. рис. 6в). Параметр адекватно-
сти (R2=89.42%) указывает, что наличие ло-
гистического тренда роста численности
объясняет эту динамику примерно на 90%. В
соответствии с данной моделью (рис. 6в, 1 –
кривая), численность популяции на первом
этапе довольно быстро растёт, но затем ско-
рость роста популяции замедляется и стано-
вится бесконечно малой вблизи величины
К=452 особей (то есть логистическая кривая
асимптотически приближается к стационар-
ному значению). Из этих моделей также сле-
дует, что имеющиеся ресурсы (активный и
потенциальный) могут обеспечивать долго-
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Рис. 6а. Динамика численности бобров Окского заповедника (1 – данные мониторинга, 2 – модельные оценки, 3 –
стационарная численность).

Рис. 6б. Динамика коэффициента роста численности (P
t+1

/P
t
) бобров Окского заповедника (1 – коэффициент рос-

та, определённый на основе данных мониторинга, 2 – его модельная оценка)

Рис. 6в. Сравнение логистической и дискретной моделей динамики численности бобров Окского заповедника
(1 – кривая, описывающая логистический  тренд динамики численности
 P 451.763 / (1 EXP(1.62741 0.0742073*(t 1948)))

kt k    ; 2 – модельные оценки, полученные с помощью дискретной модели)
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временное колебание численности вокруг
установленного стационарного значения.
График изменения коэффициента роста чис-

ленности также указывает, что после опреде-
лённого колебания этот коэффициент стремит-
ся к стационарному состоянию. Доли актив-
ного, потенциального и деградированного ре-
сурсов в стационарном состоянии составляют
42; 28 и 30%, соответственно (табл. 1). При
этом значение доли активного ресурса выше,

чем для других 5 изученных заповедников,
доли потенциального ресурса – самое низкое,
а значение доли деградированного – невысо-
кое, превышающее только рассчитанное для
Лапландского заповедника. Это ещё раз под-
тверждает благоприятные для бобров условия
существования в Окском заповеднике.
Оценки динамики численности речного боб-

ра для Хопёрского заповедника представлены
на рис. 7а и 7б. Стабильный рост численности

Рис. 7а. Динамика численности бобров Хопёрского заповедника (1 – данные мониторинга, 2 – модельные оценки,
3 – стационарная численность).

Рис. 7б. Динамика коэффициента роста численности бобров Хопёрского заповедника (P
t+1

/P
t
) (1 – коэффициент

роста, определённый на основе данных мониторинга, 2 – его модельная оценка).
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бобра наблюдался до начала 1980-х, затем пос-
ледовал спад, длившийся до 1997–1998 гг. Спад
сменился новым подъёмом и флуктуациями на
высоком уровне численности. Анализ динами-
ки с помощью модели (1), показал, что для
1957–2037 гг. характерен 16-летний цикл ква-
зипериодического колебания численности (рис.
7а). График изменения коэффициента роста
численности также демонстрирует периодичес-
кое колебание (рис. 7б). Доли активных, потен-
циальных и деградированных ресурсов состав-
ляют 2.1; 42.9 и 54.9% (табл. 1).
Анализ устойчивости стационарных ре-

шений. Для проведения анализа были вы-
числены собственные векторы  

1 2 3, ,    мат-
рицы A (см. формулу 8 [Петросян и др.,
2012б]). Эти векторы характеризуют стацио-
нарные состояния системы уравнений. Их зна-
чения для каждого из заповедников, а также
максимальные из них (по модулю) представ-
лены в таблице 2.
Из таблицы 2 видно, что для всех заповед-

ников собственные числа  3  имеют действи-
тельные положительные значения, и для боль-
шинства заповедников, за исключением Лап-
ландского, находятся собственные числа 1 2, 
выраженные комплексно-сопряжёнными чис-
лами [Петросян и др., 2012б]. Для Лапландс-
кого заповедника все собственные числа – дей-
ствительные меньше 1, следовательно, стаци-
онарное решение устойчивое и периодическая
составляющая полностью отсутствует. Реше-
ние уравнений динамики численности в дру-
гих пяти заповедниках имеет периодическую
составляющую. Их условно можно разделить
на две группы. К первой группе относятся за-
поведники Дарвинский, Окский и Хопёрский,

Таблица 2. Собственные числа матрицы A, характеризующие стационарные состояния
системы (см. формулу 8 по: [Петросян и др., 2012б])

для которых стационарные решения устойчи-
вы: максимальные (по модулю) значения соб-
ственных чисел по модулю меньше 1 (после-
дний столбик табл. 2). Для Приокско-Террас-
ного и Центрально-Лесного заповедников эти
значения больше 1, следовательно, стационар-
ные решения не устойчивы. Однако получе-
но, что в первом приближении неустойчивость
стационарного решения достаточно слабая и
носит колебательный характер (см. рис. 4a, 5а).
Проведённый анализ поведения решения сис-
темы уравнений на довольно большом интер-
вале времени (были взяты отрезки времени
1948–2050 гг. и 1936–2136 гг.) показал, что со
временем переменные системы стремятся к
предельным периодическим функциям.

Обсуждение
В нашей предыдущей работе [Завьялов и др.,

2015] была представлена общая концептуаль-
ная модель динамики численности бобров при
различных сценариях скорости восстановле-
ния кормовых ресурсов, однако для получения
более детальной картины восстановления чис-
ленности в различных условиях возникла не-
обходимость проведения дополнительных ис-
следований с применением специальной дис-
кретной модели. Использование предложен-
ной модели важно тем, что в ней учитывается
обратная связь животных со средой обитания,
позволяющая выявлять квазипериодическую
природу динамики, а также строить прогноз-
ные оценки численности на ближайшие 30–
50 и более лет. В целом на основе динамики
численности бобров, представленной на ри-
сунках 2–7, можно утверждать, что дискрет-
ная модель позволяет выявлять общие тенден-

Заповедник 
1  2  3  1,2,3

max | |i
i




 

ЛЗ 0.01 0.8019 0.3666 0.8019 
ДЗ 0.9899–0.131i 0.9899–0.131i 0.9759 0.9989 
ЦЛЗ 0.9988+0.07406i 0.9988–0.074i 0.9882 1.0015 
ПТЗ 0.9640+0.2868i 0.9640–0.2868i 0.9392 1.0058 
OЗ 0.9166+0.3764i 0.9166–0.3764i 0.9643 0.9643 
ХЗ 0.7409+0.2887i 0.7409–0.28876i 0.9732 0.9731 
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ции и различия динамики численности живот-
ных в разных природных условиях.
В данной работе для интерпретации резуль-

татов динамики численности бобров кроме
эруптивной и логистической моделей, которые
достаточно хорошо описаны в литературе, мы
выделяем в качестве отдельных типов одно-
ступенчатую и многоступенчатую модели с
квазипериодическими колебаниями. Под одно-
ступенчатой моделью с квазипериодическим
колебанием мы понимаем такую динамику
численности животных, когда после достиже-
ния максимального значения наблюдаются
колебания численности вокруг этого порого-
вого значения. В случае с динамикой числен-
ности ключевых видов одноступенчатая мо-
дель показывает быстрое достижение преде-
ла возможных изменений (модификации) ме-
стообитаний в результате деятельности этих
видов и формирования системы обратных свя-
зей, препятствующей дальнейшим изменени-
ям среды.
Под многоступенчатой моделью мы пони-

маем такую динамику численности, когда пос-
ле достижения первого порогового значения
возникают необходимые условия для следую-
щей волны роста численности. В случае с ди-
намикой численности ключевых видов много-
ступенчатая модель отражает более сложные
взаимоотношения животных со своими мес-
тообитаниями. Она, видимо, показывает не
только современные изменения среды в ре-
зультате деятельности ключевых видов, но и
накопленные последствия деятельности пре-
дыдущих поколений, а также отражает боль-
шую восприимчивость экосистем к произво-
димым ключевыми видами изменениям.
В Лапландском заповеднике (рис. 2а) пос-

ле вселения бобров в 1934–1937 гг. их числен-
ность достигла максимальных значений в
1947–1954 гг. В эти же годы наметились пер-
вые признаки трансформации бобровых мес-
тообитаний: лучшие бобровые угодья пришли
в упадок, сократилась продолжительность не-
прерывного обитания бобров на одном месте
[Катаев, 2011]. Численность бобров снизилась,
и в 1970–1980 гг. она не превышала 20 осо-
бей. Известно, что в эти годы бобровые семьи,

поселившиеся в окрестностях заповедника, не
были обеспечены охраной и постепенно ис-
треблялись браконьерами, тогда как на терри-
тории заповедника рост численности бобров
сдерживался медленным восстановлением
древесно-кустарниковых кормов. В условиях
Лапландского заповедника период вегетации
короче в 1.7 раза, чем в средней полосе Рос-
сии. При этом основной и почти единствен-
ный корм лапландских бобров – кора берёзы
(71%) и ивы (27%). В условиях Заполярья бе-
рёза в бобровых местообитаниях восстанав-
ливается настолько медленно (50–80 лет), что
места бобровых кормёжек получили даже спе-
циальное название в языке местных жителей
[Катаев, 2011]. Поэтому, в течение 1950–1980
гг. численность снижалась, и это было связа-
но с отсутствием незаселённых бобрами тер-
риторий и медленным восстановлением кор-
мовых ресурсов в пригодных местообитани-
ях. Не вызывает сомнения, что молодняк не
находил мест для образования новых поселе-
ний. После 1994 г. численность населения боб-
ра находится на стабильно низком уровне (рис.
2а). При наличии ограничений кормовых ре-
сурсов, высокая численность бобра может под-
держиваться только за счёт расселения и раз-
множения [Havens et al., 2013]. Последнее в
условиях Лапландского заповедника невыпол-
нимо, поэтому местная бобровая популяция не
может выйти из стадии депрессии. Этот вы-
вод подтверждается новыми данными Г.Д. Ка-
таева [Kataev, 2015] о стабильно низкой чис-
ленности бобров Лапландского заповедника.
Важно отметить, что в нашей работе для ана-
лиза динамики были использованы только ма-
териалы за 1934–1985 гг. (табл. 1), данные за
более длительный период (1934–2009 гг.) [Ка-
таев, 2011] мы использовали для оценки точ-
ности прогнозов. Наш дополнительный ана-
лиз с привлечением наблюдений в 1986–2009
гг. показал, что коэффициент детерминации
составляет 0.99, то есть дискретная модель с
точностью 99% объясняет современную дина-
мику численности. Следует отметить, что для
этого заповедника полностью отсутствует пе-
риодическая составляющая (см. табл. 2). В
целом можно констатировать высокое качество
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прогноза динамики численности длительнос-
тью не менее 30 лет.
Ранее в литературе неоднократно указыва-

лось, что в большинстве регионов отмечается
эруптивный характер динамики численности
бобров [Теплов, 1960; Катаев, Брагин, 1986;
Дворникова, 1987; Hartman, 1994, 2003; Busher,
2001; Бобрецов и др., 2004]. Такой тип дина-
мики численности бобров отмечен в 2-х райо-
нах Швеции: через 34 и 25 лет после реинтро-
дукции бобров скачкообразный рост числен-
ности сменился спадом, темпы роста популя-
ций стали отрицательными при плотностях
0.25 и 0.20 колоний/км2 соответственно
[Hartman, 2003]. В других регионах через 20–
25 лет после начала реинтродукции бобров и
роста численности происходило её снижение
с последующей стабилизацией на уровне 17–
23% от максимальной. В Лапландском запо-
веднике модельная максимальная численность
бобров составляет 108 особей, а 17–23% от
этой численности составляет 18–25 особей.
Можно видеть, что верхняя граница этого ин-
тервала соответствует (с ошибкой 4%) стаци-
онарному значению – 26 особей (см. табл. 1).
Наш анализ, выполненный в более широком
диапазоне условий обитания бобров, показал,
что эруптивная динамика численности наблю-
далась только в случае, когда скорость восста-
новления кормовых ресурсов низкая, как на-
пример, в Лапландском заповеднике.
Из результатов моделирования динамики

численности бобра в условиях Дарвинского
заповедника численность бобров за первые 20
лет их обитания (1980–2000 гг.) увеличилась
c 7 особей до 273 особей, в то время как в ус-
ловиях Лапландского за первые 20 лет обита-
ния (1934–1954 гг.) численность увеличилась
с 8 до 108 особей, то есть линейная скорость
роста численности составила 13.3 особей/год
для Дарвинского заповедника и 5 особей/год
для Лапландского. После 1986 г. в Дарвинс-
ком заповеднике наблюдали ускоренный рост
численности бобров, так как они стали актив-
но заселять зону затопления Рыбинского во-
дохранилища, мелиоративные каналы, пруды
и участки между некоторыми крупными по-
селениями на малых реках. В результате, к

концу 2000 г. в районе исследований насчиты-
валось 91 жилое поселение и 273 особи бобра
[Завьялов, 2015]. Наша модель предсказывает
достижение первичного максимума численно-
сти (около 520 особей) примерно в 2016 г.,
после чего ожидается следующий многолет-
ний подъём до 720 особей (см. рис. 3a). Важ-
но отметить, что следующая ступень роста
численности в значительной степени связана
с тем, что многолетняя средообразующая дея-
тельность бобров заметно улучшила условия
их обитания в Дарвинском заповеднике. Со-
оружение многочисленных плотин стабилизи-
ровало гидрологический режим малых рек и
ручьёв. Создание множества убежищ и путей
перемещений (тропы, каналы, «осоковые тун-
нели») позволило бобрам адаптироваться к
обитанию в изменчивых условиях зоны затоп-
ления Рыбинского водохранилища и даже за-
селить плавающие торфяные острова [Завья-
лов и др., 2005; Завьялов, 2015].
Из рис. 4а, 4б видно, что динамика числен-

ности бобров Приокско-Террасного заповед-
ника характеризуется стремлением популяции
к стационарному состоянию при наличии ква-
зипериодической составляющей с периодами
от 14 до 26 лет. Ещё до выпуска бобров на тер-
ритории заповедника было очевидно, что р.
Таденка – не самое благоприятное местооби-
тание, тем не менее, бобры были здесь выпу-
щены [Речной бобр…, 2012]. При выпуске
малых групп бобров, даже в оптимальных ме-
стообитаниях, срок нарастания численности
до максимальных значений может растянуть-
ся до 40 лет [Zurowski, Kasperzyk, 1988], по-
этому, неудивительно, что в условиях р. Таден-
ки он занял около полувека: от вселения в 1948
г. до максимальных значений в 2005 г. Наш
анализ показывает, что периодическая состав-
ляющая имеет пилообразную форму, причём
в каждом периоде колебания первые 6 лет чис-
ленность бобров возрастает от минимального
до максимального значения, а потом уменьша-
ется от максимального до минимального зна-
чений. Амплитуда квазипериодических коле-
баний составляет около 6 особей и имеет сла-
бую тенденцию к увеличению. Эти колебания,
по-видимому, обусловлены скоростью восста-
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новления древесно-кустарниковых кормов,
которые в бассейне Таденки истощены мно-
голетней эксплуатацией. При первичном засе-
лении ширина зоны заготовки древесно-кус-
тарниковых кормов не превышала 50 м, при
многократном повторном заселении и отсут-
ствии крупных хищников зона кормодобыва-
ния бобров расширилась до 165 м [Горяйнова
и др., 2014]. В целом тип динамики численно-
сти бобров Приокско-Террасного заповедни-
ка может быть охарактеризован как односту-
пенчатый с квазипериодическим колебанием.
Из рис. 5а следует, что динамика численно-

сти речного бобра в Центрально-Лесном за-
поведнике имеет сложный характер, связан-
ный с действием различных факторов. Бобры
были выпущены малыми партиями (5 и 4 осо-
би) в р. Тюдьму с изначально не самыми бла-
гоприятными условиями, прессом крупных
хищников и небогатыми кормами [Юргенсон,
Юргенсон, 1951]. Следующий неблагоприят-
ный фактор связан с ликвидацией заповедни-
ка в 1951–1960 гг. и активным браконьерским
промыслом в это время. Так, если в 1947 г. на
всех водоёмах заповедника насчитывалось 62
бобра, то к 1958 г. их сохранилось только 15–
16. Уже после восстановления заповедника, в
1962 г. на р. Тюдьме насчитывалось только 2
поселения и не более 10 бобров [Соловьёв,
1964]. Примерно с 1940 до 1970-х гг. бобры в
бассейне р. Тюдьмы были на уровне стабиль-
но низкой численности (около 5 поселений),
что соответствовало максимальной ёмкости
среды того времени. В 1981–2008 гг. на терри-
тории заповедника наблюдали рост численно-
сти бобра (рис. 5а). Это сопровождалось на-
коплением последствий их средообразующей
деятельности в результате существенного уве-
личения числа поселений по всему бассейну
р. Тюдьмы [Завьялов и др., 2011]. Кроме того,
ёмкость среды значительно увеличилась из-за
обширных ветровалов. Бобры получили до-
полнительный источник корма в виде повален-
ных ветром крупных осин и берёз. Зарастаю-
щие молодняком лиственных пород ветроваль-
ные «окна» стали основным местом кормёж-
ки для бобров в бассейне Тюдьмы. Именно
значительное катастрофическое разрушение

спелых еловых лесов сделало возможным оби-
тание бобров в верховьях Тюдьмы. Дополни-
тельно, обширные ветровалы временно огра-
ничили перемещения крупных хищников. На-
пример, рыси до ветровалов имели систему
регулярно используемых троп, а после них
стали избегать труднопреодолимые завалы
[Завьялов и др., 2011]. Расчёты на основании
модели прогнозируют, что численность боб-
ров вырастет с 211 особей в 2004 г. до 305 осо-
бей в 2082 г., а стационарная численность для
заповедника в 317 особей может быть достиг-
нута через 100 лет. Согласно модели для Цен-
трально-Лесного заповедника характерна мно-
гоступенчатая динамика численности бобров
с квазипериодическим колебанием.
В Окском заповеднике (рис. 6а) 23 бобра,

завезённые в 1937–1940 гг., оказались в бла-
гоприятных условиях и стали интенсивно раз-
множаться. Приспособление к местным усло-
виям наблюдалось, прежде всего, в изменении
кормового рациона в соответствии с окружа-
ющей растительностью, а также в создании
разнообразных временных убежищ во время
половодья, в том числе и специальных «весен-
них хаток» [Бородина, 1960]. В отличие от
других заповедников здесь наблюдается тренд
логистического роста численности, сопровож-
дающийся короткопериодными колебаниями
(см. рис. 6в). Это означает, что на начальной
стадии развития популяции не было ограни-
чений ни в наличии свободных территорий, ни
в кормах [Панков, Панкова, 2015]. С 1943 по
1953 г. плотность населения бобров на р. Пра
была низкой (0.34–0.35 поселения/1 км бере-
говой линии), большинство поселений нахо-
дились в старицах, р. Ока бобры не заселяли.
С 1954 по 1969 г. плотность населения на р.
Пра увеличилась до 0.4–0.6 поселения/км,
доля старичных и русловых поселений срав-
нялась; появились первые поселения в субоп-
тимальных местообитаниях р. Ока. С 1960 г.
начинается падение плотности заселения р.
Пра до 0.3–0.1 поселения/км, с последующим
восстановлением плотности до прежних зна-
чений к 1972 г. С 1973 по 1990 г. процесс ос-
воения стариц р. Пра пошёл на убыль, новые
поселения возникали в субоптимальных мес-
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тообитаниях Оки. На современном этапе
(2007–2014 гг.) процесс освоения новых ста-
риц р. Пра прекратился при плотности насе-
ления 0.66–0.83 поселения/1 км. Новые посе-
ления появились на р. Ока, наблюдались слу-
чаи зимовки бобров в пессимальных место-
обитаниях [Панков, Панкова, 2015].
Стабильному росту численности бобров в

Окском заповеднике и её длительному поддер-
жанию на высоком уровне способствовали
наличие разнообразных водоёмов, возможно-
сти для расселения подросшего молодняка и
стабильная кормовая база. Очерёдность засе-
ления водоёмов слабо коррелировала с обили-
ем кормов, что объясняется хорошей обеспе-
ченностью бобров травянистыми и древесны-
ми кормами практически на всех пойменных
водоёмах заповедника [Панков, Панкова,
2015]. Именно поэтому Кудряшов [1975] при-
шёл к выводу, что внутрипопуляционные ме-
ханизмы регуляции численности более важны
для динамики численности бобров заповедни-
ка, чем изменения обилия кормов. Бобры Ок-
ского заповедника имеют быстро возобновля-
емые и обильные древесно-кустарниковые
корма (ивняки). Кроме того, они активно ис-
пользуют в пищу макрофиты (Nuphar lutea,
Nymphaea candida, Sparganium erectum,
Stratiotes aloides, Scirpus lacustris), обилие ко-
торых позволяет бобрам не показываться на
поверхности в течение 2.5–3.5 зимних меся-
цев. При этом они заготавливают на зиму кор-
ма, как древесно-кустарниковые, так и из кор-
невищ макрофитов [Панков, Панкова, 2015].
В Окском заповеднике на некоторых водоёмах
бобры зимуют непрерывно 50 и более лет
[Панкова, 2014]. Всё это объясняет продемон-
стрированный моделью логистический рост
численности с периодическим колебанием
вокруг тренда роста (см. рис. 6в).
После реинтродукции бобров на террито-

рию Хопёрского заповедника начался быстрый
рост их численности. С 1943 г. бобры стали
расселяться за пределы заповедника [Зобов,
2005]. Освоение территории заповедника про-
ходило в соответствии с общими закономер-
ностями: в первую очередь заселялись опти-
мальные местообитания, затем субоптималь-

ные и пессимальные [Жарков, 1969]. В Хопёр-
ском заповеднике для обитания бобров были
оптимальны пойменные озёра и затоны р. Хо-
пёр. Поэтому до 1950 г. бобры в основном за-
селяли именно эти местообитания, и только
после того, как все они были заняты, начали
заселять русло р. Хопёр и пессимальные мес-
тообитания (топи и самые маленькие озёра)
[Дьяков, 1975]. Освоение территории и дос-
тижение максимальных значений плотности
населения в Хопёрском заповеднике, по-види-
мому, происходило быстрее, чем в Окском.
Так, уже в 1976 г. из 154 жилых поселений на
пойменных водоёмах было 99 поселений
(64%), а в русле р. Хопёр – 55 поселений (36%).
Известно, что, когда численность бобров в

1950 г. достигла 400 особей, заповедник начал
их отлов для расселения в другие места. За
1950–1973 гг. из Хопёрского заповедника было
вывезено по разным данным от 483 [Кузнецо-
ва, 1979] до 616 [Зобов, 2005] или 694 бобра
[Чичикин, 1989]. Столь большой объём отло-
вов, по-видимому, быстро компенсировался
приростом, поскольку численность и плот-
ность населения продолжали нарастать. При-
мечательно, что в 1972–1975 гг. среднее коли-
чество бобров в одном поселении составляло
4.2–4.9 бобра [Кузнецова, 1979], то есть обра-
зовалось значительное количество крупных
поселений с молодняком, в силу неизвестных
нам причин не имевшим возможности рассе-
ления. Вполне вероятно, что отмечавшееся в
1980–1990-е гг. значительное сокращение чис-
ленности бобров (рис. 7а) было результатом
внутрипопуляционных процессов регулирова-
ния численности, механизм действия которых
для бобров детально описан Кудряшовым
[1975] на примере Окского заповедника. Не-
ясно, какую роль в этом снижении численнос-
ти играли изменения кормовой базы бобров.
По крайней мере, ещё в 1970-е гг. Н.Н. Кузне-
цова [1979] отмечала высокую обеспеченность
хопёрских бобров кормами. По её наблюдени-
ям, бобры не покидали водоёмы с обеднённой
древесно-кустарниковой растительностью,
благодаря обилию водно-болотных травянис-
тых растений [Кузнецова, 1979]. Численность
бобрового населения достигла своего макси-
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мума в 1986 г. (рис. 7а). Квазипериодическая
составляющая с 16-летним периодом может
быть связана с действием двух факторов: а)
внутрипопуляционных: накопление в роди-
тельских поселениях взрослых, но не размно-
жающихся животных, не имеющих мест для
расселения, и б) периодическое повторение
особенно сильных (или продолжительных)
весенних паводков на р. Хопёр, приводящих к
«переформатированию» пойменных водоёмов
(образованию новых или гибели старых).
Обобщение результатов модельных оценок

позволило выделить общие характерные чер-
ты и различия динамики численности в зави-
симости от функциональных и случайных фак-
торов. Предлагаемая концептуальная модель
долговременной динамики численности боб-
ровой популяции имеет наглядную интерпре-
тацию для различных скоростей восстановле-
ния кормовых ресурсов в различных регионах.
При медленном темпе восстановления кор-

мов (на северной периферии ареала, Лаплан-
дский заповедник) динамика численности ха-
рактеризуется кратковременной вспышкой
численности с дальнейшим спадом и стрем-
лением к стабильному стационарному значе-
нию. Этот вывод подтверждается как модель-
ными оценками, так и данными мониторинга
1986–2009 гг. [Катаев, 2011]. Низкая числен-
ность животных здесь обусловлена интенсив-
ным изъятием бобром основных кормовых
пород в древостоях и крайне медленным их
восстановлением. Например, в работе Г.Д.
Катаева [2011] отмечается, что к 1986 г. кор-
мовые и защитные ресурсы р. Чуна подошли
к порогу истощения настолько, что бобры её
оставили и не осваивали 15 лет. Этот тип ди-
намики можно отнести к эруптивному (I тип),
который был описан и в других работах [Теп-
лов, 1960; Катаев, Брагин, 1986; Дворникова,
1987; Hartman, 1994, 2003; Busher, 2001; Боб-
рецов и др., 2004].
Второй тип динамики численности (II тип

– одноступенчатая модель с квазипериодичес-
кими колебаниями) отмечен в Приокско-Тер-
расном заповеднике. Изменение численности
бобра здесь характеризуется стремлением к
стационарному состоянию при наличии ква-

зипериодической составляющей с периодами
от 14 до 26 лет. Как и в других заповедниках,
здесь наблюдали постепенное накопление раз-
личных бобровых сооружений и их фрагмен-
тов, которые улучшают для бобров качество
среды их обитания, но не столь существенно,
как для заповедников с двухступенчатым ти-
пом роста численности. Квазипериодичность
динамики в Приокско-Террасном заповедни-
ке объясняется расширением бобрами зоны
кормодобывания и многократным вселением
в ранее использованные местообитания с вос-
становившейся растительностью [Завьялов и
др., 2016]. Этот тип динамики принципиаль-
но отличается от наблюдавшегося в Лапланд-
ском заповеднике, где темп восстановления
кормовых ресурсов очень низкий. Приокско-
Террасный заповедник отличается и от Цент-
рально-Лесного, где квазипериодичность ди-
намики связана с обширными ветровалами и
существенным увеличением ёмкости среды
обитания по мере накопления различных боб-
ровых сооружений.
При высокой скорости возобновления кор-

мов возможны длительные флуктуации на
высоком уровне численности. Такой тип
(III тип – многоступенчатая модель с квази-
периодическими колебаниями) динамики чис-
ленности животных был показан для Дарвин-
ского, Центрально-Лесного и Хопёрского за-
поведников. Из этих трёх заповедников толь-
ко в Хопёрском при вселении бобров были
оптимальные для них местообитания (обилие
корма, убежищ и незаселённых водоёмов)
[Дьяков, 1975]. Местообитания Дарвинского
и Центрально-Лесного заповедников изначаль-
но были пессимальными (сильные колебания
уровня воды на побережье Рыбинского водо-
хранилища в Дарвинском заповеднике и мел-
кая пересыхающая и перемерзающая река с
малым количеством корма и обилием крупных
хищников в Центрально-Лесном) [Завьялов и
др., 2011; Завьялов, 2015]. Однако бобры сво-
ей многолетней средообразующей деятельно-
стью, а в Центрально-Лесном ещё и ветрова-
лы, заметно изменили и улучшили условия
обитания. В результате стала возможна вторая
ступень подъёма численности. Наличие вто-
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рой ступени подъёма численности бобра от-
личается от многих других видов-вселенцев,
поскольку динамика его численности в значи-
тельной степени определяется мощной преоб-
разующей деятельностью и, как следствие,
интегральным увеличением ёмкости среды.
Динамика численности бобра в Окском за-

поведнике характеризуется логистическим
трендом роста и периодической колебатель-
ной составляющей (16 лет) вокруг него
(IV тип). Такой тип формируется при отсут-
ствии ограничений на доступные кормовые
ресурсы. Из ряда изученных заповедников он
отмечен только в одном.
Представленные четыре типа моделей хоро-

шо интерпретируются долей потенциальных
ресурсов. Для динамики численности эруптив-
ного типа этот показатель составлял 83%, од-
ноступенчатой модели – 60, многоступенча-
той – 36–45, логистического роста – 28%.

Заключение
Представлена математическая модель дина-

мики численности популяции бобров на про-
тяжении многих десятилетий начиная от все-
ления, с учётом доступности и скорости вос-
становления ресурсов. Модель реализована на
примере Лапландского, Дарвинского, Приокс-
ко-Террасного, Центрально-Лесного, Окского и
Хопёрского заповедников, расположенных в
Европейской России на севере, юге и в центре
ареала бобра. Обобщение результатов модель-
ных оценок позволило выделить общие харак-
терные черты и различия динамики численно-
сти в зависимости от функциональных и слу-
чайных факторов. Для изученных заповедни-
ков выделено несколько стадий развития попу-
ляций. Первые две характеризуют рост числен-
ности на первых этапах реинтродукции бобров.
В пессимальных местообитаниях эти стадии
могут растягиваться до 40 лет. Реализация пос-
ледующих стадий зависит от скорости восста-
новления кормовых ресурсов, от накопления
результатов средообразующей деятельности
бобра, а также ряда других факторов. Резуль-
тирующий итог может варьировать: повторный
подъём численности, логистический рост, ста-
билизация на среднем или низком уровне чис-

ленности. При этом на кривую, отражающую
общий характер изменения численности, как
правило (в нашем анализе за исключением од-
ного заповедника, расположенного на северной
периферии ареала бобра), накладываются ко-
лебательные процессы. Предлагаемая концеп-
туальная модель долговременной динамики
численности бобровой популяции имеет на-
глядную интерпретацию для различных скоро-
стей восстановления кормовых ресурсов.
При низких скоростях восстановления и ог-

раниченном количестве доступного ресурса
справедлив первый тип эруптивной динами-
ки, то есть динамика численности характери-
зуется кратковременной вспышкой численно-
сти с дальнейшим спадом и стремлением к
стабильному стационарному низкому значе-
нию. Он отмечен в Лапландском заповеднике,
где скорость возобновления изъятого бобром
древостоя, крайне мала. Второй тип хода
численности: одноступенчатая модель с ква-
зипериодическими колебаниями, характери-
зуется стремлением к достигнутому за первую
волну подъёма уровню численности при на-
личии квазипериодической составляющей. Его
наблюдали в пессимальных (мелководная река,
бедность травянистых и быстрое истощение
древесно-кустарниковых кормов) местообита-
ниях Приокско-Террасного заповедника. При
высокой скорости возобновления кормов воз-
можен значительный рост численности. Такой
тип динамики численности – третий: мно-
гоступенчатая модель с квазипериодически-
ми колебаниями – был показан для бобровых
популяций Хопёрского, Дарвинского и Цент-
рально-Лесного заповедников. Важно, что воз-
можность второй волны роста численности (II
ступень) связана с изменениями ёмкости сре-
ды, в том числе за счёт многолетней средооб-
разующей деятельности бобров, заметно улуч-
шающей их условия обитания в этих заповед-
никах. Четвёртый тип динамики – логисти-
ческий рост численности до высокого уров-
ня с периодической колебательной состав-
ляющей – отмечен в Окском заповеднике. Он
характеризуется стремлением к стационарно-
му состоянию при отсутствии ограничений на
доступные кормовые ресурсы.
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На основе литературных данных и собствен-
ных наблюдений мы предполагаем, что эти
четыре типа поведения динамики, по-видимо-
му, будут отмечаться и в других частях обшир-
ного ареала бобра, сформировавшегося к на-
стоящему времени на территории России.
Проведённый анализ наличия стационарных

решений показал, что динамика численности
бобров во многих заповедниках характеризу-
ется устойчивостью (см. табл. 1). Лишь для
Лапландского заповедника устойчивое стаци-
онарное решение и периодическая составля-
ющая полностью отсутствуют. Популяции
бобров остальных пяти заповедников можно
разделить на две группы. К первой группе от-
носятся заповедники Дарвинский, Окский и
Хопёрский, для которых стационарные реше-
ния моделей динамики численности бобров
устойчивы. Для Приокско-Террасного и Цен-
трально-Лесного заповедников стационарные
решения не устойчивы. Однако проведённый
анализ поведения динамики на достаточно
большом интервале времени 1948–2050 гг. и
1936–2136 гг. показал, что с течением време-
ни переменные системы стремятся к предель-
ным периодическим функциям. Отсюда следу-
ет, что модели предсказывают долговременное
устойчивое существование бобровых популяций
при условии их естественного развития.
Проведённое модельное исследование дина-

мики численности речного бобра, конечно, име-
ет ряд ограничений, связанных с особенностя-
ми территории, ходом инвазионного процесса
и с возможностью вселения или выселения ча-
сти бобров, однако, оно позволяет получить ко-
личественную характеристику процесса восста-
новления бобров в разных регионах России.
Анализ долговременной динамики численнос-
ти речного бобра даёт возможность не только
сделать прогноз о будущем самих бобровых
популяций, но также помогает понять направ-
ление и масштабы тех изменений в гидроло-
гии, почвах, растительном покрове и животном
населении, которые можно ожидать, учитывая
мощную преобразующую деятельность бобра.

Исследование выполнено за счёт гранта Рос-
сийского научного фонда (проект №16-14-10323).
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The results of the analysis of Eurasian beaver population dynamics after their reintroduction into the
Laplandskiy, Darvinskiy, Central-Forest, Prioksko-Terrasnyi, Okskiy and Khoperskiy reserves, located in
the European part of Russia in the northern, southern and central parts of the beaver range, are given. The
analysis of the effectiveness of a discrete time model, which takes into account a feedback from the animal
feed resource for the quantitative description of the population dynamics in the optimal, suboptimal and
pessimal habitats, is demonstrated. It is shown that the patterns of beaver population dynamics can be
described by using 4 types of models: irruptive (Laplandskiy Reserve); single-stage with a quasi-periodic
oscillation (Prioksko-Terrasnyi Reserve), multiple-stage with quasi-periodic oscillations (Darvinskiy, Central-
Forest and Khoperskiy reserves) and by logistic trend of population number change with periodic oscillations
around it (Okskiy Reserve). We discuss various biotic and abiotic factors that determine these types of
animal population dynamics in the reserves.

Keywords: reintroduction, self-resettlement, Eurasian beaver, ecosystem engineering activity, population
dynamics, mathematical model, prognosis.
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Представлены данные по 6-летнему мониторингу численности копеподы-вселенца Oithona davisae
в ближайшем прибрежье Севастополя. Показано, что сезонный цикл развития O. davisae начинается
в конце мая – начале июня. Максимальных значений численность достигает в августе – сентябре.
Затем она непрерывно падает вплоть до почти полного исчезновения вида из планктона. Межгодовая
изменчивость максимумов обилия имела синусоидальный характер с двухлетним периодом и была
связана с температурными условиями тёплого периода года. Многолетний тренд вида-вселенца ха-
рактеризуется общим возрастанием численности. В 2014 г. зарегистрирована рекордная за время
наблюдений численность O. davisae: до 388 тыс. экз. м-3 в открытом прибрежье и до 1.25 млн экз. м-3 в
устье бухты.

Ключевые слова: Oithona davisae, копепода-вселенец, численность, сезонные и многолетние из-
менения, Чёрное море

Введение
Исконными местами обитания мелкоразмер-

ного вида циклопоидных копепод, Oithona
davisae Ferrari and Orsi, 1984, предположитель-
но, являются прибрежные воды Японии и Ко-
реи [California Non-native…, 2015]. Вид отно-
сится к теплолюбивым, развиваясь в значи-
тельных количествах в тёплый период года
[Uye, Sano, 1995; Tanaka, Akiba, 2013]. Вселив-
шись в Чёрное море (вероятно, с балластны-
ми водами судов) в начале 2000-х гг. [Загород-
няя, 2002; Gubanova, Altukhov, 2007; Altukhov,
Gubanova, 2008; Алтухов, 2010], новый вид
копепод к настоящему времени стал одним из
самых массовых видов в зоопланктоне не толь-
ко неритических [Селифонова, 2009; Михне-
ва, Стефанова, 2012; Шиганова и др., 2012;
Timofte, Tabarcea, 2012; Серёгин, 2013], но и
открытых вод моря [Темных и др., 2012; Се-
рёгин, 2013]. Первоначально определённый
как Oithona brevicornis Giesbrecht, 1891, по-
зднее вид-вселенец был рассмотрен подроб-
нее и отнесен к Oithona davisae Ferrari and Orsi,

1984 [Temnykh, Nishida, 2012]. При развитой
сезонной стратификации вод обитает в верх-
нем перемешанном слое, ограниченном тер-
моклином [Itoh et al., 2011; Серёгин, 2013]. Вид
также проник в Азовское море [Селифонова,
2011; Свистунова, 2013], что привело к замет-
ному изменению в структуре его зоопланкто-
на.
Сезонные и межгодовые изменения обилия

вида исследовали у берегов Болгарии
[Mihneva, Stefanova, 2013] и в Севастопольс-
кой бухте [Altukhov et al., 2014]. Максималь-
ные сезонные значения численности и биомас-
сы наблюдались в период с августа по октябрь-
декабрь. Однако, отмечена значительная
флюктуация численности как по месяцам в
течение годового цикла, так и в межгодовом
аспекте.
Следует подчеркнуть, что в подавляющем

большинстве проведённых исследований ис-
пользовался сетной отбор проб с использова-
нием фильтрующих сит с ячеёй 115–150 мкм и
более. Они дают представление только о части
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ïîïóëÿöèè O. davisae – ïîëîâîçðåëûõ è ñòàð-
øèõ êîïåïîäèòíûõ ñòàäèÿõ, ïîñêîëüêó íàóïëè-
àëüíûå è ÷àñòü ðàííèõ êîïåïîäèòíûõ ñòàäèé
îéòîíû òàêèìè ñåòÿìè íå óëàâëèâàþòñÿ. Ðÿä
àâòîðîâ äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ ïîòåðü êîïåïîäèò-
íûõ ñòàäèé â ñåòíûõ ëîâàõ èñïîëüçîâàëè ñåò-
íîé ãàç ñ ÿ÷å¸é 62 ìêì [Uye, Sano, 1995]. Îäíà-
êî, êîëè÷åñòâåííûé ó÷¸ò ÷èñëåííîñòè íàóïëè-
óñîâ ïðè ýòîì âñ¸ ðàâíî íå âîçìîæåí. Ïîòåðÿ
èíôîðìàöèè î íàèáîëåå ìåëêîé (íàóïëèè è
ìëàäøèå êîïåïîäèòû), è íàèáîëåå ìàññîâîé
÷àñòè ïîïóëÿöèè äåëàåò çàòðóäíèòåëüíîé êîð-
ðåêòíóþ îöåíêó îáèëèÿ âèäà â ïëàíêòîííîì
ñîîáùåñòâå è, â öåëîì, åãî ðîëè â ýêîñèñòåìå
ìîðÿ. Äëÿ áîëåå ïîëíîãî ó÷¸òà ÷èñëåííîñòè
æåëàòåëüíî èñïîëüçîâàòü áàòîìåòðè÷åñêèé ñïî-
ñîá îòáîðà ïðîá, ïðè êîòîðîì ìåëêèå îðãàíèç-
ìû, â ÷àñòíîñòè O. davisae, óëàâëèâàþòñÿ ëó÷-
øå, ÷åì ñåòÿìè [Svetlichny et al., 2016].

Íàìè íà ïðîòÿæåíèè øåñòè ïîñëåäíèõ ëåò
ïðîâîäèëèñü ðåãóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ âèäîâî-
ãî ñîñòàâà è îáèëèÿ ìåòàçîéíîãî ìèêðîçîîïëàí-
êòîíà (ðàçìåðíàÿ ôðàêöèÿ 50–500 ìêì) â ïðè-
áðåæüå Ñåâàñòîïîëÿ íà îñíîâå áàòîìåòðè÷åñ-
êèõ ïðîá [Ñåð¸ãèí, Ïîïîâà, 2012]. Â òîì ÷èñ-

ëå, ó÷èòûâàëàñü ÷èñëåííîñòü íàóïëèàëüíûõ,
êîïåïîäèòíûõ è âçðîñëûõ ñòàäèé O. davisae,
ðàçìåðû êîòîðûõ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ óê-
ëàäûâàþòñÿ â óêàçàííûé âûøå äèàïàçîí, êðî-
ìå ÷àñòè âçðîñëûõ ñàìîê, ó÷èòûâàåìûõ îòäåëü-
íî. Â ðåçóëüòàòå íàìè áûëè ïîëó÷åíû äàííûå
ïî àáñîëþòíîé ÷èñëåííîñòè âñåõ ñòàäèé ýòîãî
âèäà è å¸ ñåçîííûõ è ìåæãîäîâûõ èçìåíåíèÿõ,
êîòîðûå è ïðèâîäÿòñÿ â íàñòîÿùåé ñòàòüå. Å¸
öåëü – óòî÷íèòü ñåçîííóþ äèíàìèêó è îïðåäå-
ëèòü ìíîãîëåòíèé òðåíä èçìåíåíèé ÷èñëåííî-
ñòè ïîïóëÿöèè âèäà-âñåëåíöà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà
Ìàòåðèàëàìè ïîñëóæèëè ðåãóëÿðíûå (ñ íî-

ÿáðÿ 2009 ã. ïî äåêàáðü 2015 ã.) ñáîðû ïðîá
äëÿ îïðåäåëåíèÿ îáùåé ÷èñëåííîñòè è âèäî-
âîãî ñîñòàâà ìåòàçîéíîãî ìèêðîçîîïëàíêòîíà
(ìèêðîìåòàçîîïëàíêòîí, ÌÌÇÏ). Ïðîáû îò-
áèðàëè â ïîâåðõíîñòíîì 0.5-ìåòðîâîì ñëîå
âîäû (ÏÑ) íà 2 ñòàíöèÿõ â ïðèáðåæüå Ñåâàñ-
òîïîëÿ: â óñòüåâîé ÷àñòè Ñåâàñòîïîëüñêîé áóõ-
òû (â Ìàðòûíîâîé áóõòå è ó Êîíñòàíòèíîâñ-
êîãî ðàâåëèíà, ñîîòâåòñòâåííî ñòàíöèè ¹ 18
è 17) è â îòêðûòîì ïðèáðåæüå – íà âûõîäå èç

Ðèñ. 1. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ îñíîâíûõ ñòàíöèé îòáîðà ïðîá â ñåâàñòîïîëüñêîì ïðèáðåæüå â 2009–2014 ãã.: 1 è 8
– â îòêðûòîì ïðèáðåæüå; 17 è °18 – â óñòüå áóõòû.
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Севастопольской бухты (станция № 8) (рис. 1).
Дополнительно, использованы данные о чис-
ленности O. davisae (копеподитов и взрослых)
из сетных проб мезозоопланктона, собранных
планктонной сетью Джеди (площадь входно-
го отверстия 0.1 м2, ячея сита 125 мкм) на стан-
ции № 1 в открытом прибрежье Севастополя
над изобатой 50 м в слое 40–0 м.
Пробы воды для учёта численности ММЗП

объёмом 1–6 л (в зависимости от сезона) от-
бирали 1–4 раза в месяц. Сгущали их с исполь-
зованием воронки обратной фильтрации
[Sorokin et al., 1985] и, первоначально, нукле-
опоровых фильтров с размером пор 4–4.6 мкм.
Для предотвращения «забивания» фильтров
детритом с середины 2013 г. для фильтрации
стали использовать нейлоновое сито с разме-
ром ячеи 10 мкм. По традиции отечественных
исследователей, к фракции ММЗП мы отно-
сили зоопланктонные организмы размером до
500 мкм [Заика и др., 1976; Ковалёв, 1980;
Островская и др., 1993]. Полученный концен-
трат объёмом 30–70 мл фиксировали 40%-м
раствором формальдегида до конечной кон-
центрации в пробе ~1%. Более низкую по срав-
нению со стандартной методикой концентра-
цию фиксатора использовали по следующим
соображениям. Во-первых, для уменьшения
вредного воздействия паров формальдегида на
здоровье исследователя во время обработки
проб. Во-вторых, подобная концентрация ус-
пешно использовалась и ранее [Галковская и
др., 2010] и вполне приемлема для кратковре-
менного хранения проб (обработка проводи-
лась в течение 2–4 дней). В-третьих, при об-
работке проб осуществлялся визуальный кон-
троль над сохранностью организмов и отсут-
ствием признаков разложения в пробе. Ана-
лиз проб проводили тотально в камере Бого-
рова под микроскопом МБС-9 при увеличении
4ґ8. Для O. davisae отдельно учитывали науп-
лиусов, копеподитов, половозрелых самцов и
самок. Обработка сетных проб – стандартная
[Определитель, 1969].
Температуру воды измеряли при помощи

гидрологического термометра (2009–2010,
2014 гг.) и/или регистратора трёх показателей:
температуры, солёности, давления (Mini CTD

Profiler Valeport Limited, Великобритания)
(2011–2012 гг.). Также, использованы данные
о температуре моря севастопольского гидро-
поста на метеосайте [Pogoda.by…, 2016]. В
качестве суммарного показателя тепла при
сопоставлении межгодовой его изменчивости
с численностью изучаемого вида была приме-
нена величина суммы активных температур
(САТ) – параметр, характеризующий количе-
ство тепла и применяемый в экологии и расте-
ниеводстве. Активная температура – это мини-
мальная температура, при которой начинается
вегетация конкретного вида, в нашем случае,
активное развитие популяции O. davisae в во-
дах Чёрного и других морей. САТ определяют
как сумму среднесуточных температур воды за
те дни, когда эта температура превышает уста-
новленный порог. Для O. davisae в качестве
такого порога взяты температуры +18 и +20 °С
(САТ

18
 и САТ

20
). Именно по достижении их

начинается активный рост численности попу-
ляции этого вида, как в исконных местах оби-
тания [Uye, Sano, 1995], так и в Чёрном море
[Серёгин, Попова, 2015; Svetlichny et al., 2016].
Для характеристики температурных условий
в разные годы учитывали также общее коли-
чество дней в году с температурой воды ? 18,
20, 24 и 26 °С.
Для построения графиков использовали про-

граммы Microsoft Excel, 2003 и SigmaPlot 11.0.
Аппарат статистических расчётов этих про-
грамм применяли и для вычисления необходи-
мых статистических параметров (средние зна-
чения, стандартное отклонение, коэффициен-
ты вариации, коэффициенты корреляций, кри-
терии различий, уровни достоверности и др.).

Полученные результаты
Сезонные изменения. На рис. 2 представ-

лены результаты учёта численности O. davisae
в батометрических и сетных пробах, отражаю-
щие сезонную динамику её обилия в последо-
вательный ряд лет (2010–2015 гг.). Большая
многовершинность кривых батометрических
проб 2013–2015 гг. по сравнению с предыду-
щими годами обусловлена, на наш взгляд, бо-
лее частым отбором проб в эти годы. Соответ-
ственно, «улавливались» более короткопериод-



93

Ðîññèéñêèé Æóðíàë Áèîëîãè÷åñêèõ Èíâàçèé ¹ 3, 2016

íûå ôëóêòóàöèè ÷èñëåííîñòè, ñâÿçàííûå, â òîì
÷èñëå, ñ âîëíàìè ðåïðîäóêöèîííûõ öèêëîâ.
Îñíîâó ÷èñëåííîñòè ñîñòàâëÿëè íàóïëèàëüíûå
ñòàäèè ðàçìåðíîãî äèàïàçîíà 70–160 ìêì.

Ïîñëå ïîçäíåçèìíåãî è âåñåííåãî îòñóò-
ñòâèÿ O. davisae â ïëàíêòîíå ïîâåðõíîñòíîãî
ñëîÿ âîä ñåçîííûé öèêë å¸ ðàçâèòèÿ íà÷èíàë-
ñÿ â êîíöå ìàÿ – íà÷àëå èþíÿ ïî äîñòèæåíèè
òåìïåðàòóðû âîäû 18–20 °Ñ. Ðîñò ÷èñëåííîñ-
òè ïðîèñõîäèë î÷åíü áûñòðî, è óæå êî 2–3-é
äåêàäå èþíÿ îáèëèå âñåëåíöà óâåëè÷èâàëîñü
â íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ðàç. Ñàìûå ïåðâûå ëî-

Ðèñ. 2. Ñåçîííûå èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè O. davisae â ïîâåðõíîñòíîì ñëîå (ÏÑ) è ñëîå 40–0 ì â ïðèáðåæüå Ñåâà-
ñòîïîëÿ â 2010–2015 ãã.: Nb – â óñòüå áóõòû â ÏÑ; Nm – â îòêðûòîì ïðèáðåæüå â ÏÑ; Ns – ñåòíàÿ ïðîáà â îòêðûòîì
ïðèáðåæüå (40–0 ì).

êàëüíûå ïèêè ÷èñëåííîñòè íàáëþäàëèñü óæå
â êîíöå èþíÿ (2010, 2012 è 2013 ãã.) èëè íà÷à-
ëå èþëÿ (2014, 2015 ãã.). Ïîñëå êðàòêîâðåìåí-
íîãî ñíèæåíèÿ ÷èñëåííîñòè íà÷èíàëñÿ ñëåäó-
þùèé ïåðèîä å¸ ðîñòà – îñíîâíîé, – ïðèõî-
äèâøèéñÿ, ñ íåêîòîðûìè âàðèàöèÿìè ïî ãîäàì,
íà àâãóñò – îêòÿáðü, èíîãäà ïðîäîëæàâøèéñÿ
äî ñåðåäèíû íîÿáðÿ (2013 ã.). Â í¸ì ìîãëî íà-
áëþäàòüñÿ íåñêîëüêî âîëí îòíîñèòåëüíûõ ñïà-
äîâ-ïîäú¸ìîâ ÷èñëåííîñòè. Màêñèìàëüíûå
çíà÷åíèÿ îáèëèÿ íàáëþäàëèñü â àâãóñòå-ñåí-
òÿáðå. Îáû÷íî, ñ ñåðåäèíû îñåíè ÷èñëåííîñòü
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Рис. 3. Многолетняя динамика численности Oithona davisae размерной фракции 70–500 мкм в прибрежных водах
Чёрного моря: М – в ближайшем открытом прибрежье, Б – в устье Севастопольской бухты.

вселенца непрерывно падала вплоть до почти
полного исчезновения его из планктона верх-
него слоя вод к концу января. В сетных про-
бах полное исчезновение вида наблюдалось
редко и только в весенние месяцы. Соотноше-
ние численности вида-вселенца в устье бухты
и открытом прибрежье составляло 2–2.5:1.
Многолетняя динамика численности ха-

рактеризовалась волнообразностью с 2-летней
периодичностью (рис. 3). Последняя проявля-
лась как на уровне максимальных значений в
период сезонного расцвета популяции, так и
на уровне среднегодовых показателей обилия.
В частности, 2010 г. характеризовался ано-
мально высокими температурами воздуха и
воды в летний период. Температура воды в
прибрежье доходила до 30 °С. В том году на-
блюдался очень высокий сезонный пик чис-
ленности ойтоны, который не был превзойдён
даже на следующей волне повышения числен-
ности в 2012 г. Тем не менее, каждый после-
дующий период подъёма отличался более вы-
сокими среднегодовыми показателями числен-
ности по сравнению с предыдущим, обуслов-
ливая общий возрастающий тренд численно-
сти O. davisae в черноморском прибрежье.
В 2014 г. – на очередной волне повышения

численности ММЗП – были достигнуты рекор-
дные уровни обилия копеподы-вселенца за

весь период наблюдений. Пик численности в
открытом прибрежье приходился на середину
августа и составлял около 390 тыс. экз. м-3. В
последующие 4 недели численность понизи-
лась более, чем в 2 раза. В устье бухты кон-
центрация особей достигла максимальных зна-
чений (более 1240 тыс. экз. м-3) в первых чис-
лах сентября – с последующим резким сни-
жением к концу месяца (рис. 3).
Мы предположили, что межгодовые вариа-

ции численности вида-вселенца могут зави-
сеть от суммарного количества тепла в пери-
од активного развития его популяции. В каче-
стве такого показателя были взяты суммы ак-
тивных температур, рассчитанные для всех лет
наблюдений. На рис. 4 продемонстрирована
динамика этих показателей в сравнении с ва-
риациями среднегодовых значений численно-
сти изучаемого вида. Наглядно видно, что гра-
фики обилия вида практически повторяют та-
ковые для САТ, особенно, для САТ

18
. Межго-

довые вариации количества дней в году с по-
вышенной температурой воды в море, способ-
ствующей развитию O. davisae, по периодич-
ности изменений также очень схожи с дина-
микой среднегодовых показателей численно-
сти этого вида. При этом, САТ в наибольшей
мере и определялась количеством дней с наи-
более тёплой водой (> 26 °С), о чём свидетель-
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Ðèñ. 4. Ñóììà àêòèâíûõ òåìïåðàòóð 18° è 20° (ñëåâà) è êîëè÷åñòâî äíåé â ãîäó ñ òåìïåðàòóðîé ìîðÿ > 18 °Ñ è 20 °Ñ
(ñïðàâà) â ðàçíûå ãîäû íàáëþäåíèé íà ôîíå ìíîãîëåòíåé âàðèàöèè ñðåäíåãîäîâîé ÷èñëåííîñòè O. davisae â ïî-
âåðõíîñòíîì ñëîå âîä. Ïóíêòèð – ìíîãîëåòíèé òðåíä ñðåäíåãîäîâîé ÷èñëåííîñòè

ñòâóåò âûñîêàÿ êîððåëÿöèîííàÿ ñâÿçü ýòèõ
ïîêàçàòåëåé: r2 (ÑÀÒ18) = 0.899, ïðè P = 0.017.
Ñõîäñòâî ìåæãîäîâûõ âàðèàöèé ñðàâíèâàåìûõ
ïàðàìåòðîâ ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ñâÿçè
îáèëèÿ âèäà-âñåëåíöà è òåìïåðàòóðíûõ óñëî-
âèé êàæäîãî êîíêðåòíîãî âåãåòàöèîííîãî ñå-
çîíà. Ìàêñèìóìû ìåæãîäîâûõ âàðèàöèé ïðî-
ÿâëÿëèñü, ïðåæäå âñåãî, ïðè îáùåé ñóììå òåï-
ëà âûøå 3400° è êîëè÷åñòâå äíåé ñ ïîâûøåí-
íîé òåìïåðàòóðîé âîäû (24 °Ñ è 26 °Ñ), ñîîò-
âåòñòâåííî, áîëåå 50 è 20. Ðàñ÷¸ò ñòàòèñòè÷åñ-
êèõ ïîêàçàòåëåé îò÷àñòè ïîäòâåðæäàåò òàêîå
çàêëþ÷åíèå: óìåðåííî âûñîêàÿ êîððåëÿöèÿ
íàáëþäàëàñü ìåæäó ïîêàçàòåëÿìè ñðåäíåãîäî-
âîé ÷èñëåííîñòè, – ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñóì-

ìîé àêòèâíûõ òåìïåðàòóð (>18 °Ñ) (r2 = 0.58),
à òàêæå êîëè÷åñòâîì äíåé ñ ïîâûøåííîé òåì-
ïåðàòóðîé âîäû 24 è 26 °Ñ (r2 = 0.60 è 0.70,
ñîîòâåòñòâåííî), – ñ äðóãîé ñòîðîíû. Îäíàêî,
äîñòîâåðíîñòü êîýôôèöèåíòîâ êîððåëÿöèè çà
ñ÷¸ò êîðîòêèõ ðÿäîâ ñðàâíèâàåìûõ ïàðàìåò-
ðîâ (N = 6) íå äîñòèãàåò ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷è-
ìûõ âåëè÷èí: Ð = 0.17.

Ñîñòàâ áàòîìåòðè÷åñêèõ è ñåòíûõ ïëàíê-
òîííûõ ïðîá. Îñíîâó ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè
O. davisae â áàòîìåòðè÷åñêèõ ïðîáàõ ñîñòàâëÿ-
ëè íàóïëèóñû ðàçíûõ âîçðàñòîâ. Ñëåäóþùèé
ìåíåå ìíîãî÷èñëåííûé óðîâåíü ñîñòàâëÿëè ðàç-
íîâîçðàñòíûå êîïåïîäèòíûå ñòàäèè. ×èñëåí-
íîñòü ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé áûëà åù¸ íèæå. Íà

Ðèñ. 5. Ñîîòíîøåíèå ðàçíûõ âîçðàñòíûõ ñòàäèé îéòîíû-âñåëåíöà â áàòîìåòðè÷åñêèõ ïðîáàõ â òå÷åíèå ïåðèîäà
íàáëþäåíèé: À – íàóïëèóñû, Á – êîïåïîäèòû, Â – ïîëîâîçðåëûå ñàìêè, Ã – ñóììàðíàÿ ñåòíàÿ ïðîáà (äëÿ ñðàâíå-
íèÿ)
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ïðîòÿæåíèè èññëåäîâàíèé âîçðàñòíûå ãðóïïû
â ïîïóëÿöèè îéòîíû â îòêðûòîì ïðèáðåæüå, â
ñðåäíåì, áûëè ïðåäñòàâëåíû ñëåäóþùèìè öèô-
ðàìè: íàóïëèóñû – 88–93%, êîïåïîäèòû – 6.3–
9.3%, ñàìêè – 0.6–2.6% (êðîìå ïîçäíåçèìíåãî
âðåìåíè, êîãäà îíè ìîãëè ñîñòàâëÿòü 100%),
ñàìöû – íå áîëåå 0.4%, à îáû÷íî çàìåòíî ìåíü-
øå. Äëÿ óñòüÿ áóõòû ñðåäíèå ïîêàçàòåëè ñîñòàâ-
ëÿëè: íàóïëèóñû – 86–94%, êîïåïîäèòû – 4.1–
7.8%, ñàìêè – 0.7–3.7%, ñàìöû – 0.02–0.2%. Ñî-
îòíîøåíèå ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ è ñàìîê â ïî-
ïóëÿöèè âàðüèðîâàëî, â ñðåäíåì ïî ãîäàì, ÷àùå
âñåãî, îò 0.14 äî 0.40 (ðèñ 5).

Â ñåòíûõ ïðîáàõ ïîäîáíîé «ïèðàìèäû» ñî-
îòíîøåíèÿ ÷èñëåííîñòåé ðàçíîâîçðàñòíûõ
ñòàäèé ìû íå íàáëþäàëè. Â íèõ ÿâíî ïðåâàëè-
ðîâàëè ïîëîâîçðåëûå ñàìêè è êîïåïîäèòû IV–
V ñòàäèé. Êîïåïîäèòû I–III ñòàäèé îáíàðóæè-
âàëèñü â ìèíèìàëüíûõ êîëè÷åñòâàõ (ðèñ. 6).
Ñîîòíîøåíèå ÷èñëåííîñòè ñàìöîâ è ñàìîê, â
ñðåäíåì, ñîñòàâëÿëî 0.18±0.38, îäíàêî â ëåò-
íèå ìåñÿöû (ãîðàçäî ÷àùå) èëè ïîçäíåé îñå-
íüþ (ðåäêî) ìîãëî ïîâûøàòüñÿ äî 0.4–0.7 è,
èçðåäêà, äàæå ïðåâûøàòü 1.0. Â ñðåäíåì â ïå-
ðèîäû îòíîñèòåëüíîãî îáèëèÿ ñàìöîâ, ñîîò-
íîøåíèå èõ êîëè÷åñòâà ê êîëè÷åñòâó ñàìîê
ñîñòàâëÿëî 0.46±0.41. Ñîîòíîøåíèå ÷èñëåííî-
ñòè ñàìöîâ è ñàìîê â áàòîìåòðè÷åñêèõ è ñåò-
íûõ ïðîáàõ îêàçàëîñü ñõîäíûì.

Ðèñ. 6. Âîçðàñòíîé ñîñòàâ ñåòíîé ôðàêöèè ïîïóëÿöèè O. davisae â ñëîå 40–0 ì â îòêðûòîì ïðèáðåæüå Ñåâàñòîïîëÿ
(êîíåö 2009–2014 ãã.): 1 – êîïåïîäèòû I–III ñòàäèé; 2 – êîïåïîäèòû IV–V ñòàäèé; 3 – ïîëîâîçðåëûå ñàìêè; 4 –
ïîëîâîçðåëûå ñàìöû.

Îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ
Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî O. davisae âñòðå÷àåòñÿ â

ïëàíêòîíå, â òîì ÷èñëå, è â õîëîäíîå âðåìÿ ãîäà,
ýòîò âèä íå ñëåäóåò ñ÷èòàòü «î÷åíü òîëåðàíò-
íûì ê âàðèàöèÿì òåìïåðàòóðû âîäû» [Altukhov
et al., 2014, ñ. 31]. Ïîêàçàíî, ÷òî ïîïóëÿöèÿ âñå-
ëåíöà ïåðåæèâàåò çèìíèé ñåçîí â ×¸ðíîì ìîðå
íà ñòàäèè îïëîäîòâîð¸ííûõ ñàìîê, ïðè ñíèæåí-
íûõ äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè è ïîòðåáëåíèè
êèñëîðîäà [Svetlichny et al., 2016]. Ñåçîííûå èç-
ìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè O. davisae, îòìå÷åííûå
íàìè â ïðèáðåæüå ×¸ðíîãî ìîðÿ, ïîëíîñòüþ ñî-
ãëàñóþòñÿ ñ òàêîâûìè â èñêîííûõ ìåñòàõ îáè-
òàíèÿ ýòîãî âèäà, ãäå åãî îäíîçíà÷íî îòíîñÿò ê
òåïëîëþáèâûì, è ñ äàííûìè äðóãèõ àâòîðîâ î
âûðàæåííîé ñåçîííîñòè ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèè
âèäà-âñåëåíöà â ×¸ðíîì ìîðå. Òàê, â âîäàõ ßïî-
íèè â çèìíå-âåñåííåå âðåìÿ îí èëè ïîëíîñòüþ
îòñóòñòâîâàë â ïëàíêòîíå [Takahashi, Uchiyama,
2007], èëè ïðèñóòñòâîâàë â ìèíèìàëüíîì êî-
ëè÷åñòâå [Uye, Sano, 1995]. Àêòèâíûé ðîñò ÷èñ-
ëåííîñòè ïîïóëÿöèè, êàê è â íàøèõ èññëåäîâà-
íèÿõ, íà÷èíàëñÿ ñ ñåðåäèíû ìàÿ èëè äàæå
èþíÿ – ïî äîñòèæåíèè òåìïåðàòóðû âîäû îêî-
ëî 20 °Ñ. ×èñëåííîñòü ðîñëà ýêñïîíåíöèàëüíî,
è ìàêñèìóìà îáèëèÿ âèä ìîã äîñòèãàòü óæå âî
âòîðîé ïîëîâèíå èþíÿ – èþëå [Uye, Sano, 1995].
Â íàøåì ñëó÷àå, ïåðâûå íàóïëèóñû ïîÿâëÿëèñü
â ïëàíêòîíå âî 2–3-é äåêàäå ìàÿ, êîãäà âîäà
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достигала порога активной температуры для
этого вида (~18 °С) [Серёгин, Попова, 2015],
при которой репродуктивная активность пере-
зимовавших самок (доля самок с яйцевыми сум-
ками) резко возрастает [Svetlichny et al., 2016].
Проявление первых локальных максимумов
численности во второй половине июня вполне
согласуется с длительностью цикла развития
этого вида в Чёрном море, составляющей в
среднем 25±5 дней [Svetlichny et al., 2016]. При
этом, более ранний подъём численности, как это
наблюдалось в 2010, 2012 и 2013 гг., опреде-
лялся ранним прогреванием воды до 18 °С в эти
годы: в 2010 г. – 18 мая, в 2012 г. – 9 мая и в
2013 г. – 10 мая. В 2011, 2014 и 2015 гг. прогрев
воды наблюдался позже: в конце мая – первых
числах июня. Следует отметить, что «критич-
ность» температур воды 18–20 °С подтвержда-
ется и практикой многолетней лабораторной
культуры O. davisae в Институте морских наук
в Барселоне [Saiz et al., 2003; Zamora-Terol, Saiz,
2013]. В частности, эти температуры являлись
пороговыми для развития науплиусов до копе-
подитных стадий [Almeda et al., 2010]. В про-
цессе дальнейшего летнего прогрева воды ин-
тенсивность нарастания численности ойтоны
увеличивалась. Максимальных сезонных вели-
чин обилия вид достигал в августе-сентябре,
что также соответствует максимумам второй
волны подъёма численности в водах Внутрен-
него Японского моря [Uye, Sano, 1995] и у за-
падного побережья Чёрного моря [Mihneva,
Stefanova, 2013]. В севастопольском прибрежье,
по данным Д.А. Алтухова с соавторами
[Altukhov et al., 2014], осенний пик обилия при-
ходился на октябрь. Различия с нашими резуль-
татами объясняются тем, что в сетных пробах
численность определялась копеподитными ста-
диями, а не науплиусами, появляющимися в
планктоне раньше.
Ранее нами было показано, что по мере се-

зонного роста численности ойтоны в прибре-
жье Чёрного моря видовое разнообразие план-
ктонного сообщества, по оценкам индекса Шен-
нона и коэффициента биоразнообразия Симп-
сона, заметно снижалось за счёт сильного до-
минирования вида-вселенца в зоопланктоне
прибрежных вод [Серёгин, Попова, 2015]. В

классическом подходе к оценке стабильности
и устойчивости экосистем принимается в каче-
стве аксиомы, что богатые видами биотические
сообщества всегда предпочтительнее обеднён-
ных [Бигон и др., 1989; Мэгарран, 1992]. С этой
точки зрения, снижение биоразнообразия план-
ктонного сообщества на фоне прогрессирую-
щего доминирования копеподы-вселенца мож-
но оценить как признак негативного влияния
этого вида на структуру планктонного сообще-
ства. В частности, доля обычных видов черно-
морских копепод, Acartia clausi Giesbrecht, 1889,
Paracalanus parvus (Claus, 1863), Centropages
ponticus Karavaev, 1894, в летний период суще-
ственно снижается [Серёгин, Попова, 2015]. С
другой стороны, новый вселенец занял эколо-
гическую нишу ранее многочисленного вида
копепод, Oithona nana Giesbrecht., исчезнувше-
го в период экспансии и неограниченного рос-
та численности хищного гребневика
Mnemiopsis leidyi. O. nana являлась важнейшим
источником пищи для личинок многих видов
черноморских рыб в силу своих мелких разме-
ров и большой численности [Ткач, 1996]. В её
отсутствие наблюдалось значительное сниже-
ние обилия и выживаемости ихтиопланктона
[Климова, Вдодович, 2011]. Современная тен-
денция возрастания общей численности кормо-
вого зоопланктона в связи с вселением в Чёр-
ное море O. davisae и параллельного роста оби-
лия, улучшения физиологических показателей
и постепенного восстановления видовой струк-
туры черноморского ихтиопланктона [Вдодо-
вич, 2011; Климова и др., 2016] свидетельству-
ет о положительном результате инвазии.
Отмеченные нами высокие концентрации

вида-вселенца в черноморском прибрежье не
являются максимально возможными. В бухте
Фукуяма (Япония) был отмечен летний мак-
симум в 5.98105 экз. м-3, причём без учёта чис-
ла науплиальных стадий – только взрослых и
копеподитов [Uye, Sano, 1995]. Ещё более вы-
сокие концентрации половозрелых и копепо-
дитных стадий зарегистрированы в бухте Ари-
яки (Ariake Bay, Япония) – до 1.34106 экз. м-3

[Hirota, Tanaka, 1985]. Вероятно, и в черномор-
ских водах численность О. davisae – вида, хо-
рошо приспособленного к эвтрофным услови-
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ям бухт и прибрежных акваторий, – в ближай-
шие годы будет возрастать. В пользу этого зак-
лючения свидетельствует полученный восхо-
дящий тренд среднегодовой численности
вида-вселенца (рис. 4).
Выраженная зависимость состояния попу-

ляции O. davisae от температуры воды прояви-
лась и на уровне межгодовых вариаций ее чис-
ленности. Сопоставление величин сезонных
максимумов, а также среднегодовых показа-
телей обилия вида-вселенца, и сумм активных
температур для этого вида на протяжении пос-
ледних 6 лет показало синхронные их измене-
ния с 2-летней цикличностью, что предпола-
гает большое значение суммарного количества
тепла, необходимого для успешного развития
вида вселенца и достижения максимальных
значений численности.
Состав батометрических и сетных проб.

Соотношение численности половозрелых сам-
цов и самок, полученное нами в долговремен-
ных исследованиях в батометрических (0.14–
0.40) и сетных пробах (0.18±0.38), хорошо со-
гласуется с результатами измерений во Внут-
реннем Японском море [Uye, Sano, 1995], где
самки в среднем за год составляли 85%, и с
данными Светличного с соавторами по Чёр-
ному морю (0.24±0.19) [Svetlichny et al., 2016].
Как и в наших исследованиях, последними
авторами зарегистрировано возрастание это-
го соотношения в летний период, в среднем,
до 0.49±0.22 (по нашим данным, – до
0.46±0.41).
Успешное применение батометра для учёта

обилия изучаемого вида подтверждается и дан-
ными непосредственного сравнения «уловис-
тости» планктонной сети и пластикового про-
боотборника [Svetlichny et al., 2016], по кото-
рому относительная численность в пробоот-
борнике была даже выше, чем учитываемая
сетью. Это связано, на наш взгляд, с низкой
подвижностью особей этого вида как поведен-
ческой реакцией избегания возможных хищ-
ников [Almeda et al., 2010, 2011; Zamora-Terol,
Saiz, 2013]. Вероятно, отсутствие резких дви-
гательных реакций избегания особей при кон-
такте с орудиями лова (в частности, батомет-
ром) позволяет получать результаты, адекват-

но отражающие численность всех возрастных
стадий вида. В то время как при отборе проб
сетью теряется значительная часть самой мел-
кой фракции метазойного микрозоопланктона,
проходящей через ячею сети.

Заключение
Анализ сезонных и многолетних изменений

численности вида-вселенца в Чёрное море
Oithona davisae, полученных на основе бато-
метрических проб в прибрежье Севастополя,
показал существенное влияние температурно-
го фактора на сроки развития и уровень оби-
лия исследуемого вида. Активный рост чис-
ленности популяции начинается в конце мая –
начале июня при достижении температуры
поверхностного слоя моря 18–20 °С – порога
активных температур для этого вида. Первые
локальные пики численности наблюдаются в
конце июня – начале июля. Максимального
обилия вид-вселенец достигает в августе –
сентябре. Последующее снижение численно-
сти происходит вплоть до конца января. В по-
зднезимний и весенний период наблюдаются
или полное отсутствие вида в планктоне (по-
верхностный слой) или минимальные его кон-
центрации (весь слой обитания).
Межгодовые колебания максимальной се-

зонной, а также среднегодовой численности O.
davisae имели 2-летнюю периодичность, ана-
логичную вариациям показателя сумм актив-
ных температур для этого вида. Общий мно-
голетний тренд изменений численности име-
ет восходящий характер. Рост численности
вида-вселенца в прибрежных водах Чёрного
моря, вероятно, будет продолжаться.
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LONG-TERM DYNAMICS OF ABUNDANCE
OF THE COPEPOD-INVADER, OITHONA DAVISAE,
IN THE COASTAL WATERS OF THE BLACK SEA
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A.O. Kovalevsky Institute of Marine Biological Research of the Russian Academy of Sciences,
Sevastopol, 299011.
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The 6-year monitoring results on the abundance of the recent invasive copepods, Oithona davisae, in the
nearest coastal waters of Sevastopol is presented. It is shown that the seasonal cycle of O. davisae begins in
late May - early June. Abundance reaches maximum values in August – September, and then falls continuously
until the almost complete disappearance from the plankton. The variability from year to year of the peaks of
abundance had sinusoidal character with a 2-year period and was related to the temperature conditions of
the warm period of the year. The long-term trend of the invader is characterized by a general increasing of its
number. A record abundance of the O. davisae for the whole observation period was registered in 2014: up
to 388 thousand ind. per m3 in the open coastal waters, and up to 1.25 million ind. per m3 at the mouth of the
Bay.

Keywords: Oithona davisae, copepod-invader, abundance, seasonal and long-term changes, the Black
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В июне – августе 2012–2013 гг. на участках широколиственных лесов в зелёной зоне города Киева
(Украина) проведены исследования изменений в структуре мирмекокомплексов, вызываемых инва-
зивным видом – растением Impatiens parviflora (недотрогой). Этот вид-трансформер способен вне-
дриться в экосистемы и изменить их облик, образуя одновидовые заросли. Сравнивались между со-
бой данные по посещаемости муравьями для каждого из 7 видов растений лесного широкотравья.
Сравнение показало, что I. parviflora – наиболее посещаемое муравьями травянистое лесное расте-
ние. На участках с доминированием в травяном ярусе I. parviflora обнаружено 14 видов муравьёв.
Три вида муравьёв – доминанты (Formica rufa, Lasius fuliginosus, L. emarginatus). I. parviflora, стано-
вясь доминантом в травяном ярусе лесов, посещается преимущественно муравьями-инфлюэнтами.
Основной ресурс, предоставляемый недотрогой муравьям – это сахаристые выделения колоний тлей
Impatientinum asiaticum. Доминанты, за исключением L. emarginatus, не посещают растения I.
parviflora, что даёт инфлюэнтам возможность создавать высокую динамическую плотность в травя-
ном ярусе, не испытывая воздействия со стороны доминантов.

Влияние I. parviflora на формирование структуры многовидовых ассоциаций муравьёв в целом
мы оцениваем как положительное. В растительных сообществах с доминированием I. parviflora в
травяном ярусе наблюдаются максимальные показатели (количество видов муравьёв, среднее коли-
чество экземпляров муравьёв на выборку), характеризующие ассоциации муравьёв по сравнению с
другими сообществами, образованными аборигенными травянистыми растениями.

Ключевые слова: Impatiens parviflora, растительные сообщества, мирмекокомплексы, доминанты.

Введение
Инвазивные виды организмов, встраиваясь

в природные экосистемы, оказывают серьёз-
ное воздействие на их структуру и функции.
Эти виды могут как уменьшать, так и увели-
чивать биоразнообразие сообществ, в которые
они попали. При увеличении биомассы како-
го-либо инвазивного вида возможно снижение
показателей разнообразия сообщества. Серь-
ёзную угрозу несут растения, составляющие
до 32% от 100 самых опасных инвазивных
видов организмов, распространившихся по
всему миру [Lowe et al., 2004]. Меняя струк-

туру нативных фитоценозов, инвазивные виды
растений оказывают влияние и на зооценоз.
Большая часть инвазивных видов организмов
получила широкое распространение в связи с
деятельностью человека.
Недотрога мелкоцветковая (Impatiens

parviflora DC., Balsaminaceae) – один из инва-
зивных видов растений, широко распростра-
нившихся в лиственных лесах Европы. I.
parviflora происходит из Азии (Юго-Западная
Сибирь, Западная Монголия и Западные Ги-
малаи) [Флора СССР, 1934–1964; Schmitz,
1995]. Этот вид был натурализован в ботани-
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ческих садах Европы в XIX в. [Beerling, Perrins
1993] и, выйдя за их пределы, получил широ-
кое распространение в лесах 35 стран Европы
[Lambdon et al., 2008]. Сейчас на территории
Европы I. parviflora входит в состав семи фи-
тосоциологических классов и 20 союзов. Это,
главным образом, широколиственные леса из
Quercus spp., Fraxinus excelsior, Alnus incana,
Acer pseudoplatanus, Tilia spp. [EPPO data
sheet…, 2016].
Наиболее широко I. parviflora представлен на

нарушенных участках лесов, подвергшихся
сильному антропогенному прессингу [Hejda,
2012]. В лесах он может расти в условиях, не-
благоприятных для других травянистых расте-
ний: например на толстых слоях мусора.
В целом, I. parviflora нарушает естествен-

ный состав растительности во многих населён-
ных пунктах Европы [Dostálek, 1997]. Было
установлено, что существует связь между фло-
ристической и структурной деградацией тра-
вянистого яруса в лесных экосистемах и его
устойчивостью к инвазии I. parviflora [Obid-
zinski, Symonides, 2000; Chmura, Sierka 2007;
Lysik, 2008].
Для I. parviflora, относящегося к однолет-

ним монокарпикам, характерна высокая ско-
рость роста, короткое время генеративного
развития, высокая семенная продукция (от
1000–2000 до максимума в 10 000 [Coombe,
1956; Trepl, 1984]), что даёт виду высокий по-
тенциал при колонизации. Этот вид в услови-
ях ограниченных ресурсов (свет и питатель-
ные вещества) на участках леса обладает вы-
сокой конкурентоспособностью благодаря и
таким характеристикам, как общий большой
размер растений (высота стебля 0.2–0.6 м, реже
до 1.5 м), самоопыление, а также широким
спектром адаптаций к режиму освещённости
[Golivets, 2013].
Последнее наиболее актуально для транс-

формированных деятельностью человека ши-
роколиственных лесов, находящихся на тер-
ритории Киева либо прилегающих к ней. В
таких лесах Carpinus betulus L., 1753 и Acer
platanoides L., 1753 дают высокое затенение.
Помимо этого, наблюдается постепенное вы-
падение Quercus robur L., 1753 из состава ас-

социации [Андриенко, Шеляг-Сосонко, 1983]
и общее затенение лесов. Изменяется режим
увлажнения, что благоприятствует произрас-
танию I. parviflora, для которого характерна
поверхностная, неглубокая корневая система
[EPPO data sheet…, 2016]. В целом, для лес-
ных сообществ и древесных культурфитоце-
нозов Киева I. parviflora является видом-транс-
формером [Бурда, 2012]. К трансформерам
относят виды, которые активно внедряются в
естественные и полуестественные сообще-
ства, а также способны изменить облик эко-
систем, выступить в качестве эдификаторов и
доминантов, образовать очаги массового раз-
множения, вытеснить аборигенные виды и за-
нять их экологические ниши [Richardson et al.,
2000].
Многовидовые ассоциации муравьёв явля-

ются удобным модельным объектом-индика-
тором, отражающим состояние экосистем
[Kaspari, Majer, 2000], в том числе и лесных.
Проведённые экологические исследования
касаются таких вопросов, как влияние выру-
бок, пожаров [Rodrigo, Retana, 2006], сельско-
хозяйственной деятельности человека, шахто-
вых отвалов [Majer et al., 1984], урбанизации
на структурные показатели многовидовых ас-
социаций муравьёв [Vepsäläinen et al, 2008].
Работ, касающихся влияния I. parviflora на
структуру ассоциаций муравьёв, не проводи-
лось. Имеющиеся исследования, посвящённые
вопросу взаимодействия I. parviflora с други-
ми организмами, проводились в следующих
направлениях: а) влияние поражения грибами
на состояние популяций I. parviflora в усло-
виях дубово-грабовых лесов [Piscorz, Klimko,
2006]; б) адаптации популяций мух-сирфид
(Diptera, Syrphidae) к хищничеству на колони-
ях тлей, питающихся на I. parviflora [Starý,
Laská, 1999]; в) экология тлей, питающихся на
I. parviflora [Holman, 1971] и т. д. Единствен-
ная работа, где упоминаются муравьи, – это
статья Стари и Ласка [Starý, Laská, 1999].
Учитывая влияние, оказываемое видом-

трансформером I. parviflora на растительные
сообщества, в свою очередь, на основе кото-
рых функционируют мирмекокомплексы, дан-
ное исследование представляется актуальным.
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Цель данной работы – оценить влияние I.
parviflora на формирование структуры много-
видовых ассоциаций муравьёв. Нами были
поставлены следующие задачи: а) провести
сравнительный анализ посещаемости муравь-
ями разных видов I. parviflora и нативных тра-
вянистых растений; б) сравнить посещаемость
I. parviflora муравьями подчинённых видов на
охраняемых кормовых участках трёх видов
муравьёв-доминантов (Formica rufa, Lasius
fuliginosus L. emarginatus).

Материал и методы
Исследования проводились в июне – авгус-

те 2012–2013 гг. на участках широколиствен-
ных лесов в зелёной зоне города Киева. Нами
были выбраны следующие пункты отбора
(рис. 1). Регионально-ландшафтный парк «Лы-
сая гора», Национальный природный парк
«Голосеевский», а также парк-памятник садо-
во-паркового искусства «Феофания».

Рис. 1. Точки исследований на карте Киева. 1 – РЛП «Лысая гора», 2– НПП «Голосеевский», 3 – ППСПИ «Феофа-
ния»

На исследованной территории в основном
произрастают дубово-грабовые, а также гра-
бово-дубовые леса [Алёшкина, 2011]. Объек-
том исследований являлись мирмекокомплек-
сы растительных сообществ с доминировани-
ем I. parviflora в травяном ярусе. Для сравне-
ния посещаемости муравьями нативных и ин-
вазивных видов растений учитывались также
сообщества, в которых в травяном ярусе ши-
роко представлены аборигенные растения:
Impatiens noli-tangere, Carex pilosa и Stellaria
holostea, Gallium odoratum, Aegopodium
podagraria, а также ещё один инвазивный вид
– Phalacroloma annuum. Данные виды отобра-
ны нами на основании геоботанических опи-
саний антропогенно трансформированной лес-
ной растительности широколиственных лесов
Киева на примере урочища Феофания [Гонча-
ренко и др., 2013], где частота встречаемости
этих видов растений составляла от 45 до 95%
на каждое геоботаническое описание.



Ðîññèéñêèé Æóðíàë Áèîëîãè÷åñêèõ Èíâàçèé ¹ 3, 2016

104

P. annuum – âèä-âñåëåíåö ñåâåðîàìåðèêàíñêî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ, øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûé
â Åâðîïå. Îäíàêî îí õàðàêòåðåí äëÿ îòêðûòûõ
ïðîñòðàíñòâ è â ëåñó ìîæåò âñòðå÷àòüñÿ òîëü-
êî íà ïîëÿíàõ èëè âäîëü òðîï.

Êàæäîå ðàñòåíèå îñìàòðèâàëè íà ïðåäìåò
íàõîæäåíèÿ íà í¸ì ìóðàâü¸â. Âðåìÿ îñìîòðà
êàæäîãî ýêçåìïëÿðà ðàñòåíèÿ ñîñòàâèëî 2 ìèí.
Îöåíêà êîëè÷åñòâåííûõ è êà÷åñòâåííûõ ïîêà-
çàòåëåé ìóðàâü¸â íà îòäåëüíûõ îñîáÿõ ðàñòå-
íèé, íà íàø âçãëÿä, äà¸ò òî÷íûå ðåçóëüòàòû ïî
òàêèì õàðàêòåðèñòèêàì, êàê âèäîâàÿ ñïåöèôè÷-
íîñòü â ïîñåùåíèè ìóðàâüÿìè ðàñòåíèé, à òàê-

Ðèñ. 2. Òèïè÷íûå ëåñíûå âèäû ðàñòåíèé, äîìèíèðóþùèå â òðàâÿíîì ÿðóñå øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ çåë¸íîé
çîíû ã. Êèåâà: À – Aegopodium podagraria; B – Carex pilosa; C – Gallium odoratum; D – Stellaria holostea; E –
Impatiens parviflora

æå êîëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè ïîñåùàåìîñòè,
ñîâìåñòèìîñòü ðàçíûõ âèäîâ ìóðàâü¸â áëèçêèõ
èåðàðõè÷åñêèõ ðàíãîâ ïðè ïîñåùåíèè. ×àñòî-
òà âñòðå÷àåìîñòè ïîçâîëÿåò îöåíèòü íàïðÿæ¸í-
íîñòü èåðàðõè÷åñêèõ ñâÿçåé. Êðîìå òîãî, ðåãè-
ñòðèðîâàëèñü êîëîíèè òëåé íà ðàñòåíèÿõ, à òàê-
æå ìåñòîïîëîæåíèå ìóðàâü¸â íà ñòåáëå ðàñòå-
íèÿ âî âðåìÿ îñìîòðà.

Ó÷¸òû ïðîâîäèëèñü äëÿ îäíîâèäîâûõ êóð-
òèí ýòèõ ðàñòåíèé, ÷òîáû èñêëþ÷èòü âîçìîæ-
íîå âëèÿíèå äðóãèõ âèäîâ íà ïîñåùàåìîñòü
ìóðàâüÿìè (ñì. ðèñ. 2 A–D). Íà ó÷àñòêàõ ñ äî-
ìèíèðîâàíèåì I. parviflora îòäåëüíî ïðîâîäè-
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лись измерения количественных и качествен-
ных показателей муравьёв в зависимости от
присутствия или отсутствия вида-доминанта
(Formica rufa, Lasius fuliginosus или L.
emarginatus).
Всего проведён учёт муравьёв на 880 экзем-

плярах I. parviflora, 60 – I. noli-tangere, по 90 –
C. sylvatica и G. odoratum, по 120 – P. annuum
и S. holostea, на 210 экз. – Aegopodium
podagraria (сныть обыкновенная). Во время
исследования все виды растений находились
в фазе цветения до июля, а в августе плодоно-
сили, за исключением вида P. annuum, у кото-
рого цветение может растянуться до августа.
В общей сложности выявлено 1283 экз. му-

равьёв, относящихся к 13 видам и собранных
с 1570 особей 7 видов растений. Единицей
выборки являлось 30 особей растений (за ис-
ключением одной выборки с I. parviflora на
территории кормового участка F. rufa, в кото-
рую попало лишь 10 растений). В общей слож-
ности обработан материал 53 выборок.
Виды муравьёв родов Myrmica и Temno-

thorax приведены в таблицах и на фото как
Myrmica spp. и Temnothorax spp., так как в по-
левых условиях их определение внутри рода
затруднено. Однако, учитывая сходство био-
логии видов каждого из родов, мы считаем
возможным привести их параметры совмест-
но. Как отдельные виды мы приводим их в
списке видов муравьёв, обнаруженных на ис-
следованных растениях. В иерархической
структуре исследованных многовидовых ассо-
циаций муравьёв выделялись следующие ран-
ги: доминант, субдоминант, инфлюэнт. Систе-
ма иерархии приводится по: [Резникова, 1983;
Savolainen, Vepsдlдinen, 1988]. В качестве по-
казателя относительной плотности вида ис-
пользовали среднее количество рабочих осо-
бей, зарегистрированных в выборке, либо на
одно растение данного вида. При учётах в слу-
чае отсутствия муравьёв на растениях резуль-
тат записывался как нулевой.
Для статистической обработки данных ис-

пользовали программы Statistica 6.0 (разработ-
чик – компания StatSoft, USA) и Microsoft Excel
2007. В тексте и в таблицах приведены значе-
ния признаков, а также корреляции между при-

знаками, достоверные при p <0.05. Для клас-
сификации многовидовых сообществ муравь-
ёв был использован кластерный анализ, про-
водившийся методом полной связи (Complete
lincage) в программном пакете Statistica 6.0 с
использованием евклидового расстояния в ка-
честве критерия сходства.
При составлении таблицы для кластерного

анализа отдельной строкой было прописано
общее количество видов, а также по каждому
виду указана относительная плотность для
каждой пробы [Ihnatiuk, Stukalyuk, 2015]. Дан-
ные относительной плотности были нормиро-
ваны нами следующим образом. Во-первых,
подсчитывалась средняя относительная плот-
ность для каждого вида в пределах всей вы-
борки растений. Во-вторых, по отношению к
ней была определена условная относительная
плотность вида в каждой пробе, имеющая
только две категории – высокая (выше сред-
ней) или низкая (ниже средней).
Низкой плотности вида инфлюэнта присва-

ивался индекс 1, высокой – индекс 2; низкой
плотности вида субдоминанта – индекс 3, вы-
сокой – индекс 4; низкой плотности вида сла-
бо территориального доминанта – индекс 5,
высокой – индекс 6; низкой плотности вида
территориального доминанта – индекс 7, вы-
сокой – индекс 8; отсутствие вида обозначали
0. Таким образом, одновременно была достиг-
нута формализация наличия (отсутствия) вида,
его иерархического ранга и относительной
плотности.
Параллельно произведён кластерный анализ

с использованием метода Варда. Принципи-
альной разницы между полученными дендрог-
раммами не выявлено. Окончательное исполь-
зование метода полной связи объясняется тем,
что этот метод дал наиболее чёткое деление
изученных сообществ в соответствии с пред-
ложенной нами классификацией сообществ,
подтверждая тем самым валидность классифи-
кации.

Результаты
Видовой состав. В травянистом ярусе на

исследованных нами участках дубово-грабо-
вых и грабово-дубовых лесов обнаружено 14
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видов муравьёв: Lasius niger (Linnaeus, 1758),
L. platythorax Seifert, 1991, L. emarginatus
(Olivier, 1792), L. fuliginosus (Latreille, 1798),
L. brunneus (Latreille, 1798), Formica fusca
Linnaeus, 1758, F. rufa Linnaeus, 1761,
Dolichoderus quadripunctatus (Linnaeus, 1771),
Myrmica rubra (Linnaeus, 1758), M. ruginodis
Nylander, 1846, M. scabrinodis Nylander, 1846,
M. sabuleti Meinert, 1861, Temnothorax
crassispinus (Karavaiev, 1926), T. tuberum
(Fabricius, 1775). Из них три являются доми-
нантами (F. rufa, L. fuliginosus L. emarginatus),
два – субдоминанты (L. brunneus, Dolichoderus
quadripunctatus) и остальные виды – инфлю-
энты, то есть подчинённые виды.
Общая посещаемость муравьями расте-

ний. Сравнительный анализ посещаемости.
Количество видов муравьёв, зафиксированных
на разных растениях, колеблется в пределах
0.5–3.2 на одну выборку (табл. 1). Однако на
экземплярах G. odoratum не было обнаруже-
но муравьёв. Большинство муравьёв посеща-
ли два вида растений – I. parviflora, A.
podagraria. На этих растениях муравьи как в
качественном отношении (видов на выборку
из 30 экз.), так и в количественном (видов на
1 экз.) сосредоточены более равномерно, чем
на других видах растений. Неравномерность
распределения видов муравьёв косвенно вы-
ражается в ошибке среднего (см. табл. 1), ко-
торая для некоторых видов растений более чем
на 50% превышает его величину. Та же осо-
бенность касается и других исследованных
параметров – количества рабочих особей на
выборку и на экземпляр растения.

Таблица 1. Посещаемость муравьями растений, доминирующих в травяном ярусе, n=1570.

При сравнении результатов между разны-
ми видами растений по количеству муравьёв
на выборку либо на экземпляр (табл. 1) по-
лучены уже сильно отличающиеся показате-
ли. Наиболее посещаются I. parviflora, A.
podagraria. Что касается остальных видов ра-
стений, то они практически не посещались
муравьями, даже если их куртины находились
поблизости, то есть в одних условиях биото-
па. Это относится и к аборигенному предста-
вителю рода Impatiens, средняя посещаемость
которого муравьями ниже практически на по-
рядок по сравнению с I. parviflora, как на
уровне выборки, так и для одного растения.
Мы предполагаем, что непривлекательность
в посещении для муравьёв растений C. pilosa,
G. odoratum, P. annuum, S. holostea связана с
их труднодоступностью либо отсутствием
кормовых ресурсов (добычи, колоний тлей).
Первое может быть обусловлено обильным
покрытием трихомами поверхности стебля
либо листьев (у C. pilosa, P. annuum), второе
– защитными механизмами растений, в част-
ности для растений с выраженным восковым
покрытием листьев (G. odoratum) и жёстки-
ми, склеротизированными покровами (S.
holostea).
Растения I. noli-tangere посещались муравь-

ями более охотно, чем C. pilosa, G. odoratum,
P. annuum, S. holostea. Для I. noli-tangere ха-
рактерны мягкие, несклеротизированные по-
кровные ткани, однако, в отличие от I.
parviflora, тлей на нём мы не зафиксировали.
Возможно, здесь муравьи охотятся на посеща-
ющих растения насекомых.

Среднее количество Вид растения 
видов муравьёв 

на одну 
выборку, n=30 

видов муравьёв 
на одно 
растение 

рабочих особей 
муравьёв всех видов на 

одну выборку 
растений, n=30 

рабочих особей 
муравьёв всех 
видов на одно 
растение 

Aegopodium podagraria  3.28±0.36 0.68±0.04 29.00±6.37 0.99±0.08 
Carex pilosa  0.66±0.33 0.02±0.01 0.66±0.33 0.02±0.01 

Gallium odoratum  0 0 0 0 
Impatiens noli-tangere 1.00±0 0.10±0.03 4.50±3.50 0.15±0.06 

I. parviflora 3.20±0.19 0.77±0.02 35.00±3.41 1.19±0.04 
Phalаcroloma annuum 0.50±0.30 0.02±0.01 0.50±0.29 0.02±0.01 

Stellaria holostea 1.50±0.64 0.13±0.03 4.25±1.90 0.14±0.03 
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I. parviflora – ñàìîå ïîñåùàåìîå ìóðàâüÿ-
ìè òðàâÿíèñòîå ðàñòåíèå øèðîêîëèñòâåííûõ
ëåñîâ (ðèñ. 3 À, òàáë. 1). Ïîñåùàåìîñòü ìóðà-
âüÿìè îáóñëîâëåíà äâóìÿ ôàêòîðàìè: à) êîëî-
íèÿìè òëåé (Impatientinum asiaticum (Nevsky,
1929), ðèñ. 3 B, D), íàáëþäàåìûìè ïðàêòè÷åñ-
êè íà êàæäîì ýêçåìïëÿðå ýòîãî âèäà è ïðîäó-
öèðóþùèìè ïðèâëåêàþùèå ìóðàâü¸â ñàõàðè-
ñòûå âûäåëåíèÿ; á) íàëè÷èåì ïîòåíöèàëüíîé
äîáû÷è – íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ, à òàêæå èõ
ëè÷èíîê, ïðîãðûçàþùèõ õîäû â ìåçîôèëëå,

Ðèñ. 3. Ëåñ Quercus robur ñ Impatiens parviflora â òðàâÿíîì ÿðóñå (A); òëè Impatientinum asiaticum (Nevsky, 1929) íà
ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãàõ (Â); ìóðàâüè íà ðàñòåíèÿõ I. parviflora: Myrmica spp., îõîòÿùèåñÿ íà ìèí¸ðîâ (C), Myrmica
spp. (ââåðõó ñïðàâà) è Temnothorax spp. (â öåíòðå ôîòî), (D) ñîáèðàþùèå ïàäü, ïîïàâøóþ íà ëèñòüÿ ñ êîëîíèé òëåé
íà ãåíåðàòèâíûõ ïîáåãàõ

ïîä ñëîåì ýïèäåðìèñà ëèñòüåâ (ðèñ. 3 Ñ).
Íàìè îòìå÷åíî, ÷òî ìóðàâüè íèêîãäà íå ïðè-

ñóòñòâîâàëè íåïîñðåäñòâåííî ðÿäîì ñ ñàìèìè
êîëîíèÿìè òëåé, à îãðàíè÷èâàëèñü ïîñåùåíè-
åì âåðõíèõ ëèñòüåâ ðàñòåíèé, êóäà ïîïàäàëè
âûäåëåíèÿ, êîòîðûìè îíè êîðìèëèñü. Ýòî ñâÿ-
çàíî ñ îñîáåííîñòÿìè áèîëîãèè I. asiaticum,
êðóïíûå êîëîíèè êîòîðûõ íàõîäÿòñÿ íà ãåíå-
ðàòèâíûõ ïîáåãàõ [Tiido, 2002; Blackman,
Eastop, 2006]. Ïðè îñìîòðå êàæäîãî ýêçåìïëÿ-
ðà ðàñòåíèÿ 85% âñåõ íàéäåííûõ ìóðàâü¸â íà-
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ходились на листьях, прилегающих к генера-
тивным побегам I. parviflora, как правило, с
верхней стороны, куда в первую очередь попа-
дают сахаристые выделения. Из этого можно
сделать вывод, что большую часть времени на
этом растении муравьи проводят именно на
верхних листьях, прилегающих к соцветиям.
Колонии тлей, равно как и следы присут-

ствия фитофагов (мины, выгрызенные края
листьев и т. д.) встречаются у 90% обследо-
ванных растений I. parviflora. Наличие такого
ресурса обуславливает постоянное присут-
ствие муравьёв практически на каждом расте-
нии (табл. 1). Что касается A. podagraria, то
на этом растении также присутствовали как
фитофаги, так и тли Aphis podagrariae Schrank,
1801, найденные на соцветиях. Последнее от-
мечено и другими авторами [Blackman, Eastop,
2006]. Известно, что этот вид тлей также по-
сещается муравьями [Tiido, 2002]. Для мура-
вьёв Temnothorax spp. не характерно постоян-
ное посещение и охрана тлей, тогда как дру-
гие виды (в первую очередь – Myrmica spp.,
Lasius niger, L. emarginatus) их посещают
[Czechowski et al., 2002]. Однако все перечис-
ленные виды присутствовали на верхних лис-
тьях I. parviflora, питаясь попадающими
сверху (с генеративных побегов) сахаристы-
ми выделениями тлей.
Сравнительный анализ посещаемости

разными видами муравьёв растений
I. parviflora и A. podagraria. Как видно из дан-
ных таблицы 2, наиболее часто в выборках
I. parviflora встречаются виды, занимающие

ранг инфлюэнтов в многовидовых ассоциаци-
ях муравьев: Temnothorax spp., Myrmica spp.,
Lasius niger. Из доминантов распространён-
ным является L. emarginatus. Остальные виды,
относящиеся к субдоминантам и доминантам,
более редки и случайны. Это не всегда озна-
чает, что они имеют меньшие показатели чис-
ленности, но является следствием малой по-
сещаемости ими травяного яруса.
Большая часть видов муравьёв, за исключе-

нием F. fusca, L. fuliginosus, F. rufa и L. brunneus
приходит на растения группами, обычно по 2–
5 особей (табл. 2). Для инфлюэнтов, имеющих
малые размеры кормовых участков, мобили-
зация группой является наиболее эффектив-
ным средством для освоения ресурса. Как пра-
вило, такие группы зафиксированы на коло-
ниях тлей, в то время как охотятся муравьи в
основном в одиночку. Муравьи присутствовали
практически на каждом растении (см. табл. 3).
Для субдоминантов и доминантов распределе-
ние на I. parviflora можно охарактеризовать как
в целом неравномерное, что также косвенно
выражается в большой величине ошибки сред-
него. Эти виды встречаются локально (по не-
сколько экземпляров на выборку), что показа-
но на небольшом числе наблюдений по срав-
нению с видами-инфлюэнтами.
Преобладают Temnothorax spp., Myrmica

spp., L. niger (инфлюэнты) и L. emarginatus (до-
минант). Первые два вида распределены бо-
лее равномерно, попадаясь практически в каж-
дой выборке, тогда как последние встречены
только в половине выборок.

Таблица 2. Частота встречаемости видов муравьёв и среднее количество особей в выборках
Impatiens parviflora

Вид муравья 
Средняя встречаемость вида на все 
выборки I. parviflora (n=30) (в %) 

Среднее количество экземпляров 
муравьёв на 1 выборку I. parviflora (n=30) 

Temnothorax spp. 77 18.7±3.9 
Myrmica spp. 87 11.4±1.6 
Lasius niger 57 6.8±1.3 
Formica fusca 10 2.0±1.0 
Dolichoderus 
quadripunctatus 

7 7.5±2.5 

Lasius brunneus 13 8.0±3.8 
L. emarginatus 43 10.4±3.0 
L. fuliginosus 7 2.0±1.0 
Formica rufa 13 3.5±2.2 



109

Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

Таблица 3. Посещаемость муравьями Impatiens parviflora, n=880.

Примечание: I – инфлюэнт, S – субдоминант, D –доминант, N – число наблюдений для каждого вида муравьёв; x –
среднее количество рабочих особей на 1 экземпляр I. parviflora.

Для A. podagraria также зафиксировано
преобладание инфлюэнтов на растениях
(табл. 4). Однако виды Temnothorax spp., пре-
обладающие в выборках I. parviflora здесь
составляют меньшинство по сравнению с
Myrmica spp., L. niger, численность которых
заметно выше по сравнению с выборками из
I. parviflora. Виды Temnothorax spp. – мезо-
термофилы и менее характерны для мест про-
израстания A. podagraria [Czechowski et al.,
2002].
Для A. podagraria характерно произрастание

в мезофитных, а также увлажнённых и силь-
но затенённых стациях [Pyšek et al., 2009]. I.
parviflora имеет более широкий спектр толе-
рантности к режиму влажности, чем A. podag-
raria, произрастая как в осветлённых и более
сухих, так и в более увлажнённых стациях.
Термофил L. emarginatus [Czechowski et al.,

2002] в выборках с A. podagraria имеет значи-
тельно меньшие показатели численности по
сравнению с выборками из I. parviflora. Тене-
любивые Myrmica spp. [Czechowski et al., 2002]
напротив имеют в выборках с A. podagraria по-
казатели численности, превышающие почти в

Таблица 4. Посещаемость муравьями Aegopodium podagraria, n=210.

Примечание: I – инфлюэнт, D –доминант, N – число наблюдений для каждого вида муравьёв; x – среднее количе-
ство рабочих особей на 1 экземпляр A. podagraria.

2 раза их же показатели в выборках с I.
parviflora.
Подводя итоги, следует указать, что на не-

дотроге в общей сложности зафиксировано в
два раза больше видов муравьёв, а также боль-
шее среднее количество муравьёв и их видов
как на одну выборку, так и на экземпляр рас-
тения, по сравнению со снытью (см. табл. 2–
4). Это связано с ресурсной базой недотроги –
практически на каждом растении присутство-
вали колонии характерного только для неё вида
тлей (I. asiaticum). Один из доминантов (L.
emarginatus) присутствует в большем количе-
стве на недотроге по сравнению со снытью.
При этом на сныти он распределён неравно-
мерно по сравнению с недотрогой. Распреде-
ление инфлюэнтов на обоих видах растений
носит равномерный характер, но привязано к
их стациальным предпочтениям.
Численность и распределение муравьёв на

куртинах I. parviflora также можно охаракте-
ризовать, сравнивая количественные (среднее
число экземпляров муравьёв на одно расте-
ние), а также качественные (количество видов
муравьёв на одно растение) показатели под-

Вид муравья Иерархический ранг N x 
Temnothorax spp. I 241 0.488±0.033 
Myrmica spp. I 219 0.338±0.025 
Lasius niger I 92 0.131±0.015 
Formica fusca I 6 0.007±0.003 
Dolichoderus quadripunctatus S 5 0.017±0.010 
Lasius brunneus S 17 0.036±0.011 
L. emarginatus D 91 0.154±0.019 
L. fuliginosus D 2 0.004±0.003 
Formica rufa D 11 0.016±0.005 

Вид муравья Иерархический ранг N x 
Temnothorax spp. I 11 0.066±0.022 
Myrmica spp. I 79 0.595±0.083 
Lasius niger I 44 0.257±0.037 
L. emarginatus D 9 0.047±0.016 
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÷èí¸ííûõ âèäîâ ìóðàâü¸â íà êîðìîâûõ ó÷àñ-
òêàõ òð¸õ äîìèíàíòîâ. Ïîâåäåíèå äîìèíàíòîâ
íà êîðìîâûõ ó÷àñòêàõ îêàçûâàåò ñóùåñòâåí-
íîå âëèÿíèå íà ñòðóêòóðó àññîöèàöèé ìóðà-
âü¸â â öåëîì (íàïðèìåð, íà êîëè÷åñòâî ïîä÷è-
í¸ííûõ âèäîâ ìóðàâü¸â è èõ ïëîòíîñòè íà êîð-
ìîâûõ ó÷àñòêàõ ðàçíûõ äîìèíàíòîâ), ÷òî ïî-
êàçàíî íàìè íèæå. Â òî æå âðåìÿ äîìèíàíòû
ïî-ðàçíîìó ïîñåùàþò ðàñòåíèÿ I. parviflora,
÷òî îòîáðàæàåòñÿ â ðàçíîì ïîñåùåíèè ïîñëå-
äíèõ èíôëþýíòàìè.

Èåðàðõè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ìíîãîâèäî-
âûõ àññîöèàöèé ìóðàâü¸â. Íà äåíäðîãðàì-
ìå (ðèñ. 4) ìîæíî âûäåëèòü òðè êëàñòåðà, åâê-
ëèäîâî ðàññòîÿíèå ìåæäó êîòîðûìè âûøå 14.
Â ïåðâûé êëàñòåð ïîïàëè âûáîðêè, ñäåëàííûå
íà êîðìîâûõ ó÷àñòêàõ íåôåäåðèðîâàííîãî
êîìïëåêñà (ïî êëàññèôèêàöèè À.À. Çàõàðîâà
[1991]) äîìèíàíòà F. rufa (âûáîðêè C19, 20,
23, 24).

Ýòîò âèä ìóðàâü¸â â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñ-
ëîâèÿõ ñïîñîáåí âûòåñíÿòü äðóãèå âèäû (â
ïåðâóþ î÷åðåäü áëèçêèõ èåðàðõè÷åñêèõ ðàí-
ãîâ), ëèáî îêàçûâàòü ñóùåñòâåííîå îòðèöà-
òåëüíîå âëèÿíèå íà èõ ÷èñëåííûå ïîêàçàòåëè.

Ðèñ. 4. Äåíäðîãðàììà êëàñòåðíîãî àíàëèçà èåðàðõè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ìíîãîâèäîâûõ àññîöèàöèé ìóðàâü¸â.

Âåïñàëÿéíåíîì è ñîàâòîðàìè [Vepsäläinen et
al., 2000] ïîäîáíûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû äëÿ
áëèçêîãî âèäà F. aquilonia Yarrow, 1955, â ìåñ-
òàõ âûñîêîé äèíàìè÷åñêîé ïëîòíîñòè êîòîðî-
ãî îáíàðóæåíî âñåãî 2 âèäà ìóðàâü¸â.

Ðàáî÷èå F. rufa ïðàêòè÷åñêè íå ïîäíèìàëèñü
â òðàâÿíîé ÿðóñ è íå ïîñåùàëè ðàñòåíèÿ I.
parviflora. Òàêèì îáðàçîì, ðàñòåíèÿ I. parvi-
flora, áîãàòûå ðåñóðñàìè (ñàõàðèñòûå âûäåëå-
íèÿ òëåé), îñòàâàëèñü ñâîáîäíûìè îò äîìèíàí-
òà è ïîñåùàëèñü èíôëþýíòàìè.

Òàêæå çäåñü ïðèñóòñòâóþò âèäû-äåíäðîáè-
îíòû (L. brunneus, D. quadripunctatus). Ðàñïðî-
ñòðàíåíèå äåíäðîáèîíòîâ íîñèò íåðàâíîìåð-
íûé è ëîêàëüíûé õàðàêòåð (òàáë. 5). Â àññî-
öèàöèÿõ äàííîãî òèïà ñàìîå íèçêîå ÷èñëî âè-
äîâ ìóðàâü¸â íà âûáîðêó è íèçêèå ïîêàçàòåëè
èíôëþýíòîâ Temnothorax spp., Myrmica spp.
Äðóãèå âèäû-äîìèíàíòû îòñóòñòâóþò. Ýòîò
òèï àññîöèàöèé ïðèíàäëåæèò ê ìîíîäîìèíàí-
òíûì [Ñòóêàëþê, Ðàä÷åíêî, 2010].

Âòîðîé êëàñòåð ñôîðìèðîâàí âûáîðêàìè ñ
êîðìîâûõ ó÷àñòêîâ äðóãîãî äîìèíàíòà – L.
fuliginosus (C21, 25). Äëÿ íåãî õàðàêòåðíî ïî-
ñåùåíèå è îõðàíà íå âñåãî, à òîëüêî öåíòðàëü-
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íîé ÷àñòè ó÷àñòêà, òåððèòîðèé âäîëü äîðîã è
âîêðóã äåðåâüåâ, ãäå íàõîäÿòñÿ êîëîíèè òëåé
[Czechowski et al., 2013], ÷òî ìîæåò óêàçûâàòü
íà åãî ìåíüøóþ òåððèòîðèàëüíîñòü ïî ñðàâíå-
íèþ ñ F. rufa (íà óðîâíå ãíåçäîâûõ êîìïëåêñîâ,
ôåäåðàöèé) è äàâàòü âîçìîæíîñòü ñîñóùåñòâî-
âàíèÿ áîëüøåìó ÷èñëó âèäîâ ìóðàâü¸â.

Ñðåäíåå ÷èñëî âèäîâ ìóðàâü¸â íà îäíî ðàñ-
òåíèå (òàáë. 5) ïî÷òè âäâîå ïðåâûøàåò àíàëî-
ãè÷íûå ïîêàçàòåëè äëÿ àññîöèàöèé ñ F. rufa,
÷òî òàêæå ïîäòâåðæäàåò òåçèñ î ìåíüøåé òåð-
ðèòîðèàëüíîñòè L. fuliginosus íà èññëåäîâàí-
íûõ ó÷àñòêàõ. Â ÷àñòíîñòè, íà ó÷àñòêàõ ñ L.
fuliginosus íàáëþäàëàñü áîëüøàÿ ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ó÷àñòêàìè ñ F. rufa ïëîòíîñòü ìóðàâü¸â
Temnothorax spp. (òàáë. 5), êîòîðûå ôóðàæè-
ðóþò ïðåèìóùåñòâåííî â îïàäå èëè â òðàâÿ-
íîì ÿðóñå, íå ïîñåùàåìîì äîìèíàíòîì L.
fuliginosus .

Âèä-ãåðïåòîáèîíò L. niger èìååò íåâûñîêèå
ïîêàçàòåëè ÷èñëåííîñòè. Íåêîòîðûå âèäû-ãåð-
ïåòîáèîíòû èìåëè òàêóþ æå ÷èñëåííîñòü
(Myrmica spp.) ëèáî îòñóòñòâîâàëè (F. fusca). Àñ-
ñîöèàöèè ñ L. fuliginosus îòíåñåíû íàìè ê áè-
äîìèíàíòíûì. Â òàêèõ àññîöèàöèÿõ â ïðåäåëàõ
âûáîðêè, êàê ïðàâèëî, ïîïàäàåòñÿ äâà äîìèíàí-
òà, ÷üè êîðìîâûå ó÷àñòêè ìåíüøå, ÷åì ó F. rufa.
Â äàííîì ñëó÷àå òåððèòîðèè îäèíî÷íûõ ñåìåé
L. fuliginosus îêðóæåíû ó÷àñòêàìè L. emargi-
natus. Â âûáîðêàõ L. fuliginosus ïðèñóòñòâóþò
è ðàáî÷èå L. emarginatus (òàáë. 5), ÷òî ãîâîðèò
î âîçìîæíîì âçàèìîïðîíèêíîâåíèè íà ïåðèôå-
ðèéíûõ ÷àñòÿõ êîðìîâîãî ó÷àñòêà.

Â òðåòèé, ñàìûé êðóïíûé êëàñòåð, âîøëè
âûáîðêè ñ äîìèíàíòîì L. emarginatus (âûáîð-
êè Ñ11 – Ñ9), à òàêæå âûáîðêè áåç äîìèíàí-
òîâ (Ñ8 – Ñ1, ðèñ. 4). Âûáîðêè ñ L. emarginatus
îòíîñÿòñÿ ê áèäîìèíàíòíûì àññîöèàöèÿì.
Ïðè áîëåå äåòàëüíîì àíàëèçå êëàñòåðà âèäíî
÷¸òêîå ðàçäåëåíèå íà äâà ïîäêëàñòåðà, åâêëè-
äîâî ðàññòîÿíèå ìåæäó êîòîðûìè âûøå 12. Â
ýòèõ àññîöèàöèÿõ çàôèêñèðîâàíî ñàìîå áîëü-
øîå êîëè÷åñòâî âèäîâ íà âûáîðêó, à òàêæå ñà-
ìûå âûñîêèå ïîêàçàòåëè ÷èñëåííîñòè ìóðàâü-
¸â (òàáë. 5).

L. emarginatus, â îòëè÷èå îò äðóãèõ äîìè-
íàíòîâ, àêòèâíî ïîñåùàåò òðàâÿíîé ÿðóñ, â òîì
÷èñëå è êóðòèíû I. parviflora, èìåÿ çäåñü îäíè
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из максимальных среди всех видов показате-
ли на одно растение (табл. 5). Территориаль-
ность L. emarginatus выражается в охране цен-
тральной части участка, а также деревьев с
колониями тлей. На деревьях, как и в травя-
ном ярусе, кроме рабочих доминанта, часто
можно встретить и другие виды муравьёв –
субдоминантов (L. brunneus, D. quadripu-
nctatus) и инфлюэнтов (Temnothorax spp.,
Myrmica spp., L. niger, F. fusca), что выражает-
ся в их высоких показателях численности (в
травяном ярусе, табл. 5).
Для Myrmica spp. зафиксированы почти

вдвое большие показатели, что верно для обо-
их кластеров. L. niger имеет самые высокие
показатели численности в обеих подкластерах,
тогда как Temnothorax spp. на территориях кор-
мовых участков L. emarginatus имеет низкие
показатели по сравнению с выборками без
доминантов. Возможно, в условиях прессин-
га со стороны доминанта и при высокой чис-
ленности двух других видов-инфлюэнтов кон-
куренция обостряется, и поэтому в травянис-
том ярусе Temnothorax spp. менее представлен.
Мы считаем, что высокие показатели для

подчинённых видов в травяном ярусе возмож-
ны при наличии двух условий: а) минималь-
ном посещении доминантом травяного яруса;
б) высокой ресурсной базе растений яруса.
Доминант, как правило, занимает наиболее вы-
сокопродуктивные участки биотопа, и при
низких показателях посещаемости им травя-
ного яруса здесь могут присутствовать и дру-
гие виды муравьёв. Инфлюэнты имеют более
равномерное распределение, чем субдоминан-
ты. Здесь присутствуют как виды-дендроби-
онты, так и герпетобионты.
Во втором подкластере, где доминант отсут-

ствует, показатели численности видов-инфлю-
энтов (за исключением Temnothorax spp.) та-
кие же, как и в выборке с L. emarginatus (табл.
5). Инфлюэнты также имеют здесь равномер-
ное распределение. Субдоминанты-дендроби-
онты отсутствуют. Среднее количество рабо-
чих особей инфлюэнтов на растениях выше, в
связи с чем показатели встречаемости видов
не меньше, чем в случае выборок с L.
emarginatus. Виды Temnothorax spp. в отсут-

ствие доминанта имеют большие показатели
численности. Кроме того, ресурс сохраняет-
ся, и в достаточном для всех трёх видов-инф-
люэнтов количестве. По нашей классифика-
ции, это ассоциации без доминанта.
Конкурентные отношения в многовидо-

вых ассоциациях муравьёв. Полученные
корреляции сгруппированы нами по двум при-
знакам: а) по совместной встречаемости ви-
дов и их количеству в выборках (балльная
оценка, см. выше); б) по численности (на уров-
не генеральной выборки). Анализ корреляций
проводился на основании кластерного анали-
за, по четырём кластерам: ассоциации с F. rufa,
ассоциации с L. fuliginosus, ассоциации с L.
emarginatus, ассоциации без доминантов.

I. parviflora. а) Корреляции по совместной
встречаемости видов муравьёв и их количеству
в выборках. Для ассоциаций с F. rufa зафикси-
рована сильная положительная корреляция по
встречаемости между доминантом и L. bru-
nneus (1.0), а также отрицательная для Myrmica
spp. и Dolichoderus (–0.97). Муравьи L.
brunneus строят тоннели из измельчённой коры
в трещинах стволов деревьев, и таким обра-
зом остаются малодоступными для доминан-
та. Все муравьи этого вида найдены непода-
леку от старых, наполовину высохших дубов,
в которых находятся их гнёзда. Для второй
пары видов отрицательную величину корре-
ляции мы объясняем тем, что один из них –
герпетобионт (Myrmica spp.), тогда как второй
дендробионт и на поверхность почвы спуска-
ется достаточно редко.
В ассоциациях с L. fuliginosus корреляций

по встречаемости не обнаружено, что объяс-
няется малой величиной выборки.
Для ассоциаций с L. emarginatus сохраняет-

ся отрицательная корреляция встречаемости
между Myrmica spp. и L. brunneus (–0.68). За-
фиксирована положительная корреляция меж-
ду инфлюэнтами-герпетобионтами (Temnotho-
rax spp. – Myrmica spp., 0.67), а также между
F. fusca и Dolichoderus (0.60). Оба вида попа-
даются достаточно редко. Вероятно, их совме-
стная встречаемость обусловлена низкой ди-
намической плотностью доминанта на терри-
тории. В ассоциациях без доминантов един-



113

Российский Журнал Биологических Инвазий № 3, 2016

ственная корреляция зафиксирована между
наличием вида F. fusca и количеством видов
(0.68). Отсутствие данного вида, по литератур-
ным данным, является показателем деграда-
ции структуры лесных ассоциаций муравьёв
[Захаров, Саблин-Яворский, 1998].
б) Корреляции по численности. В ассоциа-

циях с F. rufa корреляций по численности меж-
ду видами не зафиксировано. Это не означает
отсутствие воздействия со стороны террито-
риального доминанта на подчинённые виды.
Мы считаем, что это может быть обусловлено
сочетанием следующих факторов: давлением
доминанта на инфлюэнтов, что выражается и
в низких показателях их динамической плот-
ности на территории, а, следовательно, и чис-
ленности. Следствием низкой численности
является отсутствие выраженной межвидовой
конкуренции среди инфлюэнтов.
В ассоциации L. fuliginosus слабое отрица-

тельное воздействие на численные показате-
ли инфлюэнтов в первую очередь оказывает
вид L. emarginatus, также поднимающийся в
травяной ярус (Temnothorax spp:. –0.27). Меж-
ду влаголюбивыми Myrmica spp. и L. platy-
thorax зафиксирована положительная корреля-
ция (0.33).
Ассоциации с L. emarginatus. Доминант в

условиях отсутствия конкурента (L. fuligi-
nosus) оказывает слабое отрицательное влия-
ние уже на несколько видов: Temnothorax spp.
(–0.11), Myrmica spp. (–0.15). Присутствует
слабая конкуренция и между инфлюэнтами:
Temnothorax spp. – L. niger (–0.11).
Ассоциации без доминантов в условиях от-

сутствия таковых демонстрируют возросшую
конкуренцию между инфлюэнтами:
Temnothorax spp. – Myrmica spp. –0.23 и Temno-
thorax spp. – L. niger –0.16.
В случае A. podagraria слабая конкуренция

зафиксирована между инфлюэнтами Myrmica
spp. и L. niger (–0.20).
Доминант F. rufa обуславливает низкую чис-

ленность подчинённых видов, что минимизи-
рует конкуренцию между ними. Доминант L.
fuliginosus, охраняющий большую часть кор-
мового участка, но не поднимающийся в тра-
вяной ярус, не оказывает влияния на числен-

ность подчинённых видов в нём. L. emarginatus
травяной ярус посещает, поэтому с его сторо-
ны наблюдается явное воздействие на подчи-
нённые виды. При минимальных показателях
численности доминанта в травяном ярусе уве-
личиваются таковые у подчинённых видов.
Это обуславливает возросшую конкуренцию
между инфлюэнтами.

Обсуждение
I. parviflora – индикатор адвентизации рас-

тительных сообществ. Это растение быстро
расселяется в первую очередь в растительных
сообществах, уже содержащих в своём соста-
ве несколько типично рудеральных видов. Вид
I. parviflora произрастает в разнообразных ста-
циях. Обязательным условием может служить
наличие затенения и определённого уровня
влажности, что обеспечивает быстрое разви-
тие и рост этого растения. Конкурентоспособ-
ность I. parviflora выражается в его способно-
сти произрастать и в условиях плотного по-
крова из других видов травянистых растений
[Godefroid, Koedam, 2010]. Такая возможность
появляется только в нарушенных участках ле-
сов, где наблюдается низкое видовое богат-
ство, а также меньшее количество мирмеко-
хоров [Chmura, Sierka, 2007]. Последнее мо-
жет служить дополнительным стимулом для
посещения муравьями куртин I. parviflora в
поисках корма в условиях отсутствия или не-
достаточного количества ресурса (эласмосом).
В естественных условиях недотрога пред-

почитает занимать пустующие участки [Chmu-
ra, Sierka, 2006]. В ненарушенных участках
густой покров из местных видов травянистых
растений может служить барьером для эффек-
тивного её распространения [Obidzinski,
Symonides, 2000; Hejda, 2012]. Все вышепере-
численные характеристики обеспечивают бы-
строе освоение площадей и доминирование I.
parviflora в травяном ярусе. В таких лесах тра-
вяной ярус преимущественно состоит из рас-
тений этого вида. У видов муравьёв, обитаю-
щих здесь, возникает необходимость освоения
данного растения.
Тем не менее, существуют виды грибов

(Puccinia komarovii Tranzsch), способные су-
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щественно ограничивать рост и развитие I.
parviflora [Piscorz, Klimko, 2006]. Спорами
гриба может быть заражено до 21% растений
I. parviflora [Csiszar, 2004].
По данным Стари и Ласка [Stary, Laska,

1999], инвазивные виды растений, в том чис-
ле I. parviflora, зачастую способствуют распро-
странению насекомых, связанных с ними тро-
фическими отношениями. В нашем случае
типичным примером этого могут служить ко-
лонии тлей Impatientinum asiaticum, встречен-
ные практически на каждом экземпляре рас-
тений этого вида.
По некоторым данным, между этим видом

тли и растением-хозяином имеется фенологи-
ческая синхронизация [Eliašová, 2011]. Пери-
од максимального роста популяции I. asiaticum
связан с периодом максимальной продукции
зрелых плодов и семян I. parviflora. Наиболее
крупные колонии тлей найдены на растениях
с наибольшим количеством зрелых плодов.
Основной ресурс, используемый муравьями на
этом растении, – это сахаристые выделения
тлей. Посещая тлей и охраняя их от афидофа-
гов, муравьи могут способствовать более бы-
строму росту их колоний, что может привести
и к быстрой гибели растения. Однако, виды-
инфлюэнты, посещающие тлей, по нашим дан-
ным, не охраняют колонии от естественных
врагов, а пассивно собирают падь, попавшую
на листья с генеративных побегов.
Нативные виды насекомых, в том числе му-

равьёв, способны к адаптации в условиях по-
всеместного распространения инвазивного
вида растения. В частности, это касается шме-
лей. Отмеченные в статье Стари и Ласка [Stary,
Laska, 1999] виды муравьёв, найденные на I.
parviflora рядом с колониями тлей I. asiaticum,
относились к видам-инфлюэнтам и субдоми-
нантам, хотя доминировали по численным
показателям: F. cunicularia (субдоминант), F.
fusca, L. flavus, L. niger, T. tuberum, M. rubra,
M. rugulosa (инфлюэнты). В целом этот спи-
сок совпадает с приведённым нами. Нахожде-
ние на растениях L. flavus, являющегося гео-
бионтом и практически не появляющегося на
поверхности почвы, кажется нам сомнитель-
ным. В приведённом списке отсутствуют виды

муравьёв, занимающие ранг доминанта. Это
может подтверждать и наши данные по видо-
вому распределению муравьёв на этом расте-
нии преимущественно инфлюэнтов (за исклю-
чением доминанта L. emarginatus). Не менее
чем в 50% случаев авторами на колониях тлей
зафиксировано присутствие муравьёв. Эти
данные по посещаемости I. parviflora сопос-
тавимы с полученными нами.
Авторами [Stary, Laska, 1999] также отме-

чен положительный вклад I. parviflora в рас-
пространение и обмен населением между по-
пуляциями мух-сирфид. В условиях биотопов,
подвергшихся антропогенному прессингу, не-
которые инвазивные виды растений, облада-
ющие потенциально богатой кормовой базой,
способны играть положительную роль при
создании биокоридоров между популяциями.
По некоторым данным, на I. parviflora найде-
но 29 видов насекомых-афидофагов, а на I. noli
-tangere – всего 4 [Goßner et al., 2005].
По нашим данным, на 1 выборку с I.

parviflora, а также на одно растение в среднем
приходится не меньше видов муравьёв, чем на
выборку с A. podagraria, с самым посещаемым
муравьями нативным видом травянистых ра-
стений широколиственных лесов. По количе-
ственным показателям (рабочих особей на 1
выборку и 1 растение) I. parviflora в среднем
также не уступает A. podagraria. Таким обра-
зом, вид I. parviflora способствует сохранению
высокого видового разнообразия и показате-
лей численности муравьёв даже в рудерали-
зованных лесных биотопах. То есть можно
говорить о положительной роли, выполняемой
этим растением, как основного источника ре-
сурса для многих насекомых, в том числе и
муравьёв.
Массовое зарастание I. parviflora и вытес-

нение им других травянистых растений изме-
няет структуру мирмекокомплексов вне зави-
симости от доминанта. Травяной ярус, состо-
ящий из растений данного вида, практически
не посещается доминантами F. rufa и L.
fuliginosus, что способствует увеличению ко-
личественных показателей видов-инфлюэн-
тов. При этом в травяном ярусе, посещаемом
инфлюэнтами, усиливается конкуренция меж-
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ду ними на участках, где доминант L. emargi-
natus отсутствует. Доминант L. emarginatus
оказывает слабое отрицательное влияние на
посещаемость инфлюэнтами I. parviflora. На
кормовых участках доминантов F. rufa или L.
fuliginosus, где произрастает недотрога, плот-
ность гнёзд и рабочих видов-инфлюэнтов не-
высокая, но последние получают возможность
фуражировки в травяном ярусе.

Выводы
1. На исследованных участках грабовых

дубрав среди синузии лесного широкотравья
(5–7 видов растений) с доминированием в тра-
вяном ярусе Impatiens parviflora обнаружено
14 видов муравьёв, три из которых являются
доминантами (Formica rufa, Lasius fuliginosus,
L. emarginatus).

2. В травяном ярусе грабовых дубрав мно-
гие фоновые виды растений (нативные I. noli-
tangere, Carex sylvatica, Gallium odoratum,
Stellaria holostea, инвазивный – Phalаcroloma
annuum) практически не посещались муравь-
ями. Максимальные показатели посещаемос-
ти зафиксированы для сныти (Aegopodium
podagraria, нативный фоновый вид) и недотро-
ги (I. parviflora, инвазивный вид). На растени-
ях недотроги в общей сложности зафиксиро-
вано в два раза больше видов муравьёв, боль-
шее среднее количество муравьёв и их видов
как на одну выборку, так и на экземпляр рас-
тения по сравнению со снытью. Это связано с
ресурсной базой недотроги – практически на
каждом растении присутствовали колонии ха-
рактерного только для неё вида тлей
(Impatientinum asiaticum). Распределение ин-
флюэнтов на обоих видах растений носит рав-
номерный характер, но привязано к их стаци-
альным предпочтениям.

3. Муравьи-доминанты оказывают разное
влияние на посещаемость подчинёнными ви-
дами муравьёв куртин недотроги. Доминанты
F. rufa и L. fuliginosus не фуражируют на I.
parviflora и не оказывают влияния на числен-
ность подчинённых видов на этом растении.
Доминант L. emarginatus травяной ярус посе-
щает, в связи с чем с его стороны наблюдается

слабая отрицательная корреляция с количе-
ственными показателями инфлюэнтов. При
минимальных показателях посещаемости до-
минантом растений недотроги увеличивают-
ся численные показатели инфлюэнтов.

4. Влияние I. parviflora на видовой состав и
численность муравьёв в целом можно оценить
как положительное по сравнению с другими
сообществами, образованными аборигенными
травянистыми растениями.
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CHANGES IN THE STRUCTURE OF BROAD-LEAVED
FOREST ANT ASSEMBLAGES DUE TO DOMINATION
OF IMPATIENS PARVIFLORA DC. (BALSAMINACEAE)

IN HERBACEOUS LAYER

Stukalyuk S.V.

Institute for Evolutionary Ecology of the National Academy of Sciences of Ukraine,
Akademika Lebedeva str. 37, Kiev, Ukraine 03143.

E-mail: asmoondey@gmail.com

In June – August of 2012–2013, the studies of the changes in the structure of multi-species ant assemblages
caused by invasive plant species Impatiens parviflora in the areas of deciduous forests of the green zone of
Kiev (Ukraine) were carried out. This species is able to penetrate into ecosystems and change their appearance
by forming single-species thickets. The data on ant’s attendance of each of the 7 species of herbaceous forest
plants were compared. The comparison showed that I. parviflora was the mostly visited by ants herbaceous
forest plant. Fourteen ant species were found in the areas where I. parviflora dominated in the grass layer. In
these areas, there were three species of dominant ants (Formica rufa, Lasius fuliginosus, and L. emarginatus).
Becoming a dominant species in the grass layer of forests, I. parviflora creates a separate monolithic layer
visited mainly by influent ant species. The main resources provided by I. parviflora to ants are the sugary
excretions of aphids Impatientinum asiaticum colonies, as well as herbivorous insects. Dominant ant species,
except L. emarginatus, do not attend I. parviflora plants, which gives the ability to influent species to create
a high dynamic density in the grass layer. Influents prefer to visit the herbaceous layer, whereas dominants
prefer the ground layer.

Influence of I. parviflora on quantitative parameters in multispecies ant assemblages is generally perceived
as a positive one. In plant communities where I. parviflora dominates in the grass layer the associations of
ants are characterized by maximum values (ant species number, medium quantity of ants on sampling)
compared to other communities formed by native herbaceous plants.

Keywords: Impatiens parviflora, plant communities, multi-species ant assemblages, dominants.
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(CRUSTACEA, COPEPODA) В НАСКАЛЬНЫХ ВАННАХ
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Изучение молекулярно-генетическими методами изолированной популяции Eurytemora в Белом
море показало её несомненную близость к нативным популяциям вида Eurytemora americana Williams
1906 из Северной Америки. Генетические тесты указывают на недавнее заселение наскальных ванн
Белого моря видом E. americana. Находки других изолированных популяций атлантических и тихо-
океанских видов рода Eurytemora в Арктике в литературе чаще всего объясняются историческими
причинами: сохранением реликтовых популяций, некогда охватывавших Голарктику и разделённых
процессами образования и таяния ледников. Нахождение E. americana в Белом море позволяет выд-
винуть в качестве возможной причины формирования этих изолятов – расселение кораблями в пери-
од интенсивных грузоперевозок по краевым Арктическим морям во время Второй мировой войны.

Ключевые слова: виды вселенцы, арктический регион, баркодинг, методы молекулярной генети-
ки, Copepoda, Eurytemora americana.

Введение
Исследование биологических инвазий стало

одним из ведущих направлений водной эколо-
гии со второй половины ХХ в. Основное вни-
мание уделялось и уделяется межконтиненталь-
ным биологическим инвазиям в средних и низ-
ких широтах, что во многом объясняется глав-
ным направлением морских грузоперевозок.
Основным механизмом при этом считается
транспортировка организмов балластными во-
дами крупнотоннажных судов [Leppäkoski et al.,
2002]. Заполнение балластных отсеков и их опо-
рожнение на протяжении большей части ХХ в.

происходило вблизи морских портов. Подавля-
ющее число морских портов расположено в
устьях крупных рек или заливов, связанных с
речными системами. Морские порты, таким
образом, становятся воротами для проникнове-
ния и расселения континентальных инвазийных
видов. Удобным объектом для изучения процес-
сов биоинвазий этим путём являются виды рода
Eurytemora (Crustacea, Copepoda) [Lee, 2000;
Beyrend-Dur et al., 2009] благодаря большому
числу видов, хорошо очерченным ареалам и
обитанию в солоноватых водах. Последнее осо-
бенно важно для успешного заселения этих
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видов указанным выше путём. Благодаря при-
менению молекулярно-генетических методов
удалось доказать факт вселения американско-
го вида Eurytemora carolleeae Alekseev &
Souissi, 2011 в Балтийское море [Sukhikh et al.,
2013]. Известны также многочисленные случаи
успешного проникновения европейских и ази-
атских видов в континентальные водоёмы Аме-
рики: ёрш Gymnocephalus cernuus (Linnaeus,
1758), дрейссена Dreissena polymorpha (Pallas,
1771), Dreissena bugensis Andrusov, 1897, кла-
доцера Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) и
т. д. [Mills et al., 1993; Stepien et al., 1998;
MacIsaac et al., 1999]. Основное внимание уде-
ляется, таким образом, расселению инвазийных
видов по средним широтам, а также из водо-
ёмов Понто-Каспия в Северную Америку. Рас-
селение видов по арктическому маршруту, а
также биологические инвазии в Арктике до сих
пор не изучались. Вместе с тем в ХХ в. были
обнаружены локальные изолированные попу-
ляции атлантических и тихоокеанских видов в
прибрежных районах Арктики [Скарлато, Го-
ликов, 1985; Абрамова, 1996; Абрамова, Соко-
лова, 1999; Абрамова и др., 2004]. Происхож-

дение этих изолятов объяснялось в основном
историческими причинами, то есть длительным
существованием реликтовых популяций видов,
ареал которых некогда охватывал всю Голарк-
тику [Скарлато, Голиков, 1985]. Возможность
биологических инвазий или антропогенного
заноса данных видов, например, с балластны-
ми водами судов в регионы Арктики, ранее не
анализировалась. Ещё одной возможной причи-
ной нахождения этих видов могло быть их оши-
бочное определение, связанное с недостаточно
разработанной систематикой, а также с суще-
ствованием видов-двойников [Lajus et al., 2015].
Настоящее исследование было выполнено с

целью подтверждения молекулярно-генети-
ческими методами принадлежности вида из
наскальных ванн Белого моря к американско-
му виду Eurytemora americana, а также оцен-
ки возможности его антропогенного заноса.

Материал и методика
Отбор проб и место исследования. За пе-

риод с 2004 по 2014 г. нами исследовано око-
ло 100 наскальных ванн, расположенных на
более чем 10 островах (отмечены чёрным цве-

Рис. 1. Карта района исследований вида Eurytemora americana Williams, Кандалакшский залив Белого моря. Чёр-
ным отмечены луды (острова), на которых проводились многолетние наблюдения.
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том на рис. 1). Для каждого водоёма опреде-
ляли морфометрические характеристики, ви-
зуально оценивали высоту над уровнем моря,
кондуктометром измеряли солёность. Зоо-
планктон отбирали фильтрацией 1–10 л воды
через гидробиологический сачок (газ № 70).
Восемнадцать ванн на островах Медянка и
Седловатая были выбраны в качестве объек-
тов постоянного мониторинга видового соста-
ва и морфометрических условий.
Пробы для генетического и морфологичес-

кого анализа были отобраны летом 2014 г. в
наскальных ваннах о. Медянка Кандалакшс-
кого залива Белого моря (рис. 1). Определе-
ние организмов велось по возможности до
вида или до рода.

Генетический анализ
Ракообразные были зафиксированы в 96%-

м этиловом спирте. 10 особей были исследо-
ваны при помощи методов молекулярной ге-
нетики: 10 – по гену CO1, и 3 особи из них
также были проанализированы по генам 18S
рРНК, ITS1- 5.8S рРНК -ITS2 и 16S рРНК. Ге-
номная ДНК была выделена по протоколу,
описанному в статьях Hoelzel, Green [1992] и
Lee, Frost [2002] с изменениями.
Для амплификации участка ядерного гена

18S рРНК (1800 пар оснований) использовали
праймеры 18A1 mod (5’ CTGGTTGATCCTG
CCAGTCATATGC 3’) и 1800 mod (5’ GATCCT
TCCGCAGGTTCACCTACG 3’) [Raupach et al.,
2009].
Для амплификации участка ядерного гена

ITS1- 5.8S рРНК -ITS2 (800 пар оснований) ис-
пользовали праймеры ITS4 (5’TCCTCCGCT
TATTGATATGC 3’) и ITS5 (5’GGAAGTAAAA
GTCGTAACAAGG 3’) [White et al., 1990].
Для амплификации участка митохондриаль-

ного гена 16S рРНК (300 пар оснований) ис-
пользовали праймеры 16SA2 (5’ CCGGGT C/T
TCGCTAAGGTAG 3’) и 16SB2 (5’ CAACAT
CGAGGTCGCAGTAA 3’) [Lee, 2000].
Для всех трёх вышеперечисленных участ-

ков генов использовали следующий темпера-
турный профиль полимеразной цепной реак-
ции (ПЦР): начальная денатурация 5 мин при
95 °С, следующие 35 циклов по схеме 90 °C

(30 с), 40–55 °C (30 с), 72 °C (60 с) и конечная
элонгация 5 мин при 72 °С. Единственным
различием было использование разных темпе-
ратур для отжига праймеров: для гена 18S
рРНК Т отж =55 °C, для участка ITS1- 5.8S
рРНК -ITS2 Т отж =50 °C, для гена 16S рРНК
Т отж =40 °C
Для амплификации участка митохондриаль-

ного гена СО1 (611 пар оснований) использо-
вали праймеры EuF1 (5’-CGTATGGA
GTTGGGACAAGC-3’) и EuR2 (5’-CAAAA
TAAGTGTTGGTATAAAATTGGA-3’) [Winkler
et al., 2011]. Следующий температурный про-
филь полимеразной цепной реакции (ПЦР)
был использован: начальная денатурация 5
мин при 95 °С, следующие пять циклов по схе-
ме 90 °C (30 с), 45 °C (60 с), 72 °C (90 с), затем
27 циклов по схеме 90 °C (30 с), 55 °C (45 с),
72 °C (60 с) и конечная элонгация 5 мин при
72 °С.
Полученные продукты были очищены при

помощи набора Qiaquick PCR purufucation kit
(Qiagen). Секвенирование проводили в обе
стороны на автоматическом секвенаторе ABI
3130 (Applied Biosystems) с применением на-
боров BigDye v.3.1. и тех же праймеров, что
использовались для амплификации. Нуклео-
тидные последовательности выравнивали с
помощью программы BioEdit 7.0.3 [Hall, 1999]
по алгоритму Clustal W [Thompson et al., 1994]
и редактировали вручную.
Филогенетическая реконструкция выполне-

на методом максимального правдоподобия
(ML) с использованием модели Тамура-Ней в
пакете программ: MEGA v.6 [Tamura et al.,
2007]. В качестве статистического теста при-
меняли метод бутстрепа с использованием
1000 псевдорепликаций. Опубликованные ра-
нее последовательности 16S rDNA и 18S рРНК
E. americana из р. Дувамиш (Сиетл) были ис-
пользованы для сравнения полученных дан-
ных [Lee, 2000].

Морфологические исследования
Всего по морфологическим признакам было

исследовано 15 самок и 10 самцов Eurytemora
из наскальной ванны о. Медянка Кандалакш-
ского залива Белого моря. Измерения рачков
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были выполнены с помощью окуляр-микро-
метра. Особенности морфологии изучались
под большим увеличением с использованием
световой иммерсии с применением микрофо-
тографий на микроскопе Zeiss IMAGER A-1.
Препарирование организмов проводилось под
микроскопом на предметном стекле в глице-
рине. Далее препарат накрывали покровным
стеклом с восковыми ножками и обводили ка-
надским бальзамом.

Результаты
Характеристика наскальных ванн. Сред-

няя за летний сезон солёность исследованных
ванн колебалась от 0 до 25 psu, хотя часто ди-
апазон колебаний в отдельно взятом водоёме
составлял от 2 до 40 psu. Это связано с тем,
что регулярной связи с морем здесь нет и, со-
ответственно, в засушливое время солёность
повышается из-за испарения, а после дождей
резко падает. В ваннах имеющих постоянную
связь с морем, колебания солёности минималь-
ны и в среднем соответствуют морской.
Было найдено 55 видов зоопланктона, из них

26 – коловратки, 25 – ракообразные, 4 – ли-
чинки бентосных животных. Необходимо от-
метить низкую частоту встречаемости видов
при достаточно большом фаунистическом
списке (многие виды были встречены одно-
кратно). Из ракообразных наиболее широко
распространены Tigriopus brevicornis (O.F.
Müller, 1776), отмеченный в большинстве ванн
и представители рода Eurytemora.
Последние массово развивались в водоёмах,

средняя за сезон солёность которых состави-
ла 4–10 psu, причём не сильно превышая вер-
хнюю границу указанного диапазона. В этих
ваннах отмечены максимальные величины
обилия зоопланктона, при максимальном же
разбросе показателей. Около 60% водоёмов
характеризуются численностями зоопланкто-
на от 500 до 3000 экз/л, в большинстве из них
численность определяется коловратками, в
частности Brachionus plicatilus Müller, 1786, B.
urceus (Linnaeus, 1758) и Hexartra sp., что ха-
рактерно только для середины лета. В некото-
рых крупных ваннах высокие показатели оби-
лия зоопланктона обусловлены массовым раз-

витием эвритеморы, особенно её ювенильны-
ми стадиями. Доля её в общей численности
составляла до 90%. Из 18 ванн двух островов,
являющихся объектами мониторинговых на-
блюдений, представители рода Eurytemora
постоянно в больших количествах присутство-
вали в трёх ваннах с относительно стабиль-
ной солёностью. Эти большие ванны, глуби-
ной 1 м, располагаются с южной стороны ост-
ровов Медянка и Седловатая (рис. 1). Здесь
Eurytemora являются доминирующей формой,
определяющей численность и биомассу зоо-
планктонного сообщества. Так же эвритемо-
ры присутствуют ещё в трёх ваннах, но в свя-
зи с более выраженными колебаниями солё-
ности, здесь присутствие их в течение сезона
не постоянно. При распреснении происходит
смена сообщества на пресноводное, при уве-
личении солёности Eurytemora замещается на
T. brevicornis.
Сходная картина встречаемости Eurytemora

отмечена и на других островах, где съёмки
носили нерегулярный характер. Ракообразные
рода Eurytemora присутствуют в части ванн в
течение всего летнего сезона, причём числен-
ность колеблется от единиц до 500 экз/л. Но
при солёности выше 16 psu (практически в
границах миксомезогалинной группы) они уже
не встречаются. При этом в ваннах, где физи-
ко-химические характеристики изменяются в
течение лета не столь существенно, нами по-
казано наличие вертикальной солёностной
стратификации. Ракообразные рода
Eurytemora живут только в поверхностном 20-
сантиметровом слое воды, практически не
попадаясь в более глубоких и осолонённых
горизонтах.
В наскальных ваннах Белого моря преды-

дущими исследователями было найдено не-
сколько видов Eurytemora [Кос, 1977, 1993;
Вехов, 2001; Кособокова, Перцова, 2012]. Это
вызывало некоторые сомнения, поскольку для
самого Белого моря достоверно было указано
присутствие только одного вида E. affinis [Ко-
собокова, Перцова, 2012]. Из пяти видов спис-
ка Кос (E. brodskyi Kos, 1993, E. arctica Wilson,
Tash, 1966, E. herdmani Thompson, Scott, 1898,
E. pacifica Sato, 1913 и E.americana) наиболь-
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ший интерес в плане возможных биологичес-
ких инвазий представляла E. americana, что и
определило выбор нами этого вида для моле-
кулярно-генетических исследований.

Результаты генетических исследований
Eurytemora на о. Медянка

При сравнении последовательностей ядер-
ного гена 18S рибосомальной РНК было уста-
новлено, что все исследуемые нами Eury-
temora из ванны на о. Медянка соответствова-
ли опубликованным сиквенсам (500 п.о.) од-
ного вида E. americana с тихоокеанского по-
бережья Северной Америки [Lee, 2000]
(рис.2).
Анализ другого гена – митохондриальной

16S рРНК показал достоверные отличия от ре-
ференсной американской популяции. Уровень
отличий составлял 18.3% нуклеотидных замен,
что говорит о длительном времени изоляции
друг от друга удаленных частей популяции в
рамках широкого ареала или, возможно, соот-
ветствует межвидовым различиям [Bucklin,
LaJeunesse, 1994; Lee, 2000; Alekseev, Souissi,
2011; Sukhikh, Alekseev, 2013].
Последовательности генов CO1 и ITS в от-

крытом доступе отсутствуют, поэтому нам не
с чем сравнить полученные здесь сиквенсы для
этих генов. Данные по СО1 позволяют сделать
важные выводы о внутрипопуляционном по-
лиморфизме и о возможном времени заселе-

Рис.2. Филогенетическое дерево, построенное по данным 10 нуклеотидных последовательностей участка гена
18S рРНК видов рода Eurytemora. В узлах дерева указаны индексы (в %) бутстрэп-анализа ML

ния E. americana в описанный биотоп. Все 10
сиквенсов гена СО1 не различаются ни на один
нуклеотид и образуют общий гаплотип, что
может свидетельствовать о недавнем резком
увеличении численности популяции, возмож-
но, в результате вселения.

Результаты морфологического анализа
Результаты детального морфологического

анализа не противоречили нашему предполо-
жению о принадлежности исследуемого вида
к E. americana. Беломорская Eurytemora (рис.
3 А, Б) в целом была сходна с вселенцем из
Англии (рис. 3 Д, Е) и нативной Eurytemora из
Дальнего Востока (рис. 3 Ж, З) по основным
морфологическим признакам: форма Р5 самок
и самцов и угол, под которым расположен от-
росток к оси Р5 самок (рис. 4 Д, И; 4 Ж, Л; 4 З,
М), на первом членике экзоподита левой Р5
самца присутствует шип (указан стрелкой на
рис. 4 Д, З). В то же время на всех исследуе-
мых экземплярах из наскальных ванн Белого
моря отсутствовали длинные наружные ще-
тинки на базиподитах Р5 самок (рис. 4 И), у
Eurytemora из Англии и Дальнего Востока эти
щетинки есть (рис. 4 Л, М – указано стрел-
кой). Также у беломорской Eurytemora не на-
блюдалось различий в длинах шипов на 8–12
члениках геникулирующей антеннулы самцов
(рис. 4 Б), что характерно для нативной и анг-
лийской форм (рис. 4 В, Г).
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Рис. 3. Общий вид Eurytemora americana Williams из наскальных ванн о. Медянка (Белое море) (А, Б); E. brodskyi
Kos из наскальных ванн м. Картеш Кандалакшского залива Белого моря (В, Г) [по Кос, 1993]; E. americana из ванн
в Англии (Д, Е) [по Lowndes, 1931]; E. americana из Охотского моря (Ж, З) [Кос, 1977]. А, В, Д, Ж – самки, Б, Г, Е,
З – самцы. Разрешение на рисунки Д, Е не требуется, разрешение на перепечатку остальных оригинальных рисун-
ков получено в издательстве ЗИН РАН.

Рис. 4. Морфологические особенности исследуемых видов Eurytemora из наскальных ванн о. Медянка (Белое
море) (А, Д, И), беломорской E. brodskyi Kos из наскальных ванн м. Картеш [по Кос, 1993] (Б, Е, К), E. americana
Williams из ванн в Англии (В, Ж, Л) [по Lowndes, 1931] и тихоокеанской E. americana из Охотского моря (Г, З, М)
[по Кос, 1977]. 8–12 членики антеннулы (А–Г); пятая пара ног самца (Д–З); пятая пара ног самки (И–М). Разреше-
ние на рисунки В, Ж, Л не требуется, разрешение на перепечатку остальных оригинальных рисунков получено в
издательстве ЗИН РАН.
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Еще большее сходство по морфологическим
признакам исследованная нами Eurytemora
(рис. 3 А, Б) проявила с E. brodskyi (рис. 3 В,
Г), описанной из наскальных ванн Белого моря
м. Картеш. Нами установлено только 3 незна-
чительных морфологических отличия между
E. brodskyi и E. americana. Первое касается
опушения Р5 у самок, отсутствие опушения
Р5 самок E. brodskyi (рис. 4 К) и слабое опу-
шение у беломорской E. americana (рис. 4 И).
Второе касается соотношения длин шипов на
геникулирующей антеннуле самцов – пример-
но равная длина шипов на 8–12 члениках у
беломорской E. americana (рис. 4 А) и в 2 раза
более длинные шипы на 11, 12 члениках по
сравнению с 8–10 у E. brodskyi (рис. 4 Б). Тре-
тье отличие состоит в отсутствии шипа на пер-
вом членике базиподита левой Р5 самца у E.
brodskyi (рис. 4 Е), тогда как у беломорской E.
americana он есть (рис. 4 Д).

Обсуждение
Исходно вид E. americana был описан Ви-

льямсом в 1906 г. в водах Род-Айленда с Ат-
лантического побережья США [Williams,
1906]. Вид распространён также в Арктичес-
ких водах Северной Америки, вдоль Тихооке-
анского и Атлантического побережий Север-
ной Америки, а также в водах Северной Азии
[Кос, 1977].
Впервые за пределами естественного ареа-

ла вид был найден в Англии в наскальных ван-
нах [Lowndes, 1931], следующие находки были
сделаны на Французском и Бельгийском по-
бережье Северного моря [Razouls et al., 2005–
2016; Boxshall, 2015]. Последней из недавних
находок является указание на E. americana из
Аргентины, где она, возможно, присутствова-
ла и ранее, но определялась как E. affinis
(Poppe, 1880) [Hoffmeyer et al., 2000].
В литературе встречались упоминания для

Белого моря E. affinis или E. hirundoides
(Nordquist, 1888) [Кособокова, Перцова, 2012],
которые в последнее время сведены в синони-
мы [Busch, Brenning, 1992]. Для наскальных
ванн Белого моря также дополнительно ука-
заны виды E. raboti Richard, 1897 и E. lacustris
(Poppe, 1887) [Вехов, 2001]. В статье Кос

[1993] для наскальных ванн мыса Картеш Бе-
лого моря указаны 5 видов рода Eurytemora:
E. brodskyi, E. arctica, E. herdmani, E. pacifica
и E. americana.
Полученные результаты молекулярно-гене-

тического и морфологического анализа позво-
ляют утверждать о нахождении представите-
ля американского вида E. americana в Европей-
ской Арктике. Данная находка может быть
объяснена двумя основными причинами: ис-
торическими событиями – выживанием изо-
лированных популяций в ледниковый-пост-
ледниковый периоды или антропогенными
инвазиями в недавнее время. Мы склоняемся
ко второму объяснению.
Косвенными доказательствами инвазийно-

го характера формирования данного изолята
является то, что заметное развитие этот вид в
Белом море получил во временных водоёмах
– наскальных ваннах на берегу Белого моря и
до сих пор не найден в самом море или эстуа-
риях впадающих в него рек. Нужно сказать,
что находка вселенца E. americana в Англии в
начале ХХ в. также была сделана в прибреж-
ных ваннах [Lowndes, 1931]. Временные во-
доёмы отличаются нестабильностью условий
существования и видового состава. Конкурен-
тные отношения между видами в них суще-
ственно ослаблены катастрофическим харак-
тером существования водоёмов. Именно по-
этому виды-вселенцы не находят в них значи-
тельного сопротивления со стороны местной
фауны. Виды рода Eurytemora известны тем,
что откладывают покоящиеся яйца, устойчи-
вые как к промерзанию, так и к высыханию.
Это позволяет им легко колонизировать такие
специфические биотопы, как наскальные ван-
ны [Glippa et al., 2013].
Другими свидетельствами в пользу недав-

него вселения вида в наскальные ванны могут
служить низкий уровень генетической измен-
чивости по гену CO1 и структура сети гапло-
типов.
Значительные отличия по гену 16S рРНК от

американской популяции могут быть объясне-
ны длительной изоляцией её от североамери-
канского ареала (в особенности от тихоокеан-
ской популяции, с геномом которой велись
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сравнения). Поскольку у данного вида весьма
широкий ареал, который охватывает значи-
тельную часть Пацифики и американского
Атлантического побережья, различия в мито-
хондриальном геноме должны быть весьма
значительны, как было у E. affinis [Lee, 2000].
В зависимости от того, из какой части есте-

ственного ареала предположительно была за-
несена E. affinis в Белое море, и зависит уста-
новленный нами уровень различий. Мы пред-
полагаем, что наиболее вероятным для Бело-
го моря является занос вида из атлантической
части естественного ареала, на что указыва-
ют достоверные различия по гену 16S рРНК
между тихоокеанской и беломорской популя-
циями. На это указывают и другие находки E.
americana в Европе [Lowndes, 1931].
В литературе известен сходный вектор рас-

селения другого вида континентальной амери-
канской фауны Copepoda – Acanthocyclops
americanus (Marsh, 1893) [Alekseev et al., 2002].
Этот вид был впервые найден в Англии в на-
чале ХХ в., а затем во Франции, Испании и
России. Недавний молекулярно-генетический
анализ позволил достоверно указать на занос
этого вида из водоёмов Атлантического побе-
режья США [Miracle et al., 2013].
В литературе имеются и другие указания на

фаунистическое сходство между Северной
Америкой и арктическими водоёмами Евра-
зии. В частности, в дельте р. Лены были обна-
ружены изолированные популяции E. cana-
densis Marsh, 1920, E. raboti, E. gracilis (Sars
G.O., 1898), E. bilobata Akatova, 1949, E. gracili-
cauda Akatova, 1949, E. arctica, E. foveola
Johnson, 1961 [Абрамова, 1996; Абрамова и др.,
2004] и Limnocalanus johanseni Marsh, 1920
[Абрамова, Соколова, 1999]. Их находка так-
же была объяснена историческими причина-
ми, но вполне могла оказаться следствием ар-
ктических перевозок, осуществлявшихся в
СССР в ХХ в. по Северному морскому пути.
Окончательное решение о механизме форми-
рования данного и других изолятов может
быть получено лишь после установления ис-
ходной популяции водоёмов-доноров.
Представляет интерес вопрос о морфологи-

ческой близости выявленной нами E.

americana к описанной из этих же наскальных
ванн E. brodskyi [Кос, 1993]. По ряду таксоно-
мически важных признаков E. brodskyi отли-
чается от E. americana (рис. 3, 4). Эти призна-
ки послужили основанием для описания но-
вого вида, и они же встречены у E. americana
из Белого моря, идентифицированной молеку-
лярно-генетическими методами. Возможно
несколько объяснений этому факту.
Морфологическая изменчивость нативной

популяции E. brodskyi изучена недостаточно,
и в описание вида, и в имеющиеся ключи не
вошли отклонения от типовой популяции.
При близкородственном скрещивании изна-

чально небольшого количества особей очень
часто начинают проявляться морфологические
отклонения разного уровня (уродства, крайние
формы морфологической изменчивости). В
этом случае формируется популяция близко-
родственных особей морфологически весьма
отличная от типовой. В известном смысле этот
процесс можно рассматривать как начальную
стадию видообразования, что нередко наблю-
дается на краях естественных ареалов в виде
географически изолированных подвидов. В
обоих этих случаях, описанная Кос E. brodskyi
[Кос, 1993] является не валидным видом, а
лишь морфотипом E. americana.
В случае, если причины образования изо-

лята (анклава) E. americana в Белом море дей-
ствительно исторические, тогда мы имеем
дело с локальной популяцией близкородствен-
ного вида-двойника, родство которого с E. ame-
ricana является несомненным. Однако, полу-
ченные нами молекулярные данные не поддер-
живают эту гипотезу.
Арктические моря бывшего СССР в ХХ в.

весьма интенсивно осваивались по маршруту
Северного морского пути. Благодаря созданию
мощной ледокольной базы, в том числе атом-
ных ледоколов, по маршруту Мурманск – Вла-
дивосток и обратно ежегодно проходили ка-
раваны судов для обеспечения, прежде всего,
портов высокой Арктики. Эти корабли загру-
жались и разгружались на протяжении всего
маршрута с неизбежным заполнением и осво-
бождением балластных отсеков [Белов, 1969].
Общее количество перевозимых грузов изме-
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рялось ежегодно сотнями тысяч тонн, в сопо-
ставимых масштабах перевозились в отсеках
балластные воды, с находящимися в них орга-
низмами как в виде активных, так и покоящих-
ся стадий. Наибольшим шансом для выжива-
ния обладают именно последние, такие ста-
дии способны переносить существенные заг-
рязнения нефтепродуктами и другими веще-
ствами, неизбежно присутствующими в бал-
ластных отсеках [Alekseev et al., 2010]. Виды
рода Eurytemora относятся к числу таких орга-
низмов и способны длительное время перено-
сить высокотоксичную среду балластных от-
секов. Последствия этих перевозок для аркти-
ческих водных экосистем до сих пор не иссле-
довались, и полученные нами результаты, воз-
можно, окажутся лишь вершиной айсберга.
Учитывая набирающее ход потепление Арк-
тики, способствующее развитию высокоши-
ротного мореходства, большую востребован-
ность более короткого пути для перевозки то-
варов, прежде всего из Китая в Европу
[Blunden, 2012; Lasserre, Alexeeva, 2015], тем-
пы и масштабы распространения инвазийных
видов по этому маршруту существенно возра-
стут в ближайшем будущем. Это ставит воп-
рос о необходимости изучения и контроля про-
цессов биоинвазий в водных арктических эко-
системах. Решение этого вопроса требует даль-
нейших исследований.

Заключение
1. Молекулярно-генетическим методом до-

стоверно подтверждено нахождение предста-
вителя североамериканской фауны E.
americana в Белом море.

2. Исследованная популяция характеризу-
ется пониженным уровнем генетической из-
менчивости, к тому же она получила большое
развитие только в наскальных ваннах, что кос-
венным образом указывает на её заносный ха-
рактер.

3. Указанное в литературе присутствие в
Арктике изолированных популяций с исходно
атлантическим или тихоокеанским происхож-
дением, возможно, представляет собой след-
ствие идущего антропогенного заселения Ар-
ктики с балластными водами судов.

4. Несомненная морфологическая близость
E. americana и E. brodskyi может свидетель-
ствовать об их синонимии.
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IN THE WHITE SEA ROCK POOLS – POSTGLACIAL

RELICTS OR ANTHROPOGENIC INVASION?

© 2015 Sukhikh N.1, Castric V.2, Polyakova N.3, Souissi S.4, Alekseev V. 1

1 Zoological Institute of the Russian Academy of Sciences,
Saint Petersburg Russia, 199034, E-mail: Susikh1@mail.ru, alekseev@zin.ru;

2 Universitй Lille 1 Sciences et Technologies, UFR de Biologie, Villeneuve d’Ascq Cedex 59655, France,
E-mail: Vincent.Castric@univ-lille1.fr;

3 Saint Petersburg State University,
Saint Petersburg 199034, Russia, E-mail: nvpnataly@yandex.ru;

4 Universitй Lille 1 Sciences et Technologies, Laboratoire d’Ocйanologie et de Gйosciences, Station Marine, Wimereux
62930, France, E-mail: Sami.Souissi@univ-lille1.fr

Molecular-genetic study of isolated populations of Eurytemora in the White Sea showed its undoubted
proximity to the native North American populations of Eurytemora americana, Williams 1906. Genetic
tests show the recent colonization of the White Sea rock pools by initially small amount of individuals of E.
americana. Existing published data on the presence of isolated Atlantic and Pacific species in the Arctic
region are mostly explained by historical reasons: preservation of relict populations formerly inhabited the
Holarctic and separated by processes of formation and melting of glaciers. Finding of E. americana in the
White Sea allowed us to suppose a possible reason of formation of these isolates: transportation with ship
ballast waters during the period of intensive cargo in the Second World War along the edge of the Arctic
seas.
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