
2017 ¹2
ISSN 1996–1499



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., ä.á.í., Ìèëëåð Äàíèèë, ê.á.í., Ìîðîçîâà Î.Â.,

àêàäåìèê ÐÀÍ, Ïàâëîâ Ä.Ñ., ä.á.í., Ïåëüãóíîâ À.Í., ê.á.í., ä.á.í. Ðè÷àðäñîí Äýâèä,
Ñëûíüêî Þ.Â., ä.á.í., Òåëåø È.Â., ê.á.í., Ôåíåâà È.Þ., ê.á.í., Õëÿï Ë.A., 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 № 2, 2017

Содержание

Виноградова Ю.К., Куклина А.Г., Галкина М.А.
Темпы клонального расселения и регенеративная активность Veronica filiformis J.E. Smith. 2

Гниненко Ю.И., Лянгузов М.Е.
Восточная каштановая орехотворка Dryocosmus kuriphilus yasumatsu, 1951 (Hymenoptera,
Cynipidaе) – новый инвайдер в лесах Северного Кавказа. 13

Гураль-Сверлова Н.В., Гураль Р.И.
Расширение ареалов наземных моллюсков рода Xeropicta (Gastropoda, Hygromiidae)
 на территории Украины. 20

Гусев А.А., Гусева Д.О., Судник С.А.
Новая регистрация понто-каспийской гаммариды Dikerogammarus villosus
(Sowinsky, 1894) в юго-восточной части Балтийского моря (Калининградская область,
 Россия). 28

Захаров Д.В., Йоргенсен  Л. Л.
Новые виды брюхоногих моллюсков (Gastropoda) в Баренцевом море
и сопредельных водах. 38

Кассал Б.Ю.
Инвазия ондатры в Омской области. 46

Колесникова Е.А., Ануфриева Е.В., Латушкин А.А., Шадрин Н.В..

Mesochra rostrata gurney, 1927 (Copepoda, Harpacticoida) в заливе Сиваш (Азовское
море): новый вид-вселенец  или реликт тетиса? 61

Курина Е.М.
Чужеродные виды амфипод (Amphipoda, Gammaridea) в составе донных сообществ
Куйбышевского и Саратовского водохранилищ: особенности распространения
и стратегий жизненных циклов. 69

Лобанова А.С., Сидорова А.И., Георгиев А.П., Шустов Ю.А., Алайцев Д.П.
еоргиев А.П., Шустов Ю.А., Алайцев Д.П. Роль инвазионного вида Gmelinoides f
asciatus (Stebbing)  в питании речного окуня Perca fluviatilis L. литоральной зоны
Онежского озера. 81

Моролдоев И.В., Шереметьева И.Н., Картавцева И.В.
Первая находка восточноевропейской полёвки (Microtus rossiaemeridionalis) в Бурятии 88

Панасенко Н.Н.
Некоторые вопросы биологии и экологии борщевика Сосновского  (Heracleum
sosnowskyi manden). 95

Семенищенков Ю.А. О распространении инвазионного вида Swida alba (L.) Opiz
(Cornaceae) и сообществ с его участием в Брянской области. 107



Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2017

2

УДК [582.933-152.42]:581.143.5

ТЕМПЫ КЛОНАЛЬНОГО РАССЕЛЕНИЯ
И РЕГЕНЕРАТИВНАЯ АКТИВНОСТЬ

VERONICA FILIFORMIS J.E. SMITH

© 2017 Виноградова Ю.К.*, Куклина А.Г.**, Галкина М.А.***

Главный ботанический сад им. Н.В. Цицина Российской академии наук, Москва, 127276
e-mail: * gbsad@mail.ru; ** alla_gbsad@mail.ru; *** mawa.galkina@gmail.com

Поступила в редакцию 24.04.2017

Отсутствие полового размножения не препятствует стремительному расширению инвазионного
ареала чужеродного вида Veronica filiformis J.E. Smith (Plantaginaceae). Скашивание газонов или об-
работка их граблями вызывают фрагментацию побегов и увеличивают темпы вегетативного размно-
жения V. filiformis. Установлено, что за вегетационный сезон диаметр клона этого вида может увели-
читься в 25 раз, а число междоузлий – в 1–2 тыс. раз. Вероника нитевидная расселяется от места
первоначальной интродукции (г. Москва) в северном направлении со скоростью 4 км/год, а в южном
– со скоростью 10 км/год. На способность вида к регенерации в большей степени влияет освещение
участка, чем возраст укореняющихся побегов. В последнее десятилетие этот вид стал внедряться в
состав лугов и лесных опушек. Высокая скорость расширения инвазионного ареала, вытеснение або-
ригенных видов, а также прямой ущерб, наносимый этим видом при закладке газонов, позволяют
внести V. filiformis в список инвазионных видов и проводить меры контроля её расселения.

Ключевые слова: Veronica filiformis, инвазии растений, клон, регенерация, фитомасса.

Введение
Одним из аспектов антропогенного влияния

на окружающую среду является интродукция
организмов в новые условия, то есть проведе-
ние множеств микроэволюционных «экспери-
ментов». Согласно «правилу Бейкера», само-
несовместимые виды растений (self-incom-
patible plant species) обычно плохо натурали-
зуются, из-за того, что их репродуктивная си-
стема требует наличия генетически дифферен-
цированных особей [Baker, 1955]. Способ-
ность вида к самоопылению является преиму-
ществом при формировании популяций из од-
ного или нескольких индивидуумов в новых
условиях, когда вероятность встречи с други-
ми особями данного вида или с эффективны-
ми опылителями снижается [Stebbins, 1957;
Baker, 1967].
Однако самонесовместимые виды также

могут стать успешными колонизаторами по-
средством эволюции репродуктивной системы
и / или высокой скорости расселения [Massol,

Cheptou, 2011; Cheptou, 2012]. Они натурали-
зуются либо с помощью отбора на самоопы-
ление и разрушение системы самонесовмес-
тимости, либо путём вегетативного размноже-
ния и длительности произрастания [Barrett et
al., 1989; Takebayashi, Morrell, 2001; Eckert,
2002; Barrett, 2011]. Обе стратегии имеют по
существу одинаковое последствие – снижение
генетического разнообразия. Дальнейшее со-
кращение генетического разнообразия проис-
ходит в «bottlenecks – бутылочном горлышке»,
что вызвано небольшими размерами иници-
альной популяции – «эффект основателя»
(founder effect). В ходе научной дискуссии о
том, требуется ли для успешной инвазии вы-
сокое генетическое разнообразие в популяци-
ях растений [Hollingsworth, Bailey, 2000;
Grimsby et al., 2007; Novak, 2007], выяснилось,
что не для всех видов оно является необходи-
мым [Poulin et al., 2005; Culley, Hardiman,
2009]. Низкое генетическое разнообразие не
оказывает существенного влияния на способ-
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ность растений адаптироваться к местным ус-
ловиям, что продемонстрировано методом
мета-анализа [Leimu, Fischer, 2008; Hereford,
2010]. Нередко на территорию Европы внедря-
ются лишь отдельные клоны [Hollingsworth,
Bailey, 2000, 2008; Pfeiffer et al., 2012], хотя
появляется всё больше сведений о наличии
значительной генетической изменчивости
даже в клонально расселяющихся инвазион-
ных растениях [Gabrielsen, Brochmann, 1998;
Li Ge, 2001]. Таким образом, успешные кло-
новые виды-вселенцы либо оптимально пре-
адаптированы к окружающей среде и пред-
ставляют собой «генотип на все случаи жиз-
ни» [Baker, 1955], либо способны адаптиро-
ваться к новым условиям и без большого ге-
нетического разнообразия.
Самонесовместимые виды имеют дополни-

тельное «неудобство» при колонизации, по-
скольку малочисленная инициальная популя-
ция может быть подвержена «эффекту Олли»
(Allee effects), то есть слабой действенности
ауткроссинга при низкой плотности совмести-
мых особей, что нередко приводит к исчезно-
вению популяции [Lamont et al., 1993;
Courchamp et al., 2008].
Для оценки способности к регенерации и

скорости клонального расселения чужеродных
самонесовместимых видов в качестве объек-
та исследования мы выбрали Веронику ните-
видную Veronica filiformis J.E. Smith (Planta-
ginaceae). Это многолетнее травянистое рас-
тение натурализовалось во многих районах
Центральной и Западной Европы.
Естественный ареал V. filiformis ограничен

субальпийским поясом гор Кавказа и Малой
Азии [Гроссгейм, 1967]. Как декоративное ра-
стение вид стал выращиваться в странах Ев-
ропы с конца XIX в., в 1930-х гг. началось его
дичание, и в начале ХХI в. этот вид был вклю-
чён в перечень инвазионных видов Восточной
Европы [Tokarska-Guzik, 2005]. Вероника ни-
тевидная (= Slender speedwell) отмечается с
1927 г. в Британии, с 1938 г. в Чехии, с 1939 г.
в Ирландии [Williamson et al., 2005], с 1942 г.
в Польше [Pielech et al., 2012]. Позднее вид за-
фиксирован в Словакии, Венгрии, Австрии,
Бельгии, Дании, Германии, Голландии, Эсто-

нии, Словении, Украине, Румынии, Франции,
Испании, Швейцарии, Италии и южной части
Скандинавии [Pielech et al., 2012]. Помимо
Европы, этот вид известен в восточных и за-
падных штатах США: в Вермонте в 1997 г. впер-
вые найден как сорное на лужайке [Gilman,
1999]. Спонтанные инвазионные популяции
вероники нитевидной отмечены также в Ка-
наде [Uva et al., 1997], Новой Зеландии [Esler,
1987] и Иране [Saedi-Mehrvarz, Assadi 2003].
Инвазионный ареал V. filiformis с каждым

годом увеличивается. Так, в Чехии вид отме-
чен в 87 квадратах из 679, расселяется со ско-
ростью – 2.47 км/год, в Британии распрост-
ранена на территории 2013 га, продвигается
со скоростью 8.66 км/год, в Ирландии зани-
мает площадь 397 га, расселяется со скорос-
тью 3.48 км/год [Williamson et al., 2005]. В
Польше до 2000 г. было известно лишь не-
сколько разрозненных местообитаний этого
вида на юго-западе страны, а в последнее де-
сятилетие только в польской части Судет вы-
явлено 37 локалитетов, причём 65% из них
отмечены после 2000 г. [Pielech et al., 2012].
Вид очень устойчив, и для борьбы с ним
партерные газоны весной обрабатывают гер-
бицидами [Weed Free…, 2017].
Цветки у V. filiformis появляются на тонком

цветоносном побеге с апреля по июнь, лепес-
тки цветков серебристые / голубые / лиловые
/ фиолетовые. Завязь часто редуцирована, се-
мена либо вообще не завязываются [Lehmann,
1942; Bangerter, Kent, 1957, 1962; Скворцов,
1982], либо образуются редко, немногочислен-
ны, плоские, узловатые, длиной 1 мм [Thaler,
1951; Майоров и др., 2012, 2013]. Жизнеспо-
собные семена найдены только в одной попу-
ляции вторичного ареала [Kornaś, Kuc, 1953].
Вид облигатно самонесовместимый: даже при
искусственном внутри- и межпопуляционном
скрещивании, проведённом в условиях тепли-
цы, у 19 германских популяций семена, полу-
ченные в эксперименте, были мельче и имели
более низкую всхожесть, чем в естественном
ареале [Scalone, Albach, 2012]. Методом AFLP
выявлено 2 генетических кластера вида в юж-
ной Германии на участке протяжённостью
150 км и установлено, что V. filiformis рассе-
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ляется вегетативным путём при отсутствии
полового размножения за счёт накопления
фенотипически наблюдаемых мутаций репро-
дуктивных признаков [Scalone, Albach, 2012].
Регенеративная активность различных сег-

ментов побегов V. filiformis изучена в услови-
ях теплицы чешскими ботаниками. По прижи-
ваемости и темпам роста сравнивали терми-
нальную часть главного побега, терминальную
часть боковых побегов, сегмент, состоящий из
одного узла, и сегмент, состоящий из одного
междоузлия с двумя узлами. Все четыре типа
сегментов после трёх месяцев культивирова-
ния показали высокую приживаемость (93–
97%). Наилучшие результаты получены для
терминальных (однолетних) сегментов как
главного, так и боковых побегов: они имели
преимущество по числу цветущих побегов и
по сухой биомассе надземных и подземных
органов. Наименьшую биомассу (в 2 раза
ниже, чем терминальные сегменты) имели сег-
менты двулетних побегов, состоящие из 1 меж-
доузлия с 2 узлами [Sera, 2012].
Для выявления потенциальной возможнос-

ти расширения инвазионного ареала
V. filiformis в России авторы поставили зада-
чу: экспериментальными методами изучить
регенерационную активность этого вида не в
теплице, а в открытом грунте, и при разных
условиях освещённости.

Материал и методика
Темпы расширения ареала вида прослеже-

ны по гербарным источникам (Гербарий Глав-
ного ботанического сада Российской академии
наук MHA, Гербарий МГУ им. М.В. Ломоно-
сова MW, Гербарий Московского педагогичес-
кого университета MOSP, Гербарий Рязанско-
го университета RSU, Гербарий Ивановского
университета IVGU, Гербарий Брянского уни-
верситета BRSU) с учётом литературных дан-
ных. Опыты заложены в мае 2016 г. на Орехо-
во-Зуевском и Звенигородском эксперимен-
тальных участках в Московской области.
Первый опыт заложен в Орехово-Зуевском

р-не (с. Хотеичи) с целью учёта общей фито-
массы растений V. filiformis. Он проведён в 4
вариантах, на опытных площадках (2  2 м),

огороженных деревянными рамами, на супес-
чаной почве, очищенной от сорной раститель-
ности. Для всех вариантов побеги отбирали в
инвазионной популяции на территории ГБС
РАН и перед посадкой (03.05.2016) нарезали
из них сегменты с одним междоузлием и дву-
мя узлами. В 1 и 2 вариантах фрагменты по-
бегов выращивали при полном освещении; в
3 и 4 вариантах – в условиях затенения (на
40–50%). Для 1 и 3 варианта брали по 20 сег-
ментов с однолетних побегов (средней дли-
ны 11.4 мм, массой 21.6 мг); для 2 и 4 вариан-
тов нарезали по 20 сегментов с прошлогодних
(двулетних) побегов (средней длины 7.6 мм,
массой 25.2 мг). Массу высаживаемых сегмен-
тов определяли на электронных весах Sartorius
1212 MP (Германия). Уход за растениями вклю-
чал полив после посадки и удаление крупных
сорняков. В конце августа все растения выко-
пали и методом полного пересчёта учитывали
общую длину побегов и фитомассу всех кло-
нов, произрастающих на учётной площадке.
Второй опыт, проведённый в Одинцовском

районе Московской обл. (окрестности г. Зве-
нигород), направлен на изучение особеннос-
тей индивидуального развития особей
V. filiformis. У десяти разных особей (распо-
ложенных далеко друг от друга и имеющих
цветки разного оттенка) нарезали по одному
сегменту двулетних побегов с двумя междо-
узлиями и тремя узлами. Сегменты выложи-
ли (15.05.2016) на садовую почву без сорня-
ков в условиях полного освещения на рассто-
янии 40 см друг от друга и «пришпилили»
скрепками. Ежемесячно измеряли площадь
формирующихся клонов, а в конце сентября,
когда клоны настолько разрослись, что стали
перекрывать друг друга, растения выкопали
для измерения длины сформировавшихся по-
бегов и определения массы надземных и под-
земных органов. Число междоузлий и длину
всех побегов определяли полным пересчётом
(для самого крупного клона это заняло целую
неделю). Две особи были оставлены на экспе-
риментальном участке для подсчёта числа цве-
тущих побегов и сформировавшихся плодов
на второй год жизни растений. В конце веге-
тационного сезона массу клонов определяли
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на весах CAS PW-3 (Южная Корея) с точнос-
тью до 0.01 г.

Результаты
1. История формирования вторичного

ареала в Средней России
В Москве в одичавшем состоянии

V. filiformis впервые обнаружена в 1971 г. на
газонах плодового сада ВДНХ, в 1973 г. – в
Главном ботаническом саду, где вид «основа-
тельно закрепился, занял обширные площади
и рос даже на луговой дернине» [Скворцов,
1982]. Позднее этот вид отмечен (MHA) в при-
легающих районах – «Владыкино, Сигналь-
ный проезд, газон. 27.05.2004. В.Д. Бочкин» и
Отрадное, на «ул. Декабристов, газон.
23.07.2004. В.Д. Бочкин», а также на юго-за-
паде в Ясенево, «у санатория «Узкое».
02.06.1996. В.Б. Куваев». Вероника нитевид-
ная натурализовалась на территории ботани-
ческого сада МГУ (Воробьёвы Горы), где до-
минирует на газонах, вытесняя злаки [Виног-
радова, Куклина, 2012; Майоров и др., 2013].
В последнее десятилетие вид обнаружен во
многих районах Москвы (MHA): в Кунцево
«на берегу р. Сосновка. 17.05.2006. Ю.А. На-
симович»; в «Куркино. Опушка. 19.05.2007.
Ю.А. Насимович»; в «парке Кузьминки-Люб-
лино. Газон. 12.06.2012. В.Д. Бочкин и др.».
В Московской обл. массово дичающую V.

filiformis часто находят вблизи садовых учас-
тков и кладбищ. Известны гербарные сборы
из Ленинского района: «Переделкино.
26.06.1978. В.В. Макаров» (MHA); «Николо-
Хованское кладбище. 19.05.1998. В.Д. Бочкин»
(MHA); Мытищинского района: Нацио-
нальный парк «Лосиный Остров, аспектиру-
ющие «пятна». 31.08.1993. Ю.А. Насимович
и др.» (MHA, MW). Вид сорничает в Серпу-
ховском районе «г. Серпухов и д. Волохова.
01.06.1993. М.М. Шовкун, Ю.Е. Алексеев»
(MW); отмечался в районе и позднее «г. Пу-
щино. 01.05.2002. Ю.Е. Алексеев» (MW), в
Ногинском районе – «ст. Электроугли. По краю
грунтовой дороги. 15.08.1997. А. Сухоруков»
(MW). Обнаружен в Дмитровском районе,
«пос. Икша, вблизи огородов. 29.04.2000. Ю.А.
Насимович» (MHA) и в Можайском районе –

«с. Мышкино. Сорное растение 25.06.2009.
Ю.Е. Алексеев» (MW). В Одинцовском райо-
не вид найден в «Сколково, пос. Заречье.
17.06.2008. В.Д. Бочкин» (MHA) и на «Нико-
линой Горе, пос. Корабельные Сосны. На га-
зоне. 12.05.2010. В.Д. Бочкин» (MHA). Име-
ются гербарные сборы из Домодедовского рай-
она, «около дер. Щеглятьево. Много.
20.06.2010. В.Д. Бочкин» (MHA, MW); Тал-
домского района, «дер. Дмитровка. Сорное на
опушке. 26.05.2013. А.В. Щербаков» (MW,
MHA); Солнечногорского района, «пос. Тру-
сово. В кювете. Много. 27.05.2015. В.Д. Боч-
кин» (MHA, MW).
В средней полосе России вид локально на-

турализовался по газонам и выпасаемым или
сильно нарушенным лугам с обнажёнными
участками почвы в Московской, Калужской,
Тверской, Ивановской, Нижегородской, Пен-
зенской, Ульяновской, Ярославской, Рязанс-
кой, Тамбовской и Курской областях [Решет-
никова и др., 2010; Нотов, Нотов, 2012; Майо-
ров и др., 2013; Маевский, 2014].
Согласно устному сообщению М.В. Казако-

вой, в Рязань V. filiformis была завезена в 1970-
е гг. из Германии, а в 1985 г. на газоне биостан-
ции РГУ имени С.А. Есенина она уже сформи-
ровала плотный ковёр. В гербарии (RSU) хра-
нится её образец «Биостанция Рязанского уни-
верситета. 22.05.2004. М.В. Казакова, О.В. Ка-
линина». Этот устойчивый вид совершил стре-
мительное расселение по паркам и частным
садам Рязанской обл., известен в Касимовском
районе (Даньково), имеются сборы одичавших
растений из Чучковского района, «село Дере-
вягино. Арборетум Александра Никитина.
21.05.2011. Т.А. Палкина» (RSU).
В г. Твери V. filiformis стала опасным сорня-

ком и быстро распространяется по территории
Ботанического сада ТвГУ. В 2006 г. в Твери
большая куртина появилась (в Заволжском р-
не) в микрорайоне Соминки [Нотов, 2009]. В
Ульяновскую обл. вид занесён в 2000-е гг. с
семенами газонных трав, культивируется в
цветниках, в Ульяновске встречается на газо-
нах и в парках [Раков и др., 2014].
По гербарным сборам вне культуры V.

filiformis отмечена на газонах в г. Курск, «парк
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имени 1 Мая. 09.05.1996. А.Полуянов»
(MOSP). В г. Иваново V. filiformis обнаружена
в «Ботаническом саду Ивановского ГУ, вдоль
дорожек и у забора. 23.05.2005. Е.Борисова»
(IVGU). В Ивановской обл. дичание V. filiformis
наблюдается в г. Плёс – на газонах, по обочи-
нам дорог и в Дендрарии Плёсского лесниче-
ства [Голубева, Сорокин, 2003, 2009; Борисо-
ва, 2007]. Вид натурализовался в Тамбовской
обл. «г. Мичуринск. 12.07.2005. А.Сухоруков,
С.Колесников» (MW), во Владимирской обл.
«Александровский р-н, д. Соколово.
08.05.2009. А. Серёгин» (№ 3784, MW); в
Ярославской обл. «пос. Борок. 02.05.2014. Э.В.
Гарин» (№ 60108, MW), в Брянске, «оз. Керам-
зитное (Бурлак). 12.05.2014. Н.Н. Панасенко»
(BRSU, MW).
Таким образом, в настоящее время инвази-

онный ареал V. filiformis в России фрагменти-
рован и ограничен, в основном, газонами,
нарушенными лугами и лесными опушками
(рис. 1). Вероника нитевидная расселяется в

Средней России по направлению к северу
(Тверь) со скоростью 4 км/год, а к югу (Брянск,
Мичуринск) – со скоростью 10 км/год. Эффек-
тивная экспансия вида обусловлена его высо-
кой способностью к регенерации.

2. Регенерационная активность
В Москве (ГБС РАН) в 2016 г. начало цветения

инвазионной популяции V. filiformis отмечено 05
мая. В период массового цветения (16.05.2016)
приросты однолетних побегов составляли 9.2–
21.4 мм (~13.9), имелось по 10–27 листовых уз-
лов (17.8), из которых 6–21 узлов (~11) несли цве-
тоносы. Вероника разрослась по всей партерной
части сада, несмотря на ежегодно проводимую
прополку. Площадь популяции вида за 45 лет уве-
личилась не менее чем в 25 тыс. раз, то есть воз-
растала в среднем на 500 м2/год.
На Орехово-Зуевском экспериментальном

участке укореняемость V. filiformis снижалась
в ряду: сегменты однолетних побегов в полу-
тени (80%)  сегменты двулетних побегов на

Рис. 1. Даты первых находок Veronica filiformis в Средней России. Cлева – карта европейской части России (серым
цветом отмечены регионы Средней России). Справа – карта Средней России. 1 – Тверская обл.; 2 – Ярославская
обл.; 3 – Ивановская обл.; 4 – Московская обл.; 5 – Владимирская обл.; 6 – Нижегородская обл.; 7 – Калужская обл.;
8 – Рязанская обл.; 9 – Ульяновская обл.; 10 – Брянская обл.; 11 – Тамбовская обл.; 12 – Пензенская обл.; 13 –
Курская обл.


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свету (70%)  сегменты однолетних побегов
на свету (65%)  сегменты двулетних побе-
гов в полутени (50%). Нельзя исключать, что
на приживаемость фрагментов побегов повли-
яла жаркая и засушливая погода в мае и нача-
ле июня.
Вариант 1. Сегменты однолетних побегов,

полное освещение. В конце мая укоренивши-
еся сегменты V. filiformis имели длину 3–5 см и
состояли из 3 междоузлий, появились побеги
2-го порядка (длиной 1 см) и придаточные кор-
ни длиной 0.5 см. В июне у растений было по
3–5 побегов длиной 6–8 см (с 4 междоузлия-
ми). Два растения в середине июня зацвели. В
июле растения имели по 7–10 побегов 1-го по-
рядка ветвления длиной до 23 см (с 7–10 меж-
доузлиями), а также побеги    2-го порядка. На
одном растении сформировалось 2 плодика,
другое цветущее растение плодиков не дало.
В конце августа проективное покрытие пло-

щадки составило 100%. Общая длина побегов у
всех растений (13 шт.) достигала 204.9 м (11.4 тыс.
междоузлий средней длины 1.8 см) (рис. 2 A, B),
а свежая фитомасса всех растений – 258 г. Сред-
няя длина побегов одного растения – 15.8 м; мас-
са – 19.8 г. Одна особь в среднем имела 878
междоузлий, длина каждого побега 1-го поряд-
ка ветвления – 15–35 см, 2-го – 4–10 см, 3-го –
1–3 см.
Вариант 2. Сегменты двулетних побегов,

полное освещение. В конце мая размеры уко-
ренившихся сегментов не отличались от 1-го
варианта. В июне растения имели по 5–6 од-

нолетних побегов длиной до 8–10 см (с 3 меж-
доузлиями). Одно растение зацвело. В сере-
дине июля на площадке зафиксировано 70 по-
бегов (по 4–10 для каждой особи) 1-го ветвле-
ния длиной 7–12 см с 4–10 междоузлиями и
побеги    2-го порядка. Плодов не сформиро-
валось.
В конце августа проективное покрытие на

площадке составило 90%. Общая длина побе-
гов у всех растений (14 шт.) была почти в 2.8
раз меньше (73 м; 4.9 тыс. междоузлий средней
длины 1.5 см), как и сырая фитомасса – 94 г.
Средняя длина побегов (5.2 м), среднее число
междоузлий (375) одного растения и его масса
(6.7 г) в 3 раза меньше, чем в 1-м варианте.
Вариант 3. Сегменты однолетних побегов,

полутень. В конце мая в условиях затенения
растения росли слабо, длина их побегов состав-
ляла 3–4 см (1–2 междоузлия); корневая систе-
ма была представлена единичными тонкими ко-
решками длиной 0.3 см. В июне растения име-
ли по 2 побега 1-го порядка ветвления (с 2–3
междоузлиями) и побеги 2-го порядка. В сере-
дине июля у растений образовалось в среднем
по 4–9 побегов 1-го порядка длиной по 5–10 см
с 4–6 междоузлиями и побеги 2–3-го порядка
ветвления. Цветения не наблюдали.
В конце августа проективное покрытие на

площадке составляло 85%. Общая длина по-
бегов у всех растений (16 шт.) на площадке –
97.8 м (4.9 тыс. междоузлий), свежая фитомас-
са – 103 г. Средняя длина побегов одного рас-
тения (6.1 м), число междоузлий (306) и масса

Рис. 2. Прирост побегов, см (A) и число междоузлий (B) у особей Veronica filiformis на Орехово-Зуевском участке
в 4 вариантах опыта: a – однолетние на свету; b – двулетние на свету; c – однолетние в тени; d – двулетние в тени.

А Б
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(6.4 г) не имеют достоверных отличий от по-
казателей 2-го варианта.
Вариант 4. Сегменты двулетних побегов,

полутень. В конце мая растения были очень
слабые, как и в предыдущем варианте. В июне
растения также росли плохо: средняя длина
прироста составила 1–2 см, на растениях было
по 2 побега с 2 междоузлиями. К середине
июля особи имели в среднем по 1–2 побега 1-
го порядка длиной 3–4 см с 3–6 междоузлия-
ми и начавшие формироваться побеги 2-го
порядка ветвления, но цветения не отмечено.
В конце августа проективное покрытие на

этой площадке составляло лишь 50–60%. Об-
щая длина побегов у всех растений (10 шт.) на
площадке – 22.1 м (1.2 тыс. междоузлий), све-
жая фитомасса – 14 г. Средняя длина побегов
одного растения (2.2 м), число междоузлий
(122) и фитомасса (1.4 г) почти в 3 раза мень-
ше, чем в 3-м варианте опыта.
На Звенигородском экспериментальном уча-

стке приживаемость сегментов V. filiformis со-
ставила 60%. Придаточные корни образова-
лись в узлах побега уже через 4 дня после вы-

Рис. 3. Динамика развития побегов Veronica filiformis на Звенигородском участке (июнь – август).

садки сегментов. Особи разрастались на об-
нажённой почве очень быстро (рис. 3). В се-
редине июня площадь клонов составляла в
среднем 0.1 м2 (амплитуда изменчивости 0.1–
0.2 м2), в середине июля – 0.2 м2 (0.1–0.35 м2),
в середине августа 0.3 м2 (амплитуда измен-
чивости 0.2–0.4 м2), в конце сентября 0.35 м2

(0.25–0.4 м2). Выкопанные в конце сентября –
начале октября четыре особи имели годичный
прирост побегов от 14 до 62 м и от 1 тыс. до
4.8 тыс. междоузлий (табл. 1). Наиболее длин-
ные междоузлия отмечены для побегов 2-го
порядка ветвления (2.5 см), самые короткие (не
более 2 мм) наблюдаются у терминальных
боковых побегов последнего порядка ветвле-
ния. На самом маленьком растении (Клон 1)
прослежена схема ветвления побегов (рис. 4).

Обсуждение
В литературных источниках имеются сведе-

ния [Salisbury, 1962], что в течение сезона ра-
диальные приросты у V. filiformis составляют
более 20 см, а каждый из многочисленных
побегов может иметь 10 или более узлов уко-

Таблица 1. Длина побегов и фитомасса отдельных особей Veronica filiformis в конце вегетационного сезона
на Звенигородском участке

№№ 
клона 

Число 
междо-
узлий 

Общая длина 
побегов, см 

Средняя длина 
одного 

междоузлия, см 

Сырая масса 
надземной 
части, г 

Сухая масса 
надземной 
части, г 

Клон 1 1013 1359 1.3 не опред. не опред. 
Клон 2 4652 6116 1.3 96.1 22.5 
Клон 3 2438 2588 1.1 35.2 7.8 
Клон 4 4770 6253 1.3 90.5 21.9 
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Рис. 4. Система побегов Veronica filiformis, сформировавшаяся за вегетационный сезон в результате силлептичес-
кого ветвления (Клон 1).
a – сегмент, высаженный на участок; b – главный побег с отходящими от него боковыми побегами 1-го порядка; с
– боковые побеги 2-го порядка; d – боковые побеги 3-го порядка; e – боковые побеги 4-го и 5-го порядков

ренения. Согласно другим данным [Harris,
Lovell, 1980], этот вид за период вегетации
может удвоить диаметр клона. Но по нашим
наблюдениям, эти показатели существенно
выше: на Звенигородском участке диаметр
клона за вегетационный сезон увеличился с 3
до 60–80 см, то есть в 25 раз; число междоуз-
лий – в 1–2 тыс. раз; а общая длина всех побе-
гов одного растения – в 2 тыс. раз!
Нами также экспериментально доказано, что

растение с лёгкостью возобновляться даже
сегментами двулетних побегов с двумя узла-
ми, которые, по оценке чешских исследовате-
лей [Sera, 2012], имеют самую низкую способ-
ность к регенерации. Однако наилучшая при-
живаемость и более быстрый рост побегов
отмечен всё же у однолетних терминальных
сегментов.
Проведение факторного анализа позволило

установить (рис. 5), что на способность вида
к регенерации в большей степени влияет ос-
вещение участка, а не возраст укореняющих-
ся побегов.
Корни у V. filiformis очень мелкие, и под-

земная биомасса растения ничтожна. Прида-

Рис. 5. Влияние освещённости площадки и возраста
укореняющихся побегов на формирование надземной
массы Veronica filiformis в четырёх вариантах опыта

точные корни формируются в каждом узле по-
бега и служат, в основном, для фиксации рас-
тения на поверхности почвы. Клональное раз-
множение V. filiformis основано не на разрас-
тании корневой системы, а на увеличении био-
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массы надземной части. Вид избегает корне-
вой конкуренции с другими травами, произ-
растающими на газоне, и очень быстро рассе-
ляется на обнажённой почве. В первый год
жизни естественная растительность является
фактором, ограничивающим распространение
вероники нитевидной, но в дальнейшем её
мощная надземная биомасса «накрывает» або-
ригенные виды и вытесняет их из биоценоза.

Заключение
Вектором инвазии V. filiformis на первом эта-

пе формирования её инвазионного ареала яв-
лялась преднамеренная интродукция. В даль-
нейшем распространение этого вида проходи-
ло, в основном, посредством случайной инт-
родукции. Отсутствие полового размножения
не препятствует успешному распространению
вида. Как скашивание газонов, так и обработ-
ка их граблями вызывают фрагментацию по-
бегов V. filiformis и увеличивают темпы её ве-
гетативного размножения. За вегетационный
сезон диаметр клона этого вида может увели-
читься в 25 раз, а число междоузлий – в 1–2
тыс. раз! Вероника нитевидная расселяется от
места первоначальной интродукции (г. Моск-
ва) в северном направлении со скоростью 4 км/
год, а в южном – со скоростью 10 км/год. На
способность вида к регенерации в большей
степени влияет освещение участка, нежели
возраст укореняющихся побегов. В последнее
десятилетие этот вид стал внедряться в есте-
ственную растительность лугов и лесных опу-
шек. Столь высокая скорость расширения ин-
вазионного ареала, вытеснение аборигенных
видов и сокращение природного разнообразия
регионов, а также прямой ущерб, наносимый
этим видом при закладке газонов, позволяют
внести V. filiformis в список инвазионных ви-
дов и проводить меры контроля её расселения.
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The absence of sexual reproduction does not hinder the rapid expansion of Veronica filiformis J.E. Smith
(Plantaginaceae). Both mowing and raking of lawns cause fragmentation of shoots of V. filiformis and increase
the rate of its clonal dispersal. During the vegetation season, the diameter of a clone of this species can
increase 25-fold, and the number of internodes can become 1–2 thousand times greater. From the point of its
initial introduction (Moscow) V. filiformis settles at the rate of 4 km/year to the northern direction, and at the
rate of 10 km/year to the southern. The ability of the species to regenerate is influenced more by the lighting
intensity than the age of the rooting shoots. In the latest decade this species invaded the natural communities
of meadows and forest edges. The high rate of expansion of the secondary distribution range, reduction of
natural diversity of regions, as well as direct damage caused by this species when laying lawns, allow us to
include V. filiformis in the list of potentially invasive alien species and to carry out control measures for its
dispersal.
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Введение
В мае 2016 г. в России была впервые выяв-

лена восточная каштановая орехотворка
Dryocosmus kuriphilusYasumatsu, 1951 (Hyme-
noptera, Cynipidaе) – новый инвазивный орга-
низм, связанный с каштаном посевным на Се-
верном Кавказе.
Каштан посевной Castanea sativa Mill. за-

нимает на территории России около 47 тыс.
га, произрастая в Краснодарском крае и в Рес-
публике Адыгея, где внесён в Красную Книгу
Адыгеи [О порядке…, 2011]. Его состояние на
всей кавказской части ареала нельзя признать
удовлетворительным, и его участие в форми-
ровании лесов региона постоянно сокращает-
ся. В силу этого Рослесхоз в 2011 г. принял
решение о запрете рубки каштана [Об утвер-
ждении Перечня…, 2011].
Хронические очаги крифонектриевого не-

кроза (возбудитель Cryphonectria parasitica) и
чернильной болезни (возбудитель Blephoro-
spora cambivora), развивающиеся в каштанни-
ках в течение длительного времени [Иссинс-

УДК 595.799

ВОСТОЧНАЯ КАШТАНОВАЯ ОРЕХОТВОРКА
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Представлены результаты первых исследований нового инвазивного вредителя каштана посевно-
го – восточной каштановой орехотворки Dryocosmus kuriphilus. Этот инвайдер был впервые обнару-
жен на территории России в 2016 г. Приведены данные о его распространении и некоторые характе-
ристики повреждений, которые наносит орехотворка каштану. Установлено несколько типов терат,
формирующихся в результате питания личинок, и показан уровень заселённости каштана вредите-
лем.

Ключевые слова: каштан посевной, восточная каштановая орехотворка

кий, 1964, 1968; Придня, 2003; Ширяева и др.,
2004; Лукмазова, 2013], привели к гибели боль-
шого числа каштановых деревьев, и пораже-
ние каштана этими болезнями продолжается.
Появление нового инвазивного организма,

связанного с каштаном, способно ещё в боль-
шей степени осложнить лесопатологическую
ситуацию и может ускорить гибель деревьев.

Материал и методика
Исследования выполнены в нескольких уча-

стковых лесничествах Сочинского националь-
ного парка в мае – августе 2016 г.
При этом проведены специальные поиско-

вые лесопатологические обследования. Для их
выполнения прокладывали маршрутные ходы
через древостои, в составе которых участвует
каштан посевной Castanea sativa. При прове-
дении обследований визуально определяли на-
личие в кронах каштанов терат (галлов) оре-
хотворки.
В процессе обследования из нижней части

крон срезали ветви длиной 1 м и доставляли
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их в лабораторию. Здесь подсчитывали общее
число терат на 1 погонный метр ветви (при
этом измеряли длину самой ветви и длину всех
отходящих от неё мелких ветвей). Затем раз-
деляли тераты по месту их формирования: на
разных частях листьев, на почках, на череш-
ках листьев и т. п.
Для установления плотности заселения вет-

ви орехотворкой подсчитывали на ветви так-
же общее число листьев, а затем определяли
число терат, приходящихся на 1 лист. Прове-
дённые исследования показали уровень засе-
лённости каштана новым для региона вреди-
телем и позволили установить места наиболь-
шей его численности в месте инвазии на тер-
риторию России.

Результаты и обсуждение
Восточная каштановая орехотворка происхо-

дит из Восточной Азии, где она широко рас-
пространена в ареале китайского каштана
Castanea mollisima Blume. В Северной Амери-
ке её впервые отметили в Джорджии в 1974 г.
[Payne et al., 1975]. Более чем через 30 лет пос-
ле первого обнаружения она распространи-
лась на 1400 км на север от места выявления
и на 93 км на восток [Гниненко, Мелика, 2011].
В Европе этот фитофаг впервые обнаружен

на севере Италии в 2002 г. [Brussino et al.,
2002]. Отсюда он распространился на всю тер-
риторию Италии, включая о. Сардинию
[Grаziosi, Santi, 2008]. Затем орехотворка про-
никла в Словению, Францию, Хорватию
[Matošević et al., 2010] и Венгрию [Czoka et
al., 2009].
Если в естественном ареале вред от неё не-

велик, то везде, куда она проникала, она быст-
ро становилась опасным вредителем местных
каштанов [Yasumatsu, 1951; Payne, 1978; и др.]
В настоящее время остаются неизвестными

особенности биологии каштановой орехотвор-
ки в новых для неё местах обитания в России.
Трудно также дать прогноз ожидаемой вредо-
носности этого вселенца в наших условиях, но,
скорее всего, вредная деятельность орехотвор-
ки окажет существенное влияние на ухудше-
ние состояния каштана на Кавказе.

Ещё до выявления восточной каштановой
орехотворки на территории России нами был
дан прогноз о её скором проникновении и боль-
шой опасности [Гниненко, Мелика, 2011], кото-
рый позднее был подтверждён также А.Г. Блю-
мером [2016].
После выявления орехотворки нами начато

изучение её биологии и вредоносности в ле-
сах Краснодарского края. Было установлено,
что в лесах Сочинского национального парка
она освоила территории 4 лесничеств на пло-
щади примерно 200 га. Однако специальное
обследование, проведённое в июле 2016 г. спе-
циалистами ВНИИКР, показало, что площадь
распространения превышает 1.2 тыс. га. По-
зднее специалисты Краснодарского центра
защиты леса обнаружили орехотворку на тер-
ритории Туапсинского лесничества [В Крас-
нодарском крае…, 2016]. Следовательно, оре-
хотворка к настоящему времени распростра-
нена на черноморском побережье Краснодар-
ского края существенно более широко, чем это
представлялось весной 2016 г. К осени 2016 г.
её наличие отмечено в каштановых древосто-
ях на протяжении более 50 км в междуречье
рек Сочи и Шахе (рис. 1).
В июле 2016 г. в нескольких лесничествах

Сочинского национального парка нами были
проведены учёты, позволившие установить
степень заселённости деревьев орехотворкой.
В результате выполненных работ установ-

лено, что в среднем на 1 погонный метр вет-
ви каштана приходится от 8 до 23 терат. А
среднее число терат, приходящихся на 1 лист
на учётной ветви, колеблется от 0.26 до 0.56
(табл. 1).
Чаще всего тераты формируются из почек,

которые весной начинают под воздействием
развивающихся в них личинок орехотворки,
разрастаться (рис. 2). А также на главной жил-
ке листовой пластинки, располагаясь в разных
частях листа (рис. 3). Существенная часть ли-
стьев при этом не может нормально раскрыть-
ся и они остаются недоразвитыми.
Кроме того в очень небольшом числе случаев

терата формируется на вершине листового че-
решка в виде некоего подобия булавы (рис. 4).
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Рис. 1. Ареал (выделен чёрным) восточной каштановой орехотворки на черноморском побережье Северного Кав-
каза в 2016 г.

Таблица 1. Численность терат орехотворки

 
 
Место сбора 

Средняя 
длина 
учётной 
ветви, см 

Среднее число 
здоровых 
листьев на 
ветви, шт. 

Среднее 
число 

учтённых 
терат, шт. 

Число 
терат на 

1 м 
ветви 

Среднее 
число 
терат на 
1 лист 

Верхнесочинское 
лесничество, 
N43.52098; E39.911266 

132.0±33.8 33.2±15.5 11.0±2.3 8.3 0.33 

Дагомысское 
лесничество, 
N43.658772; 
E39.711094 

175.0±21.8 35.0±7.5 9.0±2.5 20.0 0.26 

Мацестинское 
лесничество, 
N43.558405; 
E39.818488 

187.5±25.0 43.8±10.0 24.5±8.7 23.0 0.56 
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Рис. 2. Тераты, сформировавшиеся из вегетативных почек

Рис. 3. Тераты на главной жилке листа

Как показали специальные подсчёты во всех
обследованных нами древостоях подавляющее
большинство терат формировалось на почках
(табл. 2). При этом почти всегда на ней разви-

вались листья, которые однако не достигали
нормального размера.
Таким образом, чаще всего тераты формиру-

ются из начинающих распускаться весной лис-
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Рис. 4. Тераты в виде «булавы», сформировавшиеся вместо листа

Таблица 2. Места формирования терат

Встречаемость терат в разных местах, 
% от числа учтённых 

№ 
п/п 

Место сбора 

Общее 
число 

учтённых 
терат, шт. 

почки недораз-
витые 
листья 

в нижней 
части 
листа 

в средней 
части 
листа 

в верхней 
части 
листа 

Бу-
лавы

1 Верхнесочинское 
лесничество, кв. 40 

269 48.4 15.2 10.4 16.7 6.3 3.0 

2 Верхнесочинское 
лесничество, кв. 41 

95 43.2 17.9 5.2 16.8 16.8 0.0 

3 Дагомысское 
лесничество, кв. 37 

131 84.0 5.3 8.4 2.3 0.0 0.0 

4 Дагомысское 
лесничество, кв. 39 

257 53.3 26.1 4.2 8.2 7.0 1.2 

5 Мацестинское 
лесничество, кв. 7 

257 61.4 14.4 11.3 8.6 2.7 1.6 

 

товых почек. Это приводит к тому, что, во-пер-
вых, из таких поражённых вредителем почек
формируются мелкие листья, что существенно
снижает фотосинтезирующую активность дере-
вьев. Во-вторых, все эти тераты осенью отмира-
ют, что сокращает число точек роста в кронах.
Отсутствие разрешённых к применению пре-

паратов для защиты каштана от этого нового вре-

дителя делает невозможным принятие своевре-
менных мер борьбы с орехотворкой. Принятию
мер защиты также препятствует незнание осо-
бенностей биологии этого инвайдера в новых для
него местах обитания и неизученность состава
фауны энтомофагов орехотворки.
Каштан посевной на Северном Кавказе на-

ходится в неудовлетворительном состоянии из-
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за развития в его древостоях хронических оча-
гов крифонектриевого некроза и чернильной
болезни, и появление нового вредного организ-
ма способно ещё более ухудшить его состоя-
ние. Поэтому необходимо в самые сжатые сро-
ки не только приступить к изучению биоло-
гии орехотворки, но и незамедлительно начать
разрабатывать методы защиты.
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EAST CHESTNUT GALL WASPS DRYOCOSMUS
KURIPHILUS YASUMATSU, 1951 (HYMENOPTERA,

CYNIPIDAE) – NEW INVADER IN THE FORESTS
OF THE NORTH CAUCASUS
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The results of the first studies of a new invasive pest sweet chestnut, eastern chestnut gall wasps
Dryocosmuskuriphilus, are presented. For the first time this invader was discovered in the territory of Russia
in 2016. The data on its distribution and some characteristics of the damage that chestnut gall wasp causes
are given. Several types of galls formed as a result of the larvae feeding are revealed, and the level of settling
of chestnut by the pest is shown.

Keywords: sweet chestnut, chestnut gall wasp east.
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Введение
Человеческая деятельность и глобальные

климатические изменения способствуют рас-
селению ряда видов наземных моллюсков по
территории Украины, что стало особенно за-
метно на рубеже XX и XXI вв. [Сверлова и др.,
2006]. Среди них особое место занимают виды,
хорошо приспособленные к обитанию в откры-
тых ксеротермных биотопах: Xeropicta
derbentina (Krynicki, 1836), X. krynickii
(Krynicki, 1833), Monacha cartusiana (O.F.
Müller, 1774), Brephulopsis cylindrica (Menke,
1828). В настоящее время вид крымского про-
исхождения B. cylindrica успел не только ши-
роко расселиться по степной зоне Украины [Гу-
раль-Сверлова, Гураль, 2012а], но и образовать
колонии намного севернее: во Львове, Киеве и
даже на юго-западе Беларуси – в Бресте [Раб-
чук, Земоглядчук, 2011]. Ареал M. cartusiana,
включавший ранее юг Украины [Шилейко,
1978], теперь достигает на севере Украинского
Полесья [Гураль-Сверлова, 2012].
Не менее значительными являются измене-

ния видовых ареалов представителей рода
Xeropicta, особенно X. derbentina [Гураль-
Сверлова, Гураль, 2012а; Гураль-Сверлова,

УДК 594.38

РАСШИРЕНИЕ АРЕАЛОВ НАЗЕМНЫХ МОЛЛЮСКОВ
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Проанализированы находки наземных моллюсков рода Xeropicta на территории Северного При-
черноморья и других регионов Украины, сделанные в период с 1990 по 2015 г. Они свидетельствуют
о расширении ареалов X. derbentina и X. krynickii, тесно связанном с человеческой деятельностью. В
настоящее время распространение X. krynickii в Северном Причерноморье ограничено преимуще-
ственно приморскими территориями. X. derbentina заходит намного дальше вглубь материка. От-
дельные колонии этого вида зафиксированы даже в лесостепной зоне Украины и в Закарпатской
области.

Ключевые слова: наземные моллюски, Xeropicta, антропохория, Украина.

Глеба, 2015]. Это обусловило необходимость
проанализировать накопившиеся данные о
находках X. derbentina и X. krynickii в разных
регионах Украины, оценить тенденции расши-
рения ареалов обоих видов, а также сравнить
полученные результаты с общей картиной со-
временного распространения X. derbentina и
X. krynickii [Welter-Schultes, 2012].
Представленные материалы позволяют су-

щественно уточнить северо-восточную грани-
цу современных ареалов X. krynickii и, особен-
но, X. derbentina на территории Европы
[Welter-Schultes, 2012] и могут быть исполь-
зованы для прогнозирования дальнейших из-
менений этих ареалов.

Материал и методы
Работа базируется на материалах, собран-

ных в период с 1990 по 2015 г. в Донецкой,
Закарпатской, Запорожской, Николаевской,
Одесской, Полтавской, Херсонской областях
Украины лично авторами статьи либо передан-
ных на определение в лабораторию малаколо-
гии Государственного природоведческого му-
зея НАН Украины в г. Львове (далее в тексте –
ГПМ). Основная часть материалов хранится в
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малакологическом фонде ГПМ [Гураль-Свер-
лова, Гураль, 2012a, 2012–2016].
Для выборок, содержащих живых моллюс-

ков, определение видовой принадлежности
производили на основании конхологических
и анатомических признаков [Шилейко, 1978],
в остальных случаях – на основании строения
и поверхностной скульптуры раковин [Гураль-
Сверлова, Гураль, 2012b]. От представителей
других родов, обладающих похожими ракови-
нами и распространённых на территории Ук-
раины (Helicopsis, Xerolenta), моллюсков рода
Xeropicta отличали по наличию двух пар сти-
лофоров, расположенных друг под другом, и
массивного придатка, находящегося у основа-
ния пениса. При отсутствии анатомического
материала главное внимание обращали на сле-
дующие конхологические признаки: 1) сквозь
пупок можно увидеть не более 0.5 предыду-
щего оборота (для X. krynickii) или 1–1.5 обо-
ротов (для X. derbentina); 2) наличие густых
спиральных линий на поверхности раковины,

хорошо заметных при 20–40-кратном увели-
чении; 3) радиальные морщины сильно сгла-
жены даже на первых дефинитивных оборо-
тах раковины (в отличие от представителей
рода Helicopsis).
Для дифференциации X. derbentina и X. kry-

nickii использовали относительную длину
бича, который у X. derbentina составляет око-
ло 1/

4
, а у X. krynickii – от 1/

3
 до 1/

2
 длины эпи-

фаллуса. При наличии только пустых раковин
использовали строение пупка (см. выше).
Раковины X. derbentina и X. krynickii из отдель-

ных локалитетов показаны на рисунке 1. Другие
материалы продемонстрированы в иллюстриро-
ванной базе данных «Наземные моллюски Ук-
раины» [Гураль-Сверлова, Гураль, 2012–2016].

Результаты и обсуждение
В настоящее время наземные моллюски рода

Xeropicta широко распространены в степной
зоне Украины (рис. 2), от Одесской обл. на за-
паде до Донецкой на востоке.

Рис. 1. Раковины Xeropicta krynickii (A–C) и X. derbentina (D–F) из разных локалитетов: A – Николаевская обл.,
г. Николаев; B – Херсонская обл., с. Озёрное; C – Запорожская обл., г. Мелитополь; D – Одесская обл., г. Одесса;
E – Полтавская обл., пгт Семёновка; F – Закарпатская обл., г. Виноградов. Масштаб 1 см.
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Рис. 2. Картосхемы находок Xeropicta krynickii (A) и X. derbentina (Б).
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Однако известные местонахождения X.
krynickii приурочены преимущественно к мор-
ским побережьям. Немного дальше вглубь
материка этот вид продвигается вдоль круп-
ных рек, впадающих в Чёрное море: Днепра
(Херсон и выше по течению между Херсоном
и Каховкой), Южного Буга и его притоков (Ни-
колаев). Находка X. krynickii в окрестностях
Мелитополя (Запорожская обл.) может быть
связана с простирающимся далеко вглубь ма-
терика Молочным лиманом. До сих пор все
известные колонии X. krynickii (рис. 2А) были
обнаружены не севернее 47° с. ш.

X. derbentina встречается в Северном При-
черноморье не только чаще, чем X. krynickii,
но и на большем удалении от морских побе-
режий. Более того, несколько колоний этого
вида зарегистрированы в лесостепной зоне
Украины: в Полтавской обл., на территории пгт
Семёновка, 49°36’07” с. ш.; 33°11’39” в. д. [Гу-
раль-Сверлова, Гураль, 2012a] и в Винницкой
области, на железнодорожном вокзале г. Ка-
линовка, 49°25’59’’ с. ш.; 28°31’47’’ в. д. [Ба-
лашёв, Байдашников, 2012]. В настоящее вре-
мя это самые северные из достоверно извест-
ных местонахождений X. derbentina как для
территории Украины (рис. 2), так и, очевидно,
для современного видового ареала в целом
[Sysoev, Schileyko, 2009; Welter-Schultes, 2012].
В степной зоне Украины наиболее северная
находка X. derbentina зафиксирована в районе
газопроводов Углегорской ТЭС возле г. Свет-
лодарск Донецкой области, 48°27’52” с. ш.;
38°12’87” в. д. В то же время находки, сделан-
ные за пределами населённых пунктов, огра-
ничены преимущественно приморскими тер-
риториями не севернее 47° с. ш., как и у X.
krynickii (см. выше).
В 2014 г. две крупные колонии X. derbentina

обнаружены также в населённых пунктах Ви-
ноградовского р-на Закарпатской обл.: в г. Ви-
ноградов, 48°08’03” с. ш.; 23°01’33” в. д. и пгт
Королёво, 48°09’12” с. ш.; 23°08’27” в. д. [Гу-
раль-Сверлова, Глеба, 2015]. Указанные наход-
ки сделаны на краю Закарпатской (Притиснян-
ской) низменности, являющейся северо-вос-
точной частью Среднедунайской низменнос-
ти (Паннонской равнины). Таким образом,

благодаря антропохории X. derbentina удалось
преодолеть Карпаты, разделяющие причерно-
морские и паннонские степи. В случае успеш-
ной натурализации этого вида-вселенца на
новой территории это может способствовать
не только дальнейшей колонизации, но и об-
разованию нового степного субареала X.
derbentina, наряду с уже имеющимися причер-
номорским и средиземноморским [Шилейко,
1978; Welter-Schultes, 2012].
Наблюдаемое в настоящее время постепен-

ное расселение наземных моллюсков рода
Xeropicta по степной зоне Украины, в целом,
соответствует тенденциям, отмеченным не-
сколько ранее для Крыма [Попов, Коваленко,
2000]. В начале ХХ в. распространение X.
derbentina было ограничено Южным берегом
Крыма [Пузанов, 1927]. Моллюски этого вида
встречались здесь массово, но только на не-
большом расстоянии от берега моря [Пузанов,
1925]. В то же время ареал X. krynickii вклю-
чал зону предгорий и местами степной Крым
(Керчь, Саки) [Пузанов, 1926, 1927].
К концу ХХ в. ареалы обоих видов Xeropicta

на Крымском полуострове заметно расшири-
лись, что было связано прежде всего с хозяй-
ственной деятельностью людей [Попов, Кова-
ленко, 2000]. В настоящее время оба вида
встречаются в разных частях горного и степ-
ного Крыма, что подтверждают и фондовые
материалы ГПМ [Гураль-Сверлова, Гураль,
2012a]. Проникновение моллюсков из горно-
го в степной Крым, которое связывают с со-
зданием оросительной системы и ветрозащит-
ных лесополос [Попов, Коваленко, 2000], оче-
видно, способствовало дальнейшему расши-
рению видовых ареалов X. derbentina и X.
krynickii на территорию Северного Причерно-
морья.
Первая находка X. krynickii на территории

Северо-Западного Причерноморья была за-
фиксирована ещё в начале ХХ в. – на основа-
нии одной раковины, собранной в окрестнос-
тях Одессы А.А. Браунером [Lindholm, 1908].
С тех пор и до конца ХХ в. никаких новых дан-
ных о присутствии представителей рода
Xeropicta в Северном Причерноморье опубли-
ковано не было. Частично это объясняется
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крайне слабой изученностью наземной мала-
кофауны степной зоны Украины, планомерные
исследования которой начались только на ру-
беже ХХ и ХХI вв. [Гураль-Сверлова, Гураль,
2012b], частично – постепенным антропохор-
ным расширением ареалов X. krynickii и, осо-
бенно, X. derbentina, которое стало наиболее
заметным к концу ХХ в. [Сверлова и др., 2006].
К концу 1990-х гг. оба вида ксеропикт уже
были известны из ряда локалитетов в Одес-
ской, Николаевской, Херсонской областях.
Вселение X. derbentina на территорию Донец-
кой обл. произошло не позднее 1980-х гг., о
чём свидетельствует наличие в малакологичес-
ком фонде ГПМ 2 раковин неполовозрелых
особей этого вида, собранных в 1990 г. в До-
нецке.
В целом современный ареал X. krynickii за-

нимает Восточное Средиземноморье, дости-
гая на востоке Каспийского моря [Шилейко,
1978; Welter-Schultes, 2012; De Mattia, Pešič,
2014]. Самой западной находкой X. krynickii
в настоящее время считают Черногорию. Од-
нако обнаруженные там моллюски [De Mattia,
Pešič, 2014, Fig. 25, 26] отличаются от X.
krynickii значительно более широким, концен-
трическим пупком, занимающим около 1/

4
 ди-

аметра раковины. У обеих показанных в ра-
боте раковин из Черногории через пупок от-
чётливо виден весь или почти весь предпос-
ледний оборот. А у X. krynickii через пупок
можно увидеть не более половины последне-
го оборота [Гураль-Сверлова, Гураль, 2012b].
Сам же пупок выглядит отчётливо эксцент-
ричным, что хорошо видно у синтипа X.
krynickii [Sysoev, Schileyko, 2009, Fig. 122 C].
В целом моллюски из Черногории по строе-
нию  раковины  больше напоминают X.
derbentina, а по пропорциям гениталий бли-
же к X. krynickii. Так что вопрос об их видо-
вой принадлежности пока следует оставить
открытым.
Область распространения X. derbentina в

настоящее время полностью опоясывает Чёр-
ное море: Крым, Северное Причерноморье
(см. выше), Кавказ, Малая Азия, восток Бол-
гарии и Румынии [Шилейко, 1978; Welter-
Schultes, 2012]. Этот вид встречается также на

севере-востоке Африки, во Франции и Италии
[Welter-Schultes, 2012].
Как северные (см. выше), так и западные

границы современного ареала X. derbentina
значительно расширены за счёт интродукции.
Предположительно в конце Второй мировой
войны X. derbentina случайно завезли на юго-
восток Франции – в Прованс, где этот вид ус-
пешно натурализовался [Van Regteren Altena,
1960; Kiss et al., 2005]. Недавно несколько ин-
тродуцированных популяций X. derbentina
были обнаружены в Италии [De Mattia, 2007;
De Mattia, Pešič, 2014].
Хотя оба вида ксеропикт проявляют тенден-

цию к антропохорному расширению видовых
ареалов, для X. derbentina эта тенденция вы-
ражена значительно сильнее. Очевидно, X.
derbentina обладает большей экологической
пластичностью, что позволяет этому виду на-
земных моллюсков успешно приспосабливать-
ся к не типичным для него климатическим
условиям, в частности – к большей континен-
тальности климата. Поэтому X. derbentina не
демонстрирует такой отчётливой связи с мор-
скими побережьями, как X. krynickii.
Антропохорному расселению X. derbentina

и X. krynickii на территории Крыма способ-
ствовали прежде всего строительные работы
и создание лесополос. В первом случае мол-
люски или их яйцекладки могли быть случай-
но перемещены вместе с большими массами
грунта, во втором – с саженцами деревьев и
кустарников [Попов, Коваленко, 2000]. На ис-
следованной нами территории важную роль в
расселении ксеропикт, очевидно, играет авто-
мобильный и железнодорожный транспорт.
Колонии моллюсков нередко находят вдоль
шоссейных дорог. Обе известные в настоящее
время колонии X. derbentina в Закарпатской
области [Гураль-Сверлова, Глеба, 2015] были
обнаружены вдоль железнодорожных путей
возле железнодорожных станций. В Винниц-
кой области моллюски этого же вида также
были найдены в районе железнодорожного
вокзала г. Калиновка [Балашёв, Байдашников,
2012]. Таким образом, три из наиболее удалён-
ных от азово-черноморского побережья коло-
ний X. derbentina на территории Украины де-
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монстрируют отчётливую связь с железнодо-
рожными перевозками.
По имеющимся у нас сведениям, в Европей-

ской части бывшего СССР взрослых или по-
чти взрослых особей X. derbentina нередко
находят при покупке винограда. Аналогичная
тенденция наблюдается и для другого упомя-
нутого выше вида – M. cartusiana, интенсивно
расселяющегося по территории Украины. Сле-
дует подчеркнуть, что как Северо-Западное
Причерноморье, так и Закарпатская низмен-
ность являются винодельческими регионами,
что может способствовать дальнейшему рас-
селению и натурализации X. derbentina.
Как и в Крыму [Попов, Коваленко, 2000], в

Северном Причерноморье моллюски рода
Xeropicta населяют широкий спектр открытых
биотопов – от солончаков до газонов в насе-
лённых пунктах [Гураль-Сверлова, Гураль,
2012а]. Они также поселяются в лесополосах,
парках и других искусственных древесно-ку-
старниковых насаждениях. Большинство из-
вестных в настоящее время находок связано с
населёнными пунктами, окрестностями круп-
ных населённых пунктов или морскими побе-
режьями.

X. derbentina и X. krynickii являются типич-
ными семелопарическими видами с однолет-
ним жизненным циклом [Popov,
Dragomoschenko, 1997], хотя во Франции X.
derbentina демонстрирует переход с однолет-
него на двухлетний жизненный цикл в зави-
симости от популяционной плотности и кли-
матических условий [Kiss et al., 2005]. На ис-
следованной нами территории (рис. 2), как и в
Крыму [Popov, Dragomoschenko, 1997], мол-
люски обоих видов достигают половой зрело-
сти к концу лета – началу осени. Весной по-
пуляции представлены почти исключительно
молодыми особями, хотя отдельные взрослые
улитки могут переживать зиму. Такое явление
мы наблюдали в Херсоне в мае 2015 г. для X.
derbentina. В Крыму до весны доживает лишь
7–11% взрослых особей X. derbentina, причём
к июню все они погибают [Popov, Drago-
moschenko, 1997]. Таким образом, расширение
видового ареала не повлияло на особенности
жизненного цикла моллюсков рода Xeropicta.

Для сравнения: интродукция B. cylindrica из
Крыма или Северного Причерноморья на за-
пад Украины (Львов) привела к изменению
сезонной динамики размерно-возрастной
структуры популяции, очевидно, из-за более
растянутого во времени периода размножения
[Сверлова, Гураль, 2007].

X. derbentina и X. krynickii демонстрируют
значительную внутривидовую изменчивость
окраски и размеров, в меньшей степени – фор-
мы раковины [Гураль-Сверлова, Гураль, 2012–
2016]. При этом сходный характер внутриви-
довой конхологической изменчивости наблю-
дается и в Крыму, и в Северном Причерномо-
рье. В популяциях обоих видов часто встреча-
ются как однотонно-белые, так и полосатые
раковины. Причём количество и степень вы-
раженности полос (толщина, интенсивность
пигментации) сильно варьируют в пределах
одной колонии. Нередки случаи, когда нечёт-
кие спиральные полосы появляются только на
последнем обороте раковины.
Диаметр раковин половозрелых особей X.

derbentina, собранных в сентябре-октябре 2014 г. в
Закарпатской области [Гураль-Сверлова, Гле-
ба, 2015] при количестве оборотов 5 или не-
многим более 5 не превышал 16.9 мм в Ви-
ноградове и 16.6 мм в Королёво, а средние зна-
чения указанного параметра составили соот-
ветственно 16.0±0.22 мм и 15.5±0.27 мм. Это
относительно небольшие размеры для X.
derbentina, обусловленные, возможно, клима-
тическими факторами. На Южном берегу Кры-
ма и на Кавказе у половозрелых особей этого
вида диаметр раковины обычно колеблется в
диапазоне от 15 до 20 мм [Шилейко, 1978].
В обеих выборках из Закарпатья наблюда-

лась деформация формы светлоокрашенных
(без спиральных полос или с полосами, появ-
ляющимися только на последнем обороте) ра-
ковин, наиболее выраженная в Королёво (рис.
3 A). При этом последний оборот раковины
резко опускался перед устьем, несколько
уменьшая диаметр и увеличивая высоту рако-
вины. Подобное, хотя и менее выраженное
явление было отмечено нами и в некоторых
других локалитетах, заселённых X. derbentina
(рис. 3 B).
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Выводы
В ближайшем будущем можно ожидать

дальнейшего расширения ареалов наземных
моллюсков рода Xeropicta на территории Ук-
раины, обусловленного как их случайной мно-
гократной интродукцией, так и последующей
самостоятельной миграцией моллюсков в под-
ходящие для них биотопы. Причём X. krynickii
будет продвигаться преимущественно вдоль
морских побережий, а X. derbentina может
проникать всё далее на север, аналогично M.
cartusiana.
Современное распространение X. derbentina

на территории Украины демонстрирует буль-
шую экологическую пластичность этого вида
по сравнению с X. krynickii. Учитывая проана-
лизированные в работе литературные данные,
можно ожидать дальнейшего расширения аре-
ала X. derbentina и в других регионах Европы.
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Рис. 3. Деформация формы светлоокрашенных раковин Xeropicta derbentina: A – Закарпатская обл., пгт Королёво;
B – Донецкая обл., с. Раздольное. Масштаб 1 см.
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Введение
Ф.Д. Мордухай-Болтовской [1960] предпо-

ложил, что создание искусственных водохра-
нилищ может способствовать как локальной,
так и масштабной дисперсии эврибионтных
видов амфипод. По его мнению, было осно-
вание ожидать перехода в смежные бассейны,
по крайней мере, в Балтийский, наиболее тес-
но связанный с понтоазовским, каспийских
форм, населяющих верхнее и отчасти среднее
течения рек Днепр, Днестр и Дунай. Такими
«кандидатами на ингрессию в Балтику» сре-
ди донных беспозвоночных он назвал, преж-
де всего, гаммарид Dikerogammarus haemo-
baphes (Eichwald, 1841) и особенно Dikero-
gammarus villosus (Sowinsky, 1894), изопод
Jaera (Jaera) sarsi Valkanov, 1936.
Понто-Каспийские бокоплавы D. villosus в

настоящее время широко распространены в
водоёмах южной, центральной и западной
Европы, куда проникли по южному инвази-
онному коридору после открытия в 1992 г. ка-
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В июне 2015 г. при отборе проб у порта Балтийск впервые обнаружены две особи Понто-Каспийс-
кой гаммариды Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894). До настоящего времени этот вид не был
отмечен в данном районе. Обсуждаются возможные пути проникновения и факторы, способствую-
щие интенсификации процесса распространения этого вида на акватории юго-восточной части Бал-
тийского моря.
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нала Рейн-Майн-Дунай [Bij de Vaate, Klink,
1995; Devin et al., 2001; Bij de Vaate et al., 2002;
Grabowski et al., 2007; Gruszka, Woźniczka,
2008; Tricarico et al., 2010; Rewicz et al., 2014].
В 2007 г. они были обнаружены в Турции
[Rewicz et al., 2016], в 2010 г. – в Великобри-
тании [MacNeil et al., 2010].
Другим путём распространения D. villosus

в восточной Европе и проникновения в цент-
ральную Европу стал Днепро-Бугской канал
(центральный инвазионный коридор). Вопрос
о распространении его по центральному ин-
вазионному коридору освещён недостаточно.
Белым пятном этой инвазии является этап про-
никновения данного вида в реки Украины и
Белоруссии [Rewicz et al., 2014]. Одной из про-
блем является вопрос, как этот вид распрост-
ранялся в р. Днепр. Здесь неоднозначными
являются работы Марковского, где, по одним
данным, D. villosus был интродуцирован в рай-
оне г. Киев в 1950 г. [Марковский, 1954б], а в
другой работе факт интродукции D. villosus в
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районе Киева отсутствует [Марковский,
1954а]. Автор высказывает предположение,
что виды, обитающие в прибрежной части
нижнего Днепра и Днепро-Бугского лимана,
представляют интерес для интродукции, и в
их числе называются представители рода
Dikerogammarus Stebbing, 1899 [Марковский,
1954а]. В обширных сводках об интродукции
рыб и беспозвоночных животных в СССР не
указано, что D. villosus был объектом интро-
дукции в р. Днепр [Журавель, 1974; Иоффе,
1974], его интродукцию проводили только в
водохранилищах Крыма (Симферопольском и
Чернореченском) в 1960 г., причём посадоч-
ный материал был взят из Днепро-Бугского
лимана и Днепровского водохранилища [Кар-
певич, Бокова, 1963; Иоффе, 1974].
Впервые вид D. villosus выделил В.К. Со-

винский [1894] в Азовском море и обозначил
его как Gammarus marinus Leach. var villosus
Sow. В работе 1904 г. Совинский [1904] пи-
шет, что Gammarus marinus Leach, var villosus
mihi представляет самостоятельный вид кас-
пийского типа, весьма близкий к Gammarus
haemobaphes Eichw. и, предположительно,
обозначает его далее как Gammarus sp.? sim.
haemobaphes. Районами распространения вида
Gammarus sp.? sim. haemobaphes указаны
Днепровский, Бугский, Дунайский и Березан-
ский лиманы. В 1923–1924 гг. Д.Е. Белинг
[1925] провёл исследования зообентоса в ниж-
нем течении р. Днепр. Определение ракооб-
разных было выполнено А.В. Мартыновым
[1925]. Они отметили распространение
D. villosus до г. Каховка [Белинг, 1925; Мар-
тынов, 1925]. Мартынов [1925] обозначил этот
вид как Dikerogammarus villosus (Sow.) Mart,
sbsp. bispinosus, n. – морфа, населяющая р.
Днепр. В 1927 г. Белинг [1930] обнаружил D.
villosus в среднем течении р. Днепр в его по-
рожистой части на участке между г. Никополь
и г. Днепр (г. Днепропетровск) ещё до образо-
вания озера Ленина (ныне Днепровское (За-
порожское) водохранилище) в устьевой части
р. Самара у г. Днепр и выше г. Никополь. В
1930 г. Белинг [Белiнг, 1939] нашёл D. villosus
в 14 км выше г. Кременчуг, но в 1935 г. его не
было в районе г. Киев.

В начале 1960-х гг. П.А. Журавель [1965]
показал, что D. villosus населял Каховское,
Днепровское, Днепродзержинское и Кремен-
чугское водохранилища р. Днепр. После запол-
нения Киевского (1964–1964 гг.) и Каневского
(1972–1973 гг.) водохранилищ [Романенко,
2004] первая находка этого бокоплава в Киев-
ском водохранилище была датирована 1976 г.,
в Каневском – 1979 г. [Плигин, 1985]. В 1982 г.
Плигин и Емельянова [1989] обнаружили его
в верхнем течении Днепра выше Киевского
водохранилища у г. Любеч.
Каратаев с соавторами [Karatayev et al.,

2008] полагают, что распространение
D. villosus в реках Беларуси проходило в 1990-
х гг. Часть р. Днепр в районе г. Любеч – это
трансграничный участок реки между Украи-
ной и Белоруссией, следовательно, первую
находку вида в р. Днепр на территории Бело-
руссии можно также отнести к 1982 г. [Пли-
гин, Емельянова, 1989]. Это позволяет нам
предположить, что инвазия данного вида в
реках Белоруссии проходила в 1980–1990-х гг.
D. villosus на территории Беларуси регистри-
руют с 2006 г. В июле 2006 г. он был обнару-
жен в р. Днепр [Mastitsky, Makarevich, 2007],
в августе 2007 г. – в р. Припять [Arbačiauskas
et al., 2008], в 2008 г. – в р. Мухавец в районе г.
Брест [Semenchenko et al., 2009], в августе 2011
г. – в р. Сож [Semenchenko et al., 2013] и в 2011–
2013 гг. – в р. Пина, в устье р. Березина и Днеп-
ро-Бугском канале [Макаренко, Вежновец,
2014; Макаренко, 2015].
На территории Польши в пределах цент-

рального инвазионного коридора D. villosus
впервые был найден в 2003 г. в р. Западный
Буг [Konopacka, 2004]. Осенью 2007 г. он от-
мечен в Зегжинском водохранилище, распо-
ложенном в нижнем течении р. Нарев
[Grabowski et al., 2007], и в р. Висла около г. -
Вышогруд [Bącela et al., 2008], в 2009 г. – не-
далеко от устья Вислы [Jażdżewski,
Grabowski, 2011]. В августе 2010 г. вид впер-
вые обнаружен в Гданьском заливе Балтийс-
кого моря вблизи устья Вислы (рис. 1)
[Dobrzycka-Krahel, Rzemykowska, 2010]. В
польской части Вислинского залива
D. villosus отмечен в мае 2011 г. [Dobrzycka-
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Рис. 1. Места находок и предполагаемого расселения Dikerogammarus villosus в юго-восточной части Балтийского
моря. Чёрные круги и сплошные линии – находки и пути распространения, построены по литературным данным
[Dobrzycka-Krahel, Rzemykowska, 2010; Dobrzycka-Krahel et al., 2015]; незакрашенный круг – наша находка в 2015
г., пунктирная линия – предполагаемое направление инвазии вдоль побережья Балтийского моря.

Krahel et al., 2015].Таким образом, на осно-
вании литературных данных можно описать
инвазионный путь D. villosus от Чёрного моря
до Балтийского моря по центральному инва-
зионному коридору: Черное море > р. Днепр
> р. Припять > р. Пина > Днепро-Бугской ка-
нал > р. Мухавец > р. Западный Буг > р. На-
рев > р. Висла > Балтийское море.
Северный инвазионный коридор также яв-

ляется путём, по которому сейчас распрост-
раняется D. villosus [Фролова, Баянов, 2010;
Филинова, Сонина, 2012; Yakovleva, Yakovlev,
2010]. Совинский [1904] указал, что данный
вид в Каспийском море не обитает, однако
Мордухай-Болтовской [1960] включил его в
список автохтонной фауны Каспийского моря
и указал, что для р. Волга «нет сведений, в
какой части реки найден» [Волга…, 1978].
Бирштейн и Романова [1968] D. villosus в со-
ставе фауны Каспийского моря не указали.
Мордухай-Болтовской [1978], основываясь на
данных Бирштейна и Романовой [1968], отме-
тил, что вид, возможно, действительно отсут-
ствует в бассейне Каспийского моря. В р. Вол-
га от Астрахани до Рыбинска до 1951 г. он так-
же не встречался [Бенинг, 1924; Ляхов, 1961].
Впервые в р. Дон D. villosus был обнаружен

А.В. Мартыновым [1919] в окрестностях г.

Ростов-на-Дону в 1918 г. Он описал его как
Dikerogammarus villosus (Sow.) n. sp. morpha
fluviatilis m. В 1924 г. выделил в самостоятель-
ный вид Dikerogammarus villosus (Sow.) Mart.,
а для р. Дон установил населяющую его мор-
фу как Dikerogammarus villosus prn. fluviatilis
Mart. (syn. Dikerogammarus villosus morpha
fluviatilis Martynow) [Мартынов, 1924].
D. villosus населяют р. Дон на расстоянии до
1000–1300 км вверх по течению и доходят до
села Которояк Воронежской области [Сент-
Илер, Бухалова, 1937; Прокин, Цветков, 2013].
В 1952 г. была построена плотина Цимлянс-
кого водохранилища и открыт Волго-Донской
судоходный канал им. Ленина. В первый год
существования этого водохранилища особи
D. villosus были многочисленны [Иоффе,
1954], но в 1953 г. они исчезли, и их не отме-
чали в водоёме до 1971 г. [Мирошниченко,
1975]. В.В. Саяпин [Любина, Саяпин, 2008]
изучал распределение амфипод в нижней час-
ти р. Дон в 1997–2002 гг. В 2000–2001 гг. он
обнаружил D. villosus в приплотинной части
Цимлянского водохранилища и выше его у г.
Калач-на-Дону, который расположен недале-
ко от входа в Волго-Донской судоходный ка-
нал. Данные по исследованию зообентоса это-
го канала и его водохранилищ (Карповское,
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Береславское и Варваровское) в доступной
литературе отсутствуют.
Вопрос о появлении и векторе распростра-

нения D. villosus в р. Волга сейчас открыт.
Впервые о его находке в бассейне Волги упо-
минается в работе Воронина и Ермохина
[2002]. В 1999–2001 гг. они обнаружили этого
бокоплава в водоёме-охладителе Балаковской
АЭС, расположенной вблизи Саратовского
водохранилища. Курина [2014] нашла его в
устье р. Самара в 2009–2011 гг. и отметила, что
в Саратовском водохранилище вид встречал-
ся редко и не образовывал многочисленных
популяций. В сентябре 2001 г. в Куйбышевс-
ком водохранилище его зафиксировали Яков-
лева и Яковлев [Yakovleva, Yakovlev, 2010]. В
2006 г. D. villosus зарегистрировали в Волгог-
радском водохранилище [Филинова, Сонина,
2012]. В Чебоксарском водохранилище он
встречен в период исследований в течение
2005–2009 гг. [Фролова, Баянов, 2010]. Таким
образом, в каскаде волжских водохранилищ
вид регистрировался непоследовательно: Вол-
гоградское (2006 г.) > Саратовское (1999–
2001) > Куйбышевское (2001) > Чебоксарское
(2005–2009 гг.) > Горьковское (ещё не обнару-
жен).
Можно предположить, что D. villosus про-

ник в Волгу из р. Дон через Волго-Донской
судоходный канал в 1990-х гг. Вероятно, в
1990-х гг. популяция его восстановилась в
Цимлянском водохранилище, о чём свидетель-
ствуют данные Саяпина [Любина, Саяпин,
2008], и это могло способствовать проникно-
вению вида через Волго-Донской канал в Вол-
гу.
Цель работы – описать находку D. villosus в

Балтийском море у побережья Калининградс-
кой области на основе полученного материа-
ла и выявить возможные факторы, способству-
ющие распространению данного вида в юго-
восточной части Балтийского моря.

Материал и методы
Материалом для данной работы послужили

сборы в районе порта Балтийск на глубине 0.5–
1.0 м в Гданьском заливе (юго-восточная часть

Балтийского моря) 21 июня 2015 г. Станция
расположена не далеко от южного мола порта
Балтийск (54°38.364’ с. ш.; 19°52.545’ в. д.) на
песчаном грунте. Температура воды была
19.2 °С, солёность – 6.92‰ и рН – 8.42. Каче-
ственные сборы выполнены гидробиологичес-
ким сачком [ISO 10870, 2012]. Фиксацию осу-
ществляли 4%-м раствором формалина, нейт-
рализованного гидрокарбонатом натрия. Оп-
ределение донных беспозвоночных произво-
дили в лабораторных условиях.

Результаты
Понто-Каспийские гаммариды Dikero-

gammarus villosus (Sowinsky, 1894) впервые
были зарегистрированы в водах Калининград-
ской области (юго-восточная часть Балтийс-
кого моря) 21 июня 2015 г.: самец (22.7 мм,
154 мгWM, WM – сырая масса тела) и самка
(18.3 мм, 126 мгWM) (рис. 2, 3). В российской
части Вислинского залива в 2015 г. их не об-
наружено. Фиксированные экземпляры
D. villosus хранятся в Атлантическом научно-
исследовательском институте рыбного хозяй-
ства и океанологии (АтлантНИРО) в лабора-
тории гидробиологии.

Рис. 2. Общий вид самца (сверху) и самки (снизу)
Dikerogammarus villosus в водах юго-восточной части
Балтийского моря, июнь 2015 г.
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Рис. 3. Диагностические признаки самца Dikerogammarus villosus из вод юго-восточной части Балтийского моря:
А – антенны 1 и 2, Б – гнатоподы и переопод 2, В – тельсон и уропод 3 (вид сверху), Г – уросома, тельсон и уропод
3 (вид сбоку).

Обсуждение
Dikerogammarus villosus – лито-фитофиль-

ный, эвритермный, оксифильный, стенобат-
ный (прибрежный) вид [Дедю, 1980]. Успеш-
ной интродукции вида в солоноватоводные
водоёмы способствует его эвритермность и
эвригалинность [Bruijs et al., 2001]. Он насе-
ляет различные твёрдые субстраты (валуны,
галька, ракушечник, друзы Dreissena
polymorpha (Pallas, 1771)), пески и прибреж-
ную растительность [Мордухай-Болтовской и
др., 1969; Gergs, Rothhaupt, 2008; Dobrzycka-
Krahel, Rzemykowska, 2010; и др.]. Наиболь-
шее потребление кислорода (R) отмечено при
20 °С (14.32 ± 5.42 мгО

2
/ч·гDM (DM – сухая

масса тела), наименьшее при 5 °С (3.47 ± 1.20
мгО

2
/ч·гDM). Потребление кислорода D.

villosus при 10 °С описано уравнением R =
3.14DM + 0.04 [Bruijs et al., 2001]. Данных гам-
марид считают всеядными. Так, они могут

выступать в роли детритофагов, сестонофагов,
растительноядных и хищников. Они способ-
ны быстро переходить на разные пищевые ре-
сурсы, что делает успешным их проникнове-
ние в новые географические районы [Gergs,
Rothhaupt, 2008; Platvoet et al., 2009]. В работе
Гергса и Ротхаупта [Gergs, Rothhaupt, 2008]
показано, что эффективность усвоения пищи
при хищном образе питания ( = 0.7) почти в
2 раза выше, чем при использовании других
пищевых ресурсов ( = 0.4). Коэффициент
перехода от сырой массы тела (WM) к сухой
массе тела (DM) равен 18.29% [Биргер, Маля-
ревская, 1969]. D. villosus служат важным пи-
щевым объектом рыб [Дедю, 1980]. Их энер-
гетический эквивалент веса ("Q", Дж/экз.) для
отдельной особи можно вычислить по форму-
ле, предложенной Александровым [2001]: "Q"
= 3.984·WM 0.91. Масса отдельных особей в
популяциях колеблется обычно от 1 до 150 мг,
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таким образом, в среднем, энергетическая цен-
ность для данного диапазона масс составляет
2.78 кДж/гWM, или 15.21 кДж/гDM. Средне-
годовые Р/В-коэффициенты D. villosus на раз-
ных участках Кучуганского лимана-охладите-
ля Молдавской ГРЭС были следующими: с
естественным термальным режимом – 5.0;
обогреваемый – 5.8 и сбросной канал – 6.5
[Дедю, 1980]. В то же время, модель энерге-
тического баланса D. villosus до сих пор не
исследована. По имеющимся литературным
данным [Биргер, Маляревская, 1969; Дедю,
1980; Александров, 2001; Bruijs et al., 2001;
Gergs, Rothhaupt, 2008] можно ориентировоч-
но оценить модель его энергетического балан-
са. Если принять, что популяция D. villosus
массой 1 гDM (или 5.47 гWM [Биргер, Маля-
ревская, 1969]) обитает на площади дна в 1 м2

с естественным термальным режимом при
среднегодовой температуре 10 °С, модель
энергетического баланса будет выглядеть сле-
дующим образом. В = 1 гDM/м2 (среднегодо-
вая биомасса, Р/В-коэффициенты с естествен-
ным термальным режимом 5.0 [Дедю, 1980]);
Р = 5 гDM/м2·год, или 76.1 кДж/м2·год (про-
дукция за год, энергетическая ценность состав-
ляет 15.21 кДж/гDM [Александров, 2001]);

 365187.4)/)4.324((  qQR ,

(где 24 – часов в одних сутках, Q – среднее
потребление кислорода для особей массой от
1 до 150 мгWM при среднегодовой температу-
ре 10 °С составляет Q = 11.29 мгО

2
/ч·гDM

[Bruijs et al., 2001], 3.4 – оксикалорийный ко-
эффициент (кал/мгО

2
), q – температурная по-

правка ( )20(1.025.2 Tq  ), 4.187 – коэффициент
перевода калорий в джоули, 365 – дней в од-
ном году), R = 625.7 кДж/м2·год (траты на об-
мен); А = P + R = 701.8 кДж/м2·год (ассимиля-
ция пищи); рацион (С) при хищном образе
питания (Схищ. = A/0.7 = 1002.6 кДж/м2·год,
где 0.7 – эффективность усвоения пищи при
хищном образе питания [Gergs, Rothhaupt,
2008]) и рацион при использовании других
пищевых ресурсов (Сдр.ресурсы = А/0.4 =
1754.5 кДж/м2·год, где 0.4 – эффективность
усвоения пищи при использовании других
пищевых ресурсов [Gergs, Rothhaupt, 2008]).

В экспериментальных условиях показано,
что D. villosus способны выживать при солё-
ности до 20‰, оптимальная солёность 0.3–
10‰. Солёность более 25‰ является леталь-
ной [Bruijs et al., 2001]. В нативном ареале гам-
мариды D. villosus широко распространены в
эстуариях большинства крупных рек бассей-
нов Чёрного и Азовского морей и их лиманах,
в пресных и слабосолоноватых водах до 5‰
[Мордухай-Болтовской и др., 1969]. В при-
брежных участках Гданьского залива с глуби-
нами до 5 м придонная солёность колеблется
5.61–7.23‰ [Witkowska, Dubrawski, 1998]. Для
D. villosus из Гданьского залива показано, что
соленость 6‰ является наиболее приемлемой
для выживания, так как осморегуляционная
способность при данной солёности имеет наи-
меньшее значение [Dobrzycka-Krahel et al.,
2015].
Значительную роль в распространении

D. villosus могут играть прибрежные течения.
Поверхностные течения в Балтийском море из-
менчивы и обусловлены избытком пресной воды,
ветрами, неравномерным распределением ат-
мосферного давления, плотностью воды и дру-
гими факторами. На направление и скорость те-
чений большое влияние оказывает конфигура-
ция береговой линии [Ярвекюльг, 1979]. Сред-
няя годовая скорость ветра над Балтийским мо-
рем равна 6–7 м/с. В шторма скорость ветра до-
стигает 29–36 м/с. Преобладающее направление
штормов по всей акватории моря – юго-запад-
ное [Гидрометеорология…, 1992]. Ветровой ре-
жим в Гданьском заливе характеризуется преоб-
ладанием ветров западных румбов. Наиболее
частые ветра со скоростью более 10 м/с отмече-
ны для юго-западного, западного и северо-запад-
ного румбов [Babakov, 2010].
В Балтийском море в движении вод просле-

живается общий принцип: циклоническая цир-
куляция в верхнем квазиоднородном слое. Ско-
рости среднего переноса (постоянных течений)
невелики и не превышают 10–15 см/с в верх-
нем слое (0–10 м) [Гидрометеорология…,
1992]. Результирующий перенос вод в Гданьс-
ком заливе направлен с юга на север, однако
при ветрах восточных направлений береговые
течения направлены с севера на юг [Jankowski,
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1985; Babakov, 2010]. D. villosus могут совер-
шать не только пассивные миграции с течения-
ми, но и способны сами активно преодолевать
значительные расстояния против течения. Так,
средняя скорость миграции этих гаммарид про-
тив течения в р. Припять и Днепро-Бугском
канале составила около 10 км/год, однако это
могло быть обусловлено интенсивным судоход-
ством [Semenchenko et al., 2015]. В водах запад-
ной и южной Европы средняя скорость распро-
странения D. villosus против течения достига-
ла 30–40 км/год, по течению 30–60 (112) км/год
[Josens et al., 2005; Leuven et al., 2009], а макси-
мальная скорость распространения составляла
до 461 км/год [Leuven et al., 2009].

Заключение
Таким образом, D. villosus продвинулись

вдоль береговой линии Балтийского моря бо-
лее чем на 70 км от устья реки Висла к входу в
Калининградский морской канал. Успешному
их распространению способствует как эври-
галинность вида, так и преобладающие при-
брежные течения, направленные с юга на се-
вер, которые могли способствовать более бы-
строй миграции. Прибрежные воды Балтийс-
кого моря могут быть ещё одним путём рас-
пространения D. villosus в юго-восточной и
восточной частях моря, что ранее было отме-
чено для другого вида амфипод Gammarus
tigrinus Sexton, 1939 [Grabowski et al., 2007].
В ближайшее время возможно интенсивное
распространение D. villosus в Вислинском за-
ливе и затем, возможно, его инвазия в речные
системы Калининградской области.
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NEW RECORD OF THE PONTO-CASPIAN GAMMARID
DIKEROGAMMARUS VILLOSUS (SOWINSKY, 1894) IN

THE SOUTH-EASTERN PART OF THE BALTIC SEA
(KALININGRAD REGION, RUSSIA)
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Two individuals of the Ponto-Caspian gammarid Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) were found
in hand net samples in the south-eastern part of the Baltic Sea near the Baltiysk harbor in June 2015 for the
first time. Until now D. villosus has not been observed in the Kaliningrad region. The possible pathways and
factors that contribute the process of Ponto-Caspian amphipods spread in the south-eastern part of the Baltic
Sea are discussed.

Key words: Dikerogammarus villosus, alien species, Gulf of Gdansk, south-eastern part of the Baltic
Sea.
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Введение
Со времени проведения последней ревизии

свободноживущих беспозвоночных в Север-
ном Ледовитом океане [List of species…, 2001]
в Баренцевом море зарегистрировано появле-
ние десятков новых видов животных
[Granovitch, Sokolova, 2001; Martynov, 2006;
Kantor et al., 2008; Сабиров и др., 2009; Мака-
ревич, Ишкулов, 2010; Матишов и др., 2010;
Rzhavskiy et al., 2011; Деарт и др., 2013;
Golikov et al., 2013, 2014; Ekimova et al., 2015;
Захаров и др., 2016; Zakharov et al., 2016]. Од-
ним из наиболее обильных по числу новых
видов является класс Gastropoda. Эта группа
на время проведения ревизии в 2001 г. насчи-
тывала 226 видов, но уже к 2017 г. в публика-
циях было отмечено появление в Баренцевом
море ещё как минимум десяти представите-
лей этого класса – Aporrhais pespelecani (L.,
1758) [Kantor et al., 2008]; Pseudosetia turgida
(Jeffreys, 1870), Retusa pellucida (Sars G.O.,
1878), Alvania punctura (Montagu, 1803), Eulima
bilineata Alder, 1848, Odostomia turrita Hanley,
1844, Thesbia nana (Loven, 1846), Haliella
stenostoma (Jeffreys, 1858), Gibbula cineraria
(L., 1758) [Nekhaev, 2014] и Hermania

УДК: 594.3(268.4)

НОВЫЕ ВИДЫ БРЮХОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ
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В статье представлена информация о находках четырёх видов брюхоногих моллюсков, ранее не
отмечавшихся в Баренцевом море и сопредельных водах. Приведены сведения о месте и условиях
поимки, фотографии и краткая биологическая характеристика пойманных экземпляров. Рассмотре-
ны возможные причины появления данных видов в Баренцевом море.

Ключевые слова: Gastropoda, брюхоногие моллюски, Баренцево море, Арктика, потепление, Нор-
дкапское течение.

indistincta (Ohnheiser & Malaquias, 2013)
[Chaban et al., 2015]. Практически все перечис-
ленные виды широко распространены вдоль
побережья Норвегии в Норвежском море, и их
появление восточнее, в Баренцевом море, ве-
роятно, является результатом увеличения теп-
лосодержания вод Нордкапского течения, на-
блюдающегося в последние два десятилетия
[Карсаков, 2009; Boitsov et al., 2012]. В насто-
ящей работе приводится новая информация о
находках в Баренцевом море и сопредельных
водах четырёх ранее не отмечавшихся видов
брюхоногих моллюсков.

Материал и методы
Материал для данной работы был собран на

научно-исследовательских судах Бергенского
Института морских исследований (БИМИ)
(Норвегия) «G.O. Sars» и «Helmer Hanssen» в
ходе проведения ПИНРО и БИМИ бентосной
съёмки Баренцева моря в 2003–2008 гг. и эко-
системных съёмок в 2008–2015 гг.
Пробы были собраны тралом Camplen-1800

в экосистемных съёмках [Захаров, Любин
2012] и драгой типа Beam-trawl в бентосной
съёмке [Любин и др., 2011].
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Результаты
В сборах было встречено четыре вида гаст-

ропод, ранее не указанных как встречающие-
ся в Баренцевом море и на прилегающих час-
тях шельфа. В таблице 1 приводятся основные

Рис. 1. Места поимок новых для Баренцева моря видов брюхоногих моллюсков в 2006–2015 гг. по данным съёмок
ПИНРО-БИМИ и основные придонные ветви Нордкапского течения [по: Танцюра, 1973].

Таблица 1. Места поимок новых для Баренцева моря видов брюхоногих моллюсков и общая характеристика
сборов

Вид Район 
Количество 

экз. 
Глубина Дата 

Вид орудия 
лова 

Tritonia 
newfoundlandica 

N78°34.2′; E9°4.9′ 2 578 м 11.08.2011 Campelen-1800 

T. newfoundlandica N78°35.7′; E9°8.7′ 3 510–521 м 01.09.2014 Beam trawl 
Trivia arctica N72°0.3′; E23°28.1′ 1 296–298 м 27.09.2008 Beam trawl 

Capulus ungaricus N72°29.5′; E25°28.4′ 1 254–257 м 26.09.2008 Beam trawl 
Pleurotomella packardii N79°48.0′; E8°5.6′ 1 602 м 13.08.2011 Campelen-1800 

P. packardii N71°52.7′; E30°31.9′ 1 345 м 15.09.2015 Campelen-1800 
P. packardii N71°56.5′; E29°59.8′ 4 340–341 м 24.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N72°1.7′; E27°31.7′ 1 280–281 м 25.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N73°29.9′; E27°28.3′ 1 300 м 25.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N73°0.2′; E25°30.5′ 3 430 м 26.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N73°0.5′; E25°30.3′ 1 430 м 26.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N72°29.5′; E25°26.3′ 1 249–257 м 26.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N72°29.5′; E25°28.4′ 4 254–257 м 26.09.2008 Beam trawl 
P. packardii N71°59.7′; E23°29.1′ 1 297 м 27.09.2008 Beam trawl 

 

сведения о находках видов, а на рисунке 1 –
точки их обнаружения

Littorinimorpha
Velutinoidea Gray, 1840
Triviidae Troschel, 1863

Trivia arctica (Pulteney, 1799)
(Рис. 2А)
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Рис. 2. Внешний вид брюхоногих моллюсков, пойманных в Баренцевом море в 2008–2015 гг.: A – Trivia arctica, B
– Capulus ungaricus (раковина без тела моллюска), C – Pleurotomella packardii, D – Tritonia newfoundlandica (шкала
на всех рисунках соответствует 10 мм).

A

B

C
D



41

Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2017

По литературным данным, T. arctica обита-
ет от Средиземного моря до побережья Нор-
вегии [Hayward, Ryland, 1995; Marine
Species…, 2017]. Первое упоминание об оби-
тании вида в норвежских водах приведено в
работе Г.О. Сарса [Sars, 1878], где северной
границей его распространения указан район
Лофотенских островов. По данным последних
исследований, самой северной точкой обита-
ния T. arctica является Fugløyfjord (N67°01’,
70–50 м) [Høisæter, 2009]. В последней сводке
T. Браттегарда [Brattegard, 2011] вид не упо-
минается, но приведён в предыдущей работе
этого автора, как обитающий в районе Фин-
марка (N70°30?) [Brattegard, Holthe, 1997].
Единственный экземпляр данного вида был

отмечен нами в районе Нордкинского подня-
тия на глубине 296–298 м (рис. 1). Температу-
ра в месте поимки составила 4.9 °С, солёность
– 35.1‰. Доминирующими по биомассе вида-
ми на этой станции были морской ёж Echinus
acutus, мадрепоровый коралл Caryophyllia
smithii и двустворчатый моллюск Astarte
crenata.

T. arctica имеет твёрдую раковину яйцевид-
ной формы с уплощённой устьевой стороной.
Ярко выраженная гребневидная скульптура по-
крывает всю поверхность раковины. Рёбра
скульптуры огибают раковину по ширине. Ус-
тье раковины длинное и узкое, содержит эле-
менты скульптуры. У пойманного экземпляра
высота раковины составила 9.1 мм, ширина в
самом широком месте – 7.2 мм. Масса пойман-
ного экземпляра с раковиной составила 0.247 г.

Littorinimorpha
Capuloidea Fleming, 1822
Capulidae Fleming, 1822

Capulus ungaricus (Linnaeus, 1758)
(Рис. 2В)

Вид широко распространён от западной Аф-
рики до северной Норвегии N70°30’  [Høisæter,
2009; Brattegard, Holthe, 1997]. По данным T.
Браттегарда [Brattegard, 2011], к 2011 г. область
распределения этого вида расширилась на се-
вер до мыса Нордкап и Варангер фьорда.
Один молодой экземпляр C. ungaricus отме-

чен нами в сборах в районе Нордкинского под-

нятия на глубине 254–257 м при температуре
4.59 °С и солёности 35.07‰. В улове по био-
массе доминировали двустворчатый моллюск
Astarte crenata, мадрепоровый коралл
Caryophyllia smithii и морская звезда Pontaster
tenuispinus.
Раковина моллюска колпачковидная, силь-

но расширяющаяся к устью. Периостракум
волокнистый и покрывает всю раковину. Цвет
раковины белый, периостракум светло-корич-
невый. Скульптура состоит из тонких линий
роста и ярко выраженных спиральных рёбер.
Устье практически круглое, несколько оваль-
ное, край раковины зубчатый. Нога округлая,
крышечка отсутствует. На фотографии приве-
дена только раковина, тело моллюска удале-
но. Длина раковины пойманного экземпляра
составила 4.7 мм, масса моллюска с ракови-
ной – 0.089 г.

Neogastropoda
Conoidea Fleming, 1822

Raphitomidae Bellardi, 1875
Pleurotomella packardii Verrill, 1872

(Рис. 2С)
По литературным данным, ареал P. packardii

охватывает практически всю батиаль и абис-
саль Северной Атлантики. Вид обитает у бе-
регов Новой Англии [Verrill, 1873], у Брита-
нии [Olabarria, 2006], отмечался на континен-
тальном склоне у берегов Норвегии вплоть до
N69°46’ [Sars, 1878; Høisæter, 2009], в абисса-
ли Норвежского моря [Bouchet, Warйn, 1979;
1980], вокруг Фарерских о-вов на глубинах от
200 до 4425 м [Sneli et al., 2005], пустые рако-
вины отмечали в Средиземном море [Bouchet,
Taviani, 1989].
В 2008–2015 гг. 17 экземпляров P. packardii

были пойманы на 9 станциях в Медвежинско-
Надеждинском жёлобе, на Нордкинском под-
нятии и в Нордкинской впадине, один экземп-
ляр – к северо-западу от архипелага Шпицбер-
ген. Северо-западная оконечность архипелага
Шпицберген является самой северной точкой
обнаружения данного вида, который до насто-
ящего времени отмечался до 76° с. ш. В райо-
не архипелага Шпицберген вид отмечен на
глубине 602 м при температуре 1.35 °C и со-
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лёности 34.99‰. В юго-западной части моря
P. packardii встречен на глубинах от 253 до 430
м, температуре от 3.3 до 4.9 °C (в среднем
4.1±0.2 °C) и солёности, близкой к 35.0‰.
Раковина светлого бежевого цвета, тонко-

стенная, но крепкая, с 8–9 угловато-выпуклы-
ми оборотами. Эмбриональная раковина со-
стоит из трёх закруглённых оборотов с лёгкой
исчерченностью, её цвет практически корич-
невый, более контрастный по сравнению с
остальной частью раковины. Периостракум
тонкий, плёнчатый светлого цвета. Скульпту-
ра раковины состоит их крупных спиральных
линий и осевых рёбер, с расположенной меж-
ду ними более мелкой скульптурой. Спираль-
ная скульптура представлена относительно
крупными линиями нарастания и находящи-
мися между ними более тонкими линиями.
Осевая скульптура состоит из утолщённых,
несколько косо расположенных рёбер, они раз-
мещены с промежутками, шириной в 3–4 раза
превышающими ширину ребра. При пересе-
чении осевой и спиральной скульптуры фор-
мируется сетчатость в виде параллелограмма,
в его узлах образуются бугорки. Шов прижа-
тый, пришовная площадка слегка вогнутая, без
спиральной скульптуры, со слегка утолщённы-
ми линиями роста. Устье широкое округлое,
переходит в относительно широкий сифональ-
ный канал. Крышечка отсутствует, по литера-
турным данным, отсутствуют также и глаза
[Verrill, 1873; Bouchet, Warén, 1979, 1980;
Bouchet, Taviani, 1989].
Масса пойманных моллюсков с раковиной

варьировала от 0.04 до 0.38 г (в среднем со-
ставив 0.14±0.02 г), а высота раковины – от
8.3 м до 18.9 мм (в среднем 12.0±0.8 мм).

Nudibranchia
Tritonioidea Lamarck, 1809
Tritoniidae Lamarck, 1809

Tritonia newfoundlandica Valdйs, Murillo,
McCarthy & Yedinak 2016

(Рис. 2D)
Три экземпляра этого вида были отмечены

нами в 2011 и 2014 гг. на двух станциях прак-
тически в одной и той же точке, но в уловах
разных орудий лова – в трале и драге. Глубина

в местах поимки составляла 510–521 м и 578
м при температуре 6.5 и 2.5 °С, соответствен-
но. Средний вес пойманных экземпляров со-
ставил 12.6±0.6 г, размер особей варьировал
от 20 до 30 мм. В улове драги по биомассе до-
минировали губки Phakellia, Polymastia и офи-
ура Ophiopholis aculeata, а в улове тралом до-
минантами сообщества выступили губки –
рода Geodia, Craniella cranium, рода
Polymastia, Thenea muricata и Radiella hemi-
sphaerica, а также асцидии и мягкие кораллы.
Пойманные экземпляры соответствовали

первоописанию [Valdés et al., 2016] и были
довольно крупными, с телом удлинённой фор-
мы, округлым спереди и треугольным сзади,
чёрного цвета и буроватыми жабрами. Вдоль
спины располагается 10 пар коротких развет-
влённых отростков. Репродуктивное отверстие
находится на передней правой стороне тела.

Обсуждение
Предположительно, появление трёх видов

брюхоногих моллюсков Trivia arctica, Capulus
ungaricus и Pleurotomella packardii в Баренце-
вом море в первую очередь связано с длитель-
ным периодом потепления. Все три вида име-
ют пелагическую личинку, что при сложив-
шихся климатических обстоятельствах, безус-
ловно, способствует их переносу на север вет-
вями Нордкапского течения (рис. 1). Учиты-
вая тот факт, что ранее в литературе
[Brattegard, Holthe, 1997; Brattegard, 2011] от-
мечались поимки T. arctica и C. ungaricus вдоль
побережья Норвегии относительно недалеко
от наших поимок, они могли быть перенесе-
ны водами Нордкапского течения на север на
стадии велигера, что позволяет считать дан-
ную версию их инвазии в Баренцево море
вполне состоятельной.
Девять поимок P. packardii на Нордкинском

плато говорят о достаточно высокой встреча-
емости этого вида в Баренцевом море, поэто-
му слабая исследованность района вряд ли
может рассматриваться как причина его появ-
ления в Баренцевом море. P. packardii в Севе-
ро-Восточной Атлантике встречается в доволь-
но широком диапазоне глубины и температу-
ры. К северу от Британии вид был отмечен на
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глубинах 100–5000 м [Olabarria, 2006], у Фа-
рерских о-вов – на глубинах от 200 до 4425 м
при температуре от минус 0.6 до 8.6 °C [Sneli
et al., 2005], а в Норвежском море особи этого
вида встречались при температуре 3.7–4.2 °C
[McClain, Rex, 2001]. По нашим материалам в
Баренцевом море P. packardii обнаружен на
глубине 253–430 м при температуре 3.3–4.9 °C
(в среднем 4.1±0.2 °C), что позволяет считать
условия в местах поимки вида в Баренцевом
море оптимальными для его обитания. Отсут-
ствие в литературе информации по виду, сфор-
мировавшему плотное скопление в юго-запад-
ной части Баренцева моря, может свидетель-
ствовать о его вероятном заносе из батиали
Норвежского моря в последние два десятиле-
тия.
В отличие от предыдущих видов только опи-

санный в 2016 г. голожаберный моллюск
Tritonia newfoundlandica ранее не отмечался на
континентальном склоне Баренцева моря в
силу его чрезвычайной редкости и отсутствия
надёжного описания.

Заключение
Таким образом, в исследованных материа-

лах 2008–2015 гг. отмечено четыре новых вида
брюхоногих моллюсков, ранее не встречав-
шихся в Баренцевом море и сопредельных во-
дах. Предполагается, что расширение ареала
трёх видов, было обусловлено повышенной
адвекцией тёплых атлантических вод в Барен-
цево море и наличием в жизненном цикле мол-
люсков планктонной личинки, которая могла
переноситься водами Нордкапского течения.
T. newfoundlandica до настоящего времени не
отмечался на баренцевоморском шельфе, ско-
рее всего из-за исключительно низкой числен-
ности.
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Формирование населения ондатры на территории Омской области происходило в четыре этапа.
Началось в 1936 г. и продолжалось в течение 15 лет, будучи прерванным эпизоотией туляремии.
Восстановление численности шло в течение последующих 20 лет, и вновь было прервано очередной
эпизоотией туляремии. С 1971 г. началось восстановление численности и расселение ондатры по
всей территории Омской области. С 1996 г. территория была полностью заселена, и изменения чис-
ленности вида приняли характер флуктуаций с периодичностью 5–6 лет. В условиях меняющейся
увлажнённости в 1936–2015 гг., изменение численности ондатры находилось в прямой слабой связи
с фазами брюкнеровского цикла и уровнем воды в водоёмах и в обратной очень слабой связи с пока-
зателями солнечной активности (W, числа Вольфа). На текущем этапе формирования населения он-
датры на территории Омской области распределение показателей её среднемноголетней численнос-
ти и среднемноголетняя плотность населения находятся в прямой средней связи с площадью имею-
щихся на территории водоёмов.

Ключевые слова: население ондатры, Омская область, численность, распространение, добыча.

Введение
История распространения ондатры Ondatra

zibethicus (Linnaeus, 1758) в Северной Евра-
зии на уровне констатации наличия изучена
достаточно хорошо [Фауна мира, 1990; Ондат-
ра…, 1993; Чесноков, 2002; Чащухин, 2007;
Бобров и др., 2008; Хляп и др., 2008; Neronov
et al., 2008], однако количественные оценки
процесса формирования населения на терри-
тории инвазии вида крайне недостаточны. Из-
вестно, что первый выпуск ондатры в Запад-
ной Сибири был произведён в 1929 г. в р. Де-
мьянка (Тюменская обл.) из числа особей, за-
купленных в Канаде и короткое время пере-
держанных в Подмосковье. Однако при по-
вторном обследовании в 1934 г. этот выпуск
был признан неудачным из-за неправильного
выбора места вследствие плохой обеспечен-
ности животных естественными кормами [Ве-
рещагин, 2002]; расселившиеся вниз по реке
особи частично сохранились, и их потомство
послужило материалом для дальнейшего рас-
селения. Последующие выпуски были запла-
нированы южнее, в пойму рек Иртыш и Обь,
где имелась достаточная кормовая база для

ондатры, поэтому в 1935–1936 гг. было прове-
дено успешное вселение её на территории
Новосибирской, Омской и Курганской облас-
тей [Верещагин, 2002; Чесноков, 2002].
Вселение ондатры на территорию Казахста-

на началось в 1935 г., и к середине 1950-х гг.
она заселила все пригодные для обитания во-
доёмы, заняв первое место в пушных заготов-
ках республики [Слудский, 1948; Ондатра…,
1978; Лобачёв, 1987]. В последующем в При-
иртышье было сформировано население ондат-
ры, северная часть которого обитала на терри-
тории Российской Федерации [Чащухин, 2007;
Бобров и др., 2008; Neronov et al., 2008]. Одна-
ко сведения о населении ондатры на террито-
рии Омской обл. до настоящего времени скуд-
ны и разобщены. Примыкающая к ней южная
часть населения ондатры в Павлодарской и от-
части Северо-Казахстанской областях Респуб-
лики Казахстан [Сабдинова, Рачкаускене, 2012]
не входила в предмет нашего исследования.
Цель настоящей работы: выявить особенно-

сти инвазии ондатры Ondatra zibethicus и фор-
мирования её населения в Омской обл. в пре-
делах 53–58°N; 70–76°E.
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Задачи: оценить особенности формирования
населения, расселение, изменение численно-
сти ондатры на территории Омской обл.

Материалы и методы
Настоящая работа охватывает полевыми на-

блюдениями период в 46 лет (1969–2015 гг.),
библиографическими – 80 лет (1936–2015 гг.).
Исходные материалы получены в ходе инициа-
тивных обследований территории Омской обл.
(1969–2015 гг.) и в составе комплексных эколо-
гических экспедиций Омского областного клу-
ба натуралистов «Птичья Гавань» (1987–2002,
2011–2015 гг.), Омского отделения ВОО «Рус-
ское географическое общество», ОАО «Росге-
ология» и Федерального государственного уч-
реждения «Территориальный фонд информа-
ции, природных ресурсов и охраны окружаю-
щей среды» Министерства природных ресур-
сов России по Омской обл. (2003–2006 гг.), в
том числе совместно с Правительством Омс-
кой области (2007–2015 гг.). Осенний предпро-
мысловый учёт численности ондатры на тер-
ритории всех районов Омской обл. в период
1969–2015 гг. проводили путём подсчёта нор и
хаток, с предварительной оценкой водоёмов и
разбивкой их на группы по степени производи-
тельности, обследования угодий и подсчёта се-
мей ондатры, определения среднего размера
семьи в каждой группе водоёмов, расчёта запа-
сов ондатры в исследуемом районе [Кудряшов,
1973; Методические указания…, 1987; Ка-
дастр…, 2001]. Были использованы кадастро-
вые данные учётов численности ондатры, ко-
торые были частично опубликованы [Ка-
дастр…, 2001], биологический материал и ар-
хивные данные Омского областного управле-
ния охотничьего хозяйства об осенних макси-
мумах численности ондатры. Учёт оседания
шкурок у населения проводился Г.Н. Сидоро-
вым по методике Ю.Н. Бакеева [1976] в период
1978–1998 гг., результаты которого опублико-
ваны в совместных монографиях [Сидоров и
др., 2009, 2011а, 2011б] и обобщающих спра-
вочных изданиях [Кассал, 2010а, 2010б].
В качестве обобщённого показателя много-

летних циклических природно-климатических
изменений признана солнечная активность (W,

числа Вольфа), опосредованно, через измене-
ние погодно-климатических факторов, влияю-
щая на условия обитания, наличие и доступ-
ность кормов. Для формализации увлажнён-
ности территории выделено 4 фазы: повыше-
ние, высокая, снижение, низкая. В качестве
обобщённого показателя учтена доля водной
поверхности (открытых водных источников –
озёр, прудов, рек, болот различного типа) на
исследуемой территории. Показатели солнеч-
ной активности (W, числа Вольфа) приведены
по данным Пулковской обсерватории [Витин-
ский и др., 1986; Главная астрономическая…,
2014]; показатели увлажнённости территории
и уровня воды в водоёмах даны по методике
Е.А. Bruckner [1890].
Методами работы стали полевые исследо-

вания, историко-библиографическое исследо-
вание, вербальный, картографический анализ
полученных в процессе наблюдений и имею-
щихся архивных данных и их интерпретация
с современных экологических позиций. Рас-
чётная ёмкость биотопов ондатры определя-
лась по среднемноголетним показателям за
временной период по [Методические указа-
ния…, 1987]. При построении количественных
моделей использованы среднеарифметические
и средневзвешенные величины, рассчитанные
для определённых временных периодов, с вос-
становлением недостающих промежуточных
данных методом скользящей средней. Стати-
стические оценки выполнены общеприняты-
ми методами [Лакин, 1980], включая корреля-
ционно-регрессионный анализ [Елисеева,
Юзбашев, 2002; Общая теория статистики…,
2002]. В качестве источника дополнительной
информации использованы результаты опро-
са охотников, сотрудников и специалистов
охотничьего хозяйства и ветеринарной служ-
бы Омской обл. Часть полученных нами фак-
тических данных была опубликована ранее
[Кассал, 2008, 2009, 2010а, 2010б; Сидоров и
др., 2009, 2011а], однако их анализ носил фраг-
ментарный характер.
Омская обл. расположена в Западной Сиби-

ри на возвышенной заболоченной равнине
Тобольского материка. На её территории вы-
делено 3 природно-климатические зоны: лес-
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ная (4 подзоны: южной тайги, северных сме-
шанных лесов; южных смешанных лесов и
лиственных лесов); лесостепная (3 подзоны:
северной лесостепи; центральной лесостепи;
южной лесостепи) степная (подзона северной
степи). В современных административных
границах Омская обл. была сформирована 7
декабря 1934 г., и простирается с севера на юг
почти на 600 км (53–58°N) и с запада на вос-
ток – более чем на 300 км (70–76°E), при пло-
щади 141.14 тыс. км2 [Атлас…, 1996].
Биотопической предпосылкой формирова-

ния населения ондатры стало богатство тер-
ритории Омской обл. пойменными и плакор-
ными водоёмами. Ондатра заселяет водоёмы
Омской области, имеющие бордюрный и спла-
винный (прибрежно-сплавинный, внутриозёр-
но-сплавинный, массивно-зарослевой, мозаич-
но-зарослевой, смешанный) типы зарастаний.
При бордюрном типе зарастания непосред-
ственным биотопом ондатры является около
18–20% общей площади водоёма, при смешан-
ном зарастании – около 26–28%. Наиболее
велика доля биотопов ондатры в северной ле-
состепи – до 30%; в лесной зоне и в южной
лесостепи и степи доля биотопов ондатры со-
ставляет до 10% общей площади водоёмов
[Атлас…, 1996; Кадастр…, 2001]. Однако за-
селяемые грызуном водоёмы питаются в ос-
новном поверхностным стоком, поэтому очень
сильно изменяются в зависимости от увлаж-
нённости территории. В засушливые годы уро-
вень воды в водоёмах падает, их площади и
глубины уменьшаются, качество водоёмов, как
ондатровых угодий, ухудшается. В многовод-
ные годы, наоборот, с повышением уровня
воды увеличиваются площади и улучшается
качество ондатровых угодий.

Основные результаты
В Омскую обл. в 1936 г. впервые были заве-

зены 400 особей ондатры, пойманные в бас-
сейне р. Демьянка Тюменской обл. Их выпус-
тили в Большереченском (озёра Кайлы, Лебя-
жье, Пёстрое), Знаменском (реки Туя, Ныр),
Тевризском (пойма р. Иртыш) и Тюкалинском
(озёра Якунино, Хрусталь, Большое Шанги-
но) районах [Лавров, 1957; Кадастр…, 2001].

В 1937–1938 гг. завоз ондатры продолжил-
ся, их выпускали в водоёмы Калачинского и
Тюкалинского районов, и общее количество
интродуцированных особей достигло 1457.
В 1930-х гг. на территории Омской обл. сло-
жились чрезвычайно благоприятные условия
для расселения ондатры: высокий уровень
грунтовых вод и наполнение водоёмов до
максимальных отметок. К 1941 г. числен-
ность её достигла 155 тыс. особей, и она рас-
пространилась по всей Омской обл., однако
встречаясь не повсеместно, а отдельными
очагами.
В процессе инвазии ондатра стала объектом

питания ряда наземных хищников: колонка,
хоря, горностая, лисицы, а также некоторых
хищных птиц [Верещагин, 2002; Чесноков,
1989], что существенно обогатило имевшиеся
трофические связи и создало новые. Случаи
гибели ондатры в Омской обл. от неизвестных
причин наблюдались уже в первые годы пос-
ле выпусков; впоследствии здесь была обна-
ружена новая болезнь – омская геморрагичес-
кая лихорадка. Кроме того, зверёк оказался
высокочувствительным и к другим возбудите-
лям местных природноочаговых инфекций
[Чесноков, 1989].
Рост численности формирующегося населе-

ния ондатры позволил уже с 1939 г. начать
внутриобластное расселение, что сейчас, по
прошествии более 70 лет, представляется со-
вершенно никчемным. Лимитированный про-
мысел ондатры был начат на второй год после
выпусков, с 1937 г., и за три последующие года
было добыто около 60 тыс. особей. «В сред-
нем за год заготовки ондатры по области уве-
личивались более чем в три раза. …Динамика
заготовки шкурок в первое десятилетие после
завоза ондатры свидетельствовала о быстром
росте её численности. …Максимальный при-
рост заготовок в Омской области был отмечен
в 1943 г., когда он составлял десятикратную
величину предыдущего года. В результате
быстрого увеличения добычи шкурок ондат-
ра заняла ведущее место в заготовках пушни-
ны» [Чесноков, 1989, с. 62]. «Заготовка этого
грызуна в наших условиях является основным,
она даёт 40–45% всей пушнины по Омской
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области. …Ондатра самый ценный грызун в
нашей фауне» [Шухов, 1949, с. 11].
Для рационального использования ондатры

в Омской обл. в 1944 г. было создано семь спе-
циальных предприятий – государственных
промысловых ондатровых хозяйств (ондатроп-
ромхозов) [Шухов, 1949]. Однако в последу-
ющем их деятельность была прекращена в
связи с уменьшением численности грызуна.

«…Ондатра сама распространяется к югу,
пока не переходя [Транссибирскую] магист-
раль железной дороги, – там солёные и горь-
ко-солёные озёра» [Шухов, 1949]. Однако
взрывной рост численности сменился столь же
резким её падением, причинами чего посчи-
тали усыхание озёр, болезни, хозяйственную
деятельность, отрицательная роль которых
была очевидна. На территории всей Западно-
Сибирской равнины уже в 1940-х гг. началось
сильное снижение увлажнённости территории
и сокращение от усыхания площади озёр в
несколько раз. В лесостепной зоне, вследствие
эпизоотии туляремии и омской геморрагичес-
кой лихорадки, погибшие ондатры встреча-
лись на водоёмах и в их окрестностях; эти за-
болевания обычно возникали при высокой
численности водяной полёвки (Arvicola
amphibius), от которой заражалась и ондатра.
Изолировать виды друг от друга невозможно,
так как в водоёмах они соседствуют и контак-
тируют, в частности, на кормовых площадках
ондатры [Леонов, Барбаш, 1966; Чесноков,
2002].
В результате эпизоотии туляремии, распро-

странившейся в лесостепной части Омской
обл. во второй половине 1940-х гг., многие уже
заселённые ондатрой водоёмы опустели из-за
её массовой гибели. Этому способствовало
уменьшение уровня воды в водоёмах до сред-
немноголетних отметок. К 1950 г. общая чис-
ленность зверька в области уменьшилась до
~50 тыс. особей. При этом отмечалось, что в
Омской обл. падёж ондатры не прекращался
все годы, в результате чего период подъёма
численности грызуна был сравнительно недо-
лгим, и длился около 10 лет. «Падение числен-
ности ондатры после экологического взрыва
усугубилось в Омской области начавшимся

усыханием водоёмов и осложнилось эпизоо-
тиями» [Чесноков, 1989, с. 62].
Таким образом, в течение 15 лет (1936–1950

гг.) происходило освоение территории ондат-
рой: в 1936–1941 гг. численность вида увели-
чилась в ~100 раз. Но рост численности, не
достигнув максимально возможных величин,
был остановлен эпизоотией туляремии, и в
1943–1950 гг. она уменьшилась в ~3.6 раза, к
1951 г. – до ~40 тыс. особей. Среднемноголет-
ний промысел в этот период составлял около
20 тыс. особей/год (20% от среднемноголет-
ней численности).
Тем не менее, в начале 1950-х гг. основные

водоёмы области были заселены ондатрой, и
она вновь начала увеличивать свою числен-
ность и плотность населения. Однако, вслед-
ствие непонимания ситуации и незнания ви-
довых особенностей популяционной экологии,
охотоведческие службы Омского облисполко-
ма организовали дополнительные выпуски
ондатры на территорию области: в 1951–1952
гг. из областей Южного Урала и из Тюменс-
кой обл. была завезена 8061 особь, из Север-
ного Казахстана – 439 особей, которые были
расселены преимущественно в зоне лесосте-
пи. «К 1956 г. в Омской области было расселе-
но 11 тысяч ондатр. Ею были заселены все при-
годные угодья» [Корсаков, 1959, с. 71]. Поз-
же, «…чтобы повысить жизнеспособность
имеющегося поголовья, производились по-
вторные выпуски. Только в трёх лесостепных
областях (Омской, Новосибирской, Курганс-
кой) с этой целью было расселено более 25
тыс. особей» [Чесноков, 1989, с. 59].
После депрессии численности ондатры на-

чалось её восстановление в основном за счёт
сохранившихся в свободных от эпизоотий ре-
фугиумах ~40 тыс. особей, потомство которых
вновь начало расселяться по всей области. В
эти годы охотоведческие службы Омского об-
лисполкома много внимания уделяли биотех-
ническим мероприятиям, проведение которых
вдвое-втрое повышало продуктивность уго-
дий, увеличивало численность ондатры и со-
здавало условия, облегчающие промысел. В
результате заготовки ондатры нарастали до
начала 1960-х гг., в 1961 г. достигнув 86.3 тыс.
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шкурок; такой высокий показатель заготовок
за весь период интродукции ондатры более ни
разу не наблюдался. При этом в Омской обл.
грызуна добывали только на шкурку; мясо его
в пищу люди не употребляли, ободранные
тушки либо бросали на месте, либо использо-
вали в корм собакам или содержащимся в клет-
ках пушным зверям (лисица, песец, норка).
В первой половине 1960-х гг. наибольшей

численности (около 100 тыс. особей) ондатра
достигла в районах северной лесостепи, бога-
тых крупными и мелкими озёрами [Корсаков,
Шило, 1967]. Одним из основных участков её
воспроизведения в области стала озёрная сис-
тема Ик и Салтаим-Тенис со стоком в р. Оша
– левым притоком 1-го порядка р. Иртыш. В
середине 1960-х гг. произошло восстановле-
ние численности ондатры, и она стала встре-
чаться в водоёмах по всей территории Омс-
кой обл., в отличие от бывшего до этого оча-
гового распространения. Затем последовало
перераспределение особей, во многом обус-
ловленное последовательным стойким сниже-
нием уровня воды в водоёмах. Это облегчало
добычу ондатры, но уменьшало площадь и
ухудшало качество биотопов, не компенсиру-
емое проводимыми биотехническими мероп-
риятиями. Поэтому уже в 1962 г. количество
официально заготовленных шкурок ондатры
снизилось, но до 1967 г. уровень их заготовок
оставался довольно высоким.
В 1967 г. по всей области началась очеред-

ная эпизоотия туляремии, когда только за 1.5
месяца погибло 26% особей [Корш и др., 1970].
Численность ондатры к 1970 г. уменьшилась
до 30 тыс. особей, и многие ранее освоенные
ею биотопы вновь опустели. В отдельных рай-
онах от туляремии погибло до 70% особей.
Разрозненные семьи сохранились на некото-
рых не пересохших водоёмах в центральной
лесостепи в Крутинском, Тюкалинском, Назы-
ваевском районах. В 1968 г. в Омской обл., в
основном в северных районах, заготовки шку-
рок ондатры составили всего около 5 тыс.
штук, и общая заготовка шкурок снизились на
90% [Максимов и др., 1975]. Оперируя лишь
средними данными о численности ондатры и
заготовках её шкурок за 13 лет, исследователи

приходили к излишне оптимистичным выво-
дам: «Опыт Омской области служит подтвер-
ждением того, что в условиях эпизоотологи-
ческого фактора можно поддерживать сравни-
тельно устойчивую численность поголовья»
[Чесноков, 1989, с. 64].
К 1970 г. численность ондатры в Омской обл.

уменьшилась в 6 раз – до 2.5 тыс., и падение
её численности не остановило ни запрещение
промысла этого грызуна на два сезона 1968–
1969 гг. (как и в соседней Новосибирской обл.),
ни осуществившиеся в 1966–1970 гг. завозы
6883 особей из Северного Казахстана. Столь
же заметно было сокращение численности
ондатры и на территории Северо-Казахстанс-
кой и Павлодарской областей Республики Ка-
захстан [Сыроечковский, Рогачёва, 1975].
Было установлено, что при обмелении водо-
ёмов под воздействием метеорологических
факторов уменьшалась кормовая база, и ондат-
ра была вынуждена совершать миграции в
поисках благоприятных условий, в результате
чего гибла от бескормицы, врагов, эпизоотий
[Корсаков, 1972; Максимов и др., 1975]. В ле-
состепной и лесной северной части области,
где гидрологический режим водоёмов более
постоянен, но кормовые ресурсы ондатры ог-
раничены и восстанавливаются медленнее,
уменьшение её численности было связано с
выеданием ондатрой водной и околоводной
растительности, а также с сокращением пло-
щади подводных пастбищ в суровые зимы при
глубоком промерзании водоёмов [Сыроечков-
ский, Рогачёва, 1975; Корсаков, 1980].
Таким образом, в течение 20 лет (1951–1970

гг.) происходило восстановление численнос-
ти и плотности населения ондатры на терри-
тории Омской области: в 1951–1966 гг. чис-
ленность вида увеличилась в 3.8 раза. Но рост
численности, не достигнув максимально воз-
можных величин, был остановлен эпизоотией
туляремии, и в 1967–1970 гг. численность
уменьшилась в 5 раз, до 30 тыс. особей. Сред-
немноголетний промысел в этот период со-
ставлял около 45 тыс. особей/год (48% от сред-
немноголетней численности).
Всего за период 1936–1970 гг. в Омской обл.

было выпущено 16 840 ондатр, из них 15 383
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было расселено в центральную и северную
лесостепь преимущественно за счёт степной
павлодарско-североказахстанской части насе-
ления. Разобщённость биотопов ондатры в
степи из-за значительного расстояния между
водоёмами затрудняла обмен особями и пре-
пятствовала распространению туляремии и
других инфекционных заболеваний. В лесо-
степной и, отчасти, лесной зонах области об-
мен особями ничем не затруднялся, расселе-
ние вида происходило вдоль постоянных и
временных (весенних) водотоков, что способ-
ствовало распространению возбудителей забо-
леваний, уничтожающих население ондатры
на больших площадях. Однако повторные вы-
пуски её на эти территории были бессмыслен-
ны и даже вредны, поскольку осуществлялись
в эпизоотически опасные биотопы, и вселяю-
щиеся зверьки без промедления включались в
эпизоотический процесс, погибая от туляре-
мии и омской геморрагической лихорадки
[Корш, 1970; Корш и др., 1970].
В начале 1970-х гг., после затухания эпизо-

отии вследствие гибели значительной части
носителей, особенно в лесостепной зоне, на-
чалось восстановление численности и плот-
ности населения ондатры по всей Омской обл.
В результате к 1984 г. численность её достиг-
ла 160 тыс. особей, придя в соответствие с
расчётной ёмкостью биотопов во всех природ-
ных зонах, в условиях официального и нео-
фициального промысла с изъятием первым
около 5%, а суммарно около 40% численнос-
ти ондатры. Следует отметить, что в этот пе-
риод какие-либо биотехнические мероприятия
приобрели лишь эпизодический и локальный
характер, фактически не влияя на численность
ондатры. В период 1974–1989 гг. уровень офи-
циальных заготовок шкурок этого грызуна со-
ставлял 5–6 тыс./год, что было почти на 90%
ниже уровня заготовок в 1961 г. Было установ-
лено, что в Омской обл. каждый год заготав-
ливали в среднем 60–70 тыс. шкурок ондат-
ры; у населения оседало до 90% неофициаль-
но добывавшейся пушнины [Кадастр…, 2001].
По словам зоолога А.Д. Сулимова, «...осенью
прошлого года в верховье р. Тава охотовед
Усть-Ишимского района В.П. Янзуваев насчи-

тал около пяти тысяч ондатровых хаток, а вес-
ной и летом здесь можно было встретить лишь
одиночных зверьков. В результате хищничес-
кого истребления подрываются общие запасы
этого ценного пушного животного» [Сидоров
и др., 2011а, с. 269]. Биолог Ю.В. Сыч из с.
Оконешниково свидетельствовал: «Жилища
ондатры зимой злостно разоряются, и их оби-
татели вылавливаются капканами. Истребле-
ние ондатры прекращается только тогда, ког-
да озеро покрывается глубокими снегами. На-
пример, на оз. Стрельниковском остались не-
разорёнными пять хаток ондатры из 140. Про-
мышляют сами местные жители, отлов ведут
хищнически. ... На озёрах Стеклянном, Камы-
шинском прибавилось воды, особенно в Стек-
лянном. Сюда и потянулись переселенцы из
Андреевского озера. Размножение ондатры
было таким интенсивным, что скоро здесь на-
считывалось несколько сот зверьков. Но бра-
коньерам хватило одного года, чтобы почти
полностью истребить всю колонию. ... Дошло
до того, что ондатровые хатки уничтожаются
даже тракторами» [Сидоров и др., 2011а,
с. 270].
Тем не менее, даже при таких способах и

уровне добычи, численность ондатры в Омс-
кой обл. к 1990 г. достигла 300 тыс. особей
[Сидоров, Кручина, 2000]. Одновременно про-
изошло перераспределение особей по терри-
тории, начали заселяться даже такие малопри-
годные биотопы, как большую часть года за-
полненные водой придорожные кюветы феде-
ральных и региональных (преимущественно
учётных номеров М, Р, А, К) автодорог. Наи-
более населёнными ондатрой были лесостеп-
ные районы, в которых находились основные
её местообитания (Называевский – 98 особей/
10 км2, Крутинский – 113 особей/10 км2, Тю-
калинский – 112 особей/10 км2). Плотность
населения ондатры оставалась здесь относи-
тельно стабильной в разные годы, достигая на
отдельных водоёмах (озёра Мангут, Ачикуль,
Тенис, Салтаим и др.) 120–160 особей/10 км2.
Несколько ниже плотность её населения была
в юго-восточной правобережной части облас-
ти (Калачинский, Оконешниковский, Черлак-
ский районы – 26–47 особей/10 км2).
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Очень высокий уровень воды в водоёмах в
конце 1980-х – начале   1990-х гг. способство-
вал повышению качества и увеличению пло-
щади биотопов ондатры, в результате чего её
численность превысила 300 тыс. особей – наи-
большее количество за всю историю её суще-
ствования в области. Такое увеличение числен-
ности, которая превысила расчётную ёмкость
биотопов, привело к обострению внутривидо-
вой конкуренции, о чём свидетельствует воз-
росшее количество зарубцевавшихся следов от
укусов на заготовленных в этот период шкур-
ках ондатры. Возросла доля группы особей
старших возрастов, но одновременно увели-
чилось количество мигрантов, преимуще-
ственно молодых особей, обнаруживаемых в
поиске свободных мест даже в сельских насе-
лённых пунктах. Оказываясь в экстремальных
условиях, они становились лёгкой добычей
случайных охотников. Однако официальных
данных о численности ондатры в 1993 г. по-
лучено не было [Доклад…, 1994]. Из других
источников, разница в 22 тыс. особей в одном
случае и 35 тыс. особей в другом [Сидоров и
др., 2011а, с. 280] объяснялась не ошибками в
учёте животных, а сознательным созданием
организациями, проводившими учёт, «резер-
ва» для неучтённой браконьерской добычи,
ибо законная добыча в охотничьих хозяйствах
планировалась как доля от наличной числен-
ности животных. «Ежегодно управлением
охотничьего хозяйства и его подведомствен-
ными госпромхозами заготавливаются шкур-
ки ценных видов пушных зверей, в числе ко-
торых 4 тыс. шкурок ондатры» [Сидоров и др.,
2011а, с. 281]. В систему государственной за-
купки пушнины поступала лишь её десятая
часть [Кадастр…, 2001], однако общее коли-
чество ежегодно добываемой ондатры могло
составлять около 40 тыс. особей. «Скачок цен
на пушнину “стимулирует” активность врагов
природы» [Сидоров и др., 2011а, с. 282]. Омс-
кие областная и городская газеты в то время,
когда помещаемая в них информация ещё была
достоверной, были наполнены многочислен-
ными сообщениями о фактах пресечения бра-
коньерской добычи ондатры. Всеобщее вни-
мание в 1991 г. привлёк случай, когда на оз.

Кабанье (на границе с Новосибирской обл.)
была организована браконьерская охота на
ондатру по образцу масштабных промысловых
охот в северных таёжных и притундровых уго-
дьях с использованием вертолётов, лодок и
разных средств добычи [Сидоров и др., 2011б].
Начиная с 1990 г., уровень официальных

заготовок шкурок ондатры на территории
Омской обл. оставался относительно стабиль-
ным и составлял в среднем около 12 тыс. штук
в год; по экспертным оценкам, уровень нео-
фициальных заготовок также оставался ста-
бильным [Кадастр…, 2001]. В результате это-
го к середине 1990-х гг. численность ондатры
в Омской обл. и расчётная ёмкость биотопов
пришли в соответствие на уровне средних по-
казателей: 200 тыс. особей.
Процесс естественного расселения ондатры

активно дополнялся внутриобластным пред-
намеренным расселением. Этим в Омской обл.
в начале 1990-х гг. занимались две организа-
ции: Управление охотничьего хозяйства Омс-
кого облисполкома, и Омская областная орга-
низация охотников и рыболовов. Такая актив-
ная деятельность отчасти оправдывала бесси-
лие в борьбе с процветающим браконьерством.
В эти годы «…особо важное место в работе
Управления охотничьего хозяйства области
занимает интродукция и разведение живот-
ных. В области ежегодно расселяется 1500
особей ондатры» [Сидоров и др., 2011а, с. 267].
Таким образом, в течение 25 лет (1971–1995

гг.) происходило восстановление численнос-
ти и плотности населения ондатры: в 1971–
1980 гг. численность увеличилась в 4.8 раза,
до 145 тыс. особей. Благодаря увеличению
уровня воды в водоёмах до максимальных
среднемноголетних отметок, рост численнос-
ти вида продолжился, к 1990 г. достигнув мак-
симальной величины в 300 тыс. особей, уве-
личившись за 1981–1990 гг. в 2.1 раза. Но в
1991–1995 гг. численность уменьшилась до
200 тыс. особей, – в 1.5 раза, придя в соответ-
ствие с расчётной ёмкостью биотопов. Сред-
немноголетний официальный промысел в этот
период составлял около 15 тыс. особей/год (5%
от среднемноголетней численности); неофи-
циальный (браконьерский) промысел в этот же



53

Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2017

период составлял ещё около 50–55 тыс. осо-
бей/год (ещё 17–19% от среднемноголетней
численности).
По данным ЗСО ВНИИОЗ, в 2000 г. на пло-

щади 14.4 тыс. км2 пригодных для ондатры
местообитаний в 13 районах области (преиму-
щественно в пределах лесостепной зоны) было
учтено ~30 тыс. особей ондатры при средней
плотности населения 21 особь/10 км2 [Ка-
дастр…, 2001]. В целом по области биотопы
ондатры занимали 46.8 тыс. км2, в 2000 г. чис-
ленность вида в них составляла около 165 тыс.
особей, с наибольшим количеством в районах
северной лесостепи – около 140 тыс. особей,
при плотности населения в среднем 40 осо-
бей/10 км2 (на озёрах Мангут, Ачикуль, Тенис,
Салтаим – 120–160 особей/10 км2). В лесной
зоне плотность населения составляла в сред-
нем 6–28 особей/10 км2; в южной лесостепи –
23 особи/10 км2; в степи – 16 особей/10 км2

(на озере Майсор – 80–140 особей/10 км2)
(табл.).
С 1996 г. в динамике численности ондатры

начались многолетние колебания, обусловлен-
ные воздействием комплекса абиотических и
биотических факторов: после незначительно-
го увеличения численности до 255 тыс. осо-
бей, к 2001 г. её численность снизилась до
145 тыс. особей, что соответствовало нижней
границе расчётной ёмкости биотопов на всей
территории области; к 2003 г. она вновь уве-
личилась до 260 тыс. особей, что соответство-

Таблица. Численность ондатры на территории Омской области в 2000 г.

[исходные данные по: Кадастр…, 2001]

вало верхней границе расчётной ёмкости био-
топов. В 2013 г. только в Большереченском,
Крутинском, Называевском, Саргатском и
Тюкалинском районах расчётная численность
ондатры составила 44 207 особей [Доклад…,
2013].
В течение последних 20 лет (1996–2015 гг.)

происходили флуктуационные изменения чис-
ленности ондатры от 150 до 270 тыс. особей,
что соответствовало нижнему и верхнему пре-
делам расчетной емкости биотопов, со сред-
немноголетними показателями 210 тыс. осо-
бей. Подъемы и спады численности за этот
период происходили каждые 5–6 лет. Средне-
многолетний официальный промысел в этот
период составлял около 25 тыс. особей/год
(12% от среднемноголетней численности) [Си-
доров и др., 2011а, 2011б.] (рис. 1). ]
За 80 лет (1936–2015 гг.) существования

ондатры в Омской обл. можно выделить че-
тыре этапа в развитии её населения.
Первый из них, длительностью 15 лет (1936–

1950 гг.), характеризуется освоением интроду-
цированной ондатрой территории Омской
обл., когда её численность увеличилась до
~155 тыс. особей (к 1941 г.), с последующим
снижением до ~40 тыс. особей (к 1950 г.), при
среднемноголетней численности ~100 тыс.
особей. Изменение численности ондатры про-
исходило в условиях увеличения и наиболь-
шей увлажнённости территории (фаза брюк-
неровского цикла), от которой рост численно-

Природные 

зоны подзоны 

Площадь 
биотопов, 
тыс. км2 

Средняя 
плотность, 

особей/10 км2 

Численность, 
тыс. особей* 

Доля, % 

Подтаёжная 1.590 6.0 0.95 0.6 
Лесная Смешанные и 

лиственные леса 
2.065 28.3 5.85 3.5 

Северная и 
центральная 
лесостепь 

35.560 39.7 141.17 85.7 
Лесостепная 

Южная лесостепь 6.118 23.4 14.32 8.7 
Степная Северная степь 1.490 16.2 2.41 1.5 

Итого 46.823 35.2 164.70 100 
* – данные получены В.Г. Телепнёвым, В.С. Крючковым, Г.Н. Сидоровым и др. [Кадастр…, 2001] по 
[Методические указания…, 1987]. 
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Рис. 1. Динамика численности ондатры в Омской области в сопоставлении с изменением уровня воды в водоёмах
и количества заготавливаемых шкурок (авт.). Комментарии по позициям: 1 – расселение по всей области; 2 –
начало эпизоотии туляремии и снижения численности; 3 – депрессия численности из-за массовой гибели в лесо-
степи; 4 – восстановление численности; 5 – перераспределение плотности населения в биотопах; 6 – начало эпи-
зоотии туляремии на территории всей области; 7 – депрессия численности из-за массовой гибели по всей области;
8 – восстановление численности; 9 – наибольшая численность; 10 – соответствие средней численности и ёмкости
биотопов по всей области; 11 – соответствие наименьшей численности и ёмкости биотопов по всей области; 12 –
соответствие наибольшей численности и ёмкости биотопов по всей области; М – максимальный уровень грунто-
вых вод и наполняемости водоёмов за период; а – снижение уровня официальной добычи вследствие эпизоотии
туляремии в лесостепи; б – наибольшие показатели официальной добычи; в – запрет добычи на два года; г –
экспертная оценка добычи ондатры за период [Кадастр…, 2001], в 10 раз превышающая показатели официальных
учётов; д – отсутствие данных.
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сти находился в прямой слабой связи (p<0.05,
r=0.27), от уровня воды в водоёмах – в прямой
слабой связи (p<0.05, r=0.32), от показателей
солнечной активности (W, числа Вольфа) – в
обратной средней связи (p<0.05, r= –0.43).
Среднемноголетний промысел в этот период
составлял ~23 тыс. особей/год, из них офици-
альный ~20 тыс. особей/год (20% от общей
численности).
Второй период, длительностью в 20 лет

(1951–1970 гг.), характеризуется восстановле-
нием ранее достигнутой численности до ~150
тыс. особей (к 1966 г.), с последующим сниже-
нием до ~30 тыс. особей (к 1970 г.), при сред-
немноголетней численности ~95 тыс. особей.
Начало восстановления было обусловлено пре-
кращением эпизоотии туляремии и поддержа-
но серией дополнительных выпусков ондатры.
Изменение численности вида происходило, с
одной стороны, в условиях роста биотехничес-
ких мероприятий, с другой – при изменениях
увлажнённости территории от наибольшей до
наименьшей (фазы брюкнеровского цикла), от
которой рост численности находился в обрат-
ной сильной связи (p<0.05, r= –0.72), от уровня
воды в водоёмах – в обратной средней связи
(p<0.05, r= –0.62), почти вне зависимости от
показателей солнечной активности (W, числа
Вольфа) – (p<0.05, r=0.03). Среднемноголетний
промысел в этот период составлял ~54 тыс. осо-
бей/год, из них официальный ~45 тыс. особей/
год (48% от общей численности).
Третий период, длительностью в 25 лет

(1971–1995 гг.), характеризуется повторным
восстановлением ранее достигнутой числен-
ности до ~150 тыс. особей (к 1980 г.), дальней-
шим увеличением до ~300 тыс. особей (к 1990
г.), и последующим снижением до ~200 тыс.
особей (к 1995 г.), при среднемноголетней чис-
ленности ~200 тыс. особей. Изменение чис-
ленности ондатры происходило в условиях
изменения увлажнённости территории от наи-
большей к наименьшей (фазы брюкнеровско-
го цикла), от которой рост численности нахо-
дился в прямой сильной связи (p<0.05, r=0.89),
от уровня воды в водоёмах – в прямой силь-
ной связи (p<0.05, r=0.88), от показателей сол-
нечной активности (W, числа Вольфа) – в пря-

мой слабой связи (p<0.05, r=0.33). Среднемно-
голетний промысел в этот период составлял
~70 тыс. особей/год, из них официальный ~15
тыс. особей/год (5% от общей численности).
Четвёртый период, длительностью в 20 лет

(1996–2015 гг., не закончен), характеризуется
флуктуационными изменениями численности,
с увеличением до ~270 тыс. особей каждые 5–
6 лет, и снижением до ~150 тыс. особей через
2–3 года после каждого подъёма, со средне-
многолетним показателем ~210 тыс. особей.
Изменение численности ондатры происходи-
ло в условиях снижения и низкой увлажнён-
ности территории (фазы брюкнеровского цик-
ла), от которой рост численности находился в
прямой слабой связи (p<0.05, r=0.20), от уров-
ня воды в водоемах – в прямой слабой связи
(p<0.05, r=0.14), от показателей солнечной ак-
тивности (W, числа Вольфа) – в обратной сла-
бой связи (p<0.05, r= –0.15). Среднемноголет-
ний промысел в этот период составлял
~42 тыс. особей/год, из них официальный ~25
тыс. особей/год (12% от общей численности).

Обсуждение
Таким образом, в истории формирования

населения ондатры на территории Омской обл.
отмечены резкие подъёмы и спады численно-
сти со значительными колебаниями плотнос-
ти населения. В целом за время формирова-
ния населения в 1936–2015 гг. в условиях ме-
няющейся увлажнённости территории, изме-
нение численности ондатры находилось с фа-
зами брюкнеровского цикла в прямой слабой
связи (p<0.05, r=0.11), с уровнем воды в водо-
ёмах – в прямой слабой связи (p<0.05, r=0.13),
с показателями солнечной активности (W, чис-
ла Вольфа) – в обратной очень слабой связи
(p<0.05, r= –0.04).
В других районах Западной Сибири, осво-

енных ондатрой, определились регулярные
колебания её численности с циклически по-
вторяющимися подъёмами и спадами. В Но-
восибирской обл. к началу 1960-х гг. выявля-
ли пики численности этого вида каждые 8–9
лет, с 20–40-кратной амплитудой [Максимов,
1966]. Однако в Новосибирской обл. ондатру
выпускали в те же годы, что и в Омской обл.,
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и почти в идентичных природных условиях, с
теми же закономерностями формирования на-
селения, поэтому подобное обобщение пред-
ставляется преждевременным, поскольку было
сделано на одном из начальных этапов фор-
мирования населения. Это подтверждается
тем, что с начала   1970-х гг. в Новосибирской
обл. наблюдалась постепенная стабилизация
численности вида на умеренном уровне, в 3–4
раза меньшем, чем в период первоначальной
вспышки обилия [Сыроечковский, Рогачёва,
1975], что свидетельствовало о незавершённо-
сти процесса формирования населения ондат-
ры в Новосибирской обл. По нашим данным,
в Омской обл. в населении этого грызуна ре-
гулярные колебания численности с цикличес-
ки повторяющимися подъёмами и спадами
стали очевидны только через 60 лет после на-
чала вселения; после 1990 г. пики численнос-
ти ондатры наблюдаются через 5–6 лет, в сред-
нем с 1.8-кратной амплитудой колебания чис-
ленности (при максимуме в 1991 г.; миниму-
ме в 2004 г.). С этого времени распределение
показателей среднемноголетней численности
населения ондатры на территории Омской обл.
находится в прямой средней зависимости от
площадей имеющихся водоёмов (r=0.58;
p<0.05), так же, как и среднемноголетняя плот-
ность её населения (r=0.51; p<0.05). Однако, в
связи с изменением уровня их обводнённос-
ти, различной в разные периоды существова-
ния населения ондатры, зависимость измене-
ния численности населения в Омской обл. от
этого показателя на протяжении всего време-
ни его формирования изменялась от обратной
средней на этапах освоения территории и пер-
вого восстановления численности (–0.62 < r
<0.41; p<0.05), до прямой средней и высокой
в периоды второго восстановления численно-
сти и установления её флуктуационных изме-
нений (0.51< r < 0.88; p<0.05).
За время 1936–2015 гг. ондатра расселилась

по всей территории Омской области, с наи-
большей плотностью населения в северной и
центральной подзонах лесостепной зоны. «Он-
датра в лесостепи стала обычным видом мес-
тной фауны. Она пережила депрессию после
экологического взрыва, уцелела в чрезвычай-

но неблагоприятных условиях усыхания водо-
ёмов и распространения эпизоотий. Процесс
натурализации вида можно было считать за-
конченным» [Чесноков, 1989]. Однако, утвер-
ждать в конце 1980-х гг. о завершении форми-
рования населения ондатры на территории
Омской обл. было преждевременно: результа-
ты проведённого нами анализа свидетельству-
ют о завершённости этого процесса только
после 1990 г., поскольку высокая численность
данного вида в результате экологического
взрыва не может служить показателем успеш-
ной натурализации на новой территории и не
может считаться окончательным результатом
вселения [Чесноков, 2002]. Стремительный и
высокий рост численности инвазионного вида,
как временное неустойчивое состояние, Ч.
Элтон [1960] называл экологическим взрывом,
который происходит не мгновенно, а растяги-
вается на несколько лет. Этот экологический
взрыв обусловлен избытком кормовых ресур-
сов и несформированностью биоценотических
факторов (враги, конкуренты, болезни), огра-
ничивающих численность. Для населения он-
датры на территории Омской обл. период фор-
мирования занял 60 лет (1936–1995 гг.). За это
время произошло два резких подъёма числен-
ности и два столь же резких её падения, и толь-
ко после третьего подъёма численности с 1991
г. началось существование вида в соответствии
с минимальной-максимальной расчётной
ёмкостью биотопов. Только после этого появи-
лись основания считать, что вид включился в
биоценозы, вызванное инвазией вида нерав-
новесие в экологической системе было преодо-
лено, и формирование населения ондатры в
Омской обл. свершилось [Кассал, 2014].
Сформировавшиеся популяции ондатры с

наибольшей плотностью на территории Омс-
кой обл. находятся в лесной и лесостепной
зонах, занятых различными растительными
сообществами, включая сообщества болот и
водоёмов различного типа, где грызун имеет
оптимальную кормовую базу и возможности
интенсивного размножения, успешно проти-
востоя прессу хищничества со стороны пло-
тоядных зверей и воздействию охоты. В юж-
ной подзоне лесостепной зоны и в степной
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зоне плотность населения вида в 1.5–2 раза
меньше. Таким образом, с конца XX в. ондат-
ра заселила всю территорию Омской области
– 141.14 тыс. км2 (рис. 2).
История формирования населения ондатры

на территории Омской обл. дополняет имею-
щуюся к настоящему времени информацион-
ную базу [Ондатра…, 1993; Чащухин, 2007;
Бобров и др., 2008; Neronov et al., 2008; и др.].
К 2015 г. население вида на территории Омс-
кой обл. составило ~210 тыс. особей; в сово-
купности с прилегающей павлодарско-северо-
казахстанской частью Республики Казахстан
(ещё ~105 тыс. особей [Сабдинова, Рачкауске-
не, 2012]) общая численность составила до
315 тыс. особей. Однако динамика изменения
соотношений численности и плотности насе-
ления ондатры в российской и казахстанской
частях её населения требует специального изу-
чения.

Заключение
Всего за период 1936–1970 гг. в Омской обл.

было выпущено 16 840 ондатр, из них 15 383

Рис. 2. Среднемноголетние показатели распределения (n = 208 тыс. особей) ондатры на территории Омской обла-
сти (1996–2015 гг.)

было расселено в центральную и северную
лесостепь преимущественно за счёт степной
павлодарско-североказахстанской части насе-
ления. Разобщённость биотопов ондатры в
степи затрудняла обмен особями и препятство-
вала распространению туляремии и других
инфекционных заболеваний. В лесостепной и,
отчасти, лесной зонах обмен особями ничем
не затруднялся, расселение вида происходило
вдоль постоянных и временных (весенних)
водотоков, что способствовало распростране-
нию возбудителей заболеваний, уничтожаю-
щих население ондатры на больших площа-
дях.
Начавшееся формирование населения он-

датры на территории Омской обл. было пре-
рвано массовой гибелью особей из-за эпизоо-
тии туляремии, преимущественно в лесостеп-
ной зоне. Восстановление численности сопро-
вождалось перераспределением плотности
населения в биотопах Омской обл.; очередная
эпизоотия туляремии на всей её территории
вызвала массовую гибель ондатры и депрес-
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сию численности. Следующее восстановление
численности привело в 1990 г. к её наиболь-
шим показателям за всю историю формирова-
ния населения ондатры в Омской обл. и мак-
симальному охвату занятой территории, со
смыканием отдельных очагов распростране-
ния. В последующем произошли сокращение
численности и её флуктуации, что свойствен-
но и многим неинвазивным видам.
В условиях меняющейся увлажнённости

территории в 1936–2015 гг. изменение числен-
ности ондатры находилось в прямой слабой
связи с фазами брюкнеровского цикла и с уров-
нем воды в водоёмах и в обратной очень сла-
бой связи с показателями солнечной активно-
сти (W, числа Вольфа). На заключительном
этапе формирования населения ондатры рас-
пределение показателей её среднемноголетней
численности и плотности на территории Омс-
кой обл. находится в прямой средней связи с
площадью имеющихся водоёмов. Вследствие
многолетних изменений уровня их обводнён-
ности, различающихся в разные периоды су-
ществования населения ондатры, связь чис-
ленности населения с площадью имеющихся
водоёмов изменялась от обратной средней на
этапах освоения территории и первого восста-
новления численности, до прямой средней и
высокой в периоды второго восстановления
численности и установления её флуктуацион-
ных изменений.
Изменение численности ондатры в Омской

обл. происходило в 4 этапа. Каждый этап, дли-
тельностью по 15–25 лет, характеризовался
определёнными пространственно-количе-
ственными демографическими показателями.
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INVASION OF THE MUSKRAT IN THE OMSK REGION
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The formation of the muskrat population in the Omsk Region occurred in four stages. It began in 1936 and
lasted for 15 years, being interrupted by an epizootic of tularemia. Restoration of the number occurred during
the next 20 years, and was again interrupted by another epizootic of tularemia. Since 1971, the restoration of
the number and settlement of the muskrat had begun throughout the Omsk Region. Since 1996, the territory
has been fully populated and the changes in the number of the species have assumed the nature of fluctuations
with a periodicity of 5–6 years. In the conditions of changing moisture content in 1936–2015, the change in
the muskrat population was in a direct weak connection with the phases of the Bruckner cycle and the water
level in the reservoirs and in the inverse very weak connection with the solar activity indices (W, Wolf
numbers). At the current stage of the formation of the population of muskrats on the territory of the Omsk
Region, the distribution of the indices of its average annual abundance and the average annual density of the
population are in direct medium connection with the area of water bodies available on the territory.

Keywords: muskrat population, Omsk Region, number, habitat, prey.
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Введение
Инвазии чужеродных видов рассматривают-

ся сейчас как одна из крупнейших опасностей,
угрожающих системе биоразнообразия плане-
ты и её возможности удовлетворять потреб-
ности людей [Richardson, 2011]. Ежегодный
ущерб, наносимый чужеродными видами, в
разных странах оценивается от десятков до
сотен миллионов долларов США [Vilа et al.,
2009; Pimentel, 2011; Bonanno, 2016]. Предна-
меренное или случайное вселение мелких ви-
дов ракообразных может приводить к карди-
нальным изменениям водных экосистем [El-
Shabrawy et al., 2015; Jia et al., 2015; Walsh et

УДК: 593.341.5:574.9 (262.54)

MESOCHRA ROSTRATA GURNEY, 1927 (COPEPODA,
HARPACTICOIDA) В ЗАЛИВЕ СИВАШ (АЗОВСКОЕ

МОРЕ): НОВЫЙ ВИД-ВСЕЛЕНЕЦ
ИЛИ РЕЛИКТ ТЕТИСА?
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В 2013 г. в заливе Сиваш (Азовское море) впервые была обнаружена гарпактикоида Mesochra
rostrata Gurney, 1927. В 2015 г. она стала наиболее встречаемым и массовым видом Harpacticoida в
заливе. В популяции залива были отмечены взрослые особи (самцы и самки), науплиальные и
копеподитные стадии. Размеры взрослых самцов варьировали от 0.30 до 0.40 мм, самок – от 0.38
до 0.45 мм. Начиная с 2014 г. в заливе наблюдается существенный рост солёности. При солёности
60–75 г/л в августе 2015 г. отмечено 7 видов Harpacticoida, M. rostrata доминировала и была массово
представлена в бентосе (до 56 000 экз./м2), в плавучих матах нитчатых зелёных водорослей (до 336 400
экз./м2) и в планктоне (до 580 экз./м3). Ранее на Синайском полуострове вид находили при солёности
не выше 45 г/л. Вид M. rostrata можно считать новым вселенцем в Азово-Черноморском регионе,
покоящиеся стадии которого были занесены ветром или мигрирующими птицами. Однако можно
допустить и то, что вид является аборигеном Азово-Черноморского региона со времён существова-
ния океана Тетис. В Чёрном и Средиземном морях сохранились некоторые виды-реликты этого древ-
него океана. В обычных условиях вид редок, и, вероятно, может достигать успеха только в дестаби-
лизированных биотопах, каким сейчас (в период резкого осолонения) и является залив Сиваш.

Ключевые слова: Harpacticoida, Mesochra rostrata, виды-вселенцы, гиперсолёные водоёмы, Азов-
ское море.

al., 2016]. При этом масштаб распространения
вселенцев из некоторых групп мелкоразмер-
ных ракообразных остаётся неоценённым.
Например, в списки видов вселенцев для раз-
ных морей, в основном, входят крупноразмер-
ные (более 1 см) животные [Galil, 2011;
Hänfling et al., 2011]. Это можно объяснить тем,
что первая информация о новых видах-вселен-
цах чаще поступает не как результат выпол-
нения профильных исследований, а от рыба-
ков, ныряльщиков, любителей-натуралистов,
которые не обращают внимания на «мелочь».
Примером может служить вселение в Чёрное
море планктонной копеподы Acartia tonsa
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Dana, 1849, которое оставалось незамеченным
в течение около 15 лет, несмотря на то, что вид
быстро стал массовым и доминирующим
[Shadrin, 2013].
В водной среде веслоногие ракообразные,

подобно насекомым на суше, являются наибо-
лее разнообразной и многочисленной группой
животных, играющей важную роль в функци-
онировании планктонных и бентосных сооб-
ществ [Huys, Boxshall, 1991]. К настоящему
времени известно около 13 тысяч описанных
видов копепод, что составляет лишь неболь-
шую часть от их 75–450 тысяч видов, суще-
ствующих в природе [Humes, 1994; Seifried,
2004; Schminke, 2007]. Одних представителей
отряда Harpacticoida, по некоторым оценкам,
существует не менее 150 тысяч [Seifried, 2004].
При этом указано лишь около 40 видов-все-
ленцев среди копепод [Anufriieva et al., 2014;
Anufriieva, Shadrin, 2016], а среди Harpacticoida
– менее 10 [Horvath et al., 2001; Gomez, 2003;
Cordell et al., 2007; Дудакова, 2011; Rajthilak et
al., 2015]. Недостаточность знаний по этому
вопросу очевидна, поэтому исследование но-
вых видов-вселенцев копепод представляется
важным направлением гидробиологических
работ, особенно это касается представителей
отряда Harpacticoida, размер большинства ви-
дов которых менее 1 мм.
В 2013 г. в заливе Сиваш (Азовское море)

был отмечен новый для Азово-Черноморско-
го региона вид гарпактикоид Mesochra rostrata
Gurney, 1927 [Сергеева и др., 2014]. В 2015 г.
этот вид стал массовым. Данная работа посвя-
щена более детальному исследованию этого
вида в Сиваше летом 2013 и 2015 гг.

Материал и методы
Район исследований. Крупнейший залив

Азовского моря Сиваш (площадь около 2560
кмІ), отделён от моря песчаной Арабатской
стрелкой. До строительства Северо-Крымско-
го канала (1963–1975 гг.) Сиваш и его берега
являлись полузамкнутой высокопродуктивной
гиперсолёной лагуной с косами и островами,
к которой примыкали солончаковые пониже-
ния с небольшими солёными озёрами и лужа-
ми [Воробьёв, 1940; Зенкевич, 1963]. Средняя

солёность воды в нём составляла около 140 г/
л, а в южной части – более 200 г/л. В 1963 г. с
началом пуска днепровской воды по Северо-
Крымскому каналу дренажные воды с ороша-
емых полей стали сбрасывать в Сиваш. Напри-
мер, в 1985 г. в залив было сброшено 521 млн
м3 с территории Крыма и 109 млн м3 – со сто-
роны Херсонской области, солёность в Сива-
ше уменьшилась до 22.6 г/л в 1989 г. и до 17 г/
л в 1997 г. [Гринченко, 2004]. В заливе сфор-
мировалась принципиально новая солоновато-
водная экосистема [Яновский и др., 1988; Гет-
маненко и др., 1996; Загородняя, 2006; Кирее-
ва, Потеха, 2013]. Изменения произошли не
только в самом Сиваше, но и на его берегах,
где развились обширные тростниково-болоти-
стые заросли [Гринченко, 2004]. В апреле 2014
г. Украина прекратила подачу днепровской
воды в Северо-Крымский канал, и в основной
ветке канала к октябрю 2014 г. воды уже не
было. Солёность в Сиваше стала увеличивать-
ся, начались изменения в биоте водных и на-
земных экосистем [Шадрин и др., 2016].
Отбор и обработка проб. Материалы для

исследования были получены в ходе экспеди-

Рис. 1. Схема расположения станций отбора проб в
заливе Сиваш в 2013 и 2015 гг.

Примечание:  – станции с находками Mesochra

rostrata.
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ций на залив Сиваш в июне 2013 г. (результа-
ты частично опубликованы [Сергеева и др.,
2014]) и в августе 2015 г. (рис. 1). Пробы зоо-
планктона отбирали путём фильтрации 100–
150 л воды через планктонную сеть с разме-
ром ячеи 110 мкм. Пробы бентоса отбирали
на участках с глубиной 0.2–0.6 м бентосными
трубками (площадью 18.1 см2, высотой 5 см)
в двух повторностях. Укосы макрофитов
(маты) отбирали с площади 0.25 м2. Пробы
фиксировали 4%-м формалином. Обработку
проб проводили под бинокуляром МБС-9,
идентификацию видовой принадлежности –
под микроскопом Olympus BX50. Одновремен-
но с отбором проб измеряли солёность с по-
мощью ручного рефрактометра Kellong

WZ212 и температуру – с помощью электрон-
ного термометра PHH-830.

Результаты
Морфологические особенности самцов и

самок M. rostrata, найденных в Сиваше, соот-
ветствуют имеющимся в литературе описани-
ям [Gurney, 1927; Lang, 1948], основные мор-
фологические признаки приведены на рис. 2.
Размеры взрослых самцов варьировали от 0.30
до 0.40 мм, самок – от 0.38 до 0.45 мм.

2013. Солёность в Сиваше в июне вдоль
Арабатской стрелки колебалась от 10 до 40 г/
л, температура – от 24.3 до 31.0 °С. Всего най-
дено 6 видов Harpacticoida (таблица). В 20%
проб отмечен вид M. rostrata, присутствовали

Рис. 2. Mesochra rostrata залива Сиваш (ориг.).
А – антеннулы самки; Б – антеннулы самца; В–Ж – плавательные конечности Р

1
–Р

5
 самки; З–И – плавательные

конечности Р
1
–Р

2
 самца.
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Таблица. Видовой состав Harpacticoida в заливе Сиваш до начала (2013 г.) и после (2015 г.) роста солёности

самцы и самки с яйцами, а также науплиаль-
ные и копеподитные стадии развития. Числен-
ность этого вида в пробах изменялась от 17 000
до 59 000 экз./м2 (71% составляли самки, око-
ло 20% которых были с яйцами, около 10% –
самцы и 20% – копеподитные стадии).

2015. Солёность в Сиваше в августе в цент-
ральной части колебалась от 55 до 65 г/л, в
южной кутовой части от 70 до 75 г/л. Средняя
температура воды составила 30.3 °C (CV =
0.029). Уровень воды по сравнению с 2013 г.
упал на 25–30 см. Вдоль Арабатской стрелки
сформировались протяжённые плавучие маты
нитчатой зелёной водоросли Cladophora
siwaschensis C. Meyer, полосы шириной 30–
100 м с биомассой 140–400 г/м2 абсолютно
сухой массы, в 2004–2013 гг. этого не наблю-
дали. В собранных пробах найдено 7 видов
Harpacticoida, из которых только три были от-
мечены и в 2013 г. (таблица). Во всех пробах
(планктонные, бентосные и маты) был массо-
во представлен новый для фауны Сиваша вид
M. rostrata, который впервые был отмечен
здесь в 2013 г. При этом он доминировал по
численности среди гарпактикоид во всех про-
бах (80–100% суммарной численности), кро-
ме одной, где доминировал Microarthridion
littorale (Poppe, 1881). Суммарная численность
взрослых особей и копеподитов M. rostrata на
дне колебалась от 12 750 до 56 000 экз./м2, в
матах она достигала 336 400 экз./м2, в планк-
тоне – 580 экз./м3. В бентосных пробах при-
сутствовали взрослые самцы и самки (с яйца-
ми и без них), науплиальные и копеподитные
стадии. Взрослые самки составляли 43–86%
всех особей. 6–25% всех самок были с яйца-

Вид 2013 2015 
Ameira parvula (Claus, 1866) + - 
Canuella perplexa Scott T. et A., 1893 + + 
Cletocamptus retrogressus Schmankevitsch, 1875 - + 
Harpacticus littoralis Sars G.O., 1910 - + 
Harpacticus flexus Brady et Robertson D., 1873 + - 
Mesochra heldti Monard, 1935 + - 
Mesochra rostrata Gurney, 1927 + + 
Metis ignea ignea Philippi, 1843 - + 
Microarthridion littorale (Poppe, 1881) - + 
Nitokra spinipes spinipes Boeck, 1865 + + 

 

ми. В планктоне и плавучих матах доля самок
была выше, доходя до 100%, при этом 20–75%
самок были с яйцами. Harpacticoida в целом
доминировали в планктоне, составляя до 97%
всей численности зоопланктона. Чаще всего в
планктоне среди них доминировал вид Metis
ignea ignea Philippi, 1843, 26–92% общей чис-
ленности (66% в среднем).

Обсуждение
Виды рода Mesochra Boeck, 1865 (Harpac-

ticoida: Canthocamptidae) широко распростра-
нены во многих водоёмах, наиболее обильно
они представлены в морских приливно-отлив-
ных зонах и в солёных прибрежных лагунах.
В настоящее время род включает 52 валидных
вида и подвида [Copepod Web Portal, 2017].
Mesochra rostrata – вид, впервые описанный
Р. Гурни в 1927 г., он был найден им в районе
Суэцкого канала во время Кембриджской экс-
педиции в 1924 г. [Gurney, 1927]. Позже Ф.Д.
Пор [Por, 1973] нашёл этот вид в лагуне Саб-
хет-Бардавиль (Sirbonian Lagoon) на северном
побережье Синайского полуострова при солё-
ности до 45 г/л. Вид M. rostrata широко рас-
пространён у берегов Мозамбика, и было сде-
лано предположение, что он имеет Восточно-
Африканское происхождение [Wells, 1967].
Вид также был отмечен у берегов французс-
кого департамента Эро [Balvay, 2012].
Я.Я. Цееб [Цееб, 1958] отметил наличие это-

го вида в гиперсолёных озёрах Крыма, но в его
статье не были представлены популяционные
характеристики, морфологические особеннос-
ти, отсутствует название водоёма и описание
мест обитания вида. В дальнейших работах по
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изучению копепод Чёрного моря этот вид не
указывался. При комплексных, интенсивных
исследованиях биоты гиперсолёных озёр и ла-
гун Крыма в 2000–2012 гг. [Загородняя и др.,
2008; Kolesnikova et al., 2008; Belmonte et al.,
2012; Shadrin, Anufriieva, 2013] его также не
отмечали. В связи с тем, что при единичном
упоминании вида в Крыму [Цееб, 1958] ника-
ких конкретных данных не приведено, можно
усомниться в правильности его определения и
считать M. rostrata новым вселенцем в Азово-
Черноморском регионе. Но в то же время нельзя
полностью исключить и то, что, возможно, вид
был идентифицирован Я.Я. Цеебом правильно.
Тогда можно допустить, что вид является або-
ригеном Азово-Черноморского региона со вре-
мён существования океана Тетис, когда, скорее
всего, и происходило формирование вида. Из-
вестно, что в Чёрном и Средиземном морях
сохранились некоторые виды-реликты Тетиса
[Por, 1989, 2009]. Ранее было показано, что со-
временное географическое распределение ви-
дов рода Darcythompsonia (Harpacticoida:
Darcythompsoniidae) хорошо объясняется эво-
люцией берегов палеоокеана Тетис [Gуmez,
2000]. В случае проведения детальной морфо-
логической ревизии и/или генетического иссле-
дования нельзя исключить того, что популяция
из Крыма окажется принадлежащей к новому
отдельному виду, морфологически близкому к
M. rostrata. Если предположение, что современ-
ный ареал Mesochra cf. rostrata сформировал-
ся действительно в результате распада парате-
тисного ареала общего предка, верно, то за про-
шедшие миллионы лет морфологические и ге-
нетические отличия явно должны были сфор-
мироваться, хотя пока они и не найдены. При
проведении ревизий различных групп мелких
ракообразных часто оказывается, что широко
распространённый вид является комплексом
криптических видов [Sukhikh, Alekseev, 2015;
Bekker et al., 2016; Kotov et al., 2016].
Возможно, если M. rostrata не является все-

ленцем, в обычных условиях вид редок и мо-
жет достигать успеха только в дестабилизи-
рованных условиях, каким сейчас, в период
резкого осолонения, и является залив Сиваш.
Подобные вспышки редких видов при деста-

билизации экосистем под действием разных
причин отмечены для разных групп организ-
мов [Гонгальский, 2014; Jia et al., 2015]. Сле-
дует заметить, что и вселение новых видов
циклопоидных копепод более успешно осуще-
ствляется в дестабилизированные экосистемы
[Anufriieva et al., 2014; Anufriieva, Shadrin,
2016].
Рассматривая инвазии мелких водных жи-

вотных, следует принимать во внимание, что
наиболее галотолерантные копеподы обычно
имеют очень широкое распространение
[Anufriieva, 2015; Ануфриева, 2016]. Мелкие
животные, особенно те, которые имеют поко-
ящиеся стадии, могут легко распространять-
ся птицами, насекомыми, ветром на тысячи
километров [Frisch et al., 2007]. Многие виды
гарпактикоид могут длительно находиться в
покоящемся состоянии на разных стадиях
жизненного цикла [Champeau, Francezon, 1991;
Dahms, 1995; Shadrin et al., 2015], что облег-
чает их распространение и делает виды потен-
циальными космополитами. Следовательно,
можно предположить, что их распространение
в новые местообитания определяется природ-
ными, а не антропогенными векторами пере-
носа, но их инвазионный успех, вероятно, мо-
жет обеспечиваться антропогенной дестабили-
зацией водных экосистем.
Ранее отмечалось, что M. rostrata может су-

ществовать при солёности до 45 г/л [Por, 1973],
но в Сиваше вид встречается и размножается
при солёности до 75 г/л. Об экологии этого
вида известно мало. Отмечено, что он обычен
для разных грунтов – заиленный песок или
гравий, ил [Wells, 1967]. В Сиваше вид обы-
чен также и в планктоне, и в плавучих матах
зелёных нитчатых водорослей. Прогноз буду-
щего существования вида в осолоняющемся
Сиваше сделать сложно. В гиперсолёных во-
доёмах Крыма ранее отмечено 6 других видов
гарпактикоид [Anufriieva, 2015; Ануфриева,
2016], дополнительно в настоящем исследова-
нии отмечено ещё три вида. Как сложатся кон-
курентные отношения между 9 галотолерант-
ными видами предсказать трудно, но при са-
мой высокой солёности (более 250 г/л) среди
них в Крыму отмечается только Cletocamptus
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retrogressus Schmankevitsch, 1875 [Anufriieva,
2015; Ануфриева, 2016].

Заключение
В меняющейся экосистеме новый вид M.

rostrata быстро стал массовым. Интересно,
проводя новые исследования, проследить
дальнейшую судьбу вида – была ли его вспыш-
ка кратковременной или он станет одним из
ключевых видов в новом состоянии экосисте-
мы Сиваша? Вызывает любопытство и время
появления вида в Азово-Черноморском бассей-
не – вселенец или реликт? Для ответа на воп-
рос необходимо молекулярно-генетическое
исследование популяций M. rostrata Сиваша
и других регионов (Египет, Мозамбик).
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Mesochra rostrata Gurney, 1927 was first noted in the Sivash bay (the Sea of Azov) in 2013, and in 2015,
it has become the most common and abundant Harpacticoida species in the bay. The morphological
characteristics of males and females of M. rostrata, found in the Sivash, conform to the descriptions in the
literature. In the bay population, there were adult males and females, nauplius and copepodid stages. Adult
male size varied from 0.30 to 0.40 mm, that of female – from 0.38 to 0.45 mm. Since 2014, a substantial
increase of salinity has been observing in Sivash. In August 2015, 7 species of Harpacticoida were registered
in the bay; M. rostrata dominated and was abundant on bottom sediments (up to 56000 ind./m2), in the
floating mats of filamentous green algae (up to 336,400 ind./m2) and in plankton (up to 580 ind./m3) at
salinity of 60–75 g/l. Earlier the species was found on the Sinai Peninsula at the salinity of not higher than
45 g/l. Mesochra rostrata can be considered a new invader in the Azov-Black Sea region, the resting stage
of which were brought by wind or birds. However, it can be assumed that the species has been an aboriginal
one for Azov-Black Sea region since the time of the existence of the Tethys Ocean. In the Black and
Mediterranean seas, there are some preserved relicts of Tethys. In normal conditions this species is rare and,
possibly, can succeed only in destabilized biotope, which kind is now Sivash in its period of sharp salinity
increase.
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Введение
Амфиподы надсемейства Gammaroidea иг-

рают значительную роль в биологических про-
цессах водоёмов, являясь важной составляю-
щей биоресурсов водных экосистем. При бла-
гоприятных условиях среды они становятся
доминантами и субдоминантами в прибреж-
ных участках водоёмов, составляя основу пи-
тания ценных промысловых рыб и водоплава-
ющих птиц [Kelleher et al., 2000; Kostrzewa,
Grabowski, 2003; Любина, Саяпин, 2008]. Ам-
фиподы играют существенную роль в процес-
сах самоочищения водоёмов, что имеет боль-
шое значение в настоящий период антропоген-
ного эвтрофирования и загрязнения водоёмов.
Являясь исключительно чувствительными к
загрязнению окружающей среды, некоторые
виды амфипод служат индикаторами сапроб-
ности вод [Дедю, 1980].
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На основании результатов исследований 2009–2012 гг. даётся анализ состава, распределения чу-
жеродных видов амфипод, их количественная оценка в сообществах макрозообентоса Саратовского
и Куйбышевского водохранилищ. Показано, что наибольшей инвазивностью в водохранилищах, а
также их притоках, обладают амфиподы Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) и Dikerogammarus
haemobaphes (Eichwald, 1841). Выявлены особенности жизненного цикла массовых видов амфипод,
способствующих их распространению в водохранилищах Средней и Нижней Волги.

Ключевые слова: амфиподы, чужеродные виды, размножение, жизненный цикл, Куйбышевское
водохранилище, Саратовское водохранилище, распространение.

Большинство амфипод водохранилищ Сред-
ней и Нижней Волги – представители Понто-
Каспийского комплекса [Дедю, 1980; Биологи-
ческие…, 2004]. Несколько видов каспийских
бокоплавов (Chelicorophium curvispinum Sars,
1895, Pontogamarus sarsi (Sowinsky, 1898),
P. abbreviatus (Sars, 1894), P. obesus (Sars, 1896),
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841),
Stenogammarus macrurus (Sars, 1894), Chae-
togammarus ischnus (Stebbing, 1898)) встреча-
лись в Средней и Нижней Волге ещё до обра-
зования водохранилищ [Бенинг, 1924; Волга…,
1978]. Ф.Д. Мордухай-Болтовской отмечает, что
в русле р. Волга, где обитали каспийские гам-
мариды, отсутствовали пресноводные
Gammarus pulex (Linné, 1758) и G. lacustris Sars
1863, в связи с чем было сделано предположе-
ние о вытеснении каспийскими видами-вселен-
цами пресноводной аборигенной фауны [Вол-
га…, 1978]. Из литературы известно, что с се-
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редины прошлого столетия отмечено массовое
вселение чужеродных видов амфипод (в основ-
ном каспийских) в континентальные воды Ев-
ропы, где они успешно натурализовались и
сформировали самостоятельные популяции [Bij
de Vaate et al., 2002; Konopacka, Jazdzewski,
2002]. В ряде случаев вселенцы успешно кон-
курировали с местными видами и в итоге ста-
новились доминирующими или даже вытесня-
ли аборигенные виды амфипод [Pinkster et al.,
1977; Dick, Platvoet, 2000].
Создание водохранилищ и связанные с этим

изменения (заиление грунтов, эвтрофирова-
ние, накопление токсических веществ) приве-
ло к исчезновению некоторых (в основном
псаммофильных) видов амфипод, но, с другой
стороны, уменьшение скорости течения облег-
чило продвижение гидробионтов вверх по
Волге и привело к увеличению числа чужерод-
ных видов.
Несмотря на значительное количество работ,

связанных непосредственно или косвенно с
изучением амфипод в составе бентоса водо-
ёмов Средней и Нижней Волги [Нечваленко,
1973; Волга…, 1978; Бородич, Лавров, 1983;
Калайда, 2003; Зинченко и др., 2007; Филино-
ва и др., 2008; Яковлев, Яковлева, 2012; Кури-

на, 2014; Пухнаревич, Есипёнок, 2014; и др.],
опубликованные данные по биологии этих
видов крайне малочисленны. Целью настоя-
щей работы являлось изучение современного
видового состава, особенностей распростра-
нения, размножения и жизненного цикла ам-
фипод, населяющих Куйбышевское и Саратов-
ское водохранилища.

Материал и методы исследования
Материалом исследований являются пробы

зообентоса (и нектобентоса) из Куйбышевско-
го и Саратовского водохранилищ, собранные
в 2009–2012 гг. Сбор проб в Куйбышевском
водохранилище (вдхр.) проведён в ходе экс-
педиционных исследований в августе 2009 г.
и в июле 2010 г. на 25 станциях прибрежья,
затопленной поймы и русла (рис. 1). Сбор проб
на мелководьях Приплотинного плёса Куйбы-
шевского вдхр. производили в мае – октябре
2009–2012 гг. В Саратовском вдхр. сбор проб
бентоса произведён на 23 станциях прибреж-
ных и глубоководных участков (июнь 2009–
2011 гг., рис. 1). Для изучения биологии мас-
совых чужеродных видов проведены ежеме-
сячные круглогодичные (2009–2011 гг.) и еже-
декадные сборы бентоса (2012 г.) на станции

Рис. 1. Схема станций сбора проб в Куйбышевском и Саратовском водохранилищах.
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в районе с. Мордово Саратовского вдхр. (ст. 8,
рис. 1). Всего в период 2009–2012 гг. в Куйбы-
шевском и Саратовском водохранилищах и
устьевых участках рек было собрано и обра-
ботано 415 количественных и качественных
проб зообентоса/
Количественные пробы брали дночерпате-

лем Экмана-Берджи с площадью захвата 250
см2 и 400 см2 по 2 подъёма на станции и дно-
черпателем ДАК-100 (100 см2 Ч 8). Качествен-
ные пробы брали гидробиологическим скреб-
ком с длиной ножа 20 см и драгой с длиной
ножа 40 см (размер ячеи 0.23 мм). Сбор и об-
работка материала проведена с использовани-
ем стандартных гидробиологических методов
[Жадин, 1960; Методика изучения..., 1975;
Руководство..., 1992; Баканов, 2000].
Размеры амфипод измерялись под биноку-

ляром с помощью окуляр-микрометра с точ-
ностью до 0.1 мм (за длину тела принято рас-
стояние от рострума до основания тельсона).
Пол амфипод определялся по наличию или
отсутствию оостегитов. Всего было исследо-
вано 2524 экземпляра половозрелых самцов и
самок. Для оценки репродуктивной способно-
сти массовых видов амфипод использовалось
8 характеристик жизненного цикла [Grabowski
et al., 2007]:

1) L ср. самки – средняя длина тела яйце-
носной самки, мм;

2) N max – максимальное количество яиц в
марсупиальной сумке самок;

3) N ср. – среднее количество яиц в марсу-
пиальной сумке самок;

4) Индекс относительной плодовитости
(Partial fecundity index) – определяется как от-
ношение среднего количества яиц (N ср.) к
средней длине тела самки (L ср. самки);

5) Длительность периода размножения (в
месяцах);

6) Индекс зрелости (Maturity index) – опре-
деляется как отношение минимальной к сред-
ней длине тела половозрелых самок;

7) Соотношение самцов и самок;
8) Число генераций в год.
Полученные данные были подвергнуты

многомерному кластерному анализу методом
Уорда (Ward’s method), в качестве метрики
сходства использовалось евклидово расстоя-
ние. Статистическая обработка производилась
при помощи программы Statgraphics plus 5.1.

Результаты и обсуждение
В период исследований 2009–2012 гг. в Са-

ратовском и Куйбышевском водохранилищах
выявлено 13 видов амфипод (табл. 1). Впер-

Таблица 1. Состав, максимальная численность (N, экз./м2), биомасса (B, г/м2) и частота встречаемости (ЧВ, %)
амфипод в Саратовском и Куйбышевском водохранилищах (2009–2012 гг.)

Саратовское 
водохранилище 

Куйбышевское 
водохранилище Таксоны 

N (экз./м2) 
B 

(г/м2) 
ЧВ, % N (экз./м2) 

B 
(г/м2) 

ЧВ, % 

Chaetogammarus warpachowskyi Sars, 1894 600 0.70 33 58 0.08 2 

Chaetogammarus ischnus (Stebbing, 1898) 100 0.92 4 - - - 
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) 1000 24.01 30 450 5.23 18 

Dikerogammarus сaspius (Pallas, 1771) 100 0.61 9 - - - 

Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) 20 0.14 4 - - - 
Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) 115 0.50 17 238 2.08 12 
Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) 80 0.43 19 20 0.18 4 
Pontogammarus obesus (Sars,1896) 301 2.48 15 13 0.33 2 
Shablogammarus сhablensis (Cărăusu, 1943) 726 1.35 11 10 0.02 8 
Stenogammarus compressus (Sars, 1894) 150 0.07 7 90 0.03 2 

Stenogammarus dzjubani (Sars, 1894) 420 0.29 30 725 0.65 16 
Stenogammarus similis (Sars, 1894) 25 0.01 2 - - - 
Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 264 0.60 15 208 0.24 14 
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вые для этих водохранилищ нами установле-
но расселение амфиподы Shablogammarus
сhablensis (Carausu, 1943) – представителя
Понто-Азовской фауны. Общее число амфи-
под в водохранилищах составляет около 10%
всего таксономического состава бентоса.
Среди видов-вселенцев в водных экосистемах

Куйбышевского и Саратовского водохранилищ
каспийские амфиподы вызывают наибольший
интерес, так как за последнее десятилетие их
ареал существенно расширился и продолжает
расширяться в северном направлении. Особен-
но интенсивно амфиподы заселяют прибрежные
участки Саратовского вдхр., где их биомасса до-
стигает 40% от общей биомассы бентоса. Мак-
симального развития в водохранилище достиг-
ли бокоплавы D. haemobaphes, в то время как
амфиподы D. villosus, S. similis, S. compressus и
C. ischnus отмечены единично (рис. 2).
Фауна амфипод Куйбышевского вдхр. зна-

чительно беднее, чем Саратовского вдхр. Ос-
нову биомассы амфипод (до 90%) как на рус-
ле, так и на мелководье составляли D. haemo-
baphes и P. robustoides (рис. 3). В Куйбышевс-
ком вдхр. (за исключением верхних плёсов)
основная доля амфипод сосредоточена в глу-
боководных участках, а в прибрежье их общая
биомасса составила менее 0.2 г/м2/

Рис. 2. Соотношение средней биомассы амфипод на прибрежных (1) (h<3.0 м) и глубоководных (2) (русловых и
пойменных, h>3.0 м) участках Саратовского водохранилища (2009–2011 гг.)

Большая часть отмечавшихся в водохрани-
лищах амфипод встречалась на грунтах с выс-
шей водной растительностью. Массовые виды
встречались на всех заиленных и сильнозаи-
ленных грунтах как прибрежья, так и глубо-
ководных участков, и лишь типично псаммо-
фильные амфиподы S. dzjubani, S. compressus
и P. maeoticus были отмечены на незаиленных
песках на глубинах свыше 10 м.
К основным характеристикам, определяю-

щим способность чужеродных видов амфипод
к успешной инвазии, относят эврибионтность,
эвригалинность, высокую генетическую вари-
абельность, эврифагию и высокую устойчи-
вость к загрязнению среды [Grabowski et al.,
2007; Holdich, Pöckl, 2007]. Наряду с этим, от-
мечается способность амфипод значительно
увеличивать свою численность в новых мес-
тообитаниях за короткий период времени за
счёт успешной стратегии размножения [Дедю,
1980; Биологические…, 2004; Grabowski et al.,
2007]. Ниже представлены результаты иссле-
дований распространения, а также особенно-
стей размножения и жизненного цикла амфи-
под, населяющих Куйбышевское и Саратовс-
кое водохранилища.

Dikerogammarus haemobaphes в Саратовском
и Куйбышевском водохранилищах – массовый
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вид, образует значительные скопления как на
русле, так и в прибрежье.
В Куйбышевском и Саратовском водохрани-

лищах половой зрелости самцы достигают при
длине тела около 9.0 мм, максимальный раз-
мер самцов составил 19.2 мм в июле. Поло-
возрелые самки имели размеры 7.8–19.0 мм,
наиболее крупные самки 18.0–19.0 мм – осо-
би генерации предыдущего года, отмечаются
в популяции в апреле-мае. Максимальная ин-
дивидуальная плодовитость (44 яйца) наблю-
далась в летних сборах, а минимальная (5 яиц)
– в осенних. Несмотря на относительно высо-
кую плодовитость D. haemobaphes по сравне-
нию с другими видами в водохранилищах, от-
метим, что полученные величины были в 1.9
раза ниже таковых для популяций D. haemo-
baphes в озере Балатон (Венгрия) и Кремен-
чугском вдхр. [Курандина, 1975; Muskу, 1992].
Уменьшение плодовитости вида в разных во-
доёмах может быть вызвано целым рядом при-
чин (пресс хищников, обеспеченность пище-
выми ресурсами, недостаток кислорода, изме-
нение трофического статуса водоёма и др.),
что, безусловно, требует специальных иссле-
дований.

Dikerogammarus caspius, обитающий исклю-
чительно среди растений, в Куйбышевском
вдхр. не обнаружен. В Саратовском вдхр. об-

разует локальные скопления на мелководных
и пойменных участках, занятых высшей вод-
ной растительностью.
Половозрелые самцы D. caspius в Саратов-

ском вдхр. имели длину тела 8.0–18.0 мм, за
вегетационный сезон преобладали особи раз-
мерной группы 9.0–12.0 мм, перезимовавшие
крупные самцы более 16.0 мм отмечены ис-
ключительно в апреле.
Самки в Саратовском вдхр. мельче самцов,

максимальный их размер в наших сборах не
превышал 13.0 мм. Половой зрелости самки
достигают при длине тела 7.0–7.5 мм. Макси-
мальная индивидуальная плодовитость са-
мок – 34 яйца. Период размножения длится с
мая по сентябрь и характеризуется значитель-
ным колебанием доли самцов в структуре по-
пуляции – от 30 до 55%. Существенное увели-
чение доли самок (70%) наблюдалось в июне,
в период интенсивного размножения вида.

Pontogammarus robustoides в настоящее вре-
мя регулярно регистрируется на русловых и
мелководных участках водохранилищ практи-
чески на всех типах грунта с частотой встре-
чаемости до 24%. В 2009 г. локально в верх-
них плёсах Куйбышевского вдхр. его биомас-
са превышала 2.0 г/м2.
Изучение динамики структуры популяции P.

robustoides в различных частях Куйбышевско-

Рис. 3. Соотношение средней биомассы амфипод на прибрежных (1) (h<3.0 м) и глубоководных (2) (русловых и
пойменных, h>3.0 м) участках Куйбышевского водохранилища (2009–2010 гг.).
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го и Саратовского водохранилищ свидетель-
ствует о поливольтинном жизненном цикле с
3 генерациями в год. Индивидуальная плодо-
витость самок для особей с длиной тела 9.0–
19.2 мм варьирует от 7 до 122 яиц, достигая
максимальных величин в первых пометах
(май-июнь). Полученные величины в целом
ниже отмеченных для популяций P. robustoides
в южных местообитаниях (бассейнах рек Дон
и Днепр), а также реках Рейн и Висла [Дедю,
1980; Dick, Platvoet, 2000; Bącela, Konopacka,
2005] и согласуются с данными, полученны-
ми для популяций бокоплава из эстуария р. -
Нева [Березина, 2009]. Половозрелые самцы
встречались в водохранилищах круглогодич-
но, половой зрелости самцы достигают при
длине тела около 9.0 мм, максимальный раз-
мер самцов составил 20.0 мм в июле.
Плодовитость самок относится к основным

репродуктивным показателям, по которым су-
дят о воспроизводительной способности амфи-
под. Установленное нами изменение плодови-
тости самок P. robustoides непосредственно свя-
зано с их размерами (рис. 4) и выражается урав-
нением регрессии: Е=0.0051•L3.3886; где Е – ко-
личество яиц, шт; L – длина тела самки, мм.
Отметим, что для других видов амфипод

достоверной зависимости плодовитости самок
от линейных размеров тела не выявлено.

Рис. 4. Зависимость плодовитости (Е, шт.) от длины тела P. robustoides в Куйбышевском и Саратовском водохрани-
лищах.

Pontogammarus maeoticus в Саратовском
вдхр. освоил как прибрежные, так и глубоко-
водные песчаные биотопы, в отличие от его
обитания в Северном Каспии, где в летний
период рачки распространены на литорали с
чистыми кварцевыми или ракушечными пес-
ками [Гусейнов, 2004]. Установлено, что це-
ноз с доминированием P. maeoticus зачастую
отличается бедностью видового состава и вы-
сокими количественными показателями доми-
нанта. Так, в районе с. Ширяево в 2011 г. на
чистых песках на глубине 11 м отмечен мак-
симум биомассы P. maeoticus – 1.35 г/м2, что
составило 92% от общей биомассы бентоса.
Помимо бокоплава на станции было обнару-
жено всего 3 вида: олигохеты Propappus volki
Michaelsen, 1915, личинки хирономид Crypto-
chironomus gr. defectus и амфиподы S. dzjubani,
совместное обитание с которыми в Куйбышев-
ском и Саратовском водохранилищах отмече-
но в 70% проб.
В Куйбышевском и Саратовском водохрани-

лищах наступление половозрелости у самок
Р. maeoticus летом наблюдается при длине тела
6.5 мм, а у самцов – 7.5–8.0 мм. Наиболее круп-
ные экземпляры отмечены в начале июня до
11.4 мм – у самцов и 11.0 мм – у самок. Раз-
множение рачков Р. maeoticus продолжается с
мая-июня по сентябрь и даёт 2–3 генерации в
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год. Максимальная индивидуальная плодови-
тость (31 яйцо) наблюдалась в летних пробах.
Минимум яиц (6 яиц) в марсупиальных сум-
ках отмечено осенью. Плодовитость самок Р.
maeoticus в водохранилищах Средней и Ниж-
ней Волги в 1.7 раза ниже, чем в Каспийском
море, где размножение бокоплава происходит
круглогодично и даёт 4 генерации [Гусейнов,
2004].
Мелкие рачки Pontogammarus obesus в во-

дохранилищах встречаются относительно ред-
ко (частота встречаемости не превышает 24%),
в основном на песчаных биотопах. P. obesus
обитает на глубинах до 16 м в условиях силь-
ного течения (до 1.3 м/с), а также на заилен-
ных песках и гальке у уреза воды, где его био-
масса достигала 2.5 г/м2.
В водохранилищах Средней и Нижней Вол-

ги самцы P. obesus достигают половозрелости
при длине тела 7.5 мм, максимальный размер
самцов составил 11.8 мм в июле. Длина тела
самок составляла от 5.5 до 11.0 мм, максималь-
ная индивидуальная плодовитость (45 яиц)
наблюдалась в июле, минимальная (3 яйца) –
в начале июня. Период размножения длится с
мая по октябрь.
Обращаем внимание на распространение

бокоплава Stenogammarus dzjubani. Вид оби-

тает на песчаных мелководьях водохранилищ
в летний период. На русловых и пойменных
участках водохранилищ S. dzjubani встречает-
ся крайне редко.
Половозрелые самцы S. dzjubani в Куйбы-

шевском и Саратовском водохранилищах име-
ли размеры 5.0–7.0 мм. Нами установлено, что
яйценосные самки в водохранилищах оказа-
лись крупнее самцов примерно в 1.2 раза (L
ср.=6.5 мм). Максимальный размер самок в
водохранилище – 8.5 мм.
Половой зрелости самки достигают при дли-

не тела 3.5 мм, однако большинство яйценос-
ных самок относились к размерной группе 6.0–
7.0 мм. Максимальное количество яиц у самок
(25) отмечено в июне, минимальное (2) – в
августе. Отметим, что Ф.Д. Мордухай-Болтов-
ской и С.М. Ляхов при описании S. dzjubani в
Саратовском вдхр. приводят данные, что мак-
симальное количество яиц у самок этого вида
составляло не более 6 [Мордухай-Болтовской,
Ляхов, 1972]. Вероятно, за последние 50 лет
при натурализации и адаптации к условиям
среды произошло увеличение плодовитости
бокоплава при тех же средних размерах тела
самцов и самок. Период размножения длится
с мая по сентябрь. В этот период отмечено зна-
чительное преобладание самок (рис. 5).

Рис. 5. Половая структура (по численности N, %) популяции S. dzjubani в Саратовском водохранилище в 2012 г.
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Бокоплав Chaetogammarus warpachowskyi к
2009–2011 гг. распространился по всему Са-
ратовскому вдхр.; в открытых мелководьях
стал массовым, однако из-за мелких размеров
средняя биомасса его в водохранилище неве-
лика (рис. 1). Массовое развитие бокоплава
отмечено также и в Волгоградском вдхр. [соб-
ственные данные; Филинова и др., 2008], из
чего можно заключить, что амфипод C.
warpachowskyi, видимо, следует отнести к ви-
дам, расширяющим ареал в системе нижневол-
жских водохранилищ. Нами установлено со-
вместное обитание бокоплава C. warpa-
chowskyi и каспийских мизид Katamysis
warpachowskyi на заиленных грунтах.
В Саратовском вдхр. половой зрелости сам-

цы С. warpachowskyi достигают при длине тела
5.0 мм, самки – 3.5 мм. С мая по июль наблю-
далось относительно равномерное размерное
распределение самцов и самок (L ср. самок –
4.8 мм, L ср. самцов – 5.6 мм), в августе – сен-
тябре преобладали мелкие особи самок 3.5–
4.0 мм. Максимальная индивидуальная плодо-
витость (11 яиц) наблюдалась в июле, а мини-
мальная (2 яйца) – в сентябре.
Понто-Азовский бокоплав Shablogammarus

chablensis в Куйбышевском и Саратовском во-
дохранилищах встречается относительно ред-
ко (частота встречаемости 9–17%), его обита-
ние приурочено к пойменным и устьевым уча-
сткам рек Самара и Сок.

S. chablensis – самый мелкий из изученных
видов амфипод. Длина тела самцов составля-
ла 3.8–5.0 мм, самок – 3.0–5.0 мм. В марсупи-
альной сумке самок отмечалось не более 2 яиц;
период размножения длится с июня по сен-
тябрь.

Chelicorophium curvispinum в Саратовском
вдхр. отмечается преимущественно в консор-
циях моллюсков рода Dreissena (в 75% проб),
а также в незначительных количествах в при-
брежье на сильно заиленных грунтах. В Куй-
бышевском вдхр. совместное обитание C.
curvispinum и дрейссен регистрировалось в
43% проб. Отмеченное нами в водохранили-
щах многолетнее снижение биомассы C. cur-
vispinum более чем в 20 раз (2002–2009 гг.), по
сравнению с 1980–1990 гг., связано, по-види-

мому, с известными из литературы отрицатель-
ными взаимодействиями между полихетой
Hypania invalida (Grube, 1860) и чужеродны-
ми корофиидами [Динамика…, 2012].

C. curvispinum – единственный представи-
тель семейства Corophiidae, отличается отно-
сительно мелкими размерами и невысокой
плодовитостью. Половозрелые самцы в Сара-
товском вдхр. имели размеры 4.0–6.0 мм, сам-
ки – 3.8–5.5 мм. Индивидуальная плодови-
тость самок варьирует от 2 до 15 яиц, дости-
гая максимальных величин в первые месяцы
размножения (май-июнь). Осенью отмечено
сокращение размеров самцов и самок и умень-
шение количества яиц в помёте.
Известно, что репродуктивный потенциал

вида зависит от плодовитости самок, времени
эмбрионального развития, времени достиже-
ния половозрелости, смертности ювенильных
особей и других факторов [Costello, 1993;
Poeckl, 1993; Kley, Maier, 2003]. Для оценки
репродуктивной способности амфипод нами
выделено 8 основных характеристик жизнен-
ного цикла [Grabowski et al., 2007]. Получен-
ные результаты были сведены в таблицу 2/
Кластеризация видов амфипод по восьми ха-

рактеристикам жизненного цикла по методу
Уорда (мера связи переменных – Евклидово
расстояние), позволила разделить виды на две
основные группы (рис. 6), состоящие из круп-
ных (D. haemobaphes, D. caspius, P. obesus, P.
robustoides) и мелких (S. dzjubani, C. warpa-
chowskyi, C. curvispinum, S. shablensis) видов
амфипод.
Анализ полученных данных показал, что

крупные чужеродные виды амфипод P. robu-
stoides, D. haemobaphes и D. caspius имеют
самый высокий репродуктивный потенциал
в водохранилищах Средней и Нижней Вол-
ги, который выражается в высокой плодови-
тости (индекс относительной плодовитости
более 2), раннем созревании самок, коротком
времени для производства одной генерации.
Быстрому наращиванию численности амфи-
под способствует и тот факт, что в период раз-
множения в популяции преобладают самки
(для разных видов доля самок составляла от
55 до 78%).
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Таблица 2. Основные характеристики жизненного цикла массовых чужеродных видов амфипод в
Куйбышевском и Саратовском водохранилищах

Виды 

L ср. 
самки, 
мм 

N 
max 

N 
ср. 

Индекс 
относительной 
плодовитости 

(ИОП) 

Период 
размно-
жения, 
месяц 

Индекс 
зрелости 
самок 
(ИЗС) 

Соотно-
шение 
самцов и 
самок 
♂♂:♀♀ 

Число 
генера-
ций в 
год 

Dikerogammarus 
haemobaphes 

10.7 44 22 2.06 6 0.73 1:1.6 3 

D. сaspius  9.8 34 21 2.18 5 0.77 1:1.2 2 
Pontogammarus 
robustoides 

12.6 122 33 2.59 7 0.71 1:1.5 3 

P.maeoticus  8.4 31 13 1.61 5 0.78 1:1.2 3 
P. obesus 9.6 45 19 1.95 5 0.83 1:3.6 2 
Stenogammarus 
dzjubani 

6.5 25 9 1.30 5.5 0.54 1:2.7 3 

Chaetogammarus 
warpachowskyi 

4.8 11 5 0.97 6 0.73 1:1.8 2 

Shablogammarus 
сhablensis 

4.3 2 1.7 0.40 4 0.81 1:1.2 2 

Chelicorophium 
curvispinum 

4.8 15 6 1.29 5 0.80 1:1.4 2 

 

Рис. 6. Выделение групп амфипод по основным характеристикам жизненного цикла методом кластерного анализа

Наименее плодовитыми оказались мелкие
амфиподы C. warpachowskyi и S. chablensis,
самки которых не могут производить большое
количество яиц из-за незначительных разме-
ров выводковых сумок, что было показано и
при исследовании видов Pontogammarus
crassus, Gammarus tigrinus и Chaetogammarus
ischnus [Grabowski et al., 2007]. Однако, за счёт
длительного периода размножения, а также
быстрого роста и раннего созревания самок
численность C. warpachowskyi в Саратовском
вдхр. в последние годы увеличивается.

Все массовые чужеродные виды амфипод,
отмеченные в Куйбышевском и Саратовском
водохранилищах, Понто-Каспийского проис-
хождения. Единственный представитель Пон-
то-Азовской фауны – бокоплав S. chablensis
имеет относительно низкую численность и
биомассу по сравнению с каспийскими вида-
ми и менее успешную стратегию размноже-
ния (табл. 2). Исторически сложившиеся по-
вышения и понижения уровня Каспия вслед-
ствие таяния ледников (трансгрессии) явились
причиной частого изменения гидрологическо-
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го режима и солёности в Каспийском море
[Биологические…, 2004]. Вследствие этого
практически все виды амфипод обладают ши-
рокой степенью эвригалинности и способно-
стью переносить сильные колебания темпера-
туры [Muskу, 1992; Bij de Vaate, Klink, 1995].
Широкое распространение чужеродных видов
амфипод в Куйбышевском и Саратовском во-
дохранилищах, а также их притоках, обуслов-
лено значительным воздействием человека на
водоёмы (эвтрофирование, загрязнение), кото-
рое привело к сокращению численности и био-
массы аборигенной фауны [Зинченко и др.,
2007] и повышению уровня минерализации.
Так, в Куйбышевском вдхр. величина минера-
лизации увеличилась с 167.9 мг/л (май, 1960
г.) до 278.0 мг/л (май, 2005 г.) [Куйбышевс-
кое…, 1983, Куйбышевское…, 2008], что, ве-
роятно, способствовало вселению чужеродных
видов Понто-Каспийского комплекса. Значи-
тельная инвазионная активность амфипод
объясняется также их всеядностью [Дедю,
1980; Devin et al., 2004] и способностью коло-
низировать различные типы субстратов.

Выводы
По данным за период исследований 2009–

2012 гг. в Куйбышевском вдхр. зарегистриро-
вано 9 видов амфипод, в Саратовском – 13 ви-
дов. Большинство отмеченных видов получи-
ли широкое распространение, за исключени-
ем редко встречающихся ракообразных D.
villosus, S. similis, S. compressus и С. ischnus.
Массовые чужеродные виды амфипод (D.

haemobaphes, D. caspius, P. robustoides и др.)
по характеристикам (эврибионтность, эврифа-
гия, время развития генерации, высокая пло-
довитость, быстрый рост и раннее созревание,
преобладание самок в период размножения)
близки к r-стратегам, то есть способны значи-
тельно увеличивать свою численность за ко-
роткий промежуток времени, становясь доми-
нирующими в водоёмах-реципиентах (водо-
хранилищах). Низкая плодовитость амфипод
C. warpachowskyi нивелируется стратегией
освоения водоёма-реципиента, направленной
на длительность периода размножения и ран-
нее созревание самок, что обусловливает их

высокую численность на пойменных участках
Саратовского водохранилища.

Работа выполнена при финансовой поддер-
жке грантов РФФИ № 16-34-00108 и № 15-04-
03341.
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ALIEN SPECIES OF AMPHIPODS (AMPHIPODA,
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Analysis of the composition, distribution of alien species of amphipods, quantitative evaluation of
macrozoobenthos communities based on the results of studies of 2009–2012 in the Saratov and Kuibyshev
reservoirs is given. It is shown that amphopods Pontogammarus robustoides and Dikerogammarus
haemobaphes have the highest invasiveness in comparison with other species in the reservoirs as well as in its
tributaries. The features of the life cycle of common amphipod species that contribute to their distribution in
the reservoirs of the Middle and Lower Volga are revealed.
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Введение
Известно, что амфипода Gmelinoides

fasciatus, обитающая в литорали оз. Байкал
[Бекман, 1962], с 1960–1970 гг. стала объек-
том преднамеренной интродукции в другие
водоёмы России с целью повышения кормо-
вой базы для промысловых видов рыб [Иоф-
фе, 1960, 1968; Бекман, 1962]. Для многих эко-
систем это вселение байкальской амфиподы
дало положительный результат. Так, в оз. От-
радном (Ленинградская обл.) 80% продукции
зообентоса потреблялось окунем возраста 2+
и 3+, и даже при длине 170 мм (6+) окунь пи-
тался преимущественно G. fasciatus (до 63%
массы) [Березина и др., 2012]. В Рыбинском
водохранилище этот рачок тоже составляет
основу (90% по массе в пищевом комке) пита-
ния сеголетков (0+, (70 мм)) налима. Причём,
до вселения G. fasciatus налим этого возраста
питался другими бентосными беспозвоночны-
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Успешное заселение в последние десятилетия литорали Онежского озера инвазионным видом
Gmelinoides fasciatus существенно изменило состав кормовой базы озёрных рыб. Высокая числен-
ность и биомасса байкальской амфиподы в зообентосе стали причиной того, что один из самых мас-
совых видов прибрежных рыб – речной окунь Perca fluviatilis перешёл на активное потребление
рачков. На некоторых мелководных участках озера доля от массы пищевого комка и частота встреча-
емости стала составлять не менее 50%. Учитывая активное расселение рачка и динамику популяци-
онных показателей вида в течение сезона в Онежском озере, необходимо дальнейшее изучение роли
G. fasciatus в рационе прибрежных видов рыб в сезонном аспекте.

Ключевые слова: литораль Онежского озера, байкальская амфипода Gmelinoides fasciatus – инва-
зионный вид, питание речного окуня.

ми (изоподами, водными насекомыми) и, час-
тично, зоопланктоном [Berezina, Strelnikovа,
2010]. В то же время, успешно приспособив-
шись к местным условиям европейского севе-
ра России, о чём свидетельствуют высокая чис-
ленность и биомасса амфиподы в этих озёрах
[Panov et al., 2000; Berezina, 2007], амфипода
стала самостоятельно расселяться в ближай-
шие водоёмы. К 1996 г. она появилась в Ла-
дожском оз. [Панов, 1994; Panov, 1996; Мата-
фонов и др., 2005; Барков, 2006; Курашов и др.,
2011], а в 2001 г. была зарегистрирована в
Онежском оз. [Березина, Панов, 2003]. Важно
отметить, что аборигенный вид Gammarus
lacustris Sars, ранее обычный в слабоприбой-
ных местообитаниях [Рябинкин, Полякова,
2008], нами не был обнаружен. В настоящее
время численность и биомасса амфиподы G.
fasciatus в литорали Онежского оз. в некото-
рых районах стала достигать высоких значе-
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ний, например, в Петрозаводской губе до 13.5
тыс./м2 – район Сайнаволок и до 15 тыс./м2 –
район Бараний берег [Сидорова, Калинкина,
2015]. Сопутствующим фактором широкому
его распространению, на наш взгляд, может
быть некоторое потепление климата в регио-
не (Филатов и др., 2013)
В то же время, сведений о том, что байкальс-

кий рачок стал одним из основных пищевых
объектов для местных видов рыб, обитающих
в литоральной зоне Онежского оз., известно
немного. На сегодня имеется только одна пуб-
ликация [Ильмаст, Кучко, 2012], в которой пред-
ставлены данные о питании окуня в Петроза-
водской губе озера. Активное потребление ин-
вазионного вида – байкальской амфиподы – на
этом участке Онежского оз. позволяет сделать
предположение о том, что и на других мелко-
водных участках водоёма, где уже расселилась
амфипода, аборигенные рыбы будут успешно
питаться этим пищевым объектом.
Наше сообщение посвящено исследованию

роли инвазионного вида G. fasciatus в пита-
нии массового вида рыб – речного окуня Perca
fluviatilis, обитающего на мелководье Онежс-
кого озера.

Материал и методы
Отбор и обработку проб макрозообентоса

осуществляли в соответствии с отечественны-
ми руководствами [Методические рекоменда-
ции…, 1983], с помощью модифицированно-
го пробоотборника Панова-Павлова, площа-
дью захвата 707 см2 и высотой 0.45 м [Мето-
дические рекомендации.., 1983; Панов, Пав-
лов, 1986]. Пробы отбирались на участках со
средней глубиной 0.4 м. Зона отлова макрозо-
обентоса в районе Мегострова, Чажнаволока,
Андомы, Соснового Бора и Бесового Носа
представлена каменистой прибойной литора-
лью, здесь пробы бентоса были отобраны в
2014 г (рис. 1). Мониторинговые исследова-
ния макрозообентоса проводились в Кумса-
губе Повенецкого залива, где были выполне-
ны сезонные съёмки в период с мая по октябрь
2011 г. с периодичностью 1 раз в 10 дней. В
районе Сосновый Бор изучение макрозоо-
бентоса проводили с мая по октябрь 2013 и

Рис. 1. Карта-схема отбора проб в Онежском озере.
Кружками с цифрами отмечены места отлова рыб и проб
макрозообентоса (цифра соответствует номеру в табл.
1 и табл. 2).

2014 гг. каждые 10–14 дней. Общее количе-
ство обработанных проб макрозообентоса со-
ставило 58 проб.
Окуни в Онежском оз. отлавливались нами

с помощью жаберных сетей (16–40 мм), по-
ставленных около берега на 1.5–2.0 часа в ве-
чернее время на глубинах в среднем 1.5–4.5 м.
Пробы на исследование питания отбирались
в разные сезоны года на одиннадцати участ-
ках литоральной зоны озера, расположенных
в разных районах водоёма (рис. 1), в период с
2008 по 2016 г. где, учитывая успешную инт-
родукцию байкальской амфиподы, в желудках
окуней можно было ожидать присутствие дан-
ного инвазионного вида [Berezina, Strelnikovа,
2010]. Рыб для изучения питания фиксирова-
ли на месте поимки 96%-м спиртом, а каме-
ральную обработку проводили в лабораторных
условиях. При исследовании питания окуней
мы учитывали не только пищевой спектр, но
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также долю байкальской амфиподы (методом
фактических весов кормовых организмов) от
пищевого комка (%) и частоту встречаемости
(%) [Руководство.., 1961]. Всего нами иссле-
довано за период 2008–2016 гг. питание 296
экз. окуня в литоральной зоне Онежского оз.
Параллельно с обловами брались пробы бен-
тоса.

Результаты и обсуждение
В Онежском озере чужеродный вид G.

fasciatus распространён на глубинах 3–4 м, при
максимальных популяционных показателях на
глубине до 1 м. Средняя численность амфи-
поды G. fasciatus в пробах макрозообентоса на
мониторинговой станции в Кумса-губе состави-
ла 2970 экз./м2, при средней биомассе 5.6 г/м2

(табл. 1). Максимальные значения численнос-
ти в течение сезона достигали 4885 экз./м2 и
биомассы – 14.0 г/м2. В сезонной динамике
популяционных показателей Кумса-губы отме-
чено два пика численности в июле и августе.
На мониторинговой станции в районе Со-

сновый Бор в 2013 г. максимальные значения
численности всех групп макрозообентоса
были зафиксированы в конце июня – 29 тыс.
экз./м2, когда основную долю составила груп-
па ракообразных (26.5 тыс. экз./м2). Амфипо-
да G. fasciatus доминировала по численности

Gmelinoides fasciatus 
№ Район отбора проб 

Период обора проб 
макрозообентоса N, экз./м2 B, г/м2 

Количество 
проб, экз. 

1 Кумса-губа май – октябрь 2011 г. 2970.0 5.60 30 

2 Мегостров август 2014 г. 835.1 1.17 1 
3 Уницкая губа – – – – 
4 Пески – – – – 
5 Чажнаволок август 2014 г. 8633.4 1.73 2 
6 Андома август 2014 г. 877.6 2.19 1 

май – октябрь 2013 г. 5920.0 5.65 11 7 Сосновый Бор 
май – октябрь 2014 г. 1328.0 3.04 11 

8 Брусно – – – – 
9 Петрозаводская губа 

(понтонный мост) 
– – – – 

10 Бесов Нос август 2014 г. 14.2 0.02 2 
11 Ялгуба – – – – 

 
Примечание: «–» – нет данных.

Таблица 1. Средняя численность (N, экз./м2) и биомасса (B, г/м2) Gmelinoides fasciatus в пробах
макрозообентоса

в биоценозе, достигая доли 50–91% от общей
численности всех групп организмов. Исклю-
чение составляет период начала августа, ког-
да роль хирономид возросла – 5.5 тыс. экз./м2,
или 55%, при общей численности макрозоо-
бентоса 9.2 тыс. экз./м2. Минимальные значе-
ния численности макрозообентоса отмечены
в конце июля – 1.5 тыс. экз./м2, что, возможно,
связано с влиянием волн, вызванных северным
ветром до 4 м/с. В 2014 г. на этой же станции
наибольшие показатели численности макрозо-
обентоса достигали 10.1 тыс. экз./м2 в конце
июля, при этом основной вклад составили
Hydrozoa – 6.8 тыс. экз./м2. В это время доля
амфипод была наименьшей в течение сезона
(20% от общей численности). Максимальные
значения численности амфиподы G. fasciatus
зафиксированы в середине августа – 3 тыс.
экз./м2. Таким образом, важно отметить, что
на литорали Онежского оз. численность инва-
зионного вида G. fasciatus в течение вегетаци-
онного сезона изменяется.
Результаты исследований макрозообентоса

районов Мегостров, Чажнаволок, Андома и
Бесов Нос, проведённых в 2014 г., свидетель-
ствуют о том, что G. fasciatus был единствен-
ным видом среди амфипод на литорали в вос-
точной части Онежского озера и островов.
Численность инвазионного вида варьировала
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от 14 до 8633 экз./м2, биомасса – 0.024 до
5.65 г/м2.
В целом, по Онежскому оз. данные по чис-

ленности и биомассе G. fasciatus сопостави-
мы с популяционными показателями рачка в
других водоёмах и доказывают его успешную
натурализацию. Так, в Ладожском оз. в 2004–
2005 гг. численность рачка составила 936–3141
экз./м2, при биомассе 4.2–10.3 г/м2 [Барков,
2006]; в 2009 г. численность изменялась от 8
до 7160 экз./м2, при биомассе – 0.024–15.3 г/
м2 [Курашов и др., 2011].
Во многих водоёмах, куда был преднамерен-

но интродуцирован байкальский рачок
Gmelinoides fasciatus, амфипода стала одним
из основных кормовых объектов для абориген-
ных видов рыб. Так, например, в Рыбинском
водохранилище [Кияшко и др., 2010], после
вселения G. fasciatus при изучении питания
бычка-цуцика Proteroprhinus marmoratus sensu
lato байкальский вид являлся вторым по зна-
чимости компонентом пищи, который уступал
личинкам хирономид по индексу обилия жер-
твы (который рассчитывается как средняя ве-

личина доли этой жертвы (% массы) не для
всей пробы, а только для рыб, в пище которых
этот тип жертвы был обнаружен), но превос-
ходил их по частоте встречаемости. Мы уже
упоминали выше, что и в Петрозаводской губе
Онежского оз. в летний период на самом мел-
ководье Н.В. Ильмаст и Я.А. Кучко [2012] в
желудках окуней обнаружили большое коли-
чество данной амфиподы – более 40% от мас-
сы пищевого комка.
Однако, наши результаты показывают (табл.

2), что в настоящее время не на всех мелковод-
ных участках в питании окуня доминирует дан-
ный инвазионный вид. Так, например, большую
долю в питании окуня байкальская амфипода
составляла в самом северном районе Онежско-
го оз. – Кумса-губе Повенецкого залива в зим-
ний период 2015 и 2016 гг. Здесь доля амфипо-
ды от массы пищевого комка была за эти годы
– 60 и 51%, а частота встречаемости в желуд-
ках соответственно – 25 и 50%. В Кумса-губе
Повенецкого залива (рис. 1) в октябре 2013 г.
доля рачка в пищевом комке была также высо-
кая – 43%, а частота встречаемости – 53%.

Таблица 2. Роль инвазионного вида Gmelinoides fasciatus в питании речного окуня Perca fluviatilis в литорали
Онежского озера (2008–2016 гг).

Доля байкальской амфиподы G. fasciatus в питании 
окуня 

№ Район промысла Сроки отлова рыб 

Доля от 
массы 
пищевого 
комка, % 

Частота 
встречаемости, % 

Количество 
рыб, экз. 

август 2013 г. 17 33 12 
январь 2015 г. 60 25 36 

1 Кумса-губа 

январь 2016 г. 51 50 18 
2 Мегостров август 2014 г. 0 0 6 
3 Уницкая губа август 2014 г 0 0 7 
4 Пески август 2013 г. 38 44 25 

август 2013 г. 56 46 13 5 Чажнаволок 
август 2014 г. 0 0 19 

6 Андома август 2014 г. 0 0 7 
7 Сосновый Бор август 2014 г. < 1 5 22 
8 Брусно июль 2014 г. 8 6 50 

Петрозаводская губа* июль 2009–2010 г. 46 16 132 9 
Петрозаводская губа 
(понтонный мост) 

сентябрь 2015 г. 0 0 27 

10 Бесов Нос июнь 2015 г. 1 17 6 
11 Ялгуба октябрь 2008 г. 43 53 30 

 
Примечание: * – данные из статьи Н.В. Ильмаста и Я.А. Кучко [2012].
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На некоторых участках литорали Онежско-
го оз. байкальская амфипода в питании окуня
составляла весьма скромную долю рациона.
Это такие участки, как Бесов Нос (1% от мас-
сы пищи и 17% по частоте встречаемости) и
Сосновый Бор (масса менее 1% и частота
встречаемости – 5% (рис. 1).
Таким образом, наши исследования показа-

ли, что в настоящее время инвазионный вид
G. fasciatus не повсеместно входит в рацион
питания окуня литорали – из 11 исследован-
ных мест на 5 участках он пока не обнаружен
в желудках рыб. Удивительно также и то, что
в вершинной части Петрозаводской губы, не-
далеко от места отлова окуней Н.В. Ильмас-
том и Я.А. Кучко [2012], нами ни у одного из
27 окуней не была обнаружена байкальская ам-
фипода. По нашим данным, и в Ладожском оз.
отлов окуней на трёх местах в северной части
водоёма дал только отрицательный результат
– ни в одном из 36 экз. не был обнаружен ин-
тересующий нас вид (июнь – июль 2015 г.).
Хотя, по данным Н.А Березиной и А.П.
Стрельниковой [Berezina, Strelnikovа, 2010], в
Ладожском оз. инвазионным видом G. fasciatus
питаются такие виды рыб, как налим, окунь и
ёрш.
Незначительное потребление G. fasciatus

окунем на мелководье Онежского оз. мы мо-
жем объяснить несколькими причинами. Во-
первых, А.И. Сидоровой [2013] было установ-
лено, что не на всех типах литорали этого озе-
ра рачок G. fasciatus имеет высокую числен-
ность. Максимальные величины характерны
для самых мелководных зон с высоким разви-
тием растительности в летние месяцы. Поэто-
му закономерно, что в местах, где численность
и биомасса рачка высокая, например, в Кум-
са-губе Повенецкого залива, окунь активно
питается инвазионным видом и, наоборот, на
участке Уницкая губа, где G. fasciatus встре-
чается редко, окунь питается другими организ-
мами зообентоса.
Во-вторых, высокий процент встречаемос-

ти G. fasciatus наблюдается у окуня, обитаю-
щего только у самого уреза воды – у берега
(на глубине до 1 м), а по мере удаления от бе-
рега процент существенно снижается. Мы же

отлавливали рыб в среднем на глубинах 2.5 м,
то есть на тех местах, где обитает окунь, но
численность вида-вселенца G. fasciatus отно-
сительно низкая.
На сегодняшний день трудно сказать, дос-

тигли ли популяционные показатели инвази-
онного вида G. fasciatus, такие как численность
и биомасса, максимальных значений с момен-
та освоения новых условий водоёма-реципи-
ента (Онежского озера), поэтому требуются
дальнейшие исследования в этой области.

Заключение
Установлено, что в настоящее время обита-

ющий в литорали Онежского оз. инвазионный
вид G. fasciatus в целом занимает в питании
одного из самых массовых видов рыб – реч-
ного окуня весомое место. На некоторых уча-
стках озера его доля в рационе рыб на совре-
менном этапе уже достигает высоких величин
– свыше 50% от массы пищевого комка. Вме-
сте с тем необходимо подчеркнуть то, что не
во всех местах, где встречается вселенец,
окунь его потребляет и этот вопрос требует
дополнительных исследований в будущем.
Кроме того, необходимо дальнейшее исследо-
вание суточных и сезонных спектров питания
рыб на мелководье Онежского оз., что также
входит в круг наших дальнейших исследова-
ний.
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THE ROLE OF INVASIVE SPECIES GMELINOIDES
FASCIATUS (STEBBING) IN EUROPEAN PERCH PERCA

FLUVIATILIS L. FEEDING IN LITTORAL ZONE OF
LAKE ONEGO
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The successful invasion of amphipods Gmelinoides fasciatus in the littoral zone of Lake Onego changed
significantly the structure of the food base of fish. The high abundance and biomass of Baikalian amphipods
in makrozoobenthos contribute to active consumption of crustaceans by European perch Perca fluviatilis –
the most numerous species in littoral fish. Proportion by weight of the food items and the frequency of
occurrence has become at least 50% in some shallow areas of the lake. Taking into account the amphipod
active dispersal and the dynamics of the invasive species population indices during the season in Lake
Onego, it is necessary to conduct further studies in order to specify the role of G. fasciatus in the diet of
littoral fish species in the seasonal aspect.

Key words: littoral of Lake Onego, Baikal amphipod Gmelinoides fasciatus – invasive species, food of
European perch.
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Введение
Восточноевропейская полёвка Microtus

rossiaemeridionalis Ognev, 1924 описана как
вид-двойник обыкновенной полёвки M. arvalis
(Pallаs, 1778), от которой достоверно отлича-
ется по цитогенетическим [Мейер и др., 1972;
Малыгин, 1983] и молекулярно-генетическим
[Mazurok et al., 2001; Jaarolaa et al., 2004] при-
знакам, по форме головки сперматозоида [Ак-
сёнова, 1973] и бакулюма [Аксёнова, Тарасов,
1974], по типу гемоглобинов крови [Доброхо-
тов, Малыгин, 1982], а также установлена реп-
родуктивная изоляция [Обыкновенная полёв-
ка..., 1994]. Это широко распространённый
вид, достигающий сравнительно высокой чис-
ленности в разных частях ареала. Основной
ареал (рис. 1) заключён между 60° и 40° с. ш.
и 30° и 60° в. д. и занимает центральную часть
области распространения вида-двойника [Ма-
лыгин, 1983; Мейер и др., 1996; Shenbrot,
Krasnov, 2005]. За пределами основной части
ареала восточноевропейская полёвка обнару-
жена на о. Западный Шпицберген [Большаков,
Шубникова, 1988; Fredga et al., 1990; Markova
et al., 2016], в Западной Сибири – в окрестно-
стях г. Сургут [Маркова и др., 2014] и в Ново-
сибирской области [Якименко, Крюков, 1997;
Дупал, 2010]. В Восточной Сибири этот вид
локально обитает в Красноярском крае, Хака-
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сии [Ковальская, Малыгин, 1985; Мейер и др.,
1996], в Южном Прибайкалье – по обоим бе-
регам верхнего течения р. Ангара в окрестно-
стях г. Иркутск [Ковальская, Малыгин, 1985;
Демидович, Липин, 1997], а также обнаруже-
на на о. Ольхон [Pavlova, Tchabovsky, 2011].
Ранее предполагалось, что дальнейшего рас-

ширения ареала вида вряд ли следует ожидать,
и плотность кружева ареала «обыкновенных
полёвок» в конце XX в. была близка к макси-
мальной [Бобров и др., 2008]. Однако позже
восточноевропейская полёвка была обнаруже-
на на Дальнем Востоке России, в окрестнос-
тях г. Советская Гавань (Хабаровский край)
[Картавцева и др., 2011], где она образовала
изолированные от основного ареала поселе-
ния. Имеются не подтверждённые молекуляр-
но-генетическими и цитогенетическими мето-
дами сведения о находке восточноевропейской
полёвки в г. Хабаровск [Лапин, 2013]. Кроме
упомянутых выше находок в Хабаровском
крае, на обширной территории к востоку от
оз. Байкал восточноевропейскую полёвку до
наших исследований не отлавливали.

Материалы и методы
Исследования проведены в сентябре 2016 г.

в городе Улан-Удэ, расположенном в пределах
Иволгино-Удинской межгорной впадины у
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Рис. 1. Распространение восточноевропейской полёвки [по: Shenbrot, Krasnov, 2005; Бобров и др., 2008, с допол-
нениями].
Цифрами на карте обозначены места находок вне основной части ареала: о. Западный Шпицберген (1), г. Сургут
(2), Новосибирская область (3), юг Красноярского края и Хакасия (4), окрестности г. Иркутск (5), о. Ольхон (6), г.
Хабаровск (7) и окрестности г. Советская Гавань (8). Звёздочкой обозначена новая находка в г. Улан-Удэ (Бурятия).

слияния рек Селенги и Уды. Впадина представ-
ляет собой обширное понижение, вытянутое
в широтном направлении с юго-запада на се-
веро-восток и ограниченное хребтами Прибай-
калья с северо-запада и хребтами Селенгинс-
кого среднегорья с юго-востока.
Для расстановки трапиковых ловушек в г.

Улан-Удэ были выбраны парк им. Д.Ж. Жана-
ева и парк им. С.Н. Орешкова, отличающиеся
наличием более или менее пригодных участ-
ков для обитания восточноевропейской полёв-
ки – открытых луговых и лугово-кустарнико-
вых пространств с невысоким уровнем рекре-
ационной нагрузки. Также нами были расстав-
лены ловушки в парке железнодорожников,
который находится на минимальном расстоя-
нии от железнодорожных путей. В каждом из
трёх парков было расставлено по 10 трапико-
вых живоловок.
Парк им. Д.Ж. Жанаева (N51°52’130’’,

E107°43’542’’) находится в восточной части г.
Улан-Удэ (рис. 2). Древостой большей частью
представлен сосной, хорошо развит подлесок

из спиреи и ив, травянистый покров из злако-
вых и осоковых. Парк характеризуется срав-
нительно высокой степенью сомкнутости крон
древесного и кустарникового ярусов (0.4–0.6).
В северной части парка находятся понижения
с луговой растительностью с общим проектив-
ным покрытием травяно-кустарничкового яру-
са в 65–75%, где и были расставлены ловуш-
ки. Эта часть парка отличается наиболее низ-
кой рекреационной нагрузкой. Парк находит-
ся на расстоянии 5 км (по прямой) от желез-
ной дороги.
Парк им. С.Н. Орешкова (N51°50’384’’,

E107°36’539’’) в основном сложен сосной, но
проективное покрытие древесного яруса гораз-
до ниже, чем в парке им. Д.Ж. Жанаева. Пока-
затель сомкнутости крон составляет 0.2–0.3,
проективное покрытие травяно-кустарничко-
вого яруса – 30–40%. Однако в северной час-
ти парка имеется огороженный участок, отли-
чающийся минимальной рекреационной на-
грузкой, отсутствием деревьев, высоким про-
ективным покрытием кустарников и травяни-
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Рис. 2. Места расстановки ловушек в г. Улан-Удэ. Штриховкой обозначены лесные массивы и парки. 1 – парк
железнодорожников, 2 – парк им. С.Н. Орешкова, 3 – парк им. Д.Ж. Жанаева. Пунктирной линией обозначена
железная дорога, сплошными толстыми линиями – основные автомобильные магистрали.

стых растений. Ловушки были расставлены на
этом участке. Расстояние до железной дороги
– 2 км.
Парк железнодорожников (N51°50’380’’,

E107°35’053’’) представляет собой искусст-
венные насаждения сосны, берёзы и ильма, с
очень низким значением сомкнутости крон
(0.1), отсутствием развитого травостоя. Значи-
тельная часть территории парка заасфальти-
рована. Парк железнодорожников отличается
самой высокой рекреационной нагрузкой сре-
ди исследованных участков. Расстояние от
парка до железной дороги – 200 м.
Кроме того, в эти же дни были расставлены

давилки (20 шт.) на складах, где хранились
продукты питания (в основном, крупы и мука),
а также в жилых постройках частного сектора
г. Улан-Удэ.
Всего за три учётных дня было отловлено

27 особей мышевидных грызунов, в том чис-
ле 25 домовых мышей и 2 серые полёвки. Одна
полёвка была отловлена в парке им. Д.Ж. Жа-
наева, ещё одна особь – в парке им. С.Н. Ореш-
кова. В парке железнодорожников, а также на
продуктовых складах и в человеческих пост-
ройках были отловлены только домовые
мыши.
Для достоверного определения видовой при-

надлежности серых полёвок использовали

митохондриальную ДНК, выделенную мето-
дом солевой экстракции [Aljanabi, Martinez,
1997] из мышечных тканей. Фрагмент конт-
рольного региона длиной 887 пар нуклеоти-
дов амплифицировали и подвергали цикличес-
кому секвенированию с помощью набора Big
Dye Terminator версия 3.1 («Applied Bio-
systems», США) согласно протоколу, опубли-
кованному ранее [Шереметьева и др., 2015].
Последовательности нуклеотидов определяли
на автоматическом секвенаторе ABI Prizm 3130
(«Applied Biosystems», США) на базе ФНЦ
Биоразнообразия ДВО РАН (г. Владивосток).
Редактирование и выравнивание полученных
последовательностей проводили с использо-
ванием программы BioEdit 7.0.9.0 [Hall, 1999].
Филогенетические построения по методике NJ
выполнено с помощью программы MEGA 6.0
[Tamura et al., 2011]. При построении филоге-
нетических деревьев в качестве внешней груп-
пы были использованы последовательности
гомологичного участка мтДНК Microtus arvalis
и Microtus oeconomus (Pallas, 1776) из
GenBank/NCBI под номерами KP013595 и
HM135828, соответственно. Также в анализ
включены две последовательности конт-
рольного региона мтДНК Microtus
rossiaemeridionalis, помещённые в GenBank/
NCBI под номерами NC 008064 и DQ 015676.
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Результаты и обсуждение
Отловленные в парках г. Улан-Удэ серые

полёвки по особенностям зубной системы
предварительно были определены как серые
полёвки (род Microtus) группы «arvalis». Оба
зверька оказались самками-сеголетками. Дли-
на тела первого зверька составила 96 мм, дли-
на хвоста – 36 мм, длина задней ступни – 16
мм; морфометрические параметры второго
экземпляра – 81 мм (тело), 31 мм (хвост) и 14
мм (задняя ступня). В матке второй самки, от-
ловленной в парке им. С.Н. Орешкова, оказа-
лось семь эмбрионов.
Молекулярно-филогенетический анализ по-

казал, что отловленные экземпляры № 912m и
№ 913m заняли позицию в одном кластере с
Microtus rossiaemeridionalis (рис. 3), что под-
тверждает их принадлежность к этому виду.
Хотя восточноевропейская полёвка впервые

обнаружена на территории Бурятии, эта наход-
ка не является неожиданной. В 1982 г. она
впервые была отмечена в лесостепной зоне
Южного Прибайкалья [Александров и др.,
1986, цит. по: Демидович, 1999]. В 1984 г. мас-
совое размножение полёвки произошло в ле-
состепях левобережья Братского водохранили-
ща на территории Заларинского, Черемховс-
кого и Зиминского районов Иркутской облас-
ти [Демидович, Липин, 1997]. Таким образом,
в последние тридцать лет наблюдается её ши-
рокое расселение в Южном Прибайкалье [Лит-
винов, 2000; Малышев, 2012; Демидович, Де-
мидович, 2014]. В настоящее время этот вид
особенно высокой численности достигает в
агроценозах на левом берегу р. Ангары, со-
ставляя до 75% от общего численного обилия
в сообществах мышевидных грызунов [Деми-

Рис. 3. NJ филогенетическое дерево. Образцы тканей полёвок из Улан-Удэ: 913m и 912m. Номера образцов из
GenBank/NCBI подчеркнуты.

дович, 2016]. В самом Иркутске стремитель-
ное распространение вида произошло в 1990-
е гг. Так, если в 1988 г. восточноевропейская
полёвка была отмечена лишь в одном садовод-
ческом товариществе, то к 1990 г. обнаружена
уже во всех районах города и в его окрестнос-
тях, а в настоящее время входит в состав до-
минантов в структуре населения мелких мле-
копитающих Иркутска [Малышев, 2011].
В пределах основного ареала обыкновенные

полёвки (M. arvalis s.lato) во время перехода от
доагрикультурного периода к периоду широкой
распашки земель распространяются вслед за
сельскохозяйственным освоением территории
[Бобров и др., 2008]. При замене естественной
растительности сельскохозяйственными куль-
турами они оказались способными быстро ос-
ваивать посевы, зачастую достигая высокой
численности на полях и входя в состав доми-
нантов в сообществах грызунов на пахотных
землях [Неронов и др., 2001]. В европейской
части России расширение ареала обыкновен-
ных полёвок происходит в основном по антро-
погенным угодьям – по вырубкам и полям на
севере, лесополосам и оросительным системам
на юге [Тупикова и др., 2000].
Наиболее вероятной гипотезой о путях ин-

вазии восточноевропейской полёвки вне ос-
новного ареала является предположение о её
расселении вместе с грузами какого-либо из
видов транспорта. Так, на о. Шпицберген этот
вид был завезён с землёй, которую брали ко-
рабли, идущие на архипелаг, в качестве бал-
ласта, а также с сеном и овощами [Больша-
ков, Шубникова, 1988].
На восток от основного ареала M. rossiae-

meridionalis расселяется, вероятнее всего, вме-
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сте с составами, везущими овощи и другие
продукты питания по железной дороге. Пред-
полагается, что в Иркутскую область восточ-
ноевропейская полёвка была завезена вместе
с фуражом, который поступал в регион в кон-
це 1970-х гг. из Казахстана и Ульяновской об-
ласти [Александров и др., 1986, цит. по: Де-
мидович, 1999; Бояркин и др., 1996; Деми-
дович, Липин, 1997].
В Улан-Удэ восточноевропейская полёвка

отловлена в парках на окраине города и не
была обнаружена в парке, который непосред-
ственно примыкает к железнодорожным пу-
тям, а также на продуктовых складах и в зда-
ниях. Вероятно, полёвка проникла в г. Улан-
Удэ или достаточно давно, заселив за это вре-
мя и территории, находящиеся далеко от же-
лезнодорожных путей, или была завезена в
город другим путём.
Считаем, что M. rossiaemeridionalis можно

отнести к случайно интродуцированным чу-
жеродным для территории Сибири и Дальне-
го Востока видам. Мы предполагаем, что при
более тщательном исследовании природных и
аграрных ландшафтов близ г. Улан-Удэ, дан-
ный вид может быть обнаружен и в других
биотопах.
Восточноевропейская полёвка в значитель-

ной степени приспособилась к обитанию в
биотопах, подверженных антропогенному
прессу, способна существовать в постройках
человека, достигать высокой численности и в
агроценозах, и на территориях больших и ма-
лых городов [Карасёва и др., 1995; Тихонов и
др., 1998; Тихонова и др., 1997; Тихонова и др.,
2001]. Известно, что в основной части ареала
она является вредителем посевов на всех ста-
диях вегетации и в местах первичного хране-
ния урожая, массовым видом мышевидных
грызунов на полях и огородах. Кроме того,
данный вид является носителем возбудителей
многих инфекционных заболеваний, при этом
он может иметь большее эпидемиологическое
значение, чем другие полёвки [Михайлова и
др., 2008]. Именно восточноевропейские по-
лёвки определяют эпидемическое проявление
возбудителя туляремии, инфицируя зерно,
воду и сельскохозяйственные продукты – ос-

новные источники заражения людей [Добро-
хотов и др., 1985].
Однако исследований роли этого вида в уг-

розе функционирования местных экосистем и
влияния на эпидемиологическую обстановку
освоенных территорий Забайкалья и Дальне-
го Востока не проводили. Поэтому необходи-
мы дальнейшие исследования этого вида в
Бурятии и поиски его на сопредельных терри-
ториях вдоль Транссибирской магистрали.

Заключение
Для территории Бурятии обнаружен новый

вид млекопитающих – восточноевропейская
полёвка, которая продолжает занимать новые
территории в Сибири.
Для уточнения возможных путей инвазии

этого вида в Забайкалье необходимо проведе-
ние более тщательных учётов в различных
участках г. Улан-Удэ, а также населённых пун-
ктах меньшего размера, прилегающих природ-
ных и аграрных ландшафтах на территории
региона. Кроме того, восточноевропейская
полёвка может быть в дальнейшем обнаруже-
на и в других населённых пунктах, а также
природных биотопах к востоку от Байкала
вдоль железнодорожной линии.
Работа выполнена при поддержке гранта

РФФИ №17-04-00269. 
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Введение
Изучение процессов внедрения чужеземных

видов в природные экосистемы и мониторин-
говые исследования инвазий являются акту-
альными задачами современной биологии [Ви-
ноградова и др., 2010; Адвентивная флора…,
2012].
К одним из опаснейших инвазионных рас-

тений в Восточной Европе относится Herac-
leum sosnowskyi Manden [The Giant…, 2005;
Виноградова и др., 2010; Kabuce, Priede, 2010].
Борщевик Сосновского – кавказский, горно-
лесной, субальпийский светолюбивый, нитро-
фильный луговой вид, многолетний монокар-
пик [Манденова, 1951; Kabuce, Priede, 2010].
На территории Брянской области [Панасенко,
2013, 2014] Heracleum sosnowskyi является эди-
фикатором, строителем сообщества [Сукачёв,
1928], обладает свойствами виолента [Рамен-
ский, 1938], конкурента-рудерала [Grime et al.,
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НЕКОТОРЫЕ ВОПРОСЫ БИОЛОГИИ
И ЭКОЛОГИИ БОРЩЕВИКА СОСНОВСКОГО

(HERACLEUM SOSNOWSKYI MANDEN)

© 2016 Панасенко Н.Н.

ФГБОУ ВПО Брянский государственный университет имени И. Г. Петровского,
Брянск 241036;

e-mail: panasenkobot@yandex.ru

Поступила в редакцию 11.02.2016
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бенности цветения, семенного размножения, приведён список насекомых, собранных на соцветиях
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Рассмотрен механизм внедрения борщевика в природные сообщества. Проникновение в природ-
ные сообщества связано с антропохорией и нарушениями растительного покрова. Высокая семенная
продуктивность, формирование значительного семенного банка, наличие покоящихся растений, бы-
строе развитие в весенний период определяют быстрые темпы распространения Heracleum sosnowskyi
во вторичном ареале.

Широко распространены в регионе сообщества ассоциации Urtico dioicae–Heracleetum sosnowskyi
Panasenko et al. 2014. Древесные сообщества с участием Heracleum sosnowskyi (Heracleum sosnowskyi–
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единично.
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1988] и вида-трансформера [Richardson et al.,
2000].
В статье рассмотрены признаки, способству-

ющие процессу инвазии Heracleum sosnowskyi,
установлена фитоценотическая приурочен-
ность инвазионного вида и описан механизм
его внедрения в растительные сообщества.

Материалы и методы
Местонахождения Heracleum sosnowskyi на

территории Брянской области (Россия) выявле-
ны при выполнении флористических маршру-
тов и анализа литературных данных [Харитон-
цев, 1986; Поцепай, 2008]. Координаты фикси-
ровались с помощью GPS приёмника Garmin
GPSmap 62s и обрабатывались с помощью про-
граммного пакета SAS.Планета 121010. Оцен-
ка распространения Heracleum sosnowskyi вы-
полнена на сеточной основе. Территория Брян-
ской обл. разбита на 390 ячеек в соответствии с
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градусной сеткой, размеры базовой ячейки – 5
градусов по широте и 10 градусов по долготе,
площадь ячейки около 104 км2. Флористичес-
кие исследования выполнены в 192 ячейках.
Фенологические наблюдения проводились в

течение полевых сезонов 2013–2015 гг. в г.
Брянске и районах Брянской обл. Наблюдения
за развитием борщевика выполнены на конт-
рольных участках, семена были высеяны в ок-
тябре 2013 г.
Сбор материала по насекомым-консортам

Heracleum sosnowskyi выполнен на территории
Брянской обл. в естественных и антропоген-
ных сообществах в июле 2013, 2014 гг. в 3 ло-
калитетах.
Оценка светового довольствия выполнена с

использованием люксметра Sonel LXP-1.
Особенности цветения изучались в ценопо-

пуляциях борщевика Сосновского на террито-
рии Брянской обл. в 2013, 2014 гг. Измерения
были выполнены на 10 растениях.
Масса 100 семян, отобранных случайным

образом, с центрального зонтика и боковых
соцветий, взвешена на электронных лабора-
торных весах SARTORIUS ME215S в 10-крат-
ной повторности.
Геоботанические описания сообществ про-

водились на пробных площадях размером 25–
100 м2. Выполнено более 80 описаний сооб-
ществ с доминированием Heracleum sosnow-
skyi в антропогенных и естественных место-
обитаниях в 2012–2014 гг. Обработка геобо-
танических описаний проведена в соответ-
ствии с установками метода Браун-Бланке
[Braun-Blanguet, 1964] и с использованием
дедуктивного метода [Kopečky, Hejný, 1974,
1978]. Номенклатура классов растительности
приводится по работе L. Mucina [1997].

Полученные результаты
Распространение в регионе
Брянская обл. расположена в западной час-

ти Восточно-Европейской равнины, на край-
нем юго-западе Российской Федерации в Цен-
тральном Федеральном округе. Граничит на
западе с Республикой Беларусь, на севере – с
Калужской и Смоленской областями, на вос-
токе и юго-востоке – с Орловской и Курской

областями, а на юге – с Украиной [Природные
ресурсы…, 2007].
Территория Брянской обл. расположена у

границ ботанико-географической подзоны ши-
роколиственно-еловых (подтаёжных) и зоны
широколиственных лесов Восточноевропейс-
кой провинции Европейской широколиственно-
лесной области [Растительность…, 1980]. Под-
зона широколиственно-еловых лесов охватыва-
ет северную и северо-западную части области
с широким распространением моренных, мо-
рено-зандровых и водно-ледниковых суглини-
стых равнин. Широколиственные леса сохра-
нились в пределах ландшафтов ополий и воз-
вышенных лёссовых равнин в центральной и
юго-восточной части области, где на склонах
балок и речных долин встречаются остепнён-
ные травяные сообщества [Булохов, Семени-
щенков, 2012, 2013; Семенищенков, 2015].

Heracleum sosnowskyi выращивали как силос-
ное растение в некоторых колхозах в 1970-е гг.,
культивирование прекращено в 1980-е. В 1980–
1986 гг. при изучении флоры левобережных рай-
онов Брянской обл. [Харитонцев, 1986] были
отмечены единичные растения только в 2 ячей-
ках (рис. 1). В настоящее время в тех же районах
Heracleum sosnowskyi отмечен в 27 ячейках. Бор-
щевик активно распространяется по обочинам
дорог, противопожарным полосам и внедряется
из антропогенных местообитаний в естествен-
ные сообщества. Heracleum sosnowskyi зарегис-
трирован в 92 ячейках на территории области
(рис. 1), что составляет 23.6% от общего числа
ячеек и 47.9% от числа обследованных.

Ритм сезонного развития на территории
Брянской области
Всходы появляются после схода снега в кон-

це марта – начале апреля. В это же время на-
чинают разворачиваться листья у зимующих
особей, формирование листовой розетки за-
вершается в первую декаду мая. Ритм разви-
тия борщевика опережает на 7–10 дней сезон-
ное развитие аборигенных видов, прежде все-
го крупнолистных нитрофильных видов
Anthriscus sylvestris, Aegopodium podagraria,
Chaerophyllum aromaticum. Раннее развитие
борщевика и затенение им аборигенных видов



97

Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2017

Рис. 1. Карта-схема распространения Heracleum sosnowskyi на территории Брянской области.
Условные обозначения: 1 – речная сеть; 2 – граница области; 3 – границы районов; 4 – местонахождения Heracleum
sosnowskyi; 5 – местонахождения Heracleum sosnowskyi, известные до 1986 г.

увеличивает конкурентное преимущество
Heracleum sosnowskyi.
Развитие генеративного побега начинается в

первой декаде июня, главный зонтик формиру-
ется к середине июня, боковые зонтики к кон-
цу июня. Созревание плодов на главном зонти-
ке происходит во второй декаде июля, на боко-
вых зонтиках – в третьей декаде. Рассеивание
плодов начинается с середины июля. В августе
начинается отмирание генеративных растений;
после усыхания листьев, под пологом старых
растений появляются растения с ювенильны-
ми листьями из покоящихся каудексов (рис. 2).

Также растения выходят из состояния покоя
после скашивания и применения гербицидов.
Механизм пробуждения покоящихся растений
неясен; возможно, аллелопатическое влияние.
Прегенеративные растения вегетируют до ок-
тября. В октябре-ноябре изредка появляются
всходы из прошлогодних семян.

Цветение и образование плодов
Генеративный побег Heracleum sosnowskyi

имеет один центральный сложный зонтик и от
3 до 34 боковых сложных зонтиков (обычно
6–8). Наибольшее число боковых зонтиков
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Рис. 2. Появление растений с ювенильными листьями после отмирания генеративного растения, окр. ст. Сеща,
Дубровский р-н, Брянская область, 28.08.2014.

характерно для одиночных растений. Цент-
ральное соцветие, как правило, образовано 40–
126 зонтичками (обычно 50–65). В каждом
зонтичке от 50 до 120 (чаще 80–90) цветков.
Боковые соцветия состоят из 12–65 зонтичков.
В каждом зонтичке от 12 до 100 (чаще 60–70)
цветков. Плод борщевика – сухой вислоплод-
ник, распадающийся на два мерикарпия, на-
зываемых далее семенами. Таким образом, на
одном растении борщевика потенциально мо-
жет формироваться около100 000 цветков, об-
разующих до 200 000 семян. Реальное число
семян, образующихся на главном зонтике
5000–7000, на боковых зонтиках 500–700. Та-
ким образом, на растениях борщевика форми-
руется около 10 000–15 000 семян, что соот-
ветствует опубликованным ранее данным
[Moravcová et al., 2007; Антипина, Шуйская,
2009; Черняк, 2013]. Масса 100 семян, собран-

ных в центральном зонтике, составляет
1.26±0.178 г; масса 100 семян, собранных в
боковых зонтиках, – 0.825±0.135 г.
После скашивания некоторые растения при-

ступают к цветению. Высота генеративных по-
бегов, образовавшихся после скашивания – 0.4–
0.7 м. Цветение начинается через 20–25 дней
после скашивания. В центральном соцветии
образуется 18–54 зонтичков; в зонтичке от 20
до 40 цветков. Боковых зонтиков – 2–5, с 12–65
зонтичками. В каждом зонтичке от 4 до 32 (чаще
12–17) цветков. Таким образом, на растениях
борщевика после скашивания потенциально
может сформироваться 1000–1500 семян.

Всхожесть семян
Семена, собранные в сентябре 2013 г., были

высеяны в октябре 2013 г. партиями по 100 шт.
на площади 1 м2 на шести участках в природ-
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ных местообитаниях (пойменный луг, сухо-
дольный луг, долина ручья, опушка широко-
лиственного леса) и на 3 контрольных участ-
ках (вскопанная почва). Во всех случаях семе-
на просто рассеивались на участке, без задел-
ки в почву (имитировалось естественное рас-
пространение семян). В природных местооби-
таниях в течение 2014–2016 гг. не появилось
ни одного всхода! Не исключено, что это свя-
зано с развитой дерниной и гибелью семян. На
контрольных участках в 2014 г. всхожесть со-
ставила 39.0±5.0%. В 2015 г. появлялись всхо-
ды из семян прошлого года, всхожесть –
13.3±1.5%. Суммарная всхожесть за 2 года со-
ставила 52.3±4.1%.
Всхожесть семян по литературным данным

составляет до 90%, в зависимости от условий
стратификации [Черняк, 2013]; на второй год
прорастает от 30 до 60% не проросших в пер-
вый год семян [Далькэ, 2010].

Распространение семян
Основные способы распространения диас-

пор Heracleum sosnowskyi: баллистохория, ан-
тропохория (агестохория). Реже семена рас-
пространяются гидрохорно (во время павод-
ка). Именно таким образом борщевик внедря-
ется в сообщества пойменных лугов и прирус-
ловых ивняков. Часть семян остается на зон-
тиках после выпадения снега, и анемохионо-
хория, вероятно, играет важную роль в распро-
странении растения.
Для прорастания семена должны попасть на

нарушенный субстрат. Тщательный поиск мо-
лодых растений (ювенильных, имматурных) в
природных местообитаниях при наличии ма-
теринской колонии показал следующее: моло-
дые растения обнаружены в местах стока воды
по днищу и склонам балок, эрозионных обна-
жениях почвы, рытвинах и на муравейниках
чёрного садового муравья (Lasius niger). В
луговых сообществах, при наличии неповреж-
дённой дернины, молодые растения борщеви-
ка не обнаружены.
Для оценки дальности рассеивания и осо-

бенностей прорастания диаспор Heracleum
sosnowskyi при баллистохории предложен сле-
дующий метод: от границ сообщества закла-

дывается трансекта на которой через 1 м на
пробной площадке (S=0.25 м2) подсчитывает-
ся число прегенеративных (ювенильных и
имматурных) растений.
В пойме р. Усожи (окрестности д. Марты-

новка, Комаричский р-н) на 6 площадках
трансекты произрастало соответственно: 78,
49, 28, 16, 9, 4 ювенильных и имматурных ра-
стений. На трансекте, расположенной по дни-
щу балки (окрестности д. Дроново, Карачевс-
кий р-н), обнаружено 44, 26, 23, 7, 11, 4 преге-
неративных растений. Эти результаты показы-
вают, что основная масса семян от материнс-
кого растения самостоятельно распространя-
ется в основном на 1–4 м; на расстоянии бо-
лее 6 м молодые растения не обнаружены.

Семенной банк
В сообществе борщевика на площади 0.06

м2 (0.25 Ч 0.25 м) в сентябре 2014 г. было ото-
брано 6 проб грунта до глубины 15 см. Образ-
цы собраны в естественных местообитаниях
в сообществе ассоциации Urtico dioicae–Hera-
cleetum sosnowskyi Panasenko et al. 2014, про-
ективное покрытие борщевика 100%, 3–4 ге-
неративных растения на 4 м2, и в дериватном
сообществе Heracleum sosnowskyi–Salix fragilis
[Salicetea purpurea], проективное покрытие
60–70%, 1–2 генеративных растения на 4 м2.
Покоящиеся растения представлены коротким
каудексом (до 0.5 см) и стержневым корнем
2–4 см. В лабораторных условиях подсчитано
число семян в пробах (табл. 1). Средняя плот-
ность семян H. sosnowskyi в исследуемых со-
обществах составила 200–1000 семян/м2. По
литературным данным семенной банк состав-
ляет 9000–14 000 семян на 1 м2 [Moravcová et
al., 2007; Далькэ и др., 2012].
Этапы внедрения Heracleum sosnowskyi в ес-

тественные сообщества
1. Попадание диаспор в природные сообще-

ства. Это попадание происходит, как правило,
антропохорно. Технические работы вдоль при-
дорожной полосы (скашивание травы, расчи-
стка полосы от кустарников) приводят к быс-
трому распространению борщевика по обочи-
нам дорог, так как техника распространяет се-
мена от материнских растений и создаёт оп-
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Таблица 1. Число семян в пробах грунтах из сообществ Heracleum sosnowskyi.

сообщество Heracleum sosnowskyi–Salix 
fragilis 

ассоциация Urtico dioicae–Heracleetum 
sosnowskyi 

№ 
пробы 

1 2 21 0 24 121 0 
2 3 17 1 12 5 2 
3 11 28 1 14 62 0 
4 23 71 1 31 106 3 
5 2 6 0 34 207 1 
6 15 7 0 7 92 0 

 

тимальные условия для их прорастания, нару-
шая целостность дернины. При создании про-
тивопожарных полос семена заносятся в ес-
тественные местообитания. Для прорастания
семена должны попасть на нарушенный суб-
страт.

2. Через несколько лет (от 2 до 6 лет)
[Kabuce, Priede, 2010; Черняк, 2013] из про-
росших семян формируется генеративное ра-
стение.

3. Формирование группировки борщевика в
природном местообитании. При условии рас-
пространения семян от материнского растения
и их прорастания в исходном луговом сооб-
ществе через 2–3 года может сформироваться
группировка борщевика площадью 10–16 м2.
После формирования сомкнутого полога круп-
ными листьями борщевика на высоте 0.8–1.5
м растения затеняются, так как световое до-
вольствие уменьшается до 0.05%. По причи-
не затенения растения исходных сообществ
отмирают, дернина разрушается, и семена бор-
щевика могут успешно прорастать после ги-
бели материнского растения. Ювенильные и
имматурные растения борщевика могут выдер-
живать значительное затенение и существо-
вать под пологом растений (Heracleum sosnow-
skyi, Chaerophyllum aromaticum, Urtica dioica,
Scirpus sylvaticus) при световом довольствии
3–11% [Панасенко и др., 2013]. После гибели
генеративного растения в исследуемых сооб-

ществах появляются ювенильные и имматур-
ные растения, находившиеся в состоянии по-
коя.

4. Расширение площади и формирование
монодоминантного маловидового сообщества
на значительной площади 100–1000 м2 и бо-
лее.

Консортивные связи
Процесс распространения чужеземного

вида на новые территории и внедрения в при-
родные сообщества неразрывно связан с вза-
имодействием этого вида с местной биотой.
Одними из важнейших связей является взаи-
модействие с опылителями и фитофагами.
М.Г. Кривошеина [2009] выявила 32 вида на-
секомых, связанных с борщевиком в Москов-
ской области. На соцветиях борщевика Со-
сновского в Брянской области собрано 46 ви-
дов насекомых: усач мускусный (Aromia
moschata), золотистая бронзовка (Cetonia
aurata), бронзовка вонючая (Oxythyrea funesta),
мягкотелка рыжая (Rhagonycha fulva), пятито-
чечная коровка (Coccinella quinquepunctata),
семиточечная коровка (Coccinella septempun-
ctata), двадцатидвухточечная коровка (Psyllo-
bora vigintiduopunctata), узконадкрылка жел-
товатая (Oedemera femorata), узконадкрылка
зелёная (Oedemera virescens), усачик черноза-
дый (Stenurella melanura), блестянка (Glischro-
chilus (Librodor) grandis), шипоноски
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(Mordellidae sp.), жук-горбатка (Variimorda
fasciata), Acanthocnemus nigricans, цветоед
(Meligethes sp.), мохнатка обыкновенная
(Lagria hirta), мягкотелка зонтичная (Rhag-
onycha fulva), обыкновенная златоглазка
(Chrysoperla carnea), слепень полевой
(Tabanus rusticus), падальница-цезарь (Lucilia
caesar), ежемуха дождевых червей (Pollenia
rudis), синяя муха красноголовая (Calliphora
erythrocephala), оса французская (Polistes
gallicus), муха принавозница (Hylemyia sp.),
шмель земляной (Bombus terrestris), медонос-
ная пчела (Apis mellifera), журчалка смороди-
новая (Syrphus ribesii), журчалка перевязчатая
(Episyrphus balteatus), шароноска украшенная
(Sphaerophoria scripta), муха комнатная малая
(Fannia canicularis), золотобрюшки (Chryso-
gaster sp.), галлица (Cecidomyiidae sp.), лазий
рыжий (Lasius emarginatus), чёрный садовый
муравей (Lasius niger), орехотворка (Cynipidae
sp.), адельфокорис четырёхточечный (Adelpho-
coris quadripunctatus), темноватый клоп
(Orthops basalis), слепняк (Miridae sp.), клоп
щавелевый (Coreus marginatus), клоп итальян-
ский (Graphosoma lineatum), клоп ягодный
(Dolycoris baccarum), бобовая тля (Aphis
fabae), тля (Aphididae sp.), глазок цветочный
(Aphantopus hyperanthus), голубянка Икар
(Polyommatus icarus).

Особенности сообществ, сформирован-
ных Heracleum sosnowskyi
Во вторичном ареале Heracleum sosnowskyi

встречается как в антропогенных, так и в ес-
тественных местообитаниях. Он образует мо-
нодоминантные сообщества по обочинам до-
рог, окраинам полей, на пустырях, вблизи си-
лосных ям, в старых садах, на залежах, где
обычно формируются антропогенные сообще-
ства классов Artemisietea vulgaris, Galio–
Urticetea и Stellarietea mediae. В естественных
местообитаниях Heracleum sosnowskyi внедря-
ется в луговые сообщества класса Molinio–
Arrhenatheretea, высокотравные естественные
нитрофильные сообщества затенённых место-
обитаний класса Galio–Urticetea и сообщества
пойменных лесов и кустарников класса
Salicetea purpurea, встречается в саженых со-

сняках по склонам балок (класса Vaccinio–
Piceetea), в разнотравных березняках (класса
Querco–Fagetea) по склонам и днищам балок.
Травянистые сообщества с доминировани-

ем борщевика отнесены к ассоциации Urtico
dioicae–Heracleetum sosnowskyi Panasenko et al.
2014, древесные сообщества к дериватным
сообществам Heracleum sosnowskyi–Salix
fragilis [Salicetea purpurea], Heracleum
sosnowskyi–Betula pendula [Querco–Fagetea],
характеристика которых приведена ниже.

Ассоциация Urtico dioicae–Heracleetum
sosnowskyi Panasenko et al. 2014 [Панасенко
и др., 2014]

Состав и структура. Диагностический вид
– Heracleum sosnowskyi; константные виды:
Urtica dioica, Anthriscus sylvestris, Dactylis
glomerata, Elytrigia repens, Artemisia vulgaris,
Arctium tomentosum. Облик сообществ (рис. 3)
определяет Heracleum sosnowskyi (доминант),
генеративные побеги которого достигают вы-
соты 2.0–3.5 м.
Общее проективное покрытие составляет

90–100%, доля участия H. sosnowskyi – 70–
100%. Число растений на 100 м2 варьирует от
6 до 19 видов. Травостой, как правило, под-
разделён на 3 подъяруса. Первый (0.8–1.5 м
высотой) формирует Heracleum sosnowskyi,
изредка присутствуют Artemisia vulgaris и
Arctium tomentosum; второй (0.4–0.7 м) – Urtica
dioica, Anthriscus sylvestris, Aegopodium
podagraria, Elytrigia repens, Dactylis glomerata;
третий (0.1–0.2 м) – Achillea millefolium,
Taraxacum officinale, Glechoma hederacea,
Myosoton aquaticum, Potentilla anserinа. Мохо-
вый ярус не развит.
Сообщества формируются, как в антропо-

генных местообитаниях (придорожных поло-
сах, пустырях, окраинах ферм), так и в есте-
ственных местообитаниях (в поймах рек, на
склонах и днищах балок) на свежих и влаж-
ных, слабокислых и нейтральных, богатых
минеральным азотом суглинистых почвах.
В антропогенных местообитаниях сообще-

ства с доминированием борщевика Сосновс-
кого формируются в более сухих и нарушен-
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Рис. 3. Сообщество ассоциации Urtico dioicae–Heracleetum sosnowskyi, днище балки, окрестности д. Асовица,
Комаричский р-н, Брянская область, 05.07.2013.

ных экотопах, в их ценофлоре преобладает
блок диагностических видов класса Artemi-
sietea vulgaris и отмечены следующие занос-
ные виды: Arrhenatherum elatius, Festuca
arundinacea, Helianthus tuberosus, Geranium
sibiricum, Lactuca serriola, Lolium perenne,
Lupinus polyphyllus, Melilotus albus, Solidago
canadensis. В ценофлоре сообществ естествен-
ных местообитаний выше частота встречаемо-
сти диагностических видов класса Galio–
Urticetea и присутствуют Angelica archan-
gelica, Epilobium hirsutum, Eupatorium
cannabinum, Galium aparine. Но роль этих ви-
дов в сообществе невелика, они малочислен-
ны, встречаются редко.

Синтаксономическое положение. Предвари-
тельно сообщества с доминированием борщеви-
ка Сосновского были отнесены к дериватному

сообществу Heracleum sosnowskyi [Artemisietea
vulgaris] [Булохов и др., 2011], но после обра-
ботки большего числа геоботанических описа-
ний выделена ассоциация Urtico dioicae–
Heracleetum sosnowskyi Panasenko et al. 2014.

Класс Galio–Urticetea Passarge ex Kopeckı
1969

Порядок Lamio albi–Chenopodietalia boni
henrici Kopeckı 1969

Союз Aegopodion podagrariae Tx. 1967
По флористическому составу и структуре

установленная ассоциация близка к ассоциа-
ции Urtico dioicae–Heracleetum mantegazziani
Klauck 1988, характерной для Западной Евро-
пы [Vegetation…, 2009]. В Западной Европе в
сообществах с доминированием Heracleum
mantegazzianum встречаются виды [Thiele et
al., 2007], которые в Восточной Европе доста-
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точно редки и находятся на восточной грани-
це ареала, либо отсутствуют: Trisetum
flavescens, Lotus pedunculatus, Holcus lanatus,
Holcus mollis, Heracleum sphondylium,
Chaerophyllum temulum, Petasites hybridus.

Дериватное сообщество Heracleum
sosnowskyi–Salix fragilis [Salicetea purpurea]

Состав и структура. Облик сообщества
определяют диагностические виды: Salix
fragilis, Heracleum sosnowskyi (рис. 4).
Древесный ярус сообществ формирует Salix

fragilis. Сомкнутость крон 40–80%. Проектив-
ное покрытие Heracleum sosnowskyi 50–80%.
Травяно-кустарничковый ярус мозаичный,
общее проективное покрытие зависит от сом-
кнутости растений борщевика. С наибольшим
постоянством встречаются: Rubus caesius,

Рис. 4. Дериватное сообщество Salix fragilis–Heracleum sosnowskyi, основание долинного склона у русла р. Десна,
г. Брянск, 05.07.2013.

Urtica dioica, Calystegia sepium, Glechoma
hederacea, Lamium maculatum.
Сообщества встречаются вдоль русла рек,

на сырых, слабо кислых, богатых азотом суг-
линистых почвах.

Дериватное сообщество Heracleum
sosnowskyi–Betula pendula [Querco-Fagetea]

Состав и структура. Облик сообщества
определяют диагностические виды: Betula
pendula, Heracleum sosnowskyi (рис. 5)
Древесный ярус сообществ формирует Betula

pendula, сомкнутость крон до 60%, высота 9–
10 м, в подлеске единично встречаются Sorbus
aucuparia, Malus sylvestris, Salix caprea. Травя-
но-кустарничковый ярус разреженный из-за
высокой сомкнутости Heracleum sosnowskyi 60–
80%. Рассеянно встречаются: Anthriscus
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Рис. 5. Дериватное сообщество Heracleum sosnowskyi–Betula pendula, склон балки, окр. д. Дроново, Карачевский
р-н, Брянская область, 06.07.2014.

silvestris, Geum urbanum, Fragaria vesca,
Fragaria moschata, Mycelis muralis, Carex pilosa,
Orthilia secunda, Pyrola rotundifolia, Carex
pallescens, Hypericum perforatum, Agrimonia
eupatoria, Leucanthemum vulgare, Dianthus
deltoides.
Сообщества встречаются по склонам и дни-

щам балок, на свежих нейтральных небогатых
азотом суглинистых почвах.

Заключение
Высокая семенная продуктивность, форми-

рование значительного семенного банка, на-
личие покоящихся растений, более быстрое
развитие в весенний период по сравнению с
аборигенными видами – определяют быстрые
темпы распространения Heracleum sosnowskyi
в регионе. Проникновение в природные сооб-
щества связано с антропохорным распростра-
нением диаспор и нарушениями растительно-
го покрова. Внедрение Heracleum sosnowskyi

изменяет исходную фитосреду по причине за-
тенения и разрушения дернины. В различных
местообитаниях борщевик образует малови-
довые сходные по структуре сообщества. Наи-
более типичны для Брянской области сообще-
ства ассоциации Urtico dioicae–Heracleetum
sosnowskyi, формирующиеся, как в антропо-
генных, так и природных местообитаниях.
Древесные сообщества с участием Heracleum
sosnowskyi встречаются на территории регио-
на единично.
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Введение
Свидина белая – Swida alba (L.) Opiz (Cornus

alba L., Cornaceae) – европейско-азиатский
континентальный температно-бореальный ку-
старник [Rothmaler, 1976], естественный аре-
ал которого охватывает Сибирь, Дальний Во-
сток и северо-восточные области европейской
части России, где его распространение к юго-
западу ограничено долиной Волги [Ареалы...,
1977; Флора Сибири…, 1996] (рис. 1). Для юго-
западных областей России указывается как де-
коративный дичающий интродуцированный
вид, широко используемый в озеленении [Ма-
евский, 2014].
В Южном Нечерноземье России S. alba яв-

ляется инвазионным видом [Булохов, Велич-
кин, 1998; Панасенко, 2009; Калужская фло-
ра…, 2010; Маевский, 2014]. В частности, для
Брянской обл. свидина неоднократно приво-
дилась как декоративный дичающий интроду-
цированный вид [Гроздов, 1952, 1964; Босек,
1975, 1985; Булохов, Величкин, 1998; Панасен-
ко, 2009, 2014]. Одичание S. alba отмечалось
в соседних Калужской, Московской и Смолен-
ской областях [Речан, Малышева и др., 1993;
Решетникова, 2002; Калужская флора…, 2010;
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В статье показано распространение в Брянской области инвазионного кустарника Swida alba (L.)
Opiz (Cornaceae), охарактеризованы экологические особенности его местообитаний и растительные
сообщества с его участием. Выявлены сообщества гигрофитной пойменной древесной и кустарни-
ковой растительности, в которых S. alba имеет высокое фитоценотическое значение. Сделано пред-
положение о негативном последствии внедрения S. alba в сообщества, что проявляется в снижении
видового богатства травянистых растений под лесным пологом в изучаемых сообществах.

Ключевые слова: Swida alba (L.) Opiz., пойменные леса, Брянская область.

Адвентивная…, 2012]. В последние десятиле-
тия появились данные о формировании в бас-
сейне Десны в Брянской обл. спонтанных со-
обществ, в которых S. alba имеет большое эди-
фикаторное значение. Негативными послед-
ствиями внедрения S. alba является зараста-
ние кустарниками мелиоративных каналов,
берегов малых рек и пойменных сенокосов на
обильно увлажняемых почвах. В настоящей
статье приведены результаты изучения распро-
странения S. alba и сообществ с её участием,
продемонстрирована высокая фитоценотичес-
кая активность данного вида в пойменных ра-
стительных сообществах и охарактеризованы
фитоценотические связи S. alba в условиях
вторичного ареала в Брянской области.

Материалы и методы
В 2004–2015 гг. автором проведено выявле-

ние местонахождений S. alba в бассейне Сред-
ней Десны на 24 флористических маршрутах
протяжённостью от 1.5 до 8.5 км на террито-
рии Брянского, Выгоничского и Жуковского
районов Брянской обл. Исследования прово-
дились в период с июня по сентябрь, в отдель-
ных точках свидина белая найдена в безлист-
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Рис. 1. Западная граница естественного распространения S. alba (L.) Opiz [Ареалы..., 1977] (обозначена жирной
пунктирной линией). Границы Брянской обл. обозначены жирной линией. На врезке – местонахождения S. alba в
долине р. Десны в Брянской обл. обозначены чёрными точками; районы области – цифрами: 1 – Брянский, 2 –
Выгоничский, 3 – Дятьковский, 4 – Жуковский, 5 – Жирятинский; границы районов показаны пунктиром.

ном состоянии в зимний период. В обнаружен-
ных местонахождениях S. alba выполнены гео-
ботанические описания растительных сооб-
ществ, послужившие основой для разработки
классификации на основе метода Ж. Браун-
Бланке [Braun-Blanquet, 1964]. Для наблюде-
ния за динамикой насаждений изучаемого вида
в 2004 г. заложены площадки 20  20 м в сооб-
ществах разных типов с участием Swida alba.
Повторное описание основных параметров,
характеризующих динамику на площадках,
проведено в 2014 г.
Названия сосудистых растений даны по

С.К. Черепанову [1995], мохообразных – по
М.С. Игнатову и др. [Ignatov et al., 2006].

Результаты исследования
Распространение вида в Брянской обла-

сти. В ходе флористико-геоботанического об-
следования деснянской долины в Брянской

обл. отмечены многочисленные местонахож-
дения S. alba (рис. 1). Ниже приводится опи-
сание находок (табл. 1). В обнаруженных мес-
тонахождениях S. alba успешно сохраняется и
расселяется.
Распространение S. alba ограничено отрез-

ком долины от д. Меловка и места впадения в
Десну р. Угость (Жуковский р-н) у северо-за-
падной границы ландшафта Брянского ополья
до п. Супонево (Брянский р-н) – на юго-вос-
токе, где зафиксированы лишь единичные ра-
стения. Южнее – на отрезке п. Добрунь (Брян-
ский р-н) – п. Полужье (Выгоничский р-н) вид
не обнаружен. В других районах Брянской обл.
местонахождения сообществ со значительной
фитоценотической ролью S. alba пока не из-
вестны. Отдельные случаи дичания отмечены
автором в местах интродукции вида – в лесо-
полосах вдоль железной дороги в Выгоничс-
ком и Жуковском районах. Самые ранние сбо-



109

Российский Журнал Биологических Инвазий № 2, 2017

Таблица 1. Местонахождения Swida alba в долине р. Десны и её притоков в Брянской области

Район Местонахождение Географические 

координаты 

Дата находки 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.35°; E34.09° 24.09.2004 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.35°; E34.08° 24.09.2004 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.35°; E34.08° 24.09.2004 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.34°; E34.13° 12.08.2004; 

17.08. 2014 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.33°; E34.16° 26.09.2004; 

18.07.2015 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.33°; E34.18° 12.08.2005 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.31°; E34.21° 26.09.2004 

Брянский Центральная пойма р. Десны N53.29°; E34.26° 26.09.2004 

Брянский Берега р. Госомка N53.33°; E34.15° 9.07.2004 

Брянский Берега и прирусловая пойма 

р. Сенна 

N53.36°; E34.12° 12.08.2007 

Брянский Прирусловая пойма р. Сенна N53.37°; E34.14° 27.09.2009 

Брянский Прирусловая и центральная 

пойма р. Серижа 

N53.40°; E33.99° 20.09.2010 

Брянский Мелиоративные каналы в 

центральной пойме р. Десны 

N53.32°; E34.15° 17.08.2014 

Брянский Заболоченные низины вдоль 

автотрассы 

N53.32°; E34.15° 26.09.2004 

Жуковский Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.42°; E33.84° 30.09.2005 

Жуковский Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.40°; E34.88° 30.09.2005 

Жуковский Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.39°; E33.90° 29.09.2005 

г. Брянск Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.29°; E34.26° 29.09.2004; 

29.08.2014 

г. Брянск Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.28°; E34.33° 15.09.2004 

г. Брянск Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.27°; E34.36° 23.08.2015 

г. Брянск Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.19°; E34.27° 29.09.2004 

г. Брянск Прирусловая пойма 

р. Десны 

N53.20°; E34.34° 20.09.2011 

г. Брянск Прирусловая пойма р. Болвы N53.30°; E34.34° 16.09.2014 

г. Брянск Прирусловая пойма р. Болвы N53.43°; E34.39° 16.09.2014 

г. Сельцо Заболоченные берега ручья N53.36°; E34.09° 4.09.2004 

г. Сельцо Центральная пойма р. Десны N53.35°; E34.08° 4.09.2004 
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ры S. alba в Гербарии Брянского государствен-
ного университета им. академика И.Г. Петров-
ского (BRSU) относятся к парковым посадкам
г. Брянск и Новозыбковского р-на и датируют-
ся 1953 и 1965 гг., соответственно.
Отсутствие современных литературных дан-

ных о распространении свидины белой на тер-
ритории области в составе естественных со-
обществ и анализ результатов проведённого
обследования позволяют утверждать, что про-
цесс натурализации данного вида начался во
второй половине XX в. и продолжается в на-
стоящее время. Следует отметить, что искус-
ственное распространение этого вида в доли-
не р. Десны для закрепления берегов или с
другими целями не проводилось.
Местообитания и экология. Свидина ак-

тивно расселяется и входит в состав естествен-
ных сообществ ивняков и черноольшаников,
которые формируются в прирусловой части
долины р. Десны и её левобережных прито-
ков на подтопляемых обильно увлажнённых
торфяных, торфяно-глеевых, иловато-торфя-
ных почвах. Изредка встречается в пойменных
дубовых лесах в прирусловой пойме Десны на
пойменных дерновых, слоистых почвах, а так-
же осваивает антропогенные местообитания:
берега обводнённых мелиоративных каналов

в пойме и заболоченные низины у автодорож-
ных насыпей.
В своих характерных местообитаниях S. alba

обладает высокой конкурентной способнос-
тью, при разрастании становится доминантом
в подлеске и сильно затеняет почву. Это воз-
можно благодаря крупной листовой пластин-
ке, значительной высоте кустарника (до 3.5 м)
и «разваливающейся» форме кроны. Так, на-
пример, в возрасте 8 лет (установлен по спи-
лу побега), кустарник свидины в подлеске ив-
няка в пойме Десны у п. Бордовичи имел 2.8 м
в высоту, отдельные ветви достигали 4.5 м в
длину, а общая проекция кроны составила око-
ло 8 м2. Размножение кустарника идёт актив-
но как семенным, так и вегетативным путями.
Для сообществ с доминированием S. alba

характерно низкое видовое богатство (13–29
видов растений на 400 м2), что, скорее всего,
связано с высоким затенением. Иногда фор-
мируются мёртвопокровные насаждения.
Некоторые показатели, характеризующие

динамику сообществ с большой фитоценоти-
ческой ролью S. alba, приведены в табл. 2.
Можно сделать вывод, что в обоих наблю-

даемых сообществах за десятилетний период
существенно возросло проективное покрытие
S. alba. С этим, вероятнее всего, можно свя-

Таблица 2. Динамика сообществ с участием Swida alba за десятилетний период

Локализация площадки 
Брянский р-н, у п. Хотылёво, 
топкая низина у подножия 
коренного склона долины р. Десна 

г. Брянск, пойма р. Десна у 
Литейного моста 

Тип растительного 
сообщества 

Приручьевой гигрофитный 
черноольшаник, 
асс. Urtico-Alnetum 

Пойменный гигрофитный лес с 
доминированием в древостое Salix
fragilis, 
асс. Salicetum fragilis 

Даты наблюдений 26.09.2004 17.08.2014 г. 29.09.2004 29.08.2014 г. 
Проективное покрытие S. 
alba, % 

25 50 80 95 

Общее проективное покрытие 
кустарникового яруса, % 

40 50 80 95 

Проективное покрытие 
травяного яруса, % 

40 25 75 40 

Число видов травянистых 
растений 

22 20 23 16 

Примечание – – – 

Идёт активное
внедрение в
сообщество 
Acer negundo 
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зать снижение как проективного покрытия, так
и числа видов травянистых растений в сооб-
ществах. В сообществе, описанном в г. Брянск
с 2004 по 2014 г. отмечено выпадение из фло-
ристического состава некоторых светолюби-
вых видов (Inula salicina, Lythrum salicaria,
Tanacetum vulgare, Vicia cracca), которые обыч-
но широко встречаются в разреженных пой-
менных лесах. Кроме того, в сообществе, опи-
санном в г. Брянск, отмечено активное внедре-
ние в кустарниковый ярус инвазионного вида
Acer negundo, успешно конкурирующего со
свидиной. Эти два вида создают высокое за-
тенение, сплошное общее покрытие в кустар-
никовом ярусе, что, возможно, приводит к су-
щественному сокращению числа видов травя-
нистых растений. Изучение конкуренции этих
двух инвазионных видов вызывает отдельный
интерес и будет продолжено.
Б.В. Гроздов [1952] сделал предположение,

что различные виды рода Swida замещают друг
друга в похожих типах сообществ в разных
географических регионах. В частности, для
флоры Южного Нечерноземья России харак-
терен другой вид этого рода – S. sanguinea (L.)
Opiz – европейский меридионально-температ-
ный субокеанический вид, распространённый
от Прибалтики до низовьев Дона [Ареалы...,
1977]. Как отмечает Б.В. Гроздов [1964], S.
sanguinea обладает большой экологической
пластичностью и на территории Брянской обл.
встречается в различных типах сообществ: от
широколиственных (дубовых) лесов правобе-
режья Десны на карбонатных сухих почвах до
обильно увлажнённых берегов рек, где обра-
зует густые заросли (например, в долине р. С-
нежеть). S. alba значительно менее пластич-
на. Она предпочитает местообитания с более
увлажнёнными почвами, а спектр её местооби-
таний достаточно однообразен. Поэтому об
однозначном экологическом замещении этих
видов друг другом говорить нельзя.
Фитоценотические связи. В пределах сво-

его естественного ареала S. alba встречается
в растительных сообществах различного типа.
Так, в Заволжье этот кустарник входит в со-
став подлеска широколиственных кленово-
липово-дубовых лесов вместе с Corylus avel-

lana, Crataegus sanguinea, Euonymus verrucosa,
Frangula alnus, Lonicera tatarica, L. xylosteum,
Padus avium [Растительность..., 1980], a так-
же встречается вдоль берегов рек и ручьёв, на
островах и пойменных лугах, не образуя са-
мостоятельных зарослей [Пояркова, 1951].
Этот вид обычен в подлеске предуральских и
уральских липняков, вязовников и чернооль-
шаников [Горчаковский, 1968]. В Восточной
Сибири свидина отмечается в кустарниковом
ярусе ивово-тополёвых, лиственничных и ли-
ственнично-берёзовых (с Betula platyphylla)
лесов [Таран и др., 2004]. S. alba нередко встре-
чается, а в ряде случаев доминирует в сооб-
ществах западносибирских пойменных ивово-
тополёвых лесов, лесных и кустарниковых
болот, а также влажных берёзовых и осино-
вых лесов, относимых к классу Brachypodio
pinnatae–Betuletea pendulae Ermakov, Korolyuk
et Latchinsky 1991. В поймах Оби и Иртыша в
пределах таёжной зоны распространены сооб-
щества союза мезофитных травяных мелколи-
ственных и светлохвойных лесов союза Roso
majalis–Betulion pendulae Iljina ex Taran 2000,
в состав диагностических видов которого вхо-
дит S. alba [Таран и др., 2004].
Для характеристики фитоценотических свя-

зей S. alba в условиях вторичного ареала в
Брянской обл. нами описаны сообщества пой-
менной растительности с участием данного
вида. Значительная фитоценотическая роль
свидины белой в них позволила установить
отдельные субассоциации в составе ассоциа-
ций черноольховых и ясенево-ивовых лесов,
установленных на основе метода флористи-
ческой классификации [Булохов, Семенищен-
ков, 2004; Семенищенков, 2009]. Однако в це-
лом помимо указанного участия в таких сооб-
ществах S. alba эти сообщества мало отлича-
ются по составу флоры от типичных для ассо-
циаций. Поэтому в настоящей работе мы счи-
таем правомерным выделение сообществ с
высокой фитоценотической активностью сви-
дины белой в ранге вариантов Swida alba в
составе разных ассоциаций, которые относят-
ся к разным классам растительности.
Черноольховые гигрофитные леса, пред-

ставленные преимущественно в прирусловой
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пойме р. Десна, относятся к асс. Urtico dioicae–
Alnetum glutinosae Bulokhov et Solomeshch
2003 в составе союза Alnion incanae Pawłowski
et al. 1928 и класса Carpino–Fagetea Jakucs ex
Passarge 1968. Для них характерно наличие
выраженного подлеска из свидины белой, а в
составе ценофлоры отмечаются широкотрав-
ные виды указанного класса и гело- и гигро-
фильные виды, характеризующие союз Alnion
incanae.
Сообщества, древесный ярус которых фор-

мирует Salix fragilis, правильнее относить к
широко понимаемой асс. Salicetum fragilis
Passarge 1957 в составе класса Salicetea
purpureae Moor 1958. Прирусловые кустарни-
ковые сообщества, распространённые в доли-
нах небольших рек и ручьёв в долине Десны
относятся к асс. Salicetum triandrae Malcuit
1929 того же класса. Доминирующим в них
видом выступает Salix triandra с участием S.
viminalis, S. cinerea, Frangula alnus.
В составе сообществ всех перечисленных

синтаксонов обильны характерные виды как
союза Alnion incanae, так и классов Salicetea
purpureae и Alnetea glutinosae Br.-Bl. et Tüxen
ex Westhoff et al. 1946. Многие из этих видов
являются общими для данных высших единиц

классификации и распространены в поймен-
ных, гигро- и гелофитных местообитаниях с
азональной растительностью.
Особый синтаксономический статус имеют

прирусловые кустарниковые сообщества, с
полным преобладанием в верхнем ярусе S.
alba. Их с позиций дедуктивного подхода K.
Kopecký и H. Hejný [1974] следует трактовать
как безранговые единицы – «дериватные со-
общества» в составе класса Salicetea
purpureae, отмечая таким образом инвазион-
ный характер их ценообразователя и флорис-
тическую близость к типичным пойменным
кустарниковым сообществам данного класса.
Флористическое сравнение синтаксонов,

объединяющих сообщества с высокой фито-
ценотической ролью S. alba в Брянской обл.,
приведено в табл. 3. Балльные оценки по шка-
лам H. Ellenberg et al. [1991] позволяют сде-
лать вывод, что сообщества свидины белой
формируются на влажных (7.1–7.6), слабокис-
лых или близких к нейтральным (5.9–6.7) и
достаточно богатых минеральным азотом (5.3–
6.4) почвах.

Заключение
Инвазионный кустарник S. alba в Брянской

обл. имеет многочисленные местонахождения,

Таблица 3. Сравнительная таблица синтаксонов, объединяющих сообщества с высокой фитоценотической
ролью Swida alba в Брянской области

Номера синтаксонов 1 2 3 4 

Число описаний 
Ярус 

12 14 9 8 
Характеристики почвы, определённые по шкалам H. Ellenberg et al. [1991] 

Влажность 7.6 7.1 7.6 7.5 

Кислотность 5.9 6.6 6.7 6.6 

Богатство минеральным азотом 5.3 6.4 6.3 6.2 

Диагностические виды (далее – д. в.) асс. Urtico dioicae–Alnetum glutinosae 

Alnus glutinosa A1 V III I I 

Urtica dioica C V V II II 

Д. в. асс. Salicetum fragilis 

Salix fragilis A1 II V I . 

Д. в. асс. Salicetum triandrae 

Salix triandra B I . V I 

Д. в. вар. Swida alba 

Swida alba B V V V V 

Д. в. союза Alnion incanae 

Geum rivale C V I . . 
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Номера синтаксонов 1 2 3 4 

Число описаний 
Ярус 

12 14 9 8 

Lysimachia nummularia C V IV . . 

Lysimachia vulgaris C IV III II III 

Ranunculus repens C III IV II II 

Athyrium filix-femina C III . . I 

Chrysosplenium alternifolium C III . . . 

Dryopteris carthusiana C III II . I 

Ulmus laevis B II . I . 

Impatiens noli-tangere C I II . . 

Mentha arvensis C I III II I 

Padus avium B I I II I 

Equisetum pratense C I I III II 

Galium aparine C I I III III 

Caltha palustris C I . . . 

Deschampsia cespitosa C I . . . 

Glechoma hederacea C . IV II II 

Ulmus laevis A1 . IV . . 

Aegopodium podagraria C . III . . 

Rubus caesius C . III . I 

Galium uliginosum C . II I . 

Viburnum opulus B . II I I 

Festuca gigantea C . I . . 

Д. в. класса Carpino–Fagetea 

Acer platanoides A2-B IV IV . . 

Euonymus europaea B IV V . . 

Dryopteris filix-mas C I I . . 

Scrophularia nodosa C I II I I 

Fraxinus excelsior B . IV . . 

Geum urbanum C . III . . 

Mycelis muralis C . II . . 

Tilia cordata A2-B . II . . 

Corylus avellana B . I I . 

Д. в. классов Salicetea purpureae и Alnetea glutinosae 

Equisetum fluviatile C V II I I 

Filipendula ulmaria C V IV I III 

Humulus lupulus C V III III II 

Ribes nigrum B V IV I I 

Scutellaria galericulata C III II II II 

Scirpus sylvaticus C IV II . . 

Galium palustre C III I . . 

Phragmites australis C II . I I 

Carex vesicaria C II . . . 

Calystegia sepium C I IV I I 

Stachys palustris C I II II II 

Myosotis palustris C I II II I 

Frangula alnus B I I II . 

Myosoton aquaticum C I I . . 
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Номера синтаксонов 1 2 3 4 

Число описаний 
Ярус 

12 14 9 8 

Juncus effusus C I . . . 

Viola palustris C I . . . 

Lycopus europaeus C . IV III II 

Solanum dulcamara C . II II I 

Salix alba B . I I . 

Agrostis stolonifera C . I . . 

Geranium palustre C . I I . 

Прочие виды 

Oenanthe aquatica C III . . . 

Poa palustris C IV I II . 

Brachytecium rutabulum D III I . . 

Angelica sylvestris C II I . . 

Calliergon cordifolium D II I   

Brachytecium rivulare D I II . . 

Rumex obustifolius C I II . . 

Rhizomnium punctatum D I I   

Plagiomnium undulatum D I I . . 

Rubus idaeus B I I . . 

Salix caprea B I I . . 

Carex acuta C I . . . 

Cicuta virosa C I . . . 

Dactylorhiza incarnata C I . . . 

Epilobium palustre C I . . . 

Galeopsis bifida C I . . . 

Plagiomnium cuspidatum D I . . . 

Silene nutans C I . . . 

Sorbus aucuparia B I . . . 

Thyselinum palustre C I . . . 

Acer negundo B . II I I 

Arctium lappa C . II . I 

Echinocystis lobata C . II II . 

Veronica beccabunga C . II . . 

Chaerophyllum aromaticum C . II . . 

Anthriscus sylvestris C . I I . 

Tanacetum vulgare C . I I I 

Lythrum salicaria C . I . I 

Persicaria hydropiper C . I I . 

Bidens tripartita C . I . . 

Chelidonium majus C . I . . 

Cirsium arvense C . I . . 

Erigeron annuus C . I . . 

Epilobium montanum C . I . . 

Impatiens grandulifera C . I . . 

Inula salicina C . I . . 

Sambucus racemosa B . I . . 
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Номера синтаксонов 1 2 3 4 

Число описаний 
Ярус 

12 14 9 8 

Senecio sp. C . I . . 

Stellaria media C . I . . 

Stellaria nemorum C . I . . 

Torilis japonica C . I . . 

Typha latifolia C . I . . 

Vicia cracca C . I I . 

Salix cinerea B . . II II 

Bidens frondosa C . . I II 

Drepanocladus fluitans D . . I I 

 
Примечания к таблице. Обозначения синтаксонов: 1 – асс. Urtico dioicae–Alnetum glutinosae var. Swida. alba, 2 –
асс. Salicetum fragilis var. S. alba, 3 – асс. Salicetum triandrae var. S. alba, 4 – дериватное сообщество S. alba [Salicetea
purpureae]. Обозначения ярусов и подъярусов: А1 – первый древесный подъярус, A2 – второй древесный подъя-
рус, B – кустарниковый ярус, C – травяной ярус, D – моховой ярус. Постоянство видов дано по пятибалльной
шкале: «I» – 10–20% описаний; «II» – 21–40%; «III» – 41–60%; «IV» – 61–80%; «V» – 81–100% описаний.

приуроченные к долине р. Десны и её прито-
ков. Свидина белая характеризуется высоки-
ми эдификаторными свойствами, активно вне-
дряется под полог ивовых и черноольховых
лесов и формирует спонтанные насаждения в
поймах. Приведённая в статье сравнительная
таблица синтаксонов пойменной растительно-
сти характеризует фитоценотические связи S.
alba, сложившиеся в условиях вторичного аре-
ала этого вида, и демонстрирует его высокую
фитоценотическую активность в сообществах
пойменных лесов. Отмечены негативные по-
следствия внедрения S. alba, проявляющиеся
в снижении видового богатства травянистых
растений под лесным пологом в изучаемых
сообществах. Необходимы дальнейшие на-
блюдения за динамикой сообществ с участи-
ем данного кустарника и его конкуренцией с
другими аборигенными и инвазионными ви-
дами.
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DISTRIBUTION OF INVASIVE SPECIES SWIDA ALBA (L.)
OPIZ (CORNACEAE) AND COMMUNITIES WITH ITS
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The paper shows the distribution of the invasive shrub Swida alba (L.) Opiz (Cornaceae) and characterizes
the ecological features of shrub habitats and communities with its participation. The communities of
hygrophyte floodplain tree and shrub vegetation with the high phytocenotic role of S. alba are revealed. The
assumption of a negative effect of S. alba invasion on communities is made, which is expressed in decrease
in specific richness of grassy plants under a forest canopy in the communities under study.
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