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Введение
Для культурных древесных насаждений

Киева указывались 7 культивируемых видов
из рода Juglans L. (Juglandaceae DC. ex Perleb),
довольно широко выращиваемых в Восточной
Европе и в Украине, в частности [Соколов,
1951; Лыпа, 1952; Гришко-Богменко, 1974;
Щепотьєв та ін., 1987; Жигалова, 2007]. Со-
гласно морфологическим и молекулярным ис-
следованиям, они принадлежат к трём секци-
ям [Конечная, 2012; Mu et al., 2017]. Секция 1.
Juglans: J. regia L. Секция 2. Cardiocaryon
Dode: J. ailantifolia Carrière (J. sieboldiana
Мaxim., J. allardiana Dode), J. subcordiformis
Dode (J. coarctata Dode, J. lavallei Dode, J.
cordiformis Maxim.), J. mandshurica Maxim. (J.
cathaiensis Dode, J. draconis Dode, J. callosa
Dode, J. stenocarpa Maxim.), J. cinerea L.  (J.
oblonga Mill., J. cathartica Michx.). Секция 3.
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В 2016–2017 гг. в городских лесах и парках Киева обнаружено 22 спонтанных очага самосева 6
видов Juglans L.: J. ailantifolia Carričre, J. cinerea L., J. mandshurica Maxim., J. nigra L., J. regia L. и J.
subcordiformis Dode (Juglandaceae DC. ex Perleb). Они приурочены к 8 локалитетам. В очагах поселе-
ния были изучены 919 особей самосева и 45 предполагаемых материнских деревьев. Совокупность
особей самосева отдельного вида рассматривается на стадии создания самовоспроизводящихся по-
пуляций.

Составлены карты-схемы распространения 18 популяций. Определена численность, размерный и
онтогенетический состав особей в очагах самосева. В большинстве случаев локальные популяции
неполночленные, левосторонние, имеют разнотипные пространственные и онтогенетические струк-
туры, некоторые содержат молодые генеративные особи. Влияние видов-вселенцев рода Juglans на
начальном этапе инвазии оценено как несущественное, отмечаются скрытые риски, которые несут
формирующиеся самовоспроизводящиеся популяции.

Приведённые результаты расширяют представления об одичании в городских насаждениях видов
Juglans, а собранная фактическая информация и составленные карты-схемы могут служить основой
стратегии мониторинга инвазий древесных экзотов.

Ключевые слова: Juglans L., самосев, натурализация, самовоспроизводящаяся популяция, инва-
зионный чужеродный вид, древесное растение, Украина.

Rhysocaryon Dode: J. nigra L. (J. pitteursii Morr.,
J. rugosa Dode, J. costata Dode), J. microcarpa
Berland. (J. rupestris Endelm. ex Torr., J.
subrupestris Dode, J. neomexicana Dode). Не-
которые авторы на основе морфологических
и молекулярных характеристик J. cinerea вы-
деляют в отдельную секцию Trachycaryon
Dode [Aradhya et al., 2007; Stone et al., 2009;
Wenpan Dong et al., 2017]. Исключительно для
ботанических садов и лишь некоторых лесни-
честв Украины упоминаются J. californica S.
Watson, J. hindsii Jeps. ex R.E. Sm., J. major
(Torr.) A. Heller [Гришко-Богменко, 1974; Ще-
потьєв та ін., 1987; Жигалова, 2007].

Все названные виды рода Juglans голаркти-
ческого происхождения. J. regia имеет три ге-
нетических центра: китайский, среднеазиатс-
кий и переднеазиатский. Первичные ареалы
видов J. ailantifolia, J. subcordiformis, J.
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mandshurica принадлежат к китайско-японско-
му, а J. cinerea, J. nigra и J. microcarpa – севе-
роамериканскому генетическому центру
[Лыпа, 1952; Жуковский, 1970; Aradhya et al.,
2007].

Склонность видов Juglans к одичанию от-
мечалась в Украине неоднократно. По свиде-
тельству А.Л. Лыпы [1952], в то время в не-
скольких дендропарках (Бантышевский, с.
Прелестное, Славянский р-н, Донецкая обл.;
Тростянецкий Черниговская обл.) J. cinerea
под пологом насаждений легко возобновлял-
ся естественным путём. На гербарных этикет-
ках летних сборов 1999 г. в Киеве С.Л. Жига-
лова отметила массовый самосев в «Сырец-
кой роще» J. mandshurica (KW сбор 063566) и
в «Феофании» J. nigra (KW сбор 063528). Со-
общалось о спонтанном распространении J.
regia, J. mandshurica в Киеве [Mosyakin,
Yavorska, 2002], приводились оба последних
вида в биотопах сельских поселений [Burda,
2003]. Чаще всего речь шла о расселении этих
же видов на особо охраняемых территориях в
Полесье и Лесостепи, включая особо охраня-
емые объекты Киева [Бурда та ін., 2015]. В
коллекциях Национального дендропарка «Со-
фиевка» НАН Украины (Умань, Черкасская
обл.) растут J. cinerea, J. mandshurica, J. nigra,
J. regia и гибрид J. nigra ´ J. regia (J. ´
intermedia Carr.); они плодоносят, включая гиб-
рид, однако о самосеве не упоминалось [Ка-
талог…, 2000]. В октябре 2017 г. нам удалось
наблюдать в урочище «Грекова балка» «Софи-
евки» обильный тщательно скошенный само-
сев J. cinerea, J. nigra и J. regia вблизи деревь-
ев посадок 1950-х гг. Самосев J. regia и J.
mandshurica присутствует на территории До-
нецкого ботанического сада НАН Украины
[Бурда та ін., 1998]. В дендропарке «Алексан-
дрия» НАН Украины (Белая Церковь, Киевс-
кая обл.) массово распространяются самосе-
вом в пределах экспозиции J. nigra и J. regia
[Дойко та ін., 2014]. По нашим наблюдениям,
на широте Киева повсеместно активно рассе-
ляясь, натурализуется J. regia. Невзирая на
обильное плодоношение J. nigra, в 10–12- и
73–75-летних чистых и смешанных насажде-
ниях в Моивском лесничестве Винницкой обл.,

его самосев отсутствовал [Іщук, Шлапак,
2007]. К сожалению, в упомянутых публика-
циях пространственная структура, числен-
ность самосева, его размерный, возрастной,
онтогенетический состав не анализировались.

В ботанических садах Москвы J. man-
dshurica массово и настолько агрессивно рас-
селяется, что предлагается к включению в
Чёрную книгу флоры Средней России в ста-
тусе потенциально инвазионного [Виноградо-
ва и др., 2010], а среди видов, натурализую-
щихся в ботанических садах Москвы, он при-
водится в статусе «инвазионный вид» [Майо-
ров и др., 2013]. Из трёх, имеющихся в кол-
лекциях и экспозициях видов рода Juglans, в
пределах Главного ботанического сада РАН за
последние 65 лет спонтанно расселились все
три [Виноградова и др., 2015]. Среди древес-
ных экзотов, дающих самосев в Санкт-Петер-
бурге, Г.А. Фирсов и В.В. Бялт [2015] упоми-
нают: J. ailantifolia, J.´ byxbyi Rehd. (J.
ailantifolia ´ J. cinerea), J. cinerea, J. cordiformis
Maxim., J. ´ hybrida hort. (J. mandshurica ´ J.
cinerea), J. mandshurica. Самосев большинства
из них уже достиг репродуктивного возраста.
В Западной Европе известны очаги дичания J.
ailantifolia, J. cinerea, J. mandshurica, J. nigra
и J. regia [DAISIE, 2009].

Цель настоящей статьи – определить сте-
пень экологических рисков спонтанного рас-
селения видов родового комплекса Juglans L.
в городских лесных и парковых насаждениях
Киева. В рамках исследования решалось не-
сколько последовательных задач. Следовало
найти очаги спонтанного распространения
ранее введённых в культуру представителей
рода; установить видовой состав, численность,
размерную и онтогенетическую структуру
формирующегося самосева в каждом из них;
определить объёмы захвата и продолжитель-
ность удерживания территории; а также вы-
яснить, по возможности, сложившиеся связи
с местным биотическим разнообразием.

Материал и методика
Состав видов рода Juglans, культивируемых

в Украине, их поведение во вторичном ареале
установлены по литературным данным [Лыпа,
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1952; Щепотьєв та ін., 1987; DAISIE, 2009;
Майоров и др., 2013]. Для предварительного
выявления насаждений Juglans в Киеве и уточ-
нения наших представлений о визуальных ви-
довых различиях культивируемых экзотов в
молодом возрасте были изучены гербарные
сборы рода (более 200 листов) в Гербарии
Института ботаники им. Н.Г. Холодного НАН
Украины (KW). Оригинальным материалом
для написания данной статьи послужили ре-
зультаты полевых обследований городских
лесов и парков Киева в 2016–2017 гг.

Дичающие виды рода Juglans в первичных
ареалах являются лесными растениями, хотя
чистых насаждений не образуют. Они пред-
почитают светлые изреженные лесные сооб-
щества; требовательны к плодородию почв;
часто приурочены к берегам рек, поймам с
аллювиальными почвами. Именно в таких
или близких условиях Киевских городских
древесных насаждений следовало ожидать
одичания этих привлечённых в культуру дре-
весных растений.

Обнаруженные совокупности спонтанно
поселившихся особей видов Juglans от различ-
ных источников диаспор были объединены в
локалитеты: целостные участки, глазомерно
выделяемые на местности по естественным
или антропогенным границам в рамках одно-
типного растительного сообщества. В локали-
тете фиксировали абсолютные отметки рель-
ефа, уклон поверхности, географические ко-
ординаты каждой особи устанавливали с по-
мощью GPS map76CSx (погрешность 3–4 м).
Учитывая присущую видам Juglans светолю-
бивость в условиях первичных ареалов, в оча-
гах самосева с помощью Solar Power Meter
CEM DT – 1307 специально определялась ос-
вещённость. Параметром освещённости из-
брана мощность потока падающего солнечно-
го света в полдень (период измерений 12.00 –
13.00 астрономического времени). Она выра-
жалась в процентных долях от максимально-
го значения показателя, фиксированного при
одновременных измерениях на открытой мес-
тности, а не в абсолютных единицах. В расти-
тельном покрове отмечался состав древостоя
и доминанты травяного яруса по флороцено-

типам, включая характер первоначальных на-
саждений видов Juglans (групповое, рядовое
насаждение или одиночное дерево).

Из-за высокой морфологической вариабель-
ности и склонности видов Juglans к гибриди-
зации, отмечаемых многими авторами [Соко-
лов, 1951; Лыпа, 1952; Щепотьєв та ін., 1987],
иногда не удавалось достоверно определить
видовую принадлежность особей самосева,
характеризующихся смешанными признаками.
Такие растения фиксировались отдельно и
здесь не рассматриваются.

Далее термином «популяция» обозначаем
совокупность особей одного вида, занимаю-
щую пространство и функционирующую как
часть биотического сообщества [Одум, 1986].
Совокупность спонтанно поселившихся осо-
бей отдельного вида в очаге самосева локали-
тета рассматриваем в качестве локальной по-
пуляции. Изучали собственно популяционные
признаки: популяционное поле, размещение
особей, абсолютную плотность популяции,
онтогенетический состав, пространственную
структуру и проводили популяционный ана-
лиз каждой спонтанной локальной популяции.
При обмерах различали «особи самосева» и
«предполагаемые материнские деревья». Пос-
ледние привнесены изначально в насаждения
человеком. Они определялись по признаку
регулярного размещения (одиночные деревья,
их декоративные группы или рядовые насаж-
дения) и по совпадающему возрасту с основ-
ным древостоем насаждения в локалитете
(редко превышающим его), и всегда были за-
метно старше особей самосева. Оставалось
сомнение относительно материнских деревь-
ев из-за близкого расположения их одновоз-
растных насаждений. В частности, при одно-
видовых рядовых посадках за материнские
принимались несколько случайно выбранных
деревьев. При смешанных культурах несколь-
ких видов Juglans и, соответственно, совмес-
тном произрастании, при расселении самосев
локалитета оказывался смешанным (локали-
теты I, II, V, VI). В таких случаях особи само-
сева объединялись в локальные популяции
исключительно по визуальным видовым при-
знакам. Особи самосева визуально без труда
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отличались по размерам и возрасту, как и слу-
чайному размещению.

Общая численность обследованных особей
– 964, среди них особей самосева – 919, ма-
теринских деревьев – 45. Последующий по-
пуляционный анализ выполнен на 18 локаль-
ных популяциях с численностью особей
выше 10 (табл. 1, 2). Из группы признаков,
характеризующих состояние особей, измеря-
ли высоту и окружность ствола каждой осо-
би самосева на уровне 1.3 м или же у более
низких – на 10 см над поверхностью почвы.
Полевые и камеральные исследования раз-
мерной и онтогенетической структуры ло-
кальных популяций выполнены ранее опуб-
ликованными методами [Методика…, 2011].
К ювенильным относили особи с «детскими»
структурами, с не ветвящимися стволами,
находящиеся в травянисто-кустарничковом
ярусе; к имматурным – деревья, имеющие
боковые ветви первого, иногда второго поряд-
ка, с диаметром ствола не более, чем в 2 раза
превышающим диаметр боковых ветвей; к
виргинильным – деревья, с характерной для
взрослых деревьев морфологической струк-
турой, но в фазу цветения и плодоношения
ещё не вступившие; к молодым генеративным
особям относили деревья с характерной мор-
фологической структурой взрослых деревь-
ев, приступившие к цветению и плодоноше-
нию и поддерживающие генеративные функ-
ции на протяжении минимум нескольких лет.
Для анализа пространственной структуры

локальных популяций рассчитаны абсолют-
ная плотность особей (численность особей на
1  м2 на площади популяционного поля);
удельная плотность – численность особей на
1  м2, 10 м2 и 100 м2; а также максимальное
расстояние между материнским деревом и
особями самосева. Границы популяционно-
го поля, его конфигурация и абсолютная плот-
ность особей установлены методом точечно-
го картирования с использованием компью-
терной навигационной программы SAS Planet
Portable 14 Final в онлайн сервисе. Для фор-
мирования исходных данных и обработки ре-
зультатов использованы компьютерные тех-
нологии Quntum GIS Essen (2,14), Coral Draw
15.

Полученные результаты
Локалитеты дичания видов рода Juglans

в лесах и парках Киева. В обследованных 8
локалитетах достоверно дифференцированны
6 видов рода Juglans (J. ailantifolia, J. cinerea,
J. mandshurica, J. nigra, J. regia и J. subcor-
diformis); самосев представлен различными по
возрасту особями, а его 22 очага отличаются
численностью, занимаемыми площадями, раз-
мерностью и онтогенетическими состояния-
ми (табл. 1, 2). Не исключено, что локальную
популяцию образовали спонтанные сеянцы от
разных материнских деревьев, как и нельзя не
учитывать постоянное привнесение чужой
пыльцы. Очевидно, что генетический фонд
локальной популяции самобытным не остаёт-

Таблица 1. Реестр изученных особей видов рода Juglans, спонтанно расселившихся в лесах и парках г. Киев

Численность обследованных особей* Число
локалитет

Вид
рода Juglans общая

I II III IV V VI VII VIII
** ***

J. ailantifolia 145 – 16 6  6 24 37 45 11 5 12
J. cinerea 29 –  1 –  –  – 28 – –  1 3
J. mandshurica 208 3 103 –  –  – 43 – 59 3 6
J. nigra 158 – 142 –  –  – 16 – – 2 10
J. regia 157 26 19 7  –  – 105 – –  3 8
J. subcordiformis 267 42 – 96 6 89 29 – 5  4 6

Общее 964 71 281 109 12 113 258 45 75 18 45

Примечание. * Полужирным шрифтом выделены изучавшиеся локальные популяции; ** – общее число популя-
ций; *** – число материнских деревьев.
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Таблица 2. Реестр очагов самосева видов рода Juglans в лесах и парках г. Киев

ся. Локальные популяции крайне малочислен-
ные, численность особей превышает 100 в трёх
из них – 103, 105 и 142.

Все 8 локалитетов расположены в старой
части Киева, на правом берегу р. Днепр, в пре-
делах Киевской возвышенности, для которой
характерно развитие расчленённого рельефа.
С овражно-балочными системами связаны
ключи, питающие ручьи и истоки малых рек с
более или менее выраженным круглогодичным
водотоком. Почвенный покров составляют се-
рые лесные почвы, развивающиеся на лёссо-
видных суглинках, иногда – на флювиогляци-
альных супесчаных отложениях, склоновом и
балочном делювии. С целью возобновления и

обогащения лесные массивы многократно по-
полнялись, вводились, кроме местных пород,
древесные экзоты, включая представителей
Juglans. В некоторых локалитетах (I, II, VI,
VIII) в очагах самосева видов Juglans присут-
ствуют имматурные и виргинильные особи
Aesculus hippocastanum L. или полночленные
популяции семенного и вегетативного проис-
хождения Robinia pseudoacacia L.

Заметных различий между экологическими
условиями, в которых обнаружены очаги са-
мосева, не наблюдали. Однако освещённость
в локальных популяциях сильно варьирует
(табл. 3). Как видно из изложенного ниже, ло-
кальная популяция 1 J. subcordiformis, превы-

Численность особей Размеры
материнских особей

Вид
рода Juglans

Номер
популя-

ции общая самосева материн-
ских

высота, м окружность
ствола, см

Локалитет I
J. subcordiformis 1 42 41 1 14 101
J. regia 2 26 23 3 12–14 82; 110

Локалитет II
J. mandshurica 3 103 99 4 5.5–12;14 12–19; 44
J. regia 4 19 18 1 6.5 44
J. ailantifolia 5 16 13 3 6.5; 18 28; 116; 157
J. nigra 6 142 134 8 17.5; 19 70; 149

Локалитет III
J. subcordiformis 7 96 95 1 18 245
J. ailantifolia 8 7 6 1 7.5 48
J. regia 9 7 7 – – –

Локалитет IV
J. subcordiformis 10 6 5 1 16.5 125
J. ailantifolia 11 6 5 1 18 157

Локалитет V
J. subcordiformis 12 89 87 2 19; 20 141; 265
J. ailantifolia 13 24 23 1 18 125

Локалитет VI
J. regia 14 105 101 4 19.5; 21 135–156
J. ailantifolia 15 37 36 1 23 162
J. mandshurica 16 43 42 1 12 61
J. cinerea 17 28 26 2 14.5; 15 88.93
J. nigra 18 16 14 2 22 160; 175
J. subcordiformis 19 29 28 1 17.5 151

Локалитет VII
J. ailantifolia 20 45 44 1 17 126

Локалитет VIII
J. ailantifolia 21 11 7 4 16–17 104; 130
J. mandshurica 22 59 58 1 16 104
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шает темпы расселения остальных, но форми-
руется при низкой освещённости, то есть, воп-
рос оптимума по отношению к отдельному
фактору – освещённости – остается открытым.

Локалитеты І и II приурочены к истокам
ручья Вита в центральной части урочища «Фе-
офания» (рис. 1). Начиная с 1944 г. оно нахо-
дится в режиме особой охраны. Здесь длитель-
ное время было учебно-опытное лесничество
АН УССР; теперь большую часть его занима-
ет парк-памятник садово-паркового искусст-
ва «Феофания» (далее парк «Феофания»).

Локалитет І – это левый, правый склоны и
тальвег балки в верховьях урочища, вблизи
Пантелеймоновского истока ручья Вита в квар-
талах 1, 2 парка «Феофания» (табл. 3, рис. 1).
В составе древостоя грабовой дубравы из
Quercus robur L., Carpinus betulus L. присут-
ствуют сопутствующие виды Tilia cordata
Mill., Acer platanoides L., Fraxinus excelsior L.,
изредка Alnus glutinosa (L.) Gaertn., кустарни-
ки Sambucus nigra L., Euonymus verrucosa Scop.
Часто встречаются чужеродные виды (Acer
negundo L., Morus alba L., Parthenocissus
inserta (A. Kern.) Fritsch., P. quinquefolia (L.)
Plach.). В травяном покрове, кроме типичных
лесных трав (Asarum europaeum L., Stellaria
holostea L., Galium odoratum (L.) Scop., Lamium
galeobdolon (L.) L.), заметны сорные лесные
растения (Alliaria petiolata (Bieb.) Cavara et
Grande) и чужеродные виды (Erigeron annuus
(L.) Pers., Impatiens parviflora DC., Solidago
gigantea Aiton). В материалах лесоустройства

Таблица 3. Ландшафтная характеристика локалитетов с обнаруженным самосевом видов Juglans

Высота над ур.
моря, м

Уклон,
градусы

Освещён-
ность, %Локалитет

от до от до от до
I Парк «Феофания», квартал 1, 2 150 174 4 8 10.6 12.9
II1 то же, граница квартала 6 и с. Хотов 140 156 4 8 23.8 25.7
II2 то же, опушка квартала 6 140 149 2 4 39.6 89.1
II3 то же, квартал 6 145 157 4 8 12.2 13.4
III Киев, ул. Метрологическая, 12-б 184 188 2 4 21.5 23.8
IV Киев, ул. Академика Лебедева, 1 188 188 2 4 21.5 23.8
V Киев, просп. Академика Заболотного, 156 180 190 2 4 23.9 30.6
VI Правый берег ручья Ореховатский 151 201 8 15 4.0 25.0
VII Парк «Сырецкий» 167 170 1 2 – –
VIII Урочище «Сырецкая роща» 173 177 3 4 – –
Среднее 161.8 175.0 3.2 6.1 17.3 27.6

за 1979 г. для этих кварталов упоминались
культуры J. regia и J. cinerea, посадок 1941–
1942 гг. и 1960 г. на площади 0.6 га.

Локалитет ІІ – это квартал 6 парка «Феофа-
ния» с прилегающей территорией с. Хотов, рас-
положен на правом склоне балки. Самосев оре-
хов размещён на трёх несколько различных по
экологическим условиям участках, наиболее
низко расположенных над уровнем моря из всех
локалитетов (табл. 2, 3). Первый из них, приле-
гает к парку, обращён в сторону с. Хотов и наи-
более засорён. Древесные растения одиночны:
Q. robur, C. betulus, A. negundo, Gleditsia
triacanthos L. Травянистые растения образуют
изреженный амфиценоз с участием лесных,
степных и, большей частью, сорных растений:
Elymus repens (L.) Gould, Dactylis glomerata L.,
а также Ambrosia artemisiifolia L., Conium
maculatum L., Galium aparine L., Heracleum
mantegazzianum Sommier & Levier, Xanthium
albinum (Widder) Scholz et Sukopp. Второй уча-
сток объединяет опушку и прилегающую часть
лесной поляны (табл. 2, 3, рис. 1). Опушка за-
нята плотно поселившимся самосевом J.
ailantifolia, J. mandshurica, J. nigra и J. regia,
под которым травяной покров фактически от-
сутствует. На поляне обычны злаки (D.
glomerata, Poa pratensis L.), из видов красоч-
ного разнотравья преобладают Ranunculus
polyanthemos L. и Silene flos-cuculi (L.) Greuter
& Burdet. Изредка, всего 9 особей, расселяется
J. nigra в возрасте до 4–5 лет. Третий участок –
это целостный массив рядовых посадок экзо-



Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

8

Рис. 1. Карта-схема распределения локальных популяций видов Juglans, сформировавшихся путём самосева в
локалитетах I–V; на выносках выделены контуры популяций, обозначенных арабскими цифрами: 1, 12 – J.
subcordiformis; 2 – J. regia; 6 – J. nigra; 13 – J. ailantifolia.

тов J. ailantifolia, J. mandshurica, J. nigra, J. regia
и изредка J. cinerea. Деревья возрастом свыше
60 лет образуют довольно плотный полог. О
создании здесь в 1950–1952 гг. на площади 1 га
лесных культур J. regia и J. cinerea упоминает-
ся в материалах лесоустройства 1979 г. Теперь
отдельные деревья разных видов выпали, не-
которые суховершинят. Из-за высокой сомкну-
тости древесного яруса, травяной покров изре-
жен. В его составе ценотически верные лесные
растения (Poa nemoralis L., Adoxa moschatellina
L., Aegopodium podagraria L., Anthriscus
sylvestris (L.) Hoffm., Asarum europaeum,
Cardamine bulbifera (L.) Crantz, Pulmonaria
obscura Dumort., Scrophularia nodosa L.), реже
луговые (Lysimachia nummularia L., Moehringia
trinervia (L.) Clairv.) и сорные лесные травы
(Geum urbanum L., Lapsana communis L.). Са-
мосев представителей Juglans чаще сосредото-
чен на освещённых прогалинах.

Локалитет ІII. Киев, ул. Метрологическая,
12-б, прилежащая к парку «Феофания» с за-
падной стороны. В 30 м от жилого дома рас-
тёт одиночное дерево J. subcordiformis. Его
окружают засорённая, изредка скашиваемая
поляна и парковые посадки (табл. 3, рис. 1).
Под кроной J. subcordiformis травяной покров
не скашивается. Он образован D. glomerata, P.
pratensis, Lactuca serriola L., присутствует са-
мосев J. subcordiformis, J. ailantifolia, Tilia sp.,
A. platanoides, Ulmus sp., Vitis vinifera L., опу-
шечный вид – Agrimonia eupatoria L., луговой
– Glechoma hirsuta Waldst. & Kit., сорные –
Arctium lappa L., Erigeron annuus, I. parviflora.

Локалитет IV. Киев, ул. Академика Лебе-
дева, 1, территория научной опытной базы
Института ботаники им. Н.Г. Холодного НАН
Украины, севернее урочища «Феофания»
(табл. 3, рис. 1). Травяной покров регулярно
скашивается, и самосев наблюдается под кро-
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ной или на иных недоступных для скашива-
ния участках.

Локалитет V, угол проспекта Академика
Заболотного и улицы Академика Лебедева.
Расположен на склоне водораздела между ру-
чьями Вита и Голосеевский, обращённом в
сторону ручья Вита (табл. 3, рис. 1). Остав-
шиеся фрагменты сада орехов представляют
две различные части культур. Примыкающая
к парку «Феофания» часть, состояла из рядо-
вых насаждений различных форм и сортов
J. regia. Вторая часть – это бывшие рядовые
посадки нескольких видов (J. ailantifolia, J.
cinerea, J.nigra, J. mandshurica и J. sub-
cordiformis, а также J. regia).

Локалитет VI занимает территорию между
национальным природным парком «Голосеев-
ский» и парком культуры и отдыха имени М.Т.
Рыльского. В нём наибольший перепад высот.
Это расчленённый оврагами и водомоинами
правый берег ручья Ореховатский (правый
приток р. Лыбидь). В старых рядовых культу-

рах преобладает J. nigra, участвуют ещё не-
сколько видов, дающие самосев. В результате
расселения, по меньшей мере, 6 видов (J.
ailantifolia, J. cinerea, J. mandshurica, J. nigra,
J. regia и J. subcordiformis) формируется спон-
танное многовидовое насаждение разновозра-
стных особей (табл. 1, 3, рис. 2). Видовое раз-
нообразие самосева обусловлено смешанным
составом первичных лесных культур и благо-
приятными локальными условиями среды. Как
и в локалитетах I и II в парке «Феофания»,
здесь изначально был дубовый лес, многократ-
но вырубавшийся и восстанавливаемый. Кро-
ме доминантных Q. robur, C. betulus растут
также T. cordata, A. platanoides, F. excelsior, в
подлеске Viburnum opulus L., Ligustrum vulgare
L., S. nigra, встречается самосев чужеродных
видов A. negundo, M. alba, R. pseudoacacia. В
травяном покрове, наряду с видами немораль-
ных лесов (A. europeum, S. holostea), сорные
травы (A. petiolata, Urtica dioica L., Turritis
glabra L.), случайные (Berteroa incana (L.) DC.,

Рис. 2. Карта-схема распределения локальных популяций видов Juglans, сформировавшихся самосевом в локали-
тете VI; на выноске выделены контуры популяций, обозначенных арабскими цифрами: 14 – J. regia; 15 – J. ailantifolia;
16 – J. mandshurica; 17 – J. cinerea; 18 – J. nigra.
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Euphorbia cyparissias L.) и чужеродные расте-
ния (H. mantegazzianum, I. parviflora, G.
parviflora, S. gigantea).

Локалитет VIІ. Парк-памятник садово-пар-
кового искусства государственного значения
«Сырецкий»; г. Киев, ул. Тираспольская, 43,
расположен в западной части Киева, площадь
6.5 га. До сих пор сохранились древесные эк-
зоты бывшего демонстрационного парка де-
коративных культур при цветочном хозяйстве
Мейера, посадок 1875–1900 гг. Насаждения
парка отличаются богатством, мощным рос-
том и развитием старых деревьев J. ailantifolia,
J. cinerea, J. mandshurica, J. nigra, J. regia. Са-
мосев, как правило, не наблюдается из-за ре-
гулярного ухода и прогулок посетителей, од-
нако, в отдалённых уголках он сохраняется
(табл. 3).

Локалитет VIІІ – это лесопарк «Урочище
Сырецкая роща», южнее парка «Сырецкий»,
вблизи улицы Стеценко, г. Киев (табл. 3). Этот
останец лиственных лесов с вековыми дере-
вьями Q. robur, площадью 180 га с 1950-х гг.
используется киевлянами как зона отдыха. По
урочищу в сыром овраге вьётся речушка Сы-
рец, впадающая в соединённое с р. Днепр Ки-
рилловское озеро.

Таким образом, несмотря на значительную
разбросанность спонтанных очагов расселе-
ния видов рода Juglans в границах Киева, опи-
санные локальные популяции формируются в
сходных условиях среды. Преимущественно
это нижние части склонов или тальвеги балок
и оврагов, занятые дубово-грабовыми лесами,
местами – лесные рядовые культуры различ-
ного видового состава. Впрочем, фитоценоти-
ческая активность дичающих видов Juglans
достаточно высокая. Локальные популяции
образуются преимущественно в группировках
лесного, а также лугового и синантропного
типов растительности. Большинство популя-
ций локализованы в грабово-дубовых лесах
различной степени деградации. Места рассе-
ления совпадают с рядовыми насаждениями
Juglans в лесных ценозах того же типа: лока-
литеты I, II, VI и VIII. Таким образом, в фито-
ценотическом размещении самовоспроизводя-
щихся популяций проявляется определённое

предпочтение, однако обусловлено оно пер-
вичным вселением материнских деревьев.

Пространственная характеристика
спонтанного расселения видов Juglans в го-
родских лесах и парках Киева. Границы по-
пуляционного поля на первых этапах форми-
рования популяций совпадают с проекцией
кроны материнского дерева, близки к ней или
же удалены от неё на небольшое расстояние
(табл. 4, выноски на рис. 1, 2). Конфигурация
популяционного поля случайной формы (по-
пуляции 1, 17), возле отдельно растущих де-
ревьев близка к кругообразной (популяция 18);
при расположении материнских деревьев в
рядовых посадках – напоминает ленточную
форму (популяция 2). Эта особенность попу-
ляционного поля, в большинстве своём, не за-
висит от фитоценоза, часто определяется спо-
собом первоначальной посадки материнских
деревьев, поскольку локальные популяции
размещаются преимущественно вблизи них.
Внутри контура популяционного поля при раз-
мещении особи отдают предпочтение микро-
понижениям на поверхности почвы, вслед-
ствие скатывания орехов, часто группы осо-
бей тяготеют к просветам в древесном поло-
ге. Территориальное размещение самосева на
региональном уровне выражено контагиозное
и связано с тенденцией опадания плодов, про-
растания сеянцев и образования самосева
вблизи материнских деревьев.

Возрастание численности популяции зави-
сит от привнесения диаспор извне, поскольку
плодоношение видов Juglans не стабильно,
годовая динамика численности популяции не-
избежна. Поэтому приводимые здесь сведения
подлежат уточнению в последующие годы.
Как известно, механизмом саморегуляции по-
пуляционной плотности является отмирание
части особей при высокой плотности. Специ-
ально этот вопрос нами не изучался, однако,
выпадение растений в ювенильном состоянии
отмечалось часто. Среди особей старше юве-
нильных наблюдались усыхания вследствие
обмерзания, механического повреждения или
из-за не установленных причин. Материнские
деревья, особенно в рудеральных группиров-
ках, кроме полного отмирания до 0.5% особей,
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Таблица 4. Пространственная характеристика локальных популяций видов Juglans

Численность особей Популяционное поле*

численность особей
Вид рода
Juglans

П
оп

ул
яц

ия

об
щ

ая

ос
об

и
са

мо
се

ва

ма
те

ри
нс

ки
е

пл
ощ

ад
ь,

м2

D** ***

1 м2 10 м2 100 м2

5 16 13 3 136 0.11 14.4 1 12 16
13 24 23 1 101 0.24 14.6 1 15 23
15 37 36 1 263 0.14 14.3 2 10 37
20 45 44 1 99 0.45 16.7 4 44 44

J. ailantifolia

21 11 7 4 87 0.12 21.6 1 4 11
Значение для вида 5 133 123 10 686 0.21 21.6 1.8 17 26.2
J. cinerea 17 28 26 2 91 0.31 13.4 1 13 26

3 103 99 4 1311 0.07 76.2 2 34 103
16 43 42 1 126 0.34 11.3 2 19 43

J. mandshurica

22 59 58 1 250 0.23 26.7 2 31 58
Значение для вида 3 205 199 6 1687 0.21 76.2 2 28 68

6 142 134 8 1829 0.07 82.2 3 40 135J. nigra
18 16 14 2 116 0.13 18.9 1 10 16

Значение для вида 2 158 148 10 1945 0.10 82.2 2 25 75.5
2 26 23 3 535 0.04 92.1 1 9 15
4 19 18 1 376 0.05 28.9 1 11 19

J. regia

14 105 101 4 1655 0.06 11.8 2 15 105
Значение для вида 3 150 142 8 2566 0.05 92.1 1.3 11.6 46.3

1 42 41 1 1434 0.03 112 1 6 39
7 96 95 1 434 0.22 15.7 3 30 96

12 89 87 2 1341 0.06 74.3 2 23 89

J. subcordiformis

19 29 28 1 105 0.28 12.3 3 29 29
Значение для вида 4 256 251 5 3314 0.15 112 2.3 22 63.2

Примечания. * Все значения признаков популяционного поля определены картографическим методом по навига-
ционной программе SAS Planet Portable 14 Final; ** абсолютная плотность особей на 1 м2; *** максимальное
расстояние между материнским деревом и особями самосева, м.

имели усыхающие главные ветви. Абсолютная
плотность популяций – показатель достаточ-
но динамичный. Его значение варьирует от
0.03 у J. subcordiformis и 0.04 у J. regia до 0.34
у J. mandshurica и 0.45 у J. ailantifolia. Сред-
нее значение показателя абсолютной плотно-
сти популяций на уровне вида колеблется от
0.05 J. regia до 0.31 у J. cinerea (табл. 4).

Полученные характеристики дают основа-
ние предположить, что наиболее активно в
настоящее время расселяется J. subcordiformis,
численность особей самосева которого оказа-
лась самой высокой, он занял и удерживает
самую большую по площади территорию; от-
дельная группа его особей отстоит на самом
дальнем расстоянии от материнского дерева.

Значительно уступают J. subcordiformis, но
превышают темпы расселения остальных – 3
вида: J. regia, J. nigra и J. mandshurica. Все
пять локальных популяций J. ailantifolia, как
правило, имели более низкие показатели. Для
J. cinerea время активного расселения в Кие-
ве, очевидно, не наступило (табл. 4, рис. 1, 2).

По различным оценкам скорость простран-
ственного распространения инвазионных ра-
стений сильно варьирует: усреднённые циф-
ры от 2 до 370 м за год на локальном уровне и
максимум 167 км в год на больших расстояни-
ях [Pyšek, Hulme, 2005]. То есть, в условиях
Киева J. subcordiformis и J. regia приближа-
ются к средней скорости расселения на локаль-
ном уровне; J. nigra и J. mandshurica по мак-
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симальному расстоянию самосева от материн-
ской особи достигли четвёртой части средне-
го европейского значения (табл. 4).

В локальных популяциях наблюдались два
типа вертикальной структуры надземного по-
лога: в большинстве популяций – равномер-
ное заполнение листьями, а в популяциях с
преобладанием размерных групп особей круп-
ного подроста и жердняка (англ. young high
forest) – поднятый полог. Например, поднятый
тип полога наблюдали в популяции  1 –
J. subcordiformis, в которой из 42 особей на
площади 1434 м2, почти 81% составляет жер-
дняк.

Онтогенетическая структура локальных
популяций при спонтанном расселении ви-
дов рода Juglans L. Соотношение особей, на-
ходящихся в различных состояниях индиви-
дуального развития, составляет онтогенети-
ческую структуру локальной популяции. В
изучаемых популяциях удалось выделить че-
тыре онтогенетические состояния (ювениль-
ные, имматурные, виргинильные и молодые
генеративные) двух периодов – прегенератив-
ного и генеративного (рис. 3). По этому при-

знаку преимущественное большинство спон-
танных локальных популяций всех видов
Juglans левосторонние, с преобладанием осо-
бей прегенеративного периода. Как уже упо-
миналось, для популяции 1 – J. subcordiformis
характерно высокое участие молодых генера-
тивных особей. Близки к ней по структуре
популяция 2 – J. regia и популяция 21  – J.
ailantifolia, в них третью часть составляют ге-
неративные особи. В трёх популяциях 5, 13 и
15  – J. ailantifolia и популяции 12 – J.
subcordiformis доля молодых генеративных
особей около четверти. У двух левосторонних:
популяция 3 – J. mandshurica и популяция 4 –
J. regia, господствуют виргинильные особи,
доля молодых генеративных особей не превы-
шает пятой части. Ярко выраженные левосто-
ронние популяции с преобладанием ювениль-
ных и имматурных особей имели J. cinerea
(популяция 17), J. mandshurica (популяция 16),
J. regia (популяция 14) и J. subcordiformis (по-
пуляция 7, рис. 3).

Таким образом, локальные популяции 6 ви-
дов рода Juglans, как свидетельствует состав
особей по состоянию индивидуального разви-

Рис. 3. Онтогенетические спектры локальных популяций видов рода Juglans при спонтанном расселении в лесах
и парках Киева. J. ailantifolia – популяции 5, 13, 15, 21; J. cinerea – популяция 17; J. mandshurica – популяции 3, 16;
J. nigra – популяции 6, 18; J. regia – популяция 2, 4, 14; J. subcordiformis – популяции 1, 7, 12; онтогенетические
состояния растений: j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные, g1 – молодые генеративные.
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тия, находятся на первых стадиях формирова-
ния. Самовоспроизводящиеся локальные по-
пуляции неполночленны, их онтогенетические
спектры левосторонние при незначительном
участии молодых генеративных особей. Впро-
чем, спектры отдельных популяций прибли-
жаются к полночленным нормальным модаль-
ным структурам.

Обсуждение результатов
Как и в других случаях [Фирсов, Бялт, 2015],

долгое время потенциальным инвазионным
качествам культивируемых в Украине видов
Juglans особого внимания не уделялось. Подоб-
но иным древесным экзотам, они вводились в
культуру в качестве ценных, декоративных,
мелиоративных, средообразующих, а также
древесинных, пищевых, технических растений.
Самосев оценивался как высшая степень удачи
интродукционного эксперимента – натурализа-
ция. Критическая оценка полученных резуль-
татов спонтанного расселения видов Juglans в
лесах и парках Киева (табл. 4, рис. 3) подтвер-
ждает следующее предположение: дичающие
виды рода Juglans находятся на стадии созда-
ния самовоспроизводящихся популяций.

Первичная интродукция представителей
этого рода в Украину состоялась не ранее 200–
100 лет назад. Исключение составляет J. regia,
разводимый на нынешней территории Украи-
ны, по предположению Ф.Л. Щепотьева [Ще-
потьєв та ін., 1987], ещё с Х в. Допустимо очер-
тить следующие временные рамки расселения
представителей Juglans в лесах и парках Кие-
ва. Самые старые городские посадки, очевид-
но, принадлежат J. regia. Однако продолжи-
тельное время этот вид ради съедобных пло-
дов выращивался в садах, усадьбах, парках,
при монастырях с хорошим уходом. Самосев,
если и возникал, то бережно пересаживался.
Остальные виды завезены в Украину давно, но
их культивирование велось преимущественно
ботаническими садами, дендропарками, в ча-
стных усадьбах, одиночных посадках и сопро-
вождалось своевременным качественным ухо-
дом. В большинстве источников [Соколов,
1951; Лыпа, 1952; Гришко-Богменко, 1974;
Щепотьєв та ін., 1987] указания о времени

интродукции видов Juglans в Украину совпа-
дают. Так, J. nigra известен с 1809 г., когда он
был ввезён акклиматизационным садом И.Н.
и И.И. Каразиных в Основянцах (теперь парк-
памятник садово-паркового искусства «Крас-
нокутский», Харьковская обл.). J. cinerea упо-
минается не раньше 1816 г., его первичную
интродукцию связывают с Кременецким бо-
таническим садом. Два вида – J. ailantifolia и
J. subcordiformis в Украине с 1905–1910 гг., а
J. mandshurica – после 1925–1930 гг. Начало
культивирования орехов в лесах и парках Ки-
ева за редкими исключениями (балка Орехо-
ватского ручья, парк «Сырецкий») приходит-
ся в большинстве своём на конец 1940-х – на-
чало 1950-х гг. За период более 70 лет, в изу-
ченных популяциях образовалась 161 репро-
дуктивная особь (17% от общего числа в са-
мосеве). Численность в стадии молодых гене-
ративных особей популяций суммарно по ви-
дам составила: J. regia – 17, J. cinerea – 2, J.
nigra – 21, J. ailantifolia – 24, J. subcordiformis
– 76, J. mandshurica – 21. Возраст деревьев,
послуживших материнскими для образующих-
ся популяций, более 70 лет. Очаги спонтанно-
го расселения, очевидно, формировались ис-
ключительно путём естественного распрост-
ранения плодов. Первоначально главным век-
тором, несомненно, была антропохория, а в
дальнейшем также автохория, предположи-
тельно, зоохория. Нам часто приходилось ви-
деть белок, распространяющих «орехи», иног-
да крупные птицы (грачи, вороны) разносили
«орехи», роняя их на лету. Ранее Г.А. Фирсов
и В.В. Бялт [2015] отмечали, что в парках
Санкт-Петербурга «орехи» за пределы кроны
деревьев разносятся воронами.

Самосев является первым поколением по-
томков чужеродных видов в новых условиях.
На первых этапах расселения виды могут про-
должительно существовать и даже давать ди-
аспоры на новой территории, но не образуют
полночленных самоподдерживающихся попу-
ляций, а пополняются привнесением диаспор
извне. Для формирования полночленных по-
пуляций с нормальным распределением раз-
ных размерных и онтогенетических состояний
необходим некоторый временной период.
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В биоме европейских неморальных широ-
колиственных лесов дичающие представите-
ли рода Juglans на первый взгляд являются
«непостоянными растениями-вселенцами»
(casual alien plants) в понимании авторов кон-
цепции преодоления миграционных барьеров
[Richardson et al., 2000], развиваемой в Россий-
ской Федерации [Гельтман, 2003] и Украине
[Бурда та ін., 2015]. С другой точки зрения,
виды Juglans в данном случае «не случайные»,
они внедрены человеком преднамеренно, в
декоративных (парковые насаждения) или
фитомелиоративных (лесные культуры) целях.
Полагаем, что есть основание рассматривать
население разновозрастных особей в отдель-
ных очагах расселения в качестве формирую-
щихся самовоспроизводящихся популяций, в
которые не исключено стабильное привнесе-
ние диаспор извне.

Влияние на окружающую среду популяций
видов Juglans в древесных насаждениях Кие-
ва в современном состоянии формирования по
5-балльной шкале [Blackburn et al., 2014] от-
носим к «классу несущественных воздей-
ствий» (minimal impacts). Как известно, в этом
классе объединяются чужеродные виды, при-
сутствие которых приводит к минимальным
последствиям, и маловероятно, что они ока-
зывают пагубные влияния на абиотическое или
биотическое окружение. Однако самовоспро-
изводящиеся популяции чужеродных древес-
ных растений, в частности представителей
рода Juglans, таят скрытые экологические рис-
ки, которые в состоянии со временем про-
явиться.

После определённого времени, вероятность
формирования локальной популяции видами
Juglans возрастёт. При переходе большинства
особей к плодоношению и достаточном вре-
менном отрезке самовоспроизводящаяся попу-
ляция естественным путём способна транс-
формироваться в полноценную локальную
популяцию вида-вселенца. В подтверждение
нашего предположения культивируемые виды
рода Juglans в Киеве уже хорошо акклимиро-
вались, проходят полный цикл вегетативного
роста и развития и выработали фенологичес-
кие адаптации, соответственно местному кли-

мату. Как отмечают дендрологи, они в различ-
ной степени морозостойки, фенологические
адаптации представителей рода Juglans состо-
ялись [Лыпа, 1952; Гришко-Богменко, 1974;
Щепотьєв та ін., 1987; Жигалова, 2007]. Нара-
щивая численность, встречаемость и обилие,
локальные популяции накапливают реальный
риск для местного биотического разнообразия.
Инвазионными чужеродными видами, то есть
видами, способными наносить существенный
ущерб местным видам, их группировкам и
экосистемам, они могут стать, выработав пути
распространения на большие расстояния и
способность внедряться в местные сообще-
ства, удерживая территорию.

Важную роль в этих процессах играют фун-
кциональные связи с местными видами, при-
надлежащими к различным таксонам и звень-
ям пищевых цепей. Уже сейчас в некоторых
локальных популяциях Juglans такие связи
намечаются. Они способны не только входить
в консорции с местными видами, но как дре-
весные растения, стать детерминантами, фор-
мировать индивидуальные или популяцион-
ные консорции. Примерами функциональных
связей является то, что отдельные виды Juglans
становятся объектами поселения Viscum album
L., имеющего полупаразитный способ пита-
ния. На ослабленных усыхающих материнс-
ких деревьях J. nigra и J. ailantifolia в руде-
ральных группировках отмечались трутовые
грибы Fomes fomentarius (L.) Fr. и Polyporus
squamosus (Huds.) Fr.

Г.А. Фирсов и В.В. Бялт [2015] спонтанное
расселение древесных экзотов (включительно
с видами и гибридами Juglans) с конца 1980-х
гг. в Санкт-Петербурге связывают с потепле-
нием климата. Не отрицая важности климати-
ческого влияния среды, все же отметим, что
пространственно-временная динамика расте-
ний-вселенцев обусловлена также многими
иными факторами. Кроме абиотических и био-
тических условий, она определяется адапта-
ционными свойствами самого вида-вселенца,
его генетической структурой.

Явление постепенного накопления адапта-
ций считается обычным в процессе миграции
чужеродных видов. В литературе, касающей-
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ся биологических инвазий, оно известно как
«ecological long-term effects of cultigens»
[Sukopp, Sukopp, 1993] или «lag-phase» [Pyšek,
Hulme, 2005].

Продолжительность временного периода
адаптации зависит, видимо, от широты мест-
ности, в которой формируется вторичный аре-
ал чужеродного вида. Например, для умерен-
ных широт Германии I. Kowarik [1995] опре-
делил продолжительность периода времени
между первичной интродукцией и проявлени-
ем инвазионного распространения растений в
131 год – для кустарников и 170 лет – для де-
ревьев. Длительность того же адаптационно-
го периода в Австралии установлена в 30 лет
для однолетних, 50 – многолетних трав и 85 –
древесных растений [Caley et al., 2008]. На-
против, для 105 видов сорных растений в Но-
вой Зеландии наблюдалась средняя продолжи-
тельность латентного периода около 20–30 лет,
и лишь для 4% среди изученных в тех услови-
ях видов он оказался длительнее 40 лет [Aikio
et al., 2010]. По исследованиям С.С. Daehler,
[2009] на Гавайских островах период адапта-
ции ещё короче – 14 лет для деревьев, 5 – для
травянистых растений. Исходя из приведён-
ных примеров, временной период адаптации
видов Juglans в условиях лесов и парков Кие-
ва ближе к среднеевропейскому значению по-
казателя.

Прямая конкуренция между аборигенными
лесными и чужеродными видами Juglans в
настоящее время может и не играет суще-
ственной роли в лесных экосистемах Киева,
однако распространение экзотов на большие
площади с течением времени, несомненно,
будет иметь негативные последствия. Заселе-
ние деградированных городских лесов чуже-
родными древесными видами может стать
решающим условием для исключения возоб-
новления местной лесной растительности.
Положительная корреляция между богат-
ством природных и чужеродных видов сохра-
няется в течение относительно короткого пе-
риода; постепенное вытеснение экзотами
местных видов в результате приведёт к обед-
нению природной флоры.

Заключение
Обнаружены формирующиеся самовосп-

роизводящиеся популяции шести интродуци-
рованных видов Juglans, вместе с тем способ-
ные поддерживать численность за счёт поступ-
ления диаспор извне. Первичная интродукция
видов Juglans совершена исключительно че-
ловеком. Расселившиеся экзотические виды
рода Juglans представляют определённую сте-
пень угрозы для местного разнообразия в не-
скольких аспектах.

Во-первых, наличие в некоторых из форми-
рующихся самовоспроизводящихся популя-
ций репродуктивных особей позволяет сделать
предположение о начале формирования чуже-
родными видами полночленных местных по-
пуляций нормального типа. При дальнейшем
развитии событий не исключено образование
вторичных ареалов видами Juglans, культиви-
руемых более сотни лет.

Во-вторых, учитывая несомненную склон-
ность представителей Juglans к внутриродо-
вой гибридизации и образованию отдалённых
межвидовых гибридов географически отда-
лённых видов, потомство самосева смешан-
ных многовидовых лесных культур Juglans
способно проявить новые свойства, а одича-
ние гетерозисных гибридов может иметь нео-
жиданные последствия.

В-третьих, формирующиеся самовоспроиз-
водящиеся популяции с несущественным вли-
янием на местное биотическое разнообразие
несут скрытые угрозы. Как уже отмечалось
многими, сущность риска спонтанного рассе-
ления древесных растений в том, что их мас-
совое проникновение вызывает деградацию
местных растительных группировок с необра-
тимыми последствиями для экосистем. Поэто-
му особое внимание необходимо уделить пре-
дотвращению спонтанного распространения
при создании лесных культур, а также груп-
повых посадок в парках.

В процессе исследования использована ком-
пьютерная картография (ГИС, векторные мо-
дели UNM), посредством которой создана база
данных и карты-схемы 18 спонтанных локаль-
ных популяций видов рода Juglans в лесах
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Киева. Эти электронные документы – первая
достоверная фактическая основа длительного
мониторинга расселения видов рода Juglans в
г. Киев.
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Введение
Из 3.9% видов флоры Земли, натурализовав-

шихся в новых для них регионах [Kleunen et
al., 2015], наибольшая угроза разнообразию
аборигенных сообществ связана с растения-
ми-трансформерами, которые могут блокиро-
вать нормальное протекание сукцессий [Ви-
ноградова и др., 2010; Richardson, Pyšek, 2012;
Gioria, Osborne, 2014; Kumschick et al., 2015;
Гусев и др., 2017]. Значительные усилия при-
лагаются для того, чтобы понять, насколько
специфичны эффекты со стороны инвазивных
растений на местные виды и сообщества и
могут ли они быть удовлетворительно объяс-
нены обычными фитоценотическими механиз-
мами, такими как конкуренция за простран-
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Проверяли предположение о трансформации почвенных банков семян под влиянием инвазивных
растений. С этой целью оценили таксономическое богатство и численность проростков из почвенно-
го банка семян в зарослях инвазивного клёна ясенелистного (Acer negundo L.). В вегетационном
эксперименте учитывали проростки, появившиеся из семян на почвах, отобранных в двух типах ме-
стообитаний в г. Екатеринбурге: в густых зарослях A. negundo и в геоморфологически и эдафически
сходных местообитаниях, но без A. negundo. Дополнительно анализировали проростки на дерново-
подзолистой почве с загородного луга. Установлено небольшое негативное влияние A. negundo на
обилие проростков из почвенного банка семян. В варианте с клёном ясенелистным число проростков
было в 1.5–2.5 раза меньше, чем в городских местообитаниях без него. Богатство таксонов пророст-
ков различалось только между загородным и городскими местообитаниями, независимо от того, были
ли городские местообитания трансформированы вследствие разрастания инвазивного клёна.

Ключевые слова: Acer negundo L., клён ясенелистный, биологические инвазии, инвазивные рас-
тения, почвенный банк семян.

ство и ресурсы, доминирование, эдификатор-
ная сила [Gioria, Osborne, 2014].

Банки семян неоднократно изучались в свя-
зи с проблемой инвазий растений [Vila,
Gimeno, 2007; Gooden, French, 2014]. В мета-
анализе 2014 г. на эту тему [Gioria et al., 2014]
использована 31 публикация. Сравнение бан-
ков семян под пологом 18 инвазивных видов и
в контрольных сообществах показало, что в
целом под влиянием чужеродных видов раз-
нообразие и численность банков семян значи-
мо снижаются, но существует большая диспер-
сия эффектов, оказываемых разными видами
инвазивных растений и наблюдающихся в раз-
ных типах сообществ. В этом обзоре [Gioria et
al., 2014] не процитировано ни одного случая
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исследования банков семян под влиянием Acer
negundo L. (клёна ясенелистного), а из древес-
ных растений исследованы последствия инва-
зий только трёх видов – Acacia dealbata Link,
Acacia saligna (Labill.) H.L. Wendl. и Eucalyptus
cladocalyx F. Muell.

Наши усилия направлены на заполнение
пробела в представлении о влиянии на банки
семян со стороны важного в Евразии, занесён-
ного в Чёрную книгу флоры Средней России
[Виноградова и др., 2010] вида-трансформера
A. negundo, отрицательно влияющего на раз-
нообразие аборигенных фитоценозов [Рябини-
на, Никитина, 2009; Костина и др., 2015; Гу-
сев, 2016]. Цель работы – оценить таксономи-
ческое богатство и численность проростков
растений, появляющихся из банка семян поч-
вы, отобранной в зарослях A. negundo. Опира-
ясь на результаты цитированного мета-анали-
за [Gioria et al., 2014], мы предположили, что
в зарослях этого инвазивного вида должно
быть меньше способных к прорастанию семян
растений и их состав должен быть менее раз-
нообразным, чем в сходных по топографичес-
ким и эдафическим условиям сообществах без
инвазии клёна ясенелистного.

Материал и методика
Модельные виды. Настоящее исследование

выполнено как дополнительное к эксперимен-
ту, в котором проверяли предположение о не-
прямом аллелопатическом влиянии инвазив-
ного Acer negundo на развитие двух абориген-
ных видов травянистых растений: Festuca
rubra L. (овсяница красная) и Trifolium repens
L. (клевер ползучий). Это типичные многолет-
ние травянистые местные рудерально-луговые
виды, произрастающие на природных лугах и
в антропогенно нарушенных местообитаниях
[Третьякова, 2011].

Схема эксперимента. В вегетационном экс-
перименте F. rubra и T. repens выращивали в
почве, отобранной с трёх (A, B и С) участков
на территории г. Екатеринбурга. Почву верх-
них 20 см минеральной части профиля отби-
рали в первой декаде июля в двух местооби-
таниях на каждом участке. В местообитании
экспериментального варианта (A.n.+) каждо-

го участка почву отбирали из куртин, то есть
густых зарослей инвазивного A. negundo.  В
контрольном варианте (A.n.–) каждого участ-
ка почву отбирали вне таких куртин. Геомор-
фологически и эдафически опытный и конт-
рольный варианты на каждом участке были
идентичны (табл. 1) и расположены не далее
20 м друг от друга. Все городские участки
были приурочены к средним частям и подо-
швам склонов; почвы на них – агро- и урбано-
зёмы с разной степенью нарушенности верх-
них горизонтов. Во всех вариантах A.n.+ дре-
весный ярус представлен A. negundo, вариан-
ты A.n.– были как с древесным ярусом, так и
без него. Дополнительно использован отрица-
тельный контроль – дерново-подзолистая по-
чва с загородного вторичного, ранее распахи-
вавшегося суходольного луга, расположенно-
го в нижней части склона.

Таким образом, всего оценивалось прорас-
тание модельных растений в 7 вариантах почв:
три участка в городе по два местообитания (с
A. negundo и без него) плюс дополнительно
один участок с одним местообитанием без A.
negundo за городом. В каждом варианте почв
было 6 вегетационных контейнеров, в три из
которых были высеяны семена F. rubra,  а в
другие три – T. repens. Общее число контейне-
ров – 42 (7 вариантов почв ´2 модельных вида
´3 повторности). На этапе анализа данных все
42 повторности группировали в три варианта
опыта: 1) «A.n.+» – 18 контейнеров с почвой
из внутригородских куртин A. negundo; 2)
«A.n.–» – 18 контейнеров с почвой с городс-
ких участков, но вне куртин A. negundo; 3)
«луг» – 6 контейнеров с почвой с загородного
луга.

Размер контейнера – 25´40´10 см. Объём
почвы в контейнере – 7–8 л. Перед наполне-
нием контейнеров почву просеивали через
сито 0.5´0.8 см. Семена F. rubra и T. repens
высевали по 100 шт. в каждый контейнер. Рас-
тения выращивали в теплице с поликарбонат-
ным покрытием в течение 50 суток с 20 июля
по 8 сентября 2016 г. Контейнеры поливали с
расчётом поддержания влажности в большин-
стве вариантов на уровне 60% от полной по-
левой влагоёмкости.
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Таблица 1. Характеристики участков и местообитаний

Учёт проростков из почвенного банка се-
мян. Учёты выполнены в два тура – на 24-е
сутки после посева (тур I) и на 50-е сутки, в
момент окончания опыта (тур II). В каждый
тур все растения (проростки и растения стар-
ших возрастных состояний), развившиеся из
семян, изначально присутствовавших в почве,
полностью выпалывали и гербаризировали.
Их определение вели по [Голубинцева, Лебе-
дев, 1959; Виноградова, 1984; Васильченко,
2012]. Часть особей определены только до
рода. При анализе их учитывали как отдель-
ный таксон.

Анализ данных. На этапе анализа данных
использовали ANOVA с последующей оцен-
кой попарных различий с помощью критерия
Тьюки (STATISTICA 10.0; StatSoft, USA). Зна-
чения чисел проростков предварительно ло-
гарифмировали; учётная единица в ANOVA –
среднее значение признака в повторности (кон-

тейнере). Связь между переменными оцени-
вали с помощью коэффициента корреляции
Пирсона. Кривые разрежения при оценке об-
щего флористического богатства таксонов
строили в программе EstimateS 9.0.1 [Colwell,
2013]. Использовали интерполированные
оценки числа накопленных таксонов для ва-
риантов A.n.+ и A.n.– и экстраполированные
для варианта «луг».

Результаты
Всего в I-м туре учёта зарегистрированы

растения 26 таксонов, во II-м туре – 37 таксо-
нов. Основное число проростков в оба тура
учёта составили обычные виды и роды травя-
нистых рудеральных растений. В половине и
более контейнеров присутствовали: в I-м туре
– Carum carvi L., Chenopodium album L.,
Plantago spp., Taraxacum officinale F.H. Wigg.,
Urtica spp.; во II-м туре – Chenopodium glaucum

Городские участки
A B C

Характеристика

A.n.+ A.n.– A.n.+ A.n.– A.n.+ A.n.–

Загород-
ный луг

Положение
с. ш. 56°52′58″ 56°45′44″ 56°48′16″ 56°40′18″
в. д. 60°42′13″ 60°36′46″ 60°38′50″ 60°28′12″
высота над уровнем
моря, м

275 267 238 306

Виды деревьев Acer
negundo

– Acer
negundo

Pinus sylvestris
L., Populus ×

sibirica
G.V.Krylov &
G.V.Grig. ex

A.K.
Skvortsov

Acer
negundo

Populus ×
sibirica

G.V.Krylov &
G.V.Grig. ex

A.K.
Skvortsov

–

Высота крон, м 10–12 – 8–10 20–25 5–7 20–22 –

Проективное покрытие

крон деревьев 90–100 – 70–90 20–30 100 40–50 –

травяно-
кустарничкового
яруса

10–20 70–
100

1–5 80–90 1–5 30–70 100

антропогенного
мусора

10–20 10–20 20–30 5–10 20–30 5–10 0

Число видов травяно-
кустарничкового
яруса на площади
10×10 м

6 15 8 14 2 10 29
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L., Epilobium spp., Plantago spp., Poa annua L.,
Potentilla supina L., Urtica spp. Поскольку мно-
гие особи не удалось определить до уровня
вида, таксономическую и иные структуры со-
обществ банка семян мы не рассматривали и
ограничились анализом признаков богатства
и численности проростков.

Богатство таксонов. В разных контейне-
рах абсолютное число таксонов проростков
изменялось от 2 до 10 в I-м туре и от 2 до 12
– во II-м. Среднее число таксонов в контей-
нере значимо варьировало только в зависи-

dF Таксонов
в контейнере

Индекс
Маргалефа

Особей
в контейнере

Источник
изменчивости

F P F P F P
Вариант опыта [1] 2 28.22 <0.0001 29.34 <0.0001 3.92 0.0242
Модельный вид [2] 1 0.42 0.5200 0.27 0.6062 0.17 0.6801
Тур учета [3] 1 0.03 0.8540 4.16 0.0451 8.09 0.0058
[1] × [2] 2 0.09 0.9183 0.13 0.8788 0.29 0.7463
[1] × [3] 2 3.34 0.0410 2.31 0.1069 0.48 0.6199
[2] × [3] 1 0.85 0.3588 1.07 0.3038 0.00 0.9844
[1] × [2] × [3] 2 1.88 0.1605 1.36 0.2635 0.04 0.9602

Таблица 2. Результаты трёхфакторного ANOVA числа таксонов и особей проростков в контейнере
(F – F-критерий; P – значимость различий; dF – число степеней свободы)

Примечание. Полужирным шрифтом выделены случаи значимого влияния факторов.

мости от варианта опыта и не различалось ни
в связи с видом модельного травянистого ра-
стения (F. rubra или T. repens), ни в связи с
туром учёта (табл. 2). Наибольшее богатство
в оба тура – в среднем 8–9 таксонов в кон-
тейнере – зарегистрировано на почве загород-
ного луга (рис. 1 а). Наименьшее число – в
среднем 4–6 таксонов в контейнере – в почве
с городских участков, независимо от того,
была ли отобрана почва под куртинами клё-
на ясенелистного или вне них. Различия бо-
гатства проростков между разными вариан-

Рис. 1. Число таксонов (а) и особей (б) проростков в вариантах с почвой из внутригородских куртин A. negundo
(A.n.+), с городских участков вне куртин A. negundo (A.n.–) и с загородного луга (луг) в первом ( ) и втором ( ) турах
учёта (m±SE).
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тами значимы только между лугом и обоими
городскими вариантами на уровне P = 0.0001
по критерию Тьюки.

Значения индекса видового богатства Мар-
галефа, корректирующие оценки числа так-
сонов на число учтённых особей, варьирова-
ли так же, как и числа видов в контейнере.
Богатство проростков зависело только от ва-
рианта опыта и не зависело ни от вида мо-
дельного растения, ни от тура учёта. Значе-
ния индекса Маргалефа ожидаемо высоки в
варианте загородного луга (2.30–2.79) и низ-
кие на городских участках (1.12–1.58). По
критерию Тьюки на уровне P = 0.0001 значи-
мы различия между лугом и обоими городс-
кими вариантами.

Численность. В разных контейнерах абсо-
лютное число проростков варьировало от 5 до
99 в I-м туре, и от 3 до 96 – во II-м. Среднее
число особей в контейнере значимо варьиро-
вало в зависимости от варианта опыта и в раз-
ные туры учёта, но не различалось в связи с
видом модельного травянистого растения. За-
метно большая численность проростков на-
блюдалась во время первого учёта, по сравне-

нию со вторым, но в оба тура наибольшее чис-
ло особей зарегистрировано на почве урбани-
зированных участков без A. negundo, а наи-
меньшее – в варианте из зарослей A. negundo
(рис. 1 б). По критерию Тьюки численности
проростков значимо различались между вари-
антами A.n.+ и A.n.– (P = 0.0203).

Согласованность оценок богатства и чис-
ленности проростков в разные туры. О не-
случайном характере изменчивости богатства
и численности растений из почвенного банка
семян свидетельствует согласованность их из-
менчивости в два тура учётов. Коэффициент
корреляции между числами таксонов в контей-
нере, наблюдавшимися в I-м и II-м турах, со-
ставил r = 0.46 (P = 0.0021) (рис. 2 а). Коэффи-
циент корреляции между логарифмированны-
ми оценками числа особей в контейнере, на-
блюдавшимися в I-м и II-м турах, составил r =
0.47 (P = 0.0015) (рис. 2 б). Наличие таких за-
висимостей означает, что в тех контейнерах
или вариантах опыта, в которых богатство или
число особей были низкими или высокими в
первый учётный тур, они такими в среднем и
остались ко второму туру.

Рис. 2. Связь между числом таксонов (а) и особей (б) проростков в I-м и II-м турах учёта в вариантах с почвой из
внутригородских куртин A. negundo (  ), с городских участков вне куртин A. negundo (  ) и с загородного луга (х)
(m±SE).
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Общее число таксонов в варианте опыта.
 Анализ кривых накопления таксонов в за-

висимости от объёма наблюдений показал, что
в оба тура учётов самое высокое флористичес-
кое богатство проростков было на почве с за-
городного луга (рис. 3). Здесь в 6 контейнерах
было обнаружено 17 таксонов в I-м туре и 24
во II-м, при этом экстраполированные до n =
18 значения ещё выше, соответственно, 24 и
31 вид. Различия между вариантами A.n.+  и
A.n.– незначительны и неустойчивы. В I-м туре
несколько более высокое богатство таксонов
наблюдалось в варианте на почве из зарослей
A. negundo, во II-м – на почве из контрольных
вариантов.

Обсуждение
Разнообразие растений живого напочвенно-

го покрова в фитоценозах, в которых присут-
ствует A. negundo, исследовали неоднократно
[Рябинина, Никитина, 2009; Емельянов, Фро-
лова, 2011; Костина и др., 2015; Гусев, 2016;
Гусев и др., 2017], и установлено, что в целом
в результате инвазии клёна ясенелистного раз-
нообразие других растений заметно снижает-
ся. Негативное влияние этого инвазивного
вида на травянистую растительность хорошо
видно на примере сообществ, в которых мы

Рис. 3. Накопленное число таксонов проростков в I-м (а) и во II-м (б) турах учёта в вариантах с почвой из внутри-
городских куртин A. negundo (  ; интерполированные оценки), с городских участков вне куртин A. negundo (   ;
интерполированные оценки) и с загородного луга (х; экстраполированные после n = 6 оценки) (±SD).

отбирали почву: в вариантах A.n.+ число ви-
дов травяно-кустарничкового яруса составля-
ло 2–8 в описании, а в вариантах A.n.– таких
видов было от 10 до 15 (см. табл. 1). При этом
обилие растений травяно-кустарничкового
яруса в зарослях A. negundo также очень силь-
но снижалось, в 5–10 раз и более.

На фоне такого хорошо заметного эффекта
для растений, непосредственно вегетирующих
под пологом Acer negundo, его влияние на бо-
гатство и обилие проростков из почвенного
банка семян, хотя в целом и негативное, выра-
жено не сильно. По богатству таксонов, выяв-
ляемому как в одном контейнере, так и в це-
лом в варианте опыта, влияние A. negundo,
фактически, не проявилось. Между варианта-
ми A.n.+ и A.n.– среднее число таксонов в кон-
тейнере (см. рис. 1 а) и суммарное число так-
сонов (см. рис. 3) в вариантах не различались,
а различались только характеристики богат-
ства между всеми городскими (A.n.+ и A.n.–)
и загородными (луг) вариантами. Заметнее,
чем для параметров таксономического богат-
ства проростков, эффект A. negundo выража-
ется в уменьшении численности проростков.
По этому признаку преимущественно диффе-
ренцируются друг от друга городские место-
обитания – на почве из зарослей этого клёна
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проростков в 1.5–2.5 раза меньше, чем в руде-
ральных городских местообитаниях без него
(см. рис. 1 б).

Установленное слабое влияние A. negundo
на богатство и обилие проростков отчасти со-
гласуется с другими опубликованными эффек-
тами, оказываемыми инвазивными видами на
почвенные банки семян. Известно, что древес-
ные инвазивные растения – деревья и кустар-
ники – меньше преобразуют почвенный банк
семян, чем травянистые чужеродные виды
[Gioria, Osborne, 2014]. Также согласуется с
опубликованными сведениями наш вывод о
меньшей чувствительности почвенных банков
семян к эффектам со стороны инвазивных ра-
стений, по сравнению с вегетирующей расти-
тельностью [Gooden, French, 2014].

По причинам методического характера мы не
оценивали и не обсуждаем особенности таксо-
номической структуры сообществ проростков.
Мы не изолировали поверхность почвы в кон-
тейнерах от возможного потока диаспор из воз-
духа, как это требуется при изучении почвен-
ного банка семян методом их проращивания в
почве [Методы…, 2002]. Поэтому нельзя ис-
ключить, что какие-то семена могли попасть в
контейнеры уже после отбора почвы, её просе-
ивания и набивки контейнеров. Однако, следу-
ет отметить, что опыт проведён в теплице, ко-
торая была изолирована от окружающей сре-
ды. Это снижает вероятность случайного по-
падания семян с потоками воздуха. В целом,
дополнительная контаминация потенциально
может быть ответственна за какое-то искаже-
ние оценок истинного богатства и обилия се-
менных банков. Но, по нашему мнению, к зна-
чительным искажениям она привести не мог-
ла, так как интенсификация случайного попа-
дания зачатков в экспериментальные контейне-
ры привела бы к отсутствию наблюдающейся
корреляции между параметрами богатства и
обилия проростков в разные сроки учёта.

Заключение
Представленные результаты – это, вероятно,

первая попытка анализа характеристик почвен-
ного банка семян в сообществах, сильно транс-
формированных Acer negundo. Установлено, что

по богатству таксонов проростков из почвен-
ного банка семян изученные урбанизированные
рудеральные местообитания близки, независи-
мо от того, трансформированы ли они вслед-
ствие разрастания инвазивного клёна ясенели-
стного или не трансформированы. Влияние A.
negundo преимущественно выражается в сни-
жении в почве в его зарослях числа способных
к прорастанию семян травянистых растений. В
целом, в урбанизированных местообитаниях в
г. Екатеринбурге влияние этого вида на почвен-
ный банк семян не является сильным, несмот-
ря на абсолютное доминирование его в древес-
ном ярусе и значительное сокращение разно-
образия вегетирующих растений живого напоч-
венного покрова.
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Изучено генетическое разнообразие первой балтийской популяции чужеродного двустворчатого
моллюска Rangia cuneata (G.B. Sowerby I, 1831) путём секвенирования фрагмента митохондриаль-
ного гена цитохром с-оксидазы, первой субъединицы (COI). Установлено, что Вислинский залив на-
селяет единая популяция вселенца, обладающая высоким уровнем генетического разнообразия. Пред-
полагается, что рангия вселилась в Вислинский залив с балластными водами судов на стадии личин-
ки. В качестве наиболее вероятного донора рассматривается первая европейская популяция R. cuneata
из Северного моря. Сведения о генетическом разнообразии могут быть полезны для прогнозирова-
ния дальнейших путей расселения моллюска.

Ключевые слова: Rangia cuneata, чужеродный вид, мтДНК, Балтийское море.

Введение
Глобализация морской торговли и межкон-

тинентальных транспортных перевозок игра-
ет ключевую роль в увеличении скорости био-
логических инвазий в морских экосистемах.
Одним из важнейших способов (векторов) ин-
тродукции гидробионтов в географически уда-
лённые регионы стал случайный перенос чу-
жеродных видов с балластными водами судов
[Ruiz et al., 1997]. Особенно успешно транс-
портируются эстуарные и морские эвригалин-
ные организмы, имеющие в жизненном цикле
планктонную стадию. Некоторые из них ус-
пешно натурализуются в новых местообита-
ниях, иногда приводя к существенным изме-
нениям экосистем-реципиентов [Биологичес-
кие инвазии…, 2004].

В последние десятилетия одним из активно
расселяющихся видов стал эстуарный дву-
створчатый моллюск Rangia cuneata (G.B.
Sowerby I, 1831). Нативным ареалом рангии
считается Мексиканский залив [Hopkins,
Andrews, 1970]. В литературе первые упомина-
ния о находках живых экземпляров R. cuneata

за пределами Мексиканского залива, в Север-
ной Каролине, датируются 1955 г. [Hopkins,
Andrews, 1970]. В 1960–1988 гг. R. cuneata най-
дена на атлантическом побережье США от во-
сточного побережья Флориды до Чесапикско-
го залива и реки Гудзон [Carlton, 1992].

Существует две гипотезы о происхождении
американских популяций рангии за пределами
Мексиканского залива. Согласно первой, R.
cuneata обитала здесь ранее. Створки предста-
вителей этого вида находили в плейстоцено-
вых отложениях восточного побережья США
до Нью-Джерси [Richards, 1938]. Предполага-
ется, что небольшие поселения сохранились
здесь до настоящего времени и дали вспышку
численности в результате изменений условий
обитания. Другим, наиболее вероятным, путём
происхождения популяций на севере США ис-
следователи считают случайную интродукцию
рангии с марикультурой устриц [Pfitzenmeyer,
Drobeck, 1964; Hopkins, Andrews, 1970].

В Европе R. cuneata впервые зарегистри-
рована в бассейне Северного моря (август
2005 г.) в эстуарии западной Шельды, в гава-
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нях порта Антверпен, Бельгия, куда, предпо-
ложительно, была непреднамеренно интроду-
цирована с судовыми балластными водами
[Verween et al., 2006]. В настоящее время ин-
вазия происходит быстрыми темпами. Спус-
тя три года после первой регистрации в бас-
сейне Северного моря R. cuneata была обна-
ружена в каналах Амстердама, Нидерланды
[Moolenbeek, 2009], а через пять лет, в 2010
г., вид впервые зарегистрирован в Балтийс-
ком море [Ежова, 2012; Рудинская, Гусев,
2012]. Первая интродукция в Балтике была
широкомасштабной, практически одномо-
ментно была заселена вся акватория Вислин-
ского залива, от солоноватоводной российс-
кой части до более опреснённой польской
[Ежова, 2012; Рудинская, Гусев, 2012; Drgas,
перс. сообщ.; Warzocha, Drgas, 2013]. Назван-
ные поселения моллюска являются наиболее
крупными в бассейнах Северного и Балтийс-
кого морей.

К 2012 г. популяция рангии в Вислинском
заливе Балтийского моря была представлена
особями разных размерных групп, достигла
высокой численности и могла считаться пол-
ностью натурализовавшейся [Ежова, 2012;
Рудинская, Гусев, 2012]. Позднее, после нату-
рализации рангии в Вислинском заливе, не-
многочисленные живые особи моллюска были
обнаружены в других районах Южной и Вос-
точной Балтики: вблизи Ниды (Литва, 2013),
в районе Любека (Германия, 2013), в заливе
Пярну (Эстония, 2014). В 2016 г. единичная
особь R. cuneata была найдена в Западном Гот-
ландском бассейне, в районе Норчёппинга
(Швеция, 2016) [AquaNIS…, 2017]. В 2015 г.
ранее неизвестное, достаточно плотное посе-
ление моллюска было обнаружено в Северном
море, в Восточной Англии [Willing, 2015].

Порт Калининград связан контейнерными
линиями с портами Нидерландов, Великобри-
тании, Германии, Литвы, Финляндии и Шве-
ции. Следовательно, популяция рангии в Вис-
линском заливе наряду с популяциями из бас-
сейна Северного моря могла стать одним из
источников дальнейшего расселения вида за
пределами нативного ареала. Цель данной ра-
боты – изучение генетического разнообразия

и происхождения первой инвазивной популя-
ции R. сuneata в Балтийском море.

Материалы и методы
В работе проанализированы две выборки R.

cuneata, собранные в 2015–2016 гг. в российс-
кой (23 экз.) и польской (22 экз.) акваториях
Вислинского залива (рис. 1). Мышечные ткани
фиксировали 96%-м этанолом, тотальную ДНК
выделяли коммерческим набором DiatomTM

DNA Prep 200 («Изоген») согласно инструкции
производителя. Фрагмент митохондриального
гена цитохром с-оксидазы, первой субъедини-
цы (COI) длиной 703 пары нуклеотидов (пн)
был амплифицирован с использованием следу-
ющей пары праймеров:  LCO1490     5/-
GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3/
[Folmer et al., 1994] и COI-H 5/-
TCAGGGTGACCAAAAAATCA-3/ [Machor-
dom et al., 2003]. Финальный объём смеси ПЦР
25 µL содержал 2.5 µL 10 x буфера для ПЦР
(СибЭнзим) с 20 mM MgCl2, 1 µL каждого из
олигонуклеотидных праймеров (10 pM), 2.5 µL
смеси каждого из четырёх дезоксирибонукле-
отидов (0.2 µM каждого), 1–1.5 µL тотальной
ДНК, 0.7 U Taq ДНК полимеразы (СибЭнзим)
и бидистиллированную воду. Амплификацию
проводили в программируемом термостате
«Терцик» (ДНК-Технология). Программа амп-
лификации включала следующие стадии: дена-
турация – 95 °C (4 мин), 32 цикла по 94 °C (1
мин), 58 °C (45 с), 72 °C (1 мин), и заключи-
тельный этап – 72 °C (7 мин). Продукт ПЦР
после электрофореза в 1.5%-м агарозном геле,
окрашенном бромистым этидием (0.5 мкг/мл),
визуализировали в ультрафиолете (l= 312 нм).
Двустороннее секвенирование проводили с ис-
пользованием амплификационных праймеров.
Секвенировали в ABI PRISM 3500 (Applied
Biosystems) на базе ИБВВ РАН согласно инст-
рукции производителя. Нуклеотидные после-
довательности всех гаплотипов депонированы
в NCBI (MG267050-MG267055) [National
Center…, 2017].

Нуклеотидное (п) и гаплотипическое (Hd)
разнообразие подсчитано с использованием
пакета программ DnaSP version 5.10 [Librado,
Rozas, 2009]. Сравнение нуклеотидных после-
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Рис. 1. Станции сбора проб Rangia cuneata в Вислинском заливе Балтийского моря.

довательностей COI, полученных нами, с де-
понированными ранее в международные базы
данных проводили с помощью BLAST (NCBI)
[National Center…, 2017]. Взаимосвязи между
гаплотипами анализировали методом MJN
(Median Joining Network) в NETWORK 5.0.0.1
[Bandelt et al., 1999]. Генетическую гетероген-
ность между выборками оценивали с помо-
щью попарных сравнений FST (AMOVA) в па-
кете программ ARLEQUIN version 3.5.2.1
[Excoffier, Lischer, 2010].

Результаты
При анализе 45 нуклеотидных последова-

тельностей фрагмента гена COI рангии Вис-
линского залива, длиной 658 пн, обнаружено
шесть гаплотипов, которые различаются заме-
нами нуклеотидов в одном или нескольких
сайтах (рис. 2; таблица). Взаимосвязи между
вариантами нуклеотидных последовательно-
стей показаны на рисунке 2.

В выборках преобладают Н1-Н4 гаплотипы,
единично встречаются Н5 и Н6 варианты нук-
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Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов фрагмента гена COI мтДНК (658 пн) R. cuneata. Цифрами обозначено число
мутационных шагов. Чёрным цветом показана частота встречаемости каждого из гаплотипов в польской аквато-
рии, а белым – в российской.

Таблица. Полиморфизм фрагмента гена цитохром с-оксидазы (СОI) R. cuneata

Выборки N Nг Nпс Гаплотипическое
разнообразие

Hd (SD)

Нуклеотидное
разнообразие

π (SD)

Российская акватория 23 5 6 0.787 (0.043) 0.004 (0.000)

Польская акватория 22 6 7 0.684 (0.096) 0.003 (0.001)

Примечание. N – объём выборки, Nг – число гаплотипов, Nпс – число полиморфных сайтов.

леотидных последовательностей. Гаплотип H6
идентичен следующим нуклеотидным после-
довательностям из Чесапикского залива США:
KT959440, KT959412, KT959383 [National
Center…, 2017]. Значения показателей нукле-
отидного и гаплотипического разнообразия
указаны в таблице. Различия между выборка-
ми недостоверны (FST = 0.000, P = 0.39).

Обсуждение
Залив отделён от открытой Балтики Вислин-

ской косой и сообщается с морем только уз-
ким судоходным проливом, шириной 400 м и
глубиной 10–12 м (рис. 1). Все суда, заходя-
щие в Вислинский залив в настоящее время
могут двигаться лишь одним путём – через
Балтийский пролив в российскую часть аква-

тории. Если рассматривать гипотезу интродук-
ции путём сброса балластных вод, содержав-
ших личинок, рангия могла попасть в залив
исключительно с судами, зашедшими в рос-
сийскую акваторию, а распространиться в
польские воды – только переносом личинок с
течениями. Очень быстрое, в течение всего
нескольких месяцев, распространение мол-
люска по всей акватории Вислинского залива,
количественные характеристики распределе-
ния взрослых моллюсков на начальной стадии
инвазии и размерно-возрастная структура по-
пуляции в различных участках залива [Ежова,
2012; Рудинская, Гусев, 2012; Warzocha, Drgas,
2013] свидетельствуют в пользу инокуляции
личинками, а не взрослыми особями. Таким
образом, рангия в российских и польских во-
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дах имеет общее происхождение, что подтвер-
ждается и отсутствием значимых генетичес-
ких различий между этими двумя выборками.

Наиболее вероятным ресурсом для интро-
дукции рангии в Вислинский залив могли быть
популяции моллюска из бассейна Северного
моря, где расположены крупнейшие европей-
ские порты Антверпен и Роттердам, имеющие
транспортные связи как с Мексиканским за-
ливом, так и с портами в Северо-Западной
Атлантике (атлантическое побережье США).
В Балтийское море личинки рангии могли про-
никнуть с балластными водами контейнерово-
зов или дреджинговых судов. Известно, что
для поддержания состояния судоходного фар-
ватера 43-километрового Калининградского
морского канала регулярно привлекаются
дреджинговые суда, в том числе европейские.

Происходило ли расселение рангии в Евро-
пу и далее в Балтийское море непосредствен-
но из Мексиканского залива или источником
инвазии могли быть популяции, обитающие на
севере США, предварительно адаптированные
к северным условиям? Из нативного ареала
рангии в международной базе данных и лите-
ратуре [Foltz et al., 1995] представлено восемь
вариантов нуклеотидных последовательнос-
тей фрагмента гена COI, длиной 230 пн, полу-
ченных при анализе 18 особей моллюсков.
Сравнение этих данных с нашими результата-
ми оказалось малоинформативным, посколь-
ку одному такому гаплотипу соответствовало
несколько вариантов нуклеотидных последо-
вательностей, полученных нами. Наши после-
довательности были значительно длиннее и
содержали варьирующие нуклеотиды за пре-
делами области, секвенированной авторами
работы [Foltz et al., 1995]. Более показатель-
ными в этом плане стали результаты рестрик-
тного анализа, который авторы указанной
выше публикации применяли в дополнение к
секвенированию нуклеотидных последова-
тельностей COI, длина анализируемого ими
фрагмента составляла приблизительно 680 пн.
В выборках рангии из Мексиканского залива
(7 выборок, 170 экз.) обнаружены гаплотипы,
у которых отсутствует один из сайтов рестрик-
ции MboII, возникающий в результате нукле-

отидной замены Т на С в 610 позиции анали-
зируемого нами фрагмента гена COI. Однако
такие гаплотипы не найдены в пробах с побе-
режья п-ова Флорида и с севера атлантичес-
кого побережья США (5 выборок, 120 экз). В
наших выборках по частоте преобладал вари-
ант нуклеотидной последовательности Н1,
который, подобно мексиканским гаплотипам,
не имел полиморфного рестриктного сайта
MboII.

В то же время, в Вислинском заливе обна-
ружен вариант Н6, известный из Чесапикско-
го залива, по данным международной базы
NCBI [National Center…, 2017]. Поскольку в
балтийской популяции рангии имеется ещё и
вариант нуклеотидной последовательности с
полиморфным рестриктным сайтом, отсут-
ствующий в Чесапикском заливе, расселение
рангии в Европу, а далее и в Вислинский за-
лив, не могло происходить только из популя-
ций севера атлантического побережья США.

Обычно высокие значения показателей
внутривидового полиморфизма у инвазивных
популяций объясняют большим числом живых
особей, основавших поселение (прессом про-
пагул) или множественной интродукцией
[Roman, Darling, 2007; Dlugosch, Parker, 2008;
Handley et al., 2011; Estoup et al., 2016]. При
транспортировке балластных вод на неболь-
шие расстояния, как это происходит в случае
транспортных сообщений между Калинингра-
дом и ближайшими крупными европейскими
портами, путь занимает не более нескольких
дней и вероятность сохранения личинок в
жизнеспособном состоянии очень велика, что
и обеспечило высокое генетическое разнооб-
разие первой популяции рангии в Балтийском
море.

Заключение
Мелководность Вислинского залива и, сле-

довательно, быстрый прогрев воды обеспе-
чивают благоприятные температурные усло-
вия для размножения и развития личинок, что
позволило рангии образовать здесь самовосп-
роизводящуюся популяцию [Ежова, 2012; Ру-
динская, Гусев, 2012], для которой характерен
высокий уровень генетического разнообразия.
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Наряду с североморскими, популяция R. cunea-
ta из Вислинского залива может стать, и веро-
ятно – уже стала, одним из основных источ-
ников для дальнейшего расселения вида в Бал-
тике. В связи с проектом создания канала че-
рез Балтийскую (Вислинскую) косу и откры-
тия судоходства через него, реализация кото-
рого начинается в 2018 г. [Polish Press…, 2017],
инвазионный потенциал рассматриваемой по-
пуляции R. cuneata возрастёт, и мы прогнози-
руем ускорение темпов колонизации прибреж-
ных вод Балтийского моря.
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GENETIC DIVERSITY OF THE FIRST BALTIC
POPULATION OF RANGIA CUNEATA (BIVALVIA:

MACTRIDAE)
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Тhe genetic diversity of the first Baltic population of the bivalve mollusk Rangia cuneata (G.B. Sowerby
I, 1831) was studied based on mtDNA COI gene sequences. It is shown the whole Vistula Lagoon is inhabited
by a single population of alien species with a high level of genetic diversity. It is assumed, common rangia
penetrated to the Vistula Lagoon at a larval stage with the ballast water. The first European R. cuneata
population, from the North Sea, is regarded as the most probable source of introduction. Information on the
introduced species population genetic diversity can be useful for forecasting of further ways of dispersal of
the species.
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НАХОДКИ КОРОВКИ HARMONIA AXYRIDIS
(COLEOPTERA, COCCINELLIDAE)

В ВОРОНЕЖСКОМ ЗАПОВЕДНИКЕ
(ВОРОНЕЖСКАЯ ОБЛАСТЬ РФ)
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Приведены сведения о находках (два экземпляра) в 2015 и 2017 гг. в Воронежском заповеднике
(Воронежская область РФ) инвазивного вида жука – азиатской божьей коровки Harmonia axyridis.
Предполагается проникновение вида из восточных районов Украины в результате самостоятельной
экспансии или непреднамеренного завоза.

Ключевые слова: Harmonia axyridis, азиатская божья коровка, инвазивный вид, Воронежский
заповедник, Воронежская область Российской Федерации, первое указание.

Harmonia axyridis (Pallas, 1773) – азиатская
божья коровка, коровка арлекин, гармония из-
менчивая, 19-пятнистая коровка – считается в
Европе опасным инвазивным видом божьих
коровок, который при проникновении в мест-
ные экосистемы может размножаться в боль-
шом количестве и вытеснять аборигенные
виды божьих коровок [Roy et al., 2012, 2016;
Roy, Brown, 2015]. Естественный ареал вида
включает юго-восток Западной Сибири, юг
Восточной Сибири и Дальнего Востока, севе-
ро-восток Казахстана, Монголию, Китай, п-ов
Корея, Японию и Северный Вьетнам [Orlova-
Bienkowskaja et al., 2015]. С 1916 г. H. axyridis
разводили в лабораторных условиях и выпус-
кали в разных районах Европы и Северной
Америки для биологической борьбы с тлями
на посевах сельскохозяйственных культур,
однако сразу после интродукции устойчивые
популяции в природе не возникали [Ижевский,
1990].

В Западной Европе первые устойчивые по-
пуляции H. axyridis были зарегистрированы во
Франции и Германии в конце 1990-х гг. и с это-
го времени зафиксировано быстрое расшире-
ние европейского субареала вида на восток: к

2010 г. вид образовал самовоспроизводящие-
ся популяции в 12 странах Восточной Европы
[Brown et al., 2008, 2011].

В СССР интродукция H. axyridis осуществ-
лялась в южных районах Украины и на Чер-
номорском побережье Кавказа с 1927 г.; резуль-
таты этой интродукции были признаны неудач-
ными, и считалось, что H. axyridis в европейс-
кой части СССР вымерла [Воронин, 1971].
Однако в 2003 г. она была впервые найдена в
Украине в окрестностях Киева и в настоящее
время стала многочисленным видом почти на
всей территории Украины [Титар, Некрасова,
2012; Верижникова, Шилова, 2013; Ukrainsky,
Orlova-Bienkowskaja, 2014].

В последние пятнадцать лет азиатская божья
коровка интенсивно расселялась по югу Рос-
сии и на Кавказе, проникла и в ООПТ на Чер-
номорском побережье Кавказа (в Сочинский на-
циональный парк) [Орлова-Беньковская, Моги-
левич, 2016; Orlova-Bienkowskaja, Bieсkowski,
2017]. Процесс расселения и акклиматизации
её в Центральном федеральном округе (ЦФО)
России изучен крайне недостаточно. В после-
днее пятилетие найдены отдельные особи лишь
в 4 субъектах ЦФО: 2012 г. – Борисовский р-н
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Белгородской обл. [Орлова-Беньковская, 2013],
Лески, Краснинский район Липецкой обл.
[Ukrainsky, Orlova-Bienkowskaja, 2014]; 2013 г.
– Москва [Захаров, 2015]; 2015 г. – Брянская
обл. [Круглова и др., 2015]. В данном сообще-
нии приводятся сведения о новых находках
имаго H. axyridis в северной части Воронежс-
кой обл. (на территории Воронежского заповед-
ника) в 2015 и 2017 гг. Это – не только новый
вид для фауны Воронежской обл., но и первый
случай обнаружения (вероятной натурализа-
ции) H. axyridis на заповедной территории в
пределах ЦФО России.

В 2015 г. (14 ноября) на юго-восточной ок-
раине Воронежского заповедника вблизи цен-
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2
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Е

Рис. 1. Божьи коровки Harmonia в Воронежском заповеднике. А–В – H. axyridis: А – жук, сфотографированный
14.XI.2015 (кв. 508), Б и В – жук, обнаруженный 10.XII.2017 (кв. 541); 1 – переднеспинка с 5 чёрными пятнами, 2
– переднеспинка с 4 чёрными пятнами, 3 – двуцветное брюшко (в срединной части чёрное, по бокам жёлто-корич-
невое). Г–Е – H. quadripunctata: Г – жук, собранный 10.IX.1986 (кв. 491), Д и Е – жук, сфотографированный
25.X.2017 (кв.19); 4 – переднеспинка с 9 чёрными пятнами, 5 – переднеспинка с 11 чёрными пятнами, 6 – одно-
цветное (жёлто-коричневое) брюшко.

тральной усадьбы (квартал 508) в осиннике
автором был сфотографирован жук H. axyridis
(рис. 1 А). Этот экземпляр не был помещён в
коллекцию.

В 2017 г. (10 декабря) внутри кабинета энто-
мологии, расположенного на первом этаже
главного административного здания (централь-
ная усадьба Воронежского заповедника – квар-
тал 541) на подоконнике окна, которое ежед-
невно открывается для проветривания кабине-
та, был обнаружен жук H. аxyridis (рис. 1 Б и
В). Жук, несомненно, залетел в отапливаемый
кабинет из природы и, вероятно, пытался уст-
роиться на зимовку. Автор после фотографи-
рования отловил жука и поместил его в фон-
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довую коллекцию насекомых Воронежского
заповедника для постоянного хранения.

Коллекционный экземпляр жука H. axyridis
2017 г. поимки и экземпляр божьей коровки
на фотографии 2015 г. были идентифицирова-
ны по «Определителю насекомых Дальнего
Востока СССР…» [1992] и статье А.В. Блех-
ман [2007]. У обнаруженных жуков присут-
ствовало на надкрыльях предвершинное вдав-
ление с поперечной складкой (ключевой диаг-
ностический признак вида!) и специфический
рисунок на переднеспинке из 4–5 пятен с тен-
денцией формирования M-образной фигуры
(фенотипы 13 и 14 по классификации А.В.
Блехман [2007], которая подробно изучила
внутривидовую изменчивость рисунка на пе-
реднеспинке у H. axyridis) (рис. 1 А и Б). Ин-
тересно, что два экземпляра 2015 и 2017 гг.
обнаружены недалеко друг от друга: расстоя-
ние между местами регистрации жуков в квар-
талах 508 и 541 – около 1 км.

А.С. Украинский [2013] жёстко ставит воп-
рос об ошибочных указаниях H. axyridis,  о
значительной вероятности ошибочного опре-
деления этого вида, о возможности смешива-
ния H. axyridis с Нarmonia quadripunctata
(Pontoppidan, 1763). На территории биосфер-
ного резервата «Воронежский» (в Воронежс-
ком заповеднике и заказнике «Воронежский»)
Н. quadripunctata встречается как редкий вид
(он включён в Красную книгу Воронежской
области [2011]). Для сравнения в сообщении
на фотографиях (рис. 1 Г, Д, Е) представлены
2 жука Н. quadripunctata из Воронежского за-
поведника: 1) пойманный 10.IX.1986 в сосня-
ке квартала 491; 2) отмеченный 25.X.2017 в
смешанном сосняке квартала 19 под корой ва-
лежного дуба. Два имаго резко отличаются по
рисунку на надкрыльях (это – вероятно, пред-
ставители разных популяций Н.
quadripunctata; расстояние по прямой между
точками регистрации жуков – около 15 км), но
жуки очень сходны по рисунку (многочислен-
ным пятнам) на переднеспинке (рис. 1 Г и Д).
В условиях Усманского бора Н. quadripunctata
легко отличается от H. axyridis по комплексу
признаков верха: прежде всего по отсутствию
предвершинного вдавления на надкрыльях и

многочисленным пятнам на переднеспинке, а
также по признакам, заметным на нижней сто-
роне тела: прежде всего по одноцветному
брюшку (сравни рис. 1 Е и В!]).

Важно отметить, что зарегистрированные в
2015 и 2017 гг. жуки H. axyridis относятся к
наиболее распространённой цветовой форме
succineа, которая является доминирующей в
естественных популяциях вида и наиболее
хорошо адаптированной к жизни в бореальных
лесах [Koch et al., 2006]. Осенью жуки H.
axyridis ищут укрытия для зимовки и очень
часто выбирают дома и другие неестествен-
ные объекты [Koch, 2003], так что обнаруже-
ние жука в начале декабря в служебном каби-
нете вполне объяснимо. Находка двух жуков
данного вида на юго-восточной окраине Во-
ронежского заповедника – примечательный
факт; скорее всего вид только начинает про-
никать в лесные экосистемы заповедника.

Наиболее вероятен северо-западный источ-
ник инвазии H. axyridis на территорию Воро-
нежского заповедника: завоз (занос) жуков из
восточных районов Украины, где этот вид мно-
гочислен, через северные районы Белгородс-
кой обл. в северную часть Воронежской обл.
на границе с Липецкой обл. В пользу северо-
западного направления инвазии свидетель-
ствует обнаружение жука H. axyridis на севе-
ро-востоке Белгородской обл. (Борисовский
район) вблизи границы с Украиной в 2012 г.
[Орлова-Беньковская, 2013]. Скорость распро-
странения H. axyridis в Европе считается очень
высокой: по расчётам она составляет пример-
но 200 км в год [Захаров, 2013]. Наиболее ве-
роятен занос автотранспортом: азиатские бо-
жьи коровки в поисках укрытий для зимовки
в массе проникают в автомобили и таким об-
разом могут перемещаться на значительное
расстояние [Коротяев, 2013]. Непреднамерен-
ная интродукция H. axyridis автомобилями и
поездами считается обычным механизмом рас-
пространения этого жука [Brown et al., 2011].
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FINDS OF LADYBIRD HARMONIA AXYRIDIS
(COLEOPTERA, COCCINELLIDAE)

IN VORONEZHSKY RESERVE
(VORONEZHSKAYA OBLAST OF RUSSIA)

© 2018 Emets V.M.
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The data on the finds оf Asian lady beetle (Harmonia axyridis) imago in 2015 and 2017 in Voronezhsky
Reserve (Voronezhskaya oblast of Russia) are presented. Penetration of the species from the eastern regions
of Ukraine due to independent expansion or unintentional delivery is suggested.
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Инвазия европейской норки Mustela lutreola в Омской области продолжалась около 100 лет (вселе-
ние впервые зафиксировано в 1886 г., последняя регистрация – в 1984 г.). Изменения численности
европейской норки на территории Омской области происходили в прямой слабой связи с абиотичес-
кими факторами: показателями солнечной активности (W, числа Вольфа), условиями различной ув-
лажнённости территории и уровнем воды в водоёмах. Изменения площади распространения и плот-
ности населения находились в слабой связи со сроками наступления весны и осени, количеством
атмосферных осадков и степени снежности в зимний период. Роль охотничьего промысла определя-
лась среднемноголетним объёмом изъятия ~25% обитающих на территории особей.

Ключевые слова: Омская область, европейская норка, население, абиотические и биотические
отношения.

Введение
Чужеродные виды организмов осваивают не

только европейскую часть России, где живёт
78% населения страны и где проходят основ-
ные транспортные пути и наблюдается самый
высокий уровень нарушенности природных
экосистем, но и другие регионы России [Хляп
и др., 2011; Дгебуадзе, 2014]. Западная Сибирь
во многом остаётся недостаточно изученной
относительно чужеродных видов, и террито-
рия Омской обл. – в том числе [Кассал, 2010,
2014а; Красная книга Омской…, 2015]. Име-
ющийся информационный дефект лишь отча-
сти закрывается нашими работами, представ-
ляющими серию исследований формирующе-
гося на территории Омской обл. населения
зверей разных видов [Кассал, 2014б, 2015а,
2015б, 2017; и др.].

Европейская норка Mustela lutreola
(Linnaeus, 1761) очень редко рассматривается
как чужеродный вид [Гинеев, 1982; Хляп и др.,
2008], но в экосистемах Зауралья и Западной
Сибири до 2-й половины XIX в. этот вид не
регистрировали [Туманов, 1996, 2009а]. Вид
на территории Западной Сибири не встречал-
ся, его упоминаний в трудах исследователей

до того времени нет [Georgi, 1775; Паллас,
1786; Эверсманн, 1850; Брандт, 1856; Мидден-
дорф, 1869]. Расселение европейской норки с
территории европейской части России за
Уральский хребет началось в 1870-х гг.: «…Ев-
ропейская норка встречалась … в значитель-
ном количестве только в горных речках Юж-
ного Урала. …Более всего её по речкам запад-
ного склона…, на восточном склоне она встре-
чается только в самом Урале и верховьях Течи
и Синары, а далее на восток в реках и много-
численных озёрах Шадринского уезда её нет
вовсе» [Сабанеев, 1988, с. 412].

До середины ХХ в. европейская норка была
обычна на территории многих европейских
государств, заселяла большую часть террито-
рии европейской части бывшего СССР, кроме
тундры и калмыцких степей [Гептнер и др.,
1967; Терновский, Терновская, 1994]. К нача-
лу XXI в. европейская норка полностью ис-
чезла на территории большинства европейс-
ких государств, общая численность в сохра-
нившихся популяциях на территории Фран-
ции, Испании и Румынии не превышает
3.5 тыс. особей, а в России занимаемая ею пло-
щадь и численность катастрофически умень-
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шились [Туманов, 2009б]. После временного
обитания на территории Омской обл. европей-
ская норка исчезла и здесь [Кассал, 2014а], но
осталась в региональной Красной книге в ка-
тегории «Вид, исчезнувший с территории
Омской обл., нахождение которого в природе
не подтверждено больше 30 лет» [Красная
книга Омской…, 2015]. Рекомендуемое кле-
точное разведение европейской норки для пос-
ледующего выпуска в природную среду как
метода сохранения [Мошонкин, 1984; Тернов-
ская, 1997], без понимания причин её исчез-
новения, нам представляется неперспектив-
ным.

Целью исследования стало выявление сро-
ков и динамики процесса инвазии европейс-
кой норки в Омской обл.

Материалы и методы
Материал для настоящей статьи получен в

результате полевых исследований и анализа
архивных и литературных данных. Полевые
исследования в Омской обл. проводили в ходе
комплексных экологических экспедиций Ом-
ского областного клуба натуралистов «Птичья
Гавань» (1987–2002, 2011–2015 гг.), Омского
отделения Русского географического обще-
ства, Омского отделения РосГео и ФГУ ТФИ
ПРиООС МПР России по Омской обл. (2003–
2006 гг.). Были использованы кадастровые дан-
ные учётов численности млекопитающих со-
трудниками Управления охотничьего хозяй-
ства Омской обл. по методике В.П. Теплова
[1952], результаты осмотра шкурок норок,
дифференцируемых по наличию характерно-
го носогубно-горлового пятна, тушек, черепов
добытых норок, а также содержимого желу-
дочно-кишечного тракта с установлением доли
отдельных объектов питания по видам (пер-
вичные данные были получены В.Г. Телепнё-
вым, В.С. Крючковым, Г.Н. Сидоровым и др.)
[Кадастр…, 2001; Сидоров и др., 2007, 2009;
Кассал, 2010]. Дополнительно были исполь-
зованы ведомственные материалы и данные по
заготовкам шкур промысловых животных
Омского областного Управления охотничьего
хозяйства (Федеральная служба по ветеринар-
ному и фитосанитарному контролю), Омско-

го областного общества охотников и рыболо-
вов и Омского облпотребсоюза за 1949–2015
гг. Картографический материал оформлен по
методике Н.В. Тупиковой и Л.В. Комаровой
[1979]. Ландшафтное районирование Омской
обл. принято по Г.И. Зайкову [1977].

Статистическая обработка материала выпол-
нена по общепринятым методикам [Kruskal,
Wallis, 1952; Лакин, 1980; Елисеева, Юзбашев,
2002]. При построении количественных моде-
лей использованы среднеарифметические и
средневзвешенные величины, рассчитанные
для определённых временных периодов, с вос-
становлением недостающих промежуточных
данных методом скользящей средней.

Для оценки многолетних циклических кли-
матических изменений использовали показа-
тель солнечной активности (W, числа Вольфа),
по данным Пулковской обсерватории [Витин-
ский и др., 1986; Главная астрономическая
обсерватория…, 2015]. Для характеристики
изменений увлажнённости территории по ме-
тодике Е.А. Bruckner [1890] условно выделе-
но 4 фазы: повышение, высокая, снижение,
низкая. На рассматриваемой территории оце-
нивалась доля водной поверхности озёр, пру-
дов, рек и болот; высота снежного покрова и
продолжительность залегания снега.

Исследовались также биотические отноше-
ния животных разных видов: совмещение эко-
логических ниш зверей по топическому (об-
щая территория обитания, использование од-
них и тех же биотопов) и трофическому (со-
вмещение спектров питания по основным ком-
понентам). Результаты анализа питания зверей
опубликованы нами ранее [Сидоров и др.,
2007, 2009]. Расчёт совмещения спектра кор-
мов у европейской норки с другими обитаю-
щими на этой же территории Омской обл. хищ-
ными зверями выполнен на основании обоб-
щённых данных о трофической составляющей
экологической ниши каждого из 17 видов хищ-
ных зверей [Сидоров и др., 2007, 2009] по 29
компонентам питания, с учётом количествен-
ной доли компонентов каждой группы кормов.

Сопряжённые фазные изменения численно-
сти при отрицательной корреляции оценены
как свидетельство наличия антагонистических
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отношений видов, когда один организм огра-
ничивает возможности другого; при положи-
тельной корреляции – как отношений, когда
оба партнёра или только один извлекает ту или
иную пользу из другого [Быков, 1988; Дедю,
1989]. Отрицательная корреляция численнос-
ти хищника с численностью жертвы расцене-
на как косвенное свидетельство того, что
объект питания относится к перечню основ-
ных кормовых объектов; положительная кор-
реляция – как косвенное свидетельство того,
что жертва относится к замещающему корму.

Район исследований
В современных административных грани-

цах Омская обл. была сформирована 7 декаб-
ря 1934 г. Она 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 и наличии трёх природ-
но-климатических зон: лесной (подзон южной
тайги, северных смешанных лесов, южных
смешанных лесов, лиственных лесов); лесо-
степной (подзон северной, центральной, юж-
ной лесостепи); степной (подзоны северной
степи) [Атлас Омской области, 1996].

Основные результаты
Первые случаи проникновения отдельных

особей европейской норки в пойму р. Иртыш
при впадении в него р. Тобол [Словцов, 1892]
и в Тарский округ [Степанов, 1886] были от-
мечены в конце XIX в. И хотя в заготовках ев-
ропейская норка здесь не встречалась [Шрей-
бер, 1916; Шухов, 1949], и её нахождение в это
время в Омской обл. ставилось под сомнение
[Лаптев, 1958], мы приняли дату опубликова-
ния первого упоминания о встрече европейс-
кой норки в Омской обл. П.В. Степановым
[1886] за начало инвазии вида на эту террито-
рию.

Вселение европейской норки на территорию
Омской обл. происходило в той её части, ко-
торая характеризуется ранним образованием
устойчивого снежного покрова (1–5 ноября) с
высотой 35 см, и длительностью залегания
145–150 дней, при благоприятствующем по-

зднем наступлении весны, раннем наступле-
нии осени, многоснежной зиме.

В середине ХХ в. северные и северо-запад-
ные административные районы Омской обл.
(Усть-Ишимский, Тевризский, Знаменский,
часть Тарского, Большеуковский и Крутинс-
кий) уже указывались как территории, на ко-
торых европейская норка встречалась, но чис-
ленность её была низкой [Лаптев, 1958]. К
1960-м гг. инвазионная часть ареала вида ох-
ватывала бассейн р. Демьянки и окрестности
г. Тара в левобережье р. Иртыш [Гептнер и др.,
1967]. Некоторые исследователи считали, что
норка не проникала в правобережную часть р.
Иртыш [Шубин, Шубин, 1979], но такое ут-
верждение представляется сомнительным,
поскольку ранее отдельные встречи особей на
этой территории происходили [Степанов,
1886]. При этом вид продолжал оставаться
очень редким и по-прежнему не указывался
среди промысловых животных Омской обл.
[Корш и др., 1970]. Однако уже в середине
1960-х – начале 1980-х гг. шкурки особей это-
го вида поступали в заготовки с территорий
северных административных районов Омской
обл. (Усть-Ишимского, Тарского, Седельни-
ковского, Знаменского, Крутинского, Тюкалин-
ского) [Сидоров, 1999].

Места и годы первых и последующих регис-
траций особей европейской норки в админист-
ративных районах Омской обл. свидетельству-
ют об относительно равномерном поступатель-
ном распространении вида на юг из подзоны
северных смешанных лесов последовательно в
подзону лиственных лесов лесной зоны, затем
– в северную, центральную и южную подзоны
лесостепной зоны; с использованием притоков
1-го и более порядков р. Иртыш в качестве пу-
тей распространения (рис. 1).

Особенности расселения европейской норки
по территории Омской обл. и её распределение
в разные периоды показаны на рисунке 2.

В начале второй половины XX в. европейс-
кая норка заселила южную часть лесной зоны
Омской обл., северную и, отчасти, центральную
подзоны левобережной лесостепи, а в 1960-х
гг. заселила всю территорию лесной зоны с об-
щей площадью 55 тыс. км2. К концу 1960-х гг.
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Рис. 1. Места и годы (указаны цифрами) первых регис-
траций особей европейской норки по мере ее расселе-
ния в Омской обл.: лесная зона (подзоны: 1 – южная
тайга; 2 – северные смешанные леса; 3 – южные сме-
шанные леса; 4 – лиственные леса); лесостепная зона
(подзоны: 5 – северная лесостепь; 6 – центральная ле-
состепь; 7 – южная лесостепь); степная зона (8 – под-
зона северной степи).

1958–1960 гг. 1964–1966 гг.

Рис. 2. Распределение европейской норки на территории Омской обл. в 1958–1960 гг. (по: [Лаптев, 1958; Гептнер
и др., 1967] с дополнениями) и в 1964–1966 гг. (среднемноголетние данные заготовок при объёме изъятия ~25%
обитающих особей; по: [Кадастр, 2001; Сидоров и др., 2007, 2009]): 1 – отсутствие вида; 2 – низкая плотность
(менее 0.040 особей/10 км2); 3 – средняя плотность (0.041–0.080 особей/10 км2); 4 – высокая плотность (более
0.080 особей/10 км2).

произошла депрессия численности вида, и с
середины 1980-х гг. представителей вида в
Омской обл. не регистрировали [Сидоров,
1999]. Стало общепринятым, что на террито-
рии Омской обл. норка европейская больше не
встречается [Красная книга Омской…, 2015].

Современную историю инвазии европейской
норки в Омской обл., составляющую около 100
лет, можно разделить на 3 этапа (рис. 3).

Первый из этапов инвазии европейской нор-
ки (вселение) начинался наблюдениями еди-
ничных особей и заканчивался достижением
численности ~240 особей. Он длился 72 года
(1886–1957 гг.), в течение которых числен-
ность населения европейской норки постепен-
но увеличивалась за счёт естественного при-
роста и расселения преимущественно в север-
ной части Омской обл. Изменение численнос-
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Рис. 3. Этапы инвазии европейской норки в
Омской обл. (1886–1984 гг.) и сопоставление
изменения её численности с показателями
солнечной активности (W, числа Вольфа): до
1949 г. – данные, восстановленные методом
скользящей средней; 1 – вселение вида на тер-
риторию; 2 – обнаружение на севере области;
3 – начало расселения в южную часть лесной
зоны и в северную лесостепь; 4 – расселение
по всей лесной зоне на территории области; 5
– депрессия численности; 6 – последняя деп-
рессия численности, приведшая к исчезнове-
нию вида на территории области.

ти происходило в условиях различной увлаж-
нённости территории в прямой слабой связи с
этим фактором (p<0.05, r=0.19), с уровнем
воды в водоёмах – в прямой слабой связи
(p<0.05, r=0.23), с показателями солнечной
активности – в прямой средней связи (p<0.05,
r=0.37). При среднегодовой численности 150
особей, темп изменения численности состав-
лял 2 особи/год (увеличение в среднем на 1.5%
в год).

Второй этап (стабилизация) длился 23 года
(1958–1980 гг.). Расширение ареала европейс-
кой норки продолжалось. Рост численности
был более интенсивным и сопровождался спа-
дами. Изменения численности происходили в
условиях снижения и низкой увлажнённости
территории в прямой слабой связи (p<0.05,
r=0.14), с уровнем воды в водоёмах – в пря-
мой слабой связи (p<0.05, r=0.20), с показате-
лями солнечной активности – в обратной сла-
бой связи (p<0.05, r=–0.13). При среднегодо-
вой численности 437 особей, темп увеличения
численности составил 19 особей/год (увели-
чение в среднем на 4.3% в год).

Третий этап (угасание) длился 4 года (1981–
1984 гг.). Происходило резкое сокращение чис-
ленности и возникала мозаичность распреде-
ления европейской норки, которые, вероятно,
усложнили поиск брачного партнёра своего
вида [Мошонкин, 1983; Зудова, 2002]. Паде-
ние численности происходило в условиях низ-
кой увлажнённости территории в прямой сла-
бой связи (p<0.05, r=0.17), с уровнем воды в

водоёмах – в прямой слабой связи (p<0.05,
r=0.22), с показателями солнечной активнос-
ти – в обратной средней связи (p<0.05, r=–
0.37). При среднегодовой численности 115
особей, темп уменьшения численности соста-
вил –29 особей/год (уменьшение в среднем на
25% в год).

В целом за ~100 лет формирования и разви-
тия населения европейской норки на террито-
рии Омской обл. среднемноголетний показа-
тель численности составил 219 особей. Изме-
нение численности происходило в условиях
различной увлажнённости территории, от ко-
торой рост численности вида находился в об-
ратной слабой связи (p<0.05, r=–0.07), с уров-
нем воды в водоёмах – в обратной слабой свя-
зи (p<0.05, r=–0.03), от показателей солнечной
активности – в прямой слабой связи (p<0.05,
r=0.16).

Сопоставление изменений площади обита-
ния и плотности населения европейской нор-
ки за период её инвазии в Омскую обл. с ря-
дом погодно-климатических показателей по-
казало, что определяющими условиями были
сроки наступления весны (p<0.05, r=0.22 и
r=0.19, соответственно), количество атмосфер-
ных осадков (p<0.05, r=0.03 и r=0.04, соответ-
ственно), сроки наступления осени (p<0.05,
r=0.19 и r=0.17, соответственно) и степень
снежности в зимний период (p<0.05, r=0.09 и
r=0.11, соответственно). При слабости этих
связей наиболее вероятно, что они определя-
ли наличие и доступность её кормов.
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В структуре биоценозов европейская норка
играла роль консумента II-го порядка. В её ра-
ционе полёвки составляли более трети объёма;
затем, по уменьшению значимости, следовали
рыба, лягушки, водные насекомые и моллюс-
ки. Значение определённого вида корма меня-
лось в зависимости от времени года и участка
ареала. Весной в рационе отмечалось преобла-
дание наземных животных, в основном мелких
грызунов, насекомых и птиц; летом разнообра-
зие кормов увеличивалось [Сидоров и др., 2007,
2009], что совпадает с известным для других
территорий [Новиков, 1956; Гептнер и др., 1967;
Стерлягов, 1991; Скуматов, 2005].

Ранее было показано ведущее значение во-
дяной полёвки как основного корма европей-
ской норки, тогда как обыкновенная белка, ази-
атский бурундук, ондатра и обыкновенный
хомяк служили для неё замещающим кормом
[Сидоров и др., 2007, 2009]. В 1970–1983 гг.
отмечено совпадение изменений численности
европейской норки и водяной полёвки (r=0.35;

p<0.05): за увеличением численности этого
грызуна следовало увеличение численности
европейской норки, а исчезновению норки
предшествовало падение численности водяной
полёвки в начале 1980-х гг. Подобного совпа-
дения с изменениями численности ондатры не
установлено (r=–0.08; p<0.05) (рис. 4).

Рассчитанное сопряжение численности ев-
ропейской норки с другими хищниками убы-
вало в ряду: с лисицей (r=0.32; p<0.05), горно-
стаем (r=0.26; p<0.05), корсаком (r=0.18;
p<0.05), бурым медведем (r=0.13; p<0.05), бар-
суком (r=0.11; p<0.05), светлым хорём (r=0.01;
p<0.05), лаской (r=0.00; p<0.05). В период за-
селения европейской норки лесостепи в 1974–
1980 гг. изменения её численности находились
в противофазе с численностью лисицы (для
периода r=  –0.88; p<0.05), что, на наш взгляд,
позволяет предположить, что лисица, пресле-
дуя европейскую норку, могла ограничивать
проникновение последней из северной лесо-
степи на юг.

Рис. 4. Изменения численности европейской норки, ондатры и водяной полёвки на территории Омской обл., 1970–
2015 гг. Временной отрезок 1970–1983 гг. отмечен пунктирными линиями.
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Речная выдра преследует и изгоняет со сво-
его участка обитания более слабую европейс-
кую норку [Гептнер и др., 1967]. Однако в
Омской обл. речная выдра была и остаётся
очень редким видом, распространённым пре-
имущественно в северо-восточной части тер-
ритории и занесённым в Красную книгу Омс-
кой обл. [2015]. В силу этого влияние выдры
на европейскую норку проявлялось лишь ло-
кально, но отчасти могло послужить ограни-
чивающим фактором в распространении евро-
пейской норки по лесной зоне в восточном
направлении.

Американская норка появилась на террито-
рии Омской обл. в 1930–1960-х гг. в результа-
те целенаправленных выпусков особей, заве-
зённых из Свердловской и Тюменской облас-
тей, а также массовых побегов содержавших-
ся в зверосовхозах Омской обл. особей. Пос-
ледовавшее за этим расселение американской
норки на территории происходило с 1960-х гг.,
и к началу 1980-х гг. она заселила прииртыш-
скую часть лесной и лесостепной зон, а затем
– и всю лесную зону, проникнув в лесостепь с

Рис. 5. Изменения численности европейской и американской норок в Омской обл., 1970–2015 гг. Временной отре-
зок 1980–1985 гг. отмечен пунктирными линиями.

тенденцией к расширению ареала в южном на-
правлении. Плотность её населения составля-
ла 1.0 особи/10 км2 и более. К этому времени
эта же территория уже была заселена европей-
ской норкой, но с десятикратно меньшей плот-
ностью: от 0.05 до 0.10 особи/10 км2. В соот-
ветствии с результатами сопряжения числен-
ности, норка европейская оказалась в отноше-
ниях межвидовой конкуренции с норкой аме-
риканской (r=–0.05; p<0.05). Анализ сопряжён-
ного изменения численности этих видов в
Омской обл. показывает, что падение числен-
ности европейской норки, закончившееся её
полным исчезновением, во времени точно со-
впадает с ростом численности американской
норки, и на временном отрезке 1980–1985 гг.
этот процесс характеризуется очень сильной
обратной связью (r=–0.94; p<0.05) (рис. 5).

При 182-летней длительности существова-
ния вселившегося на территорию Омской обл.
колонка, ко времени вселения на территорию
европейской норки этот вид достиг численно-
сти, сопоставимой с численностью абориген-
ных куньих и псовых [Кассал, 2013]. Это выз-
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вало перестройку сложившихся до того био-
тических отношений и оказало существенное
влияние на последующий процесс формиро-
вания в Омской обл. населения европейской
норки. Получены обратные зависимости хода
численности европейской норки и колонка (r=–
0.55; p<0.05), лесной куницы   (r=–0.60;
p<0.05), соболя   (r= –0.18; p<0.05), речной
выдры (r=–0.05; p<0.05), что отражает конку-
рентные отношения этих видов. Катастрофи-
ческое снижение численности, приведшее к
исчезновению европейской норки в Омской
обл., совпадает с увеличением численности
колонка в период 1981–1985 гг. (r=–0.98;
p<0.05) и с увеличением численности лесной
куницы (r=–0.89; p<0.05) (рис. 6).

Рис. 6. Изменение численности европейской норки, лесной куницы, колонка в Омской обл., 1970–2015 гг. Времен-
ной отрезок 1981–1985 гг. отмечен пунктирными линиями.

Врагами европейской норки были обитаю-
щие в Омской обл. хищные звери и птицы,
способные её добыть: волк, росомаха, рысь,
лисица, орлан белохвост, ястреб тетеревятник
и др. В соответствии с сопряжениями числен-
ности, европейская норка находилась в отно-
шениях хищничества с волком (r=–0.17;
p<0.05), росомахой (r=0.38; p<0.05) и рысью
(r=0.43; p<0.05), будучи объектом их охоты. С
этими же хищниками она находилась ещё и в
отношениях слабо выраженной межвидовой
трофической конкуренции.

По мере изменения численности европейс-
кой норки менялся и уровень её добычи охот-
никами-промысловиками. Максимальный уро-
вень заготовок шкурок европейской норки
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приходился на первую половину 1960-х гг.
(рис. 7). Среднемноголетнее количество шку-
рок европейской норки в 1964–1966 гг., посту-
пивших из административных районов с вы-
сокой, средней и низкой плотностью европей-
ской норки (рис. 2), по нашим оценкам, состав-
ляло соответственно: более 0.02 экз./10 км2,
0.01–0.02 экз./10 км2 и менее 0.01 экз./10 км2.
В середине 1960-х – начале 1980-х гг. шкурки
европейской норки поступали в заготовки с
территорий северных административных р-
нов Омской обл. (Усть-Ишимского, Тарского,
Седельниковского, Знаменского, Крутинского,
Тюкалинского). Однако, в силу редкости и ма-
лочисленности европейской норки, количество
её шкурок, поступающих в заготовку, никогда
не было значительным, а с середины 1960-х
гг. и до её исчезновения в Омской обл. исчис-
лялось несколькими десятками в год. Роль
охотничьего промысла определялась средне-
многолетним объёмом изъятия ~25% обитаю-
щих на территории особей. При этом о харак-
тере и размерах браконьерства, доле оседания
пушнины европейской норки у населения на
территории Омской обл. данных нет, и причи-
ной этого является несовершенство существу-
ющих методик дифференциации её пушнины
от пушнины американской норки в готовых
изделиях.

В период 1980–1997 гг. шкурки европейс-
кой норки составляли 2% в заготовках шку-
рок норки, остальное (98%) приходилось на
шкурки американской норки; как утверждает-
ся, последняя особь европейской норки была

Рис. 7. Добыча европейской норки на территории Омской обл. в 1949–1982 гг.

добыта в 1984 г. в Крутинском районе на се-
верном берегу оз. Сингуль [Кадастр…, 2001].

Обсуждение
Причины расселения европейской норки с

Урала в Зауралье и Западную Сибирь до на-
стоящего времени остаются не исследованны-
ми. Однако последующее изменение условий
обитания, в том числе охотничьего промысла,
который имел определённое значение в регу-
ляции численности этого вида, предположи-
тельно привело к исчезновению вида на об-
ширных территориях, и в первую очередь – в
восточной части сформировавшегося ареала
[Туманов, Зверев, 1986]. О современном состо-
янии европейской норки на территории Зау-
ралья известно немногое [Киселёва, Потапкин,
2003]; в Западной Сибири – ещё меньше, либо
ничего [Туманов, 2009а, 2009б; Кассал, 2014а;
Красная книга Омской…, 2015].

Картина исчезновения европейской норки в
Омской обл. представляется следующей. За-
селившийся ранее в Омскую обл. с востока и
в полной мере натурализовавшийся здесь ко-
лонок [Кассал, 2013], будучи с европейской
норкой в отношениях межвидовой конкурен-
ции, подавлял её распространение. Появление
в середине 1950-х гг. в Омской обл. лесной
куницы [Кассал, Сидоров, 2013] по времени
совпало с окончанием этапа вселения европей-
ской норки и повлияло на расширение её аре-
ала из лесной зоны в лесостепную. Одновре-
менно американская норка, увеличивающая
свою численность за счёт побегов со зверо-
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ферм и естественного размножения особей,
выпущенных на территории Омской обл. в
1930–1950-х гг., расселялась в лесостепной
зоне и вступала с европейской норкой в кон-
курентные отношения.

Анализ рационов норок двух видов выявля-
ет имеющиеся различия. Как отмечено выше,
основной корм европейской норки – водяная
полёвка, ондатра – в числе замещающих кор-
мов, а обыкновенная белка – случайных. Для
более крупной американской норки водяная
полёвка служит одним из замещающих кор-
мов, как и зайчата беляка, тогда как ондатра и
обыкновенная белка – относятся к основным
[Сидоров и др., 2007, 2009]. Имеются разли-
чия и в отношениях с хищными зверями: ев-
ропейская норка находится в отношениях меж-
видовой трофической конкуренции с соболем,
лесной куницей, светлым хорём, лаской и реч-
ной выдрой, тогда как американская норка со
зверями этих видов находится в отношениях
сотрапезничества, но конкурирует с более
крупными зверями – корсаком, лисицей и даже
с бурым медведем, при освоении той же до-
бычи [Сидоров и др., 2007, 2009]. Европейс-
кая норка в период её инвазии могла стано-
виться одним из замещающих кормовых
объектов волка, тогда как американская норка
– одним из основных кормовых объектов, в том
числе и в силу широкого распространения и
большей многочисленности на территории
Омской обл. Менее крупная добыча и боль-
шее количество трофических конкурентов с
момента заселения европейской норки на тер-
риторию Омской обл. существенно затрудня-
ли её существование, тогда как несколько бо-
лее крупная добыча и отсутствие конкуренции
за неё со стороны большинства видов куньих
обеспечили полноценное формирование насе-
ления американской норки.

Анализ спектров питания хищных зверей
[Сидоров и др., 2007, 2009] показал, что в наи-
большей степени питание совпадает у евро-
пейской норки с колонком (r=0.82; p<0.05), со-
болем (r=0.78; p<0.05), лесной куницей
(r=0.62; p<0.05) и американской норкой
(r=0.60; p<0.05) за счёт совместного освоения
ресурсов мышевидных грызунов разных ви-

дов, включая водяную полёвку, а также ондат-
ру и птиц разных видов, преимущественно
мелких воробьинообразных. Совмещение
спектра кормов у европейской норки с други-
ми хищными зверями незначительно (0.06 < r
< –0.24; p<0.05). При отсутствии однозначной
оценки степени конкурентности европейской
норки с другими куньими, можно предполо-
жить, что исчезновение европейской норки в
Омской обл. к середине 1980-х гг. произошло
вследствие малой конкурентоспособности это-
го вида относительно более крупных и силь-
ных трофических конкурентов, с которыми не
произошло разделения экологических ниш по
трофическому компоненту.

В процессе расселения европейской норки
из лесной в лесостепную зону ограничения для
её распространения на юг могли усугубляться
отношениями хищничества со стороны лиси-
цы. При этом нельзя исключать, что, как и в
других регионах [Корш и др., 1970], европей-
ские норки возможно погибали от новых для
этого вида болезней (в частности, Алеутской
болезни, потенциальным источником возбуди-
теля которой были убегающие из зверосовхо-
зов американские норки, а также других бо-
лезней, носителями возбудителей которых яв-
ляются аборигенные куньи). В совокупности
эти биотические факторы определили исчез-
новение на территории Омской обл. физичес-
ки более слабого вида – европейской норки.
Этот процесс происходил на фоне влияния ан-
тропогенных факторов (нарушений техноло-
гических циклов сельскохозяйственного про-
изводства, в частности, средств химической
защиты растений, применения химической де-
фолиации лесов и охоты), которые указывают-
ся в числе предполагаемых повсеместных при-
чин исчезновения европейской норки [Тернов-
ский, 1980; Туманов, 1996; 2009а; Lode et al.,
2001].

Выводы
1. Инвазия европейской норки в Омской обл.

продолжалась около 100 лет (1886–1984 гг.) и
может быть разделена на 3 этапа различной
длительности, из которых наибольшего рас-
цвета население европейской норки достигло
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в 1958–1980 гг.; завершилась инвазия полным
исчезновением вида с территории области в
начале 1980-х гг.

2. Изменение численности европейской нор-
ки на территории Омской обл. происходило в
прямой слабой связи с абиотическими факто-
рами: прежде всего, показателями солнечной
активности (W, числа Вольфа) и в меньшей
степени – с условиями увлажнённости терри-
тории и уровнем воды в водоёмах. Изменения
площади распространения и плотности насе-
ления европейской норки находились в слабой
связи со сроками наступления весны и осени,
количеством атмосферных осадков и степени
снежности в зимний период.

3. Роль охотничьего промысла определялась
среднемноголетним объёмом изъятия ~25%
обитающих на территории особей.

4. Изменения численности европейской нор-
ки в период 1974–1980 гг. были в очень силь-
ной обратной связи с численностью лисицы
(r=–0.88; p<0.05); в период 1980–1985 гг. – в
очень сильных обратных связях с численнос-
тью колонка (r=–0.98; p<0.05), американской
норки (r=–0.94; p<0.05) и лесной куницы (r=–
0.89; p<0.05). Это, на наш взгляд, может гово-
рить о слабой устойчивости европейской нор-
ки к трофической конкуренции со стороны дру-
гих хищных зверей, что может служить основ-
ной биотической причиной исчезновения евро-
пейской норки на территории Омской обл.
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INVASION OF THE EUROPEAN MINK
IN THE OMSK OBLAST

© 2015 Kassal B.Yu.

F.M. Dostoevsky Omsk State University, Russia;
e-mail: BY.Kassal@mail.ru

The invasion of the European mink Mustela lutreola in the Omsk oblast lasted about 100 years (the first
registration referred to 1886, and the last - to 1984). The changes in the number of European mink in the
Omsk oblast took place in a direct weak connection with abiotic factors: indicators of solar activity (W, Wolf
numbers), conditions of different humidity of the territory and water level in reservoirs. Changes in the area
of distribution and population density were in weak connection with the timing of spring and autumn onsets,
the amount of precipitation and snow quantity in the winter. The role of hunting was determined by the
average annual volume of seizures of ~25% of living on the territory individuals.

Keywords: Omsk oblast, European mink, population, abiotic and biotic relationships.
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При обследовании популяций инвазионных видов Amelanchier spicata и A. alnifolia в Европейской
части России, кроме типичных морфотипов, обнаружены трудно определяемые варианты, характе-
ризующиеся промежуточными признаками. Молекулярно-генетический анализ ядерных участков
ITS1-2 выявил внутригеномный полиморфизм, вероятно, свидетельствующий о гибридогенном про-
исхождении A. spicata. Прослежены генеалогические отношения гаплотипов ITS1-2 инвазионного
вида A. spicata, позволяющие связать его образование с гибридизацией при участии A. humilis и A.
alnifolia и установить гипотетическую область происхождения исходных форм в Северной Америке.

Ключевые слова: Amelanchier, инвазионные виды, гибридизация, сети гаплотипов, ITS, trnL-trnF.

Введение
В Средней России в последние десятилетия

усиливается экспансия чужеродных видов. Ве-
дущее положение в инвазионном компоненте
региона занимают эргазиофиты североамери-
канского происхождения (более 50%): [Виног-
радова и др., 2010], в том числе представители
рода Amelanchier Medik. (Rosaceae, Maloideae),
систематика которых сложна и нуждается в ре-
визии. Из 18 видов ирги, естественно обитаю-
щих в Северной Америке [Campbell et al., 2014],
у A. alnifolia (Nutt.) Nutt., A. canadensis (L.)
Medik., A. arborea (Michx. f.) Fern. и ряда дру-
гих видов выявлены агамные комплексы
[Cruise, 1964; Robinson, 1982; Campbell et al.,
1987, 1997], полиплоидия и межвидовая гиб-
ридизация [Weir et al., 1996; De Barba et al., 2014;
Burgess et al., 2014, 2015; Sheltra, 2015]. Среди
них диплоиды, размножающиеся половым пу-
тём, достаточно хорошо отличаются друг от
друга и могут рассматриваться как виды с точ-
ки зрения различных концепций вида, в то вре-
мя как апомиктически размножающиеся поли-
плоиды обычно рассматриваются, как микро-
виды [Majeskı et al., 2017].

Распространённые в Европе чужеродные A.
lamarckii Schroeder и A. confusa Hylander не

встречаются в Северной Америке; согласно
европейским исследователям [Schroeder, 1970,
1972], первый вид возник в результате есте-
ственной гибридизации североамериканских
интродуцированных видов A. canadensis и A.
arborea, а второй, скорее всего, – от A. laevis
Wieg. и A. alnifolia в Европе. В отличие от A.
lamarckii и A. confusa, популяции или клоны
которых в качестве натурализовавшихся во
вторичном ареале весьма ограничены, A.
spicata (Lam.) С.Koch не только широко рас-
пространена по всему востоку Северной Аме-
рики [Campbell et al., 2014], но и натурализо-
валась в большом числе стран Европы и в Рос-
сии [Schroeder, 1970; Куклина, 2006а; Kabuce,
2007]. Впрочем, американскими ботаниками
высказывалось и иное мнение, что A. spicata,
представляет собой таксон, возникший при
гибридизации интродуцированных видов в
Европе, а в Северной Америке не встречается
вообще [Fernald, 1946], так же, как A. lamarckii
и A confusa. Известно мнение о конспецифич-
ности A. spicata и распространённой на вос-
токе Северной Америки A. humilis Wieg. (syn.
A. stolonifera Wieg) [Jones, 1946; Campbell et
al., 2014], которые сходны между собой по тен-
денции к активному вегетативному размноже-
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нию за счёт образования разветвлённой сис-
темы подземных корневищ, а также низкорос-
лостью (до 1.5 м высотой). Это противоречит
представлениям об A. spicata, сложившимся в
Европе и России, где к этому виду относят
вполне высокорослые кустарники до 8 м вы-
сотой [Schroeder, 1970]. Таким образом, про-
блема идентификации A. spicata до сих пор
остаётся нерешённой. Этот вид в 1783 г. Ж.-Б.
Ламарк [Lamarck, 1783] описал как Crataegus
spicata Lam. по культивируемым в Королевс-
ком ботаническом саду в Париже образцам,
указав, что он считается широко распростра-
нённым в Канаде и выращивается в Королев-
ском саду и садах экзотических растений: «On
prétend que cet arbrisseau se trouve au Canada.
On le cultive au Jardin du Roi & dans les jardins
des Curieux, ainsi que le suivant…» [T. 1, p. 84].
Однако происхождение его, североамерикан-
ское или европейское, до настоящего времени
остаётся неясным. Для большинства изучен-
ных североамериканских образцов A. spicata
известно только тетраплоидное число хромо-
сом 2n=68 [Burgess et al., 2014]. Данные о пос-
ледовательностях ITS A. spicata в GenBank
отсутствуют.

Согласно изданию «Флора Восточной Евро-
пы», A. spicata встречается во всех районах,
за исключением Крыма и Арктики [Цвелёв,
2001]. Во многих местонахождениях, она ве-
дёт себя не просто как натурализовавшийся,
но как инвазионный вид, внедряющийся под
полог естественных лесных сообществ, поэто-
му внесена в «чёрный список» (black-list) ви-
дов Средней России [Виноградова и др. 2010],
а в таких регионах, как Тверская [Виноградо-
ва и др., 2011], Ярославская и Брянская облас-
ти, A. spicata стала видом-трансформером
[Kuklina, 2011].

Кроме A. spicata, в России натурализовалась
A. alnifolia, хотя её роль в инвазионном про-
цессе менее заметна, но известны локальные,
устойчивые в северных районах (до 59° с. ш.),
популяции [Цвелёв, 2001; Куклина, 2008]. В
экспериментах, проведённых в ГБС РАН, у A.
spicata и A. alnifolia отмечена склонность к
индуцированному апомиксису [Куклина, Ас-
баганов, 2012].

В настоящее время нами накоплен факти-
ческий материал, подтверждающий наличие
трудно идентифицируемых образцов, имею-
щих промежуточные признаки между A.
spicata и A. alnifolia. Впервые в России о та-
кой находке, сделанной в 1995 г. в Ленинград-
ской обл. близ пос. Громово (Цвелёв, № 689,
LE), сообщил Н.Н. Цвелёв, но растения, мор-
фологически промежуточные между A. spicata
и A. alnifolia, находили и ранее, например, в
1984 г. в Швеции [Thögersen, 1988]. Н.Н. Цве-
лёв первоначально определял такие растения,
как A. alnifolia, но позже предположил, что их
следует относить к A. confusa [Цвелёв, 2011].
Тот факт, что у них не наблюдалось развития
генеративных органов, может указывать на их
возможное гибридное происхождение.

Многолетний мониторинг инвазионных по-
пуляций A. spicata в Средней России [Куклина,
2006б, 2014] позволил обнаружить в 2012 г. в
Воскресенском р-не Московской обл. в природ-
ном заказнике «Сосновые леса на песчаных
дюнах» более 50 взрослых, трудно идентифи-
цируемых особей Amelanchier (гербарные об-
разцы находятся в MHA). По габитусу они были
сходны с типичной A. spicata – многочислен-
ные параллельные стволы высотой около 6–7 м,
но отличались ослабленным цветением и яй-
цевидной формой листа с крупными и редки-
ми зубцами по краю, особенно заметными на
ростовых побегах. За 6 лет наблюдений (2012–
2017 гг.) у растений в возрасте 25 лет и старше
лишь в 2016 и 2017 гг. наблюдалось формиро-
вание одиночных цветков и плодов. Несмотря
на отклонения в генеративной сфере, инвази-
онная активность особей Amelanchier sp. сохра-
няется за счёт формирования длинной и развет-
влённой системы ксилоризомов. Листовая пла-
стинка московских образцов не похожа на A.
spicata и A. alnifolia, но сходна с растениями из
Швеции [Thögersen, 1988] и обнаруженными в
Ленинградской обл. (рис. 1 A). В 2015 г. М.В.
Казакова с коллегами [личное сообщение] об-
наружила две микропопуляции ирги с такой же
(рис. 1 B, C), не характерной для A. spicata,
формой листа в Касимовском и Старожиловс-
ком р-нах Рязанской обл. (гербарные образцы
хранятся в RSU и MHA).
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Рис. 1. Гербарные сборы Amelanchier sp. в Ленинградской (A), Московской (B) и Рязанской (C) областях европей-
ской части России.

Целью настоящей работы было попытаться
прояснить происхождение инвазионного вида
A. spicata и предположительно гибридных с
A. alnifolia образцов, однозначная идентифи-
кация которых затруднена, из европейской ча-
сти России с использованием молекулярно-ге-
нетических маркеров.

Материалы и методы исследования
Для выделения ДНК были использованы 20

образцов Amelanchier из собственных сборов
А.Г. Куклиной (табл. 1), включая использован-
ные в качестве внешней группы межродовой
гибрид ´Amelasorbus jackii Rehd. и Sorbus
aucuparia L.

ДНК выделяли с помощью коммерческого
набора для экстракции растительной ДНК
NucleoSpin Plant Kit (Macherey-Nagel,
Germany). Для амплификации хлоропластно-
го участка trnL-F применена пара праймеров
prC и prF, позволяющая получить полные пос-
ледовательности интрона и 3’-экзона гена trnL,
а также спейсера между генами trnL и trnF
[Taberlet et al., 1991]. Для амплификации ядер-
ного внутреннего транскрибируемого спейсе-
ра рибосомальной ДНК ITS1-2 использованы
праймеры С26А и NNC18S10 [Wen, Zimmer,
1996].

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) про-
водили в амплификаторе DNA Engine Diad
(BioRad, США) по следующей схеме: 3 мин –
94 °C, 32 цикла (30 с – 94 °C, 30 с – 58 °C, 60 с –
72 °C), 2 мин – 72 °C. Полученные продукты
ПЦР анализировали путём электрофореза в 1%-
м агарозном геле с добавлением EtBr в 0.5ґТВЕ-
буфере в течение 20 мин, затем очищали пере-
осаждением в 0.125%-м растворе ацетата ам-
мония в 70%-м этаноле. Определение нуклео-
тидных последовательностей ДНК проводили
методом циклического секвенирования с ис-
пользованием набора реагентов (ABI PRISM®
BigDye™ Terminator v. 3.1) с последующим
анализом продуктов реакции на автоматичес-
ком секвенаторе ДНК ABI PRISM 3100-Avant
(Applied Biosystems, США) на базе компании
«Синтол» (Москва, Россия). Выравнивание нук-
леотидных последовательностей проводили
вручную в программе BioEdit v. 7.0.7.0 [Hall,
1999]. Полученные последовательности ДНК
депонированы в GenBank NCBI: 20 образцов
ITS1-2 (№№ KY661716-KY661735); 10 образ-
цов trnL-trnF (№№ KY799087-KY799096)
[www.ncbi.nlm.nih.gov].

В анализ также были включены последова-
тельности A. alnifolia var. alnifolia, A. alnifolia
var. semiintegrifolia (Hook.) C.L. Hitchc., A.

А В С
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Таблица 1. Характеристика материала исследования (сборы 2003–2015 гг.)

Таксон № образца/
популяции Происхождение образца GPS

координаты
Гаплотип

ITS
A. ovalis 1b-2007 Горный Крым, Ялтинский р-н,

Никитская яйла, выше пос. Никита
N 44.5195°
E 34.2347°

o1

A. ovalis 2b-2010 Ленинградская область,
Приозерский р-н, станция БИН РАН

«Отрадное»

N 60.8294°
E 30.1229°

o2

A. arborea 3b-2003 Орловская область, Орловский р-н,
ВНИИСПК

N 52.8194°
E 36.5075°

c1

A. canadensis 1.1-2014 Москва, ГБС РАН, питомник N 55.8385°
E 37.5882°

c2

A. alnifolia 3.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

a1

A. alnifolia 3.2-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, c. Хотеичи, посадки

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. alnifolia 5b-2008 Санкт-Петербург, БИН РАН,
дендрарий

N 59.9698°
E 30.3262°

a2

A. alnifolia 6b-2006 Коми-Пермяцкий АО, Пермский
край, г. Кудымкар, заброшенный

питомник

N 59.0076°
E 54.6853°

a3

A. alnifolia 10b-2008 Санкт-Петербург, остров Елагино,
парк

N 59.9807°
E 30.2521°

a1

A. spicata 2.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

a1

A. spicata 2.3-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, с. Хотеичи, сосняк

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. spicata 7b-2015 Московская область, Орехово-
Зуевский р-н, с. Хотеичи, сосняк

N 55.7989°
E 38.6993°

a1

A. spicata 8b-2010 Московская область,
Балашихинский р-н, пос. Горенки,

старый парк

N 55.8086°
E 37.9164°

a1

A. spicata 9b-2008 Санкт-Петербург, БИН РАН,
дендрарий

N 59.9698°
E 30.3269°

a1

A. spicata × A.
alnifolia

5.1-2015 Московская область, Воскресенский
р-н, севернее пос. им. Цюрупы

N 55.5196°
E 38.6937°

–

A. spicata × A.
alnifolia

5.2-2015 Там же N 55.5196°
E 38.6937°

–

A. spicata × A.
alnifolia

5.3-2015 Там же N 55.5196°
E 38.6937°

a4

×Amelasorbus
jackii

4.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

–

Sorbus aucuparia 7.1-2014 Москва, ГБС РАН, дендрарий N 55.8442°
E 37.5897°

–

S. aucuparia 6.1-2014 Московская область, Воскресенский
р-н, южнее пос. им. Цюрупы

N 55.5196°
E 38.6937°

–

ovalis Medik., A. canadensis, A. arborea, A.
laevis, A. stolonifera, A. bartramiana (Tausch)
M.Roem., A. florida Lind., A. utahensis Koehne,
A. humilis, A. pallida Greene, A. parviflora Boiss.
и A. asiatica (Sieb.& Zuc.) Endl., взятые из базы
данных GenBank NCBI [Campbell et al., 1997;
Lo et al., 2007; Lo, Donoghue, 2012; De Barba et

al., 2014; Zarrei et al., 2014; Burgess et al., 2015].
В качестве внешней группы использованы
последовательности Sorbus aucuparia,
Crataegus laevigata (Poir.) DC. и Peraphyllum
ramosissimum Nutt. Полученные данные про-
анализированы методами Neighbor Joining и
Neighbor Net в программе SplitsTree4 [Huson,
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Bryant, 2006] и статистической парсимонии в
программе TCS [Clement et al., 2000].

Для морфометрических измерений было
взято по 3 гербарных листа для трёх изучае-
мых таксонов (образцы 3.2-2015, 2.3-2015, 5.3-
2015), использованных в секвенировании. У
каждого образца измеряли по 10–15 листьев и
соцветий, чтобы понять укладываются ли зна-
чения измерений в амплитуду вариабельнос-
ти морфологических признаков таксона. Для
каждого образца с помощью цифрового мик-
роскопа Keyence VHX1000 измеряли чашели-
стики, лепестки, тычинки, пестики (по 15
штук) и пыльцевые зёрна (по 35 штук). Разме-
ры пыльцевых зёрен  определяли на свежесоб-
ранной пыльце в фазе начала цветения без
добавления воды на предметное стекло. Объём

Таблица 2. Морфометрические признаки у образцов Amelanchier

Признак A.alnifolia
3.2-2015

A.spicata
2.3-2015

A. spicata × A.
alnifolia
5.3-2015

Куст Высота, м 5.5 8 7
Число с одной
стороны листа

9–14*
(11.3±1.9)**

12–29
(21.3±6.4)

10–24
(21.2±7.1)Зубцы

листовой
пластинки Число на 1 см 2–5

(3.6±1.2)
5–8

(6.4±1.9)
2–4

(3.1±0.7)

Число цветков 8–15 (13.4±2.6) 7–12
(9.2±2.8)

6–9
(7.3±1.6)Соцветие

Длина, мм 42–58
(60.1±9.7)

40–50
(42.7±7.6)

38–50
(45.0±8.9)

Длина, мм 4.0–4.8
(4.4±0.11)

3.2–4.9
(4.0±0.36)

3.1–5.7
(4.5±0.48)Чашелистик

Ширина, мм 1.0–1.3
(1.2±0.21)

1.1–1.3
(1.2±0.11)

0.6–1.0
(0.9±0.30)

Длина, мм 8.0–12.7
(9.5±0.90)

7.7–10.4
(8.6±0.40)

7.7–8.9
(8.0±0.41)Лепесток

Ширина, мм 3.5–6.4
(5.3±0.71)

4.1–5.3
(5.1±0.27)

3.9–4.2
(4.0±0.52)

Тычинка Длина, мм 1.6–3.3
(2.6±0.40)

1.6–2.9
(2.3±0.61)

2.3–2.6
(2.5±0.20)

Длина, мм
0.34–0.56

(0.45±0.18)
0.42–0.52

(0.47±0.10)
0.40–0.52

(0.46±0.08)Пыльник
тычинки

Диаметр, мм 0.47–0.67
(0.57±0.01)

0.54–0.63
(0.58±0.06)

0.42–0.59
(0.56±0.07)

Длина, мм 3.0–3.24
(3.12±0.12)

2.47–2.80
(2.16±0.22)

2.80–3.10
(3.0±0.38)Столбик

пестика Диаметр, мм 0.65–0.67
(0.66±0.03)

0.53–0.60
(0.50±0.10)

0.38–0.52
(0.44±0.03)

пыльцевых зёрен вычисляли по формуле для
сфероида V=4/3р´a2´b, где a – 1/2 экватори-
ального диаметра (D); b – 1/2 полярной оси
(L). Фертильность пыльцевых зёрен выявля-
ли окрашиванием их ацетокармином при не-
значительном нагревании с последующим про-
смотром предметных стёкол в 5 полях зрения
микроскопа. Полученные результаты обрабо-
таны с использованием Microsoft Excel. Допу-
стимая ошибка измерений не превышала нор-
мы (Р<5%).

Результаты и их обсуждение
1. Морфологические признаки
В таблице 2 приведены результаты измере-

ния морфологических признаков трёх образ-
цов Amelanchier из Московской обл., которые

Примечания. * Перед скобками указаны максимальные и минимальные значения; ** в скобках указаны среднее
арифметическое и среднее квадратичное отклонение (M±s).
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показывают, что предположительные гибриды
A. spicata ´ A. alnifolia сходны с A. spicata по
высоте кустов, числу зубцов с одной стороны
листа и длине лепестков, а с A. alnifolia – по
числу зубцов на 1 см листа. От обоих роди-
тельских видов (соответствующих видовым
характеристикам) они отличаются более узки-
ми лепестками и меньшим числом цветков в
соцветии. Остальные изученные признаки ва-
рьируют и, в целом, промежуточные между A.
spicata и A. alnifolia.

Исследование пыльцевых зёрен у образцов,
отнесённых к A. spicata ´ A. alnifolia, выяви-
ло, что им свойственна более вытянутая фор-
ма (средняя L = 42.1 мкм, L/D = 1.84), хотя по
объёму и фертильности (80.1%) они практи-
чески не отличаются от образцов A. alnifolia и
A. spicata (табл. 3).

2. Молекулярно-генетический анализ
Молекулярно-генетический анализ локуса

trnL-trnF хлоропластной ДНК не выявил раз-
личий между А. canadensis, A. alnifolia, A.
spicata и предположительными гибридами
A. spicata ´ A. alnifolia (7 наших образцов и 3
из GenBank). Поэтому в дальнейшем анализе
этот участок не использовался.

Для ядерных участков ДНК (ITS1 – 5.8S –
ITS2) общая длина выравнивания составила
578 нуклеотидных позиций. Последовательно-
сти, секвенированные нами от образцов
Amelanchier из европейской части России все
оказались полиморфны, то есть в них наблю-
далось неоднозначное прочтение нуклеотидов
в целом ряде позиций. Это, несомненно, ука-

Таблица 3. Характеристика пыльцевых зерен у образцов Amelanchier

Признак A. alnifolia
3.2-2015

A. spicata
2.3-2015

A. spicata × A. alnifolia
5.3-2015

Длина полярной оси (L), мкм 33.4–45.1*
(40.1±0.6)

32.6–46.2
(38.4±0.5)

35.5–48.5
(42.1±0.6)

Экваториальный диаметр (D),
мкм

16.9–30.6
(23.0±0.5)

21.2–26.6
(24.2±0.3)

17.9–29.2
(23.1±0.4)

Отношение L/D 1.31–2.26
(1.77±0.04)

1.41–1.89
(1.59±0.01)

1.49–2.18
(1.84±0.03)

Средний объём, мкм3 11267.0 11872.5 11748.3
Фертильность пыльцы, % 98.0 100.0 80.1

* См. примечания к табл. 2.

зывает на присутствие в геноме нескольких
различных копий ITS. Такой полиморфизм
последовательностей ITS характерен для всех
изученных в этом отношении видов
Amelanchier [Campbell et al., 1997], что свиде-
тельствует о широком распространении меж-
видовой гибридизации. Так как клонирование
нами не проводилось, эти последовательнос-
ти были введены в общее выравнивание с ука-
занием полиморфных нуклеотидов в соответ-
ствующих позициях.

Филогенетическое дерево, построенное ме-
тодом NJ, приведено на рисунке 2. По своей
топологии оно совпадает с деревом, постро-
енным методом Байеса по данным совместно-
го анализа последовательностей ITS и ETS в
работе [Burgess et al., 2015], посвящённой фи-
логенетическому анализу диплоидных видов
ирги. Хотя величина бутстреп поддержек в
нашем случае получилась низкой, для постав-
ленных нами целей это не имеет значения. На
дереве выделяются те же клады, что и в упо-
мянутом исследовании.

Все исследованные образцы на филогенети-
ческом дереве сгруппировались в три клады
(O, B, A). Клада O включает евроазиатские
виды A. ovalis, A. asiatica и A. parviflora, каж-
дый из которых формирует самостоятельную
кладу. Наши образцы A. ovalis 1b-2007 и 2b-
2010 корректно кластеризуются с нуклеотид-
ными последовательностями своего вида. Кла-
да B включает последовательности A.
bartramiana, A. arborea, A. canadensis и A.
laevis, также образующими самостоятельные
клады. Наш образец A. arborea 3b-2003 клас-
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Рис. 2. Положение исследованных образцов Amelanchier (выделены полужирным) на филогенетическом дереве,
построенном методом NJ.

теризовался глубоко внутри клады A.
canadensis, хотя и с низкой бутстреп поддерж-
кой (вероятно, это связано с неверным опре-
делением образца).

Клада A включает последовательности A.
alnifolia var. alnifolia, A. alnifolia var.
semiintegrifolia, A. utahensis, A. pallida и A.
humilis. Наши образцы A. alnifolia 5b-2008, 6b-
2006, 3.1-2014 и 3.2-2015 кластеризовались
вместе с последовательностями A. alnifolia,
что подтверждает их корректное определение,
несмотря на низкую бутстреп поддержку. Ос-
тальные образцы, в том числе все образцы
A. spicata, образовали две грады в основании
клад A и B, соответственно. Вероятно, это свя-
зано с присутствием в этих последовательно-
стях большого числа вариабельных неодноз-
начно прочитанных позиций. Тот факт, что они
попадают не в одну, а в две клады, может ука-

зывать на происхождение A. spicata в резуль-
тате гибридизации видов, относящихся к кла-
дам A и B.

Так как Phi тест на рекомбинацию [Bruen et
al., 2006], проведённый в программе
SplitsTree4, дал отрицательный результат (p =
0.8442), мы сочли присутствие рекомбинант-
ных последовательностей в выборке малове-
роятным. Поэтому авторы попытались прояс-
нить их отношения, объединив последователь-
ности в гаплотипы (риботипы) и построив сеть
методом статистической парсимонии. Алго-
ритм программы TCS при объединении пос-
ледовательностей в гаплотипы игнорирует
неоднозначно прочитанные вариабельные по-
зиции, что позволяет объединять в один гап-
лотип последовательности, различающиеся
только по таким позициям. В данный анализ
включены только последовательности, вошед-
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шие на дереве NJ в состав клад A и B, с укоре-
нением сети по A. ovalis, входящей в сестрин-
скую к ним кладу O. Построенная сеть содер-
жала большое число петель, вызванных гомоп-
ластическими заменами в 243 позиции вырав-
нивания (C/T и T/C). Исключение из анализа
этой позиции позволило построить сеть, на
которой отношения гаплотипов выявляются
достаточно ясно, несмотря на наличие не-
скольких петель (рис. 3). Рассчитанный про-
граммой предел парсимонии, то есть макси-
мальное число мутационных шагов, позволя-
ющее объединить гаплотипы в одну сеть наи-
более экономным образом с вероятностью
выше 95%, составил 10 мутационных шагов.
Всего было выделено 34 гаплотипа и 39 гипо-
тетических гаплотипов, отсутствующих в вы-
борке. Все включённые в анализ гаплотипы
были объединены в одну сеть.

Как и на дереве NJ, последовательности об-
разцов A. ovalis 1b-2007 (гаплотип o1) и 2b-
2010 (гаплотип o2) корректно сгруппировались
с другими гаплотипами этого вида, составив-
шими внешнюю группу. Центральным гапло-

Рис. 3. Сеть гаплотипов ITS Amelanchier, построенная методом статистической парсимонии.

типом сети, связанным с гаплотипами внеш-
ней группы, и, таким образом, корневым, ока-
зался гаплотип a1. К нему программа отнесла
все последовательности A. alnifolia var.
alnifolia и A. humilis, взятые из GenBank, а так-
же все наши последовательности A. spicata и
последовательности A. alnifolia (10b-2008, 3.1-
2014 и 3.2-2015). Этот результат крайне инте-
ресен, так как указывает, по крайней мере, на
одного из вероятных родителей полиплоидной
и, вероятно, гибридогенной по своему проис-
хождению A. spicata.

Анализ географического распространения
образцов, последовательности которых были
взяты из GenBank [Burgess et al., 2015] и отне-
сены к гаплотипу a1, показал, что почти все
они происходят с территории, в XVIII в. при-
надлежавшей Франции. Так, образцы A.
alnifolia var. alnifolia собраны в пределах со-
временных штатов Южная и Северная Дако-
та, Миннесота и Монтана, а образцы A. humilis
– из штатов Миннесота, Мичиган, Вермонт,
Нью-Йорк и канадской провинции Квебек.
Вполне вероятно, что именно с этой части пер-
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вичного ареала и происходил исходный мате-
риал, культивировавшийся в Королевском бо-
таническом саду в Париже, по которому Ж.-Б.
Ламарк описал Crataegus spicata, так как до
1763 г. все эти территории, кроме Нью-Йорка,
были французскими колониями. Мнения по
поводу места возникновения этого тетрапло-
идного гибрида различаются. Так, M.L. Fernald
[1946] полагал, что A. spicata возникла в Ев-
ропе после интродукции североамериканских
видов во Франции в XVIII в. Однако совре-
менные авторы [Campbell et al., 2014] счита-
ют этот вид широко распространённым на во-
стоке Северной Америки, хотя и признают, что
однозначного понимания происхождения и
морфологических границ этого таксона до сих
пор нет. Так что без специального исследова-
ния и серьезной таксономической ревизии се-
вероамериканских полиплоидных видов это-
го рода и сравнения их с материалом из вто-
ричного ареала в Европе решить эту пробле-
му пока не представляется возможным.

Включённые в наш анализ образцы A.
alnifolia 5b-2008 и 6b-2006 представлены са-
мостоятельными гаплотипами a2 и a3, произ-
водными от гаплотипа a1 и отличающимися
от него 1 и 3 мутациями, соответственно. Об-
разец 5.3-2015, определённый по морфологи-
ческим признакам как A. spicata ´ A. alnifolia,
показан в сети гаплотипом a4, так же произ-
водным от гаплотипа a1 и отличающимся от
него 3 мутациями. Имеющиеся данные не по-
зволяют подтвердить гибридное происхожде-
ние этого образца. Ещё более удалённые от
галотипа a1 производные гаплотипы a5, a6, a7
и a8 соответствуют последовательностям
A. alnifolia var. semiintegrifolia с запада Север-
ной Америки.

В остальном полученная сеть вполне конг-
руэнтна дереву NJ. Так, гаплотипы A.
barthramiana, A. arborea, A. laevis и A.
canadensis образуют самостоятельную кладу,
соответствующую кладе B дерева. Так же, как
и на дереве, последовательность ITS образца
A arborea 3b-2003 группируется вместе с пос-
ледовательностями A. canadensis, составляю-
щими гаплотип c1, что, вероятно, связано с
ошибочной видовой идентификацией этого

образца по морфологическим признакам. Об-
разец A. canadensis 1.1-2014 охарактеризован
гаплотипом c2, который располагается в сети
между гаплотипами c1 и a1 и отличается от
них 1 и 2 мутациями, соответственно. Мы по-
лагаем, что такой результат подтверждает пра-
вильность определения образца, но также ука-
зывает на значительную близость A. canadensis
к A. alnifolia. Последовательности A. utahensis
(гаплотип u1), как и на дереве NJ, оказывают-
ся очень близкими к таковым A. alnifolia, за
исключением одной, представленной гаплоти-
пом u2, выделяющейся от остальных 8 мута-
циями. Все последовательности A. pallida об-
разуют самостоятельную кладу, производную
от центрального гаплотипа a1.

Заключение
Несомненно, что инвазионный вид A.

spicata, расселяясь во вторичном ареале, пре-
терпевает множественные микроэволюцион-
ные преобразования. В процессе освоения
новых территорий он проявляет экологичес-
кую пластичность; при ослаблении семенно-
го размножения инвазионная активность осо-
бей сохраняется за счёт разрастания системы
ксилоризомов.

Проведённый нами молекулярно-генетичес-
кий анализ позволяет сделать некоторые не-
тривиальные заключения относительно инва-
зионных таксонов Amelanchier, встречающих-
ся в европейской части России.

Во-первых, удалось установить, что генети-
чески очень близкие A. alnifolia и A. humilis,
вполне вероятно, (один из них или оба) явля-
ются родительскими формами европейской
A. spicata. Во-вторых, приблизительно опреде-
лена область происхождения A. spicata, распо-
ложенная в районе североамериканских Вели-
ких озёр, а также к югу и западу от них, на тер-
ритории французских колоний XVII–XVIII вв.
Вполне вероятно, что исходный материал, про-
исходивший с этой территории, был завезён в
этот же промежуток времени во Францию,
длительно там культивировался в ботаничес-
ких садах и в результате гибридизации и по-
липлоидизации дал тот вид, который сейчас в
Европе и России называется A. spicata.
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Однако, для того, чтобы сделать окончатель-
ные выводы о происхождении A. spicata и гиб-
ридизации с другими видами Amelanchier во
вторичном ареале и подтвердить нашу гипо-
тезу, выдвинутую на основании промежуточ-
ности морфологических признаков у предпо-
ложительных гибридов, необходимо клониро-
вать последовательности ITS, полученные из
образцов A. spicata, A. alnifolia и их предполо-
жительных гибридов, либо исследовать их с
использованием многолокусных систем мар-
керов, таких, как AFLP.
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В одной из теплиц на территории Республики Молдова в 2013 г. впервые отловлены имаго расти-
тельноядного трипса, идентифицированного как Echinothrips americanus Morgan. Приведены неко-
торые систематические морфологические детали строения взрослых особей этого инвазивного вида,
происходящего из субтропиков юго-восточной части Американского континента. Обсуждена веро-
ятность адаптации E. americanus в открытом грунте на территории Республики Молдова. Сделан
вывод об увеличении рисков накопления и распространения эхинотрипса при совместном выращи-
вании декоративных растений и рассады овощных культур в коммерческих оранжереях и теплицах.
Предложено внести этого вредителя в перечень карантинных для Республики Молдова видов насеко-
мых. Обоснована необходимость мониторинга видового состава Thysanoptera в коммерческих оран-
жереях и теплицах.

Ключевые слова: Echinothrips americanus Morgan, проникновение, теплица, Ботанический сад,
Молдова.

Введение
Представители отряда Thysanoptera являются

экономически важной группой тепличных вре-
дителей. Начиная со второй половины ХХ в.,
происходит активное проникновение в теплицы
Европы трипсов из тропических и субтропи-
ческих регионов Американского и Азиатского
континентов. Главным вектором инвазии при
этом являются импортируемые растения.

В 1983 г. из Америки в теплицы Западной
Европы (Нидерланды) проник западный цве-
точный трипс –Frankliniella occidentalis
Pergande. В настоящее время этот вредитель
обнаружен в теплицах во многих регионах
Евразийского континента, а также в открытом
грунте в странах со средиземноморским кли-
матом. В республике Молдова F. occidentalis
впервые был отмечен в 1996 г. в теплицах на
томатах [Вердеревская и др., 1996]. Дынный

трипс (Thrips palmi Karny) происходит из
Южной Азии. Впервые в Европе был обнару-
жен в 1988 г. в Нидерландах, где произошли и
были успешно ликвидированы четыре вспыш-
ки его массового размножения в защищённом
грунте. В настоящее время в странах – членах
Европейской и Средиземноморской организа-
ции по карантину и защите растений (ЕОЗР)
Thrips palmi Karny признаётся отсутствую-
щим.

Первое упоминание о появлении эхинотрип-
са американского –Echinothrips americanus
Morgan в Европе (Великобритания, Бренфорд)
датируется 1989 г. [Collins, 1998]. Родиной это-
го вида являются субтропики Юго-Восточной
части Американского континента. Здесь оби-
тают ещё 7 представителей рода Echinothrips.
Однако из трёх видов-полифагов этого рода
только E. americanus вышел за пределы свое-
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го естественного ареала и активно расселяет-
ся в теплицах и оранжереях Западной и Вос-
точной Европы, России и Юго-Восточной
Азии [Сухорученко и др., 2016]. С 1999 по 2001 г.
E. americanus находился в сигнальном списке
вредителей, имеющих карантинное значение
в странах –членах ЕОЗР. Согласно литератур-
ным данным, он является широким полифа-
гом, способным питаться и размножаться бо-
лее чем на 100 видах дикорастущих и куль-
турных растений, принадлежащих к 24 семей-
ствам [Vierbergen, 1998; Сухорученко и др.,
2016]. Среди декоративных и цветочных рас-
тений хозяевами для этого вида трипсов явля-
ются представители семейств Asteraceae,
Boraginaceae, Euphorbiaceae, Bombacaceae,
Passifloraceae и других. Особое предпочтение
E. americanus отдаёт растениям из семейств
Balsaminaceae и Araceae [Vierbergen, 1998;
Клишина, Другова, 2009, Сухорученко и др.,
2016]. В оранжереях наиболее важными рас-
тениями-хозяевами для него являются
Syngonium, Spathiphyllum и Dieffenbachia (се-
мейство Araceae), Acalypha (семейство
Euphorbiaceae), Dracaena (семейство Aspara-
gaceae), Ficus (семейство Moraceae), Hibiscus
(семейство Bombacaceae) [Collins, 1998., Су-
хорученко и др., 2016]. В теплицах, специали-
зирующихся на выращивании овощей, эхинот-
рипс американский поражает Cucumis sativus
L., Capsicum annum L., Phaseolus vulgaris L. и
Petroselнnum crispum Mill. [Opit et al., 1997;
Клишина, Другова, 2009].

Материал и методика
Сбор взрослых особей Echinothrips ameri-

canus с субтропических растений проводили
с помощью прибора эксгаустера в теплице
Ботанического сада Академии наук Молдовы.
Насекомых обездвиживали парами эфира и
помещали для осветления в 40%-й раствор
молочной кислоты. Для определения видовой
принадлежности трипсов изготавливали по-
стоянные препараты в жидкости Фора-Берле-
зе [Дядечко, 1964]. Использовали идентифи-
кационные ключи для отряда Thysanoptera из
интернет-ресурсов [Moritz, Mound, 2000;
PaDIL, 2017]. Степень заселённости растений

E. americanus определяли в 2017 г. подсчётом
среднего количества имаго на 10–15 листьях
каждого вида растений.

Результаты и их обсуждение
Первые экземпляры эхинотрипса E.

americanus Morgan были выявлены в 2013 г.
на субтропических растениях в теплице Бота-
нического сада Академии наук Республики
Молдова. На каллах Calla aethiopica L. (семей-
ство Araceae) было отловлено 5 экземпляров
имаго. На рисунках 1–3 представлены некото-
рые систематические морфологические дета-
ли строения взрослых особей E. americanus.
(Фото авторов). Имаго данного вида тёмно-
коричневого цвета с красной пигментацией
между сегментами. Ноги двуцветные с корич-
невыми бёдрами и жёлтыми вершинами голе-
ни и лапок. Крыло затемнённое со светлым
основанием (рис. 1). Усы VIII-члениковые, VI
членик усов длиннее, чем VII и VIII вместе
взятые (рис. 2). Покровы головы и переднес-
пинки имеют чёткую сетчатую скульптуру. На
голове ячейки поперечно-вытянутые, на пере-
дней спинке округло гранёные (рис. 3).

Рис. 1. E. americanus, имаго (самка):1 – красная пиг-
ментация между сегментами брюшка; 2 – ноги с жёл-
тыми вершинами голени и лапок; 3 – передние крылья
белые у основания.
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Вектор первичной инвазии субтропических
растений в теплице Ботанического сада не ус-
тановлен. E. americanus по своей биологии и
поведению мало отличается от других видов
растительноядных трипсов семейства Thripi-
dae, вредящих растениям в закрытом грунте
Молдовы: Frankliniella occidentalis Pergande,
Frankliniella intonsa Trybom, Thrips tabaci
Lindeman, Heliothrips haemorrhoidalis Bоuche.
В теплице Ботанического сада целевые хими-
ческие обработки против E. americanus не про-
водились. Однако вредитель попадает под ре-
гулярные обработки инсектоакарицидами,
проводимые против тепличной белокрылки,
обыкновенного паутинного и красного теплич-
ного клещей, щитовок, червецов. При этом

Рис. 2. E. americanus, антенна: 1 – VI членик

Рис. 3. E. americanus, голова и пронотум: 1 – попереч-
но-вытянутые ячейки головы; 2 – округло гранёные
ячейки переднеспинки.

применяли препараты на основе циперметри-
на, ацетамиприда, спиродиклофена, пирипрок-
сифена.

В таблице приведены результаты проведён-
ных в 2017 г. обследований растений, заселён-
ных E. americanus в теплице Ботанического
сада.

В мае наибольшая численность вредителя
была отмечена на каллах C. aethiopica и кис-
лице Oxalis debilis (2.5±0.5 экз./лист и 2.1±0.8
экз./лист, соответственно). В летние месяцы,
в период интенсивного размножения вредных
членистоногих, в теплице начались частые
(через каждые две недели) химические обра-
ботки растений, удалялись также наиболее за-
селённые вредителями культивируемые и сор-

Таблица. Численность взрослых особей E. americanus на растениях (2017 г.).

Средняя плотность имаго, экз./листСемейство / вид растения
25.05 12.10

Araceae / Calla aethiopica L. (2)* 2.5±0.5 (10) 1.75±0.5 (12)
Euphorbiaceae / Euphorbia pulcherrima
Klotzsch. (средний ярус) (1) 0.6±0.3 (15) 0.3±0.12 (15)

Fabaceae / Clitoria ternatea L. (2) растения отсутствовали 0.5±0.3 (10)
Oxalidaceae / Oxalis debilis Kunth. (2) 2.1±0.8 (10) растения удалены

Примечание: * – в скобках указано количество исследованных растений и листьев
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ные растения. Эти мероприятия позволяют
сдержать размножение E. americanus. Однако
мониторинг, проведённый в октябре, показал,
что вредитель продолжает развиваться на кал-
лах, и в меньшей степени на клитории и пуан-
сеттии.

Размножается E. americanus либо половым
путём, либо путём арренотокического парте-
ногенеза. Скорость развития зависит от тем-
пературы и вида кормового растения. На рас-
тении пуансеттии полный цикл его развития
занимает 33.8 дня при температуре +20 °С и
всего 11.8 дня при +30 °С. Зимует вредитель в
стадии яйца [Oetting, Beshear, 1994]. Являясь
широким полифагом и обладая способностью
давать до 7 поколений в год, вид обладает ка-
чествами, необходимыми для распростране-
ния в теплицах Молдовы.

Следует отметить, что в последние годы в
Молдове значительно увеличиваются площа-
ди теплиц, занятых огурцами и сладким пер-
цем. В благоприятных для размножения усло-
виях эхинотрипс может причинить значитель-
ный урон этим культурам.  Так,  в теплицах
Европы, США и Китая отмечалось массовое
размножение его на перце и огурцах, потре-
бовавшее применения химических средств
защиты растений [Viebergen, 1997; Kobro,
2003; Mirab-balou et al., 2010; Zhu, 2013]. По
данным ВИЗР, в течение 40 суток численность
разных стадий развития E. americanus дости-
гала на огурцах – 287–385 особей/растение и
на перце овощном – 207–346 особей/растение.
На необработанных же растениях перца на-
блюдалось полное опадение листьев и увели-
чение численности вредителя в течение 60
дней от 9.7 до 75.6 особи/лист [Сухорученко и
др., 2016]. В этой связи особое внимание не-
обходимо уделять теплицам, в которых одно-
временно выращивают цветочно-декоратив-
ные растения и рассаду овощных культур.
Несмотря на то, что химические средства борь-
бы против этого вида трипсов стали приме-
нять относительно недавно, в литературе име-
ются данные о формировании резистентных
популяций E. americanus [Сухорученко и др.,
2016]. Поскольку эхинотрипс является инва-
зивным видом, проникшим в Молдову уже

обладая определённым уровнем устойчивос-
ти к инсектицидам, для эффективной борьбы
с ним необходим постоянный мониторинг чув-
ствительности вредителя к широкому спект-
ру инсектицидов.

До сих пор нет подтверждённых сведений о
возможности перезимовки E. americanus в
природных условиях регионов Европы, в ко-
торых он был давно обнаружен. Известно, что
вредитель может пережить кратковременное
понижение температуры до 0 °C и даже до –
10 °С [Oetting et al., 1993]. Климат Молдовы
умеренно-континентальный, зима с частыми
оттепелями, средняя температура воздуха зи-
мой составляет от –2 °С до –3.3 °С, в отдель-
ные годы температура может снижаться до –
20… –30 °C [Бугаева, Миронова, 2017]. Поэто-
му угроза адаптации E. americanus в откры-
том грунте на территории Республики Молдо-
ва невелика. В настоящее время его главным
резерватом являются обогреваемые теплицы
и оранжереи. Однако в условиях мягкой зимы,
когда средняя температура составляет +1…
+3 °С, существует определённый риск перези-
мовки эхинотрипса американского на сорной
растительности и в неотапливаемых остеклён-
ных теплицах. В сообщении Вирбергена
[Vierbergen, 2001], который выявил этого фи-
тофага на сорной растительности вокруг теп-
лиц в Нидерландах, обращено внимание на
возможность адаптации E. americanus в откры-
том грунте в странах с мягким климатом, где
он может причинить значительный вред овощ-
ным культурам. В таких странах этого пред-
ставителя отряда Thysanoptera необходимо
внести в списки карантинных вредителей.

Заключение
Для оценки распространения эхинотрипса

американского в Молдове необходимо прово-
дить мониторинг видового состава бахромча-
токрылых в коммерческих оранжереях и теп-
лицах, практикующих одновременное выра-
щивание декоративных растений и рассады
овощных культур. Эти предприятия могут яв-
ляться резервуарами и источниками распрос-
транения эхинотрипса в защищённом грунте.
Принимая во внимание значительных вред,



Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

66

который E. americanus может нанести овощ-
ным культурам закрытого грунта, необходимо
внести его в перечень карантинных для Рес-
публики Молдовы видов насекомых. Исклю-
чение этого вида из сигнального списка каран-
тинных вредителей ЕОЗР в 2000 г., способ-
ствовало дальнейшему его распространению
по теплицам Евразийского континента [Ижев-
ский, Миронова, 2008]. В настоящее время
эхинотрипс американский включён в Единый
перечень карантинных объектов Евразийско-
го Экономического  Союза [Об утверждении
единого…, 2017]. Для оценки возможности
адаптации E. americanus в открытом грунте
Молдовы потребуются подробные исследова-
ния выживаемости различных стадий этого
вредителя в конкретных климатических усло-
виях.
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THE FIND OF ECHINOTHRIPS AMERICANUS MORGAN
(THYSANOPTERA: THRIPIDAE)

IN THE REPUBLIC OF MOLDOVA

© 2017 Muntyan E.M.a, *, Batco M.G.a, Todiras N.A.b, **, Yazlovetsky I.G.a

a Institute of Genetics, Physiology and Plant Protection, AS RM,
Chisinau 2002, Padurii str. 20/1, Republic of Moldova;

b Botanical Garden (Institute), AS RM,
Chisinau 2002, Padurii str. 18, Republic of Moldova;

e-mail: * moontyane@yahoo.com; ** nataliatodiras57@gmail.com

For the first time in the Republic of Moldova adults of the phytophagous thrips, identified as Echinothrips
americanus Morgan, were caught in a greenhouse in 2013. Some systematic morphological particularities
of the structure of adults of this invasive species originating from the subtropics of the South-Eastern part of
the American continent are given. The probability of adaptation of the E. americanus to the open ground in
the Republic of Moldova is discussed. The conclusion is made that the risks of accumulation and spreading
of the E. americanus increase in the process of conjoint cultivation of ornamental plants and seedlings of
vegetable crops in the commercial greenhouses and plant houses. It is proposed to include this pest in the list
of quarantine alien insects of the Republic of Moldova. The necessity of the monitoring species of
Thysanoptera in the commercial plant houses and greenhouses is justified.

Key words: Echinothrips americanus Morgan, invasion, greenhouse, Botanical Garden, Moldova.
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Введение
Одной из важных проблем гидробиологии

в настоящее время является проблема некон-
тролируемого вселения в водоёмы чужерод-
ных видов. Несмотря на то, что расширение
ареала видов способствует увеличению био-
логического разнообразия, не всегда виды-
вселенцы оказываются безобидными для
аборигенных сообществ и экосистемы-реци-
пиента в целом [Алимов и др., 2004; Дгебу-
адзе и др., 2006]. Выжить в новых условиях
и натурализоваться могут, как правило, толь-
ко виды с широкой экологической валент-
ностью, обладающие высокой конкурентной
способностью. Однако эта конкуренция не
всегда благоприятна для аборигенов. Под
воздействием вселенца часто происходит
изменение таксономической структуры со-

УДК 574/577:591.95(261.245)

СЕЗОННАЯ И МНОГОЛЕТНЯЯ ДИНАМИКА
ЧИСЛЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИИ ВСЕЛЕНЦА
CERCOPAGIS PENGOI (OSTROUMOV, 1891)

В ВИСЛИНСКОМ (КАЛИНИНГРАДСКОМ) ЗАЛИВЕ
БАЛТИЙСКОГО МОРЯ

© 2017 Науменко Е.Н.a, b

a Федеральное государственное бюджетное образовательное учреждение высшего образования
«Калининградский государственный технический университет»

236022, Калининград, Советский проспект, 1;
b Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Атлантический научно-исследовательский

институт рыбного хозяйства и океанографии»
236000, Калининград, ул. Дм. Донского, 5;

e-mail: elenan.naumenko@gmail.com

Поступила в редакцию 28.11.2017

Представлены результаты многолетних наблюдений в режиме мониторинга за динамикой чис-
ленности вида-вселенца Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) в планктонном сообществе Вислинс-
кого (Калининградского) залива Балтийского моря. Получены данные о размерно-возрастной струк-
туре популяции, индивидуальной плодовитости, распределении по акватории. Установлено, что в
динамике численности популяции наблюдались резкие колебания, которые определялись гидроло-
гическими условиями, особи C. pengoi имели большие размеры и плодовитость, чем в нативном
водоёме и других водоёмах-реципиентах.

Ключевые слова: Вислинский залив, Cercopagis pengoi, динамика численности, структура, пло-
довитость.

обществ [Телеш, 2006; Науменко, 2010]. Чу-
жеродные виды попадают в водоёмы разны-
ми путями, из которых наиболее важным яв-
ляется судоходство [Алимов и др., 2004].

Вислинский залив также подвергся инвази-
ям водных беспозвоночных. Водоём располо-
жен в юго-восточной части Балтийского моря
и представляет собой полузамкнутый эвтроф-
ный эстуарий лагунного типа [Науменко,
2010]. Вислинский залив является трансгра-
ничным водоёмом и находится в зоне хозяй-
ственной деятельности двух государств – Рос-
сийской Федерации и Республики Польша.
Солёность воды в заливе колеблется от 1 до
8‰. Высокий водообмен с Балтийским морем
в значительной степени определяет темпера-
турный и солёностный режимы в этом заливе
[Сенин и др., 2004].
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В Вислинском заливе в настоящее время
зарегистрировано 22 чужеродных вида из раз-
личных таксономических групп [Науменко,
2010; Рудинская, Гусев, 2012]. В составе со-
общества зоопланктона из чужеродных видов
залива следует отметить веслоногих ракооб-
разных Acartia tonsa Dana и относительно не-
давнего вселенца – ветвистоусых рачков
Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) [Наумен-
ко, 2010].

Целью работы было изучение размерно-воз-
растной структуры популяции C. pengoi в Вис-
линском заливе, распределения по акватории,
а также зависимости динамики численности
популяции от факторов среды.

Материал и методика
Материалом для данной работы послужили

пробы зоопланктона, собранные в 1999–2016
гг. Пробы собирали в российской части Вис-
линского залива в режиме мониторинга один
раз в месяц с мая по ноябрь на 9 стандартных
станциях, расположенных согласно гидроло-
гическому делению водоёма [Чечко, 2002]
(рис. 1).

Орудием лова служил 5-литровый планкто-
нобатометр Дьяченко – Кожевникова [Столбу-
нова, Кожевников, 1977]. На каждой станции

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб в Вислинском заливе.

отбиралась интегральная проба с трёх гори-
зонтов (поверхностного: 0.5 м, среднего: 1.0–
1.5 м и нижнего: более 2.5 м), которая проце-
живалась через газ с размером ячеи 150 мкм.
Пробы фиксировали 4%-м формалином с до-
бавлением сахарозы [Haney, Hall, 1973]. До-
полнительно для оценки размерно-возрастной
структуры популяции C. pengoi были отобра-
ны качественные пробы. Орудием лова служи-
ла ихтиопланктонная сеть ИКС-80, с размером
ячеи 200 мкм. Объём собранного и обработан-
ного материала за 1999–2016 гг. составил 600
количественных проб, 19 качественных проб,
проведён биологический анализ более 2000
особей церкопагисов.

Камеральную обработку проб осуществляли
по общепринятой методике счётным методом
Гензена [Киселёв, 1969; Салазкин и др., 1984]
Ракообразных делили на размерно-возрастные
группы, соответствующие стадии развития. У
Copepoda науплии – на ортонауплии и метана-
уплии, копеподиты – на I–III и IV–V стадии,
половозрелых особей – на самцов, самок без
яйцевых мешков и самок с яйцевыми мешка-
ми. У Cladocera выделяли размерно-возрастные
группы, соответствовавшие стадии развития
(линькам). C. pengoi делили на размерные груп-
пы от 0.50 мм до 3.00 мм с шагом 0.25 мм.
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Биомассу организмов определяли по зави-
симостям массы тела от длины особи [Балуш-
кина, Винберг, 1979а, 1979б]. Статистическую
обработку полученных результатов проводи-
ли общепринятыми методами в программе
Excel.

Далее в таблицах и по тексту указаны сред-
немноголетние значения численности, биомас-
сы и т. д. и среднеквадратическое отклонение
(±s), на рисунках – +s.

Результаты
C. pengoi был впервые обнаружен в Вислин-

ском заливе в пробах зоопланктона, собран-
ных во время экспедиции ФГБНУ «АтлантНИ-
РО» 9 августа 1999 г. Температура воды в за-
ливе в июле-августе составила 20 °С, солё-
ность воды – 4.8‰. Вид был занесён в залив с
нагонными течениями из Балтийского моря,
сила которых возрастает в конце лета
[Chubarenko et al., 1999]. В период вселения
численность рачков в заливе была невысокой
и изменялась от 30 до 310 экз./м3 и составляла
в среднем 2% от численности и 10% от био-
массы зоопланктона. Популяция была пред-
ставлена особями с длиной тела от 1.00 до 2.75
мм (рис. 2).

Основу популяции составляли ювенильные
особи, численность которых превышала 50%.
Половая зрелость отмечалась у рачков при
достижении длины 1.50 мм. Все партеногене-
тические самки несли в марсупии яйца. Пло-
довитость изменялась от 6 до 10 яиц. Количе-

Рис. 2. Размерный состав популяции Cercopagis pengoi 9 августа 1999 г.

ство гамогенетических самок было невелико –
около 1%. Они несли по 1 зимнему яйцу. Чис-
ленность самцов была примерно такой же.
Распределение C. рengoi по акватории опре-
делялось величиной солёности воды. Наиболь-
шая численность рачков отмечалась на стан-
циях, расположенных вблизи морского проли-
ва (станции 3,  4,  8),  где солёность воды,  по
данным лаборатории гидрохимии ФГБНУ
«АтлантНИРО», превышала 6‰. Максималь-
ная численность вида (станция № 4) состави-
ла около 310 экз./м3. В районах, удалённых от
пролива, количество рачков резко снижалось.
Причём, как правило, выживали половозрелые
особи. В сентябре C. pengoi в планктоне не был
зафиксирован. В среднем численность вида в
августе 1999 г. составила 174.3±114.4 экз./м3.

На следующий после вселения год популя-
ция C. pengoi характеризовалась вспышкой
численности. Вид появился в планктоне в се-
редине мая при температуре воды 17 °С. Его
численность составила в среднем по аквато-
рии около 140±70 экз./м3. Пик численности
был зафиксирован через декаду в конце мая,
составив в среднем по акватории
3362.5±4079.9 экз./м3. Наибольшая числен-
ность C. pengoi была зафиксирована на стан-
ции № 7 – 12340 экз./м3. Минимальное значе-
ние – 420 экз./м3 отмечено на станции № 8. В
предустьевом районе р. Преголя (станция №
1) вид не был зафиксирован. В первой декаде
июня было отмечено 568.6±560.2 экз./м3. Мак-
симум численности отмечался на станции



71

Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

№ 3 – 1280 экз./м3, минимум на станции № 9
– 680 экз./м3. Во второй декаде июня вид был
зафиксирован практически на всей акватории
кроме опреснённых приустьевых районов р.
Преголя. Численность рачков составила в
среднем по акватории 568.6±484.8 экз./м3.
Максимальная численность вида отмечена на
станции № 9 – 1400 экз./м3, минимальная – на
станции № 3 – 140 экз./м3. Так же, как и в пре-
дыдущие наблюдения, C. pengoi отсутствовал
в опреснённых районах залива на станциях №
1, 2. В июле, когда температура воды превы-

Рис. 3. Многолетняя динамика численности Cercopagis pengoi и средней за май – август (V–VIII) температуры
воды в Вислинском заливе.

сила 19 °С, вид отсутствовал в планктоне. В
среднем за 2000 г. численность рачков была
максимальной за весь период исследований –
4427.5±4105.4 экз./м3.  В последующие годы
динамика численности C. pengoi характеризо-
валась «пилообразной» кривой (рис. 3).

Для исследования тенденции динамики чис-
ленности церкопагисов с целью снизить вли-
яние «шумов» весь период наблюдений был
разделён на пятилетки. В качестве фактора
среды были использованы данные по средней
температуре воды за май – август ФГУ «Ка-

Рис. 4. Динамика численности Cercopagis pengoi и средней за май – август (V–VIII) температуры воды в Вислин-
ском заливе по пятилеткам. Объём выборки n = 624 экз.
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Рис. 5. Зависимость численности Cercopagis pengoi от средней за май – август (V–VIII) температуры воды.

Рис. 6. Размерный состав популяции Cercopagis pengoi в мае и июне 2000–2016 гг.

лининградский центр по гидрометеорологии
и мониторингу окружающей среды» (Центро-
гидромет ГиМОС). Отмечена достоверная тен-
денция уменьшения численности популяции
и достоверное снижение средней температу-
ры воды за май – август (рис. 4).

Это дало возможность предположить влия-
ние температуры воды на динамику числен-
ности популяции C. pengoi. Несмотря на не-
высокий коэффициент детерминации, можно
заключить, что температура воды служит од-

ним из ключевых факторов динамики числен-
ности C. pengoi в Вислинском заливе (рис. 5).

Размерный состав и плодовитость. Попу-
ляция во все годы исследований была пред-
ставлена особями от 0.5 до 3.0 мм. В мае наи-
большая численность фиксировалась у размер-
ной группы 1.00–1.25 мм, остальные размер-
ные группы имели низкую численность. В
июне, как правило, численность рачков была
максимальной, и доминировали 6 размерных
групп (рис. 6).



73

Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

В июле и августе, несмотря на общее сниже-
ние численности популяции, преобладали особи
5 размерных групп, причём в августе особи млад-
ших размерных групп отсутствовали (рис. 7).

 В Вислинском заливе половая зрелость у
партеногенетических самок наступала в раз-
мерных группах 1.00–1.25 и 1.25–1.50 мм.
Индивидуальная плодовитость колебалась от
1 до 25 яиц. В мае-июне половая зрелость на-
ступала у самок в размерных группах 1.00–
1.25 мм, в июле – 1.25–1.50 мм, в августе –
2.50–2.75. По мере увеличения размеров са-
мок плодовитость закономерно возрастала,
достигая максимальных величин в размерной
группе 2.25–2.50 мм. Затем у старших возрас-
тных групп плодовитость снижалась (рис. 8).

Среднегодовая плодовитость партеногене-
тических самок варьировала от 4.9±4.3 яиц до
12.4±4.7 яиц в среднем за период исследова-
ний, составляя 7.9±3.5 яиц. Минимальная
средняя плодовитость самок отмечалась в
1999 г., когда вид проник в Вислинский залив,
максимальная – в 2002 г. Начиная с 2010 г. про-
исходило снижение средней плодовитости
партеногенетических самок (рис. 9).

Обсуждение результатов
Cercopagis pengoi (Ostroumov, 1891) отно-

сится к видам аборигенной фауны Понто-Кас-

Рис. 7. Размерный состав популяции Cercopagis pengoi в июле и августе 2000–2016 гг.

пийского бассейна. Он обитает, главным об-
разом, в солоноватоводных районах Азовско-
го, Каспийского и Аральского морей [Морду-
хай-Болтовской, Ривьер, 1987]. Вид обладает
широкой экологической валентностью, в том
числе эвригалинностью. Может обитать в во-
доёмах с совершенно пресной водой. В Кас-
пийском море этот вид обитает при солёности
от 0 до 13‰, причём оптимальной является со-
лёность от 2 до 10‰. По системе каналов и с
балластными водами C. pengoi достиг бассей-
на Балтийского моря. Затем он был обнаружен
в озёрах Северной Америки [Laxson et al.,
2003]. В Балтийском море впервые был заре-
гистрирован в 1992 г. в Рижском заливе
[Ojaveer, Lumberg, 1995]. В 1995 г. C. pengoi
был обнаружен в восточной части Финского
залива [Krylov, Panov, 1998]. Затем он стал
расширять свой ареал на север и юг Балтийс-
кого моря.

Как и все Cladocera, C. pengoi – летний теп-
лолюбивый вид. Как все каспийские Polyphe-
moidea, он обладает большой эвритермностью.
Вид появляется в планктоне весной, достигает
массового развития летом, а осенью, при сни-
жении температуры откладывает латентные
яйца, которые позволяют ему пережить небла-
гоприятный зимний период. В Каспийском море
C. pengoi появляется в планктоне при 17 °С и
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Рис. 8. Средняя плодовитость Cercopagis pengoi в 2000–2016 гг.
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Рис. 9. Среднегодовая плодовитость Cercopagis pengoi в 1999–2016 гг.

исчезает при температуре воды ниже 13–16 °С
[Ривьер, Мордухай-Болтовской, 1966].

В Вислинском заливе вид также появляется
в планктоне в мае-июне при прогревании воды
до температуры 15–17 °С. Однако при темпе-
ратуре воды выше 20 °С (август) он исчезает
из планктона. Вероятно, кроме температуры
воды на процесс онтогенеза оказывает влияние
пониженная солёность воды и эвтрофные ус-
ловия в Вислинском заливе [Сенин и др., 2004].

В Финском заливе C. pengoi интенсивно раз-
множается в августе, причём максимальные
плотности его популяции отмечались в верх-
нем 10-метровом прогретом слое воды [Телеш
и др., 2000]. Численность рачков в Финском
заливе в начале периода натурализации в 1996
г., как и в Вислинском заливе, была низкой и
максимально составляла 300 экз./м3. В авгус-
те 1997 г., когда вид натурализовался в Финс-
ком заливе, отмечалась вспышка численности
C. pengoi, его максимальная численность дос-
тигла 2 тыс. экз./м3. При этом плотность рач-
ков была значительно выше, чем в Каспийс-
ком море [Litvinchuk, Telesh, 2006].

Подобная тенденция отмечена и в Вислинс-
ком заливе, только максимальная численность
рачков превышала 12 тыс. экз./м3. В дальней-
шем произошла стабилизация численности
вида и её колебания около некоторой средней
величины. Так продолжалось в Вислинском
заливе до 2010 г., после чего численность рач-
ков резко снизилась. Причиной послужила

новая крупномасштабная инвазия двустворча-
тых моллюсков Rangia cuneata (G.B. Sowerby
I, 1831) из Чесапикского залива, которые яв-
ляются мощнейшими фильтраторами [Рудин-
ская, Гусев, 2012]. В результате этой инвазии
и успешной натурализации рангий, числен-
ность и биомасса рачкового зоопланктона в
летний период резко снизились. По литератур-
ным данным, церкопагисы питаются рачковым
зоопланктоном или крупными коловратками
[Holliland et al., 2012]. Вероятно, кроме тем-
пературного фактора на динамику численнос-
ти C. pengoi оказало влияние ухудшение тро-
фических условий, как это отмечалось и в дру-
гих водоёмах [Telesh, 2017]. Об ухудшении
трофических условий в планктоне Вислинс-
кого залива свидетельствует также снижение
средней и максимальной плодовитости парте-
ногенетических самок.

Заключение
Расселение Cercopagis pengoi по акватории

Балтийского моря происходило с балластны-
ми водами судов. Однако появление этого
вида в Вислинском заливе было связано с за-
носом из Балтийского моря с нагонными мор-
скими течениями. Вид, обладающий широкой
эвригалинностью. успешно натурализовался
в Вислинском заливе. В первый год вселения
численность вида была невысокой. Однако на
следующий год произошла вспышка числен-
ности, что свидетельствовало о начале нату-
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рализации. После успешной натурализации,
популяция рачков характеризовалась стабиль-
ностью и колебаниями около некоторой сред-
ней численности. После вселения в донное
сообщество мощного фильтратора – моллюс-
ка Rangia cuneata, вид стал достоверно сни-
жать свою численность вследствие ухудше-
ния трофических условий. В ближайшей пер-
спективе это неизбежно приведёт к измене-
ниям в трофической цепи Вислинского зали-
ва.
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Введение
Борщевик Сосновского (Heracleum sos-

nowskyi Manden.) – растение из семейства Зон-
тичных – было описано в 1944 г. И.П. Манде-
новой с территории Грузии (Месхетия) [Ман-
денова, 1944]. В естественном ареале расте-
ние встречается в восточном Предкавказье
(Дагестан, восток Кабардино-Балкарии), в гор-
ных системах Большого и Малого Кавказа
(Грузия, Южная Осетия), заходит в погранич-
ные с Грузией районы северной Армении,
встречается на северо-востоке Турции.

Исследования по изучению полезных
свойств этого вида в связи с возможностью его
использования в качестве кормового растения
и как источника новых ценных лекарственных
веществ, в частности, фурокумаринов, были
начаты в условиях тяжёлых послевоенных лет,

УДК: 581.522:574.9:910.4

ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ ВТОРИЧНЫХ
АРЕАЛОВ БОРЩЕВИКОВ СОСНОВСКОГО

И МАНТЕГАЦЦИ (HERACLEUM SOSNOWSKYI,
H. MANTEGAZZIANUM) НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ

© 2018 Озерова Н.А.a, b, *, Кривошеина М.Г.c

a Институт истории естествознания и техники им. С.И. Вавилова РАН, Москва, 109012;
b Государственный университет по землеустройству, Москва, 105064

c Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Москва, 119071
e-mail: * ozerova-nad@yandex.ru

Поступила в редакцию 10.11.2017

Составлена карта современного распространения борщевика Сосновского (Heracleum sosnowskyi
Manden.) на территории России, отражающая пространственно-временную динамику расширения
его вторичного ареала, включая сведения по территориям, неблагоприятным для его инвазии. Пока-
зано, что в формировании современного вторичного ареала борщевика Сосновского основное значе-
ние имела преднамеренная интродукция, которая привела сначала к локальному распространению
растения на территории экспериментальных хозяйств в отдельных районах СССР – центрах возде-
лывания борщевика Сосновского как кормовой культуры, а впоследствии к бегству растений из куль-
туры и распространению сначала вблизи центров, а в дальнейшем к бесконтрольному расширению
ареала. Вид пока больше приурочен к синантропным местам обитания, чем к естественным, и всё
чаще образует моновидовые заросли на больших площадях. Отмечено, что другой вид гигантских
борщевиков – борщевик Мантегацци (Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier) – также предна-
меренно распространялся на территории России, хотя и в значительно меньшей степени.

Ключевые слова: борщевик Сосновского, борщевик Мантегацци, вторичный ареал, особенности
распространения, преднамеренная интродукция, инвазия, Россия.

когда перед Советским Союзом стояла задача
в кратчайшие сроки восстановить и повысить
продуктивность сельского хозяйства [Санди-
на, 1959а, с. 3] .

Уже в 1947 г. борщевик Сосновского был
введён в культуру в качестве нового силос-
ного растения. Высокая урожайность, боль-
шое содержание питательных веществ в зе-
лёной массе, быстрый рост, холодостойкость,
способность обеспечить большой запас сило-
са для скота – все эти качества подтвержда-
лись исследованиями, проводившимися в
конце 1940-х и в 1950-е гг. [Марченко, 1954;
Медведев, 1959; Сандина, 1959а, 1959б]. В
1956 г. вид был включён в список растений,
подлежащих полупроизводственным испыта-
ниям в качестве силосного растения [Санди-
на, 1959а].
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С 1960-х гг. борщевик Сосновского стали
массово выращивать по всей стране, невзирая
на то, что большим тормозом в распростране-
нии борщевика в культуре являлось свойство
сока взрослых растений вызывать ожоги на
коже человека [Медведев, 1959, с. 258]. Пред-
полагалось, что этот «недостаток» будет ис-
правлен в ходе селекционной работы [Санди-
на, 1959б]. Забегая вперёд, отметим, что если
для борщевика Мантегацци  (Heracleum
mantegazzianum Sommier & Levier) к 1970 г.
необжигающая форма действительно была
найдена [Шумова, 1970a, 1970б], то селекци-
онная работа с борщевиком Сосновского про-
должалась до 1980-х гг. и закончилась ничем,
так как наличие фотодинамических активных
фурокумаринов в растениях является доминан-
тным признаком [Сацыперова, 1984]. Лишь
межвидовое скрещивание растения с другими
представителями рода Heracleum позволило
получить гибриды, лишённые фурокумаринов,
однако эти гибриды отличались меньшими
размерами [Сацыперова, 1984].

В начале 1980-х гг. было доказано, что фу-
рокумарины сока H. sosnowskyi сохраняются
в силосе и влияют на качество молока, ослаб-
ляя кисломолочные процессы [Сацыперова,
1984]. Постепенно выяснилось, что специфи-
ческий запах борщевика сохраняется в мясе и
молоке животных, а при наличии других кор-
мов коровы плохо поедают силос из этого рас-
тения. Кроме того, стала очевидной опасность
борщевика из-за ожогов. В итоге, в 1980-е гг.
его выращивание прекратилось [Виноградова
и др., 2011].

Однако за период культивирования борще-
вик Сосновского, активно продвигаемый как
высокоурожайная силосная культура, получил
широкое распространение во многих хозяй-
ствах Европейской части СССР, был завезён в
Сибирь и на Дальний Восток. За эти годы он
приобрёл способность к самораспростране-
нию, вторгаясь в природные экосистемы и
проявляя себя как агрессивный вид. Первые
одичавшие растения были обнаружены ещё в
1948 г. на территории РСФСР (в Московской
обл.), а массовый характер дичания стал по-
всеместно наблюдаться в 1970-е гг. В середи-

не 1980-х гг. растение было включено в спи-
сок потенциальных эргазиофигофитов («бег-
лецов из культуры») [Бударин, 2015]. В 1990-е
гг. в связи с разрушением агропромышленно-
го комплекса РФ расселение H. sosnowskyi
вышло из-под контроля и приобрело характер
экологического бедствия [Виноградова, Кук-
лина, 2012]. Если в настоящее время в Бело-
руссии благодаря принятым мерам распрост-
ранение данного вида остановлено, и его при-
сутствие сведено к локальным популяциям
[Гусев, Шпилевская, 2016], то в Российской
Федерации это опасное растение по-прежне-
му предоставлено самому себе.

Проблема изучения истории распростране-
ния борщевика Сосновского на территории
Российской Федерации затрудняется тем, что
в опубликованных статистических сборниках
по сельскому хозяйству в областях и респуб-
ликах Советского Союза отсутствуют отдель-
ные сведения об этом растении. В них приво-
дятся данные о посевных площадях по силос-
ным культурам (без кукурузы), по кукурузе на
силос и изредка по люпину [Посевные площа-
ди.., 1973; Основные показатели…, 1979; Кор-
мопроизводство.., 1988; и др.]. По всей види-
мости, посевы H. sosnowskyi в областях и рес-
публиках СССР учитывались вместе с други-
ми силосными культурами.

Цель настоящего исследования – составить
карту распространения инвазионных видов
борщевиков на территории России, отражаю-
щую пространственно-временную динамику
расширения вторичного ареала самого распро-
странённого вида – борщевика Сосновского,
включая сведения по территориям, неблагоп-
риятным для его инвазии.

Материал и методы
Материалы по распространению борщеви-

ка Сосновского на территории России были
получены путём анализа публикаций, посвя-
щённых распространению растения, разным
аспектам его хозяйственного использования.

Основным источником информации стали
публикации по кормовым и силосным расте-
ниям, включая борщевик Сосновского [Мар-
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ченко, 1954; Интродукция растений…, 1959;
Сандина, 1959б; Новые перспективные расте-
ния..., 1963; Новые кормо-силосные…, 1965;
Новые силосные…, 1966; Новые и малорасп-
ространённые.., 1969; Пятый симпозиум...,
1970; Борова, 1972; Иванова, Кулибаба, 1975;
Гусева, 1976; Черняева, Крапивина, 1976; Чу-
барова, 1976; Тезисы..., 1978; Ковалёв, 1979;
Капцов, 1984, Степанов, 1996; и др.]. Хотя эти
данные не могут претендовать на полноту, по
ним удалось установить основные центры воз-
делывания борщевика Сосновского на терри-
тории РСФСР.

Для изучения современного ареала H.
sosnowskyi были рассмотрены публикации
последних десятилетий [Силантьева и др.,
2005; Смирнова, Корнева, 2010; Богданов и др.,
2011; Виноградова, Куклина, 2012; Панасен-
ко и др., 2013; Черняк, 2013; Шауло, Зыкова,
2013; Абрамова и др., 2014; Лунева, 2014; Фа-
деева, Хохряков, 2016; Девятова и др., 2016;
Чёрная книга флоры Сибири, 2016; Васюков,
Новикова, 2017; и др.]. Кроме того, была при-
нята к сведению интерактивная карта распро-
странения борщевика Сосновского, разрабо-
танная в Институте биологии Коми НЦ РАН
[Распространение инвазивных…, 2017] и от-
ражающая современное распространение вида
в России.

Наконец, для изучения истории формирова-
ния современного ареала борщевика Соснов-
ского в Российской Федерации были проана-
лизированы данные о нативном ареале этого
растения [Манденова, 1950, 1951], а также изу-
чены материалы, опубликованные в информа-
ционной системе NOBANIS [Kabuce, Priede,
2010].

Результаты и их обсуждение
В результате анализа данных была состав-

лены карта. Она отражает историю формиро-
вания вторичного ареала борщевика Сосновс-
кого в РФ. Для сравнения на карте отмечены
регионы культивирования борщевика Манте-
гацци – ещё одного кавказского вида гигантс-
ких борщевиков, естественный ареал которо-
го охватывает территории Карачаево-Черкес-

сии и Краснодарского края РФ, а также Гру-
зии [Kabuce, Priede, 2010]. Однако этот вид, в
отличие от борщевика Сосновского, не полу-
чил широкого распространения на территории
России (рисунок).

Первым центром возделывания борщевика
Сосновского стал Полярно-Альпийский бота-
нический сад. Именно подсобное хозяйство
сада, созданное во время войны, впервые в
сельскохозяйственной практике СССР осво-
ило силосование многолетних трав – борще-
виков и горца Вейриха [Полярно-Альпийс-
кий…, 1984]. В 1947–1952 гг. А.А. Марчен-
ко, Л.М. Кобозева и И.Д. Шматок под руко-
водством Н.А. Аврорина на опытном поле
Биологического отдела уже в производствен-
ных условиях изучали биологию и поедае-
мость борщевиков животными [Бухарин,
1965].

Благодаря исследованиям, проводившимся
в Полярно-Альпийском ботаническом саду,
борщевик Сосновского оказался в числе луч-
ше всего изученных видов [Бухарин, 1965], и
на него обратили внимание в качестве новой
перспективной высокоурожайной силосной
культуры. В 1951 г. его семена были высланы
из Полярно-Альпийского ботанического сада
в г. Сыктывкар в Институт биологии Коми
филиала АН СССР. В 1952–1954 гг. это учреж-
дение получило «семена борщевика… из мно-
гих других ботанических садов», причём «на-
ряду с этим проводился их сбор и в пределах
естественного ареала (г. Нальчик)» [Вавилов,
1964, с. 55]. В 1950–1960-е гг. новая культура
получила распространение от Инты до южных
границ Коми, а Сыктывкар, где исследования-
ми руководил известный учёный в области
селекции и семеноводства кормовых культур
П.П. Вавилов, превратился в крупный центр
по изучению и интродукции H. sosnowskyi.

Ещё один крупный центр внедрения борще-
вика Сосновского стал формироваться в 1950-
х гг. в окрестностях Ленинграда. Так, под ру-
ководством В.С. Соколова это растение, семе-
на которого были получены из окрестностей
Нальчика, высевалось на полях станции «От-
радное» Ботанического института им. В.Л.
Комарова [Сандина, 1959б]. Кроме того, его
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Рис. Формирование вторичных ареалов инвазионных видов борщевиков (Heracleum sosnowskyi, H. mantegazzianum)
на территории Российской Федерации.
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выращивали на двух Ленинградских сельско-
хозяйственных опытных станциях.

В Краеведческом ботаническом саду Кабар-
дино-Балкарского отделения Всероссийского
общества содействия охране природы (г.
Нальчик) под руководством Ю.И. Коса на
протяжении 1950-х гг. проводилась работа по
выведению сортов H. sosnowskyi, не вызыва-
ющих ожоги [Кос, 1959].

Наконец, в 1959 г. во ВНИИ кормов им.
В.Р. Вильямса были заложены посевы бор-
щевика Сосновского, и возник ещё один круп-
ный центр по изучению и распространению
этой культуры в г. Лобня Московской обл.

В 1960-е – 1970-е гг. путём рассылки боль-
ших объёмов семян продолжалось преднаме-
ренное распространение борщевика Соснов-
ского по всему Советскому Союзу. Наряду с
крупными научно-производственными орга-
низациями большую роль играли региональ-
ные сельскохозяйственные опытные станции.
Например, в 1973–1976 гг. Удмуртской сельс-
кохозяйственной опытной станцией было ре-
ализовано колхозам и совхозам республики
1694 кг семян. При этом урожаи борщевика в
одном совхозе «Правда» достигали 4 ц с га, и
этого было достаточно, чтобы засеять 25 га
[Фурлаев, 1978]. Как центры интродукции
новой силосной культуры огромное значение
приобрели учебные учреждения, колхозы и
совхозы. В 1965–1969 гг. в совхозе «Лидино»
Рузского р-на Московской обл. было получе-
но свыше 10 т семян, которые были распрост-
ранены в 55 хозяйствах Московской и в 67 хо-
зяйствах других областей РСФСР [Ляпунов и
др., 1970]. За пределами РСФСР борщевик
Сосновского начали возделывать на террито-
рии Прибалтийских республик, Украины, Бе-
лоруссии, Молдавии, Киргизии (Чуйская до-
лина) [Сацыперова, 1984; Oboļeviča, 2001;
Mežaka et al., 2016]. В РСФСР основные цент-
ры сосредоточились в лесной зоне Европейс-
кой части России, в южной Сибири и на Даль-
нем Востоке.

В 1960–1970-е гг. многие колхозы, совхозы,
опытные поля учебных учреждений и экспе-
риментальных хозяйств становились полиго-
нами по дальнейшему испытанию новой куль-

туры. Например, в некоторых хозяйствах бор-
щевик Сосновского, который рекомендовалось
высаживать «на запольных участках вне сево-
оборота» [Вавилов, 1964, с. 58], иногда высе-
вали на поймах малых рек. В результате опыт-
ным путём было установлено, что высокое
стояние грунтовых вод на пойме (85 см и бо-
лее) способствует изреживанию посевов бор-
щевика [Борейша, 1978], а в отдельных случа-
ях весеннее половодье приводит к гибели всей
плантации [Учайкина, 1978]. Попытки выра-
щивания этого растения в степной зоне пока-
зали, что оно требует орошения [Базылев,
1978], а опыт возделывания этого вида в Ир-
кутской области закончился неудачей из-за
суровых климатических условий [Терских,
1978].

Все эти факты вкупе с широкой географией
рассылки семян свидетельствуют о том, что
растение не было как следует изучено перед
внедрением в сельскохозяйственное производ-
ство. По сути распространение этого растения
по территории СССР напоминало большой
эксперимент. На это обращали внимание и
некоторые современники. Так, по мнению Н.В.
Смольского, «род Heracleum достаточно поли-
морфный… Среди семейства Зонтичных этот
род ботанически наименее изучен, и у нас нет
достаточных оснований полагать, что внедря-
емый сейчас в практику борщевик Сосновс-
кого – наилучший» [Смольский, 1965, с. 22].

Эти возражения не были слышны на фоне
отчётов о высоких урожаях и пользе силоса
из борщевика Сосновского, хотя, вероятно,
послужили стимулом для более детального
исследования представителей рода Heracleum.
В этом отношении выделяются ботанические
работы Э.М. Шумовой, посвящённые сравни-
тельному изучению двух видов борщевиков:
Сосновского и Мантегацци. В этих исследо-
ваниях, проводившихся в 1965–1969 гг. в уч-
хозе «Дружба» ТСХА (Ярославская обл.),
было доказано, что борщевик Мантегацци –
более архаичный вид, сохранивший цикл по-
ликарпических предков, а борщевик Соснов-
ского – монокарпик. Для борщевика Сосновс-
кого, который является более эволюционно
продвинутым видом, характерно «усиление
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развития секреторной системы как в плодах,
так и в вегетативных органах у видов, слагаю-
щих секцию Pubescentia Manden.» [Шумова,
1970б, с. 93]. При этом Э.М. Шумовой удалось
получить необжигающую форму борщевика
Мантегацци. Однако эти работы почему-то
остались без внимания. В то же время, из её
исследования следует, что борщевик Манте-
гацци, кроме Ярославской, изучали ещё, по
крайней мере, в Мурманской и Ленинградской
областях, а также в республике Коми, в Бело-
руссии, Эстонии и на Украине [Шумова,
1970а]. Отсюда можно ожидать присутствие
ещё одного саморасселяющегося инвазионно-
го вида в указанных областях России и обра-
зование на этих территориях гибридных форм
двух видов борщевиков.

В 1970-е гг. центр по исследованию и инт-
родукции борщевика Сосновского постепен-
но переместился в Москву в ТСХА, в учхоз
«Михайловское» [Андреев и др., 1978; Лавров,
1978; Ковалёв, 1979; Капцов, 1984]. Одним из
результатов этих исследований стало распро-
странение H. sosnowskyi в Тверской, Тамбовс-
кой, Рязанской, Ивановской областях, что было
обусловлено требованиями к защите диссер-
тационного исследования. Например, в Ржев-
ском р-не Тверской обл. при содействии Б.В.
Лаврова было засажено борщевиком Соснов-
ского 140 га и разослано 76 ц семян этого рас-
тения по 60 адресам [Лавров, 1978]. Таким
образом, в этих регионах было заложено не-
сколько новых мест интродукции растения.

Другим важным центром изучения H.
sosnowskyi оставался Ботанический институт
им. В.Л. Комарова, сотруднице которого И.Ф.
Сацыперовой удалось собрать коллекцию из 30
видов борщевиков и провести их сравнитель-
ное изучение по показателям урожайности,
жизненной форме и содержанию фотодинами-
ческих фурокумаринов [Сацыперова, 1978].

Вторая половина 1980-х гг. характеризова-
лась сворачиванием исследований борщевика
Сосновского как сельскохозяйственной куль-
туры. Новых центров по интродукции расте-
ния практически не появлялось.

Начиная с 1990-х гг. из-за экономического
кризиса и упадка сельскохозяйственного про-

изводства H. sosnowskyi, ещё в годы культиви-
рования проявивший способность к самосеву,
начал распространяться по территории реги-
онов, в которых находились местные центры
его возделывания в советские годы. В настоя-
щее время он освоил территории Поволжья,
Южного Урала, республик Карелия, Коми,
Мордовия, а также целого ряда областей Цен-
трального и Северо-Западного регионов Рос-
сии. Растение встречается в Тюменской и Но-
восибирской областях [Бочкарёв и др., 2011].
На Алтае растет по обочинам дорог и окраи-
нам лесополос вдоль Чуйского тракта [Чёрная
книга флоры Сибири, 2016]. Растение отмече-
но в Приморском крае (г. Уссурийск). На Кам-
чатке встречается в долине р. Паратунка и при-
урочено к долинам термальных источников, а
с 2010 г. растение стало бесконтрольно рас-
пространяться в г. Петропавловск-Камчатский
[Абрамова и др., 2014; Девятова и др., 2016].
Есть данные, что борщевик Сосновского
встречается и на природоохранных террито-
риях [Фадеева, Хохряков, 2016]. Что касается
борщевика Мантегацци, существует вероят-
ность того, что в последние десятилетия он мог
проникнуть в Калининградскую обл. с терри-
тории соседней Польши, где этот вид получил
широкое распространение [Klingenstein, 2007].

Для прогноза окончательных границ вторич-
ного ареала H. sosnowskyi, видимо, можно ис-
пользовать результаты исследования М.В. Бал-
мазова по районированию борщевика Соснов-
ского как силосной культуры, выполненному
для Европейской территории СССР [Балмазов,
1987]. На основе анализа комплекса почвен-
но-климатических условий районов возделы-
вания этого растения М.В. Балмазов выделил
несколько зон для возделывания данной куль-
туры. Их можно рассматривать как районы,
которые этот ставший инвазионным вид будет
осваивать с большим или меньшим успехом.
Так, одноукосную зону эксплуатации посевов
(севернее линии Онега – Сыктывкар, зона I на
рис.), соответствующую зоне северной тайги
[Мильков, 1977], можно рассматривать как
область, в которой распространение борщеви-
ка Сосновского будет в значительной степени
ограничено почвенно-климатическими факто-
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рами (низкой температурой, переувлажнённо-
стью, зональными типами почв). Более благо-
приятна зона II двухукосной неполной эксп-
луатации (средняя тайга), в которой инвази-
онный потенциал растения значительно воз-
растает. Наилучшей для выращивания оказа-
лась зона III, где ресурсами тепла и влаги обес-
печена полная двухукосная эксплуатация бор-
щевика Сосновского, – зона смешанных лесов.
Соответственно, в этом районе следует ожи-
дать наиболее агрессивную инвазию данного
растения. Наконец, южнее линии Чернигов –
Брянск – Калуга – Киров для выращивания H.
sosnowskyi требуется орошение. Следователь-
но, можно ожидать, что инвайдер, испытывая
недостаток влаги, в зоне лесостепи будет в
большей степени приурочен к долинам рек и
ручьёв, к окраинам лесных массивов, где по-
чвы отличаются большей влажностью.

В настоящее время южная граница распро-
странения борщевика Сосновского, проведён-
ная М.В. Балмазовым для сельскохозяйствен-
ной культуры с учётом возможностей ороше-
ния, в значительной степени уточнена совре-
менными исследованиями. Она отражает фак-
тическое распространение его на Европейской
территории России и основана на расчёте гид-
ротермического коэффициента (ГТК), который
для южной границы распространения H.
sosnowskyi равен 1.25 [Афонин и др., 2017].

Заключение
Борщевики Сосновского и Мантегацци –

растения, вторичный ареал которых в настоя-
щее время в значительной степени обуслов-
лен историей их интродукции. Широкое рас-
пространение борщевика Сосновского связа-
но с широкомасштабным проектом по его вне-
дрению как кормовой культуры на территории
бывшего СССР.

В формировании современного вторичного
ареала H. sosnowskyi важное значение имела
деятельность по накоплению семян и культи-
вированию этого растения в 1940–1950 гг. в 5
главных центрах: Мурманской, Московской и
Ленинградской областях, Республике Коми и
Кабардино-Балкарии. Это привело сначала к
локальному распространению растения в Ев-

ропейской части СССР, а затем с конца 1950-х
гг. до середины 1970-х гг. и в Азиатской части
РСФСР. Одновременно с борщевиком Соснов-
ского в 1960–1970-е гг. в Ленинградской, Ярос-
лавской, Мурманской областях и республике
Коми проводились испытания другого вида –
борщевика Монтегацци, который, однако, по-
лучил ограниченное распространение на этих
территориях.

С середины 1970-х и до конца 1980-х гг. за-
вершился этап инвазии борщевиков Сосновс-
кого и Мантегации, связанный с преднамерен-
ной интродукцией.

В 1990-е гг. начался новый этап в распрост-
ранении и превращении борщевиков в агрес-
сивный инвазионный вид. На территории Рос-
сии в первую очередь это коснулось борщеви-
ка Сосновского. Из-за падения сельскохозяй-
ственного производства этот вид стал быстро
саморасселяться сначала вблизи центров воз-
делывания, а затем и на значительном удале-
нии от них. Растение пока в большей степени
приурочено к синантропным местам обитания,
образует моновидовые заросли на больших
площадях, уничтожая привычный облик лан-
дшафтов и трансформируя природные экоси-
стемы.

Наступило время принятия и осуществления
жёстких мер по контролю и истреблению ин-
вазионных видов борщевиков на территории
России. В некоторых регионах Европейской
части России в настоящее время существует
вероятность встречи сразу двух инвазионных
видов борщевиков, жизненные циклы которых
имеют отличия, что важно учитывать при раз-
работке мер борьбы с этими растениями.
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Введение
В современных условиях в России, как и в

других странах мира, всё более актуальной
становится проблема расселения растений и
животных по новым территориям, обусловлен-
ная хозяйственной деятельностью человека
[Виноградова и др., 2010; van Kleunen et al.,
2015; Foxcroft et al., 2017]. Процессы проник-
новения организмов на новые территории дав-
но приобрели глобальный характер и нередко
провоцируют тяжёлые последствия для при-
родных экосистем, в первую очередь, угрожая
сохранению биоразнообразия на всех его уров-
нях (популяций, видов, сообществ, экосистем)
[Dumalisile, Somers, 2017; Fateryga, Bagrikova,
2017]. Для людей, деятельность которых ста-
ла причиной инвазий чужеродных организмов,
последствия не менее опасны: чужеземные
виды наносят ущерб сельскому и лесному хо-
зяйству, трансформируют в большинстве слу-
чаев не в лучшую сторону функционирование
городских экосистем и негативно влияют на
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здоровье людей, становясь источником ал-
лергий и других заболеваний [Алимов, Бо-
гуцкая, 2004; Павлов и др., 2009; Виногра-
дова и др., 2010; Борисова, 2016].

Задача данного исследования – инвента-
ризация видового состава чужеродных ра-
стений на северо-западе Приволжской воз-
вышенности, изучение особенностей их на-
турализации и устойчивости местных при-
родных сообществ к внедрению новых ви-
дов.

Материал и методы
Приволжская возвышенность расположе-

на в восточной части Русской платформы и
представляет собой возвышенное плато,
вытянувшееся в меридиональном направ-
лении вдоль правого берега Волги на про-
тяжении около 1000 км. С севера и востока
ограничена долиной Волги, на западе по-
степенно переходит в Окско-Донскую низ-
менность, на юге, отходя от Волги и силь-
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но сужаясь, так же постепенно переходит в
возвышенность Ергени [Благовещенский,
2005].

Территория исследований – северо-западная
часть Приволжской возвышенности – находит-
ся в юго-восточной части Русской равнины, в
среднем течении р. Волги, между 55.6° и 53°
с. ш. и 43° и 47.4° в. д. В административном
отношении включает южные районы Нижего-
родской обл., большую часть Республики Мор-
довия, юго-запад Чувашской Республики, се-
веро-запад Ульяновской обл., север Пензенс-
кой обл. и небольшую часть Республики Та-
тарстан.

В геоморфологическом отношении террито-
рия исследований ограничена водоразделами
рек: на севере – Волги и Пьяны, на востоке –
Суры и Волги, на западе – Мокши и Оки, на
юге – Мокши и Хопра, часть южной границы
проходит по правому берегу р. Сура в её верх-
нем течении, северо-западная граница соответ-
ствует границе Окско-Донской низменности.
Исследуемая территория вытянута с севера на
юг и с запада на восток более чем на 450 км.
Площадь составляет около 181 тыс. км2.

Северо-запад Приволжской возвышенности
располагается в переходной полосе между
подтаёжными и широколиственными лесами
и лесостепью. Физико-географическая пестро-
та условий (колебания погодных условий, раз-
нообразие рельефа, ландшафтов и почв) обус-
ловливает существование различных флорис-
тических комплексов: хвойных, широколи-
ственных и смешанных лесов, луговой степи,
лугов, разнообразных болот, а также сооб-
ществ гидрофитов водоёмов и водотоков.

На состоянии природных ландшафтов в це-
лом и растительного покрова в частности зна-
чительное воздействие оказывает антропоген-
ный фактор [Коломыц, 2008; Розенберг, 2009].
Приволжская возвышенность в целом и её се-
веро-запад в частности относятся к густона-
селённым и экономически освоенным терри-
ториям, растительный покров здесь подверг-
ся значительной трансформации: большей ча-
стью вырублены леса, степи и луга распаха-
ны, застроены или преобразованы перевыпа-
сом. Сформировалась густая сеть населённых

пунктов и транспортных путей, многочислен-
ны промышленные предприятия. В результа-
те всего этого на территории сформировались
специфические антропогенные биотопы – ме-
стообитания с частично или полностью пре-
образованным почвенным покровом. На таких
участках условия для проникновения и рассе-
ления чужеземных растений наиболее благо-
приятны.

С 1998 по 2016 г. в рамках исследования
флоры северо-запада Приволжской возвышен-
ности была изучена чужеземная фракция дан-
ной флоры. Для этого было обследовано бо-
лее 200 пунктов (рис. 1). Сбор первичного по-
левого материала проведён путём экспедици-
онных исследований территории северо-запа-
да Приволжской возвышенности. Применён
традиционный маршрутный метод [Програм-
мы…, 1987; Щербаков, Майоров, 2006].

Кроме того, учтены гербарные сборы с тер-
ритории северо-запада Приволжской возвы-
шенности в принятых границах, хранящиеся
в гербариях Москвы (MW), Санкт-Петербур-
га (LE), Пензы (PKM), Саранска (GMU), а так-
же доступные литературные материалы. Гер-
барные сборы, сделанные в экспедициях, пе-
реданы в GMU, MOSP, MW, LE и PVB.

Важнейшей характеристикой чужеродного
вида следует считать степень его натурализа-
ции в растительном покрове нового региона.
Для общей оценки степени натурализации
А.А. Нотов и В.А. Нотов [2009] предложили
такие взаимодополняющие параметры, как
степень устойчивости вида на анализируемой
территории; частота встречаемости вида в
изучаемом регионе и эколого-фитоценотичес-
кие особенности вида. Если каждому уровню
каждого параметра присвоить определённое
значение в баллах, то по сумме баллов можно
получить так называемый «инвазионный ста-
тус» каждого иноземного вида и выявить груп-
пу наиболее «активных и устойчивых» таксо-
нов чужеродной фракции.

Для классификации чужеродных видов по
степени устойчивости взята следующая шка-
ла [Нотов, Нотов, 2009]: I – вид неустойчив в
местах вселения и быстро исчезает или же
удерживается благодаря значительной продол-
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Рис. 1. Основные пункты полевых исследований на северо-западе Приволжской возвышенности.

жительности онтогенеза, но тогда способность
к семенному и вегетативному размножению
отсутствует (1 балл); II – вид неустойчив в
местах вселения, удерживается некоторое вре-
мя благодаря значительной продолжительно-
сти онтогенеза и/или вегетативному разраста-
нию; способность к семенному возобновле-
нию отсутствует (2  балла);  III  –  вид прочно
удерживается в местах вселения благодаря
семенному или вегетативному возобновлению,
но не распространяется за пределы отмечен-
ного местообитания (3 балла); IV – вид высо-
коустойчив, происходит его активное расселе-
ние, высокоэффективное семенное и/или ве-
гетативное размножение (4 балла).

Частота встречаемости описана по следую-
щей схеме [Буланый, 2010]:

единично – вид, отмеченный на территории
северо-запада Приволжской возвышенности

один раз (учитываются сборы от 45–50-летней
давности до современных), без учёта числен-
ности и плотности популяции (1 балл);

очень редко – вид, у которого известно 2–5
местонахождений. Представлен единичными
экземплярами или одной – несколькими попу-
ляциями до 100 особей (2 балла);

редко – вид, для которого известно от 6 до
10 местонахождений (3 балла);

изредка – вид, для которого известно 10 и
более местонахождений (4 балла);

часто – вид, характерный для многих сооб-
ществ и местообитаний, представлен большим
числом популяций, но не доминирующий в
сообществах (5 баллов).

обыкновенно – вид с широкой экологичес-
кой амплитудой, входит в большинство расти-
тельных группировок одной формации часто
в роли кодоминанта, вид практически повсе-
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местно встречающийся, с большой численно-
стью популяций (6 баллов).

Для оценки эколого-фитоценотических осо-
бенностей виды чужеродной флоры северо-
запада Приволжской возвышенности разделе-
ны на три группы: Э1 – растут только в урба-
низированных (в широком смысле, а не толь-
ко в черте городов) биотопах (геотоп транс-
формирован или уничтожен); или на постоян-
но нарушаемых субстратах в составе природ-
ных местообитаний (1 балл); Э2 – распростра-
нены шире в урбанизированных биотопах
(включая луга и степи, нарушаемые постоян-
ным выпасом), чем в природных (2 балла); Э3
– растут в равной мере и в природных, и в ур-
банизированных биотопах (3 балла). Отнесе-
ние вида к той или иной группе осуществля-
лось на основе собственных наблюдений и
информации из литературы [Аверкиев, Авер-
киев, 1985; Благовещенский, Раков, 1994; Ба-
кин и др., 2000; Бармин, 2000; Солянов, 2001;
Васюков, 2004; Силаева и др., 2010; Агеева,
2011; Раков и др., 2014; Гафурова, 2014].

Однако, при построении на основе приве-
дённых трёх шкал ранжированного списка
чужеродных видов растений, высокие стату-
сы заведомо получат и те виды, которые дав-
но и прочно вошли в состав флоры, успешно
адаптировались к местным условиям, но не
распространяются дальше антропогенно
трансформированных биотопов. Это «эпеко-
фиты» в традиционной, вслед за Ф. Шредером
[Schroeder, 1969], для российских авторов,
классификации чужеродной фракции [Камы-
шев, 1959; Вьюкова, 1985; Чичёв, 1985; Алек-
сандрова и др., 1996]. В зарубежной литера-
туре понятию «эпекофит» аналогично
«invasive plants» [Pyšek et al., 2004; Виногра-
дова и др., 2010]. Такие растения не проника-
ют в природные местообитания, а так как для
более адекватной оценки инвазионных ха-
рактеристик чужеродной флоры первостепен-
ным должен стать учёт способности чужерод-
ных видов изменять растительные сообщества,
следовательно, виды, получившие по сумме
параметров высокий инвазионный статус фак-
тически «авансом» (те самые эпекофиты), не
учитываются.

Результаты
Во флоре северо-запада Приволжской воз-

вышенности из зарегистрированных 1505 ви-
дов на чужеродную фракцию приходится 408
видов, или 27.1% всей флоры. Чужеродные
растения распределились по 255 родам и 64
семействам.

В чужеродной флоре отсутствуют высшие
споровые растения, голосеменные представ-
лены одним видом (Larix sibirica Ledeb.), ос-
тальные 407 видов – цветковые растения. Сре-
ди них большинство – двудольные (241 вид;
83.6%). Наиболее богаты видами такие семей-
ства, как Asteraceae (63 вида), Poaceae (52
вида), Brassicaceae (39 вида), Rosaceae (33
вида), Chenopodiaceae (23 вида), Fabaceae (17
вида). Спектр ведущих семейств соответству-
ет таковым, полученным для чужеродных
флор бассейнов Суры [Silaeva, 2011] и Мок-
ши [Silaeva, Ageeva, 2016]. Первая тройка
спектра семейств чужеродной фракции иссле-
дуемой флоры совпадает с аналогичной, вы-
явленной для Средней России. Специфичны-
ми для этой фракции (не содержащими або-
ригенных видов) являются семейства
Berberidaceae, Amaranthaceae, Portulacaceae,
Nyctaginaceae, Vitaceae, Zygophyllaceae,
Elaeagnaceae, Cucurbitaceae, Hyppocastanaceae,
Cornaceae, Sambucaceae, Acoraceae,
Hemerocallidaceae, Amarillidaceae, Commeli-
naceae. По всем основным показателям систе-
матической структуры чужеродная флора се-
веро-запада Приволжской возвышенности
сходна с флорами аридных континентальных
территорий: более южный характер флоры
связан с повышенной ролью ксерофильных
семейств (Brassicaceae, Chenopodiaceae,
Lamiaceae) и родов (Rosa, Bromus, Amaranthus,
Artemisia, Atriplex, Chenopodium). В спектре
биоморф ведущую роль играют одно- и дву-
летние монокарпические травы (242 вида;
59.3%). Доля древесных биоморф составляет
14.3%.

Формирование чужеродной флоры на севе-
ро-западе Приволжской возвышенности зави-
сит приблизительно в равной мере и от непред-
намеренного, и от преднамеренного типов все-
ления, так как участие этих групп видов отли-



Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

92

чается ненамного (57.6% и 41.2%, соответ-
ственно). На долю видов, проникших во фло-
ру в результате одновременно двух процессов,
приходится 1.2%. Большинство чужеродных
видов (86.1%) появилось в относительно не-
давнее время: после включения Среднего По-
волжья в состав Русского государства (XV–
XVI вв.).

На исследуемой территории зарегистрирова-
но 235 видов (59.4% чужеродной фракции) из
других, в подавляющем большинстве случаев
более южных, регионов Евразии, из обеих Аме-
рик – 78 видов (19.4%), из Африки – 2 вида
(0.5%). Средиземноморских растений насчиты-
вается 63 вида (15.9%). Видов с исходными во-
сточноазиатско-североамериканским и евроази-
атско-африканским ареалами оказалось 1
(0.3%) и 5 (1.3%), соответственно.

В результате оценки каждого вида по выше
приведённым шкалам чужеродная флора се-
веро-запада Приволжской возвышенности ока-
залась разделённой на 11 групп видов в соот-
ветствии с полученными баллами: от самых
слабо натурализующихся (инвазионный ста-
тус 11; 3 балла) до видов, успешно внедрив-
шихся в природные фитоценозы (инвазионный
статус 1; 13 баллов). Списки видов по каждо-
му статусу приведены ниже. Номенклатура
таксонов приведена по сетевому источнику
[The Plant List…, 2017].

Инвазионный статус I (13 баллов, 11 видов).
Растения, успешно внедрившиеся в природные
фитоценозы в равной мере на всей обследо-
ванной территории; популяции стабильны или
активно расширяются. Наибольшую опас-
ность представляют 8 видов: Lupinus
polyphyllus Lindl., Oenothera biennis L.,
Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A. Gray,
Acer negundo L., Heracleum pubescens (Hoffm.)
M. Bieb. (H. sosnowskyi Manden.), Bidens fron-
dosa L., Sambucus racemosa L., Elodea
canadensis Michx. При этом Cynoglossum
officinale L., Salix euxina I.V.Belyaeva,
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. являются ар-
хеофитами, давно и стабильно вошедшими в
природную флору, образовав устойчивые по-
пуляции в природных фитоценозах [Schroeder,
1969]. Однако их присутствие в растительных

сообществах ограничивается более или менее
нарушенными участками, и не ведёт к корен-
ной перестройке состава и структуры природ-
ных сообществ.

Инвазионный статус II (12 баллов, 20 видов).
Растения, успешно внедрившиеся в природные
фитоценозы в отдельных районах флоры, об-
разовав там плотные стабильные, расширяю-
щие своё присутствие популяции (помечены
*), или, если встречаются по всей территории,
то чаще на биотопах с трансформированным
субстратом, в этом случае – популяции ста-
бильны или отмечен их рост; распространя-
ются семенами и/или вегетативно. Наиболее
опасны: Amaranthus retroflexus L., Atriplex
tatarica L., Geranium sibiricum L., Epilobium
сiliatum Raf. (E. adenocaulon Hausskn.), *Ame-
lanchier spicata (Lam.) K.Koch, *Caragana
arborescens Lam., Ulmus pumila L., *Inula he-
lenium L., Festuca arundinacea Schreb., Pucci-
nellia distans (Jacq.) Parl. Являются натурали-
зовавшимися по антропогенным местообита-
ниям археофитами: Polygonum aviculare L.,
Atriplex patula L., A. prostrata Boucher ex DC.,
A. sagittata Borkh., Chenopodium hybridum L.,
Medicago sativa L., Urtica urens L., Lepidium
ruderale L., Sisymbrium loeselii L., Stachys annua
(L.) L.

Инвазионный статус III (11 баллов, 30 ви-
дов). Растения, популяции которых расширя-
ют своё присутствие за счёт биотопов с нару-
шенным субстратом, или внедрившиеся в при-
родные сообщества в отдельных частях фло-
ры, массовый характер такого внедрения на
всей территории пока не наблюдается (поме-
чены #). Наиболее опасны: #Galega orientalis
Lam., #Malus domestica Borkh., #Physocarpus
opulifolius (L.) Maxim., Bunias orientalis L.,
#Impatiens glandulifera Royle, Iva xanthiifolia
Nutt. (Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen.),
#Erigeron annuus (L.) Pers., E. canadensis L.,
Helianthus tuberosus L., Solidago gigantea Aiton,
Xanthium albinum (Widd.) Scholz & Sukopp,
Fraxinus pennsylvanica Marshall, #Oenothera
villosa Thunb., Hordeum jubatum L. Археофи-
ты, ограниченные антропогенными местооби-
таниями: #Chenopodium foliosum Asch. (Blitum
virgatum L.), Consolida regalis Gray, Atriplex
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oblongifolia Waldst. & Kit., Spergula arvensis L.,
Viola arvensis Murray, Camelina microcarpa
Andrz. ex DC., Descurainia sophia (L.) Webb ex
Prantl, Malva pusilla Sm., Sonchus arvensis L.,
Hyoscyamus niger L., Galeopsis bifida Boenn.,
G. ladanum L., G. speciosa Mill., Echinochloa
crus-galli (L.) P.Beauv., Setaria pumila (Poir.)
Roem. & Schult., Setaria viridis (L.) P.Beauv.

Инвазионный статус IV (10 баллов, 29 ви-
дов). Растения, формирующие стабильные
популяции и расселяющиеся только по антро-
погенно трансформированным биотопам; раз-
множаются семенами и/или вегетативно; из-
редка наблюдаются случаи их появления в
природных ценозах, популяции тогда неста-
бильны или наблюдаются единичные экземп-
ляры. Наиболее опасны: Amaranthus albus L.,
Ribes uva-crispa L.  (Grossularia reclinata (L.)
Mill.), Epilobium pseudorubescens A.K.Skvor-
tsov, Bryonia alba L., Lepidium densiflorum
Schrad., Sisymbrium altissimum L., Galinsoga
parviflora Cav., Senecio viscosus L., Solidago
canadensis L. Практически не проникают в
природные местообитания: Chenopodium
rubrum L.  (Blitum rubrum C.A.Mey.), Prunus
cerasus L.  (Cerasus vulgaris Mill.), Armoracia
rusticana P.Gaertn., B.Mey. & Scherb., Brassica
rapa L.  (B. campestris L.), Raphanus rapha-
nistrum L., Sinapis arvensis L., Artemisia siever-
siana Ehrh., Lactuca serriola L., L. tatarica (L.)
C.A.Mey., Sonchus asper (L.) Hill, S. oleraceus
(L.) L., Anchusa arvensis (L.) M.Bieb., Asperugo
procumbens L., Cuscuta campestris Yunck., Sola-
num americanum Mill. (S. nigrum L.), Galeopsis
tetrahit L., Lamium amplexicaule L., *Hemero-
callis fulva (L.) L., Bromus tectorum L. (Anisan-
tha tectorum (L.) Nevski), B. hordeaceus L. (B.
mollis L.).

Инвазионный статус V (9 баллов, 31 вид).
Растения, заселяющие преимущественно
трансформированные биотопы, где формиру-
ют устойчивые вегетативно или семенным
путём размножающиеся популяции, которые,
тем не менее, почти не распространяются за
пределы мест первичного вселения; на нару-
шенных природных местообитаниях такие
растения отмечаются редко (помечены ?).
?Bassia scoparia (L.) A.J.Scott (Kochia scoparia

(L.) Schrad.), ?Salsola kali L.  (S. kali subsp.
tragus (L.) Čelak.), ?Silene chalcedonica (L.)
E.H.L.Krause. (Lychnis chalcedonica L.),
Populus alba L., Lepidium latifolium L.,
?Amelanchier ovalis Medik., ?Lonicera tatarica
L., Ambrosia artemisiifolia L., Matricaria
chamomilla L., Onopordum acanthium L.,
Symphyotrichum lanceolatum (Willd.)
G.L.Nesom, ?Fumaria schleicheri Soy.-Will.,
Larix sibirica Ledeb., Amaranthus blitoides
S.Watson, Chenopodium urbicum L., Corisper-
mum hyssopifolium L., Silene noctiflora L.,
Portulaca oleracea L., Fragaria ´ ananassa (Du-
chesne ex Weston) Duchesne ex Rozier, Brassica
juncea (L.) Czern., Neslia paniculata (L.) Desv.,
Alcea rosea L., Xanthium strumarium L., ?Chae-
norhinum minus (L.) Lange, Borago officinalis
L., ?Nepeta cataria L., ?Thladiantha dubia Bun-
ge, Apera spica-venti (L.) P.Beauv., ?Bromus
japonicus Thunb., B. squarrosus L., Lolium
perenne L.

Инвазионный статус VI (8 баллов, 26 видов).
Растения, занимающие в большинстве своём
трансформированные биотопы, где прочно
удерживаются благодаря семенному и/или ве-
гетативному размножению, большой продол-
жительности онтогенеза или стабильному по-
ступлению диаспор; крайне редко отмечены в
природных местообитаниях (в этом случае
формируют устойчивые, но не распространя-
ющиеся из мест первичного вселения популя-
ции; отмечены ??): ??Lepidium draba L.
(Cardaria draba (L.) Desv.), Sisymbrium volgense
M.Bieb. ex E.Fourn., Galinsoga quadriradiata
Ruiz & Pav., Symphyotrichum ´ salignum (Willd.)
G.L.Nesom, Papaver somniferum L., ??Aquilegia
vulgaris L., Reynoutria japonica Houtt.,
??Dianthus barbatus L., Vicia hirsuta (L.) Gray,
Cannabis sativa L., Cucurbita pepo L., Brassica
nigra (L.) K.Koch, Hesperis matronalis L., H.
pycnotricha Borbás & Degen, Centaurea cyanus
L., Symphyotrichum novi-belgii (L.) G.L.Nesom,
Brunnera sibirica Steven, Physalis alkekengi L.,
Syringa vulgaris L., Elsholtzia ciliata (Thunb.)
Hyl., ??Acorus calamus L., ??Iris ´ hybrida hort.,
Typha laxmannii Lepech., Agropyron cristatum
(L.) Gaertn., Arrhenatherum elatius (L.) P.Beauv.
ex J.Presl & C.Presl., Avena fatua L.
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Инвазионный статус VII (7 баллов, 34 вида).
Растения, занимающие трансформированные
биотопы (если встречены в природных место-
обитаниях, то это результат или случайного
вселения, и тогда наблюдались единичные эк-
земпляры, или колонии сохраняются там в ре-
зультате длительного онтогенеза, все помече-
ны ?); устойчивость популяций зависит от про-
должительности онтогенеза, характера место-
обитания и способности к семенному размно-
жению: ?Elaeagnus angustifolia L., ? Hippophae
rhamnoides L.,  ?Berberis vulgaris L., ?Juncus
tenuis Willd., Polygonum bellardii All.,
Polycnemum arvense L., Ribes rubrum L.,
Geranium pusillum L., Oenothera rubricaulis
Kleb. (O. biennis ssp. rubricaulis (Kleb.) Stomps),
?Sambucus sibirica Nakai, Prunus domestica L.,
?Rosa rugosa Thunb., Rosa spinosissima L.,
Brassica napus L., Lonicera caprifolium L.,
Symphoricarpos albus (L.) S.F.Blake, Anthemis
arvensis L., Artemisia scoparia Waldst. & Kitam.,
Calendula officinalis L., ?Callistephus chinensis
(L.) Nees, Centaurea diffusa Lam., Helianthus
annuus L., ?Rudbeckia laciniata L., ?Taraxacum
bessarabicum (Hornem.) Hand.-Mazz., ?Cerinthe
minor L.,  ?Ballota nigra L., Vinca minor L.,
?Lemna minuta Kunth, Juncus gerardii Loisel.,
Avena sativa L., Elymus trаchycaulus (Link)
Gould ex Shinners, ?Festuca trachyphylla (Hack.)
Hack., ?Zizania aquatica L., ?Z. latifolia (Griseb.)
Turcz. ex Stapf.

Инвазионный статус VIII (6 баллов, 55 ви-
дов). Характеристики аналогичны группе со
статусом 7, но растения встречаются реже, или
считаются исчезнувшими из региональной се-
гетальной флоры (помечены знаком !), но тог-
да не исключено их дичание из культуры (виды,
зарегистрированные в природных местообита-
ниях, отмечены **): Rumex stenophyllus Ledeb.,
Beta vulgaris L.,  !Agrostemma githago L.,
Gypsophila perfoliata L., Silene dichotoma Ehrh.,
Ribes aureum Pursh, Amorpha fruticosa L., Vicia
faba L. (Faba bona Medik.), Phaseolus coccineus
L., **Ph. vulgaris L., Vicia sativa L., **Sorbaronia
mitschurinii (A.K. Skvortsov & Maitul.) Sennikov
(Aronia mitschurinii A.K. Skvortsov & Maitul.),
**Cotoneaster lucidus Schltdl., **Crataegus
chlorocarpa Lenn‚ & K.Koch, **Rosa ´ dumalis

Bechst., **R. glauca Pourr., **R. spinosissima L.,
Sibbaldianthe bifurca (L.) Kurtto & T.Erikss.,
**Sorbaria sorbifolia (L.) A.Braun, Urtica
cannabina L., Populus balsamifera L., P. simonii
Carrière, Euphorbia helioscopia L., Brassica
oleracea L., Chorispora tenella (Pall.) DC.,
**Erucastrum gallicum (Willd.) O.E.Schulz
(Kibera gallica (Willd.) V.I. Dorof.), Raphanus
sativus L.  (R. raphanistrum subsp. sativus (L.)
Domin), Malva verticillata L., Aesculus
hippocastanum L., Collomia linearis Nutt.,
**Cornus alba L., Anethum graveolens L., Apium
graveolens L., Coriandrum sativum L.,
Petroselinum crispum (Mill.) Fuss, Artemisia dubia
L. ex B.D.Jacks., Bellis perennis L., Cosmos
bipinnatus Cav., Grindelia squarrosa (Pursh)
Dunal, Rudbeckia hirta L., Senecio vernalis Waldst.
&  Kit.  (S. leucanthemifolius subsp. vernalis
(Waldst. & Kit.) Greuter), Solanum lycopersicum
L., S. tuberosum L., Lamium purpureum L., Allium
cepa L., A. sativum L., **Narcissus poeticus L.,
Hordeum distichon L., H. vulgare L., Panicum
miliaceum L., Secale cereale L., Sorghum
sudanense (Piper) Stapf (S. ´ drummondii (Nees
ex Steud.) Millsp. & Chase), Triticum aestivum L.,
T. durum Desf., Zea mays L.

Инвазионный статус IX (5 баллов, 32 вида).
Подавляющее большинство видов найдено в
трансформированных биотопах, где формиру-
ются стабильные, но не распространяющиеся
от мест вселения популяции; хорошо выраже-
но семенное и/или вегетативное размножение;
находки в малонарушенных природных мес-
тообитаниях случайны (помечены ***):
Berberis aquifolium Pursh (Mahonia aquifolium
(Pursh) Nutt.), Persicaria weyrichii (F.Schmidt)
H.Gross (Aconogonon weyrichii (F.Schmidt)
H.Hara), Fagopyrum esculentum Moench, Axyris
amaranthoides L., Chenopodium bonus-henricus
L. (Blitum bonus-henricus (L.) C.A.Mey.), Salsola
collina Pall., Scleranthus perennis L., Spergularia
marina (L.) Besser (S. salina J.Presl & C.Presl),
Sempervivum globiferum L. (Jovibarba globifera
(L.) J.Parn.), Parthenocissus quinquefolia (L.)
Planch., Pisum sativum L., Robinia pseudoacacia
L., Cerasus tomentosa (Thunb.) Wall. ex T.T. Yu
& C.L. Li, Malus baccata (L.) Borkh., M. ´
prunifolia (Willd.) Borkh., Prunus cerasifera
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Ehrh., Rosa caesia Sm., Spiraea media Schmidt,
Viola kitaibeliana Schult., Isatis tinctoria L.,
Lepidium perfoliatum L., Abutilon theophrasti
Medik., Phlox paniculata L., Cornus sanguinea
L., Ambrosia trifida L., Artemisia selengensis
Turcz. ex Besser, Saussurea amara (L.) DC.,
Symphyotrichum ´ versicolor (Willd.)
G.L.Nesom, Tragopogon podolicus (DC.)
S.A.Nikitin, Phacelia tanacetifolia Benth.,
***Symphytum ´ uplandicum Nyman, Calystegia
spectabilis (Brummitt) N.N.Tzvelev.

Инвазионный статус X (4 балла, 69 видов).
Растения наблюдались только в трансформи-
рованных биотопах, их популяции неустойчи-
вы, семенное размножение слабо выражено
или отсутствует (тогда формирование колонии
невозможно без постоянного её снабжения
новыми диаспорами), отдельные виды удер-
живаются в местах вселения благодаря дли-
тельности онтогенеза (помечены ??): Papaver
dubium L., Fagopyrum tataricum (L.) Gaertn.,
Limonium scoparium (Pall. ex Willd.) Stank.,
Amaranthus blitum L., A. powellii S.Watson,
Ceratocarpus arenarius L., Corispermum dec-
linatum Steph. ex Iljin, Vaccaria hispanica (Mill.)
Rauschert, Oxybaphus nyctagineus (Michx.)
Sweet, Tribulus terrestris L., Glycyrrhiza glabra
L., Trigonella caerulea (L.) Ser., Vicia villosa
Roth, Amelanchier alnifolia (Nutt.) Nutt. ex
M.Roem., A. floribunda Lindl., ??Prunus ar-
meniaca L. (Armeniaca vulgaris Lam.), ??Prunus
pumila L.  (Cerasus pumila (L.) Michx.),
??Crataegus monogyna Jacq., Potentilla reptans
L., ??Rosa caryophyllacea Besser,  ??Spiraea
salicifolia L., Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum.
& Nakai, Oxalis stricta L., Viola odorata L.,
Euphorbia peplus L., Linum usitatissimum L.,
Camelina sativa (L.) Crantz, Conringia orientalis
(L.) Dumort., Euclidium siriacum (L.) R.Br.,
Sinapis alba L., Malva sylvestris L.  (M.
mauritiana L.), Impatiens parviflora DC.,
Astrodaucus littoralis (M.Bieb.) Drude, Cauсalis
platycarpos L., Levisticum officinale W.D.J.Koch,
??Viburnum lantana L., Rhaponticum repens (L.)
Hidalgo (Acroptilon repens (L.) DC.), Anthemis
cotula L., Artemisia annua L., Dahlia pinnata
Cav., Gaillardia pulchella Foug., ??Tanacetum
parthenium (L.) Sch. Bip. (Pyrethrum parthenium

(L.) Smith), Silphium perfoliatum L., Tagetes
erecta L., Tragopogon ruthenicus Besser ex
Krasch. & S.A.Nikitin, Xanthium spinosum L.,
Anchusa orientalis (L.) Reichenb., Tournefortia
sibirica L. (Argusia sibirica (L.) Dandy), Ipomoea
purpurea (L.) Roth, Datura stramonium L.,
Nicotiana rustica L., Melampyrum arvense L.,
Orobanche cernua Loefl. (O. cumana Wallr.),
Scrophularia scopolii Hoppe ex Pers., Veronica
persica Poir., V. polita Fr., Plantago indica L. (P.
arenaria Waldst. & Kit.), Galium humifusum
M.Bieb., G. tricornutum Dandy, ??Typha ´ glauca
Godr. (T. ´ elata Boreau), Alopecurus
myosuroides Huds., Bromus arvensis L., B.
secalinus L., Elytrigia pontica (Podp.) Holub,
Eragrostis minor Host, E. pilosa (L.) P.Beauv.,
Leymus karelinii (Turcz.) N.N. Tzvelev,
Puccinellia gigantea (Grossh.) Grossh., Setaria
faberi R.A.W.Her.

Инвазионный статус XI (3 балла, 71 вид).
Популяции таких видов в местах вселения
неустойчивы, наблюдались только в трансфор-
мированных биотопах, в местах первого по-
явления сохраняются крайне непродолжитель-
ное время, способность к размножению не
отмечена: Papaver orientale L., Adonis aestivalis
L., Ranunculus sardous Crantz, Amaranthus
cruentus L., Atriplex hortensis L., A. laevis Ledeb.
(A. patens (Litv.) Iljin), Dysphania aristata (L.)
Mosyakin & Clemants, D. ambrosioides (L.)
Mosyakin & Clemants, Cerastium nemorale
M.Bieb., Vitis vinifera L., Glycine max (L.) Merr.,
Ornithopus sativus Brot., Potentilla Ч collina
Wibel, P. multifida L., Sanguisorba minor Scop.,
Cucumis melo L., C. sativus L., Mercurialis annua
L., Camelina alyssum (Mill.) Thell., Crambe
tatarica Sebeуk, Diplotaxis tenuifolia (L.) DC.,
Erysimum canescens Roth, Hirschfeldia incana
(L.) Lagr.-Foss., Lepidium sativum L., Rapistrum
perenne (L.) All., R. rugosum (L.) All., Althaea
officinalis L., Gossypium hirsutum L., Lavatera
trimestris L., Malva neglecta Wallr., Aethusa
cynapium L., Chaerophyllum aureum L.,
Sphallerocarpus gracilis (Besser ex Trevir.) Koso-
Pol., Dipsacus sativus (L.) Honck., Valerianella
dentata (L.) Pollich, Ambrosia psilostachya DC.,
Artemisia macrocephala Jacquem. ex Besser,
Coreopsis grandiflora Hogg  ex  Sweet, C.
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tinctoria Nutt., Helianthus petiolaris Nutt.,
Helminthotheca echioides (L.) Holub, Zinnia
elegans L., Anchusa officinalis L., Symphytum
caucasicum M.Bieb., Solanum physalifolium
Rusby, S. rostratum Dunal, Orobanche ramosa
L., Veronica filiformis Sm., V. opaca Fr., Plantago
depressa Willd., Marrubium vulgare L., Mentha
´ piperita L., Cruciata laevipes Opiz, Rubia
tatarica (Trevir.) F.Schmidt, Juncus trifidus L.,
Agropyron desertorum (Fisch. ex Link) Schult.,
Bromus commutatus Schrad., Cynosurus cristatus
L., Digitaria sanguinalis (L.) Scop., Elymus
sibiricus L., Eragrostis suaveolens A.K.Becker
ex Claus, Hordeum bogdanii Wilensky, Lolium
multiflorum Lam., L. persicum Boiss. & Hohen.,
L. remotum Schrank, Puccinellia hauptiana
(Krecz.) Kitag., P. tenuissima (Krecz.) Pavlov,
Setaria italica (L.) P.Beauv., S. verticillata (L.)
P.Beauv., Sorghum halepense (L.) Pers., Com-
melina communis L.

Из 53 видов растений, включённых в «Чёр-
ную книгу Средней России» [Виноградова и
др., 2010], на северо-западе Приволжской воз-
вышенности зарегистрировано большинство
(50 видов). Не отмечены всего три вида: Acorus
calamus L., Poa supina Schrad., Reynoutria ´
bohemica Chrtek & Chrtkova.

На основе разработанной шкалы инвазион-
ных статусов чужеродных видов и получен-
ного ранжированного списка чужеродной
флоры в зависимости от степени инвазион-
ности отдельных видов, составлен список
наиболее опасных чужеродных растений фло-
ры северо-запада Приволжской возвышенно-
сти, которые могут быть рекомендованы для
внесения в региональные Чёрные книги и
blak-list (табл. 1).

Вместо рассмотрения эколого-фитоценоти-
ческой приуроченности, которая предсказуе-
мо покажет доминирование сорных и культи-

Таблица 1. Наиболее опасные чужеродные виды растений в регионах северо-запада
 Приволжской возвышенности

Наличие в региональных флорах*Название вида РМ Нижег. Ульян. Пенз. ЧР РТ
1. Aсer negundo + + + + + +
2. Amaranthus albus + + + + + (+)
3. Amaranthus retroflexus + + + + + +
4. Ambrosia artemisiifolia + + + + + (+)
5. Amelanchier ovalis + (+) – (+) + (+)
6. Amelanchier spicata + + + + + (+)
7. Atriplex tatarica + + + + + +
8. Bidens frondosa + + + + + +
9. Bryonia alba + + + + (+) (+)
10. Bunias orientalis + + + + + +
11. Lepidium draba + (+) + + – (+)
12. Caragana arborescens + + + + + +
13. Iva xanthiifolia + + + + + (+)
14. Echinocystis lobata + + + + + +
15. Elaeagnus angustifolia + (+) + (+) – (+)
16. Elodea canadensis + + + + + +
17. Epilobium ciliatum + + + + + (+)
18. Epilobium pseudorubescens + + + + + (+)
19. Erigeron annuus + + + + + (+)
20. Erigeron canadensis + + + + + +
21. Festuca arundinacea + + + + – –
22. Fraxinus pennsylvanica + (+) + + (+) (+)
23. Galega orientalis + + + + + –
24. Galinsoga quadriradiata + + + + + –
25. Galinsoga parviflora + + + + + (+)
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Наличие в региональных флорах*Название вида РМ Нижег. Ульян. Пенз. ЧР РТ
1. Geranium sibiricum + + + + + +
2. Grossularia reclinata + + + + + (+)
3. Helianthus tuberosus + + + + + (+)
4. Heracleum pubescens + + + + + +
5. Hippophaё rhamnoides + + + (+) + (+)
6. Hordeum jubatum + + + + + (+)
7. Impatiens glandulifera + + + + + (+)
8. Inula helenium + + + + + (+)
9. Juncus tenuis + + + + + (+)
10. Kochia scoparia + + + + + (+)
11. Lepidium densiflorum + + + + + (+)
12. Lepidium latifolium + (+) (+) (+) + (+)
13. Lupinus polyphyllus + + + + + (+)
14. Lychnis chalcedonica + + + + + (+)
15. Malus domestica + + + + + +
16. Matricaria chamomilla + + + + + +
17. Oenothera biennis + + (+) + + (+)
18. Oenothera villosa – – (+) (+) – –
19. Onopordum acanthium + + + + + (+)
20. Physocarpus opulifolius + + + + + (+)
21. Populus alba + (+) (+) (+) + (+)
22. Puccinellia distans + + + + + (+)
23. Salsola tragus + + + + + +
24. Sambucus racemosa + + + + + (+)
25. Senecio viscosus + + + + + (+)
26. Sisymbrium volgense + (+) + + + (+)
27. Solidago canadensis + + + + + (+)
28. Solidago gigantea + + + + + –
29. Symphyotrichium lanceolatum + (+) (+) (+) – –
30. Symphyotrichium salignum + + + + + (+)
31. Ulmus pumila + + + + + +
32. Xanthium albinum + + + + + +

Примечания: * Наличие в региональных флорах означает факт регистрации вида во флоре всей территории субъекта
РФ, а не только в его части, расположенной на северо-западе Приволжской возвышенности, устанавливался на
основе региональных флористических сводок; если вид зарегистрирован в регионе, он обозначен знаком +, если
при этом не наблюдался на территории северо-запада Приволжской возвышенности, то обозначен (+), виды, от-
сутствующие в региональных сводках, обозначены знаком – .
Сокращённые названия регионов: РМ – Республика Мордовия, Нижег. – Нижегородская обл., Ульян. – Ульяновс-
кая обл., Пенз. – Пензенская обл., ЧР – Чувашская Республика, РТ – Республика Татарстан.

вируемых растений (что следует уже из самих
понятий «чужеродный вид» и «иноземный
вид»), для чужеродной флоры лучше выявлять
соотношение видового богатства разных ти-
пов антропогенно трансформированных био-
топов [Майоров и др., 2012]. На основе такого
анализа можно будет давать оценку биотопам
с точки зрения их «пригодности» для вселе-
ния чужеродных видов, и, как результат – по-
казать наиболее инвазибельные типы место-
обитаний, в первую очередь, среди естествен-

ных. Группа естественных местообитаний
понимается с той оговоркой, что ненарушен-
ных природных биотопов в сельскохозяйствен-
но освоенных регионах северо-запада Привол-
жской возвышенности почти не осталось, по-
этому к естественным местообитаниям при-
числяются и ненарушенные, и слабонарушен-
ные (когда сохранились структура сообщества
и частично – виды-доминанты). Например,
сбитые луга и степные участки, пригородные
леса порослевого происхождения отнесены к
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естественным биотопам, а высаженные парки
и выгоны (где луговая растительность смени-
лась рудеральными группировками) – к искус-
ственным.

Распределение чужеродных растений по
биотопам показано в таблице 2.

Почти каждый вид чужеродной флоры от-
мечен более чем в одном типе биотопов, по-
этому общая сумма видов по биотопам боль-
ше, чем число видов чужеродной фракции –
408, которое принято за 100%.

Больше всего чужеродных видов зарегист-
рировано на транспортных путях – 328, или
80.8% всей одноимённой фракции. Из транс-
портных путей наиболее значимыми в рассе-
лении иноземных растений остаются желез-
ные дороги, на которых зарегистрировано 250
чужеродных видов (61.4%). На железнодорож-
ных путях происходит относительно постоян-
ное попадание диаспор и наблюдается биото-
пическая мозаичность. К специфическим ру-
деральным местообитаниям на полотне, на
насыпи, в полосах между путями (грунт су-
хой и каменистый, часто обработан гербици-
дами) добавляются полосы отчуждения, кон-
тактирующие с соседними природными био-

Таблица 2. Представленность чужеродных растений северо-западной части Приволжской возвышенности
по типам местообитаний

Количество видовМестообитания абсолютное %
Искусственные 382 94.1

Рудеральные 328 80.8
транспортные пути 273 67.3

в том числе железные дороги 250 61.4
прочие (в том числе пустыри, дворы, свалки) 220 54.3

Сегетальные 221 54.1
сады, огороды, компостные кучи 150 36.9
пашни, посевы, залежи, цветники, газоны 143 34.9

Парки, озеленение, лесополосы 98 24.1
Естественные 155 37.6

Леса 56 13.5
Степные участки: на чернозёмах 18 4.4

каменистые 24 5.9
песчаные 4 0.9

Луга: сухие и мезофитные 62 15.2
сырые 30 7.4

Низинные болота 7 1.7
Берега рек и отмели 29 6.9
Водные объекты 5 1.2

топами. В полосах отчуждения формируются
заросли кустарников, луговины (в том числе
засолённые), разбиваются огороды или ведёт-
ся распашка, нередки мусорные места; по уча-
сткам с нарушенным дренажем образуются
низинные болота. Неподалёку от железных
дорог наблюдаются все типы антропогенных
биотопов региона: лесополосы, сады, огоро-
ды, пастбища, газоны, автомобильные дороги
и т. п. Поэтому, кроме непреднамеренных ин-
вазий, флора железных дорог обогащается за
счёт «бегства» растений из культуры.

Своеобразную, хотя и относительно мало-
численную группу составили чужеродные ра-
стения, зарегистрированные на степных мес-
тообитаниях – сохранившихся или восстанав-
ливающихся фрагментах северной луговой
степи. Такие участки на северо-западе Привол-
жской возвышенности являются наиболее уяз-
вимым перед антропогенным воздействием
типом естественных биотопов. Возможно, это
обусловлено нестабильным субстратом по
склонам речных долин, оврагов и балок (где,
собственно, и сохранились фрагменты луго-
вой степи), пастбищным использованием и
близким соседством с сельхозугодиями, дач-
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ными посёлками и грунтовыми дорогами. Чу-
жеродных видов, когда-либо наблюдавшихся
в степных урочищах, в общей сложности на-
считывается 39. Видов, найденных на участ-
ках каменистой степи, оказалось больше, чем
видов, зарегистрированных в лугово-степных
сообществах. Возможно, каменистая степь
более предпочтительна для вселения чужерод-
ных растений в связи с подвижностью субстра-
та и невысоким видовым разнообразием мес-
тных видов, заселяющих открытые участки
карбонатных пород, разреженностью популя-
ций таких видов, фрагментированностью уро-
чищ и расположением их на территориях с
высокой сельскохозяйственной освоенностью.
На наиболее редких для северо-запада Привол-
жской возвышенности участках песчаной сте-
пи зарегистрировано всего 4 вида чужеродных
растений.

Часть чужеродных видов, обнаруженных в
составе степных сообществ – это растения,
наблюдавшиеся и на других типах биотопов,
в первую очередь, искусственных. К таким
видам относятся Polygonum bellardii, Bassia
scoparia, Polycnemum arvense, Silene
chalcedonica , Silene noctiflora, Rosa
spinosissima, Elaeagnus angustifolia, Hippophaё
rhamnoides, Camelina microcarpa, Aсer
negundo, Sambucus racemosa, Lonicera tatarica,
Senecio viscosus, Sonchus arvensis, S. asper,
Cynoglossum officinale, Nepeta cataria, Festuca
arundinacea. 4 вида пока являются специфич-
ными для каменистых степей: Fumaria
schleicheri, Chenopodium foliosum, Erucastrum
gallicum, Cynosurus cristatus. В Средней Рос-
сии эти растения считаются чужеродными
[Маевский, 2014]. Однако для северо-запада
Приволжской возвышенности отнесение этих
видов к чужеродной фракции носит всё-таки
условный характер, так как южнее и юго-вос-
точнее изучаемой территории они находятся
в пределах своих ареалов. Поэтому упомяну-
тые 4 вида фактически занимают промежуточ-
ное положение между аборигенной и чужерод-
ной фракциями местной флоры

Примечательно поведение на степных мес-
тообитаниях чужеродных древесно-кустарни-
ковых растений, таких как Rosa ´ dumalis, R.

spinosissima, Elaeagnus angustifolia, Aсer
negundo, Sambucus racemosa и Lonicera
tatarica. Массового их вселения в степные
фитоценозы пока не наблюдается.

Оценка уязвимости типов местообитаний,
прежде всего естественных, проведена путём
выяснения, как распределяются по ним виды
с разными инвазионными статусами (рис. 2).

Подтвердилось ведущее значение транспор-
тных путей, прежде всего железных дорог, в
расселении чужеродных растений, причём не
только чужеродной фракции в целом, но и наи-
более опасного её компонента – видов, макси-
мально успешно адаптировавшихся в новых
условиях. Если сравнивать число таких видов
по разным типам открытых местообитаний со
средней или недостаточной увлажнённостью
(степные участки и сухие луга), то здесь ситу-
ация более или менее выровненная по числу
видов, но не по их качественному составу. Из
видов, внедрившихся в сухие и мезофитные
луга (Oenothera biennis, Lupinus polyphyllus,
Galega orientalis, Arabidopsis thaliana, Aсer
negundo, Sambucus racemosa), на участках лу-
говой степи наблюдаются все, кроме Oenothera
biennis, а на участках каменистой степи по
мергелисто-меловым выходам – Aсer negundo,
Sambucus racemosa и Cynoglossum officinale.

Интересно соотношение искусственных и
естественных местообитаний в группах видов
со статусами от 7 до 11. Понятно и без расчё-
тов, что роль таких видов в составе естествен-
ных биотопов незначительна – до 25% видо-
вого богатства на все типы естественных био-
топов. Здесь показательно распределение ви-
дов по искусственным местообитаниям, кото-
рыми эти растения пока и ограничиваются.
Ведущая роль здесь – у транспортных путей
(при этом видовое богатство увеличивается с
уменьшением инвазионного статуса). Далее по
значимости для первичного вселения (и уяз-
вимости перед ним) следуют прочие рудераль-
ные биотопы, сады, огороды и компостные
кучи; уязвимость их всех увеличивается с уве-
личением статуса видов, а уязвимость транс-
портных путей – уменьшается. Уязвимость
перед первичным вселением посевов, пашен
и залежей можно назвать средней, возможно,
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Рис. 2. Распределение чужеродной флоры северо-западной части Приволжской возвышенности по типам место-
обитаний и инвазионным статусам.

по причине ограниченности ассортимента
иноземных видов (только возделываемые куль-
туры и сопутствующие сорняки) и совершен-
ствования методов борьбы с сегетальными
сорняками. Этого нельзя сказать про сады,
цветники и огороды, особенно частные, где
видовое богатство выращиваемых растений
гораздо выше и в настоящее время мало, чем
ограничено.

Наименьшее число чужеродных видов всех
статусов отмечено на низинных болотах и вод-
ных объектах. Однако немаловажно учесть,
что видов, внедрившихся в сообщество, мо-
жет быть немного, но они могут полностью
изменить фитоценоз. Например, практически
все водоёмы со стоячей водой в настоящее
время освоены Elodea canadensis, образующей
нередко одновидовые заросли. Верховые и
переходные болота среди биотопов, освоенных
чужеродными видами, в регионе не представ-
лены.

Заключение
На долю чужеземной фракции флоры севе-

ро-запада Приволжской возвышенности при-
ходится около трети всего видового состава.
По основным показателям систематической
структуры изученная чужеродная флора сход-
на с флорами аридных континентальных тер-
риторий. В спектре биоморф среди чужерод-
ных видов преобладают малолетние травы.
Основной источник инвазий растений – более
южные территории Евразии. Чужеродная фло-
ра в большинстве своём – результат случай-
ного вселения, но не исключено увеличение
числа видов – «беглецов» из культуры вместе
с развитием системы озеленения, садоводства
и цветоводства. Для оценки инвазионных ха-
рактеристик следует применять комплексный
подход, одновременно учитывающий такие
параметры экологии каждого вида, как степень
устойчивости на анализируемой территории,
частота встречаемости в изучаемом регионе и
его эколого-фитоценотические особенности.
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Наиболее богаты чужеродными видами транс-
портные пути, прежде всего железнодорож-
ные. Они же играют ведущую роль в проник-
новении и расселении самых опасных с точки
зрения инвазионных свойств видов растений.
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FEATURES OF NATURALIZATION OF ALIEN PLANTS
IN THE NORTH-WEST OF PRIVOLZHSKAYA

VOZVYSHENNOST’

Pismarkina Е. V.a, *, Silaeva T.B.  b, **

a Russian Academy of Sciences, Ural Branch: Institute Botanic Garden, Ekaterinburg, 620144
b N.P. Ogarev Mordovia State University, the city of Saransk, 430005
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The paper presents data on taxonomic composition and features of naturalization of alien flora in the
northwest of the Privolzhskaya Vozvyshennost’ (Volga Upland). We have found that more southern regions
of Eurasia are the main source of alien plants penetration into the northwestern part of the Privolzhskaya
Vozvyshennost’. Groups of alien species are distinguished according to their invasive status on the basis of
integral assessment of their naturalization, taking into account the following three parameters: distribution
area, ecologic and phytocenotic confinement, and alien plant fastness in local plant communities. The biotopic
structure of the alien flora has been revealed. We presents the list of plants included into the Black Data
Book of the flora of the Central Part of European Russia, which are not registered on the studied territory,
and recommendations for the black-lists compilation for the administrative regions in the northwest of the
Privolzhskaya Vozvyshennost’.

Key words: Privolzhskaya Vozvyshennost’ (Volga Upland), Middle Volga Region, alien and invasive
plants, invasive status, naturalization, Black Data Book, biotope.
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Введение
Вислинский залив – крупнейшая эвтрофная

солоноватоводная лагуна Балтийского моря.
Первые исследования видового состава зоо-
планктона Вислинского залива и его количе-
ственного развития были обобщены немецки-
ми учёными в конце XIX – начале XX в.
[Schödler, 1866; Vanhöffen, 1917; Riech, 1927].
Затем зоопланктон залива изучался как
польскими, так и российскими учёными
[Rozanska, 1963; Жудова, 1978; Adamkiewicz-
Chojnacka, 1983; Крылова, 1985; Науменко,
2008, 2010; Науменко, Судник, 2016]. В Вис-
линском заливе, согласно литературным дан-
ным [Vanhöffen, 1917; Rozanska, 1963; Крыло-
ва, 1985; Науменко, 2008, 2010; Науменко, Суд-
ник, 2016], зарегистрировано 32 вида ветвис-
тоусых ракообразных, часть из которых, в ос-
новном фитофильных, в настоящее время не
встречаются в его пелагиали [Дмитриева, Се-
мёнова, 2012; Науменко, Судник, 2016]. В 2008–
2016 гг. при исследовании зоопланктона дан-
ного залива нами был отмечен ряд видов, не
указывавшихся предыдущими исследователя-
ми: Camptocercus rectirostris Schöedler, 1862,

УДК: 595.324(574.583)

РАСПРОСТРАНЕНИЕ MOINA MICRURA KURZ, 1875
(CRUSTACEA: MOINIDAE) В РОССИЙСКОЙ ЧАСТИ
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В Вислинском заливе Балтийского моря был обнаружен новый для этого водоёма вид Moina micrura
Kurz, 1875 (Crustacea: Cladocera). За прошедшие годы этот вид сформировал устойчивую оппорту-
нистическую популяцию, которая может становиться доминантной при оптимальных абиотических
и трофических условиях. К основным причинам успешной натурализации этого вида в Вислинском
заливе, по-видимому, относится продолжающееся эвтрофирование залива, а также локальное по-
тепление климата, отмеченное в последние десятилетия.

Ключевые слова: Moina micrura, зоопланктон, виды-вселенцы, Вислинский залив, Балтийское
море.

Daphnia galeata Sars, 1864, Diaphanosoma
mongolianum Ueno, 1938, Evadne anonyx Sars,
1897, Ilyocryptus agilis Kurz, 1878, Leydigia
leydigi (Schöedler, 1863), Podon leuckarti (Sars,
1862) и представитель Moina gr. micrura, фило-
генетической ветви видов, выделяемой как по
морфологическим, так и по молекулярно-гене-
тическим данным [Bekker et al., 2016]. До на-
стоящего времени для Вислинского залива ука-
зывалась лишь Moina sp. [Науменко, 2008, 2010;
Науменко, Судник, 2016], что, возможно, соот-
ветствует единичным находкам. С учётом этих
видов в заливе на протяжении всего периода
его исследований было зарегистрировано 40
видов кладоцер.

Целью нашей работы было установить ви-
довую принадлежность нового для Вислинс-
кого залива представителя рода Moina, выя-
вить возможные причины его успешного все-
ления, а также проследить за его натурализа-
цией в этом водоёме.

Материал и методика
Исследования зоопланктона российской ча-

сти Вислинского залива были выполнены в
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2008–2017 гг. Пробы отбирали ежемесячно с
марта – апреля по октябрь – декабрь на пяти –
девяти стандартных мониторинговых станци-
ях АтлантНИРО (рис. 1): № 1 (54°40’50’’N,
20°20?’00’’E), № 2 (54°39’20’’?N,
20°13?’30’’E), № 3 (54°37’60’’N, 20°07’20’’E),
№ 4 (54°40?’80’’N, 20°01’75’’E), № 5
(54°34’80’’N, 20°04’30’’E), № 6 (54°34’40’’N,
19°54’80’’E), № 7 (54°31’50’’N, 19°51’70’’E),
№ 9 (54°36’88’’N, 19°55’52’’E) и № 10
(54°37’50’’N, 20°01’50’’E) пяти или шести лит-
ровым батометром (в поверхностном, среднем
и придонном слое), концентрировали через
мельничный газ № 70 (размер ячеи 68 мкм) и
фиксировали 4%-м раствором формалина с са-
харозой [Haney, Hall, 1973]. Обработку проб и
расчёт основных характеристик зоопланктона
проводили по стандартной методике [Киселёв,

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб в российской части Вислинского залива Балтийского моря.
Цифрами обозначены станции отбора проб. Чёрный квадрат – станция первого обнаружения Moina micrura, чёр-
ные точки – станции дальнейшего распространения вида, белые точки – станции, на которых вид до сих пор
отмечен не был. Масштаб – 10 км.

1969; Методические…, 1984]. Данные по со-
лёности воды были получены на тех же стан-
циях, во время отбора проб зоопланктона. Дан-
ные по температуре воды с 1976 по 2016 г.
были получены в результате ежедневных из-
мерений на станции Гидрометцентра России
в Вислинском заливе и переданы для исполь-
зования в ФГБНУ «АтлантНИРО».

Было проведено сравнение моин из Вис-
линского залива (сборы 2014 г.) и особей род-
ственных видов, выращенных клонально в ла-
боратории из коллекции живых культур
Cladocera ИБВВ РАН (страна происхождения
и номер каждой культуры приведены в скоб-
ках): M. affinis Birge, 1893 (США,
11DD_Ma01), M. weismanni Ishikawa, 1896 (Уз-
бекистан, 08UG2_Mw01), M. dubia Guerne &
Richard, 1892 (Эфиопия, 15/2NE1_Md01), M.
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cf. dubia Guerne & Richard, 1892 (Рыбинское
вдхр., 10Rrl_Md01, Черепетское вдхр .,
12ZC_Md01) и M. cf. micrura Kurz, 1875 (Эфи-
опия, 15/2NE3_Mmi01).

Для установления видовой принадлежнос-
ти фиксированные особи Moina были препа-
рированы в молочной кислоте (80%) и окра-
шены кислым фуксином (0.03%-й спиртовой
раствор с добавлением уксусной кислоты) для
световой микроскопии (Carl Zeiss и Keyence
VHX-1000) или подготовлены для сканирую-
щей электронной микроскопии (JEOL JSM-
6510VL) методом лиофилизации с последую-
щим наклеиванием на алюминиевые столики
и напылением золотом.

Полученные результаты и обсуждение
Морфология Moina из Вислинского залива

полностью соответствует описанию M. micrura

Рис. 2. Moina micrura из пелагиали Вислинского залива Балтийского моря. A – общий вид самки; B – голова и
первые антенны; C – постабдомен с постабдоминальными коготками. Масштаб: A – 100 µm, B – 50 µm, C – 10 µm.

Вильгельма Курца [Kurz, 1875] и таковым в
последующих полных ревизиях рода [Goulden,
1968; Смирнов, 1976]. Голова и раковина без
щетинок. Голова самки типичной для подрода
формы, с супраокулярным понижением (рис.
2). На нижнем крае створок раковины от 12 до
18 крупных щетинок, щетинки нижнезаднего
края сгруппированы по 6–8. На постабдомене
6–7 перистых зубцов. Дорсальные сетулы ла-
терального (внешнего) края постабдоминаль-
ного коготка разделены на 2 группы, в базаль-
ной группе 15–20 сетул, которые практически
не отличаются размером от сетул проксималь-
ной группы; вентральных сетул коготка 7–9.
Предпоследний эндит первой торакальной ко-
нечности с небольшой перистой щетинкой. В
отсутствии голотипа и до проведения молеку-
лярно-филогенетического исследования воз-
можно предположить, что данная популяция
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относится к Moina micrura Kurz, 1875 sensu
stricto, которая по данным Адама Петрусека
(Карлов университет, Прага, Чешская Респуб-
лика) распространена в западной Палеаркти-
ке, с генетическим подтверждением – Цент-
ральная Европа и Государство Израиль
[Petrusek, персональное сообщение].

Сравнение морфологии постабдоминальных
коготков (рис. 3), как важных диагностичес-
ких структур, показывает, что для предстоя-
щей ревизии рода Moina необходимо деталь-

Рис. 3. Постабдоминальные коготки исследованных близкородственных видов Moina. A. M. weismanni, Узбекис-
тан. B. M. cf. micrura, Эфиопия. C. M. cf. dubia, Россия. D. M. dubia, Эфиопия. E. M. affinis, США. Масштаб – 10
µm.

ное переописание практически всех видов,
описанных в XIX–XX вв. В дополнение к уже
используемым морфологическим признакам
необходимо учитывать количество и размер
вентральных сетул постабдоминальных когот-
ков и разделение дорсальных сетул на 2 или 3
группы, а также расположение латеральных
щетинок антенны I (линейное или сгруппиро-
ванное по три). Необходимо учитывать плас-
тичность морфогенеза, свойственную многим
кладоцерам, и в некоторых случаях различия
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самок, развивавшихся из латентных и субитан-
ных яиц, что возможно только на контролиру-
емых лабораторных культурах.

Впервые M. micrura была нами обнаружена
в августе 2014 г. в пелагиали российской час-
ти акватории Вислинкого залива на станции
1, расположенной недалеко от места впадения
в залив р. Преголя (рис. 1). В пробе вид был
представлен единственной самкой длиной 0.5
мм несущей 4 партеногенетических яйца (таб-
лица). В сентябре 2014 г. этот вид был обнару-
жен вновь на той же станции, но был пред-
ставлен уже 4 особями, длиной 0.5–0.6 мм, это
также были самки, часть из них несла парте-
ногенетические яйца. Роль вида в зоопланк-
тоне также была невелика – 0.2% от суммар-
ной численности. В августе 2015 г. M. micrura
была отмечена уже на пяти станциях Вислин-
ского залива: на станции 1, где вид был обна-
ружен впервые, а также на станциях 2, 3, 4 и
10, расположенных рядом с ней (рис. 1, таб-
лица). Численность M. micrura на станции 1 в
августе 2015 г. выросла в 8 раз, по сравнению
с численностью, отмеченной в августе 2014 г.

Таблица. Динамика распространения Moina micrura и параметры среды на различных станциях Вислинского
залива в 2014–2017 гг.

Дата отбора проб
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ст
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и
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сл

ен
но
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эк
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м3
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дн
яя

дл
ин
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П
ло
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ви
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ст

ь,
яи

ц/
эк

з.

Те
мп

ер
ат

ур
а,

°С

С
ол

ён
ос

ть
,‰

08.08.2014 1 72 0.50 4.00 23.43 4.9
10.09.2014 1 222 0.55 0.50 17.04 4.5

1 603 0.75 0.30 19.37 5.5
2 14000 1.00 0 20.65 5.3
3 8000 0.59 0.29 19.51 5.6
4 2067 0.63 0.50 19.69 5.8

20.08.2015

10 4469 0.51 0.18 20.00 6.5
3 134 0.50 0 19.29 4.4
4 67 0.35 0 19.97 5.1
5 2000 0.30 0 20.01 5.2

15.08.2016

10 2000 0.75 3.00 19.87 4.7
13.09.2016 1 2201 0.53 0.67 20.66 2.8

1 18603 0.55 1.78 17.63 2.5
2 2670 0.36 0 17.60 2.9
3 268 0.45 0 17.86 4.3

06.09.2017

4 67 0.45 0 17.94 4.9

На других станциях численность M. micrura
была в 3–23 раза выше, чем на станции 1. Вид
также, как и в 2014 г., был представлен самка-
ми длиной от 0.4 до 1 мм, часть из которых
несла партеногенетические яйца.

В августе 2015 г. M. micrura впервые вошла
в состав комплекса доминирующих видов, её
обилие на станциях обнаружения составляло
от 1.5 до 11.6% суммарной численности зоо-
планктона, вклад по биомассе был ещё выше
– 3.4–14.7% от суммарной биомассы зооплан-
ктона.

В августе 2016 г. M. micrura была отмечена
на четырёх станциях и в сентябре – на одной
станции, но уже не входила в состав комплек-
са доминирующих видов. Данный вид в авгу-
сте 2016 г. вносил от 0.1 до 1.9% суммарной
численности зоопланктона и 0.1–7.4% от сум-
марной биомассы зоопланктона. В сентябре на
станции 1 вклад M. micrura составлял 1.5% по
численности и 1.3% по биомассе.

В начале сентября 2017 г. M. micrura была
отмечена на четырёх станциях. Как и в 2015 г.,
входила в состав комплекса доминирующих
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видов. Её обилие на станциях обнаружения со-
ставляло от 0.1 до 24.5% суммарной числен-
ности зоопланктона, вклад по биомассе со-
ставлял от 0.1 до 30.2% от суммарной биомас-
сы зоопланктона. Численность популяции M.
micrura, а также доля вида по численности и
по биомассе зоопланктона на станции 1 в сен-
тябре 2017 г. были максимальными за весь
период исследований. Таким образом, в меж-
годовой динамике M. micrura на протяжении
периода исследований наблюдаются летние
вспышки численности различной интенсивно-
сти и высокая пространственная неоднород-
ность.

Moina cf. micrura нередко появляется в зоо-
планктоне водохранилищ Европейской части
России. M. micrura была обнаружена в 1973 г.
в подогретых водах Конаковской ГРЭС
(Иваньковское вдхр., верхнее течение Волги)
при пониженном уровне и, как следствие, про-
греве воды выше среднего  [Столбунова и др.,
1975, Slynko et al., 2002]. В 1974 г. в литорали
Рыбинского вдхр. около г. Череповец была за-
фиксирована единичная вспышка численнос-
ти M. micrura [Мордухай-Болтовской и др.,
1975]. По нашим данным, в современной фау-

не около Конаковской, Костромской и Чере-
петской ГРЭС, а также в водоёме-охладителе
Нововоронежской АЭС обитает M. cf. dubia.
Локальное повышение температуры аномаль-
но жарким летом 2010 г. привело к тому, что
летом и в начале осени 2010–2011 гг. M. cf.
dubia в массе встречалась в литорали Рыбин-
ского вдхр. около п. Борок (наши данные), так-
же этот же вид, обозначенный, как M. micrura,
был встречен и в пелагиали [Соколова, 2012].

В августе в Вислинском заливе среди вет-
вистоусых ракообразных доминируют, как пра-
вило, Diaphanosoma mongolianum и D.
brachyurum, а в более тёплые годы к ним до-
бавляются Chydorus shaericus и Cercopagis
pengoi, в 2015 г. значительную долю от чис-
ленности ветвистоусых ракообразных состав-
ляла M. micrura (рис. 4). Схожие процессы
были отмечны и в других водоёмах. Так, при
эвтрофировании озера Донгху в Китае [Yufeng
et al., 1999] произошла смена доминирующих
видов с представителей р. Daphnia на D.
brachyurum и M. micrura (sensu lato). В целом,
представители Moina gr. micrura предпочита-
ют постоянные, непересыхающие высоко-
трофные [Petrusek, 2002], тропические водо-

Рис. 4. Динамика доминирующих видов ветвистоусых ракообразных Вислинского залива по численности в авгу-
сте 2008–2016 гг., начале сентября 2017 г.



109

Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

ёмы, а в умеренном климате – тёплые перио-
ды года и подогретые воды. По нашим дан-
ным (не опубликовано), у некоторых видов M.
gr. micrura, включая популяцию из Вислинс-
кого залива, реакция избегания выражена силь-
нее [по методике Pietrzak et al., 2017 с измене-
ниями], чем у видов M. gr. macrocopa и M. gr.
brachiata [по Bekker et al., 2016], которые пред-
почитают временные водоёмы, тем самым из-
бегая выедания рыбами.

Пути проникновения M. micrura в Вислин-
ский залив ясны не до конца. Высока вероят-
ность выхода моины в залив из высокотроф-
ных водохранилищ на реках, впадающих в за-
лив, например, из Вислы, где M. micrura была
отмечена во Влоцлавекском вдхр. [Wisniewski,
Bledzki, 1989]. В таком случае промежуточный
этап вселения должен был бы проходить в ли-
торали залива, но подробные гидробиологи-
ческие исследования литорали Вислинского
залива в эти годы не проводились. В октябре
2015 г. M. micrura также была найдена нами в
нижнем течении р. Преголи, куда она, возмож-
но, проникла из Вислинского залива в резуль-
тате нагонных ветров, которые часто отмеча-
ются в осенний период, так как моина не ука-
зывается ни для водоёмов Калининградской
обл., согласно последней сводке [Шибаева и
др., 2013], ни для р. Преголи, по данным мно-
голетних исследований [Полунина, 2014]. Ещё
один путь проникновения видов-вселенцев в
Вислинский залив – это балластные воды. Все
суда, заходящие в порт Калининграда, прохо-
дят по Калининградскому морскому каналу,
который является частью Вислинского зали-
ва. Латентные яйца M. micrura были обнару-
жены в балластных водах и могут переносить-
ся этим путём на большие расстояния [Bailey
et al., 2003; Alekseev et al., 2010]. Классичес-
кий способ расселения кладоцер водоплаваю-
щими птицами [Proctor, 1964] тоже исключать
нельзя.

Вислинский залив относится к высокотроф-
ным водоёмам. В последние годы темпы его
загрязнения и эвтрофирования продолжают
быть высокими, так 1974–1976 гг. средняя для
российской акватории залива годовая первич-
ная продукция составляла 276 гС·м-2·год-1

[Крылова, 1984], а в 2001–2009 гг. она была
316–487 гС·м-2·год-1 [Александров, 2010]. Та-
кой тренд отмечен и по показателям фито- и
зоопланктона [Дмитриева, Семёнова, 2012]. К
одним из факторов, несколько замедляющих
процесс эвтрофирования, относится водооб-
мен с Балтийским морем через пролив [Алек-
сандров, 2010], поэтому как уровень первич-
ной продукции, так и степень эвтрофирования
района залива, примыкающего к проливу, су-
щественно ниже по сравнению с районом впа-
дения р. Преголи, где нами и была обнаруже-
на M. micrura.

Вислинский залив по показателям солёнос-
ти можно классифицировать как опреснённый
морской водоём, среднемноголетняя солёность
в нём составляет 3.7‰ [Александров, 2010] и
подвержена значительным сезонным, межго-
довым и пространственным колебаниям. Этот
залив, как эстуарий, занимает промежуточное
положение между пресноводными и морски-
ми экосистемами, поэтому процесс вселения
в него новых видов ветвистоусых ракообраз-
ных двунаправленный: в него вселились и пон-
то-каспийские онихоподы C. pengoi и E.
anonyx, и пресноводный вид M. micrura.

Основным параметром среды, сдерживающим
распространение пресноводной моины в Вис-
линский залив (таблица), является солёность
[Santangelo et al., 2008]. Процесс переключения
осмотической и ионной регуляции гидробион-
тов весьма сложен [Мартемьянов, 2017], требу-
ет больших энергетических затрат и, очевидно,
крупных генетических изменений. Виды M. gr.
micrura сильно различаются по реакции на со-
лёность: встречаются до солёности 7.8‰
[Flössner, 1972], имеют высокую смертность при
повышении солёности до 6‰ [Alam et al., 1993],
обитают при 3–4‰ и успешно культивируется
при 15‰ [Светличный, Губарева, 2002] и даже
дают вспышки численности при солёности 19–
20‰ [Jones et al., 2016]. Корректность определе-
ния видов M. gr. micrura в этих гидробиологи-
ческих исследованиях нуждается в подтвержде-
нии, но такой разброс экологических данных
согласуется с высоким генетическим разнооб-
разием [Petrusek et al., 2004; Nédli et al., 2014;
Bekker et al., 2016] морфологически хорошо раз-
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личающихся видов (рис. 2, рис. 3), которые ус-
ловно называются криптическими.

Однако, солёность помимо прямого физио-
логического действия на организм (в первую
очередь, влияния катионов натрия) имеет не-
прямые экологические эффекты на особей
[Santangelo et al., 2008]. Так, при вселении пре-
сноводного вида в солоноватые воды может
снижаться трофическая конкуренция или по-
вышаться качественная обеспеченность необ-
ходимыми питательными веществами. В ла-
бораторных экспериментах с различными
стандартными культурами Chlorella spp. и
Scenedesmus spp. нами было показано, что все
исследованные виды M. gr. micrura либо не
приступали к образованию латентных яиц,
либо отложенные яйца были не жизнеспособ-
ны. Это наблюдение частично подтверждает-
ся [Azuraidi et al., 2013] массовой продукцией
латентных яиц M. micrura (sensu lato) при кор-
млении морской водорослью Nannochloropsis
oculata, продуцирующей эйкозопентаеновую
жирную кислоту, содержание которой в пище
лимитирует гаметогенез у Daphnia [Abrusán et
al., 2007]. Следовательно, видовой состав фи-
топланктона солоноватоводной пелагиали
Вислинского залива может облегчать и стиму-
лировать натурализацию M. micrura. Так как

продолжающееся эвтрофирование внутренних
вод увеличивает риск цветения цианобактерий
дополнительно необходимо упомянуть плохую
изученность селективного действия спектра
цианобактериальных токсинов на различные
виды зоопланктона [Nandini et al., 2017] и на
величину конкурентных и других биотических
взаимодействий в планктоне в целом [Tang et
al., 2017]. Можно предположить, что популя-
ция моин Вислинского залива была преадап-
тирована к негативным эффектам цианобак-
терий в высокотрофных, цветущих реках и
водохранилищах Центральной Европы.

Наряду с эвтрофированием в последние де-
сятилетия на акватории Вислинского залива по
данным ежедневных наблюдений Гидромет-
центра России отмечается локальное повыше-
ние среднелетней температуры воды (рис. 5).
Всё это свидетельствует о том, что в после-
дние два десятилетия в заливе были созданы
благоприятные условия как для вселения, так
и для успешной натурализации M. micrura,
которая в благоприятных условиях даёт регу-
лярные вспышки численности. Обладая отно-
сительно низкой плодовитостью (в первой
кладке до 4–6 яиц, у других моин – до 20), эта
моина имеет очень короткий период развития
яиц (меньше суток), что позволяет популяции

Рис. 5. Изменение среднелетней температуры воды в Вислинском заливе в 1976–2016 гг.
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в оптимальных условиях увеличивать свою
плотность чрезвычайно быстро. Большие вре-
менные интервалы между пробами не позво-
ляют судить о реальной, краткосрочной дина-
мике этого вида в Вислинском заливе, что
объясняет значительные межгодовые колеба-
ния максимальной численности. Тем не менее,
именно отсутствие в редких пробах самцов и
самок с латентными яйцами свидетельствует,
что M. micrura сформировала в этом заливе
устойчивую популяцию и банк латентных яиц,
который регулярно позволяет быстро форми-
ровать вспышки численности при оптималь-
ных условиях и с некоторым запаздыванием
по отношению к максимальному прогреву
воды.

В заключение необходимо отметить слож-
ность репрезентативного определения видов
Moina до полной ревизии рода фауны мира на
основе молекулярно-филогенетических дан-
ных и морфологического переописания боль-
шинства видов. На данный момент нет ни од-
ного определителя, который бы удовлетвори-
тельно работал на фауне моин даже таких хо-
рошо исследованных территорий, как Запад-
ная Европа или Европейская часть России. Для
проверки диагноза можно рекомендовать спи-
сок валидных видов кладоцер [Kotov et al.,
2013, с изменениями по Bekker et al., 2016].

Эволюция предков Moinidae и Daphniidae
проходила в направлении адаптации к астатич-
ным условиям внутренних вод, которые харак-
теризуются высокой скоростью и широким
диапазоном колебаний абиотических парамет-
ров среды и биологических процессов. Имея
физиологические адаптации к резким перепа-
дам минерализации из-за испарения воды, оби-
тающие во временных водоёмах виды Moina
gr. macrocopa, последние десятилетия распро-
страняются в Южной Америке [Paggi, 1997,
Elmoor-Loureiro et al., 2010, Vignatti et al., 2013]
даже в солёных озёрах. Недавно в солонова-
том заливе в Бразилии была обнаружена Moina
dumonti, обитающая во временных водоёмах
Центральной Америки [da Silva Farias et al.,
2017]. С распространением аквакультуры, ан-
тропогенным эвтрофированием и климатичес-
кими изменениями виды Moina gr. micrura бу-

дут всё чаще заселять новые водоёмы, а раз-
витие филогении и систематики семейства
Moinidae позволит своевременно и репрезен-
тативно фиксировать такие изменения в нашей
динамично изменяющейся биосфере.

Работа выполнена в рамках государственно-
го задания ФАНО России (тема № АААА-А18-
118012690101-2.

Литература
Александров С.В. Первичная продукция планктона в

лагунах Балтийского моря (Вислинский и Куршский
заливы). Калининград: АтлантНИРО, 2010. 227 с.

Дмитриева О.А., Семёнова А.С. Сезонная динамика и
трофические взаимоотношения фито- и зоопланкто-
на в Вислинском заливе Балтийского моря // Океа-
нология. 2012. Вып. 52. № 6. С. 851–856.

Жудова А.М. Зоопланктон Вислинского залива и его
динамика // Гидробиологический журнал. 1978. Т. 14.
№ 1. С. 65–70.

Киселёв И.А. Планктон морей и континентальных во-
доёмов. М.: Наука, 1969. Т. 1. 657 с.

Крылова О.И. Функционирование планктона и бентоса
Куршского и Вислинского заливов Балтийского моря
в связи с их экологическими различиями: Автореф.
дис. ... канд. биол. наук. М.: Ин-т эвол. морфологии
и экологии животных, 1984. 23 с.

Крылова О.И. Функционирование планктона и бентоса
Куршского и Вислинского заливов Балтийского моря
в связи с их экологическими различиями / Атлант-
НИРО. Калининград, 1985. 225 с. Деп. в ЦНИИТЭ-
ИРХ. 21.10.85; № 714-рх.

Мартемьянов В.И. Современные представления о ме-
ханизмах транспорта ионов натрия пресноводными
гидробионтами из внешней среды // Биологические
мембраны. 2017. Т. 34. № 2. С. 79–90.

Методические рекомендации по сбору и обработке ма-
териалов при гидробиологических исследованиях на
пресноводных водоёмах. Зоопланктон и его продук-
ция. Л.: ГосНИОРХ, 1984. 33 с.

Мордухай-Болтовской Ф.Д., Столбунова В.Н., Ривьер
И.К. О нахождении Moina brachiata (Jurine 1820) М.
micrura (Kurz 1874) в Рыбинском водохранилище //
Информ. бюл. Биол. внутр. вод. 1975. № 28. С. 21–
26.

Науменко Е.Н. Видовой состав зоопланктона Куршско-
го и Вислинского заливов Балтийского моря // Тру-
ды зоологического института РАН. 2008. Т. 312. №
1/2. С. 155–164.

Науменко Е.Н. Структурно-функциональная организа-
ция зоопланктона Вислинского залива Балтийского
моря: Монография. Калининград: АтлантНИРО,
2010. 198 с.



Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

112

Науменко Е.Н., Судник С.А. Видовое разнообразие вет-
вистоусых ракообразных (Crustacea: Branchiopoda:
Cladocera Latreille, 1829) эстуариев Калининградс-
кой области (обзор) // Известия КГТУ. 2016. № 40. С.
23–33.

Полунина Ю.Ю. Сезонный цикл развития зоопланкто-
на нижнего течения реки Преголи // Известия КГТУ.
2014. № 32. С. 39–46.

Светличный Л.С., Губарева Е.С. Особенности метабо-
лической реакции на изменение концентрации кис-
лорода у Moina micrura (Cladocera), выращенных при
гипо- и нормоксии // Гидробиологический журнал.
2002. Т. 38. № 4. С. 35–44.

Смирнов Н.Н. Фауна СССР. Ракообразные. Т. 16. Вып.
3. Macrothricidae и Moinidae фауны мира. Л.: Наука,
1976. 237 с.

Соколова Е.А. Влияние аномально высокой температу-
ры на зоопланктон Рыбинского водохранилища //
Материалы всероссийской конференции «Бассейн
Волги в XXI веке: структура и функционирование
экосистем водохранилищ», Борок, 22–26 октября
2012 г. С. 274?276.

Столбунова В.Н., Ривьер И.К., Пидгайко М.Л. Новые
для Иваньковского водохранилища виды планктон-
ных Cladocera // Информ. бюл. Биол. внутр. вод. 1975.
№ 28. С. 33–36.

Шибаева М.Н., Масюткина Е.А., Матвеева Е.П., Охап-
кина А.А. Видовое разнообразие зоопланктона как
показатель экологического состояния водоёмов Ка-
лининградской области // Известия КГТУ. 2013. №
28. С. 153–163.

Abrusán G., Fink P., Lampert W. Biochemical limitation of
resting egg production in Daphnia // Limnology and
oceanography. 2007. Vol. 52. No. 4. P. 1724–1728.

Adamkiewicz-Chojnacka B. Dynamics of the Vistula
Lagoon zooplankton numbers // Oceanologia. 1983. No.
16. P. 99–132.

Alam M.J., Ang K.J., Cheah S.H. Use of Moina micrura
(Kurz) as an Artemia substitute in the production of
Macrobrachium rosenbergii (de Man) post-larvae //
Aquaculture. 1993. Vol. 109. No. 3–4. P. 337–349.

Alekseev V., Makrushin A., Hwang J.-S. Does the
survivorship of activated resting stages in toxic
environments provide cues for ballast water treatment?
// Marine pollution bulletin. 2010. Vol. 61. No. 4. P. 254–
258.

Azuraidi O.M., Yusoff F.M., Shamsudin M.N., Raha R.A.,
Alekseev V.R., Matias-Peralta H.M. Effect of food
density on male appearance and ephippia production in
a tropical cladoceran, Moina micrura Kurz, 1874 //
Aquaculture. 2013. Vol. 412–413. P. 131–135.

Bailey S.A., Duggan I.C., van Overdijk C.D.A., Jenkins
P.T., MacIsaac H.J. Viability of invertebrate diapausing
eggs collected from residual ballast sediment //
Limnology and oceanography. 2003. Vol. 48. No. 4. P.
1701–1710.

Bekker E.I., Karabanov D.P., Galimov Y.R., Kotov A.A.
DNA barcoding reveals high cryptic diversity in the
North Eurasian Moina species (Crustacea: Cladocera) //
PloS one. 2016. Vol. 11. No. 8. P. e0161737.

da Silva Farias D., Elmoor-Loureiro L.M.A., Branco C.W.C.
First record of Moina dumonti Kotov, Elías-Gutiérrez &
Granado-Ramírez, 2005 (Branchiopoda: Anomopoda) in
Brazil // Check List. 2017. V. 13. № 3. P. 2144.

Elmoor-Loureiro L.M.A., Santangelo J.M., Lopes P.M.,
Bozelli R.L. A new report of Moina macrocopa (Straus,
1820) (Cladocera, Anomopoda) in South America //
Brazilian Journal of Biology. 2010. V. 70. № 1. P. 225-
226.

Flössner D. Krebstiere, Crustacea, Kiemen-und Blattfüsser,
Branchiopoda, Fischläuse, Branchiura. Jena: Gustav
Fischer Verlag, 1972. 501 p.

Goulden C.E. The systematics and evolution of the
Moinidae // Transactions of the American Philosophical
Society. 1968. Vol. 58. No. 6. P. 1–101.

Haney J.F., Hall D.J. Sugar-coated Daphnia: A preservation
technique for Cladocera // Limnology and oceanography.
1973. Vol. 18. No. 2. P. 331–333.

Jones S., Perissinotto R., Carrasco N.K., Vosloo A. Impact
of a flood event on the zooplankton of an estuarine lake
// Marine Biology Research. 2016. Vol. 12. No. 2. P. 158–
167.

Kotov A., Forrу L., Korovchinsky N.M. Petrusek A. World
checklist of freshwater Cladocera species. World Wide
Web electronic publication. 25.01.2013. // (http://
fada.biodiversity.be/group/show/17). Проверено
1.03.2017.

Kurz W. Dodekas neuer Cladoceren nebst einer kurzen
Uebersicht der Cladocerenfauna Böhmens // Sitzungsb.
mathem.-naturwiss. Cl. kais. Akad. Wissensch. Wien.
1875. Vol. 70. P. 7–88.

Nandini S., Miracle M.R., Vicente E., Sarma S.S.S., Gulati
R.D. Microcystis extracts and single cells have
differential impacts on the demography of cladocerans:
a case study on Moina cf. micrura isolated from the
Mediterranean coastal shallow lake (L’Albufera, Spain)
// Hydrobiologia. 2017. Vol. 798. No. 1. P. 127–139.

Nédli J., De Meester L., Major Á., Schwenk K., Szivák I.,
Forró L. Salinity and depth as structuring factors of cryptic
divergence in Moina brachiata (Crustacea: Cladocera) //
Fundamental and Applied Limnology/Archiv fьr
Hydrobiologie. 2014. Vol. 184. No. 1. P. 69–85.

Paggi J.C. Moina macrocopa (Straus, 1820) (Branchiopoda,
Anomopoda) in South America: Another case of species
introduction? // Crustaceana. 1997. V. 70. № 8. P. 886-
893.

Petrusek A. Moina (Crustacea: Anomopoda, Moinidae) in
the Czech Republic: a review // Acta Soc Zool Bohem.
2002. Vol. 66. No. 3. P. 213–220.

Petrusek A., Černı M., Audenaert E. Large intercontinental
differentiation of Moina micrura (Crustacea:



113

Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

THE EXPANSION OF MOINA MICRURA KURZ, 1875
(CRUSTACEA: MOINIDAE) IN THE RUSSIAN PART

OF THE VISTULA LAGOON (BALTIC SEA)
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Moina micrura Kurz, 1875 (Crustacea: Cladocera), a new species for the Vistula Lagoon of the Baltic
Sea species, was found there for the first time. Within recent years M. micrura has formed a stable
opportunistic population, which can become dominant in zooplankton at optimal abiotic and trophic
conditions. The continuing eutrophication of the Vistula Lagoon as well as a local climate warming noted
in recent decades are obviously the main reasons for the successful naturalization of this species in this
water body.
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Международная морская организация (IMO) в принятой в 2004 г. конвенции предъявляет жёсткие
требования к качеству морской воды, используемой при испытании систем управления балластными
водами (СУБВ). Они касаются как численности планктонных организмов двух размерных групп: 10–
50 мкм и свыше 50 мкм, так и таксономического состава (не менее 5 видов трёх таксономических
типов). Морской фитопланктон обладает широким разнообразием размеров и морфологических форм
клеток, что затрудняет задачу применения императива размера, принятого IMO. Предлагается фор-
мализовать размерный критерий через вычисление эквивалентного сферического диаметра. Реаль-
ное испытание СУБВ в 2017 г. поставило задачу оценки соответствия природной воды этим стандар-
там качества. По результатам годового мониторинга в северо-восточной части Чёрного моря показа-
но, что видовое разнообразие фитопланктона в размерной группе 10–50 мкм всегда соответствует
необходимым требованиям, однако численность его на два порядка ниже требуемой. При этом одно-
временное присутствие в исходной воде представителей трёх различных систематических групп на-
блюдается не всегда. Это ставит задачу модификации гидробиологических параметров балластной
воды за счёт добавления культивируемых видов и формирования нового сообщества с заданными
свойствами. В работе использовалась интенсивная культура зелёных водорослей, что позволило по-
высить численность клеток до уровня, соответствующего требованиям IMO, а также добавить пред-
ставителя ещё одной таксономической группы. Таксономическое разнообразие в размерной группе
выше 50 мкм является достаточным и обеспечивается видовым разнообразием зоопланктона, однако
вклад этих организмов в общую численность не велик (не более 3%). Необходимая численность
представителей этой размерной группы была обеспечена за счёт культивирования крупных диноф-
лагеллят.

Ключевые слова: инвазии, фитопланктон, зоопланктон, СУБВ, размер организма, Чёрное море.

Введение
Одной из важных экологических проблем

морей являются биоинвазии, и считается, что
их скорость возрастает вследствие деятельно-
сти человека [Thomaz et al., 2015]. Наиболее
чувствительны в этом плане внутренние моря
с обеднённой флорой и фауной, обладающие

меньшей устойчивостью. Вселение желетелых
организмов в Чёрное море в 1980–1990-х гг.
привело к значительным негативным экологи-
ческим последствиям [Виноградов и др.,
1992].

Одним из возможных механизмов интродук-
ции чужеродных видов в новые экосистемы
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является их перенос в балластных танках су-
дов [Ruiz et al., 1997; Drake et al., 2007; Шига-
нова, 2009; Дроздов, 2014].

Даже в отсутствие освещения в танках с бал-
ластными водами клетки различных таксоно-
мических групп фитопланктона достаточно
хорошо сохраняются, в том числе виды, спо-
собные вызывать токсические цветения
[Morozova et al,. 2011]. Для борьбы с биологи-
ческими инвазиями в 2004 г. была принята
Международная конвенция о контроле судовых
балластных вод и осадков и управлении ими
[IMO, 2015], которая вступила в силу 8 сентяб-
ря 2017 г. Для выполнения положений конвен-
ции Российский морской регистр выпустил со-
ответствующее руководство [Руководство…,
2017]. Согласно этим документам, для предот-
вращения переноса чужеродных организмов на
судах должны устанавливаться системы управ-
ления балластными водами (СУБВ). Основной
задачей данных систем является управление
качеством балластных вод. Перед установкой
на судно спроектированные и построенные
СУБВ должны быть протестированы на пред-
мет соответствия необходимым критериям на
специальных стендах компаний (фирм), имею-
щих освидетельствование морского регистра.
Качество морской воды, поступающей в СУБВ
при испытании, также строго регламентирова-
но выше упомянутыми документами.

Предметом регуляции в СУБВ являются
планктонные организмы, которые делятся на
две группы, по значению их минимального
размера: равного или более 50 мкм и меньше-
го 50 мкм и равного или более 10 мкм. Кон-
венция ИМО предусматривает императивный
стандарт D-2 качества балластной воды, со-
гласно которому концентрация жизнеспособ-
ных организмов первой размерной группы
должна быть менее 10 организмов/м3,  а вто-
рой размерной группы менее 10 клеток/мл. Эти
границы носят условный характер, и не могут
считаться ни экологически, ни физиологичес-
ки обоснованными. Действительно, размер
клетки существенно влияет на продукционные
свойства, реакцию вида на изменение условий
среды [Peter, Sommer, 2012] и, как следствие,
способность вида к интродукции в новую эко-

систему. Недавно установлено, что максималь-
ная удельная скорость роста фитопланктона
наблюдается у клеток диаметром 6 мкм [Ma-
rañón, 2015]. Кроме того, принимая за основу
линейный размер клеток, конвенция не рас-
сматривает форму клеток. К примеру, диаметр
клетки Pseudo-nitzschia delicatissima составля-
ет 2.5–3.5 мкм, длина 60–80 мкм. Первый раз-
мер указывает на то, что вид не входит ни в
одну размерную группу: второй – то, что клет-
ка входит в размерную группу > 50 мкм. Так-
же не рассматривается объём клеток, опреде-
ляемый формой и размером, и который суще-
ственно изменяется в зависимости от условий
среды. Давно известно, что при лимитирова-
нии азотом размер клеток может уменьшать-
ся, ограничение роста другими элементами
минерального питания (фосфор, железо), а
также светом также приводит к уменьшению
размера клеток, а при лимитировании роста
диатомей кремнием их объём увеличивается
[Harrison et al., 2015]. Поэтому один и тот же
вид в зависимости от физиологического состо-
яния может либо входить, либо не входить в
размерную фракцию, регистрируемую в бал-
ластных водах. Кроме того, в конвенции не
учитывается экологическая значимость вида
– клетки с линейными размерами до 10 мкм
могут быть токсичны при массовом развитии.
Например, виды рода Pseudo-nitzschia с диа-
метром клетки около 3 мкм вызывают токсич-
ные цветения [Hasle, 2002].

Методы концентрирования проб также фор-
мализованы [Руководство…, 2017, Приложе-
ние 1, пункты 2.7.9 и 2.7.10]. Концентрирова-
ние проб первой размерной группы должно
проводиться с помощью сетчатого фильтра с
размером ячеек не более 50 мкм по диагона-
ли, второй – не более 10 мкм по диагонали.
Однако, такие клетки диатомовых водорослей
как Pseudo-solenia calcar-avis с цилиндричес-
кой формой организации и с размерами, к при-
меру, 8 мкм в диаметре и 600 мкм высотой
могут одновременно присутствовать в трёх
фракциях: свыше 50 мкм, от 10 до 50 мкм и
менее 10 мкм. Отсюда следует, что для таких
клеток существует проблема размерности в
соответствии с требованиями конвенции.
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Оценка степени инвазивности балластных
вод проводится с помощью различных инст-
рументариев – от простого микроскопическо-
го анализа проб воды до применения методов
генетического анализа [Drake et al., 2007, 2014;
Cullen, MacIntyre, 2015; Zaiko et al., 2015].
Однако не существует адекватных методов
прогноза поведения чужеродных видов в но-
вой экосистеме [Silkin et al., 2011]. Поэтому
для данной конкретной экосистемы в боль-
шинстве случаев трудно оценить степень ре-
альной опасности содержащихся в балластных
водах организмов.

При испытании СУБВ предъявляются дос-
таточно жёсткие требования к качеству воды
[Руководство…, 2017, Приложение 1, пункт
2.6.4]. В воде должно быть определённое со-
держание растворённых, взвешенных веществ,
а также живых организмов различных размер-
ных групп. В частности, концентрация раство-
рённого органического углерода (DOC) долж-
на превышать 5 мг/л, а численность живых
организмов, минимальный размер которых
равен или превышает 50 мкм, должна быть не
менее 105 особей в 1 м3 и включать 5  видов,
принадлежащих к 3 различным типам. Орга-
низмы с размерами 10–50 мкм должны быть в
концентрации 104–103 особей на 1 мл и пред-
ставлять как минимум 5 видов, принадлежа-
щих к 3 различным типам/отделам. Нижний
предел концентрации гетеротрофных микро-
организмов должен составлять не менее 104

живых бактерий на 1 мл.
Подобные концентрации веществ и числен-

ности организмов данных размерных спектров
существенно превышают их значения в откры-
тых водах морей России, поскольку характер-
ны, прежде всего, для сильно эвтрофируемых
эстуариев и бухт. В частности, численность
фитопланктона с размерами 10–50 мкм, рав-
ная 103 клеток на 1 мл соответствует уровню
цветения. В северо-восточной части Чёрного
моря уровня цветения достигают мелкоклеточ-
ные формы, такие как кокколитофорида
Emiliania huxleyi, которая по размерам (диа-
метр от 6 до 9 мкм) не может быть отнесена к
числу тестовых организмов. Реальная числен-
ность видов с диаметром клеток более 10 мкм

в данном регионе на два порядка ниже по срав-
нению со стандартом.

Все это указывает на необходимость моди-
фикации естественных вод в соответствии с
требованиями Международной морской орга-
низации  (IMO – International Maritime
Organization) с помощью повышения концен-
трации растворённых веществ и добавления
новых видов в искусственно создаваемую эко-
систему, имитирующую балластные воды при
испытаниях СУБВ. Осуществить это возмож-
но, используя биотехнологические методы
культивирования организмов различных раз-
мерных спектров. Эти организмы могут быть
как фотосинтезирующими, так и гетеротроф-
ными. Учитывая достаточно жёсткие экологи-
ческие стандарты, в данном случае речь идёт
о создании нового направления в экологичес-
кой биотехнологии, ориентированного, преж-
де всего, на испытания СУБВ, что, очевидно,
потребует дополнительных исследований и
весьма существенных финансовых затрат.

Учитывая, что экологические стандарты ка-
саются численности организмов и их таксо-
номического состава, основной целью рабо-
ты была оценка соответствия природной воды
северо-восточной части Чёрного моря этим
стандартам при береговых испытаниях СУБВ
и выбор методов её модификации для соответ-
ствия заданным параметрам. Решались следу-
ющие задачи:

1. Оценка размеров клеток в соответствии с
требованиями IMO.

2. Анализ природной морской воды на со-
ответствие необходимым критериям.

3. Возможности и пути модификации гид-
робиологических параметров природной воды
культивируемыми организмами для соответ-
ствия требованиям IMO.

Материал и методика

Отбор и анализ проб
В июне – августе 2017 г. в Южном отделе-

нии Института океанологии РАН (г. Геленд-
жик) на берегу Голубой бухты был построен
стенд для испытания разработанного ФГУП
«Крыловский государственный научный
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Öåíòð» îïûòíîãî îáðàçöà ÑÓÁÂ. Äàííàÿ ñèñ-
òåìà ñîñòîÿëà èç áëîêà ôèëüòðàöèè íà îñíîâå
ùåëåâûõ ôèëüòðîâ ñ ðàçìåðàìè ùåëåé 50 ìêì
è áëîêà óëüòðàôèîëåòîâîãî îáåççàðàæèâàíèÿ
âîäû. Âîäà äëÿ èñïûòàíèé çàêà÷èâàëàñü èç
áóõòû â êîíòðîëüíûé áàññåéí ¸ìêîñòüþ 200
ì3, è ñ÷èòàëàñü èñõîäíîé. Äëÿ ñîîòâåòñòâèÿ
íåîáõîäèìûì òðåáîâàíèÿì IMO â èñõîäíóþ
âîäó äîáàâëÿëèñü êóëüòèâèðóåìûå çåë¸íûå
âîäîðîñëè è ãåòåðîòðîôíûå áàêòåðèè, è ýòà
âîäà ñ÷èòàëàñü ìîäèôèöèðîâàííîé. Íà êàæäîì
ýòàïå èññëåäîâàíèé îäíîâðåìåííî îòáèðàëèñü
ïðîáû íà ñîäåðæàíèå çîîïëàíêòîíà, ôèòî-
ïëàíêòîíà è áàêòåðèîïëàíêòîíà â èñõîäíîé
âîäå è ìîäèôèöèðîâàííîé ñ ïîìîùüþ áèîòåõ-
íîëîãèé. Äëÿ îöåíêè ñîäåðæàíèÿ çîîïëàíêòî-
íà âîäà èç áàññåéíîâ ñ èñõîäíîé èëè ìîäèôè-
öèðîâàííîé ìîðñêîé âîäîé ñ ïîìîùüþ íàñî-
ñà ïåðåëèâàëàñü â ñòàíäàðòíóþ ¸ìêîñòü îáú¸-
ìîì 1 ì3, è çàòåì âåñü îáú¸ì âîäû ïðîïóñêàë-
ñÿ ÷åðåç ìåëüíè÷íûé ãàç ñ ðàçìåðîì ÿ÷åè
5050 ìêì. Êîíöåíòðèðîâàííûé òàêèì ñïîñî-
áîì îáú¸ì âîäû (1 ë) ïåðåíîñèëñÿ â ëàáîðàòî-
ðèþ äëÿ îöåíêè âèäîâîãî è êîëè÷åñòâåííîãî
ñîñòàâà îðãàíèçìîâ. Ïîäñ÷¸ò îðãàíèçìîâ çîî-
ïëàíêòîíà è èäåíòèôèêàöèÿ âèäîâ ïðîâîäè-
ëèñü â êàìåðå Áîãîðîâà ïîä ñâåòîâûì ìèêðî-
ñêîïîì ñ ìàêñèìàëüíûì óâåëè÷åíèåì äî 200.
Ìèêðîñêîïè÷åñêèé àíàëèç âêëþ÷àë â ñåáÿ
èäåíòèôèêàöèþ âèäîâ, ïîäñ÷¸ò êîëè÷åñòâà
ðàçëè÷íûõ âèäîâ, îöåíêó èõ ëèíåéíûõ ðàçìå-
ðîâ. Òàêñîíîìè÷åñêàÿ èäåíòèôèêàöèÿ äî óðîâ-
íÿ âèäà èëè ðîäà ïðîâîäèëàñü ñ ïðèìåíåíèåì
ñïðàâî÷íîé ëèòåðàòóðû è èíòåðíåò-ïîðòàëà
[World Register…, 2017].

Ìåòîäû îòáîðà è ôèêñàöèè ïðîá íà ôèòî-
ïëàíêòîí áûëè ñòàíäàðòíûìè. Íåîáõîäèìûé
îáú¸ì ïðîáû ïåðåíîñèëñÿ â ëàáîðàòîðèþ, ãäå
ñ ïîìîùüþ êàìåðû îáðàòíîé ôèëüòðàöèè êîí-
öåíòðèðîâàëñÿ äî îáú¸ìà 100 ìë. Â êà÷åñòâå
ôèêñàòîðà èñïîëüçîâàëñÿ 40%-é ôîðìàëèí,
íåéòðàëèçîâàííûé áîðàòîì íàòðèÿ äî êîíå÷-
íîé êîíöåíòðàöèè â ïðîáå, ðàâíîé 1%. Äëÿ
äàëüíåéøåãî êîíöåíòðèðîâàíèÿ êëåòîê ôèòî-
ïëàíêòîíà ïðèìåíÿëñÿ ìåòîä îòñòàèâàíèÿ â
òå÷åíèå ñóòîê, çàòåì âåðõíèé ñëîé âîäû äå-
êàíòèðîâàëñÿ, êîíå÷íûé îáú¸ì ïðîáû ñîñòàâ-
ëÿë 10–16 ìë.

Ìèêðîñêîïèðîâàíèå âîäíîãî ïðåïàðàòà
ïðîâîäèëîñü íà ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå «Ýðãà-
âàë» (Êàðë Öåéñ, Éåíà). Ïðè ïîäñ÷¸òå ÷èñëà
êëåòîê èñïîëüçîâàëñÿ ìåòîä ïðÿìîãî ñ÷¸òà â
ñ÷¸òíûõ êàìåðàõ Íîæîòòà îáú¸ìîì 0.05 ìë
(äëÿ íàíîïëàíêòîíà) è Íàóìàíà îáú¸ìîì 1.0
ìë (äëÿ ìèêðîïëàíêòîíà). Â ðàçìåðíóþ ãðóï-
ïó íàíîïëàíêòîíà âêëþ÷àëè êëåòêè ñ ëèíåé-
íûìè ðàçìåðàìè 2–20 ìêì. Ôðàêöèÿ ìèêðî-
ïëàíêòîíà ñîñòîÿëà èç êëåòîê ñ ëèíåéíûìè
ðàçìåðàìè, ïðåâûøàþùèìè 20 ìêì. Âîäî-
ðîñëè ñ ëèíåéíûìè ðàçìåðàìè ìåíåå 2 ìêì
íå ó÷èòûâàëèñü.

Òàêñîíîìè÷åñêóþ èäåíòèôèêàöèþ ïðîâîäè-
ëè ñ ïðèìåíåíèåì èçâåñòíûõ ñïðàâî÷íèêîâ
[Tomas, 1997; Throndsen et al., 2003] è èíòåð-
íåò-ïîðòàëîâ WoRMS è AlgaeBase [World
Register…, 2017; AlgaeBase…, 2017].

Ó÷¸ò îáùåé ÷èñëåííîñòè áàêòåðèé îñóùå-
ñòâëÿëè ìåòîäîì ýïèôëóîðåñöåíòíîé ìèêðî-
ñêîïèè. Äëÿ ýòîãî îáðàçöû âîäû îòáèðàëèñü
â ñòåðèëüíûå ïëàñòèêîâûå ôëàêîíû îáú¸ìîì
15 ñì3. Ñðàçó æå ïîñëå îòáîðà ïðîáû ôèêñè-
ðîâàëèñü ãëóòàðîâûì àëüäåãèäîì â êîíå÷íîé
êîíöåíòðàöèè 2%, è â òàêîì âèäå òðàíñïîð-
òèðîâàëè ê ìåñòó èññëåäîâàíèÿ â ñòàöèîíàð-
íóþ ëàáîðàòîðèþ. Äî òðàíñïîðòèðîâêè ïðî-
áû õðàíèëèñü â õîëîäèëüíèêå. Â ñòàöèîíàð-
íîé ëàáîðàòîðèè àëèêâîòó ïðîáû îáú¸ìîì îò
0.5 äî 1 ìë (äëÿ êàæäîãî ó÷àñòêà îòáèðàëèñü
1–2 äîïîëíèòåëüíûõ ôëàêîíà äëÿ ïîäáîðà îï-
òèìàëüíîãî îáú¸ìà ïðîáû íà ñ÷¸ò) îñàæäàëè
ìåòîäîì ôèëüòðàöèè ñëàáûì âàêóóìîì íà
÷¸ðíûå ïîëèêàðáîíàòíûå ôèëüòðû (Osmonix,
25 ìì, 0.22 ìêì) è âûñóøèâàëè [Ïîãëàçîâà,
Ìèöêåâè÷, 1984]. Çàòåì ôèëüòðû îêðàøèâà-
ëè àêðèäèíîâûì îðàíæåâûì (0.1%), âûñóøè-
âàëè íà âîçäóõå è ìîíòèðîâàëè íà ïðåäìåò-
íûå ñò¸êëà, îñâåòëÿëè íåôëóîðåñöèðóþùèì
ìàñëîì Olympus è ïðîñìàòðèâàëè íà ìèêðî-
ñêîïå ñ èììåðñèîííûì îáúåêòèâîì 90õ è
100õ. Ïðîñ÷èòûâàëè íå ìåíåå 10 ïîëåé çðå-
íèÿ íà êàæäîì ôèëüòðå. Íàáëþäåíèÿ è ïîä-
ñ÷¸ò ìèêðîîðãàíèçìîâ ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ
ýïèôëóîðåñöåíòíîãî ìèêðîñêîïà Olympus
BX-41, îñíàù¸ííîãî ñèñòåìîé âèçóàëèçàöèè
íà áàçå êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Image
ScopeM.
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Методика интенсивного культивирования
Dunaliella salina

Объект культивирования – зелёная эврига-
линная микроводоросль Dunaliella salina Teod.
Была получена из коллекции культур Инсти-
тута морских биологических исследований им.
А.О. Ковалевского РАН. Водоросли выращи-
вались на модифицированной питательной
среде, приготовленной на основе морской
воды с добавлением морской соли до концен-
трации 120 г/л. В воду добавлялись следую-
щие элементы: NaNO3 – 1.8 г/л; NaH2PO4 ´
2H2O – 0.3 г/л; Na2EDTA – 0.037 г/л; FeC6H5O7
´ 7H2O – 0.042 г/л; MnCl2 ´ 4H2O – 0.008 г/л;
Co(NO3)2 ´ 6H2O – 0.00625 г/л; (NH4)6Mo7O24
´ 4H2O – 0.00183 г/л; K2Cr2(SO4)2 ´ 24H2O –
0.00238 г/л. Источником углерода являлась
углекислота, которая подавалась в виде газо-
воздушной смеси в концентрации 3% по объё-
му. Скорость подачи воздуха составляла 1 л
на литр культуры в минуту. Температура сре-
ды находилась в интервале 23–26 °С, рН куль-
туральной среды поддерживалась на уровне
6.5–8 единиц. Водоросли выращивали в фото-
биореакторах плоско-параллельного типа
объёмом 3 л с толщиной слоя суспензии 3 см.
В качестве источника света использовали вер-
тикальную световую решётку, состоящую из
10 ламп дневного света General Electric F18W/
54-765. Интенсивность света на поверхности
фотореактора составляла 30 Вт/м2. Рост био-
массы водорослей регистрировали по измене-
нию оптической плотности суспензии водо-
рослей в процессе культивирования на спект-
рофотометре ПА-5300 при длине волны 750
нм. Для перехода от единиц оптической плот-
ности к численности клеток использовали ка-
либровочную кривую. Из фотореакторов для
интенсивного выращивания культуру водорос-
лей переносили в отдельные ёмкости к СУБВ
и затем добавляли в бассейны с исходной сре-
дой.

Методика культивирования природной
популяции морского фитопланктона в

экстенсивном режиме
Объектом культивирования служила при-

родная популяция фитопланктона, содержаща-

яся в морской воде в месте отбора (Голубая
бухта). Водоросли фитопланктона выращива-
лись на естественной морской воде с добавле-
нием 14 мкмоль азота (NaNO3) и 1 мкмоль
фосфора (NaH2PO4 ´ 2H2O) на 1 литр. Темпе-
ратура среды не регулировалась и находилась
в интервале 23–26 °С, рН культуральной сре-
ды была на уровне 6.5–7 единиц. В качестве
источника света использовалось естественное
освещение. Рост биомассы водорослей регис-
трировался с помощью микроскопического
анализа в соответствии с разделом 2.1.

Результаты
Проблема соответствия размера клеток

требованиям IMO
Согласно требованиям IMO, основным

предметом регулирования является размер
организма. Однако возникает вопрос, что по-
нимать под размером клеток в данном случае.
Если клетки шаровидной формы или близкие
к ней, то под линейным размером естествен-
но понимается диаметр. В размерном спектре
от 10 до 50 мкм из доминант только некото-
рые динофлагелляты близки к такой форме. К
таким видам, которые могут интенсивно раз-
виваться в северо-восточной части Чёрного
моря относятся Scrippsiella trochoidea и Proro-
centrum cordatum. Однако у массовых видов
диатомей форма клеток далека от формы шара
и представляет собой, чаще всего, цилиндр.
Мелкоклеточная диатомея Chaetoceros
curvisetus имеет диаметр такого цилиндра от
12 до 20 мкм и аналогичную вариабельность
высоты; из клеток образует цепочки, которые
по длине могут превосходить 50 мкм. Цилин-
дрическая диатомовая водоросль Dactyliosolen
fragilissimus имеет диаметр от 15 до 30 мкм,
длину от 30 до 60 мкм. Этот вид образует це-
почки, в которых насчитывается до 110 кле-
ток. Цилиндрическая диатомея Cerataulina
pelagica имеет диаметр клеток 10–20 и длину
50–70 мкм, и образует цепочки клеток, кото-
рые по длине могут на порядок превышать 50
мкм. Кроме того, в море регистрируется мас-
совое (вплоть до цветения) развитие мелкокле-
точных диатомовых водорослей с диаметром
менее 10 мкм, образующих цепочки, в соста-
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ве которых насчитывается до 50 клеток. Дли-
на такой цепочки может значительно превос-
ходить 50 мкм. К таким видам относятся
Pseudo-nitzschia delicatissima и Skeletonema
costatum. В состав фитопланктона в качестве
видов, дающих высокую численность, могут
входить виды с пограничными размерами кле-
ток. Так, мелкоклеточная диатомовая водо-
росль Chaetoceros affinis имеет диаметр кле-
ток как менее, так и более 10 мкм. Этот вид
образует цепочки клеток, которые по длине
могут существенно превышать 50 мкм.

Высокое разнообразие формы клеток при-
водит к необходимости унификации оценки
размера клеток. Это возможно сделать через
такой параметр как объём V, процедура изме-
рения которого достаточно формализована
[Киселёв, 1969; Hillebrand et al.,1999; Olenina
et al., 2006]. Зная объём, можно вычислить та-
кой параметр, как эквивалентный сферичес-
кий диаметр ESD [Harrison et al., 2015]:

Этот параметр может служить критерием
линейного размера клеток и быть, соответ-
ственно, предметом регулирования.

Фитопланктон
Чтобы оценить видовое разнообразие и мак-

симальную численность обнаруженных видов
фитопланктона, использовались данные годо-
вой съёмки 2015 г. на шельфе северо-восточ-
ной части Чёрного моря. В таблице 1 приве-
дены наиболее типичные виды с указанием их
максимальной численности, объёма и эквива-
лентного сферического диаметра, из которой
следует, что можно говорить о большом раз-
нообразии видов в размерном спектре 10–50
мкм. Число видов с размерами клеток выше
50 мкм невелико и это, в основном, динофла-
гелляты.

Таблица 1. Основные виды фитопланктона на шельфе северо-восточной части Чёрного моря, максимальная чис-
ленность, объём и эквивалентный сферический диаметр ESD по данным годовой съёмки 2015 г.

Вид Тип Кл/л Объём,
мкм3

ESD,
мкм

10 мкм < ESD < 50 мкм

Pseudo-nitzschia delicatissima 1037168 377 9

Thalassionema nitzschioides
Bacillariophyta

2746 600 10

Acanthoica quattrospina Haptophyta 23680 630 11

Thalassiosira sp. 68 890 12

Proboscia alata 1500 1000 12

Pseudo-nitzschia seriata
Bacillariophyta

370 1350 13

Gymnodinium sp. Dinophyta 180 1400 14

Cyclotella meneghiniana Bacillariophyta 25 1400 14

Euglena sp. Euglenophyta 504 1410 14

Cyclotella sp. Bacillariophyta 28 1600 15

Gyrodinium fusiforme 7620 1600 15

Gyrodinium spirale 260 1600 15

Amphidinium crassum
Dinophyta

29 1800 15

Diploneis sp. Bacillariophyta 79 2000 16

Eutreptia monilifera Euglenophyta 158 2100 16

Navicula sp. 53 2300 16

Pseudosolenia calcar-avis
Bacillariophyta

454 2400 17

1
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4
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Gyrodinium fusiforme 7620 1600 15

Gyrodinium spirale 260 1600 15

Amphidinium crassum

Dinophyta

29 1800 15

Diploneis sp. Bacillariophyta 79 2000 16

Eutreptia monilifera Euglenophyta 158 2100 16

Navicula sp. 53 2300 16

Pseudosolenia calcar-avis
Bacillariophyta

454 2400 17

Scrippsiella trochoidea 6240 2400 17

Prorocentrum cordatum 6566 2700 17

Katodinium glaucum 29 3500 19

Protoperidinium sp. 30 4100 20

Gymnodinium sp. 4088 4100 20

Protoperidinium roseum 79 4100 20

Diplopsalis lenticula 29 4135 20

Alexandrium sp. 31 4200 20

Protoperidinium bipes 28 4200 20

Prorocentrum balticum 115 4200 20

Gyrodinium fusiforme 170 4700 21

Cochlodinium brandthii

Dinophyta

34 6200 23

Pleurosigma sp. Bacillariophyta 77 6800 23

Heterocapsa triquetra 110 8200 25

Prorocentrum micans 2165 13091 29

Dinophysis sacculus

Dinophyta

28 14000 30

Cerataulina pelagica Bacillariophyta 106 14100 30

Coccolithus pelagicus Haptophyta 72960 14100 30

Dictyochа speculum 276 14100 30

Dictyochа octonarius
Ochrophyta

166 14100 30

Gonyaulax polygramma 341 14100 30

Gymnodinium sp. 634 14100 30

Alexandrium sp. 29 14200 30

Prorocentrum compressum 2153 15300 31

Gyrodinium spirale 584 16000 31

Gonyaulax spinifera 50 16500 32

Prorocentrum lima 30 18900 33

Protoperidinium steinii 280 20800 34

Protoperidinium brevipes 240 22450 35

Protoperidinium granii

Dinophyta

158 22450 35
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Размерная группа 10–50 мкм представлена,
в основном, диатомовыми водорослями и ди-
нофлагеллятами с небольшим включением
крупных кокколитофорид (Haptophyta), золо-
тистых (Ochrophyta) и евгленовых (Eugle-
nophyta). Однако в сезонном цикле числен-
ность трёх последних таксономических групп
распределена неравномерно: Ochrophyta и
Haptophyta встречаются 4 и 3 месяца в году,
соответственно (таблица 2). Также неравно-
мерно распределена максимальная числен-
ность клеток размерной группы 10–50 мкм по
сезонам. Практически во все месяцы числен-
ность клеток представителей этой размерной
группы не соответствует необходимым требо-
ваниям, за исключением конца февраля, когда

наблюдалось цветение диатомовой водоросли
Pseudo-nitzschia delicatissima, в остальные се-
зоны года она либо отсутствовала совсем, либо
присутствовала в незначительном количестве.
Кроме того, по шельфу распределение числен-
ности выделенных размерных групп неравно-
мерно. Например, в июне численность клеток
размерной группы 10–50 мкм на шельфе не
превышала 50 кл/мл и только на одной стан-
ции зарегистрировано 243 кл/мл за счёт ин-
тенсивного развития мелких динофлагеллят.

Наибольшей вариабельностью размеров
обладают цилиндрические диатомовые водо-
росли Pseudosolenia calcar-avis и Proboscia
alata. В летний и осенний периоды обычно
формируется фитопланктонное сообщество с

Lingulodinium polyedrum 449 28000 38

Dinophysis hastata 26 30000 39

Gyrodinium pinque 189 31600 39

Alexandrium sp.

Dinophyta

115 33500 40

Dactyliosolen fragilissimus Bacillariophyta 79 34000 40

Phalacroma rotundatum 1056 33500 40

Protoperidinium divergens 204 33500 40

Protoceratium reticulatum 475 35500 41

Protoperidinium pellucidum 24 37000 41

Dinophysis acuta 115 40000 42

Ceratium furca 422 41436 43

Gonyaulax digitalis 122 42000 43

Protoperidinium conicum

Dinophyta

53 57100 48

ESD > 50 мкм

Dinophysis caudata 286 65000 50

Protoperidinium brochii 68 65500 50

Protoperidinium sp.

Dinophyta

30 65500 50

Coscinodiscus radiatus Bacillariophyta 34 88500 55

Gyrodinium lachryma 86 91600 56

Ceratium fusus 528 101690 58

Protoperidinium breve 26 113100 60

Ceratium tripos 88 130000 63

Protoperidinium crassipes

Dinophyta

52 180000 70

Pseudosolenia calcar-avis 454 240000 77

Protoperidinium depressum
Bacillariophyta

30 524000 100
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Таблица 2. Максимальная численность фитопланктона и число видов разных таксономических групп размерной
группы 10–50 мкм в слое 0–50 м на шельфе в районе г. Геленджик в 2015 г.

Месяц 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Численность, кл/мл 13 10 24 14 6 24 10 11 9 8 6 2

Число видов
Bacillariophyta 10 5 5 7 5 8 6 4 8 7 6 4
Dinophyta 26 27 15 30 30 47 28 23 35 21 26 18
Ochrophyta 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1
Euglenophyta 0 0 0 1 1 2 0 2 2 1 0 0
Haptophyta 0 0 0 0 1 3 1 0 0 0 0 0

одним доминирующим видом – либо крупно-
клеточной Pseudosolenia calcar-avis, либо
Proboscia alata. Однако в 2015 г. зарегистри-
рована более сложная (двухфазная) динамика
формирования летне-осеннего сезонного ком-
плекса. Типичный доминант Pseudosolenia
calcar-avis в августе резко снижал свою чис-
ленность и уже к середине месяца его вытес-
нял другой представитель крупноклеточных
диатомовых – Proboscia alata (рис. 1). При этом
данный вид был представлен двумя чётко раз-
личающимися морфологическими формами:
клетки с диаметром 12 мкм и длиной 500 мкм
и клетки диаметром 4 мкм и длиной 500 мкм.

Рис. 1. Динамика биомассы диатомовых водорослей Pseudosolenia calcar-avis и Proboscia alata в Голубой бухте в
августе – октябре 2015 г. (точка 0 = 31.07.2015 г.).

В размерной группе свыше 50 мкм основ-
ной вклад вносили динофлагелляты, при этом
распределение максимального числа видов по
месяцам было неравномерным (таблица 3).

Во время испытаний СУБВ в июне – авгус-
те 2017 г. в бассейне с исходной водой чис-
ленность клеток размерной группы 10–50 мкм
изменялась незначительно. Так, 22.06.2017 г.
численность клеток фитопланктона составля-
ла: для размерной группы 10–50 мкм – около
3 кл/мл в двух таксономических группах (ди-
атомовых водорослей и динофлагеллят) (таб-
лица 4). В размерной категории свыше 50 мкм
численность составляла свыше 120 000 кл/м3,
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Таблица 3. Максимальная численность фитопланктона и число видов разных таксономических групп размерной
группы > 50 мкм в слое 0–50 м на шельфе в районе г. Геленджик в 2015 г.

Месяц 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Численность,
х103 кл/м3 102 136 0 540 215 334 779 451 361 437 294 30

Число видов
Bacillariophyta 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0
Dinophyta 4 0 7 4 7 5 3 2 4 6 1

были представлены 2 таксономические груп-
пы. Таким образом, исходная вода должна
быть модифицирована.

Таблица 4. Видовая структура фитопланктона в исходной воде 22.06.2017 г.

10–50 мкм Кл/л
Bacillariophyta

1 Cerataulina pelagica 130
2 Chaetoceros affinis 56
3 Chaetoceros curvisetus 687
4 Dactyliosolen fragilissimus 19
5 Lycmophora sp. 19
6 Navicula sp. 74
7 Pseudo-nitzschia delicatissima 279
8 Thalassionema nitzschioides 260
9 Thalassiosira sp. 9

Dinophyta
10 Alexandrium sp. 19
11 Dinophysis caudata 9
12 Diplopsalis lenticula 19
13 Gyrodinium fusiforme 241
14 Gyrodinium spirale 19
15 Prorocentrum cordatum 19
16 Prorocentrum micans 334
17 Scrippsiella trochoidea 37
18 Общая численность 2916

> 50 мкм Кл/м3

1 Pinularia sp. 42
2 Ceratium fusus 14
3 Ceratium tripos 70

Общая численность 126

Примечание: Динофлагеллята Dinophysis caudata в июне и июле 2017 г. была представлена относительно мелкими
клетками, что не позволило отнести её к размерной группе > 50мкм.

В исходной воде 13.07.2017 г. присутство-
вал только фитопланктон размерной группы
10–50 мкм, который был представлен двумя
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таксономическими группами (таблица 5). Чис-
ленность клеток фитопланктона этой размер-
ной группы несколько превышала 10 кл/мл.

Зоопланктон
В северо-восточной части Чёрного моря зоо-

планктон имеет значительно более низкую
численность по сравнению с крупным фито-
планктоном, суммарный вклад в размерную
группу свыше 50 мкм был невысок, и не мог
обеспечить необходимый уровень численнос-
ти (таблица 6). Однако, таксономическое раз-
нообразие было достаточно высоко и соответ-
ствовало необходимым требованиям. При этом
основной вклад в численность вносили науп-
лии.

Содержание гетеротрофных бактерий
По содержанию гетеротрофных бактерий в

море природная морская вода во время испы-

Таблица 5. Видовая структура фитопланктона в исходной воде 13.07.2017 г.

Bacillariophyta Кл/л
1 Cerataulina pelagica 320
2 Amphora sp. 60
3 Chaetoceros compressus 80
4 Chaetoceros curvisetus 6400
5 Leptocylindrus danicus 120
6 Lycmophora sp. 200
7 Pleurosigma sp. 20
8 Pseudo-nitzschia delicatissima 3000
9 Pseudosolenia calcar-avis 40

10 Thalassionema nitzschioides 320
Dinophyta

11 Alexandrium sp. 20
12 Torodinium teredo 20
13 Dinophysis caudata 40
14 Gonyaulax polygramma 20
15 Gyrodinium fusiforme 1280
16 Prorocentrum balticum 20
17 Prorocentrum micans 140
18 Protoperidinium granii 40

Общая численность 12140

таний СУБВ всегда соответствовала необхо-
димым требованиям ИМО (свыше 104 кл/мл)
(таблица 7). Необходимость её модифициро-
вания была связана с повышением концентра-
ции растворённого органического углерода.

Обсуждение
Морской фитопланктон отличается высоким

разнообразием форм, объём его клеток изме-
няется в пределах 9 порядков [Harrison et al.,
2015]. Для того, чтобы вычислить объём кле-
ток, их форму приравнивают к какой-либо гео-
метрической фигуре. Это достаточно просто
сделать для диатомовых водорослей. Но у
крупных динофлагеллят клетка представляет
собой сложную архитектурную конструкцию,
для выражения которой, требуется совокуп-
ность различных геометрических фигур. К
примеру, клетка динофлагелляты Ceratium
tripos представляет собой сочетание различ-
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Таблица 6. Численность различных видов зоопланктона в исходной воде 22.06.2017 г.

Зоопланктон Экз./м3

Голопланктон
Pleopis polyphemoides 355
Oithona davisae 42
Acartia sp. 12
Paracalanus parvus 12
Науплиальные стадии Copepoda 950
Копеподитные стадии Copepoda 39

Меропланктон
Cirripedia 640
Bivalvia 205
Gastropoda 12
Polychaeta 2
Общая численность зоопланктона 2624

Таблица 7. Содержание гетеротрофных бактерий в исходной воде (контрольный бассейн) и модифицированной
во время испытаний СУБВ в летний период 2017 г.

№ Дата Варианты 103 кл/мл
21.06.2017 контроль 1400

1
23.06.2017 модифицированная 4418
01.07.2017 контроль 2627

2
01.07.2017 модифицированная 3000
13.07.2017 исходная вода 3042

3
13.07.2017 модифицированная 4036

ных геометрических фигур различных разме-
ров и, соответственно, объёмов. Вычисление
линейного размера через объём клетки явля-
ется единственно возможным решением. По-
этому эквивалентный сферический диаметр,
в принципе, может быть критерием регулиро-
вания размера микроорганизмов.

Проведённые на шельфе северо-восточной
части Чёрного моря исследования показали,
что все виды фитопланктона в основном от-
носились к размерной группе до 50 мкм (таб-
лица 1). Существует только несколько видов
планктонных водорослей размером более 50
мкм, это представители диатомей (род Cosci-
nodiscus), динофлагеллят (рода Ceratium,
Protoperidinium, Noctiluca). Такая крупнокле-
точная диатомовая водоросль как Pseudoso-

lenia calcar-avis в зависимости от размера клет-
ки может быть как в размерной группе 10–50
мкм, так и в группе > 50 мкм. Однако медиана
её клеточного размера ниже 50 мкм, это ука-
зывает на то, что клетки с размерами выше 50
мкм встречаются редко.

Использование природной воды как тесто-
вой для испытаний СУБВ ставит задачу иссле-
дования сезонной динамики фитопланктона в
размерных фракциях 10–50 мкм и представи-
телей фито- и зоопланктона с размерами свы-
ше 50 мкм. Численность как фито-, так и зоо-
планктона определяют доминанты, которые
имеют максимальные количественные показа-
тели во время их массового развития. Смена
доминант характеризует сукцессию и для каж-
дого водоёма и даже какой-то его части она
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имеет собственные черты. Для северо-восточ-
ной части Чёрного моря на основе полевых
круглогодичных наблюдений выявлена основ-
ная схема сукцессии в фитопланктонном со-
обществе [Silkin et al., 2013]: мелкоклеточные
диатомовые водоросли (весна)®кокколитофо-
рида Emiliania huxleyi (конец весны, начало
лета)®крупноклеточные диатомовые водо-
росли (лето, осень).

Весной периодически регистрируется мас-
совое развитие мелкоклеточных диатомовых
водорослей, главным образом Pseudo-nitzschia
delicatissima.  Так в конце февраля и начале
марта 2015 г. наблюдали цветение этого вида.
Однако этот вид является пограничным для
размерного стандарта, и в зависимости от ди-
аметра клетки он может либо соответствовать
этому стандарту, либо нет. Другой весенний
вид – Chaetoceros curvisetus иногда вносит су-
щественный вклад в общую численность [Па-
утова и др., 2007]. Практически ежегодно на-
блюдается цветение кокколитофориды Emi-
liania huxleyi, однако диаметр клетки (6–9 мкм)
не позволяет отнести её к необходимому стан-
дарту. И только во время летнего цветения
диатомовых водорослей  (Proboscia alata,
Pseudosolenia calcar-avis) с размерами клеток,
соответствующими стандарту 10–50 мкм, эти
виды вносят существенный вклад в данную
размерную группу. Динофлагелляты практи-
чески никогда не демонстрируют интенсивное
развитие, за исключением Scrippsiella
trochoidea, которая в весенний период иногда
достигает уровня цветения [Паутова и др.,
2007]. Однако, высокая численность фито-
планктона в размерной группе 10–50 мкм ско-
рее исключение, чем правило. Кроме того,
природная популяция фитопланктона в этом
диапазоне размеров представлена, в основном,
двумя таксономическими группами. Это ука-
зывает на необходимость модификации гид-
робиологических параметров природной воды
путём добавления культивируемых видов.
Следует подчеркнуть, что такая модификация
при береговых испытаниях СУБВ на основе
искусственного культивирования ряда видов
допускается в соответствии с Резолюцией Ко-
митета по защите морской среды IMO № 279

(70) принятой в октябре 2016 г. [Руковод-
ство…, 2017]. Другими словами ставится за-
дача формирования искусственного сообще-
ства с заданными структурными показателя-
ми. Естественно, что это должны быть легко
культивируемые виды, и они не должны при-
надлежать ни к диатомовым водорослям, ни к
кокколитофоридам. Этим требованиям отвеча-
ют зелёные водоросли с размером клеток свы-
ше 10 мкм, технологии выращивания которых
хорошо разработаны [Силкин, Хайлов, 1988].
В наших исследованиях исходную воду моди-
фицировали добавлением культуры однокле-
точной зелёной водоросли Dunaliella salina.
Размеры её клеток превышают 10 мкм, что
позволяет отнести их к размерной группе 10–
50 мкм. Кроме того, эта водоросль относится
к не представленному ранее семейству Chlo-
rophyceae, что, несомненно, делает её полно-
стью соответствующей необходимым требова-
ниям. Этим требованиям также отвечает дру-
гой вид зелёных водорослей – Tetraselmis
viridis. Данные водоросли обладают высоки-
ми продукционными свойствами и не подвер-
жены контаминации. В наших исследованиях
эвригалинная водоросль Dunaliella salina в
накопительной культуре достигала плотности
1.8´106 кл/мл за 4 суток выращивания в плос-
копараллельном фотореакторе толщиной 30
мм. Чтобы повысить численность клеток раз-
мерной фракции 10–50 мкм необходимо было
добавить в бассейн ёмкостью 200 м3 менее 100
л суспензии этой водоросли. Получить это в
интенсивной культуре не является сложной
задачей.

Для численности зоопланктона характерна
межгодовая вариабельность. Кроме того, она
существенно изменяется по сезонам, и макси-
мальные показатели численности зоопланкто-
на всегда регистрируются в летний период
[Виноградов и др., 1992; Lebedeva et al., 2015].
Исключение составляет гетеротрофная диноф-
лагеллята Noctiluca scintillans, которая перио-
дически играет существенную роль в экосис-
теме в более ранний период [Mikaelyan et al.,
2014]. Так, с апреля до начала лета 2015 г. N.
scintillans активно развивалась в Голубой бух-
те, её максимальная численность составила
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4472 экз/м3, превысив таковую в 2014 г. в 15.7
раза. К концу июня происходила элиминация
ноктилюки. В летний период 2015 г. по чис-
ленности доминировала Penilia avirostris
(Cladocera) – 1083 экз/м3, что было в 5 раз боль-
ше, чем в 2014 г. В 2017 г. во время проведе-
ния испытаний СУБВ в летний период общая
численность зоопланктона никогда не превы-
шала 3000 экз/м3. В проводимом нами иссле-
довании основной функцией зоопланктона
было повышение таксономического и морфо-
логического разнообразия.

В связи с низкими продукционными свой-
ствами зоопланктона его культивирование
представляется весьма проблематичным и не-
дешёвым способом повышать численность
размерной группы свыше 50 мкм. В данном
случае единственно перспективным остаётся
экстенсивное культивирование природной по-
пуляции с целью повышения численности
крупных динофлагеллят. Поэтому учитывая,
что крупные динофлагелляты являются мик-
со- или гетеротрофами в природное сообще-
ство добавляли гетеротрофные бактерии и
культуру мелкой зелёной водоросли Dunaliella
salina. Гетеротрофные бактерии рода Sacha-
romyces культивировали в интенсивном режи-
ме, а затем добавляли с целью повышения кон-
центрации растворённого органического угле-
рода до необходимого стандарта (таблица 6).
Через 6 суток экстенсивного культивирования
природной популяции фитопланктона в воде
были зарегистрированы представители рода
Ceratium (C. fusus и C. tripos) с общей числен-
ностью 115´103 кл/м3.

Таким образом, по результатам исследова-
ний по испытанию СУБВ на черноморской
воде можно сделать следующее заключение:

– природные популяции фитопланктона об-
ладают широким разнообразием размеров и
морфологических форм, что затрудняет зада-
чу применения императива размера, принято-
го IMO. Унификация размерного критерия воз-
можна через вычисление эквивалентного сфе-
рического диаметра.

– видовое разнообразие фитопланктона в
размерной группе 10–50 мкм всегда соответ-
ствует необходимым требованиям, однако чис-

ленность его на два порядка ниже требуемой.
Кроме того, одновременное присутствие в ис-
ходной воде представителей трёх различных
систематических групп наблюдается не всегда.
Это приводит к необходимости модификации
гидробиологических параметров балластной
воды за счёт добавления культивируемых ви-
дов и формирования новых сообществ с задан-
ными свойствами, где основными критерия-
ми выступают численные показатели размер-
ных групп и таксономическое разнообразие.
Эксперименты показали, что использование
интенсивной культуры зелёных водорослей
является перспективным для получения воды,
соответствующей требованиям IMO.

– таксономическое разнообразие в размер-
ной группе выше 50 мкм является достаточ-
ным и обеспечивается видовым разнообрази-
ем зоопланктона, однако вклад этих организ-
мов в общую численность не велик (не более
3%). Необходимая численность представите-
лей этой размерной группы может быть обес-
печена за счёт крупных динофлагеллят, полу-
ченных при экстенсивном культивировании
природных популяций.

Данная работа частично осуществлена в
рамках выполнения госзаданий по теме №
0149-2018-0013 и частично темы № 0149-2018-
0027 президиума РАН.
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The International Maritime Organization (IMO), in its 2004 convention, imposes stringent requirements
on the quality of seawater used in the testing of Ballast Water Management System (BWMS). They concern
the number of plankton organisms of two size groups: 10–50 мm and more than 50 мm, and also taxonomic
composition (at least 5 species of three taxonomic types). Marine phytoplankton has a wide variety of sizes
and morphological forms of cells, which makes it difficult to apply the size imperative adopted by IMO. It
is proposed to formalize the dimensional criterion by calculating the equivalent spherical diameter. The real
test of the BWMS in 2017 set the task of assessing the compliance of natural water with these quality
standards. According to the results of annual monitoring in the northeastern part of the Black Sea, it is
shown that the species diversity of phytoplankton in the size group of 10–50 мm always meets the necessary
requirements, but its number is two orders of magnitude lower than required. In this case, simultaneous
presence of representatives of three different systematic groups in the initial water is not always observed.
This poses the task of modifying the water by adding cultivated species. The work used an intensive culture
of green algae, which allowed to increase the number of cells to the level corresponding to IMO requirements,
and also to add a representative of another taxonomic group. Taxonomic diversity in the size group above 50
microns is sufficient and is provided by species diversity of zooplankton, however the contribution of these
organisms to the total population is not large (no more than 3%). The necessary number of representatives of
this size group was ensured by the cultivation of large dinoflagellates.

Key words: invasions, phytoplankton, zooplankton, BWMS, size, Black Sea.



Российский Журнал Биологических Инвазий № 1, 2018

130

Введение
Синантропная растительность является оча-

гом распространения вредных и карантинных
инвазионных видов [Миркин, 1998]. Виды си-
нантропных растений могут оказать огромное
влияние на местные естественные фитоцено-
зы и агроценозы. Поэтому изучение заносных
растений является важной задачей, требующей
не только фиксации нового вида на определён-
ной территории, но и всестороннего изучения
его эколого-ценотических и эколого-биологи-
ческих особенностей. На фоне изменения кли-
мата и усиления антропогенной нагрузки на
горные экосистемы особенно актуально изу-
чение распространения инвазионных видов в
горах, в том числе Центрального Кавказа.

Распространение на территории Кабардино-
Балкарской Республики (КБР) агрессивного
карантинного вида Ambrosia artemisiifolia L.
может оказать существенное влияние на эко-
номическое развитие республики, учитывая

УДК 632.51:581.9:581.55

МОНИТОРИНГ РАСПРОСТРАНЕНИЯ AMBROSIA
ARTEMISIIFOLIA L. В ЛУГОВЫХ ФИТОЦЕНОЗАХ

КАБАРДИНО-БАЛКАРСКОЙ РЕСПУБЛИКИ
(ЦЕНТРАЛЬНЫЙ КАВКАЗ)

© 2017 Чадаева В.А.a, *, Шхагапсоева К.А.b, , Цепкова Н.Л.a,,
Шхагапсоев С.Х.c, **

a Институт экологии горных территорий им. А.К. Темботова РАН, Нальчик 360051;
b Кабардино-Балкарский госуниверситет им. Х.М. Бербекова, Нальчик 360000;

c Парламент Кабардино-Балкарской Республики, Нальчик 360000;
e-mail: * balkarochka0787@mail.ru;** safarbis@mail.ru

Поступила в редакцию 04.10.2017

Ambrosia artemisiifolia L. (амброзия полыннолистная) – агрессивный чужеродный карантинный
вид, широко распространённый в южных регионах РФ. На территории Кабардино-Балкарской Рес-
публики оптимальными условиями для распространения вида являются свежераспаханные луговые
участки и свежие залежи предгорной зоны, сорные места. В последнее время амброзия часто встре-
чается и в горных районах республики. На основе изучения эколого-ценотических и эколого-биоло-
гических особенностей A. artemisiifolia разработан ряд рекомендаций по ограничению её распрост-
ранения на территории Кабардино-Балкарии.

Ключевые слова: Ambrosia artemisiifolia, Кабардино-Балкария, луговые фитоценозы, инвазия,
ценопопуляция.

затраты, связанные с восстановлением биоло-
гического разнообразия коренных луговых
экосистем, с ликвидацией заражения сельско-
хозяйственных угодий, затраты в сфере здра-
воохранения. Поэтому изучение эколого-цено-
тических и эколого-биологических особенно-
стей A. artemisiifolia с целью выявления инва-
зионного потенциала (в том числе в горных
луговых экосистемах), определения лимити-
рующих факторов и разработки рекомендаций
по ограничению и ликвидации очагов распро-
странения вида является актуальным для под-
держания устойчивого развития региона.

A. artemisiifolia – однолетнее растение се-
мейства Asteraceae Dumort. (Compositae
Giseke) с североамериканским типом ареала,
внесённое в список карантинных сорных рас-
тений РФ. Имеет высокий, до 2.5 м, метельча-
то-разветвлённый стебель толщиной 1–2.5 см
и стержневую корневую систему, проникаю-
щую в почву на глубину до 4 м и более. Расте-
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ние однодомное, однако установлено [Жалдак,
2011], что в соцветиях могут образоваться кор-
зинки с обоеполыми цветками. Массовое рас-
пространение вида с захватом новых террито-
рий в значительной степени обусловлено ря-
дом его эколого-биологических особенностей.
Амброзия полыннолистная достаточно засу-
хоустойчива [Almadi, 1976]. Высокая регене-
рационная способность позволяет образовы-
вать придаточные корни и успешно укоренять-
ся при засыпании побегов почвой, образовы-
вать новые побеги от прикорневых частей при
скашивании [Конякін, Чемерис, 2013]. Одно
растение способно продуцировать от 25 до 100
тыс. семян, которые при обсеменении даже на
стадии молочной и восковой спелости могут
дозревать и давать полноценные всходы пос-
ле перезимовки [Конякін, Чемерис, 2013; Еси-
пенко, 2015]. Продолжительный период доз-
ревания семян (4–6 месяцев) определяет не-
возможность их прорастания сразу после об-
семенения, что защищает проростки от гибе-
ли при заморозках [Лучинский, Маковеев,
2011]. За счёт большой семенной продуктив-
ности и длительного, от 5–14 до 40 лет и бо-
лее, периода биологического покоя [Василь-
ев, 1958] A. artemisiifolia создаёт банк семян в
почве. Вид способен к феноэкспрессии [Лу-
чинский, Маковеев, 2011]. Мелкие лёгкие пла-
вучие семена с воздушными мешочками в
обёртке легко переносятся водными потоками,
ветром, на колёсах автомобилей, шерсти жи-
вотных. Кроме того, для амброзии полынно-
листной отмечена высокая генетическая из-
менчивость [Chun et al., 2005], аллопатичес-
кий эффект и устойчивость ко многим герби-
цидам [Kazinczi et al., 2008], за пределами ро-
дины у неё практически нет эффективных ес-
тественных врагов.

С другой стороны, эколого-биологические
особенности A. artemisiifolia во многом огра-
ничивают распространение вида. Растение –
однолетник. Длительная вегетация с циклом
развития около 150–180 дней, позднее появ-
ление всходов и плодоношение (растение ко-
роткого дня) лимитируют продвижение вида
на север дальше 50° с. ш. [Справочник по ка-
рантинным…, 1970]. По данным С.Я. Резника

[2009], границы массового распространения
вида определяются средней температурой сен-
тября не ниже 15 °С; всходы появляются при
среднесуточной температуре не ниже 6–8 (8–
10) °С, выход пыльцы максимален при 22–
28 °C [Лучинский, Маковеев, 2011; Есипенко,
2015]. В более холодных районах побеги по-
биваются заморозками и не успевают окончить
плодоношение или семена теряют всхожесть,
полностью погибают, особенно при слабом
заглублении в почву [Лучинский, Маковеев,
2011]. Наличие плотной ненарушенной дерни-
ны также препятствует появлению всходов и
развитию растений A. artemisiifolia, а внедре-
ние вида в лесные, луговые и степные сооб-
щества служит индикатором их нарушения
[Лебедева, 2011]. В то же время, потепление
климата способствует раннему развитию осо-
бей и повышению эффективности позднего
плодоношения вида, за счёт чего вид распрос-
траняется на север и вверх по высотному про-
филю северного макросклона Большого Кав-
каза. По данным А.Л. Комжа [2011], на терри-
тории Северной Осетии-Алании это распрос-
транение особенно выражено в годы с устой-
чивой тёплой погодой в летне-осеннее время.

Главная опасность амброзии заключается в
высокой аллергенности её пыльцы. Кроме
того, имея крупный габитус и расходуя боль-
шое количество воды, минеральных элемен-
тов, выделяя ингибиторы прорастания и рос-
та растений (хлорогеновая и изохлорогеновая
кислоты, эфир глюкозы и кофейной кислоты)
[Есипенко, 2015], A. artemisiifolia сильно уг-
нетает сельскохозяйственные культуры, иссу-
шает почву, снижает её плодородие. Это рас-
тение ухудшает кормовые качества сена, ог-
раничивает возможность выпаса (плохо поеда-
ется скотом из-за содержания в листьях горь-
ких эфирных масел [Глубшева, Карпушина,
2009]).

Основная площадь, занятая A. artemisiifolia
на территории Российской Федерации, распо-
ложена на Северном Кавказе, в Ростовской и
Волгоградской областях, Калмыкии и Примор-
ском крае. На Кубани вид впервые был обна-
ружен в 1914 г., к 2012 г. занимал площадь свы-
ше 4.6 млн га, произрастая во всех городах и
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районах Краснодарского края [Есипенко,
2015]. В 1918 г. амброзия полыннолистная за-
фиксирована вблизи г. Ставрополь, в 1929 г. –
в окрестностях г. Орджоникидзе [Димитриев
и др., 1994]. Сейчас это самый распространён-
ный в Северной Осетии карантинный сорняк
американского происхождения [Комжа, 2011].
В Дагестане вид впервые был найден в Хаса-
вюртовском районе близ с. Покровское в 1969
г., а в 2014 г. под карантинной зоной по A.
artemisiifolia в республике уже числилось
664.31 га земель [Мисриева, Шаронова, 2014].
В Кабардино-Балкарии очаги вида обнаруже-
ны в послевоенное время, о чём свидетельству-
ют архивные материалы: Постановление Со-
вета Министров КАО 1952 г., в котором отме-
чено распространение амброзии на полях от-
дельных хозяйств; Распоряжение Правитель-
ства КАО о принятии мер по уничтожению
всех очагов карантинных сорняков (в том чис-
ле и амброзии) [Постановление…, 1952; Рас-
поряжение…, 1953] и др. Однако уже в 1957 г.
A. artemisiifolia были засорены 8589 га в рес-
публике [Постановление Правительства…,
1957].

Цель исследований – изучить эколого-цено-
тические и эколого-биологические особенно-
сти A. artemisiifolia, распространение вида на
территории Кабардино-Балкарии, в том чис-
ле, впервые, в горных районах республики
(1300–1700 м над ур. м.).

Материал и методика
Исследования проводили в 2017 г. на терри-

тории Кабардино-Балкарии (между 42°54’ –
44°01’ c. ш. и 42°24’ – 44°28’ в. д.) в пределах
эльбрусского и терского вариантов поясности
северного макросклона Центрального Кавка-
за [Соколов, Темботов, 1989]. Особенности
эльбрусского варианта поясности выражают-
ся в отсутствии пояса широколиственных ле-
сов и выраженной ксерофитизации ландшаф-
тов. Его поясной спектр в пределах КБР со-
стоит из луговых степей (лесостепья), остеп-
нённых лугов, субальпийского, альпийского,
субнивального и нивального поясов. Для тер-
ского варианта поясности характерна мезофи-
тизация ландшафтов. В его составе представ-

лены пояс широколиственных лесов, субаль-
пийский, альпийский, субнивальный, ниваль-
ный пояса. Исследованы горные и предгорные
луговые фитоценозы, степные залежи, пашни,
окраины сельскохозяйственных полей, город-
ские газоны, рудеральные сообщества с учас-
тием A. artemisiifolia (ущелья рек Малка, Бак-
сан, Черек; Зольский, Баксанский, Чегемский
административные районы, городской округ
(г.о.) Нальчик).

Всего проведено 13 геоботанических опи-
саний на учётных площадках (УП) (рис. 1):
УП1 – 420-й километр федеральной трассы
Е50, степная залежь (2–3 года) после зерно-
вых; УП2 – транспортная развязка в окрест-
ностях г.о. Баксан, свежая пашня под яблоне-
вый сад; УП3 – окрестности г.о. Баксан, степ-
ная залежь (4–5 лет); УП4 – окрестности сель-
ского поселения (с.п.) Чегем, участок травос-
тоя между дорогой и сельскохозяйственным
полем; УП5 – г.о. Нальчик, неухоженный га-
зон вдоль тротуара по ул. Лермонтова; УП6 –
окрестности с.п. Малка, остепнённый луг, УП7
– с.п. Сармаково, сорные места; УП8 – окрес-
тности Верхнего Голубого озера, луговая рас-
тительность вблизи загона для скота; УП9 –
с.п. Каменномостское, граница кукурузного
поля; УП10 – Черекская теснина, смотровые
площадки; УП11 – окрестности с.п. Кичмал-
ка, остепнённый луг в пойме реки, подвержен-
ный выпасу скота и рекреационной нагрузке,
УП12 – городское поселение (г.п.) Тырныауз,
неухоженный газон вдоль тротуара по Эльб-
русскому проспекту; УП13 – с.п. Эльбрус, лу-
говая растительность в окрестностях загона
для скота.

В ходе выполнения геоботанических описа-
ний на каждой УП определены общее проек-
тивное покрытие травостоя (ОПП, %) и его
средняя высота (Нср, см). Проективное покры-
тие и обилие отдельных видов оценивали по
комбинированной шкале Браун-Бланке с до-
полнениями Б.М. Миркина с соавторами
[1989]: r – вид очень редок (1–4 особи) и с не-
значительным покрытием, + – встречается раз-
реженно и покрывает менее 1% УП; 1 – про-
ективное покрытие 1–5%, 2 – покрытие 6–15%,
3 – 16–25%, 4 – 26–50%, 5 – более 51%. Кроме
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Рис. 1. Расположение и карта-схема района исследований, локалитеты учётных площадок. 1–13 – номера учётных
площадок.

того, проведён анализ современного состояния
ценопопуляций (ЦП) A. artemisiifolia в преде-
лах указанных УП (согласно их нумерации) по
показателям: численность и плотность особей,
средняя высота растений и число соцветий на
особь, изменчивость этих параметров (Cn %).
Демографические параметры ЦП определяли
по общепринятым методикам [Дыренков,
1984]. Уровни варьирования признаков приня-
ты по Г.Н. Зайцеву [1973].

Полученные результаты и их обсуждение
Геоботанические исследования показали,

что на распаханном, но не засеянном земель-
ном участке предгорной зоны КБР (УП2) в
первый же год инвазии проективное покрытие
A. artemisiifolia составляет более 50%. Всего
в сообществе как наполнители временного
фитоценоза произрастают 12 видов, наиболее
обильные из которых – рудеральные однолет-

ники Chenopodium album L., Stellaria media (L.)
Vill., Thlaspi arvense L. (табл. 1).

На участке УП1 – степная залежь (2–3 года)
в аналогичных почвенно-климатических усло-
виях обилие амброзии полыннолистной и вы-
сота побегов несколько ниже. На фоне повы-
шения общего проективного покрытия траво-
стоя значительно возрастает число видов в
фитоценозе, среди которых всё ещё широко
представлены сорные однолетники Ch. album,
S. media, Th. arvense, Poa annua L., Setaria
pumila (Poir.) Schult, Amaranthus retroflexus L.,
однако обильны также многолетние травяни-
стые виды Artemisia vulgaris L., Elytrigia repens
(L.) Nevski, Taraxacum officinale F.H. Wigg.,
характерные для остепнённых лугов КБР.

Довольно старая степная залежь (4–5 лет)
на УП3 характеризуется дальнейшим увели-
чением числа видов в растительном сообще-
стве, но сохранением A. artemisiifolia проек-
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Таблица 1. Геоботаническая характеристика учётных площадок с произрастанием Ambrosia artemisiifolia
в Кабардино-Балкарской Республике

№ УП УП1 УП2 УП3 УП4 УП5 УП6 УП7 УП8 УП9 УП10 УП11 УП12 УП13
Высота над ур. м., м 440 450 450 480 500 645 686 800 820 900 1045 1300 1700
Площадь описания, м2 8000 4200 15000 900 60 700 600 200 400 15 3000 600 20
ОПП, % 90 60 100 100 70 100 90 60 100 20 90 60 30
Нср травостоя, см 60 65 70 70 50 65 120 90 80 10 40 25 40
Число видов на УП, шт. 31 12 42 44 20 43 19 20 4 8 19 13 17

Обилие и проективное покрытие видов на учётных площадках
Achillea millefolium – – + 1 – + – – – – 1 – –
Amaranthus retroflexus 1 + 2 1 3 + + 1 – – – 1 +
Ambrosia artemisiifolia 4 5 4 2 3 + 5 2 5 2 3 4 1
Arctium lappa + – 1 1 – + + + – – – – +
Artemisia vulgaris 2 – 2 2 2 1 r + – r – 1 –
Bromus arvensis – – + 1 – 1 – – – – – – –
Capsella bursa-pastoris + + – +  + + + + – – – + +
Cirsium incanum r – 1 1 – + – – – – – – –
Cichorium intybus + – + + – + r + – – + + –
Chenopodium album 2 1 2 1 3 1 + 2 + + – 2 1
Centaurea diffusa – – + + – + – – – – – – –
Convolvulus arvensis + – + +  + + + + – r + + r
Conyza canadensis + – 1 2 – 3 r + – – – – –
Dactylis glomerata – – + +  + r – – – – 1 – –
Elytrigia repens 2 – 2 1 + 1 + + 1 – – + 1
Erigeron annuus + + 1 2 – 2 – – – – – – –
Galinsoga parviflora + – + +  + + + + – – – – +
Galium verum – – 1 1 – 1 – – – – – – –
Heracleum asperum – – 1 + – + r – – – – – –
Hordeum leporinum – – + + – 2 – – – – – – –
Hypericum perforatum – – r + – + – – – – – – –
Lamium album + – r – + r r + – – – – 2
Lathyrus tuberosus + – + + – + – – – – – – –
Lathyrus pratensis + – + + – + – – – – 2 – –
Linum marschallianum – – r + – + – – – – + – –
Medicago falcata – – + 1 – – – – – – – – –
Phleum pratense – – + + – + – – – – 1 – –
Plantago lanceolata – – + +  + 1 – – – – – – –
Plantago major + r + 1 + + + + – + + 1 +
Poa angustifolia – – – 1 – 2 – – – – – – –
Poa annua 1 + 2 1 1 + – 1 – – 3 1 –
Polygonum aviculare + – 1 + 2 + 2 1 + 1 – 2 1
Prunella vulgaris – – – – – r – – – – + – –
Rumex confertus – – – – – – + 1 – – – – +
Setaria pumila 1 – 1 2 + 2 + – – – – – –
Setaria viridis – – – – – – – + + 1 – 2 +
Sisymbrium loeselii + + – + – 1 – + – – – – +
Stellaria media 1 1 + + – + + + – – – – +
Taraxacum officinale 1 – + 1 + 2 – – – – – + –
Thlaspi arvense 1 1 2 – – – + – – – – – –
Trifolium arvense – – + + – + – – – – – – –
Trifolium pratense + – 1 1 + 1 – – – + + – –
Trifolium repens + – + + – 1 – + – – 1 + +
Urtica dioica + – r r – – 3 3 – – – – 1
Verbascum laxum – – – r – + – – – – – – –
Veronica polita + + – – – – – – – + – – –
Vicia angustifolia – – + 1 – 2 – – – – – – –
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Примечание к таблице 1. Редко встречены: Armoracia rusticana – 5 (+), Artemisia marschalliana – 11 (1), Allium
rotundum – 3 и 4 (+), Echium vulgare – 4 и 6 (+), Fallopia convolvulus – 1 (+), Geum urbanum – 5 (+), Glechoma
hederacea – 13 (+), Leonurus quinquelobatus – 11 (+), Lolium perenne – 5 (1), Melilotus officinalis – 3 и 4 (r), Plantago
media – 11 (1), Salvia verticillata – 6 и 1 (r и +), Scabiosa caucasica – 11 (+), Seseli alpinum – 11 (+), Sonchus arvensis
– 1 (+), Thymus pastoralis – 11 (+), где цифрой обозначен номер УП, в скобках – проективное покрытие вида на УП.

тивного покрытия около 50%. В фитоценозе
отмечено появление и распространение дву-
и многолетних мезофитов Arctium lappa L.,
Cirsium incanum (S.G. Gmel.) Fisch., Galium
verum L., Heracleum asperum (Hoffm.) M. Bieb.,
Trifolium pratense L., A. vulgaris, E. repens.  В
то же время по-прежнему высоко обилие од-
нолетних A. retroflexus, Ch. album, P. annua.
Следует отметить вселение на участок агрес-
сивного заносного вида Conyza canadensis (L.)
Cronquist, потенциально составляющего кон-
куренцию A. artemisiifolia.

Нескошенный участок травостоя между до-
рогой и сельскохозяйственным полем (УП4)
можно рассматривать в качестве характерно-
го для предгорной зоны республики естествен-
ного лугового фитоценоза, подверженного все-
лению амброзии полыннолистной со стороны
агроценоза. При 100%-м общем проективном
покрытии травостоя и высоком видовом раз-
нообразии покрытие A. artemisiifolia состав-
ляет около 15%, что, вероятно, является след-
ствием периодического снижения межвидовой
конкуренции при нерегулярных покосах и за-
селения вида со стороны сельскохозяйствен-
ного поля, а также возобновления популяции
из почвенного банка семян.

Минимальное покрытие и обилие A.
artemisiifolia в луговых фитоценозах предгор-
ной зоны КБР отмечено на УП6 – естествен-
ный остепнённый луг в окрестностях с.п.
Малка с низким уровнем антропогенной на-
грузки. В подобных условиях проективное
покрытие и обилие в 1–2 балла дают в основ-
ном злаки и разнотравье – A. vulgaris, Bromus
arvensis L., E. repens, G. verum, Hordeum
leporinum Link, Poa angustifolia, S. pumila,
Taraxacum officinale F.H. Wigg., Vicia angu-
stifolia Reichard и др., среди которых много
многолетников. Высока представленность в
фитоценозе C. canadensis, создающего аспект
при цветении.

Примером распространения A. artemisiifolia
в среднегорье при нарушении луговых фито-
ценозов является изреженный остепнённый
луг в пойме р. Малка, подверженный выпасу
скота и рекреационной нагрузке (УП11). На-
ряду с типично луговыми видами P. annua и
Lathyrus pratensis L. амброзия полыннолист-
ная является здесь наиболее массовым видом
с проективным покрытием около 25%. Видо-
вое разнообразие фитоценоза в подобных ус-
ловиях снижено, распространение получают
устойчивые к вытаптыванию и поеданию Achi-
llea millefolium L., Artemisia marschalliana
Spreng. Встречаются виды, характерные для
антропогенных местообитаний: Cichorium
intybus L., Convolvulus arvensis L., Dactylis
glomerata L., Plantago media L. и др.

В среднегорье КБР A. artemisiifolia произрас-
тает также по границе сельскохозяйственных
полей (УП9), в условиях сильно нарушенных
фитоценозов на смотровых площадках Черекс-
кой теснины (УП10). В первом случае амброзия
с проективным покрытием около 90% образует
монодоминантное сообщество с незначитель-
ным участием сорных видов Ch. album, E. repens,
Polygonum aviculare L., S. viridis. Во втором – при
крайне низком общем проективном покрытии
она является одним из немногочисленных руде-
ральных видов, способных в угнетённом состо-
янии существовать при регулярном вытаптыва-
нии, механических повреждениях автотранспор-
том, засыпании щебёнкой. Значительного про-
ективного покрытия и обилия при высоте более
130 см вид достигает в сообществе с Urtica dioica
L. и P. aviculare при произрастании по сорным
местам в окрестностях с.п. Сармаково (УП7), где
многочисленны несанкционированные свалки
бытовых отходов.

Экспансия A. artemisiifolia в горы Кабарди-
но-Балкарии связана не только с потеплением
климата, но и во многом с переходом местно-
го населения от занятости в сельском хозяй-
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стве, в частности животноводстве, к деятель-
ности в сфере рекреации и туризма. В резуль-
тате значительно снизились объёмы заготов-
ки сена в горных районах, а потребности ма-
лых животноводческих хозяйств обеспечива-
ются за счёт покупки привозного сена из рав-
нинных и предгорных районов. Такое расти-
тельное сырьё, вероятно, заражено семенами
амброзии полыннолистной. Так, в окрестнос-
тях с.п. Безенги на высоте 1600 м над ур. м.
она единично обнаружена Н.Л. Цепковой
[Цепкова и др., 2014] ещё в 2009 г. Редкие на-
ходки вида в окрестностях с.п. Эльбрус на
высоте 1800 м над ур. м. достоверно известны
с 2007 г.

Влияние высотного фактора на фитоцено-
тические характеристики A. artemisiifolia рас-
смотрим на УП5 и УП12, приуроченных к ур-
боэкосистемам г.о. Нальчик (500 м над ур. м.)
и г. Тырныауз (1300 м над ур. м.), а также на
УП8 и УП13 в составе луговой растительнос-
ти в окрестности загонов для скота в районе
Верхнего Голубого озера (800 м над ур. м.) и
с.п. Эльбрус. УП5 и УП12 характеризуются
доминированием амброзии, проективное по-
крытие которой на придорожном газоне г.п.
Тырныауз (40–50%) даже выше вследствие
пониженной межвидовой конкуренции в фи-
тоценозе. Видовой состав площадок включа-
ет в основном синантропные рудеральные
виды и в г.о. Нальчик соответствует описан-
ным ранее сообществам [Цепкова и др., 2008].
На УП12 видовое разнообразие ниже, харак-
терные для городских фитоценозов виды A.
retroflexus, A. vulgaris, Ch. album имеют мень-
шее, чем в предгорной зоне республики про-
ективное покрытие и обилие.

В 2017 г. значительно увеличилось число
находок A. artemisiifolia вдоль дорог, по сор-
ным местам, огородам, загонам для скота в
окрестностях с.п. Эльбрус. Если, по свидетель-
ству местных жителей и сотрудников нацио-
нального парка «Приэльбрусье» (устные сооб-
щения), ранее вид здесь практически не фор-
мировал генеративных побегов и/или растения
не успевали до заморозков образовать семена,
то устойчивые аномально высокие среднесуточ-
ные температуры в июле – сентябре 2017 г.,

вероятно, способствовали проявлению свой-
ственной для амброзии феноэкспрессии. В
фазу массового цветения растения вступили
26–29 августа, всего на неделю позже, чем в
среднем по предгорной зоне КБР. Проектив-
ное покрытие A. artemisiifolia на УП13, в то
же время, ниже, чем в схожих условиях (бога-
тые нитратами увлажнённые почвы, низкий
уровень межвидовой конкуренции) и при схо-
жем видовом составе на УП8 (3% и 10%, со-
ответственно).

Анализ демографических параметров ЦП A.
artemisiifolia показал, что максимальных зна-
чений показатели физической плотности (22–
28 особ./м2) и численности особей достигают
в условиях зарастающих залежей (ЦП1, ЦП3),
а также по сорным местам (ЦП7) и границам
сельскохозяйственных полей (ЦП9) в предго-
рьях и в среднегорном поясе КБР (табл. 2).

При заселении естественных фитоценозов
с нарушенной сомкнутостью растительного
покрова (ЦП2 – распашка остепнённого луга,
ЦП11 – выпас скота, рекреация) отмечены
средние значения демографических парамет-
ров. Увеличение высоты над уровнем моря не
оказывает значительного влияния на показа-
тели плотности особей A. artemisiifolia (3.47
и 6.78 особ./м2в ЦП5 и ЦП12; 5.34 и 3.24 особ./м2

в ЦП8 и ЦП13).
В соответствии с данными о появлении всхо-

дов A. artemisiifolia в течение всего вегетаци-
онного периода [Жалдак, 2011; и др.], в боль-
шинстве исследованных ЦП нами выделены
две группы растений раннего и позднего про-
растания, достоверно (р£0.05) отличающихся
по показателям средней высоты побегов: га-
битуально более крупные особи раннего про-
растания (группа 1) и относительно низкорос-
лые растения более позднего прорастания
(группа 2). Соответственно сравнительный
анализ ЦП проводили не по всей выборке, а
по отдельным группам особей.

На ростовые параметры растений оказыва-
ют влияние ряд факторов, среди которых вы-
сота над уровнем моря, межвидовая конкурен-
ция, уровень и характер антропогенного дав-
ления. По высоте побегов достоверно не от-
личаются (по t-критерию Стьюдента) ЦП1 и
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Таблица 2. Демографические показатели ценопопуляций и биометрические параметры особей A. artemisiifolia в
условиях Кабардино-Балкарской Республики

Средняя высота растений, см Среднее число женских соцветий
на одну особь, шт.№ ЦП N, тыс.

особей
М,

особ./м2

группа 1 группа 2 группа 1 группа 2
Нарушенные рудеральные сообщества

10 0.09 6.13 10.2±4.1/30.48 – 30.2±6.8/11.09 –
Естественные луговые фитоценозы

6 0.05 0.07 45.3±7.1/17.39 12.2±3.1/17.48 12.5±0.9/4.11 6.1±0.3/4.58
11 55.38 18.46 48.4±12.3/14.31 15.3±3.4/24.07 60.5±7.3/8.02 28.4±7.2/13.47

«Полуестественные» фитоценозы
1 227.20 28.34 62.2±5.1/4.21 23.1±2.5/7.63 47.2±2.5/3.02 15.2±1.0/5.35
2 65.90 15.69 65.4±3.5/3.09 20.6±1.9/5.46 42.2±2.2/3.48 10.9±0.7/5.72
3 361.80 24.12 73.1±6.2/4.48 37.3±3.2/3.08 58.0±5.8/6.44 20.5±1.9/2.45
4 9.84 10.93 75.8±10.8/8.13 30.2±5.5/9.86 75.7±12.3/13.25 48.3±6.3/15.52
9 10.25 25.62 82.4±6.4/2.12 32.6±2.0/2.98 73.4±5.5/3.87 23.1±2.0/2.58

Сорные места
7 12.52 20.86 138.6±12.9/5.21 56.2±5.2/7.13 112.4±9.3/5.12 76.8±5.6/4.31

Фермерские хозяйства
8 1.07 5.34 62.4±9.3/11.37 20.2±3.1/12.34 65.3±11.2/10.35 32.1±6.6/11.41
13 0.07 3.24 25.4±10.8/27.35 – 48.1±8.4/11.21 –

Урбоэкосистемы
12 4.07 6.78 27.4±8.7/24.73 – 24.3±2.1/5.35 –
5 0.21 3.47 52.5±9.5/15.36 18.3±4.3/15.41 32.3±2.4/4.08 12.2±1.8/5.64

Примечание: N – численность особей в ЦП, М – плотность особей в ЦП; в таблице указаны среднее значение
морфологического признака, его отклонение и коэффициент изменчивости (хˉ±Sхˉ/Cν,%) группа 1 и группа 2
(соответственно, габитуально более крупные особи раннего прорастания и относительно низкорослые растения
более позднего прорастания) достоверно (р£0.05) отличаются по показателям средней высоты побегов.

ЦП8, ЦП3 и ЦП13, ЦП5 и ЦП11, ЦП6 и ЦП11,
ЦП12 и ЦП13, между остальными ЦП по это-
му признаку выявлены достоверные различия.
Так, минимальные показатели высоты побегов
характерны для рудерального сообщества с
интенсивным вытаптыванием почвы (ЦП10)
(рис. 2). Невысокими ростовыми параметра-
ми растений отличается группа естественных
луговых фитоценозов (ЦП6 и ЦП11): выра-
женная межвидовая конкуренция приводит к
снижению степени реализации ростовых по-
тенций вида. Для ЦП11, вероятно, значение
имеет также антропогенное давление в фор-
ме выпаса скота. Средняя высота особей (62–
76 см для группы 1 и 21–30 см для более по-
здно дающих всходы растений группы 2) от-
мечена в «полуестественных» фитоценозах
предгорной зоны КБР (ЦП1, ЦП2, ЦП3, ЦП4:
залежи после зерновых, заброшенные пашни,
луговая растительность обочин дорог). В дан-
ную группу ЦП по значениям ростовых пара-

метров особей входит также среднегорная
ЦП9, развивающаяся в сходных фитоценоти-
ческих условиях в пределах полосы луговой
растительности на границе с сельскохозяй-
ственным полем. Сорные места (ЦП7) отли-
чаются значительным увеличением высоты
побегов A. artemisiifolia. В то же время в сгруп-
пированных по типу фитоценоза ЦП5 и ЦП12
(урбоэкосистемы), ЦП8 и ЦП13 (фермерские
хозяйства) разница в высоте побегов растений
велика (62 и 25 см, 52 и 27 см, соответствен-
но). Большее значение для реализации росто-
вых потенций вида здесь имеет высота над
уровнем моря.

По среднему числу женских соцветий на
побег не выявлено достоверных различий меж-
ду ЦП4 и ЦП9, ЦП5 и ЦП10, ЦП3 и ЦП11, ЦП1
и ЦП13. Среднее число соцветий пестичных
цветков на одну особь определяется высотой
растений, максимальных значений достигая у
крупных особей ЦП7. Однако скашивание (на
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Рис. 2. Изменение средней высоты побегов A. artemisiifolia (группа 1) в ценопопуляциях в зависимости от типа
фитоценоза. Н – высота побега, см; 10–12 – номера ЦП: 10 – нарушенное рудеральное сообщество, 6 и 11 – есте-
ственные луговые фитоценозы, 1–4, 9 – «полуестественные» фитоценозы (залежи после зерновых, заброшенные
пашни, луговая растительность обочин дорог, границ сельскохозяйственных полей), 7 – сорные места, 8 и 13 –
фермерские хозяйства, 5 и 12 – урбоэкосистемы.

высоте более 3 см), поедание и повреждение
побегов приводят к гиперветвистости и увели-
чению числа соцветий: около 30 соцветий на
одну особь при высоте побега в среднем 10 см
в ЦП10, около 60 соцветий при высоте 48 см в
ЦП11, около 48 соцветий при высоте 25 см в
ЦП13. Наименьшее развитие генеративных ор-
ганов отмечено при произрастании растений в
составе ненарушенного лугового фитоценоза в
ЦП6: в среднем 12 и 6 соцветий соответствен-
но для особей 1 и 2 групп.

В отсутствие выраженного негативного ан-
тропогенного воздействия (ЦП1, ЦП2, ЦП3,
ЦП7, ЦП9) отмечены низкие значения коэф-
фициента изменчивости (Cnср<10%) средней
высоты побегов и числа соцветий на особь.
При произрастании в городе (ЦП5, ЦП12),
вблизи фермерских хозяйств (ЦП8, ЦП13), в
рекреационной зоне (ЦП10, ЦП11) возраста-
ние коэффициента изменчивости высоты по-
бегов до средних (Cnср=11–20%) и высоких
(Cnср>20%) значений является адаптивной ре-
акцией на неблагоприятное воздействие (вы-
таптывание, повреждение побегов). Подобную
реакцию вызывает также увеличение уровня
межвидовой конкуренции в фитоценозе (ЦП6).
Изменчивость числа соцветий на побег возра-
стает в основном с увеличением числа гене-
ративных побегов на особь (ЦП4, ЦП8, ЦП10,
ЦП13).

Заключение
Таким образом, на территории Кабардино-

Балкарской Республики наиболее оптималь-
ными условиями для распространения A.
artemisiifolia (высокие показатели проективно-
го покрытия и обилия, плотности и численно-
сти вида) являются свежераспаханные луговые
участки и свежие залежи, а также сорные ме-
ста в окрестностях населённых пунктов и ок-
раины сельскохозяйственных полей, что соот-
ветствует ранее установленным для других
регионов закономерностям [Жалдак, 2011;
Лебедева, 2011; Есипенко, 2015; и др.]. По мере
зарастания залежей многолетними видами
амброзия полыннолистная не сдает свои по-
зиции в фитоценозе ещё 4–5 лет.

При увеличении высоты над уровнем моря
от предгорий к средне- и высокогорьям росто-
вые параметры побегов амброзии полынноли-
стной снижаются, что особенно очевидно при
сравнении ЦП урбоэкосистем и фермерских
хозяйств с разных высот. Исключение состав-
ляют сорные места в окрестностях населён-
ных пунктов в среднегорье, где нередко раз-
виваются растения более 140 см высотой с
большим репродуктивным потенциалом. По-
этому одной из мер борьбы с A. artemisiifolia
является ликвидация несанкционированных
свалок.
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Вид свободно заселяет антропогенно нару-
шенные луговые фитоценозы на высоте как
около 500, так и 1000 м над ур. м. Под воз-
действием сильного антропогенного давле-
ния A. artemisiifolia выживает за счёт эконо-
мии ресурсов на реализацию ростовых потен-
ций и повышения морфологической изменчи-
вости вегетативных органов растений. Кроме
того, удаление и повреждение побегов при ска-
шивании, выпасе скота, вытаптывании турис-
тами вызывают ветвление растений от стебля
и увеличение числа соцветий на одну особь.
Соответственно, необходимо проводить пра-
вильное скашивание растений у основания
побегов.

Ненарушенные луговые фитоценозы устой-
чивы к внедрению амброзии, о чём свидетель-
ствуют низкие показатели проективного по-
крытия и обилия вида, плотности и численно-
сти ЦП. Высокая межвидовая конкуренция,
наряду с увеличением высоты над уровнем
моря, приводит к снижению средней высоты
побегов и, соответственно, числа соцветий на
одну особь. Подсев многолетних растений
местной флоры, устойчивых к техногенному
загрязнению, может стать одним из способов
ухода за придорожными газонами в населён-
ных пунктах.

Потепление климата, массовый завоз сена,
возрастающий транспортный поток способ-
ствуют успешной инвазии A. artemisiifolia в
высокогорные районы КБР, в том числе в ок-
рестностях с.п. Эльбрус, где расположен реа-
билитационный пансионат Центра аллерголо-
гии Минздрава КБР «Эльбрус-АСТ» для боль-
ных с астмой и другими аллергическими за-
болеваниями. Ранее являясь быстро исчезаю-
щим в местах заноса растением, в данное вре-
мя вид устойчиво входит в состав антропоген-
но трансформированных луговых фитоцено-
зов исследуемой территории. Необходимо про-
ведение тщательного мониторинга и состав-
ление актуальных карт распространения A.
artemisiifolia на территории республики, в том
числе в горных районах, популяризация зна-
ний в области данной проблемы и формиро-
вание социального заказа среди населения.
Так, например, в высокогорье Кабардино-Бал-

карии, где численность амброзии полынноли-
стной пока позволяет эффективно бороться с
ней путём механического удаления растений,
многим местным жителям не известны харак-
терные морфологические признаки этого ра-
нее редкого вида.
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Ambrosia artemisiifolia L. is an aggressive adventive quarantine species, widespread in the southern
regions of Russia. Within the territory of Kabardino-Balkaria Republic, freshly-plowed meadows and
fresh deposits after cereals of the lowland zone, weedy places are the optimal conditions for species spreading.
Common ragweed actively penetrates into disturbed by anthropogenic activity meadow phytocenoses, and
spreads recently in the mountain regions of republic. Based on the study of ecological-cenotical and
ecological-biological features of A. artemisiifolia, the recommendations on restriction of the species
distribution within Kabardino-Balkaria have been developed.
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