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kermanensis Rougin, 1988), а на другом – виды 
на пути своего становления (алловиды, полу-
виды, кариоформы, виды in statu nascendi): M. 
arvalis sensu stricto и M. obscurus Eversmann, 
1841, входящие в M. arvalis sensu lato, а также 
M. mystacinus Filippi, 1865, место которой в 
группе «arvalis» ещё предстоит определить.

Центральное место занимают 3 вида – вос-
точноевропейская, Microtus rossiaemeridionalis 
(2n=54, NF=56; синонимы: subarvalis , 
epiroticus, levis), обыкновенная, M. arvalis 
sensu stricto (2n=46, NF=84) и алтайская, M. 
obscurus (2n=46, NF=72) полёвки. Различие 
двух последних признаётся систематиками в 
отечественных и зарубежных сводках [Павли-
нов, 2003; Musser, Carleton, 2005; Абрамсон, 
Лисовский, 2012; и др.], однако ранг этих 
различий (кариоформы M. arvalis sensu lato? 
полувиды? алловиды? виды in statu nascendi?) 
неустойчив и требует дальнейших исследова-
ний. В настоящем сообщении мы рассматри-
ваем их в ранге вида, но важно отметить, что 
филогенетическое родство алтайской и обык-
новенной полёвок ближе, чем каждого из них 

Рис. 1. Места находок идентифицированных особей Microtus arvalis и M. obscurus в регионе парапатрии.
Места находок M. arvalis – красные круги, M. obscurus – синие, гибридных особей (M. arvalisхM. obscurus) – дву-
цветные. Красной линией соединены самые восточные из мест находок M. arvalis, синей – самые западные из 
мест находок M. obscurus. Фоновым бирюзовым цветом дан ареал обоих 46-хромосомных видов-двойников (M. 
arvalis s.l.) [по Shenbrot, Krasnov, 2005]. 
Места находок M. arvalis по: Республика Коми – [Башлыкова, Королёв, 2014]; Ленинградская, Вологодская, Ко-
стромская, Кировская, Ярославская и Тульская области [Малыгин, 1983]; Нижегородская – [Баскевич и др., 2016]; 
Владимирская – [Golenischev et al., 2001]; Московская – [Малыгин, 1983; Баскевич и др., 2009]; Брянская – [Баскевич, 
1996]; Тамбовская – [Ковальская и др., 2007]; Липецкая – [Быстракова, 2003; Окулова и др., 2010; Баскевич и др., 
2010, 2012]; Воронежская – [Окулова и др., 2010; Баскевич и др., 2010, 2012] и Курская – [Малыгин, 1983; Баскевич 
и др., 2010, 2012] области; Беларусь – [Манохина, 1981]; Украина – [Гайченко, Малыгин, 1975; Гайченко, 1977].
M. obscurus по: Архангельская – [Булатова, Емельянова, 2018]; Свердловская – [Маркова и др., 2010, 2013]; Ки-
ровская – [Малыгин, 1983; Быстракова, 2003; Ялковская и др., 2012]; Пермская – [Малыгин, 1983]; Нижегородская 
– [Воронцов и др., 1984; Мейер и др., 1997; Быстракова, 2003; Баскевич и др., 2016]; Владимирская – [Golenischev 
et al., 2001; и др.] области; Башкирия – [Лапшов, 1976]; Тамбовская – [Быстракова, 2003; Булатова и др., 2007; Ко-
вальская и др., 2007; Баскевич и др., 2009, 2012; Окулова и др., 2010]; Липецкая – [Окулова и др., 2010; Баскевич и 
др., 2005, 2009, 2012]; Саратовская – [Белянин и др., 1973; Баскевич и др., 1999, 2005, 2008, 2012; Богомолов и др., 
2005]; Воронежская – [Баскевич и др., 2005, 2009, 2012; Быстракова и др., 2003; Богомолов и др., 2005; Окулова и 
др., 2010]; Курская – [Баскевич и др., 2012]; Белгородская – [Ковальская и др., 2007]; Волгоградская – [Богомолов 
и др., 2005]; Ростовская – [Малыгин, 1983] области; Крым – [Гайченко, Малыгин, 1975; Малыгин, 1983]; Став-
ропольский край – [Дзуев, Малкаров, 1976; Баскевич, 1996]; Казахстан – [Тихонов и др., 1996]; Карачаево-Чер-
кессия – [Дзуев, Малкаров, 1976; Малыгин, 1983]; Кабардино-Балкария – [Малыгин, 1983; Баскевич, 1996; наши 
неопубликованные данные]; Северная Осетия – [Баскевич, 1996]; Чечня – [Дзуев, Малкаров, 1976; Малыгин, 1983]; 
Дагестан – [Дзуев, Малкаров, 1976; Кулиев, 1979; Пантелеев, Рожанская, 1980; Малыгин, 1983]; Грузия – [Кулиев, 
1979; Баскевич, 1996; Волобуев, Раджабли, устное сообщение]; Армения – [Kral, Lyapunova, 1975; Дзуев, Малкаров, 
1976; Малыгин, 1983]; Азербайджан – [Kral, Lyapunova, 1975; Кулиев, 1979].
Административные границы областей и краёв и их столицы показаны светло-коричневыми точками и звёздочками 
(соответственно).
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и восточноевропейской полёвки. Кроме того, 
кариотип M. obscurus (NF=72) более архаи-
чен, чем M. arvalis s. str. (NF=84) [Малыгин, 
1983]. По маркерам ДНК исследовано более 
20 европейских популяций M. arvalis s. str., и 
они чётко отличаются от M. obscurus [Потапов 
и др., 1999; Tougard et al., 2013]. Ареалы этих 
видов почти не перекрываются, и в сформиро-
вавшейся протяжённой зоне контакта наблю-
дается интрогрессия хромосомных и генных 
(митохондриальных и ядерных) маркеров 
(рис. 1, подробней ниже). 

Следует пояснить номенклатуру восточ-
ноевропейской полёвки. Она была подробно 
изложена ранее [Малыгин, 1983; Малыгин, 
Яценко, 1986], однако новые предложения о 
переименовании этого вида заставляют вер-
нуться к этому вопросу. Мазинг [Masing, 1999] 
на основании морфологического исследования 
4 экземпляров из типовой коллекции Бри-
танского музея Естественной истории делает 
вывод, что таксон Microtus arvalis levis Miller, 
1908 принадлежит к восточноевропейской 
полёвке. На наш взгляд, его доводы весьма 
неубедительны. Во-первых, из 8 краниаль-
ных признаков только 3 оказались сходными 
с таковыми у восточноевропейской полёвки. 
Однако эти признаки изменчивы и поэтому не 
пригодны для точной диагностики видов-двой-
ников [Малыгин, Пантелейчук, 1996]. Кроме 
того, типовой экземпляр Microtus arvalis levis 
отловлен на юге Закарпатья, где восточноев-
ропейскую полёвку никто не обнаруживал, 
но в этом регионе – в окрестностях г. Бра-
шов (Румыния) – находили 46-хромосомную 
обыкновенную полёвку [Raicu et al., 1969; см. 
пояснения Малыгин, Яценко, 1986]. 

Другая замена латинского названия вос-
точноевропейской полёвки: на «mystacinus» 
– была предложена А. Махмауди с соавторами 
на основании кариологического [Mahmoudi 
et al., 2014] и молекулярно-генетического 
[Mahmoudi et al., 2017] исследований. Однако 
выводы авторов этих статей не совсем соответ-
ствуют полученным ими результатам. На наш 
взгляд [Malygin, 2018], полёвки, названные 
«mystacinus», принадлежат к новому виду, а не 
к M. rossiaemeridionalis, так как у них другой 

кариотип (см. размещённый в этих статьях 
рисунок и описание X- и Y-хромосом). Кроме 
того, это описание не совпадает с ранее опу-
бликованными кариологическими сведениями 
о других восточноевропейских полёвках из 
Ирана [Mohammadi et al., 2013]. Дендрограмма 
генетического сходства по молекулярно-гене-
тическому маркеру (cyt b митохондриальной 
ДНК) [Mahmoudi et al., 2017] также указывает 
на обособленность полёвок, обнаруженных 
А. Махмауди с соавторами [Mahmoudi et al., 
2014, 2017], от M. rossiaemeridionalis [Malygin, 
2018]. К такому же выводу пришел Ф. Голе-
нищев с коллегами [Golenishchev et al., 2019].

Первые этапы становления видов полёв-
ок группы «arvalis» и формирования их 
ареалов. Считается, что предковые формы 
обыкновенных полёвок сформировались в 
лугах лесостепей и северных степей Евра-
зии примерно 1.5 млн – 500 тыс. лет назад 
[Малыгин, 1983, 2009]. В ледниковые эпохи 
они отступали к югу и развивались в рефу-
гиумах, преимущественно в предгорьях и 
межгорных котловинах юга Европы, Кавказа 
и Малой Азии [Kratochvil, 1959; Малыгин, 
1983, 2009]. В этих рефугиумах и произошло, 
на наш взгляд, расхождение цитогенетических 
признаков и становление современных видов. 
Расцвет их формирования пришёлся на меж-
ледниковое время второй половины среднего 
плейстоцена, 420–370 тыс. лет назад [Малы-
гин, 1983, 2009; Markova, Puzachenko, 2018a]. 
Вероятно, в этот период восточноевропейская 
полёвка проникает из Иранского нагорья и 
Закавказья через Малую Азию и Балканы на 
равнины восточной Европы.

После отступления обширных ледников 
среднего плейстоцена (Донское и Днепровское 
оледенения), полёвки начали заселять луга в 
долинах рек средней и северной Европы, а 
также Предуралье [Малыгин, 1983, 2009]. В 
Микулинское межледниковье (начало верх-
него плейстоцена, 130–115 тыс. лет назад) 
алтайские полёвки входили в группу много-
численных видов в луговых и степных сооб-
ществах Крыма, а обыкновенные полёвки как 
содоминанты отмечены на юге Центральной 
Европы (Венгрия, Болгария, Румыния) и в 
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Германии, ископаемые останки найдены также 
на территории современных Великобритании, 
Испании, Франции, Монако, Польши, Укра-
ины, России (Предуралье и Нижняя Волга) 
[Markova, Puzachenko, 2018b]. Заметим, что 
хотя А. Маркова и А. Пузаченко [Markova, 
Puzachenko, 2018b] указывают в своей публи-
кации конкретные виды из группы «arvalis», 
но данных о генетических исследованиях ис-
копаемых останков этих видов нет. Вероятно, 
полёвки из Крыма названы Microtus obscurus, 
так как до конца 1960-х гг. они здесь были 
единственным видом из группы «arvalis», 
занимая в XX в. ведущее положение в биоце-
нозах предгорно-лесной части полуострова 
[Товпинец, 1996; Товпинец, Евстафьев, 2010]. 
В пользу архаичного происхождения полёвок 
M. obscurus в Крыму свидетельствуют иссле-
дования современных полёвок этого вида по 
объединённым последовательностям двух 
маркеров мтДНК цитохрома b (1143 пн) и 
фрагмента контрольного региона митохондри-
альной ДНК (800 пн), которые показали, что 
крымские полёвки отличаются от других по-
лёвок Сино-Русской клады и образуют отдель-
ную субкладу [Tougard et al., 2013; Сибиряков 
и др., 2018]. Диагностика видовой принад-
лежности обыкновенных полёвок из других 
регионов, упомянутых в статье А. Марковой 
и А. Пузаченко [2018b], вызывает сомнения, и, 
видимо, все эти находки корректней относить 
к комплексу видов «arvalis», не придавая им 
видового ранга. Однако можно предположить, 
что останки полёвок из Великобритании, 
Франции, Монако и Германии принадлежали 
M. arvaliss. str., из дельты Дуная в Румынии 
и с юга Болгарии – M. rossiaemeridionalis, из 
Нижней Волги – M. obscurus. Отметим, что 
на Среднем Урале обитали алтайская и вос-
точноевропейская полёвки, что подтверждено 
результатами палеогенетического и морфоло-
гического изучения среднеголоценовых (около 
7.38 тыс. лет назад) остатков черепов полёвок 
из местонахождений Бойни (Boiny) и Стари-
ково (Starikovo) [Markova et al., 2012]. 

Это согласуется с предложенным сценари-
ем [Малыгин, 2009] последовательности и 
направлений заселения равнин Европы и юга 

Сибири полёвками группы «arvalis». Первой 
в луга на юге Восточной Европы проникает 
M. rossiaemeridionalis. Вслед за ней после 
отступания Днепровского ледника на свобод-
ные территории из восточных рефугиумов 
(южно-уральского и кавказского) в луговые 
биотопы проникает алтайская полёвка, а 
из западных рефугиумов (предгорья Альп, 
Балканы, Карпаты) – обыкновенная полёвка. 
Эти события, на наш взгляд, отражаются в 
современном распространении этих видов 
в междуречье Дона и Днепра. Между двумя 
«языками» Донского и Днепровского оледе-
нений ныне обнаруживают в основном только 
восточноевропейскую полёвку, западнее она 
симпатрична с M. arvalis, а восточнее – с M. 
obscurus (рис. 2).

Рис. 2. Распространение Microtus arvalis, M. obscurus 
и M. rossiaemeridionalis в Днепровско-Донском и приле-
жащих регионах. 1 – Граница максимального распро-
странения на юг Донского и Днепровского оледенений
Красная линия – восточная граница распростране-
ния M. arvalis, синяя – западная M. obscurus. Фоно-
вым серым цветом – область распространения M. 
rossiaemeridionalis.
Другие обозначения так же, как на рис. 1.
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благоприятным, чем исконные местообитания. 
На полях полёвки группы «arvalis» достига-
ли более высоких показателей численности 
[Тупикова и др., 2000; Неронов и др., 2001], а 
площадь пригодных местообитаний росла по 
мере увеличения площади пахотных земель.

Распашка Восточной Европы начиналась с 
безлесных территорий со средним увлажне-
нием и плодородными почвами – разнотрав-
но-злаковых степей и безлесных участков 
в лесостепях и лесах (ополье). С нехваткой 
земель и освоением северных территорий 
начинается вырубка и выжигание лесов с 
последующей распашкой (подсечно-огневое 
земледелие): сначала в лесостепях, позже в 
широколиственных, смешанных и хвойных 
(таёжных) лесах. В XI–XII в. идёт активное ос-
воение с преобладанием двупольной системы 
земледелия бассейнов Оки и верхней Волги. 
К концу XIV в. в Северо-Восточной Руси ещё 
сохраняется практика подсек, но широко рас-
пространяется и трёхпольная система земле-
делия, которая становится господствующей во 
второй четверти XV в. [Кочин, 1960]. Площадь 
возделываемых земель при этом неизбежно 
расширяется. Заселение полей полёвками в 
этот период приводило к их массовому раз-
множению, и в летописях сохранились записи 
об огромном вреде, причинённом «мышами» 
на полях России в 1309 и 1479 гг. [Формозов, 
1937].

Ко второй половине XIX в. лесостепи были 
сплошь распаханы, и агроценозы здесь почти 
полностью сменили естественные ландшаф-
ты [Бережной и др., 2000]. На рубеже XIX 
и XX вв. в центральной части Европейской 
России все пригодные для земледелия угодья 
были сельскохозяйственно освоены, и лишь 
на севере (Вологодская и юг Архангельской 
областей) и на юго-востоке (от Запорожья 
к нижнему Дону и Волгограду и далее на 
северо-восток по регионам Заволжья до Са-
марской губернии включительно) отмечено 
наибольшее приращение площади пахотных 
земель, которое в этих регионах составило в 
1912 г. более 140% от площади пашен в 1987 г. 
[Ракитников, 1970]. Глубокое проникновение 
обыкновенных полёвок (s. l.) в тайгу шло не 

По современному распространению M. 
arvalis характеризуется как европейский вид, 
а M. obscurus и M. rossiaemeridionalis как 
евразийские. Основная часть ареалов этих 
3 видов лежит в пределах 40°  – 60° с.  ш. и 
18° – 60° в. д. На этой огромной территории 
восточноевропейская полёвка симпатрична с 
46-хромосомными полёвками, а M. arvalis и 
M. obscurus аллопатричны. 

Сельскохозяйственное освоение земель 
и инвазионный процесс полёвок группы 
«arvalis». Собственно инвазионный процесс 
– ускоренное расселение далеко за пределы 
нативного ареала – у полёвок группы «arvalis» 
повсеместно связан с антропогенными факто-
рами, прежде всего с сельскохозяйственным 
освоением земель человеком, начало которого 
можно датировать ранним неолитом (10 тыс. 
лет назад). 

С античных времён территории, занятые 
сейчас обыкновенными полёвками (s.  l.), 
активно осваивались и преобразовывались 
человеком: распахивались степные участки, 
вырубались массивы широколиственных и 
смешанных лесов. Это сказалось на форми-
ровании обширных современных ареалов 
полёвок группы «arvalis». 

Будучи мезофильными видами, эти полёв-
ки изначально обитали во второстепенных 
по площади луговых участках лесостепей и 
северных степей, нередко расположенных 
вдоль рек и озёр. Территория, занимаемая 
обыкновенными полёвками (s. l.), была вкра-
плена среди лесов с чуть более плотным «кру-
жевом» в лесостепях. Среди хвойных лесов 
подходящих местообитаний было крайне мало: 
мелкие разрозненные участки приречных и 
приручьевых лугов и олуговевшие гари. В 
степях эти грызуны придерживались второ-
степенных по площади долинных мезофитных 
биотопов. Следовательно, в доагрикультурное 
время практически весь ареал полёвок группы 
«arvalis» представлял собой редкое «кружево», 
и поселения этого вида нигде не занимали фо-
новых биотопов [Тупикова и др., 2000; Бобров 
и др., 2008].

Агроценозы стали для обыкновенных по-
лёвок (s.  l.) новым местообитанием, более 
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только по агроценозам, но и по другим антро-
погенно нарушенным биотопам, так как леса 
оказались фрагментированы сформировав-
шейся сетью сельских поселений с мозаикой 
полей, а также сильно прорежены и осветлены 
рубками, пастьбой, сенокошением, прокладкой 
различных коммуникаций. 

Сухостепные территории начали распа-
хивать с появлением технологий орошения 
земель. На юг обыкновенные полёвки (s.  l.), 
кроме полей проникают по сопровождающим 
их лесополосам и оросительным системам. 
Благодаря последним они широко распро-
странились в агроценозах на месте северных 
сухих и опустыненных степей, в частности в 
Прикаспии из Ильменно-Придельтового райо-
на расселились на запад и стали обычными на 
орошаемых участках Чёрных земель.

В каждом регионе рост площади пахотных 
земель шёл от более плодородных участков к 
менее плодородным, как это описано, напри-
мер, для Мещёры [Матасов, 2018]. Расширение 
площади пахотных земель было также связано 
с ростом численности населения и системой 
землепользования. Так, с переходом на трёх-
польную систему земледелия стали распахи-
вать большие площади, чем это требовалось 
при ранней двупольной системе, так как одну 
часть оставляли под пар. Во второй половине 
XX в. – с развитием плановой экономики и 
технологий, площади пахотных земель во мно-
гих регионах страны были настолько велики, 
что превышали невозделываемые земли. В 
таких регионах биотопы, благоприятные для 
обыкновенных полёвок (s.  l.), преобладают 
над другими, а учитывая высокий уровень их 
численности в агроценозах, можно говорить о 
ведущем значении этих грызунов на огромных 
пространствах, занятых пахотными землями.

Полёвки группы «arvalis» достигают наи-
большей численности на полях, а не в природ-
ных биотопах, поселяясь на пахотных землях 
круглогодично и практически в любой части 
своего ареала. На полях у них чаще, чем у 
каких-либо иных грызунов, наблюдаются 
вспышки массового размножения. Их доля в 
населении грызунов агроценозов различна в 
разных географических условиях. В полях от 

северной (в Восточной Европе) или от южной 
(в Западной Сибири) тайги до лесостепей 
включительно доминируют только полёвки 
группы «arvalis», а в полях на месте богато-
разнотравно- и разнотравно-дерновиннозла-
ковых степей от западных границ России до 
Иртыша в число доминантов входят и другие 
виды грызунов [Тупикова и др., 2000; Неронов 
и др., 2001].

Следовательно, распашка земель привела 
к коренному изменению распространения 
обыкновенных полёвок (s. l.). Они глубоко про-
никли в таёжную и степную зоны по полям и 
другим антропогенно нарушенным биотопам. 
С увеличением пахотных площадей полёвки 
стали не только обитателями фоновых био-
топов (полей), но и доминирующими видами 
позвоночных в них. Уплотнение «кружева» 
ареала сопровождалось ростом численно-
сти популяций, благодаря чему общее число 
обыкновенных полёвок (s.  l.) в экосистемах, 
возросло на 2–3 порядка [Неронов и др., 2001; 
Хляп, Варшавский, 2010]. 

Процесс инвазий полёвок группы «arvalis» 
по пахотным землям достиг максимума к 
концу существования СССР, поскольку позже 
площади пахотных земель заметно сократи-
лись. Кроме того, с 1980-х гг. в России, а в 
Западной Европе ещё раньше, практикуются 
новые технологии уборки зерновых и сеноко-
шения. До этого не одно столетие скошенные 
травы и оставшуюся солому (а сначала и 
сжатые колосья с зерном) складировали на 
лугах и полях сначала в небольших копнах и 
стогах (колосья – в снопах), а позже в больших 
скирдах или омётах, которые достигали 25 м в 
длину и 7 м в высоту. Полёвки и другие грызу-
ны скапливались в них, нередко размножались 
и оставались до полной разборки, иногда до 
весны, за счёт чего общая численность популя-
ции быстро нарастала [Кулик, 1951; Кучерук, 
Рубина, 1953, Охотский и др., 1981; и др.]. 
Восточноевропейские полёвки более охотно 
поселялись в стогах и омётах, чем 46-хромо-
сомные [Малыгин, Рябов, 2013]. В настоящее 
время, как в России, так и за рубежом солому 
и траву спрессовывают и скатывают в тугие 
рулоны, которые мало пригодны для заселения 
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полёвками. Это, на наш взгляд, служит одной 
из причин сокращения численности каждого 
из видов-двойников полёвок группы «arvalis» 
в различных частях их обширных ареалов. На-
пример, в Воронежской обл., где эти грызуны 
многочисленны, в период с 1958 по 1992 г. 
численность мелких млекопитающих в скир-
дах и омётах была в среднем выше, чем в лу-
гово-полевых местообитаниях, и варьировала 
вокруг относительно стабильного уровня, но с 
1992 по 2014 г. она начала падать, и её средний 
уровень оказался ниже, чем на лугах и полях 
[Транквилевский, Квасов, 2018].

Относительно быстрое появление огромных 
площадей новых местообитаний, благоприят-
ных для полёвок группы «arvalis», отразилось 
на ходе эволюционных процессов видов-двой-
ников, на формировании ареала каждого вида 
и зон их симпатрии и парапатрии, о чём будет 
сказано ниже.

Инвазии 46-хромосомных видов-двойни-
ков: M. arvalis – обыкновенной и M. obscurus 
– алтайской полёвок. Вслед за сведением 
лесов под распашку, для строительства дорог, 
линий электропередач, посёлков проникают в 
таёжную зону оба вида 46-хромосомных по-
лёвок. Самое северо-восточное место обнару-
жения кариологически идентифицированных 
особей M. arvalis s. str. находится в централь-
ной части республики Коми в излучине р. 
Ухта (окрестности пос. Водный Ухтинского 
р-на, 63.5° с. ш., 53.4° в. д.), то есть на 300 км 
севернее крайних находок вида в этом регионе. 
Две полёвки были отловлены на пойменном 
злаково-бобово-разнотравном лугу. Предпола-
гаемый вектор инвазии – непреднамеренный 
завоз автомобильным транспортом [Башлыко-
ва, Королёв, 2014]. 

Полёвки M. obscurus обнаружены на севере 
Уральских гор (Свердловская обл.) на сенокос-
ном лугу правого берега р. Ивдель и в посёлках 
Черёмухово, и Сосьва [Маркова и др., 2010, 
2013]. Эти находки приурочены к северной 
тайге, где алтайские полёвки встречаются в 
азональных биотопах антропогенного проис-
хождения, многие из которых подвергались 
распашке [Маркова и др., 2013]. Этими же 
причинами можно объяснить находки особей 

M. obscurus в Предуралье – на территории 
Вятско-Камского края – Белохолуницкий и 
Омутнинский районы Кировской обл. [Ялков-
ская и др., 2012] – и самую северо-западную 
находку этого вида в средней тайге в двух 
пунктах Устьянского р-на Архангельской обл. 
[Булатова и др., 2010б; Булатова, Емельянова, 
2018] (рис. 1). 

На юго-восток в засушливые районы степей 
и полупустынь Прикаспийской низменности 
M. obscurus смогли проникнуть только после 
мелиоративных работ и распашки земель в 
бассейне низовий р. Волги и на Предуральском 
плато. Заселила эти районы и восточноевро-
пейская полёвка. Однако в пустынных районах 
полёвки M. obscurus не обнаружены [Коваль-
ская, 1994; Тихонов и др., 1996].

Интерес представляет также формирование 
зоны парапатрии 46-хромосомных видов-двой-
ников. Она простирается от северной тайги на 
северо-западе Европы до севера разнотрав-
но-дерновиннозлаковых степей [Kral et al., 
1980; Малыгин, 1983, Мейер и др., 1997] 
(рис.  1, 3). Размещение восточной границы 
распространения M.  arvalis и западной M. 
obscurus на протяжении последних десятиле-
тий многократно уточнялось. Первоначально 
самые западные находки M. obscurus были 
отмечены в Крыму, в междуречье Северского 
Донца и Дона, в Саратовской, Пензенской, Ни-
жегородской и Пермской областях, тогда как 
продвижение M. arvalis к востоку было пока-
зано для Приднепровья, Курской, Орловской, 
Московской, Владимирской, Ярославской, 
Костромской и Вятской областей [Малыгин, 
1983, Мейер и др., 1997]. Дальнейшие иссле-
дования позволили сократить расстояние меж-
ду изученными границами распространения 
этих видов в Восточной Европе [Быстракова, 
2003; Баскевич и др., 2005, 2009, 2012, 2018; 
Булатова и др., 2010 а, б; Окулова и др., 2010], 
а на территории Центрального Черноземья 
(Курская и Липецкая обл.) [Баскевич и др., 
2012] и Верхнего Поволжья (Владимирская, 
Нижегородская обл.) [Golenischev et al., 2001; 
Лавренченко и др., 2009; Булатова и др., 2010 
а,б; Миронова и др., 2016, 2017; Баскевич и 
др., 2016; Черепанова и др., 2019] обнаружено 
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соприкосновение границ и гибридизация этих 
полёвок. В Центральном Черноземье гибрид-
ные особи были найдены в Усманском р-не 
Липецкой обл. и Мантуровском р-не Курской 
обл. [Баскевич и др., 2012], а в Нечернозёмной 
зоне Верхнего Поволжья в Ковровском р-не 
Владимирской и Сокольском р-не Нижего-
родской областей [Golenischev et al., 2001; 
Лавренченко и др., 2009; Булатова и др., 2010 
а, б; Миронова и др., 2016; Баскевич и др., 
2016; Черепанова и др., 2019]. Особенности ги-
бридных зон между 46-хромосомными видами 
(кариоформами) в Центральном Черноземье 
и Верхнем Поволжье различаются. Главные 
отличия проявляются в ширине обнаруженных 

гибридных зон: узкой в Черноземье и широкой 
в Нечернозёмной полосе, что, прежде всего, 
связано с природными условиями (лесостепь 
и подтаёжные леса, соответственно), с разной 
степенью фрагментации пахотных земель и с 
рядом исторических особенностей освоения 
этих регионов [Мун, 2018, Трапезникова, 
2018]. 

Важная роль в сближении ареалов 46-хро-
мосомных видов-двойников, в возникновении 
их контактов и гибридизации принадлежит 
их инвазиям на пахотные земли. Так, в серии 
работ, выполненных на идентифицированном 
материале обыкновенных полёвок из разных 
регионов вдоль зоны парапатрии, показано 

Рис. 3. Природные и исторические факторы формирования зоны парапатрии 46-хромосомных полёвок: Microtus 
arvalis и M. obscurus
Красная линия – восточная граница распространения M. arvalis, синяя – западная M. obscurus. 
Чёрные линии – южные и юго-восточные границы Древней Руси в начале XI (сплошная линия) и в первой четверти 
XIII (пунктирная) веков [по: Николаев, 2003а; б].
Цветом – подзоны растительности [по: Огуреева и др., 1999]: a – северная тайга; b – средняя тайга; c – южная тай-
га; d – подтайга; e – широколиственные леса f – лесостепь; g –северные степи; h – сухие степи; i – опустыненные 
степи; j – северные пустыни; k – растительность гор.
Другие обозначения так же, как на рис. 1.
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предпочтительное обитание как M. arvalis, 
так и M. obscurus в антропогенно трансфор-
мированных биотопах: на полях и залежах 
[Карасёва и др., 1994; Тихонов и др., 1998, 
2005; Михайлова и др., 2008; Окулова и др., 
2008], хотя исконными стациями этих видов 
являются открытые луговые биотопы. 

Становление земледелия связано с плодо-
родными почвами [Найдёнов, Цаценко, 2012], 
но в Восточной Европе большая часть степных 
плодородных земель не могла быть освоена 
в первую очередь. Народы, занимающиеся 
земледелием, заселяли здесь к концу IX  в. 
территории от Приднестровья к среднему те-
чению Днепра (Киев), и выходу в Балтийское 
море (Полоцк, Новгород, Ладога) и постепенно 
осваивали земли к северу и северо-востоку. А 
южнее, в низовьях Днепра и Дона, а также на 
обширных территориях Среднего и Нижнего 
Поволжья долгое время обитали преимуще-
ственно кочевники и скотоводы (например, в 
разные века и в разных частях этого региона: 
хазары, печенеги, половцы, мордва, волжские 
булгары, золотоордынцы и др.). Эта граница 
немного флуктуировала и, например, в пер-
вой половине XIII в. проходила от среднего 
течения Днепра по междуречью рек Псёл и 
Ворскла до их верхнего течения, к верховьям 
рек Сейм и Оскол, немного восточнее городов 
Елец, Муром, Нижний Новгород и далее на 
север восточней р. Унжа к г. Устюг [Николаев, 
2003б] (рис. 3). Итак, от лесостепных регионов 
на юге она шла на северо-восток до средней 
тайги. Вдоль этой линии, а не в широтном 
направлении, в котором простираются пло-
дородные земли, формируются важнейшие 
области земледелия Руси для выращивания 
хлеба на продажу. Расположение важнейших 
областей земледелия в этих районах сохраня-
лось ещё в XVII в., хотя Российское государ-
ство расширилось к этому времени на восток 
к средневолжским чернозёмам. 

Как видно из рис. 3, примерно вдоль описан-
ной выше границы проходит и зона парапатрии 
46-хромосомных полёвок. На наш взгляд, 
её основное размещение обуславливается 
историческими событиями XI–XVII вв. Оно 
связано с относительно быстрым распростра-

нением и увеличением численности обыкно-
венных полёвок (s. str.) по пахотным землям 
от среднего Приднепровья к северо-востоку 
вдоль описанных выше границ Российского 
государства. Дальнейший сценарий формиро-
вания зоны парапатрии, на наш взгляд, таков. 
Сельскохозяйственное освоение Поволжья 
после падения Золотой Орды и последую-
щего расширения Руси на восток, видимо, 
шло, преимущественно со стороны Волги 
как транспортной артерии. Пахотные земли 
Поволжья могли заселяться алтайскими полёв-
ками, обитавшими в доагрикультурное время 
в луговых стациях (вероятней всего, этот вид 
находили в Нижнем Поволжье и в Предура-
лье ещё в Микулинское межледниковье – см. 
выше). Процесс смыкания пахотных земель 
близ бывшей границы Руси и формирование 
зоны парапатрии шли в течение нескольких 
последующих столетий, вплоть до периода 
максимальной распашки, который пришёлся 
на вторую половину XX в.

Отметим, что при снижении антропогенной 
нагрузки (зарастание древесно-кустарниковой 
растительностью залежей и лугов) на терри-
тории, где в предшествующие годы были об-
наружены гибридные особи 46-хромосомных 
видов-двойников, видовой состав обыкно-
венных полёвок смещался в сторону домини-
рования M. rossiaemeridionalis. В частности, 
такая картина наблюдалась на территории 
Центрального Черноземья, где в 2007 г. была 
обнаружена гибридизация между 46-хромо-
сомными видами обыкновенных полёвок 
(отловы производили на открытых участках: 
полях, залежах, лугах), а в 2013 г. на тех же, 
но биотопически изменённых участках (они 
частично поросли кустарником) или соседних 
(примыкающие к лесу увлажнённые террито-
рии у р. Воронеж) гибриды между M. arvalis 
и M. obscurus не найдены, а отмечено домини-
рование M. rossiaemeridionalis [Баскевич и др., 
2014]. Аналогичная ситуация прослеживалась 
и для северного участка гибридной зоны, об-
наруженного в Верхнем Поволжье [Голенищев 
Ф.Н., устное сообщение]. Следовательно, в 
полосе парапатрии 46-хромосомных форм 
M. arvalis s.  l. происходят пульсации границ 
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ареалов видов-двойников, которые зависят от 
характера и степени сельскохозяйственного 
использования этих земель. 

Инвазии восточноевропейской полёв-
ки – M. rossiaemeridionalis. Известная ранее 
основная часть ареала этого вида [Малыгин, 
1983; Shenbrot, Krasnov, 2005] лежала преи-
мущественно в Восточной Европе (отсюда и 
название) (рис. 4). 

Западная часть ареала простиралась от юга 
Финляндии через Прибалтику, равнины и 
низины центральной Белоруссии и Украины, 
Нижнедунайскую низменность, западное 
Причерноморье до Северной Македонии и 

Рис. 4. Современный ареал восточноевропейской полёвки – M. rossiaemeridionalis.
Основная часть ареала (нативная и расселение до XX в.) дана по Shenbrot, Krasnov [2005] с изменениями.
Крупные точки – места инвазий в XX в. по: 1 – [Большаков, Шубникова, 1988; и др.]; 2 – [Товпинец, 1996; Сибиряков 
и др., 2018]; 3 – [Баскевич и др., 2007]; 4 – [Балакирев и др., 2017]; 5 – [Малыгин, 1983]; 6 – [Богомолов и др., 2005], 
7–11 – [Ковальская, 1994, Тихонов и др., 1996]; 12 – [Гашев, 1988]; 13 – [Маркова и др., 2014]; 14 – [Якименко, 
Крюков, 1997]; 15 – [Ильинских и др., 2010]; 16 – [Демидович, Липин, 1997]; 17 – [Ковальская, Малыгин, 1985]; 
18–23 – [Мейер и др., 1996; Демидович, Липин, 1997]; 24 – [Pavlova, Tchabovsky, 2011]; 25 – [Моролдоев и др., 
2017; Моролдоев, 2019]; 26 – [Markova et al., 2019]; 27 – [Картавцева и др., 2011]; 28? (нет точной идентификации 
вида) – [Кислый и др., 2015]; 29, 30 – [Holicova et al., 2018].
Мелкие точки – места находок в краевых частях ареала (возможно, натурализация до XX в.) (Ставропольский 
край – [Малыгин, 1983; Баскевич, 1996]; Краснодарский край – [Окулова и др., 2005]; другие регионы России и 
Армения – [Малыгин, 1983]; Турция – [Yavuz et al., 2011]; Иран – [Mohammadi et al., 2013]).

юга Греции. В центральной части: от При-
онежья до Крымского перешейка и севера 
Волго-Ахтубинской поймы, не выходя в Пред-
кавказье, за исключением нескольких находок 
в Ставропольском и Краснодарском краях и в 
Дагестане [Малыгин, 1983, Баскевич, 1996; 
Окулова и др., 2005]. Кроме того, от Балкан 
ареал тянется на восток в Малую Азию, где 
восточноевропейских полёвок обнаруживали 
в различных регионах, вплоть до восточных 
границ современной Турции [Kefelioğlu, 1995; 
Selçuk, Kefelioğlu, 2018]. Находки в Армении 
[Малыгин, 1983] и Иране [Mohammadi et al., 
2013] единичны. Имеется ещё одна иранская 
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выборка [Mahmoudi et al., 2014, 2017], но её 
принадлежность к восточноевропейской по-
лёвке требует дополнительных доказательств 
[Malygin, 2018, см. выше]. На востоке (за Ура-
лом) восточноевропейская полёвка встреча-
лась редко и не далее среднего течения Тобола. 
В регионах восточнее этот вид появился позже, 
и в настоящее время число находок восточно-
европейской полёвки далеко за пределами её 
ранее известного ареала возрастает (рис. 4). 

Самая северная и интригующая – инвазия 
в экстремальные условия острова Западный 
Шпицберген. С 1931 г. на западе острова су-
ществовало несколько каменноугольных шахт, 
принадлежащих СССР и позже России, интен-
сивная работа которых прекратилась после 1998 
г. В довоенные годы здесь было добыто около 
3 млн тонн угля, который поставляли в основ-
ном в Мурманскую и Архангельскую области. 
После войны поставки угля продолжались. На 
баржах, которые доставляли уголь с шахт это-
го острова, в качестве балласта использовали 
грунт с материка. На острове его выгружали, 
как оказалось, иногда вместе с полёвками 
[Большаков, Шубникова, 1988], определёнными 
впоследствии, как восточноевропейские [Fredga 
et al., 1990; Markova et al., 2016]. Полёвки нату-
рализовались, включились в пищевые сети эко-
систем острова, а в годы высокой численности 
служат одним из основных источников пищи 
для местных песцов [Frafjord, 2002]. 

На юге к регионам инвазий относятся по-
луострова Крым, Керченский и Абрау. Долгое 
время в Крыму отмечали лишь M. obscurus, 
приуроченную в основном к предгорному и 
горному Крыму (юг и юго-восток полуостро-
ва). В северо-западной части полуострова по-
лёвок, относящихся к группе «arvalis», стали 
находить лишь с конца 1960-х гг. после ввода 
в строй Северо-Крымского оросительного 
канала. С помощью электрофореза белков 
крови удалось установить, что полёвки, до-
бытые на разграничительных валах рисовых 
чеков в Красноперекопском районе Крыма, 
относились к M. rossiaemeridionalis. Восточно-
европейская полёвка заселила зону рисосеяния 
Раздольненского района, проникла по бере-
гам обводнённого русла р. Чатырлык вглубь 

степной зоны [Товпинец, 1996; Евстафьев, 
Товпинец, 2019] и обнаружена (cyt  b) близ 
сёл Тимашовка (Красногвардейский р-н) и 
Демьяновка (Советский р-н) [Сибиряков и др., 
2018]. В настоящее время возделывание риса 
в Крыму полностью прекратилось, что, ви-
димо, приведёт к сокращению площади мест, 
пригодных для обитания восточноевропейской 
полёвки на полуострове.

Восточноевропейская полёвка, определен-
ная по хромосомным маркерам, обнаружена на 
Керченском п-ове близ Темрюка [Баскевич и 
др., 2007]. Кроме того, с помощью молекуляр-
ного (cyt b) маркера установлено её обитание 
на северо-западных отрогах Кавказа (Крас-
нодарский край, п-ов Абрау, урочище Сухой 
Лиман заповедника «Утриш») [Балакирев и 
др., 2017; Balakirev et al., 2018]. Возможно, 
что полёвки проникли в горные районы севе-
ро-запада черноморского побережья с севера 
при строительстве дорог к курортным местам.

Другой регион расселения восточноевропей-
ской полёвки на юге и юго-востоке её ареала 
– Северный Прикаспий. В Волго-Ахтубинской 
пойме самое южное место её поимки лежит у с. 
Никольское [Малыгин, 1983]. Она обнаружена 
близ оз. Баскунчак [Богомолов и др., 2005]. Об 
обитании обыкновенных полёвок (s. l.) в За-
падном Казахстане по долинам рек Урал, Уил, 
Темир и Эмба, сообщалось ещё до описания 
видов-двойников [Башенина, 1962]. Позднее 
кариологические [Ковальская, 1994] и электро-
форетические [Тихонов и др., 1996] исследо-
вания показали, что эти полёвки относятся к 
видам-двойникам: M. rossiaemeridionalis и M. 
obscurus. Обводнение территории и последую-
щая распашка земель на левобережье низовий 
р. Волги и на Предуральском плато стали при-
чинами инвазии обыкновенных полёвок (s. l.) в 
засушливые степные и полупустынные районы 
северного Прикаспия и формирования краевой 
юго-восточной границы ареала вида. Здесь 
отмечена симпатрия обоих видов-вселенцев, 
тогда как в пустынные районы проникает 
только восточноевропейская полёвка [Тихонов 
и др., 1996]. 

В последние годы всё чаще публикуются 
сведения об инвазиях восточноевропейской 
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полёвки на восток: от отдельных регионов 
Западной Сибири до Дальнего Востока. Она 
обнаружена на р. Обь в г. Сургут (Ханты Ман-
сийский автономный округ) [Маркова и др., 
2014] (рис. 4), куда, возможно завезена водным 
транспортом с овощами или фуражом. Видимо, 
с аналогичной сельскохозяйственной про-
дукцией, перевозившейся железнодорожным 
транспортом, прежде всего по Транссибирской 
магистрали, восточноевропейская полёвка 
проникла в окрестности г. Тюмень [Гашев, 
1998], в Новосибирский Академгородок [Яки-
менко, Крюков, 1997], на территорию Универ-
ситетской рощи г. Томска [Ильинских и др., 
2010], на юг Красноярского края в Ужурский 
р-н [Демидович, Липин, 1997] и в окрестно-
сти г. Абакан и у села Подсинее [Ковальская, 
Малыгин, 1988], в Иркутскую область [Мейер 
и др., 1996; Демидович, Липин, 1997 и др.], 
в Бурятию (парки г.  Улан-Удэ и 2 посёлка 
примерно в 20 и 30 км восточнее города по 
железнодорожной магистрали: пос. Сосновый 
Бор и Онохой) [Моролдоев и др., 2017; Мо-
ролдоев, 2019], в окрестности г. Хабаровска 
[Markova et al., 2019]. Предполагается, что 
вектор инвазии восточноевропейской полёвки 
на тихоокеанское побережье, где она обнару-
жена в г. Советская Гавань и двух близлежащих 
посёлках, также связан c железнодорожными 
перевозками, но по Байкало-Амурской маги-
страли [Картавцева и др., 2011]. 

Интересны находки восточноевропейской 
полёвки (в исходной статье как M. mystacinus, 
диагностика – молекулярно-генетическими 
методами по cyt b) в Восточно-Казахстанской 
области Казахстана. Двух полёвок отловили в 
2017 г. близ пруда у села Секисовка (50°21′9″ 
с. ш., 82°35′46″ в. д.) и ещё одну – в 2006 г. на 
пастбище близ села Жамбыл (49°14′21″ с. ш. и 
86°18′30″ в. д.) [Holicova et al., 2018]. Авторы 
считают, что здесь лежит реликтовая часть на-
тивного ареала восточноевропейской полёвки, 
но мы склоняемся, что это непреднамеренная 
интродукция, и зверьки, как и в другие регио-
ны, могли быть завезены с сельскохозяйствен-
ной продукцией.

О датах инвазий восточноевропейских по-
лёвок на восток точных сведений нет. В Ир-

кутской обл. полёвка, описанная как М. arvalis 
baicalensis, впервые отмечена в 1936 г. [Фе-
тисов, 1941], хотя её видовой статус в совре-
менном понимании систематики этой группы 
грызунов не ясен. В лесах близ г. Байкальска 
зверьков из группы «arvalis» отлавливали в 
1978–1982 гг. В лесостепных районах южного 
Прибайкалья они впервые обнаружены в 1982 
г. [Демидович, Липин, 1997] и определены, 
как M. rossiaemeridionalis [Мейер и др., 1996]. 
Все остальные находки этого вида к востоку 
от основного ареала относятся к ещё более 
поздним годам. Проникнув на восток России 
относительно недавно, M. rossiaemeridionalis 
начала устойчиво занимать весомое место в 
антропогенно-преобразованных экосистемах. 
Так, в агроценозах левобережья верхнего При-
ангарья доля восточноевропейских полёвок 
среди мелких млекопитающих составляет 
54%, а в некоторые годы достигает 75% [Деми-
дович, 2006]. Эта полёвка, впервые замеченная 
в г. Иркутске в 1988 г., к 1990 г. встречалась 
во всех районах города и в его окрестностях, 
занимая лидирующее место среди мелких мле-
копитающих вне построек [Малышев, 2011]. 
Став обычными на юго-западных берегах Бай-
кала, восточноевропейские полёвки проникли 
даже на о. Ольхон [Pavlova, Tchabovsky, 2011], 
куда можно попасть с водным транспортом или 
зимой по льду. 

Если в Прибайкалье восточноевропейские 
полёвки стали обычными, то в Сургуте они 
редки. Их доля не превышала 3% от числа 
отловленных мелких млекопитающих. Эти 
полёвки встречены в 9 из 54 обследованных 
биотопов города, преобладая (46.5% среди 
отловленных зверьков) на садово-дачных 
участках. Из других местообитаний Сургута 
тяготеет к расположенным в черте города на-
рушенным мелколиственным и смешанным 
лесам [Стариков и др., 2016]. 

Не была проведена диагностика на совре-
менном уровне, но обыкновенные полёвки 
(s. l.) были обычны в полях-перелесках близ с. 
Горнослинкино и в самом населённом пункте, 
расположенном на правобережье р. Иртыш в 
70 км к северу от г. Тобольска [Кислый и др., 
2015]. Обитание здесь любого вида полёвок 
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из группы «arvalis» с высокой степенью ве-
роятности можно расценивать как результат 
завоза, и так как c.  Горнослинкино лежит 
между Тюменью и Сургутом, где обнаружены 
M.  rossiaemeridionalis, то в известной мере 
можно предположить инвазию этого вида ещё 
в один регион северного Прииртышья.

Такое проникновение далеко за пределы ос-
новного ареала именно восточноевропейской 
полёвки, а не 46-хромосомных видов-двой-
ников, связано с особенностями её экологии 
и поведения. Восточноевропейская полёвка 
экологически пластичней. Она встречается на 
лугах, полях и залежах, но чаще её поселения 
приурочены к оврагам, границе леса и разре-
женным лесам, обочинам дорог, огородам и са-
дам [Малыгин, 1974]. Она легко адаптируется 
к рекреационным зонам [Жигарев, 1993, 2004] 
и становится обитателем сельских населённых 
пунктов и городов. Склонность к синантро-
пии у восточноевропейских полёвок много 
выше, чем у обыкновенных (s. str.) [Карасёва 
и др., 1999]. В городах M. rossiaemeridionalis 
находили в лесопарках, пустошах, скверах, на 
обширных газонах [Малыгин, 1983; Тихонова 
и др., 2012; Малыгин, Рябов, 2013]. В средней 
полосе европейской части России она, наря-
ду с полевой мышью, доминирующий вид в 
населённых пунктах, в том числе в больших 
городах, обитающий вне построек [Хляп и 
др., 2003; Тихонова и др., 2012], и её по пра-
ву относят к факультативным синантропам. 
Способность восточноевропейских полёвок 
переносить малоблагоприятные для грызунов 
условия урбанизированных территорий суще-
ственно расширяет «арену жизни» вида. Эти 
полёвки могут заходить в постройки человека, 
а если могут найти в них достаточное количе-
ство корма не только зернового, но и сочного, 
поселяются в помещениях, не покидая их, 
например, в овощехранилищах [Карасёва и 
др., 1995]. Они могут скапливаться в стогах и 
омётах, на сеновалах и сенобазах и в дальней-
шем вместе с сеном или овощной продукцией 
развозиться человеком на дальние расстояния. 
Предполагается, что находки восточноевро-
пейской полёвки в Иркутской обл. и Бурятии, 
удалённые примерно на 2 тыс. км и более к 

востоку от основного ареала, – результат за-
воза полёвок этого вида по железной дороге.

Отмечены различия биотопических предпо-
чтений видов-двойников: восточноевропей-
ская полёвка имеет большее преимущество в 
сухих нарушенных лесных биотопах (сухие 
сосняки), в то время как во влажных и мезо-
фитных (нарушенные ольшаники, осинники, 
березняки и дубравы) – обыкновенные. Пока-
зано, что усиление рекреационной дигрессии 
лесов в большей степени благоприятствует 
восточноевропейской полёвке, по сравнению 
с обыкновенной [Жигарев, 2004].

Наблюдения показали, что восточноевро-
пейские полёвки более подвижны и плодови-
ты, легче переносят скученность, терпимы к 
сородичам и менее агрессивны, чем вид-двой-
ник M. arvalis s. str. [Малыгин, Деулин, 1979; 
Зоренко, 1980, 1994; Малыгин, 1983; Тихонова 
и др., 2005; 2007]. Будучи исконно обитателями 
второстепенных по площади местообитаний, 
восточноевропейские полёвки адаптированы к 
быстрому наращиванию численности. 

Кроме того, обнаружены различия эколо-
го-физиологических адаптаций видов-двойни-
ков [Мокеева, Ченцова, 1981; Башенина и др., 
1988]. Так, в специальных опытах выяснили, 
что восточноевропейские полёвки потребляют 
больше зерна и меньше сена, чем обыкно-
венные. При содержании на малокалорийной 
диете только из сена и воды, особи первого 
вида были почти вдвое чувствительней к пи-
тательности корма и погибали быстрее, чем 
особи второго. Однако при низких темпера-
турах (–20 °C) восточноевропейские полёвки 
достоверно дольше сохраняют относительно 
постоянную температуру тела, гибнут позже, 
а эффект закаливания организма у них выра-
жен сильнее, чем у обыкновенных полёвок 
[Мокеева, Ченцова, 1981]. Поэтому, становятся 
понятными причины выживания именно этого 
вида в экстремальных условиях архипелага 
Шпицберген. Более глубокое проникновение 
восточноевропейской полёвки по сравнению с 
обыкновенной на юго-восток вплоть до агро-
ландшафтов в пустынных районах Западного 
Казахстана связывают с большей тепломо-
бильностью и более высокой критической 
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температурой, что, вероятно, свидетельствует 
о её лучшей сосудистой регуляции по сравне-
нию с обыкновенной полёвкой [Башенина и 
др., 1988].

Все эти причины обуславливают современ-
ные инвазии восточноевропейских полёвок 
в удалённые от основного ареала регионы 
Арктики, Сибири и Дальнего Востока, связь 
с которыми в XX в. существенно возросла в 
результате увеличения транспортных потоков. 

Заключение
Анализ обобщённых данных показывает, что 

многовековое освоение территории Северной 
Евразии человеком привело к инвазиям ви-
дов-двойников обыкновенных полёвок в раз-
личных направлениях. Инвазионный процесс 
можно подразделить на 2 неодинаковых по 
продолжительности этапа. 

Первый этап связан с распашкой территории, 
которая была сопряжена на севере со сведе-
нием лесов, а на юге – с гидромелиорацией. 
Огромные пространства созданных человеком 
агроценозов стали ареной расселения по-
лёвок группы «arvalis». В результате к концу 
XX в. эти грызуны заняли преобладающие 
по площади местообитания (агроценозы) от 
атлантического побережья через среднюю по-
лосу европейской части России и юг Западной 
Сибири до северо-западного Китая и локально 
до тихоокеанского побережья. Они стали мас-
совыми млекопитающими во многих регионах. 
Ёмкость новых местообитаний (агроценозов) 
была, очевидно, настолько велика, что при 
инвазиях в широтном направлении (на север 
в тайгу или на юг – в аридные ландшафты) 
46- и 54-хромосомным полёвкам практически 
не приходилось конкурировать за ресурс, и 
они совместно осваивали расширяющиеся по 
площади агроценозы. Это, на наш взгляд, объяс-
няет формирование обширной зоны симпатрии 
восточноевропейской полёвки с обыкновенной 
и алтайской. Например, M. obscurus совместно 
с M. rossiaemeridionalis проникли в сухие степи 
и полупустыни Западного Казахстана после ир-
ригации земель для нужд сельского хозяйства. 

Иначе складывалось освоение агроценозов 
46-хромосомными видами-двойниками. Обык-

новенная полёвка шла с запада в восточном 
направлении вместе с освоением новых земель 
славянскими народами, имеющими земледель-
ческую культуру. По совокупности историче-
ских, природных и социально-экономических 
причин на восточных рубежах основные 
места распашки долгое время (XI—XVII вв.) 
размещались примерно по линии, идущей от 
среднего Днепра на северо-восток (к Западной 
Двине), что соответствовало восточным грани-
цам Российского государства в домонгольский 
период. Здесь могла формироваться полоса 
повышенной численности обыкновенной 
полёвки (s.  str.), пришедшей с запада. При 
освоении Поволжья, которое происходило в 
последующие столетия, пахотные земли могли 
заселять алтайские полёвки, которые, по-ви-
димому, до распашки уже обитали по обоим 
берегам Волги, но занимали второстепенные 
по площади луговые местообитания. Можно 
предположить, что зона парапатрии 46-хро-
мосомных видов-двойников формировалась 
в процессе смыкания поволжских пахотных 
земель с возделываемыми ранее агроценозами, 
что продолжалось вплоть до экстенсивной 
распашки, имевшей место во второй половине 
XX в. К признакам эволюционных процессов, 
идущих здесь и в наши дни, можно отнести 
присутствие на территории Центрального 
Черноземья и в Нечернозёмной зоне Верхнего 
Поволжья гибридов М. arvalis и M. obscurus. 
Отмечено смещение гибридной зоны при 
снижении антропогенной нагрузки на места 
обитания 46-хромосомных видов-двойников.

Второй этап инвазий пришёлся на XX в. 
Он исключительно редок у 46-хромосомных 
полёвок, например, завоз M. arvalis s.  str. в 
Республику Коми (см. выше), но характерен 
для восточноевропейской полёвки. Диапазон 
современных инвазий этого вида шире, чем 
на предыдущем этапе, но, если при распаш-
ке формировались сплошные поселения на 
обширных территориях, то на втором этапе 
– локальные изолированные участки ареала. 
Известны инвазии M.  rossiaemeridionalis на 
Крайний Север (о. Западный Шпицберген), 
куда полёвки проникли в результате непредна-
меренного завоза на водном транспорте вместе 
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с балластом; на юго-запад: в сухостепные райо-
ны Крыма – после ввода в строй оросительной 
системы, а также на Керченский и Абрауский 
полуострова в связи со строительством дорог 
к курортным местам; на юго-восток в аридные 
районы Западного Казахстана, ирригация ко-
торых привела к возможности существования 
восточноевропейской полёвки в сухостепных 
и пустынных ландшафтах; на север Западной 
Сибири – в Сургут, видимо, водным путём. Са-
мые дальние инвазии (Прибайкалье, окрестно-
сти г. Хабаровска и г. Советская Гавань на тихо-
океанском побережье) произошли в восточном 
направлении в связи с завозом полёвок с сеном, 
фуражом или овощной продукцией по желез-
нодорожным магистралям (Транссибирской 
и Байкало-Амурской). Столь глубокое про-
никновение восточноевропейской полёвки за 
пределы основного ареала связано с поведен-
ческими и физиологическими особенностями 
вида, позволяющими ему выживать на новых 
территориях, даже в экстремальных условиях 
Крайнего Севера и юго-востока. Кроме того, 
благодаря склонности восточноевропейских 
полёвок к синантропии, они обосновываются 
в населённых пунктах, то есть практически 
всегда в новых регионах эти полёвки могут 
найти для себя подходящее местообитание.

Следовательно, полёвок группы «arvalis» 
можно отнести к относительно небольшому 
числу видов, для которых многовековое антро-
погенное освоение Северной Евразии под паш-
ни, сельские и городские населённые пункты, 
строительство дорог, ирригация засушливых 
территорий сыграли важную положительную 
роль. Эти полёвки вышли из второстепенных 
по площади местообитаний в фоновые, стали 
массовыми видами средней полосы европей-
ской части России и некоторых других регио-
нов, распространились из лесостепей к северу 
до средней тайги (и изолированно в полярные 
широты) и к югу до пустынь. Результатом 
стало коренное изменение зоогеографии на-
селения млекопитающих европейской части 
России [Khlyap, 2012].

Первый этап инвазий свойственен всем 
3 полёвкам из группы «arvalis», второй 
– за редким исключением, только для M. 

rossiaemeridionalis. Учитывая участие этого 
вида в циркуляции возбудителей зоонозных 
болезней человека и вред, наносимый сель-
скому хозяйству [Бобров и др., 2008; и др.], 
восточноевропейскую полёвку следует отне-
сти к претендентам для включения в список 
опасных инвазионных видов России.
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The review of own and literary data on invasions of sibling species Microtus from the group “arvalis” 
(East European, M. rossiaemeridionalis, common, M. arvalis and Altai, M. obscures voles) is given. It has 
been established two stages of invasions differing in duration which defined formation of modern ranges of 
these species and had an influence on evolutionary processes. The first stage is connected with agricultural 
development of Eurasia from the early Neolithic before broad plowing of lands in the second half of the 
20th century. Expansion of the range in the northern direction after deforestation for plowing of lands and 
in southern one, as a result of irrigation of arable lands, is peculiar to all three sibling species. The second 
stage is caused by expansion of transport network and growth of traffic flows in the 20th century. The last is 
characteristic for M. rossiaemeridionalis. The natural and historical reasons of formation of a contact zone 
between M. arvalis and M obscurus are reconstructed. The original maps showing modern distribution of 
sibling species Microtus of the arvalis group are given, and the natural and historical factors that influenced 
the formation of their ranges are discussed.

Key words: Microtus of the group “arvalis”, sibling species, anthropogenic influence, distribution, 
pulsations of ranges, invasions.
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Основными ограничивающими факторами для Ambrosia artemisiifolia L. при произрастании на 
Кавказе являются поток приходящей солнечной энергии в январе (5250–5950 кДжм-2сут-1) и уклон 
местности (0–17.5°), для A. trifida L. – скорость ветра в феврале (2–2.4 м/с) и поток приходящей сол-
нечной энергии в декабре (4400–4800 кДжм-2сут-1). В соответствии с прогнозируемыми тенденциями 
климатических изменений к 2050 г. возможно расширение общей площади потенциально пригодных 
для видов местообитаний в 1.95 и 9.78 раза, соответственно (20 295.29 и 34 817.82 км2). Площадь 
оптимальных их местообитаний может увеличиться в 2.48 и 11.78 раза (9932.73 и 18 914.11 км2), в 
том числе за счёт горных территорий.

Ключевые слова: Ambrosia, географические информационные системы, инвазия, Кавказ, MaxEnt.

Введение
Биологические инвазии в настоящее время 

являются одной из основных угроз глобаль-
ному биоразнообразию [Pauchard, Shea, 2006; 
Shuai et al., 2018; Terauds et al., 2012; и др.]. При 
этом расширению ареала и проникновению 
чужеродных видов в новые сообщества всё 
чаще способствуют современные климати-
ческие изменения [Dgebuadze, 2014; Ramírez, 
Macías, 2015; Panda, Behera, 2018; и др.]. Если 
ранее температурный режим горных районов 
определял их относительную устойчивость к 
вторжению чужеродных видов, то потепление 
климата значительно повысило риск биоло-
гических инвазий в этих средах [Pauchard et 
al., 2016; Lamsal et al., 2018; и др.]. Проблема 
актуальна и для Кавказа, где в последние деся-
тилетия на фоне изменений климата отмечено 
интенсивное проникновение в горы чужерод-
ных видов растений [Комжа, Попов, 1990; 
Акатова и др., 2009; Акатова, Акатов, 2013; 
Чадаева и др., 2018]. Учитывая уязвимость 
природных экосистем, а также функциониро-
вание в горных районах аграрного сектора и 

туристической отрасли, биологические инва-
зии здесь могут иметь тяжёлые экологические 
и социально-экономические последствия.

Так помимо рекреационного в горах Кавказа 
активно развивается медицинский туризм, в 
том числе благодаря низкой представленности 
видов растений, вызывающих при массовом 
цветении аллергические реакции у людей. К 
основным способам профилактики и лечения 
относится минимизация любого взаимодей-
ствия с аллергеном, в связи с чем ежегодно 
население массово выезжает для проживания в 
горные районы. Видами растений, пыльца ко-
торых вызывает поллиноз, а в отдельных слу-
чаях развитие бронхиальной астмы, являются 
представители рода Ambrosia L. [Gentili et al., 
2019], два из которых – Ambrosia artemisiifolia 
L. (амброзия полыннолистная) и A. trifida L. 
(амброзия трёхраздельная) – широко распро-
странены в равнинных и предгорных районах 
регионов Кавказа.

Нативный ареал A. artemisiifolia включает 
восточные и юго-восточные штаты США, 
южные провинции Канады, где вид произрас-
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тает вдоль обочин дорог, по сорным местам, 
берегам рек [Sheppard et al., 2006; Самые 
опасные..., 2018]. Вторичный ареал включает 
Европу (Великобритания, Германия, Италия, 
Франция, Венгрия, Австрия, Швейцария, Шве-
ция, Бельгия, Португалия, Словакия, Польша, 
Чехия, Черногория, Сербия, Украина, Хорва-
тия, Молдова и др.), Азию (Япония, Корея, 
Китай, Казахстан), Северную, Центральную 
и Южную Америку, Австралию, Африку 
[Lambdon et al., 2008; Виноградова, Майоров, 
Хорун, 2010; Самые опасные..., 2018]. На 
территории России A. artemisiifolia широко 
распространена в европейской части [Самые 
опасные..., 2018]. Основная площадь, занятая 
видом, расположена на Северном Кавказе, в 
Ростовской и Волгоградской областях, Кал-
мыкии и Приморском крае [Москаленко, 2001; 
Глубшева, Карпушина, 2009; Абрамова, 2017].

Нативный ареал A. trifida охватывает вос-
ток США и южную часть Канады [Самые 
опасные..., 2018]. К настоящему времени 
вид произрастает по сельскохозяйственным 
угодьям, увлажнённым местам, обочинам 
автомобильных дорог, вдоль железнодорож-
ного полотна в Северной и Южной Америке, 
Австрии, Дании, Бельгии, Германии, Испании, 
Италии, Ирландии, Нидерландах, Норвегии, 
Швейцарии, Англии, Франции, Чехии, Латвии, 
Литве, Эстонии, Молдове, Польше, Белорус-
сии, Румынии, Словении, Сербии, Словакии, 
на Украине, а также в Китае, Японии, Корее 
[Lambdon et al., 2008; Ситникова, 2013; и др.]. 
В России области наибольшего распростра-
нения A. trifida расположены в Центральном 
Черноземье, Предуралье и на Северном Кавка-
зе [Самые опасные..., 2018]. Общая тенденция 
вида к расселению на север выражена до 60° 
с. ш. [Терёхина, 2015].

Впервые на Кавказе A. artemisiifolia была 
отмечена ещё в 1914 г. на территории со-
временного Краснодарского края [Васильев, 
1958], в 1929 г. – в окрестностях г. Орджони-
кидзе (Владикаказ) [Димитриев и др., 1994]. В 
настоящее время вид повсеместно внедряется 
в антропогенные и природные луговые фито-
ценозы, всё чаще встречаясь на высоте более 
1700 м над ур. моря [Комжа, Попов, 1990; Ча-

даева и др., 2018]. Верхняя высотная граница 
распределения A. artemisiifolia в горах отме-
чена нами в 2018 г. на высоте 2100 м над ур. 
моря (Кабардино-Балкарская Республика, сел. 
Терскол). Тенденцию к распространению на 
Кавказе, в том числе по высотному профилю, 
имеет реже встречающаяся A. trifida. Первые 
достоверные сведения о произрастании вида в 
регионе датированы 1974 г. (предгорья Чечни 
и Ингушетии [Никитин, 1983]) и серединой 
1980-х гг. (г. Владикавказ [Москаленко, 2001]). 
В настоящее время A. trifida произрастает 
на территории Республики Абхазия [Пицун-
да-Мюссерский..., 1987], отмечена в посевах 
сельскохозяйственных культур лесостепной 
зоны Чеченской Республики [Макаева, Оказо-
ва, 2016], в урбанофлоре г. Майкоп [Толстикова 
и др., 2015]. В 2008 г. очаг A. trifida выявлен в 
окрестностях г. Пятигорска, в 2012 г. – в Ка-
бардино-Балкарской Республике [Шхагапсоев 
и др., 2018], где за последующие пять лет вид 
продвинулся на 4 км вдоль грунтовых дорог по 
склонам Кабардино-Сунженского хребта. По 
нашим наблюдениям [Ефимова и др., 1997], 
A. trifida проникла в горную часть Республики 
Северная Осетия-Алания до высоты 1365 м 
над ур. моря (сел. Харисджин).

Данные о закономерностях экспансии ви-
дов рода Ambrosia в горы немногочисленны 
и ограничиваются, в основном, констатацией 
их произрастания на конкретных территори-
ях [Dong et al., 2011; и др.]. Согласно нашим 
наблюдениям, внедрение A. artemisiifolia и 
A. trifida в горные районы Кавказа связано с 
переносом семянок транспортным потоком, за-
возом с грунтом при ремонте и реконструкции 
дорог, заготовкой сена и соломы в равнинных 
и предгорных районах, отсутствием эффектив-
ной борьбы с растениями со стороны аренда-
торов сельскохозяйственных угодий [Чадаева 
и др., 2018]. Кроме того, распространению 
видов, особенно A. artemisiifolia – растения 
с длительным циклом развития и поздним 
появлением всходов, по высотному профилю, 
вероятно, способствуют современные клима-
тические изменения.

Цель данного исследования – провести про-
странственное моделирование современного 
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распространения A. artemisiifolia и A. trifida 
на территории Кавказа, выявить абиотические 
факторы, лимитирующие распространение 
видов, спрогнозировать возможное изменение 
их ареала до 2050 г. в соответствии с наиболее 
оптимистичным сценарием развития клима-
тических изменений в XXI в. RCP 2.6 [Fifth 
Assessment Report…, 2014] в рамках модели 
изменения климата IPSL-CM5 (IPSL Earth 
System Model for the 5th IPCC report).

Материал и методика
Область исследований охватила Кавказскую 

горную страну в следующих физико-географи-
ческих границах: на востоке – по побережью 
Каспийского моря, на севере – от Каспийского 
моря по Кумо-Манычской впадине и далее 
по северной границе Краснодарского края 
до Чёрного моря, на западе – по побережью 
Чёрного моря, на юге – по границам Грузии, 
Армении и Азербайджана c Турцией и Ира-
ном (рис. 1). Общая площадь анализируемой 
территории составила 390 тыс. км2. В первич-
ный анализ включены GPS-координаты 85 (A. 
artemisiifolia) и 32 (A. trifida) мест произрас-
тания видов, выявленных в 2015–2019 гг. на 
территории Кабардино-Балкарской Республи-

ки, Краснодарского края, Республики Адыгея, 
Ставропольского края, Республики Дагестан, 
Чеченской Республики, Республики Ингуше-
тия, Карачаево-Черкесской Республики, Респу-
блики Северная Осетия-Алания, Республики 
Абхазия.

Для прогностического моделирования про-
странственного распределения A. artemisiifolia 
и A. trifida на Кавказе использовали метод мак-
симальной энтропии Maxent (Maxent software 
for species habitat modeling) [Elith et al., 2006; 
Baldwin, 2009; Elith, Leathwick, 2009] и фак-
торный дискриминантный анализ (Statistica 
v.10.0). Метод Maxent позволяет по распре-
делениям значений свойств среды выделить 
местообитания, аналогичные тем, в которых 
обнаружен вид (потенциально возможное 
распространение). При этом местообитания, 
определённые с наибольшей вероятностью 
обнаружения вида, являются наиболее при-
годными.

Для оценки основных факторов, обуслов-
ливающих распространение A. artemisiifolia 
и A. trifida в регионе, мы использовали три 
блока дистанционной информации: 1. Изме-
рения отраженной солнечной радиации со 
спутника Landsat 8OLI/TRS и рассчитанные на 

Рис. 1. Расположение и карта-схема района исследований. 1 – Краснодарский край, 2 – Республика Адыгея, 3 – Ка-
рачаево-Черкесская Республика, 4 – Ставропольский край, 5 – Кабардино-Балкарская Республика, 6 – Республика 
Северная Осетия-Алания, 7 – Республика Ингушетия, 8 – Чеченская Республика, 9 – Республика Дагестан.
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основе мозаики территории исследования два 
вегетационных индекса NDVI летнего и зим-
него периода; 2. Данные радиолокационной 
съёмки рельефа Global Multi-resolution Terrain 
Elevation Data 2010 (GMTED2010) с разре-
шением 250 м. На их основе рассчитываются 
высота над уровнем моря и морфометрические 
характеристики рельефа: уклон, экспозиция, 
различные виды кривизны (плановая, продоль-
ная и поперечная), показатели освещённости 
склонов с востока и юга [Zevenbergen, Thorne, 
1987; Moore et al., 1991; Buckley, 2010], кото-
рые в горах могут непосредственно влиять на 
размещение видов; 3. Биоклиматические пока-
затели WorldClim, включающие среднемесяч-
ные данные по средней, минимальной и мак-
симальной температуре, осадкам, солнечной 
радиации, давлению водяного пара, скорости 
ветра и производные от них биоклиматические 
характеристики [Hijmans et al., 2005]. 

Все использованные в работе переменные 
приведены к разрешению 250 м/пикс программ-
ным методом бикубической интерполяции 
сплайнами как более точным, чем методы бли-
жайшего соседа или билинейной интерполяции, 
но и более требовательным к вычислительным 
ресурсам [Studley, Weber, 2011].

Для получения адекватной модели прово-
дили расчёт по 15 повторностям, используя 
10 000 итераций по каждому пикселю всей ана-
лизируемой области. Из 85 (A. artemisiifolia) 
и 32 (A. trifida) дискретных точек 75% точек 
находок использовались как обучающая вы-
борка, а 25% – как тестовая выборка.

Визуализация вероятности пригодности 
местообитаний вида осуществляется по ран-
жированным значениям стандартной палитры 
Maxent в градации цветов от синего (встреча-
емость «0») до красного (встречаемость «1»). 
Для потенциально пригодных мест произрас-
тания вида приемлемы значения 0.5–1, для оп-
тимальных местообитаний – 0.8–1 (вид может 
быть обнаружен с вероятностью 80% и выше).

Для прогнозирования пространственного 
распределения A. artemisiifolia и A. trifida 
с учётом изменений климата до 2050 г. мы 
использовали наиболее оптимистичный сце-
нарий изменения концентрации парниковых 

газов (RCP 2.6) из модели Для сценария RCP 
2.6 модели IPSL-CM5 [2015] предполагается, 
что пик выбросов парниковых газов придётся 
на 2010–2020 гг., после чего произойдёт спад, 
а соответствующее увеличение глобальной 
средней поверхностной температуры в конце 
текущего столетия (2081–2100 гг.) по сравне-
нию с его началом (1986–2005 гг.) окажется в 
диапазоне 1.4–3.1 °C. При моделировании мы 
брали в расчёт только зависимости видов от 
климатических переменных и их связь с изме-
нением климата; воздействие экстремальных и 
аномальных погодных явлений, биотических и 
антропогенных факторов не учитывали.

Полученные результаты и их обсуждение
Моделирование современного ареала A. 

artemisiifolia на Кавказе с использованием про-
граммы MaxEnt подтвердило данные наземных 
наблюдений о широком распространении вида 
в регионе от предгорных до среднегорных рай-
онов, а также о его произрастании по долинам 
рек вплоть до высокогорий (рис. 2). Статисти-
ческий анализ полученных результатов пока-
зал высокую точность определения. Среднее 
значение AUC для повторностей составляет 
0.983, стандартное отклонение – 0.003 для A. 
artemisiifolia, и 0.996 со стандартным откло-
нением 0.001 для A. trifida.

В целом площадь потенциально пригодных 
для A. artemisiifolia местообитаний в границах 
исследуемой территории в настоящее время 
составляет 10.4 тыс. км2 (2.67% анализируемой 
территории), из которых 4.0 тыс. км2 (1.03%) 
– площадь оптимальных местообитаний с ве-
роятностью обнаружения вида 80–100%. При 
этом основной район распространения вида 
охватывает Центральный Кавказ в границах Ка-
бардино-Балкарии и Северной Осетии, а также 
территорию Ингушетии на востоке и примы-
кающие с запада районы Карачаево-Черкесии. 
Здесь наблюдается наибольшее число возмож-
ных местонахождений A. artemisiifolia, в том 
числе с вероятностью выше 80%. На Западном 
Кавказе высока вероятность обнаружения вида 
по побережью Чёрного моря (Краснодарский 
край, Абхазия), реже оптимальные для произ-
растания участки встречаются от предгорных 
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до среднегорных районов Краснодарского края 
и Адыгеи. В Чеченской Республике и Дагестане 
потенциально пригодные и оптимальные для 
A. artemisiifolia местообитания ограничены 
относительно небольшими территориями в 
предгорной зоне и низкогорье. Невысоко их 
прогнозируемое число на равнинах Ставро-
польского края и в Закавказье (за исключением 
горных районов Грузии).

Площадь потенциально пригодной для A. 
trifida территории в настоящее время состав-
ляет 3.6 тыс. км2 (0.91% от анализируемой 
территории), из которых только 1.6 тыс. 
км2 (0.41%) оптимальны для произрастания 
вида. Ареал A. trifida в основном охватывает 
предгорные районы Восточного и Централь-
ного Кавказа в границах Северной Осетии, 

Рис. 2. Картосхема распределения пригодных для A. artemisiifolia (а) и A. trifida (б) мест произрастания на Кавказе 
в настоящее время 0–0.4 – значения вероятности нахождения вида для непригодных мест произрастания, 0.5–0.8 
и свыше 0.8 – соответственно вероятность для пригодных и оптимальных местообитаний.

Кабардино-Балкарии, Ингушетии и Чечни. С 
высокой вероятностью (80–100%) возможно 
проникновение вида по речным долинам в 
среднегорные и высокогорные районы этих 
республик. На территории Западного Кавказа, 
Закавказья, а также Республики Дагестан и 
Ставропольского края пригодные для произ-
растания A. trifida местообитания в настоящее 
время представлены в основном относительно 
небольшими по площади участками с вероят-
ностью обнаружения вида, редко превышаю-
щей 50%. Исключение составляют отдельные 
территории по речным долинам среднегорий 
Краснодарского края и Абхазии.

При этом основными факторами, в комплек-
се максимально влияющими на распростране-
ние A. artemisiifolia на Кавказе, являются четы-
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ре, из которых наибольший вклад в построение 
модели вносят климатический фактор srad1 
(поток приходящей солнечной энергии в ян-
варе) и показатель рельефа местности slope 
(уклон); ndvi (нормализованный разностный 
(относительный) вегетационный индекс в лет-
нее время) и wind1 (скорость ветра в январе) 
оказывают меньшее влияние (см. таблицу).

Для данных параметров отмечены макси-
мальные значения коэффициента пермутации, 
показывающего относительную важность 
фактора при построении модели с учётом 
скоррелированности с другими переменными. 

Таблица. Вклад биоклиматических и эколого-географических параметров в формирование области распростра-
нения A. artemisiifolia и A. trifida на Кавказе

Параметр Вклад в построение модели, % Коэффициент пермутации, %
Ambrosia artemisiifolia

srad1 4.2 33.1
slope 10.6 13.7
ndvi 8.7 8.1

wind1 14.6 5.2
Ambrosia trifida

wind2 2.4 48.3
srad12 1.3 32.2

Примечание: srad1 и srad12 – поток приходящей солнечной энергии соответственно в январе и декабре, кДжм-2сут-1; 
slope – уклон местности; ndvi – нормализованный разностный вегетационный индекс в летнее время; wind1 и 
wind2– скорость ветра соответственно в январе и феврале, м/с.

В то же время процентный вклад факторов по 
отдельности выше для slope и wind1.

Анализ зависимости распространения A. 
artemisiifolia от двух наиболее значимых абио-
тических факторов показал, что предсказанная 
пригодность местообитания для вида в целом 
снижается при значениях показателя потока 
приходящей солнечной энергии в январе менее 
5250 и более 5950 кДжм-2сут-1, а приемлемый 
диапазон крутизны склона составляет от 0 до 
10° (рис. 3). Значения ndvi в пригодных для 
произрастания A. artemisiifolia сообществах 
достаточно высокие и варьируют в пределах 

Рис. 3. График откликов «точек присутствия» A. artemisiifolia на важнейшие факторы среды. По оси ординат – 
предсказанная вероятность подходящих условий для произрастания вида в логистическом формате вывода, по оси 
абсцисс – значение переменной (srad1 – поток приходящей солнечной энергии соответственно в январе, кДжм-2сут-1; 
slope – уклон местности). Горизонтальная прямая (черный цвет) обозначает минимальное значение вероятности 
нахождения вида для пригодных местообитаний (0.5). Красным цветом обозначены средние значения факторов 
для повторностей, синим – среднее значение +/– стандартное отклонение. Графики отражают зависимость про-
гнозируемой пригодности местообитаний от выбранной переменной с учётом её скоррелированности с другими 
переменными.
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0.6–0.9, скорость ветра в январе не должна 
превышать 2.6 м/с.

Таким образом, распространение A. artemi­
siifolia в настоящее время происходит в ос-
новном по пологим участкам в предгорной и 
среднегорной зонах, а также по речным до-
линам в горах. При этом основным условием 
произрастания вида в конкретной местности 
является достаточно узкий диапазон потока 
приходящей солнечной энергии в середине 
зимы. Значения данного фактора 5250-5950 
кДжм-2сут-1, вероятно, обеспечивают под-
держание благоприятного для перезимовки 
семянок температурного режима, при котором 
не происходит их промерзания в почве, но 
при этом сохраняется напочвенный снежный 
покров, также защищающий от действия 
пониженных температур. Косвенным под-
тверждением являются данные о губительном 
воздействии низких температур на семянки A. 
artemisiifolia, особенно при их слабом заглу-
блении в почву [Лучинский, Маковеев, 2011]. 
Учитывая, что зимой устойчивый снежный 
покров в большей степени характерен для 
Центрального и примыкающих регионов 
Восточного и Западного Кавказа, горных 
районов Грузии, этим, возможно, объясняется 

концентрация оптимальных местообитаний A. 
artemisiifolia на данной территории. С охлаж-
дающим эффектом воздействия, вероятно, свя-
зан определённый вклад в построение модели 
такого фактора как скорость ветра в январе. 
Высокие значения вегетационного индекса 
ndvi в пригодных для произрастания вида ме-
стообитаниях подтверждают данные наземных 
наблюдений о его способности внедряться в 
фитоценозы с характерной высокой продук-
тивностью в летний период (сельскохозяй-
ственные залежи, свежераспаханные луговые 
участки, сорные места в окрестностях населён-
ных пунктов, окраины сельскохозяйственных 
полей, обочины дорог и пр.) [Чадаева и др., 
2018]. Сам вид нередко вносит значительный 
вклад в накопление надземной фитомассы в 
подобных сообществах, формируя плотные 
заросли из крупных, до 1.5–2.5 м, побегов.

Параметрами среды, которые с учётом их 
скоррелированности с другими переменны-
ми определяют распространение A. trifida на 
Кавказе, являются всего два климатических 
показателя – wind2 (скорость ветра в феврале, 
м/с) и srad12 (поток приходящей солнечной 
энергии в декабре, кДжм-2сут-1). Коэффициент 
пермутации остальных параметров составляет 

Рис. 4. Значения факторов, в комплексе вносящих наибольший вклад в формирование пространственного рас-
пределения A. trifida на Кавказе. По оси ординат – предсказанная вероятность подходящих условий для произ-
растания вида в логистическом формате вывода, по оси абсцисс – значение переменной (wind2 – скорость ветра 
соответственно в январе и феврале, м/с; srad2 – поток приходящей солнечной энергии соответственно в феврале, 
кДжм-2сут-1). Горизонтальная прямая (чёрный цвет) обозначает минимальное значение вероятности нахождения 
вида для пригодных местообитаний (0.5). Красным цветом обозначены средние значения факторов для повтор-
ностей, синим – среднее значение +/– стандартное отклонение. Графики отражают зависимость прогнозируемой 
пригодности местообитаний от выбранной переменной с учётом её скоррелированности с другими переменными
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менее 5%. Приемлемый для произрастания 
вида диапазон потока приходящей солнечной 
энергии в декабре – 4400–4800 кДжм-2сут-1, 
скорость ветра в феврале в среднем не должна 
превышать 2.4 м/с (рис. 4).

Таким образом, факторы, при комплексном 
воздействии с другими параметрами ограничи-
вающие распространение близкородственных 
видов A. trifida и A. artemisiifolia на Кавказе 
(поток приходящей солнечной энергии и 
скорость ветра в зимнее время), качественно 
и количественно сходны. Это закономерно, 
учитывая чувствительность семянок обоих 
видов однолетних растений к воздействию 
низких температур [Ситникова, 2013] и необ-
ходимость поддержания банка жизнеспособ-

ных семянок в почве для возобновления их 
популяций.

Прогнозирование динамики пространствен-
ного распределения A. artemisiifolia и A. trifida 
на Кавказе на фоне изменений климата до 2050 
г. показало возможное увеличение площади 
потенциально пригодных, в том числе опти-
мальных для произрастания видов местооби-
таний (рис. 5).

При этом площадь территории с вероятно-
стью обнаружения A. artemisiifolia 50–100% 
может увеличиться в 1.95 раза (до 20.3 тыс. 
км2, или 5.20% анализируемой территории), 
площадь оптимальных местообитаний – в 2.48 
раза (до 9.9 тыс. км2, или 2.55% территории). В 
гораздо большей степени выражено возможное 

Рис. 5. Картосхема распределения пригодных для A. artemisiifolia (а) и A. trifida (б) мест произрастания на Кавказе 
к 2050 г. с учётом климатических изменений по сценарию RCP 2.6 (модель IPSL-CM5). 0–0.4 – значения вероят-
ности нахождения вида для непригодных мест произрастания, 0.5–0.8 и свыше 0.8 – соответственно вероятность 
для пригодных и оптимальных местообитаний.
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увеличение площади потенциально пригодных 
по совокупности факторов местообитаний A. 
trifida. Территория с вероятностью обнаруже-
ния вида более 50% к 2050 г. может увеличить-
ся в 9.78 раза и составить 3.5 тыс. км2 (8.93% 
анализируемой территории), с вероятностью 
более 80% – в 11.78 раза (18.9 тыс. км2, или 
4.85% территории). Более высокая скорость 
захвата новых территорий A. trifida, возмож-
но, обусловлена особенностями биологии и 
экологии вида: раннее весеннее прорастание, 
длительное цветение и плодоношение, бо-
лее сжатый в целом онтогенез [Ситникова, 
2013; Осертак, Морозова, 2014], способность 
произрастать в самых разнообразных типах 
антропогенных и естественных местообита-
ний (сырые пойменные луга, обочины дорог, 
пустыри, окрестности ферм, окраины полей и 
т. д.) [Абрамова, 2011, 2017].

Существенное увеличение к 2050 г. площади 
потенциально пригодных для A. artemisiifolia 
территорий произойдёт в местах современного 
произрастания вида. Так, наиболее значитель-
ное расширение оптимальных для внедрения 
вида участков возможно на Центральном и 
Восточном Кавказе (Кабардино-Балкария, 
Северная Осетия, Ингушетия, частично Ка-
рачаево-Черкесия), пригодных и оптимальных 
территорий – на Западном Кавказе (Карачае-
во-Черкесия, Краснодарский край, Адыгея), 
пригодных местообитаний с вероятностью 
обнаружения вида 50–80% – в пределах 
Ставропольского края, Чечни, Дагестана и 
Республики Абхазия. В меньшей степени вы-
ражена динамика ареала вида в Закавказье. 
Следует отметить явное увеличение площади 
оптимальных местообитаний A. artemisiifolia 
в высокогорных районах Кабардино-Балкарии, 
Северной Осетии, Ингушетии.

Для A. trifida к 2050 г. на фоне климатиче-
ских изменений возможен захват новых об-
ширных территорий с формированием центра 
ареала (центра обилия) в границах Кабарди-
но-Балкарии, Северной Осетии, Ингушетии 
и Чеченской Республики, где вероятность 
обнаружения вида составит более 80% на 
значительной площади от равнинной зоны до 
высокогорий. Существенно увеличится пло-

щадь потенциально пригодных, в том числе 
оптимальных местообитаний на Западном 
Кавказе, включая побережье Чёрного моря 
и горные районы Карачаево-Черкесии, Крас-
нодарского края, Адыгеи, Абхазии. Прогно-
зируется расширение границ ареала A. trifida 
в северном (Ставропольский край) и южном 
(Грузия, Азербайджан) направлениях.

Исходя из известных эколого-биологических 
особенностей A. artemisiifolia и A. trifida (чув-
ствительность побегов к воздействию замороз-
ков в весенне-осенний период, гибель семянок 
при промерзании [Резник, 2009; Лучинский, 
Маковеев, 2011; Ситникова, 2013; Есипенко, 
2015]) и установленных зависимостей от 
биоклиматических параметров, подобное 
расширение ареала обоих видов объясняется 
вероятным увеличением температурных пока-
зателей в районе исследований.

Заключение
Основными абиотическими факторами, при 

комплексном воздействии с другими параме-
трами среды, определяющими распростра-
нение A. artemisiifolia на Кавказе, являются 
поток приходящей солнечной энергии в январе 
и уклон местности (не более 17.5°); меньшее 
влияние оказывают скорость ветра в январе и 
значения нормализованного вегетационного 
индекса в летнее время. Для A. trifida основные 
ограничивающие факторы – поток приходящей 
солнечной энергии в декабре и скорость ветра 
в феврале. Приемлемые для видов значения 
потока приходящей солнечной энергии и 
скорости ветра в зимнее время, вероятно, обе-
спечивают поддержание благоприятного для 
перезимовки семянок температурного режима 
и возможность возобновления популяций в 
последующий вегетационный сезон.

В настоящее время центр ареала A. artemi­
siifolia на Кавказе расположен в границах Ка-
бардино-Балкарии, Северной Осетии, Ингуше-
тии, восточных районов Карачаево-Черкесии; 
высока вероятность обнаружения вида также 
по побережью Чёрного моря (Краснодарский 
край, Абхазия). Общая площадь потенциально 
пригодных для вида местообитаний в регионе 
составляет 10 394.36 км2, из которых 4006.8 
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км2 оптимальны для произрастания. Потен-
циальный ареал A. trifida на Кавказе в настоя-
щее время охватывает значительно меньшую 
территорию (3561.07 км2 в целом, 1605.37 
км2 оптимальных местообитаний) в границах 
Северной Осетии, Кабардино-Балкарии, Ингу-
шетии и Чечни. В то же время для обоих видов 
с вероятностью 80–100% возможно проник-
новение по речным долинам в среднегорные 
и высокогорные районы.

В соответствии с прогнозируемыми тенден-
циями климатических изменений (наиболее 
оптимистичным вариантом изменения концен-
трации парниковых газов RCP 2.6, принятым 
МГЭИК при подготовке Пятого доклада) к 
2050 г. на Кавказе произойдёт расширение 
площади потенциально пригодных и опти-
мальных для A. artemisiifolia местообитаний 
соответственно в 1.95 и 2.48 раза, для A. trifida 
– в 9.78 и 11.78 раза. Прогнозируемое измене-
ние температурных показателей приземного 
слоя воздуха приведёт к массовому распро-
странению A. artemisiifolia от равнинных до 
высокогорных районов в Кабардино-Балкарии, 
Северной Осетии, Ингушетии с вероятностью 
обнаружения вида более 80%. На территории 
Чеченской Республики, Дагестана, Абхазии 
и Ставропольского края существенно расши-
рится площадь пригодных местообитаний с 
вероятностью обнаружения вида 50–80%. В 
меньшей степени выражена динамика ареала 
вида в Закавказье. Для A. trifida к 2050 г. воз-
можен захват новых обширных территорий по 
всему району исследований, включая террито-
рию Ставропольского края на севере, Грузии 
и Азербайджана на юге, Краснодарского края 
и Чеченской Республики соответственно на 
западе и востоке. Как и для A. artemisiifolia, 
для A. trifida прогнозируется массовое про-
никновение в высокогорные районы Кавказа.

Учитывая высокую потенциальную способ-
ность к распространению A. artemisiifolia и A. 
trifida, представленный прогноз климатоген-
ной динамики ареалов этих видов, вероятнее 
всего, будет соответствовать реальной картине 
изменения границ их распространения на Кав-
казе. В то же время целесообразно проведение 
дальнейших наземных мониторинговых иссле-

дований для отслеживания текущей динамики 
ареала A. artemisiifolia, A. trifida Необходимо 
принятие мер по ограничению распростране-
ния представителей рода Ambrosia в горные 
районы, среди которых – популяризация зна-
ний в области данной проблемы среди мест-
ного населения.
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SPATIAL MODELING OF THE RANGE AND LONG-TERM 
CLIMATOGENIC DYNAMICS OF AMBROSIA L. SPECIES 

IN THE CAUCASUS
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The main limiting factors for living of Ambrosia artemisiifolia L. in the Caucasus are the incoming solar 
energy flux in January (5250-5950 kJm-2day-1) and slope (0–17.5°). The limiting factors for A. trifida L. are 
wind speed in February (2–2.4 m/s) and the incoming solar energy flux in December (4400–4800 kJm-2day-1). 
In accordance with the predicted trends of climate change by 2050, it is possible to expect the expansion of 
the total area of potentially suitable for the species habitats by 1.95 (A. artemisiifolia) and 9.78 (A. trifida) 
times (20295.29 and 20295.29 km2). At that, the area of optimal habitats may increase by 2.48 and 11.78 
times, respectively (9932.73 and 18914.11 km2), including the mountainous areas.

Key words: Ambrosia, geographic information systems, invasion, the Caucasus, MaxEnt.



Российский Журнал Биологических Инвазий № 4, 2019

106

Приложение
Используемые в анализе GPS-координаты мест произрастания A. artemisiifolia: 

43°76′87″ с. ш., 43°36′57″ в. д.; 43°76′04″ с. ш., 43°37′05″ в. д.; 43°66′65″ с. ш., 43°41′02″ в. д.; 
43°78′82″ с. ш., 43°15′81″ в. д.; 43°76′79″ с. ш., 43°28′24″ в. д.; 43°73′56″ с. ш., 42°96′68″ в. д.; 
43°85′59″ с. ш., 43°13′81″ в. д.; 43°81′46″ с. ш., 43°12′03″ в. д.; 43°45′82″ с. ш., 42°99′79″ в. д.; 
43°46′18″ с. ш., 42°99′16″ в. д.; 43°22′90″ с. ш., 42°65′56″ в. д.; 43°22′99″ с. ш., 42°65′27″ в. д.; 
43°25′55″ с. ш., 42°63′96″ в. д.; 43°25′88″ с. ш., 42°64′19″ в. д.; 43°25′66″ с. ш., 42°51′54″ в. д.; 
43°63′82″ с. ш., 43°54′95″ в. д.; 43°65′14″ с. ш., 43°52′00″ в. д.; 43°22′72″ с. ш., 43°55′97″ в. д.; 
43°78′26″ с. ш., 42°96′24″ в. д.; 43°39′77″ с. ш., 42°92′22″ в. д.; 43°10′95″ с. ш., 43°14′73″ в. д.; 
43°66′42″ с. ш., 44°01′83″ в. д.; 43°82′76″ с. ш., 43°80′26″ в. д.; 43°48′06″ с. ш., 44°10′01″ в. д.; 
43°57′39″ с. ш., 43°74′55″ в. д.; 43°35′85″ с. ш., 43°93′10″ в. д.; 44°17′31″ с. ш., 40°10′42″ в. д.; 
43°39′39″ с. ш., 39°39′26″ в. д.; 43°33′31″ с. ш., 39°49′20″ в. д.; 43°38′42″ с. ш., 39°44′12″ в. д.; 
45°12′44″ с. ш., 39°40′52″ в. д.; 44° 49′06″ с. ш., 38°23′07″ в. д.; 44°36′37″ с. ш., 40°06′13″ в. д.; 
45°00′04″ с. ш., 37°13′07″ в. д.; 43°05′11″ с. ш., 40°48′09″ в. д.; 44°17′31″ с. ш., 40°10′43″ в. д.; 
44°53′45″ с. ш., 37°57′50″ в. д.; 42°58′30″ с. ш., 41°04′42″ в. д.; 43°01′32″ с. ш., 40°57′38″ в. д.; 
44°09′93″ с. ш., 43°00′72″ в. д.; 44°76′57″ с. ш., 42°00′22″ в. д.; 42°70′60″ с. ш., 47°62′923″ в. д.; 
42°92′97″ с. ш., 47°45′05″ в. д.; 43°01′60″ с. ш., 47°24′72″ в. д.; 44°08′86″ с. ш., 40°01′63″ в. д.; 
43°99′42″ с. ш., 40°13′63″ в. д.; 43°88′43″ с. ш., 40°71′74″ в. д.; 43°93′55″ с. ш., 40°68′46″ в. д.; 
43°17′70″ с. ш., 45°23′28″ в. д.; 43°24′43″ с. ш., 45°30′85″ в. д.; 43°17′39″ с. ш., 46°03′23″ в. д.; 
43°08′54″ с. ш., 45°89′06″ в. д.; 43°25′95″ с. ш., 44°97′713″ в. д.; 43°29′045″ с. ш., 46°67′42″ в. д.; 
42°98′74″ с. ш., 47°44′26″ в. д.; 44°23′97″ с. ш., 42°02′52″ в. д.; 43°29′24″ с. ш., 41°62′95″ в. д.; 
43°44′26″ с. ш., 41°74′64″ в. д.; 43°46′17″ с. ш., 44°39′13″ в. д.; 43°20′00″ с. ш., 44°24′44″ в. д.; 
43°19′040″ с. ш., 44°12′45″ в. д.; 43°16′01″ с. ш., 44°16′12″ в. д.; 43°08′05″ с. ш., 44°25′20″ в. д.; 
43°12′56″ с. ш., 44°23′44″ в. д.; 43°13′11″ с. ш., 44°20′51″ в. д.; 43°07′35″ с. ш., 44°27′36″ в. д.; 
43°09′13″ с. ш., 44°23′56″ в. д.; 43°09′40″ с. ш., 44°24′24″ в. д.; 43°12′06 ″ с. ш., 44°23′40″ в. д.; 
43°07′09″ с. ш., 44°30′58″ в. д.; 43°09′28″ с. ш., 44°21′11″ в. д.; 43°04′00″ с. ш., 44°27′28″ в. д.; 
43°04′26″ с. ш., 44°28′03″ в. д.; 42°59′55″ с. ш., 44°23′08″ в. д.; 42°53′47″ с. ш., 43°42′13″ в. д.; 
43°00′30″ с. ш., 43°47′55″ в. д.; 42°47′43″ с. ш., 44°00′25″ в. д.; 42°49′32″ с. ш., 44°12′35″ в. д.; 
42°47′34″ с. ш., 43°55′22′ в. д.; 42°49′07″ с. ш., 44°15′20″ в. д.; 42°49′16″ с. ш., 44°14′26″ в. д.; 
42°55′26″ с. ш., 44°28′03″ в. д.; 42°50′26″ с. ш., 44°30′43″ в. д.; 42°47′28″ с. ш., 44°37′56″ в. д.; 
43°01′59″ с. ш., 44°45′25″ в. д.

Используемые в анализе GPS-координаты мест произрастания A. trifida: 
43°27′31″ с. ш., 44°01′89″ в. д.; 43°25′84″ с. ш., 44°01′11″ в. д.; 44°09′92″ с. ш., 43°00′77″ в. д.; 
44°63′65″ с. ш., 40°08′38″ в. д.; 44°62′19″ с. ш., 40°16′32″ в. д.; 43°17′012″ с. ш., 40°33′78″ в. д.; 
43°14′67″ с. ш., 45°75′75″ в. д.; 43°14′73″ с. ш., 45°24′94″ в. д.; 43°22′29″ с. ш., 45°06′38″ в. д.; 
43°17′31″ с. ш., 46°03′27″ в. д.; 43°08′54″ с. ш., 45°89′07″ в. д.; 43°47′15″ с. ш., 44°39′02″ в. д.; 
43°11′19″ с. ш., 44°01′18″ в. д.; 43°16′05″ с. ш., 44°16′06″ в. д.; 43°16′05″ с. ш., 44°17′22″ в. д.; 
43°17′17″ с. ш., 44°29′00″ в. д.; 43°13′10″ с. ш., 44°23′20″ в. д.; 43°14′10″ с. ш., 44°20′17″ в. д.; 
43°13′10″ с. ш., 44°20′50″ в. д.; 43°12′14″ с. ш., 44°23′30″ в. д.; 43°11′45″ с. ш., 44°32′42″ в. д.; 
43°03′20″ с. ш., 44°47′36″ в. д.; 43°09′28″ с. ш., 44°21′11″ в. д.; 43°00′46″ с. ш., 44°38′46″ в. д.; 
43°03′20″ с. ш., 44°38′37″ в. д.; 43°04′05″ с. ш., 44°37′07″ в. д.; 43°04′33″ с. ш., 44°39′42″ в. д.; 
43°02′21″ с. ш., 44°41′59″ в. д.; 43°00′58″ с. ш., 44°13′28″ в. д.; 43°05′25″ с. ш., 44°20′35″ в. д.; 
43°10′44″ с. ш., 44°17′39″ в. д.; 42°48′59″ с. ш., 44°15′00″ в. д.
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TUSSILAGO FARFARA L. (ASTERACEAE) НА ЮГЕ 
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В работе приведены сведения по распространению мать-и-мачехи (Tussilago farfara L.) на юге 
Приморского края (Дальний Восток России). Установлено, что в районе исследования вид массово 
встречается вдоль обочин автомобильных дорог и заселяет антропогенные ландшафты (огороды, 
заброшенные поля, пустыри в городах и посёлках), отмечен единичный случай внедрения в лесной 
биоценоз на территории Уссурийского заповедника. По степени натурализации вид можно отнести 
к эпекофитам, самовозобновляющемуся и натурализовавшемуся только среди антропогенной расти-
тельности в нарушенных и искусственных местообитаниях. Необходимо продолжить наблюдения за 
его распространением в регионе для предупреждения вселения в естественные биоценозы.

Ключевые слова. Tussilago farfara, распространение, Дальний Восток, Приморский край, Уссу-
рийский заповедник.

Введение
Проблема биологических инвазий чуже-

родных видов растений становится всё более 
актуальной, так как их внедрение угрожает 
региональному биоразнообразию, приводит 
к флористическому загрязнению и измене-
нию естественных (природных) экосистем 
[Richardson et al., 2000; Richardson, Pyšek, 2012; 
Дронин, 2017].

На российском Дальнем Востоке появле-
ние и распространение чужеродных видов 
растений началось в XIX в. и обусловлено 
интенсивным его освоением, обустройством 
крупных городов, развитием сельского хозяй-
ства, озеленением населённых пунктов, строи-
тельством железнодорожных и автомобильных 
магистралей и пр. 

В настоящее время в Приморском крае, осо-
бенно в южной его части, происходит процесс 
расселения чужеродных и потенциально инва-
зионных видов растений, это связно с корен-
ным преобразованием природных экосистем 
в результате антропогенного воздействия и 

катастрофических пожаров [Антонова, 2009; 
Кожевников, Кожевникова, 2011; Коляда, Ко-
ляда, 2017а, 2017б; Kolyada, Kolyada, 2018]. 
Наряду с инвазионными растениями в регионе 
отмечены случаи вселения и сопряжённых с 
ними насекомых [Kuprin et al., 2018; Коляда, 
Коляда, 2019]. 

Настоящая работа посвящена изучению 
расселения на территории Приморского края 
мать-и-мачехи (Tussilago farfara ), широко рас-
пространённой в умеренных районах Евразии, 
в Северной Африке, Западной и Восточной 
Сибири, на Кавказе, в Закавказье, Центральной 
Азии, Турции, Восточном Китае, Японии, на 
Корейском полуострове и в Северной Амери-
ке. [Сосудистые..., 1992]. В последние годы 
мать-и-мачеха обыкновенная интенсивно рас-
селяется на юге Приморского края [Флора…, 
2006; Кожевников, Кожевникова, 2011].

Цель работы – изучить распространение 
мать-и-мачехи на территории Приморского 
края и выявить степень её натурализации в 
регионе.



Российский Журнал Биологических Инвазий № 4, 2019

114

Материал и методика исследований
Полевые исследования проведены в 2015–

2018 гг. традиционным маршрутно-рекогнос-
цировочным способом. Было обследовано 
более 100 населённых пунктов в 11 админи-
стративных районах Приморского края. До-
полнительно исследованы гербарные сборы, 
хранящиеся в ФНЦ Биоразнообразия ДВО 
РАН, г. Владивосток (VLA). Места сбора мате-
риала картировали GPS-навигатором (Garmin 
60-CX), карта распространения построена в 
программе ArcView GIS, версии 3.2. Степень 
натурализации мать-и-мачехи в естествен-
ные и нарушенные фитоценозы оценивали 
по работе Ю.К. Виноградовой с соавторами 
[Виноградова и др., 2014].

Результаты и обсуждение
В Приморском крае мать-и-мачеха отмечена 

в 13 населённых пунктах или их окрестностях, 
а также в Уссурийском заповеднике (ныне фи-
лиал ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН) (рис.), 
краткая характеристика некоторых ценопопу-
ляций этого растения приведена в таблице.

Впервые мать-и-мачеха была приведена в 
работе Д.П. Воробьёва [1954] для станции 
Океанская (г. Владивосток), в качестве одного 
из чужеродных видов, «прочно внедрившихся 
в местную флору». В статье Т.И. Нечаевой 
[1984], посвященной адвентивной флоре При-
морского края, данный вид не указывается, 
по-видимому, был пропущен, так как ранее 
имеются сведения о его единичных находках 
на ст. Океанская в 1962 г. [Воробьёв, 1982; Во-
рошилов, 1982]. Эти данные подтверждаются 
гербарными сборами, хранящимися в гербарии 
ФНЦ биоразнообразия ДВО РАН (VLA). Та-
ким образом, инициальной популяцией можно 
считать ценопопуляции со станции Океанской. 
В настоящее время найдено 19 мест произ-
растания мать-и-мачехи в Приморском крае. 
Наиболее интенсивно она распространилась 
в городской среде (г. Владивосток) и занимает 
открытые, хорошо освещённые местообитания 
(пустыри, клумбы у автобусных остановок, 
автомобильные насыпи и др.). За 50-летний 
период вид распространился более чем на 100 
км на север (от инициальной популяции) до 

Рис. Места находок T. farfara в Приморском крае (квадратом обозначены места находок в границах населённых 
пунктов, а кругом – вне населённых пунктов). 1 – г. Владивосток, 2 – Надеждинский район, 3 – Артёмовский го-
родской округ, 4 – Шкотовский район, 5 – г. Фокино, 6 – г. Находка, 7 – г. Уссурийск, 8 – Уссурийский заповедник, 
9 – Михайловский район.
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Таблица. Находки и характеристика ценопопуляций T. farfara в Приморском крае

№
п/п Населённый пункт, район Координаты Примечание

1 г. Владивосток 43°06′ с. ш., 
131°59′ в. д.

Многочисленные группировки сосредоточены вдоль 
федеральной автотрассы Де-Фриз – Патрокл – о. Русский 
по обеим сторонам автомобильной магистрали, рассе-
лены вглубь до 15 м и более по каменистым склонам.

2 Там же, микрорайон Снеговая 
Падь

43°09′ с. ш., 
131°59′ в. д.

На пустыре одиночные растения отмечены вместе с 
Ambrosia artemisiifolia L. и Acer negundo L.

3
Там же, микрорайон Патро-
кл, Краевой перинатальный 
центр

43°05′ с. ш.,
131°57′ в. д. Вдоль дороги к новостройкам, напротив центра.

4 Там же, о. Русский, 43°02′ с. ш.,
131°53′ в. д.

Вдоль автотрассы Де-Фриз – Патрокл – о. Русский, 
недалеко от АЗС.

5 Там же, ул. Калинина 43°06′ с. ш.,
131°53′ в. д.

Вдоль автотрассы Золотой мост – о. Русский, у автобус-
ной остановки.

6 Там же, бухта Горностай 43°06′с. ш.,
131°59′в. д.

Вдоль автотрассы Де-Фриз – Патрокл – о. Русский, 
отмечены вместе с Ambrosia artemisiifolia L.

7 п. Артёмовский, Артёмовский 
городской округ

43°21′ с. ш.,
132°06′ в. д. Кюветы поселковых дорог и газоны.

8 п. Шкотово, Шкотовский 
район

43°19′ с. ш.
132°22′ в. д. Вдоль трассы А-188 «Находка» и поселковых дорог.

9 с. Романовка, Шкотовский 
район

43°13′ с. ш.
132°27′ в. д. Вдоль поселковых дорог.

10 с. Домашлино, Шкотовский 
район

42°54′ с. ш.,
132°29′ в. д. Каменистая насыпь возле дороги.

11 с. Смоляниново, Шкотовский 
район

43°18′ с. ш.,
132°26′ в. д. Вдоль трассы А-188 «Находка».

12 с. Душкино, Находкинский 
городской округ

42°55′ с. ш.,
132°34′ в. д. Насыпь у трассы А-188 «Находка»

13 г. Находка 42°50′ с. ш.,
132°54′ в. д. У Торгового Центра.

14 г. Фокино 42°50′ с. ш.,
132°24′ в. д.

Вдоль песчаных и глиняных карьеров возле пляжей «Пе-
сочница» и «Тихоокеанская гавань». Многочисленная 
популяция отмечена на опушке дубового леса у АЗС на 
подъезде к городу.

15 Михайловский район 43°44′ с. ш.,
132°33′ в. д. По кюветам шоссейной дороги Шкотово – Реттиховка.

16 с. Каймановка, Уссурийский 
городской округ

43°39′ с. ш.,
132°14′ в. д. На обочине объездной дороги Уссурийск – Каймановка

17 г. Уссурийск 43°50′ с. ш.,
131°56′ в. д.

Отмечена по улицам Беляева, Фадеева возле частных 
домовладений в сообществе с Chelidonium asiaticum 
(Hara) Krachulkova, Melandrium album (Mill.) Garcke, 
Linaria vulgaris Mill., Elytrigia repens (L.) Nevski.

18
Уссурийский заповедник, 
Суворовское лесничество, 
Шкотовский район

43°41′ с. ш.,
132°03 в. д.

На каменистой осыпи, образовавшейся в результате 
обрушения скалы в 2013 г.

19 п. Врангель, Находкинский 
городской округ

42°43′ с. ш. 
133°05′ в. д. Гербарий VLA.
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г. Уссурийска, на северо-восток более 120 км 
в Михайловский район, на восток более 200 
км до п. Врангель (Находкинский ГО) (рис., 
табл.).

В 2015 г. на территории Уссурийского за-
поведника единичные экземпляры T. farfara 
впервые отмечены в верхнем течении р. Артё-
мовка (Суворовское лесничество) на камени-
стой осыпи. Осыпь образовалась в 2013 г. в 
результате обрушения части сопки (300×120 
м), покрытой коренным хвойно-широколи-
ственным лесом [Федина, 2018]. На осыпи со-
хранились отдельные, повреждённые деревья 
и кустарники: Pinus koraiensis Siebold et Zucc., 
Abies holophylla Maxim., Sambucus racemosa 
L., Philadelphus tenuifolius Rupr. et Maxim., 
Acer barbinerve Maxim., A. mono Maxim. Зна-
чительную площадь занимает Aralia elata 
(Miq.) Seem., а также травянистые виды: Oxalis 
acetosella L., Viola collina Bess., Chelidonium 
asiaticum (Hara) Krachulkova, участок окружён 
коренным хвойно-широколиственным лесом.

В 2016 г. численность мать-и-мачехи в 
данном местообитании (S=3.6 га) составила 
несколько десятков цветущих и плодоносящих 
особей. В начале мая 2017 г. вся осыпь была 
занята многочисленными (до 50 экземпляров) 
разрозненными группировками, а в 2018 г. 
они трансформировались в сплошной покров. 
Численность ценопопуляции составила более 
600 экземпляров.

Таким образом, в период 2015–2018 гг. T. 
farfara активно распространилась по осыпи и 
заняла площадь около 0.1 га. Расселение вида 
под полог коренного леса не зафиксировано, 
так как общая сомкнутость крон древостоя 
была очень высокой – 0.8. Поэтому по степени 
натурализации вид можно отнести к эпекофи-
там (по классификации Ю.К. Виноградовой с 
коллегами [2014]).

Заключение
Таким образом, в Приморском крае T. farfara 

активно распространяется по антропоген-
но-нарушенным территориям (обочины авто-
мобильных дорог, заброшенные поля и луга, 
городские парки и скверы, строительные ка-
рьеры и т. д.) и отмечена во Владивостокском, 

Артёмовском, Находкинском и Уссурийском 
городских округах, в г. Фокино, Шкотовском, 
Надеждинском и Михайловском районах 
Приморского края. Самовозобновление вида 
происходит только среди антропогенной 
растительности и в искусственных местоо-
битаниях, отмечен случай самовозобновле-
ния среди естественной растительности на 
ООПТ (Уссурийский заповедник), поэтому 
необходимо продолжить наблюдения за его 
распространением в регионе для предупреж-
дения масштабного вселения в естественные 
биоценозы.
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TUSSILAGO FARFARA (ASTERACEAE)  
IN THE SOUTH OF THE FAR EAST OF RUSSIA
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The paper provides information on the distribution of coltsfoot (Tussilago farfara L.) in the south of 
Primorsky Krai (the Russian Far East). It is established that in the study area the species is massively found 
along the roadsides and inhabits anthropogenic landscapes (gardens, abandoned fields, wastelands in cities 
and towns), and a single case of introduction into the forest biocenose on the territory of the Ussuri Nature 
Reserve is noted. According to the degree of naturalization, the species can be attributed to epecophytes, 
the self-renewal and naturalization of which is possible only among anthropogenic vegetation in disturbed 
and artificial habitats. It is necessary to continue monitoring of its distribution in the region to prevent the 
introduction into natural biocenoses.

Key words: Tussilago farfara, distribution, the Far East, Primorskii Krai, Ussuri Nature Reserve.
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Получены первые данные по фауне гельминтов большого баклана (Phalacrocorax carbo) на по-
бережье Ладожского озера. Паразитофауна большого баклана обусловлена питанием рыбой и пред-
ставлена 3 группами: Cestoda (2 вида), Trematoda (2 вида) и Nematoda (1 вид). Четыре вида (Petasiger 
phalacrocoracis (Yamaguti, 1939), Petasiger radiatus (Dujardin, 1845), Paradilepis scolecina (Rudolphi, 
1819), Contracaecum rudolphii (Hartwich, 1964)) отмечены на территории Карелии впервые. В связи 
с активным расселением и увеличением численности большого баклана на территории Карелии 
есть вероятность пополнения гельминтофауны новыми видами, в том числе теми, которые имеют 
эпизоотологическое значение.

Ключевые слова: большой баклан, Phalacrocorax carbo, паразиты, Ладожское озеро.

Введение
Большой баклан Phalacrocorax carbo – мас-

совый колониальный вид птиц-ихтиофагов, 
широко распространённый в Европе [Луговой, 
2011; Moravec, Scholz, 2016]. Ареал большо-
го баклана охватывает значительную часть 
Палеарктики, и в последние 50 лет быстро 
расширяется в северо-восточном направлении 
за счёт существенного роста численности 
европейской популяции птиц материкового 
подвида Ph. c. sinensis Shaw et Nodder, 1801 
[Bregnballe et al., 2014].

До недавнего времени в пределах Респу-
блики Карелия большие бакланы гнездились 
лишь на нескольких островах Белого моря и 
изредка встречались на пролёте на крупных 
внутренних водоёмах, хотя в начале ХХ  в. 
(1908–1910 и 1919–1924 гг.) их небольшая 
колония существовала и в северо-западной 
части Ладожского оз. [Зимин и др., 1993]. В 
исторически обозримый период времени бело-

морская популяция, представленная птицами 
атлантического подвида Ph. c. carbo Linnaeus, 
1758, претерпела относительно небольшие 
изменения: в 1980-х гг. она предположительно 
насчитывала несколько десятков пар, к концу 
1990-х гг. выросла до 350–400 гнездящихся 
пар, но к 2011 г. сократилась до 150 пар [Че-
ренков и др., 2014].

Птицы материкового подвида (Phalacrocorax 
carbo sinensis) с 1990-х гг. начали активно рас-
селяться на восток по акватории Балтийского 
моря, и в 1994 г. были впервые отмечены на 
гнездовании в Ленинградской обл. [Гагинская, 
1995]. В последующие 20 лет численность 
бакланов на островах Финского залива вырос-
ла до 5–6 тыс. гнездящихся пар, а во второй 
половине лета, с учётом не размножающихся 
птиц стала достигать 50 тыс. особей [Носков и 
др., 2016]. Участились залёты птиц на внутрен-
ние водоёмы региона, в том числе и на озёра 
Карелии [Гагинская, Рычкова, 2011; Лапшин, 
2015]. В последнее время неполовозрелые 
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бакланы ежегодно встречались на Ладожском 
оз., а на Онежском оз. в 2017 г. была обнару-
жена небольшая колония этих птиц [Хохлова, 
Ювасте, 2017].

Таким образом, в регионе происходит 
успешная экспансия представителей материко-
вого подвида на новые, ранее не освоенные им 
территории, что может нести потенциальную 
опасность для биоты, в том числе и связанную 
с переносом птицами паразитов. Для больших 
бакланов северо-запада России характерны 
сезонные миграции дальностью до 2–3 тыс. 
км, в ходе которых они встречаются на многих 
морских и пресных водоёмах Европы, а неко-
торые особи достигают средиземноморского 
побережья Африки [Носков и др., 2016]. Столь 
широкие масштабы перемещений способ-
ствуют расселению паразитов и переносу их 
на значительные расстояния. В ходе наших 
исследований предпринята попытка оценить 
фауну гельминтов большого баклана на побе-
режье Ладожского оз.

Материал и методы
Методом полного гельминтологического 

вскрытия исследована 1 особь большого ба-
клана, извлечённая из сетей в августе 2015 г. 
в акватории Ладожского оз. (Олонецкий рай-
он). Сбор, фиксация и камеральная обработка 
паразитологического материала выполнялась 
по стандартным методикам [Дубинина, 1971]. 
Идентификация гельминтов проводилась на 
основе ключей и оригинальных описаний 
[Baruš et al., 1978; Определитель трематод..., 
1985, 1986; Ryzhikov et al., 1985; Сонин, Баруш, 
1996]. При определении паразитов исполь-
зовали оборудование Центра коллективного 

пользования Федерального исследовательско-
го центра «Карельский научный центр Рос-
сийской академии наук» (микроскоп Olympus 
CX-41).

Исследованная особь была первого года 
жизни. Дополнительно нами было изучено 
питание баклана путём анализа содержимого 
желудочно-кишечного тракта. 

Результаты и обсуждение
У большого баклана из акватории Ладож-

ского оз. отмечено 5 видов паразитов трёх 
систематических групп: Trematoda – 2, Cestoda 
– 2, Nematoda – 1 (таблица). Четыре из 5 видов 
паразитов, за исключением Ligula intestinalis, 
впервые отмечены на территории Карелии. Из 
объектов питания в содержимом пищевода и 
желудка исследованной особи найдена рыба: 
два частично переваренных окуня.

Наибольшие показатели заражённости 
отмечены для двух видов: трематоды Petasi­
ger phalacrocoracis и нематоды Contracaecum 
rudolphii (таблица). Трематоды P. phalacro­
coracis, специфичные паразиты бакланов 
[Определитель трематод..., 1985], обнаружены 
в тонком кишечнике половозрелыми. Цикл 
развития этого вида связан с рыбами сем. Cy
prinidae в качестве вторых промежуточных 
хозяев [Molnár et al., 2015]. 

Нематоды Contracaecum rudolphii обна-
ружены в большом количестве в пищеводе 
и желудке баклана (таблица). Часть из них 
была отмечена на поверхности тела двух 
съеденных окуней, которых, видимо, птица 
недавно проглотила. Первыми промежуточ-
ными хозяевами этого вида служат различ-
ные виды пресноводных и морских копепод 

Таблица. Гельминты желудочно-кишечного тракта большого баклана акватории Ладожского озера

Группа паразитов Вид паразита Число гель-
минтов Локализация в теле хозяина

Cestoda
Paradilepis scolecina (Rudolphi, 1819) 10 12-перстная кишка

Ligula intestinalis (Linnaeus, 1758) 4 тонкий кишечник

Trematoda 
Petasiger radiatus (Dujardin, 1845) 8 тонкий кишечник

Petasiger phalacrocoracis (Yamaguti, 1939) 358 12-перстная кишка
Nematoda Contracaecum rudolphii (Hartwich, 1964) 232 пищевод, желудок
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и амфипод, а вторыми  – личинки стрекоз и 
рыбы [Мозговой и др., 1965, 1968; Huizinga, 
1966; Смогоржевская, 1976]. Вид C. rudolphii 
является широко распространённым парази-
том рыбоядных птиц [Huizinga, 1971; Kuiken 
et al., 1999; Nottenkämper et al., 1999; Abollo et 
al., 2001; Torres et al., 2005; Amato et al., 2006]. 

В тонком кишечнике баклана обнаружены 
трематоды Petasiger radiatus и два вида це-
стод – Paradilepis scolecina и Ligula intestinalis. 
Половозрелые трематоды P. radiatus были 
немногочисленны (таблица). Это широко 
распространённый вид паразитов, наиболее 
специфичен для бакланов, но может встре-
чаться и у других рыбоядных птиц [Опреде-
литель трематод..., 1985]. Жизненный цикл P. 
radiatus связан с пресноводными моллюсками, 
в качестве первых промежуточных хозяев, 
и различными видами рыб – вторых проме-
жуточных хозяев [Kiseliene, 1969; Arystanov, 
1980; Nasincova et al., 1993; Faltýnková et al., 
2007; Tkach et al., 2016]. 

В тонком кишечнике баклана обнаружены 
сколексы цестод P. scolecina. Согласно литера-
турным данным, P. scolecina – это специфич-
ный паразит больших бакланов [Scholz, 1989; 
Murai et al., 1996–1997; Scholz et al., 2004], но 
может отмечаться и у других видов рыбоядных 
птиц [Dziekońska-Rynko, Dzika, 2011]. Глав-
ным источником заражения этими цестодами 
являются карповые рыбы [Scholz et al., 2004], 
которые входят в основной рацион питания 
больших бакланов [Dziekonska-Rynko, Dzika, 
2011]. 

Вид Ligula intestinalis встречается у широ-
кого круга рыбоядных птиц [Ryzhikov et al., 
1985]. Плероцеркоиды L. intestinalis отмечены 
у рыб Ладожского оз. [Румянцев, Иешко, 1997]. 
Первыми промежуточными хозяевами служат 
веслоногие раки, вторыми – различные виды 
рыб, в основном карповые [Dubinina, 1980; 
Дубинина, 1987; Moravec, 2001]. Рацион пи-
тания большого баклана включает различные 
виды рыб, основу составляют карповые и 
окуневые [Prejs, 1978; Martyniak et al., 1997; 
Mellin, Krupa, 1997]. 

Все обнаруженные нами виды гельминтов 
развиваются с участием в их жизненных 

циклах рыб в качестве вторых промежуточ-
ных хозяев [Baruš et al., 1978; Определитель 
трематод..., 1985, 1986; Ryzhikov et al., 1985; 
Сонин, Баруш, 1996]. Среди них есть виды, ли-
чинки которых способны вызвать заболевания 
и патологию у рыб. Так, например, нематода 
C. rudolphii способна снижать товарные каче-
ства рыбы, а также представляет опасность 
для здоровья человека (тяжёлые кишечные 
расстройства) [Ashford, Crewe, 2003; Гаевская, 
2005]. Патологию рыб могут также вызывать 
личинки Paradilepis scolecina – они локали-
зуются в желчном пузыре, печени и стенке 
кишечника [Karstad et al., 1982]. Ремнецы L. 
intestinalis могут вызвать эпизоотии, которые 
сопровождаются гибелью множества рыб 
[Дубинина, 1966]. 

Говорить о богатстве или бедности параз-
итофауны исследованной нами особи боль-
шого баклана сложно, так как изучен лишь 
единичный экземпляр. У большого баклана на 
территории Палеарктики зарегистрировано 78 
видов гельминтов: 45 видов трематод, 23 вида 
нематод, 6 видов цестод, 4 вида акантоцефал 
[Некрасов, 2000; Корнюшин, 2008; Чайка, 
2017]. Значительная часть видов из них параз-
итирует и у других рыбоядных птиц. Все виды 
гельминтов большого баклана, отмеченные в 
нашем исследовании, встречаются в разных 
точках Европы. Они являются убиквистами 
и отмечаются как в местах зимовок, так и на 
гнездовье [Baruš et al., 1978; Определитель 
трематод…, 1985, 1986; Ryzhykov et al., 1985; 
Корнюшин, 2008]. Основные места зимовки 
птиц, обитающих на северо-западе России (на 
Мурмане, в Кандалакшском и Онежском зали-
вах Белого моря), расположены на Балтийском 
море [Скокова, 1978; Bianki et al., 2014]. Полу-
ченные паразитологические данные в полной 
мере согласуются с литературными данными 
по находкам видов на территории Европы. У 
исследованных больших бакланов в Калинин-
градской обл. (Куршская коса), бассейне оз. 
Байкал, в Украине, Польше фауна паразитов 
имеет сходные для Карелии виды [Смогор-
жевская, 1976; Некрасов, 2000; Чайка, 2017; 
Scholz et al., 2004; Корнюшин, 2008; Чукало-
ва, 2008; Švažas et al., 2011; Kanarek, Zaleśny 
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2014]. Обсуждение обнаружения небольшого 
числа видов гельминтов преждевременно, так 
как нами обследована одна особь большого 
баклана.

Исходя из сведений о жизненных циклах, 
отмеченных у баклана паразитов, можно за-
метить, что на территории Карелии складыва-
ются благоприятные условия для их развития. 
Многие виды гидробионтов (карповые и оку-
невые рыбы, моллюски рода Lymnaea и др.), 
выступающих в роли промежуточных хозяев, 
отмечены не только в Ладожском оз., но и во 
всех пресноводных водоёмах.

Полученные данные по паразитам большого 
баклана позволили дополнить характеристику 
гельминтофауны птиц на территории Каре-
лии, в том числе её эпизоотический статус. 
Для более полного представления о составе 
паразитов и количественных показателях 
заражённости бакланов, как и других видов 
птиц, необходимо продолжать исследования, 
используя каждую возможность в получении 
материала.
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(PHALACROCORAX CARBO L. 1758) TO THE NORTH-
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The first data on the parasites of the Great Cormorant (Phalacrocorax carbo) from the coast of Lake 
Ladoga are obtained. The parasite fauna of the Great Cormorant consists of 5 species: Cestoda (2 species), 
Trematoda (2 species) and Nematoda (1 species). Four species (Petasiger phalacrocoracis (Yamaguti, 1939), 
Petasiger radiatus (Dujardin, 1845), Paradilepis scolecina (Rudolphi, 1819), Contracaecum rudolphii 
(Hartwich, 1964)) are recorded in Karelia for the first time. The active expansion and number increasing of 
Great cormorants in the territory of Karelia could be a reason for epizootic caused by invasive parasite species.
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