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Известно, что чужеродные доминанты могут существенно ограничивать видовое богатство расти-
тельных сообществ на микроучастках. Но способны ли они влиять на видовое богатство крупных участ-
ков растительного покрова, остаётся неясным. Мы рассмотрели этот вопрос на примере 6 участков 
растительных сообществ с доминированием Solidago сanadensis, расположенных на местообитаниях 
разных типов (долина реки Белая, Западный Кавказ, 190–210 м над ур. моря). В пределах каждого из 
них с 25 площадок 0.25 м2 были отобраны пробы биомассы, которые затем были разобраны по видам 
и взвешены. Результаты анализа полученных данных показали: 1) S. сanadensis существенно снижает 
число сопутствующих видов на микроучастках растительных сообществ, однако процесс вытеснения 
этих видов имеет преимущественно неизбирательный (случайный) характер; 2) разные по размеру 
участки сообществ с высокой и низкой степенью доминирования S. сanadensis, содержащие сходный 
суммарный запас биомассы сопутствующих видов, включают в среднем близкое число таких видов; 
3) видовое сходство растительных сообществ, расположенных на местообитаниях разных типов, не 
зависит от степени доминирования в них S. сanadensis. Сделан вывод, что размер видовых пулов 
ценозов с высокой и низкой степенью доминирования S. сanadensis является примерно одинаковым. 
Соответственно, рост участия этого вида в сообществах может непосредственно угрожать другим 
видам только, если площадь этих сообществ относительно невелика. 

Ключевые слова: травяные сообщества, чужеродные доминанты, биомасса, видовое богатство, 
видовое сходство, видовой пул.

Введение
Поскольку доля чужеродных видов рас-

тений в региональных флорах непрерывно 
увеличивается, растёт вероятность того, что 
всё большее их число будет доминировать 
в местных ценозах [Rejmánek et al., 2013]. 
Причём многие из них, благодаря некоторым 
особенностям их биологии (высокой скоро-
сти размножения, эдификаторным способно-
стям, устойчивости к изменению абиотиче-
ских условий среды или фитофагам), смогут 
достигать большего участия в сообществах, 
чем аборигенные доминанты [Meiners et al., 
2001; Callaway, Ridenour, 2004; Rejmánek et 
al., 2013; Seabloom et al., 2015; Liu et al., 2017; 
Rejmánek, Simberloff, 2017]. Но, как следует 
из энергетической (species–energy) гипотезы 
[Wright, 1983; Srivastava, Lawton, 1998], чем 
выше участие доминирующих видов в форми-

ровании фитоценозов, тем меньше простран-
ства и ресурсов остаётся другим (сопутству-
ющим) видам, тем меньшее число их особей 
оказывается на участках, тем ниже вероят-
ность, что они будут относиться ко многим 
видам. Известно, что такой механизм в соче-
тании со средообразующей деятельностью 
доминантов, способен значительно ограни-
чивать число видов на небольших участках 
растительных сообществ [Hillebrand et al., 
2008; Somodi et al., 2008; Hejda et al., 2009; 
Csergő et al., 2013; Bartha et al., 2014; Акатов и 
др., 2018а, 2018б]. При этом характер такого 
воздействия на видовое богатство крупных 
участков растительного покрова остаётся не-
ясным и является предметом острых споров 
[Houlahan, Findlay, 2004; Powell et al., 2013; 
Stohlgren, Rejmánek, 2014; Chase et al., 2015; 
Rejmánek, Stohlgren, 2015]. 
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Сделано предположение, что региональ-
ные последствия локального воздействия 
доминантов на фитоценозы могут зависеть 
от того, насколько сопутствующие виды рас-
тений отличаются друг от друга по устойчи-
вости к этому фактору [Powell et al., 2011, 
2013; Акатов и др., 2017]. Если устойчивость 
к нему у видов не одинакова, то рост степе-
ни доминирования на микроучастках цено-
зов должен сопровождаться исключением из 
них, главным образом, одних и тех же (менее 
устойчивых) видов растений (избирательное 
или упорядоченное вымирание [Solan et al. 
2004; Gross, Cardinale, 2005]), что приведёт к 
их исчезновению на крупных участках. При-
чём, по мнению Пауэлл с соавторами [Powell 
et al., 2011], данный эффект может быть уси-
лен, если более устойчивыми в этом отноше-
нии окажутся обычные виды растений, или 
ослаблен, если редкие. Если же дифференци-
рованность сопутствующих видов по устой-
чивости к доминанту выражена слабо, то его 
воздействие приведёт к исключению из раз-
ных микроучастков главным образом разных 
видов (неизбирательное или случайное вы-
мирание [Solan et al., 2004; Gross, Cardinale, 
2005]). Следствием такого процесса станет 
снижение встречаемости многих сопутству-
ющих видов, но каждый из них потенциаль-
но сможет быть обнаружен на микроучастках 
ценоза с любым участием доминанта, а, со-
ответственно, микроучастки с низкой и вы-
сокой степенью доминирования будут иметь 
примерно равные по размеру видовые пулы. 
В этом случае, как следует из энергетической 
гипотезы [Wright, 1983, Srivastava, Lawton 
1998], участки сообществ с разной степенью 
доминирования, но, благодаря разной площа-
ди, с примерно равной суммарной биомас-
сой сопутствующих видов должны включать 
примерно равное число таких видов. Это оз-
начает, что рост участия доминантов в таких 
сообществах может угрожать другим видам 
только в случае, если их площадь относи-
тельно невелика.

Чужеродный вид Solidago сanadensis L. 
(родина Северная Америка) считается од-
ним из наиболее агрессивных видов растений 
России. Как в естественном, так и во вторич-
ном ареале, он произрастает на местообита-

ниях разных типов (на заброшенных полях, 
по обочинам дорог, на лесных опушках, в на-
рушенных лесах, по берегам рек) и на всех из 
них способен достигать высокой плотности 
особей, что позволяет ему абсолютно доми-
нировать в ценозах. Предполагают также, что 
золотарник канадский выделяет дитерпенои-
ды, которые ингибируют рост сеянцев других 
видов и таким образом вытесняют их [Weber, 
2000; Виноградова и др., 2009; Морозова, Ви-
ноградова, 2018].

Целью данной работы является оценка 
характера воздействия Solidago canadensis на 
видовое богатство растительных сообществ 
в разном пространственном масштабе: 1) на 
микроучастках, где происходит непосред-
ственное взаимодействие между растения-
ми (точечный уровень), 2) на более крупных 
участках ценозов с доминированием этого 
вида (ценотический уровень), 3) на несколь-
ких участках сообществ с доминированием S. 
canadensis, сформированных на местообита-
ниях разных типов (инфраценотический уро-
вень). При этом мы хотели ответить на следу-
ющие вопросы: 

1. Насколько тесной является связь меж-
ду степенью доминирования S. сanadensis и 
видовым богатством на микроучастках рас-
тительных сообществ, сформированных на 
местообитаниях разных типов? 

2. Случайное или упорядоченное исчезно-
вение видов наблюдается на таких участках 
в результате роста участия доминирующего 
вида? Если результатом воздействия золотар-
ника является случайное исчезновение видов, 
то каково соотношение площади участков 
сообществ с разной степенью его доминиро-
вания, включающих примерно равное число 
видов? 

3. Если рост участия S. сanadensis ведёт к 
полному вытеснению некоторых видов, либо 
снижению их встречаемости, то каким обра-
зом это может повлиять на степень сходства 
(или различия) видового состава раститель-
ных сообществ, расположенных на местоо-
битаниях разных типов? 

Воздействие доминирующих видов на 
видовое богатство сообществ в разном про-
странственном масштабе чаще оценивают, 
сопоставляя степень доминирования с видо-
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вым богатством сообществ на участках раз-
ной площади [Gaertner et al., 2009; Hejda et al., 
2009; Powell et al., 2011], либо путём постро-
ения кривых регрессии «площадь – число ви-
дов» для относительно крупных по размеру 
участков растительности с доминированием 
одного или нескольких видов [Richardson et 
al., 1989; Powell et al., 2011, 2013; Stohlgren, 
Rejmánek, 2014; Rejmánek, Stohlgren, 2015]. 
Однако, как показывает опыт, нередко труд-
но обнаружить на местности такие крупные 
участки сообществ [Rejmánek, Rosѐn, 1992]. 
Кроме того, в пределах относительно круп-
ных участков сообществ с высокой (в сред-
нем) степенью доминирования определённых 
видов всегда можно найти микроучастки, где 
участие этих видов относительно невелико 
(«окна») [Hejda, Pyšek, 2006], что может су-
щественно повлиять на результаты исследо-
ваний. Поэтому для решения поставленной 
задачи мы использовали данные по сериям 
микроплощадок, заложенных в пределах от-
носительно небольших участков фитоцено-
зов с доминированием S. сanadensis.

Материал и методика

Методы сбора фактического материала
Район исследований – Западный Кавказ, 

Республика Адыгея, терраса р. Белая, высота 
190–210 м над ур. моря. Объектом изучения 
явились 6 участков растительных сообществ 
с хорошо выраженным доминированием 
Solidago сanadensis, расположенных в место-
обитаниях разных типов: 1) на месте забро-
шенных распаханных участков (участки 1 и 
2); 2) вдоль грунтовых дорог в пойменном 
лесу (участки 3 и 4), 3) вдоль опушек пой-
менного леса (участки 5 и 6). Координаты 
первого участка – 44°37′21″ с. ш., 39°59′35″ 
в. д., второго – 44°37′19″ с. ш., 39º59′53″ в. д., 
остальных – 44°36′12″ с. ш., 40°02′35″ в. д.

В пределах выбранных участков сооб-
ществ было заложено по 25 площадок разме-
ром 0.5 × 0.5 м. Часть из них была заложена 
регулярным способом в виде одной – двух 
трансект, включающих по 10 площадок; дру-
гие – сериями по 5–15 штук на участок. Во 
втором случае выбирали варианты сообществ 

с высоким и низким проективным покрытием 
S. сanadensis, которое оценивали визуально. 
При этом на всех площадках золотарник вы-
ступал в качестве доминанта или, по крайней 
мере, содоминанта. Это свидетельствовало 
о том, что на всех из них условия произрас-
тания благоприятны для данного вида, и они 
могут быть полностью им колонизирова-
ны в будущем (аргумент из работы [Hejda, 
Pyšek, 2006]). С каждой площадки были ото-
браны пробы биомассы. Для каждой из них 
была определена степень доминирования S. 
сanadensis (относительная биомасса особей 
этого вида – D), сырая биомасса сопутству-
ющих видов (Ws) и их видовое богатство (S). 

Методы анализа фактического материала
Характер связи между степенью доми-

нирования (D) и видовым богатством (S) на 
микроучастках ценозов (точечный уровень) 
определяли путём построения линейных и 
полиномиальных (2-й степени) моделей ре-
грессии. Предполагалось, что статистическая 
значимость только линейных коэффициентов 
регрессии свидетельствует о линейном ха-
рактере связи, линейных и квадратичных или 
только квадратичных – о криволинейном (ис-
пользовался t-критерий Стьюдента). Тесноту 

этой связи определяли путём оценки нескор-
ректированного коэффициента детермина-
ции (использовался F-критерий Фишера).

Если рост участия доминанта, вследствие 
неизбирательного вытеснения им других ви-
дов, не оказывает существенного влияния на 
видовое богатство сообщества в целом, то, 
в соответствии с энергетической гипотезой, 
участки сообществ с низкой и высокой сте-
пенью доминирования, но, благодаря разной 
площади, с примерно равной суммарной био-
массой сопутствующих видов должны вклю-
чать примерно равное число таких видов. С 
целью проверки этого предположения, мы: 
1) для каждого из шести участков сформи-
ровали группы из одной, двух, трёх, четы-
рёх и пяти проб с наименьшим участием S. 
сanadensis и для каждой из них определили 
суммарную биомассу сопутствующих ви-
дов; 2) сформировали группы проб с наибо-
лее высоким участием этого вида, в которых 
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суммарная биомасса сопутствующих видов 
примерно соответствовала значениям этой 
характеристики в группах проб с низким его 
участием; 3) сопоставили общее число видов 
в группах проб с высоким и низким участием 
S. сanadensis, но имеющих примерно равную 
суммарную биомассу сопутствующих видов.

С целью оценки влияния S. сanadensis на 
степень дифференцированности видового со-
става сообществ, расположенных на местоо-
битаниях разных типов, мы рассчитали видо-
вое сходство между всеми шестью участками, 
отдельно для вариантов с низким и высоким 
участием этого вида. Для этого использовали 
коэффициент Съеренсена (Ks = 2С/(А+В), где 
А и В – число видов в десяти пробах с наибо-
лее низким (или наиболее высоким) участи-
ем этого вида, отобранных на сравниваемых 
участках; С – общее число видов в группах 
проб сравниваемых участков). Значимость 
различия между ними (средними значениями 
сходства) оценивали методом однофакторно-
го дисперсионного анализа (ANOVA).

Результаты 
Результаты исследований приведены на 

рисунках и в таблицах. На рисунке 1 показано 
соотношение между степенью доминирования 
S. сanadensis (D) и видовым богатством (S) на 
микроучастках ценозов, сформированных на 
местообитаниях разных типов. Из него видно, 
что связь между значениями этих характери-
стик на пяти из шести участков является преи-
мущественно отрицательной и статистически 
значимой. На участках 2, 5 и 6 (залежь, лесные 
опушки) она линейная, 1 и 4 (залежь и уча-
сток, расположенный вдоль дороги) – криво-
линейная (в обоих случаях квадратичные ком-
поненты полиномиальных моделей являются 
статистически значимыми на уровне Р < 0.01). 
Наиболее тесная связь между D и S выявлена 
на участке залежи 2. На участке 3 (расположен 
вдоль лесной дороги) она, напротив, не обна-
ружена. В целом же полученный результат 
позволяет предположить, что в большинстве 
сообществ рост степени доминирования S. 
сanadensis ведёт к снижению числа сопутству-
ющих видов на микроучастках. В частности, в 
сообществе 2 рост доли биомассы этого вида 

на микроучастках от 40–50% до более чем 
90% ведёт к снижению числа сопутствующих 
видов на 0.25 м2 от 9–15 до 4–6; в сообществе 
5 – от 10–15 до 3–7 видов.

В таблице 1 представлены данные о сред-
нем видовом богатстве отдельных проб и 
общем числе видов в их группах, сформи-
рованных на основе двух признаков: 1) раз-
ное участие S. сanadensis (наиболее низкое и 
наиболее высокое), 2) равная суммарная (для 
групп проб) биомасса сопутствующих видов 
растений. Группы проб с низким участием зо-
лотарника состояли из одной, двух, трёх, че-
тырёх и пяти штук (варианты 1–5); с высоким 
участием этого вида – 3–10, 6–13, 8–16, 10–16 
и 11–18 штук, соответственно. Как видно из 
таблицы, среднее число видов в пробах с низ-
ким участием S. сanadensis ожидаемо выше, 
чем с высоким (в пятом варианте в 1.1–2.2 
раза). Однако общее число видов в сравнива-
емых группах проб отличается в значительно 
меньшей степени и разнонаправленно. В сред-
нем для первого варианта общее число видов 
в группах проб с низким и высоким участием 
золотарника составило 12.7 и 12.8, соответ-
ственно, для второго – 15.5 и 16.0, третьего – 
17.8 и 17.3, четвёртого – 19.3 и 20.0, пятого – 
20.8 и 21.0. При этом, как видно из рисунка 2, 
разные участки несколько отличаются в этом 
отношении друг от друга. Так в разных ва-
риантах первого и второго участков (залежи) 
общее число видов в сравниваемых группах 
проб отличается минимально (на 2–3 вида) и в 
разном направлении. На третьем и четвёртом 
участках (расположены вдоль лесных дорог) в 
группах проб с высоким участием золотарни-
ка обнаружено несколько большее число ви-
дов, чем с низким его участием (на 2–5 видов). 
На пятом и шестом участках (лесные опуш-
ки) – наоборот. Причём наибольшее различие 
наблюдается на пятом участке: в группах из 
трёх, четырёх и пяти проб с низким участием 
золотарника было обнаружено 25, 27 и 28 ви-
дов растений, против 18, 20 и 22 видов в со-
ответствующих группах проб с высоким его 
участием. 

В таблице 2 сведены списки видов с их по-
стоянством для пяти проб с каждого участка 
с наиболее низким участием S. сanadensis и 
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Рис. 1. Соотношение между степенью доминирования Solidago сanadensis (D) и числом сопутствующих видов (S) 
на микроучастках сообществ разных типов местообитаний. В поле графика приведены статистически значимые 
на уровне P < 0.05 значения нескорректированного коэффициента детерминации (R2). На участке 3 статистически 
значимая связь между D и S не обнаружена.

Таблица 1. Видовое богатство в группах проб с разным участием Solidago canadensis, но c примерно равной сум-
марной биомассой сопутствующих видов

№ 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6

SG с низким участием S. сanadensis с высоким участием S. сanadensis

Вариант 1 

n 1 1 1 1 1 1 3 10 7 5 5 5

D 0.51 0.39 0.30 0.19 0.28 0.28 0.86 0.95 0.95 0.94 0.93 0.93

Ws 276.5 285.2 150.4 209.4 144.2 231.4 266.8 276.4 154.5 209.4 145.0 237.6

S 16 15 9 10 14 12 8 5 5.1 6.6 6.6 5.2

N 16 15 9 10 14 12 13 13 13 15 13 10

Вариант 2

n 2 2 2 2 2 2 6 13 12 10 8 8
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большего числа проб с каждого участка с вы-
соким его участием. Средняя доля биомассы 
золотарника в пробах сравниваемых групп 
для всех участков равна 0.39±0.02 (n=30) и 
0.85±0.01 (n=88), суммарная биомасса сопут-
ствующих видов: 5878.8 г и 5888.4 г, соот-
ветственно. Из таблицы видно, что все виды, 
встреченные в трёх пробах из пяти с низким 
участием золотарника, хотя бы на одном 
участке (то есть с постоянством на участке 
55% и более), присутствуют в пробах с высо-
ким участием этого вида, но их постоянство в 
этих пробах существенно ниже. Среди видов 
с более низким постоянством, 23 встречены в 
пробах с разным участием S. сanadensis, 9 – 
только в пробах первой группы и 10 – второй. 
При этом среди редких видов, встреченных 
только в пробах с низким участием золотар-

D 0.52 0.43 0.35 0.21 0.31 0.30 0.85 0.93 0.91 0.92 0.91 0.92

Ws 545.9 458.8 371.0 473.2 343.6 411.8 537.4 448.8 371.5 476.4 344.4 411.0

S 13.5 12.5 8.0 9.5 14.5 11.5 5.1 7.8 5.2 6.7 6.8 5.4

N 18 18 12 13 18 14 16 17 15 17 19 12

Вариант 3

n 3 3 3 3 3 3 8 16 14 12 10 10

D 0.53 0.45 0.34 0.26 0.34 0.32 0.85 0.91 0.89 0.91 0.86 0.91

Ws 754.2 672.0 410.4 634.6 549.4 605.2 744.2 658.2 410.4 628.6 548.2 601.0

S 12.7 13.0 7.0 9.7 15.3 10.7 7.9 5.3 5.4 6.9 6.5 5.2

N 19 22 12 14 25 15 20 20 15 18 18 13

Вариант 4

n 4 4 4 4 4 4 10 16 15 13 12 12

D 0.55 0.45 0.35 0.26 0.36 0.32 0.83 0.89 0.87 0.87 0.86 0.87

Ws 948.0 828.6 586.0 810.8 708.6 835.1 960.5 822.7 580.2 814.8 704.8 828.6

S 12.3 10.8 6.3 12.0 15.0 9.3 8.1 5.9 5.7 7.9 6.3 5.3

N 19 22 13 20 27 15 22 24 17 24 20 13

Вариант 5

n 5 5 5 5 5 5 11 18 17 14 14 14

D 0.56 0.46 0.36 0.26 0.38 0.34 0.83 0.87 0.83 0.85 0.85 0.86

Ws 1089.0 1042.0 806.6 1075.0 857.8 1009.0 1101.0 1042.0 806.2 1083.0 855.8 1002.0

S 12 11.4 6.4 11.4 14.4 9.8 8.3 6.1 5.8 8.1 6.9 5.4

N 20 24 15 22 28 16 22 25 17 27 22 13

Примечание: № – номер участка, SG – группы проб с высоким и низким участием S. сanadensis, n – число проб в 
группах (группы проб с низким участием S. сanadensis состоят из одной, двух, трёх, четырёх и пяти штук – варианты 
1, 2, … 5), D – средняя для пробы степень доминирования (относительная биомасса) S. сanadensis, Ws – суммарная 
в группах проб биомасса сопутствующих видов, S – среднее для пробы число сопутствующих видов, N – общее 
число сопутствующих видов в группах проб. 

ника, присутствуют два вида, которые можно 
рассматривать как рудеральные: Helianthus 
tuberosus (родина Северная и Южная Амери-
ка) и Cirsium incanum (аборигенный); с высо-
ким присутствием золотарника – только один 
вид: Convolvulus arvensis. Всего в 30 пробах 
с низким участием S. сanadensis (отобраны с 
площади 7.5 м2) было выявлено 56 видов, в 88 
пробах с высоким его участием (отобраны с 
площади 22 м2) – 57 видов. 

Виды с низким постоянством в группах 
проб с разным участием Solidago сanadensis 
представлены в табл. 2: Ranunculus sp., Med-
icago lupulina, Juncus tenuis, Plantago major, 
Mentha longifolia, Glechoma hederacea, Gera-
nium sanguineum, Agrimonia eupatoria, Coro-
nilla varia, Cruciata laevipes, Asclepias syriaca, 
Holcus lanatus, Rumex conglomeratus, Trifo-
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Рис. 2. Число видов в группах проб (N) с разной степенью доминирования Solidago canadensis, но c примерно 
равной суммарной биомассой сопутствующих видов. Чёрный столбик – группы проб с низким участием Solidago 
canadensis, белый – с высоким. Группы проб с низким участием S. сanadensis состоят из одной, двух, трёх, четырёх 
и пяти штук – варианты 1, 2, … 5.

Таблица 2. Постоянство видов (%) в группах проб с разной степенью доминирования Solidago canadensis, но с 
примерно равной суммарной биомассой сопутствующих видов

Участие
S. canadensis (D)

Низкое Высокое

0.26 0.38 0.347 0.46 0.56 0.36 0.85 0.85 0.86 0.87 0.83 0.83

Число проб 5 5 5 5 5 5 14 14 14 18 11 17
Суммарная Ws 1075 857.8 1009 1042 1089 806.6 1082 855.8 1002 1042 1101 806.2
Номер участка 4 5 6 2 1 3 4 5 6 2 1 3

Виды с высоким постоянством  на трех и более участках

Solidago canadensis 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Elytrigia repens 100 100 100 100 100 100 100 94 91 94
Erigeron annuus 100 100 60 20 93 71 14 11 18
Poa pratensis 100 20 80 100 100 60 93 7 57 100 100 71
Vicia sepium 60 40 100 60 20 40 29 21 43 11 18 12
Carex michelii 100 60 80 20 100 57 64 29
Trifolium repens 40 40 40 40 7 7 17
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lium pratense, Galeopsis tetrachit, Carex sp., 
Galium aparine, Lotus corniculatus, Lathyrus 
tuberosus, Lythrum salicaria, Euophorbia sp., 
Inula germanica.

Средние значения коэффициента видово-
го сходства Съеренсена между участками це-
нозов с низким участием S. сanadensis соста-
вили 0.44±0.02, n = 15, c высоким – 0.46±0.02, 
n = 15. То есть различие между ними неболь-
шое и статистически не значимое (ANOVA, 
F4.20 = 0.30, P = 0.05). При этом, как видно из 
таблицы 2, рост участия золотарника ведёт 
к снижению в сообществах числа видов, ко-
торые можно рассматривать в качестве диа-
гностических, например, имеющих относи-
тельно высокое постоянство (более 55–60%) 
на одном-двух участках. В результате сооб-
щества с высокой степенью доминирования 
Solidago canadensis, расположенные в разных 
местообитаниях, практически не дифферен-
цируются на типы на основе этого подхода, 
в отличие от ценозов с низким его участием.

Daucus carota 100 100 60 7 21 21 18 6

Виды с высоким постоянством на одном-двух участках

Cychorium intybus 60 40 20 20 20 36 7 6

Verbena officinalis 60 60 20 7 7
Prunella vulgaris 40 80 29 43
Viola sp. 100 40 43 6
Potentilla recta 60 80 20 40 40 21 7 43 18 35
Cynodon dactylon 60 7
Calamagrostis 
epigeios 40 60 20 20 36 57 17 9 18

Fragaria viridis 80 61 18
Eryngium campestre 100 40 11
Galium verum 80 60 22 36
Festuca ovina 40 60 29 11 9
Equisetum telmateia 80 27
Salvia tesquicola 80 27
Thesium arvense 20 60 21 6 18
Carex contigua 60 64

Rubus cesius 40 40 60 100 14 43 6 55 100

Примечания. В таблице полужирным шрифтом выделены значения постоянства, превышающие 55%. Виды с низ-
ким постоянством в группах проб с низким участием Solidago сanadensis: Hypericum perforatum, Cirsium incanum, 
Inula helenium, Plantago lanceolata, Populus alba, Achillea millefolium, Crataegus sp., Koeleria luerssenii.
Виды с низким постоянством в группах проб с высоким участием Solidago сanadensis: Filipendula vulgaris, Verbascum 
chaixii subsp. orientale, Lysimachia vulgaris, Juncus inflexus, Falcaria vulgaris, Seseli sp., Convolvulus arvensis, Cornus 
australis, Geum urbanum, Potentilla argentea. Названия видов даны по: [Зернов, 2006].

Обсуждение
Таким образом, полученные результаты 

могут быть сведены к следующему:
1. Рост степени доминирования S. 

сanadensis ведёт к снижению числа сопут-
ствующих видов на микроучастках большин-
ства изученных растительных сообществ. 

2. Участки сообществ с разной степенью 
доминирования, но с примерно равной сум-
марной биомассой сопутствующих видов 
(благодаря их разной площади) в среднем 
включают примерно равное число таких ви-
дов. Это может означать, что сопутствую-
щие виды слабо отличаются друг от друга 
по устойчивости к золотарнику, а поэтому 
рост его участия в ценозах ведёт к исключе-
нию из разных микроучастков, главным об-
разом, разных видов. Соответственно, размер 
видового пула участков сообществ с разной 
степенью его доминирования должен быть 
примерно одинаковым. В результате  рост 
участия S. сanadensis в сообществах может 
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угрожать другим видам только в случае, если 
их площадь относительно невелика. 

3. При этом, на одном из участков (№ 5, 
лесная опушка) группы проб с высоким уча-
стием S. сanadensis включают существенно 
меньшее число сопутствующих видов, чем 
группы проб с низким его участием, но с при-
мерно равной суммарной биомассой других 
видов. Это может свидетельствовать о неко-
тором проявлении эффекта избирательного 
вытеснения видов из микроучастков сооб-
щества. Похожая ситуация наблюдается на 
участке 6 (также лесная опушка), однако раз-
личие между числом видов в сравниваемых 
группах проб здесь выражено в меньшей сте-
пени. Обратим также внимание, что на участ-
ках 3 и 4, расположенных вдоль лесных до-
рог, отобранные с них пробы с более высоким 
участием золотарника включают несколько 
большее число видов, чем с низким его уча-
стием. Наиболее вероятно, что это результат 
более слабого воздействия S. сanadensis на 
видовое богатство микроучастков этих цено-
зов, по сравнению с другими (рис. 1, табл. 1). 
Как видно из таблицы 1, среднее число видов 
на микроучастках этих ценозов с высоким 
участием S. сanadensis выше, чем с низким в 
1.1–1.4 раза; других – в 1.5–2.1 раза.

4. Поскольку на большинстве изученных 
участков воздействие S. сanadensis ведёт пре-
имущественно к случайному исключению 
сопутствующих видов и не влияет на размер 
видового пула ценозов, то соотношение пло-
щади участков сообществ с разной степенью 
его доминирования, но включающих пример-
но равное число сопутствующих видов, мо-
жет быть спрогнозировано по соотношению 
площади участков с равной суммарной био-
массой этих видов. В нашем случае, как это 
следует из таблицы 1, в среднем для 1-го – 
4-го участков оно варьирует примерно от 1:3 
(пятый вариант, где относительная биомасса 
золотарника в среднем равна 0.41 и 0.85, со-
ответственно) до 1:6 (первый вариант, D = 
0.35 и 0.92).

5. Если бы в составе растительных сооб-
ществ с высоким участием S. сanadensis были 
способны произрастать в основном только 
определённые (устойчивые к данному фак-
тору) виды, то можно было бы ожидать, что 

влияние особенностей местообитаний на их 
видовой состав было бы слабее, чем на состав 
сообществ с низким участием данного вида. 
Соответственно, видовой состав ценозов со 
значительным участием золотарника был бы 
более однородным, чем с низким. Однако 
мы не обнаружили проявления этого эффек-
та. При этом, как следует из наших данных, 
рост участия S. сanadensis ведёт к снижению 
встречаемости (постоянства) многих сопут-
ствующих видов растений и, как следствие, 
снижению числа видов в ценозах, которые 
можно рассматривать в качестве диагности-
ческих. Результатом этого процесса является 
снижение ценотического разнообразия (го-
могенизация) участков растительного покро-
ва, подверженных заселению S. сanadensis, 
если оно оценивается путём выделения типов 
сообществ на основе таких видов.

Наши результаты согласуются с вывода-
ми, которые были сделаны ранее в некоторых 
других работах. В частности, в обзорах Гер-
тнер с соавторами и Пауэлл с соавторами по-
казано, что хотя чужеродные доминанты ча-
сто снижают видовое богатство на небольших 
участках ценозов, сила этого эффекта ослабе-
вает по мере увеличения пространственного 
масштаба исследования, а на участках более 
25–100 м2 его воздействие становится прак-
тически незаметным [Gaertner et al., 2009; 
Powell et al., 2011]. Аналогичные выводы 
были сделаны Пауэлл с соавторами [Powell 
et al., 2013] в результате сравнения участков 
лесных биомов разных типов (штаты Гавайи, 
Миссури и Флорида, США) с доминировани-
ем чужеродных видов растений (проективное 
покрытие > 90%) со сходными по условиям 
произрастания участками лесов, но с домини-
рованием аборигенных растений, участие ко-
торых было ниже. Воздействие чужеродных 
и аборигенных видов на биоразнообразие в 
разном пространственном масштабе оцени-
вали путём сопоставления кривых регрессии 
«площадь – число видов». Результаты показа-
ли, что сообщества с доминированием чуже-
родных видов характеризуются относительно 
низким видовым богатством на небольших 
участках, но более высокой скоростью нако-
пления видов при увеличении их площади, 
по сравнению с сообществами с доминирова-
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нием аборигенных видов. В итоге на крупных 
участках сообществ с доминированием чуже-
родных и аборигенных видов видовое богат-
ство оказывается близким. Авторы делают 
вывод, что выявленная ими закономерность 
имеет универсальный характер и с этим со-
гласны Чейз с соавторами [Chase et al., 2015]. 

Однако известны и другие результаты. В 
частности, по мнению Риджала с соавтора-
ми [Rijal et al., 2017], в растительных сооб-
ществах северной Скандинавии с домини-
рованием Heracleum persicum (родина Иран) 
способны произрастать лишь несколько 
наиболее высоких аборигенных видов, что, 
по-видимому, является результатом изби-
рательного вытеснения им других видов. В 
работе Стандиш с соавторами [Standish et al., 
2001] показано, что местные виды широколи-
ственных лесов Новой Зеландии отличаются 
своей устойчивостью к вторжению чужерод-
ного вида Tradescantia fluminensis (родина 
Южная Америка), преимущественно бла-
годаря разной теневыносливости. В Чехии 
было оценено влияние 13 чужеродных видов 
растений (в том числе, Solidago gigantea), 
большинство из которых достигали высоко-
го проективного покрытия (n = 130, медиана 
покрытия – 90%), на видовое богатство фи-
тоценозов на отдельных участках площадью 
16 м2 и в сериях из 10 таких участков (160 
м2) [Hejda et al., 2009]. В качестве эталона ис-
пользовались аналогичные серии участков с 
доминированием аборигенных видов, харак-
теризующихся преимущественно более низ-
ким покрытием (n = 130, медиана покрытия 
– 40%). Результаты показали, что внедрение 
в сообщества иноземных доминантов, до-
стигающих более высокого покрытия, чем 
аборигенные, привело к большему или мень-
шему (в зависимости от вида растения), но 
примерно пропорциональному снижению их 
видового богатства на отдельных участках 
и в их сериях. Аналогичный результат был 
получен ранее [Pyšek, Pyšek, 1995] на приме-
ре сообществ с доминированием Heracleum 
mantegazzianum.

Ричардсон с соавторами обнаружили, что 
сообщества биома «финбош» (Fynbos Biome, 
Южная Африка) с доминированием чужерод-
ных видов деревьев и кустарников характе-

ризуются более низким видовым богатством 
на небольших участках, чем те, в которых 
доминируют аборигенные виды. При этом 
наклон линий регрессии «площадь – число 
видов» на участках с доминированием видов 
разного происхождения существенно не от-
личался [Richardson et al., 1989]. Рейманек и 
Стохлгрен на основе анализа двух больших 
групп данных по лесным, луговым и пустын-
ным ценозам территории Северной Америки 
(США) пришли к выводу, что имеет место 
широкий континуум в соотношении реакции 
растительных сообществ на воздействие чу-
жеродных доминантов в разном простран-
ственном масштабе [Stohlgren, Rejmánek, 
2014; Rejmánek, Stohlgren, 2015].

Неоднозначность результатов по данной 
проблеме может быть вызвана особенностя-
ми характера воздействия разных чужерод-
ных доминантов на местные виды [Richardson 
et al., 2000; Standish et al., 2001; Hejda, Pyšek, 
2006; Hejda et al., 2009; Rejmánek et al., 2013]. 
В одних случаях это выражается в сокраще-
нии ими на микроучастках пространства и 
объёма ресурсов, в других – в трансформации 
местообитаний путём накопления слоя опада, 
изменения светового режима, физико-химиче-
ских свойств почвы и т. д. Сделано предполо-
жение, что среди чужеродных видов растений 
только около 10% могут быть отнесены к та-
ким «трансформерам» [Rejmánek et al., 2013]. 
Но пример S. сanadensis, а этот вид тоже от-
носят к этой категории [Виноградова и др., 
2009], показывает, что, по-видимому, не все из 
них способны избирательно вытеснять другие 
виды, а, соответственно, оказывать значитель-
ное воздействие на видовое богатство круп-
ных участков растительных сообществ. 

Кроме того, воздействие одних и тех же 
чужеродных доминантов может иметь раз-
ные последствия в разных условиях среды, 
либо в сообществах разных типов [Hejda et 
al., 2017; Vítková et al., 2017]. Об этом свиде-
тельствуют и наши результаты, поскольку на 
одном из шести изученных участков призна-
ки избирательного вытеснения золотарником 
других видов, по-видимому, все же были об-
наружены. Но в целом знания об этом аспек-
те рассматриваемой проблемы также остают-
ся ограниченными.
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INFLUENCE OF SOLIDAGO CANADENSIS L. ON SPECIES 
DIVERSITY OF PLANT COMMUNITIES AT DIFFERENT SPATIAL 

SCALE
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It is known that alien dominants can significantly limit the species richness of plant communities on the 
small plots. But it remains unclear whether they affect the species richness of large sites of vegetation. We 
examined this issue in terms of 6 sites of plant communities with dominance of Solidago canadensis located 
in habitats of different types (Belaya River Valley, Western Caucasus, 190–210 m above sea level). Within 
each of them, biomass samples were taken from 25 sites of 0.25 m2 and then sorted by species and weighed. 
The results of the analysis of the data obtained showed: 1) S. canadensis significantly reduces the number of 
accompanying species in the small plots of plant communities, however, the process of crowding out these 
species is predominantly non-selective (random); 2) differently sized sites of communities with a high and 
low degree of dominance of S. canadensis, containing a similar total biomass of accompanying species, 
include an approximately equal number of such species; 3) the species similarity of plant communities 
located in habitats of different types does not depend on the participation of S. canadensis in them. It was 
concluded that the size of the species pools of cenoses with a high and low participation of S. canadensis 
is approximately the same. Accordingly, an increase in the participation of this species in communities can 
directly threaten other species only if the area of these communities is relatively small.

Key words: grass communities, alien dominants, biomass, species richness, species similarity, species pool.
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На основании собственного материала, собранного в 1998–2019 гг., и литературных данных про-
анализировано распространение полихет-вселенцев в северной части Чёрного моря. Зарегистрировано 
10 видов, относящихся к 5 семействам. Наибольшим количеством видов (5) представлено семейство 
Spionidae, 2 вида относятся к семейству Serpulidae, по 1 – к семействам Pilargiidae, Scalibregmatidae, 
Sabellidae. В биотопах северной части Чёрного моря полихеты-вселенцы распределились следующим 
образом: на рыхлых грунтах в мелководной зоне полузакрытых бухт, лиманов и портов широко рас-
пространились Polydora cornuta Bosc, 1802 и Streblospio gynobranchiata Rise & Levin, 1998. Sigambra 
tentaculata (Treadwell, 1941) также отмечен на рыхлых грунтах мелководной зоны, однако он обита-
ет преимущественно у открытых побережий. Единственный вселенец, освоивший глубоководную 
зону Чёрного моря – Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883). Виды Marenzelleria neglecta Sikorski & 
Bick, 2004 и Hyboscolex cf. pacificus (Moore, 1909) обнаружены на рыхлых грунтах единично. В об-
растании твёрдых субстратов зарегистрированы Hydroides dianthus (Verrill, 1873) и Pseudopotamilla 
cf. reniformis (Bruguière, 1789), а также Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923), статус которого как 
вселенца требует уточнения. Два вида – Polydora websteri Hartman in Loosanoff & Engle, 1943 и H. 
dianthus, которые поселяются на створках моллюсков,  отрицательно влияют на них и могут быть 
отнесены к инвазивным видам. В черноморский бассейн полихеты-вселенцы, вероятно, завезены на 
пелагической стадии с балластными водами либо в обрастании на днищах судов. Виды F. enigmaticus, 
P. cornuta, S. tentaculata, вселившиеся в Чёрное море более 60 лет назад, можно считать полностью 
натурализовавшимися.

Ключевые слова: Annelida, виды-вселенцы, полихеты, Spionidae, Serpulidae, Чёрное море.

Введение
Описание фауны полихет Чёрного моря 

в основном было завершено к середине 
ХХ в.: в 1940-х гг. в таксономический состав 
Polychaeta входило около 150 видов [Вино-
градов, 1949], в 1960-х – 192 вида [Морду-
хай-Болтовской, 1972]. Последняя сводка 
включала 195 видов, из которых 33 указаны 
только для Прибосфорского района, имею-
щего специфические экологические условия 
[Киселёва, 2004]. Учитывая, что Чёрное море 
является практически внутренним, соединён-
ным с Атлантикой через Средиземное море 
узкими проливами Босфор и Дарданеллы, и 
характеризуется пониженной солёностью и 
обеднённой, по сравнению со Средиземным 
морем, фауной, а также имеет длительную 
(с середины XIX в.) историю изучения био-
разнообразия, любое появление нового вида 

становится заметным. Из полихет первым 
вселенцем в Чёрное море ряд исследователей 
считает Ficopomatus enigmaticus, который 
впервые зарегистрирован в бассейне в 1920-х 
гг. [Annenkova, 1929]. Типовое местообита-
ние данного вида неясно, видимо, на момент 
описания вид уже расселился за пределы на-
тивного ареала, поэтому его статус как все-
ленца вызывает сомнения [Styan et al., 2017; 
Yee et al., 2019]. Вид Sigambra tentaculata, 
впервые отмеченный в Чёрном море в 1960-х 
гг. [Киселёва, 1964], имел разорванный аре-
ал, и в настоящее время его относят к «до-
стоверным» видам-вселенцам [Заика и др., 
2010]. Также в 1960-х гг. резкую вспышку 
численности в северо-западной части моря 
дал представитель рода Polydora, таксономи-
ческая принадлежность которого длительное 
время вызывала споры [Лосовская, Нестеро-
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ва, 1964; Киселёва, 2004]. Впоследствии этот 
вид идентифицировали как Polydora cornuta 
и отнесли к экзотическим [Болтачева, Лисиц-
кая, 2007; Radashevsky, Selifonova, 2013], но 
его статус вселенца вызывает сомнения у от-
дельных исследователей [Surugiu, 2012]. Око-
ло 6 видов (Hesionides arenariа, Streptosyllis 
varians, Nephtys ciliatа, Capitellethus dispar, 
Magelona mirabilis, Streblospio shrubsolii), 
довольно произвольно включённых некото-
рыми авторами в списки вселенцев в Чёрное 
море, можно классифицировать как «сомни-
тельные» виды-вселенцы [Заика и др., 2010; 
Виноградов и др., 2018]. Некоторые из них 
лишь однажды отмечены в Прибосфорском 
районе, таксономический статус других ну-
ждается в подтверждении, а в отдельных слу-
чаях и их идентификация вызывает сомнения. 
Особенно сложное положение с выделением 
вселенцев среди мелких полихет, относя-
щихся к мейобентосу и входящих в таксоны 
с недостаточно разработанной систематикой. 
Когда биогеографическое происхождение 
вида и его морфологическая изменчивость 

неизвестны, идентификация обнаруженных 
образцов часто остаётся неоднозначной и 
неопределённой. Кроме того, список видов 
полихет расширяется не только благодаря 
вселению новых видов, но и за счёт развития 
систематики, изменения статуса таксонов, 
выделения и описания новых видов [Surugiu, 
Martín, 2017].

Процесс формирования фауны полихет 
Чёрного моря продолжается. В начале XXI 
века в северной части моря было зареги-
стрировано 7 новых видов, которых можно 
отнести к экзотическим, или «дальнемор-
ским» вселенцам (в отличие от «ближних» 
вселенцев – из сопредельных акваторий, в 
первую очередь, из Средиземного моря) (та-
блица). Известно, что основными причинами 
распространения новых видов являются ин-
тенсификация судоходства, рыболовства, ак-
вакультуры, гидростроительства. Существен-
ное влияние также оказывают климатические 
изменения и повышение температуры воды в 
море. Попадая в благоприятные условия, вид 
начинает активно размножаться, формирует 

Таблица. Полихеты-вселенцы, обнаруженные в северной части Чёрного моря

Семейство, вид Первая находка 
в Чёрном море Литература

Pilargiidae

Sigambra tentaculata (Treadwell, 1941) 1964 г. Киселёва, 1964

Spionidae

Polydora cornuta Bosc, 1802 1962 г. Лосовская, Нестерова, 1964

Polydora websteri Hartman in Loosanoff & Engle, 1943 2005 г. Surugiu, 2005a

Streblospio gynobranchiata Rise & Levin, 1998 2007 г. Болтачева, 2008

Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883) 2003 г. Todorova & Panayotova, 2006, цит. 
по: Surugiu, 2009

Marenzelleria neglecta Sikorski & Bick, 2004 2015 г. Syomin et al., 2017

Scalibregmatidae

Hyboscolex cf. pacificus (Moore, 1909) 2017 г. Lisitskaya et al., 2019

Sabellidae

Pseudopotamilla cf. reniformis (Bruguière, 1789) 2003 г. Boltachova, Lisitskaya, 2016

Serpulidae

Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923) 1929 г. Annenkova, 1929 

Hydroides dianthus (Verrill, 1873) 2009 г. Болтачева и др., 2011
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устойчивые популяции с высокой плотно-
стью и в дальнейшем становится постоян-
ным компонентом фауны водоёма [Киселёва, 
2004]. Последствия вселения в Чёрное море 
новых видов могут быть как отрицательные, 
так и положительные [Александров, 2015]. 
Отслеживать изменения, происходящие в 
донных сообществах, позволяют регулярные 
наблюдения за состоянием зообентоса и в том 
числе, полихет. Накопленный в первые де-
сятилетия XXI в. материал о натурализации 
«старых» и появлении новых вселенцев, мно-
жество указаний о нахождении их в тех или 
иных районах Чёрного моря вызывает необ-
ходимость анализа и обобщения этих данных.

Цель настоящей работы – проанализиро-
вать распространение полихет-вселенцев в 
биотопах северной части Чёрного моря. При 
этом к вселенцам мы отнесли виды, которые 
вряд ли могли быть упущены исследователя-
ми до момента их появления в бассейне, при-
чём последнее достаточно чётко документи-
ровано.

Материал и методика
Материалом для наших исследований по-

служили сборы макробентоса из рейсов НИС 
«Maria S. Merian» (май 2010 г.) и рейсов НИС 
«Профессор Водяницкий» (2010–2017 гг.). 
Использованы материалы дночерпательных 
проб, собранных с 300 станций. Исследова-
ния проведены на шельфе северо-западной 
части Чёрного моря и Крыма от берегов Ру-
мынии до Керченского предпроливья. Также 
использованы материалы сухопутных экспе-
диций, проведённых сотрудниками отдела 
экологии бентоса и отдела аквакультуры и 
морской фармакологии в мелководных рай-
онах прибрежья Крыма в 1998–2019 гг. Эти-
ми исследованиями охвачено практически 
всё черноморское побережье Крыма, одна-
ко их большая часть выполнена у западного 
побережья, в бухтах Севастополя и в аква-
тории Карадага. В целом проанализирован 
материал с 588 прибрежных станций. Кроме 
того использованы данные, полученные при 
обследовании мидийно-устричных ферм в 
бухте Казачья (2009 г.), в акватории посёлка 
Кацивели (Южный берег Крыма) (2009–2010 

гг.), в Севастопольской бухте и на внешнем 
рейде Севастополя (2010–2019 гг.), в лимане 
Донузлав (2018–2019 гг.). Для анализа рас-
пространения видов использованы имеющи-
еся современные литературные данные.

Результаты и обсуждение
В период исследований в биотопах север-

ной части Чёрного моря обнаружено 10 видов 
полихет-вселенцев, относящихся к 5 семей-
ствам (таблица).

Sigambra tentaculata (Treadwell, 1941)
Представитель семейства Pilargiidae 

Sigambra tentaculata описан из Атлантиче-
ского прибрежья Северной Америки (Новая 
Англия). Впоследствии отмечен в 1964 г. 
в Красном море и в Чёрном море у побере-
жий Крыма (44°48′42″ с. ш., 34°47′25″ в. д.) 
и Кавказа [Киселёва, 1964], затем в 1981 г. у 
берегов Грузии [Микашавидзе, 1981]. В на-
стоящее время S. tentaculata находят у Ат-
лантического побережья Северной Америки 
и Европы [Moreira, Parapar, 2002], у берегов 
Греции [Çinar et al., 2014], у побережья Ав-
стралии [Hocknull, Glasby, 2009]. Нами этот 
вид обнаружен также в Персидском заливе 
[Al-Yamani et al., 2009].

Данных по развитию этого вида нет, 
имеется только одно упоминание о предпо-
ложительном наличии у него пелагической 
личинки [Achari, 1975]. За прошедшие годы 
вид широко распространился вдоль побере-
жий Крыма и Кавказа (рис. 1), что даёт ос-
нование предположить, что он действительно 
имеет пелагическую стадию. Большинство 
исследователей бентоса северо-восточной 
части моря, а именно, Кавказского шельфа, 
в списках обнаруженных видов указывают S. 
tentaculata [Загорская, 2014; Фроленко и др., 
2019]. Этого нельзя сказать о бентосе севе-
ро-западной части моря – указаний о нахож-
дении данного вида у берегов Румынии и в 
Одесском регионе нет.

Нами S. tentaculata обнаружен на раку-
шечнике и заиленном песчано-ракушечном 
грунте, на глубинах преимущественно от 7 
до 30–40 м, однако 2 экземпляра были зареги-
стрированы на глубине 50 м, а один – на 83 
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м. Обычно встречается единично, но иногда, 
на глубине 10–30 м черви могут образовывать 
скопления. У побережья Карадага в ноябре 
2010 г. на глубине 22 м зарегистрирована плот-
ность этого вида 144 экз.·м-2, в Балаклавской 
бухте в летний сезон 2005 г. – 200 экз.·м-2, 2007 
г. – 250 экз.·м-2 (глубина 17 м). Грунт в этих 
биотопах содержал большое количество ра-
куши или щебня. В Чёрном море у крымских 
берегов S. tentaculata встречен, как правило, в 
биоценозах Chamelea gallina, Gouldia minima, 
Pitar rudis – Upogebia pusilla, у кавказских бе-
регов также и в биоценозах Pitar rudis, Mytilus 
galloprovincialis [Киселёва, 1981].

Среди зарегистрированных в северной ча-
сти Чёрного моря полихет-вселенцев пять ви-
дов относятся к широко распространённому в 
Мировом океане семейству Spionidae.

Polydora cornuta Bosс, 1802
Вид был первоначально описан из Ат-

лантического побережья Северной Америки 
(Чарльстон-Харбор, США). Впоследствии со-
общали о его нахождении в устьях рек и порто-
вых акваториях по всему миру [Radashevsky, 
2005]. В настоящее время P. cornuta широко 
распространён у берегов Северной и Южной 
Америки, Австралии, Европы и Азии, указан 
в списке видов, интродуцированных в Среди-
земное море [Cinar et al., 2005; Radashevsky, 
2005; Radashevsky, Selifonova, 2013].

Рис. 1. Места находок Sigambra tentaculata в северной части Чёрного моря: 1 – Каламитский залив, 2 – юго-запад-
ный Крым, 3 – Феодосийский залив; (а – собственные данные, b – [Киселёва, 1964]).

Полидора, впервые обнаруженная Г.В. 
Лосовской в 1962 г. в Сухом лимане в райо-
не Черноморского порта (46°20′20.82″ с. ш., 
30°39′08.43″ в. д.), вначале была идентифи-
цирована как Polydora limicola [Лосовская, 
Нестерова,1964]. Впоследствии, при участии 
В.И. Радашевского, она была отнесена к виду 
Polydora cornuta [Radashevsky, Selifonova, 
2013]. Вселение P. cornuta оказало суще-
ственное влияние на донную фауну в севе-
ро-западной части Чёрного моря. В 1963 г. в 
акватории г. Одессы численность этого вида 
достигала 1155 экз.·м-2, а в 2001 г. – уже 6600 
экз.·м-2 на рыхлых грунтах и 9600 экз.·м-2 в 
обрастании пирса [Лосовская и др., 2004]. 
В последние годы в Одесском морском ре-
гионе встречаемость P. cornuta составляла 
16.7–66.7% [Бондаренко, 2017]. У побере-
жья Румынии P. cornuta найден на илистых 
грунтах на глубине до 18.5 м в диапазоне со-
лёности 6.4–17.9‰. Плотность поселения в 
последние десятилетия составляла  6–22 тыс. 
экз.·м-2, а в сильно загрязнённых районах до-
стигала 95 тыс. экз.·м-2 и биомассы 157.4 г.·м-2 
[Surugiu, 2005a, 2005b].

В 2004 г. полидоры, обнаруженные нами 
в макрозообентосе на рыхлых грунтах Бала-
клавской бухты, были идентифицированы как 
P. cornuta [Болтачева, Лисицкая, 2007]. Их 
численность составляла 40 экз.·м-2. В 2008–
2009 гг. проведена съёмка в мелководной и 
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распреснённой на значительной площади ку-
товой части Каркинитского залива. При солё-
ности 8.0‰ плотность полидоры достигала 
113 экз.·м-2, при 18.3‰ – 325 экз.·м-2. Необхо-
димо отметить, что на станциях с солёностью 
1.5–6.1‰ вид обнаружен не был. В настоящее 
время вид широко распространился и стал 
массовым в донных сообществах северной 
части Чёрного моря (рис. 2).

У берегов Крыма P. cornuta отмечен на 
глубине от 0.5 м до 31 м. Вид толерантен к 
широкому диапазону солёности и температу-
ры. В Чёрном море P. cornuta размножается 
практически круглый год, продолжитель-
ность пелагической стадии – 4–5 недель. Мак-
симальная численность личинок в планктоне 
(890 экз.·м-3) зарегистрирована в мае 2002 
г. в кутовой части Балаклавской бухты. При 
этом на выходе из бухты плотность личинок 
была на порядок меньше, а в открытом море 
они встречались единично. Необходимо от-
метить, что у румынского побережья в заливе 
Мангалия плотность P. cornuta достигала 150 
тыс. экз.·м-2, тогда как в открытом море коле-
балась от 500 до 6500 экз.·м-2 [Surugiu, 2012]. 
Известно, что плотность поселения P. cornuta 
в северо-западной части Чёрного моря обыч-
но выше в спокойных водах прибрежных со-
лоноватых озёр, чем на открытых участках 
[Лосовская, Золотарёв, 2003]. Вероятно, рас-
пределение личинок в планктоне косвенно 

Рис. 2. Места находок Polydora cornuta в северной части Чёрного моря: 1 – Одесский регион, 2 – Каркинитский 
залив, 3 – оз. Донузлав, 4 – Казачья бухта, 5 – Севастопольская бухта, 6 – Балаклавская бухта; (а – собственные 
данные; b – [Бондаренко, 2017]; с – [Surugiu, 2012]; d – [Radashevsky, Selifonova, 2013]).

отражает распределение взрослых полихет в 
бентосе.

Polydora websteri Hartman in Loosanoff 
&Engle, 1943

Нативный ареал вида – Атлантическое 
побережье Северной Америки. В настоящее 
время P. websteri широко распространён в 
Мировом океане, встречается вдоль Атланти-
ческого и Тихоокеанского побережий Север-
ной Америки, в Персидском заливе, на Гавай-
ях, у западного побережья Южной Америки, 
у берегов Европы, Юго-Восточной Австра-
лии [Blake, 1969; Read, 2010].

В Чёрном море P. websteri впервые ука-
зан в 2005 г. из сборов у румынского побе-
режья (44°01′15.7″ с. ш., 28°38′36.9″ в. д.) 
в камнях на глубине 0.5–1.2 м [Surugiu, 
2005a]. Этот вид перфорирует известковые 
субстраты, раковины многих видов брюхо-
ногих и двустворчатых моллюсков, в том 
числе и культивируемых на устричных фер-
мах [Read, 2010]. Оседая на раковину мол-
люска, Polydora строит в ней U-образные 
ходы. В ответ на раздражение моллюск вы-
рабатывает слой конхиолина, который огра-
ждает повреждённые участки. В результате 
в створке образуется изолированная полость 
– блистер, в котором и обитают полидоры 
[Haigler, 1969].
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В 2009 г. полихеты, идентифицирован-
ные нами как P. websteri, были обнаружены 
при исследовании устриц Crassostrea gigas 
(Thunberg, 1793), выращиваемых на мидий-
но-устричных фермах у берегов юго-западно-
го Крыма (рис. 3). Солёность морской воды в 
районах размещения устричных ферм изме-
нялась в диапазоне 17.2–18.2‰. По литера-
турным данным P. websteri может переносить 
понижение солёности воды до 1‰ [Loosanoff, 
Engle, 1943]. В раковинах устриц, начиная с 
годовалого возраста, были отмечены блисте-
ры, занимающие до половины площади всей 
створки. Интенсивность поражения увеличи-
валась с возрастом моллюсков. Количество 
полидор в блистере – до 4–7 экз. [Лисицкая и 
др., 2010]. P. websteri зарегистрирован также в 
устрицах, выращиваемых в Севастопольской 
бухте и в оз. Донузлав. Кроме того, P. websteri 
были обнаружены в раковинах брюхоногого 
моллюска Rapana venosa Valenciennes, 1846 
и в створках черноморской мидии Mytilus 
galloprovincialis Lamarck, 1819. Также поли-
доры этого вида найдены в камнях (глубина 
0.3–0.5 м) в Севастопольской бухте и в аква-
тории Карадагского природного заповедника.

Для P. websteri характерно личиночное 
развитие с пелагической стадией. Однако в 
условиях Чёрного моря их жизненная стра-

Рис. 3. Места находок в северной части Чёрного моря: Polydora websteri (a – собственные данные, b – [Surugiu, 
2012]); Marenzelleria neglecta (с – собственные данные, d – [Syomin et al., 2017]); Streblospio gynobranchiata (e – 
собственные данные, f – [Radashevsky, Selifonova, 2013]).

тегия отличается от таковой в полносолё-
ных морях [Blake, 1969]. По нашим данным, 
в кладках только 10–15% яиц развивались, 
остальные яйца использовались как кормные 
– растущие личинки съедали их в течение 2–3 
недель, после чего выходили из капсул. По-
сле выхода из кладок большинство личинок 
сразу оседали на субстрат и перфорировали 
его, а часть личинок вела пелагический об-
раз жизни. Вероятно, жизненная стратегия P. 
websteri направлена как на расселение вида 
на пелагической стадии, так и на удержание 
молоди в исходном биотопе.

Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883)
Типовое местообитание – Атлантическое 

побережье Северной Европы (Кильский ка-
нал). D. quadrilobata – арктическо-бореаль-
ный вид, распространён у Атлантического 
побережья Европы и Северной Америки 
[Fauvel, 1927; Blake, 1971; Dauvin et al., 2003], 
у Тихоокеанского побережья Северной Аме-
рики [Blake, 1996], в Белом море [Khaitov et 
al., 1999], в Охотском, Японском морях [Уша-
ков, 1955; Radashevsky, 1993], а также в Адри-
атическом море [Castelli et al., 1995].

Первые указания о нахождении D. 
quadrilobata в сборах 2003 г. в Чёрном море 
относятся к водам Болгарии (43°08.17′ с. ш., 
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28°14.41′ в. д.) [Todorova, Panayotova, 2006, 
цит. по: Surugiu, 2009]. Затем, в 2007–2008 гг. 
этот вид был обнаружен у берегов Румынии 
[Surugiu, 2009; 2012], в районе устья Дуная 
[Бондаренко, 2012; Surugiu, 2012]. У южно-
го побережья Крыма D. quadrilobata впервые 
отмечен в 2010 г., а в 2013 г. зарегистрирован 
в районе Керченского предпроливья [Болта-
чева, Лисицкая, 2014] (рис. 4).

Полихеты живут в трубках, построенных 
из мелких песчинок, ила и частиц детрита, 
которые стоят в субстрате вертикально, при-
поднимаясь на 15–20 мм над поверхностью 
[Begun et al., 2010; Болтачева, Лисицкая, 
2014]. D. quadrilobata способен обитать в 
морях с пониженной солёностью. Так в оз. 
Гревелинген в Нидерландах, куда вселился 
данный вид, солёность колебалась в пре-
делах 12–18‰, а плотность D. quadrilobata 
достигала 6900 экз.∙м-2 [Lambeck, Valentijn, 
1987]. О размножении данного вида в Чёр-
ном море сведений нет, личинки в планкто-
не не отмечены, однако среди обнаруженных 
экземпляров в осенних сборах (ноябрь 2010 
г., глубина 36–46 м) и летних (июнь 2016 г., 
глубина 84 м) встречены половозрелые сам-
ки с яйцами. Быстрое распространение вида 
в Чёрном море свидетельствует о том, что D. 
quadrilobata хорошо переносит солёность 

Рис. 4. Места находок Dipolydora quadrilobata в северной части Чёрного моря (а – собственные данные, b – [Surugiu, 
2012]).

воды 17–18‰ и способен размножаться в 
этих условиях.

У румынского побережья Чёрного моря D. 
quadrilobata широко распространился на рых-
лых грунтах на глубинах более 10 м, но пре-
имущественно 40–60 м, и стал характерным 
видом в сообществе Modiolula phaseolina, 
где его средняя плотность составляла 974, а 
максимальная – 23 тыс. экз.·м-2 [Begun et al., 
2010; Surugiu, 2012]. В наших материалах 
D. quadrilobata зарегистрирован на глуби-
нах от 17 до 100 м, как на ракушечных грун-
тах с разной степенью заиливания, так и на 
пелитово-алевритовых илах. Наибольшей 
плотности (до 1184   экз.·м-2) популяция это-
го вида достигала в северо-западной части 
моря в районе филлофорного поля Зерно-
ва на глубине 30–50 м в сообществе Mytilus 
galloprovincialis. У южного берега Крыма D. 
quadrilobata обнаружен преимущественно на 
больших глубинах, предельных для обита-
ния макробентоса в Чёрном море (80–100 м), 
в сообществе M. phaseolina, а в районе Кер-
ченского предпроливья также в сообществах 
Pachycerianthus solitarius, Terebellides stroemi 
[Ревков и др., 2013]. Численность его на этих 
глубинах была невелика, однако встречае-
мость в сообществе M. phaseolina достигала 
50%. Представляет интерес такое широкое 
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батиметрическое распространение этого вида 
в Чёрном море. Известно, что D. quadrilobata 
имеет две экологические формы, отличающи-
еся типом репродуктивного развития [Blake, 
1969; 1971]. Обе формы размножаются в зим-
нее время, а их оптимальный температурный 
режим развития колеблется в пределах со-
ответственно 6–10 и 10–15 °С [Blake, 1969]. 
Основная зона сообщества иловой мидии в 
Чёрном море располагается на глубине 20–
50 м с ядром в районе 30–40 м [Заика и др., 
1990]. Вертикальная структура вод Чёрного 
моря отличается тем, что верхний слой (до 
50–55 м) значительно прогревается в летний 
сезон, в самом поверхностном слое темпе-
ратура воды в летнее время может достигать 
28–29 °С, на глубине 35–40 м она поднимает-
ся лишь до 11–13 °С, глубже 50–55 м залегает 
квазиоднородный слой с температурой воды 
около 8 °С [Иванов, Белокопытов, 2011]. 
Именно на глубине более 40–50 м в Чёрном 
море существуют устойчивые поселения M. 
phaseolina и одноимённое сообщество [Кисе-
лёва, 1981; Заика и др., 1990]. Если в Чёрном 
море присутствуют обе экологические формы 
D. quadrilobata, то можно предположить, что 
именно температурными условиями объясня-
ется то, что экологическая ниша, занятая этим 
видом в Чёрном море приурочена к сообще-
ствам M. galloprovincialis и M. phaseolina.

Streblospio gynobranchiata  
Rise & Levin, 1998

Вид впервые описан из Мексиканско-
го залива [Rice, Levin, 1998]. Он был вы-
делен из известного ранее вида Streblospio 
benedicti Webster, 1879, от которого отлича-
ется как морфологией, так и особенностями 
биологии и экологии. В настоящее время S. 
gynobranchiata обнаружен у Атлантическо-
го побережья Северной и Южной Америки 
[Mahon et al., 2009], у берегов Турции в Эгей-
ском и Мраморном морях [Cinar et al., 2005; 
Çinar et al., 2009]. В 2004 г. популяция этого 
вида обнаружена в южной части Каспийско-
го моря [Taheri et al., 2008]. В Чёрном море 
S. gynobranchiata зарегистрирован в 2007 г. в 
сборах макрозообентоса из Севастопольской 
бухты (44°37′25′′ с. ш., 33°33′36′′ в. д.) [Бол-
тачева, 2008]. В 2001 г. в Новороссийском 

порту обнаружено поселение Streblospio sp. 
[Мурина и др., 2008]. Дальнейшие исследова-
ния показали, что эти полихеты также отно-
сятся к виду S. gynobranchiata [Radashevsky 
& Selifonova 2013].

Единственная находка представителя 
этого рода была отнесена к виду Streblospio 
shrubsolii (Buchanan, 1890), указанному из 
распреснённого оз. в Болгарии [Маринов, 
1977]. Впоследствии при регулярных иссле-
дованиях донной фауны Чёрного моря, в том 
числе Севастопольской бухты, представите-
ли данного рода обнаружены не были [Kurt-
Şahin, Çinar, 2012]. Таким образом, поскольку 
S. gynobranchiata не был указан в более ран-
них биологических исследованиях, прове-
дённых в Чёрном море, он был классифици-
рован как вселенец [Radashevsky, Selifonova 
2013; Boltachova et al., 2015; Виноградов и 
др., 2018]. 

S. gynobranchiata присуще развитие с 
планктотрофной личинкой, продолжитель-
ность планктонной стадии в Чёрном море 
составляла 9–10 суток (при температуре 
17–18 °С), а при отсутствии подходяще-
го субстрата задерживалась до 1 месяца 
[Boltachova et al., 2015]. В связи с этим появ-
ление S. gynobranchiata в Эгейском, Каспий-
ском, Чёрном морях, скорее всего, связано с 
переносом его личинок с балластными вода-
ми [Cinar et al., 2005; Taheri et al., 2008]. В на-
стоящее время S. gynobranchiata обнаружен в 
северо-западной части Чёрного моря (Сухой 
лиман, район Одессы), у кавказского побере-
жья – Большой Утриш, Змеиное оз. (Bolshoi 
Utrish, Snake Lake) [Radashevsky, Selifonova 
2013], в акватории порта Сухуми (Абхазия) 
[Selifonova, Bartsits, 2018] (рис. 3). Он зареги-
стрирован также в Керченском проливе, рас-
пространился в южной части Азовского моря 
[Болтачева, Лисицкая, 2019].

В Севастопольской бухте в первые не-
сколько лет после вселения S. gynobranchiata 
плотность его популяции увеличивалась и 
достигла максимума (703±43 экз.·м-2) в 2009 
г. В 2013 г. она снизилась до 465±56 экз.·м-2, 
однако встречаемость этого вида оставалась 
высокой – около 80%. Полихеты обитают на 
глубине 2–17 м, на заиленных грунтах (со-
держание алевритово-пелитовой фракции от 
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52.5 до 94.5%). Максимальная численность 
червей (2275 экз.·м-2) отмечена в вершинной 
части бухты в эстуарной зоне, где солёность 
воды снижалась с 17.7 до 14.3‰ [Boltachova 
et al., 2015]. В эстуарии р. Цемес (Новорос-
сийск) черви обнаружены при солёности 
12.9‰ [Radashevsky, Selifonova, 2013], а в 
устье Дуная при солёности от 17.5 до 0.9‰ 
[Виноградов и др., 2018]. Полихеты данного 
рода являются детритофагами, населяющи-
ми верхние слои рыхлых грунтов. Они хо-
рошо переносят органическое загрязнение, 
особенно высокой плотности популяции S. 
gynobranchiata достигают в портовых аква-
ториях. В акватории Новороссийского пор-
та их численность составляла 10 000 экз.∙м-2 
[Radashevsky, Selifonova, 2013], в Alsancak 
Harbour (Izmir Bay, Aegean Sea) – 34 270 
экз.∙м-2 [Çinar et al., 2005]. В илистых грунтах 
глубоководного судового канала Дунай – Чёр-
ное море в 2016 г. на глубине 5.5 м отмечена 
численность 46 470 экз.·м-2 [Виноградов и 
др., 2018].

Marenzelleria neglecta Sikorski & Bick, 2004
Нативный арeал вида – предположитель-

но, атлантическое побережье либо Европы, 
либо Северной Америки. Типовое местоо-
битание – Балтийское море. Также вид ука-
зан для Северного моря, побережья Канады 
и Калифорнии [Sikorski, Bick, 2004; Syomin 
et al., 2017]. Балтику активно осваивают не-
сколько морфологически очень схожих видов 
рода Marenzelleria, в том числе, M. neglecta 
[Максимов, 2010; Кочешкова, Ежова, 2018]. 
Определение этих близкородственных видов 
на основе морфологических признаков вызы-
вает некоторые затруднения, и в настоящее 
время определение видов рода Marenzelleria 
желательно подтверждать методами генети-
ческого анализа [Sikorski, Bick, 2004].

В 2014 г. черви рода Marenzelleria были 
обнаружены в Таганрогском заливе Азов-
ского моря, куда они попали, по-видимому, 
с балластными водами судов, идущих из се-
верной Атлантики и Балтийского моря через 
Волго-Балтийский и Волго-Донской каналы 
[Сёмин и др., 2016]. В дальнейшем полихеты 
распространились в другие районы Азовско-
го моря, и уже были зарегистрированы в Чёр-

ном море – в Керченском проливе (45°09′34′′ 
с. ш., 36°35′59′′ в. д.) и у побережья Таман-
ского п-ова [Syomin et al., 2017]. В резуль-
тате генетических исследований экземпля-
ры из Азовского моря были определены как 
Marenzelleria neglecta [Syomin et al., 2017]. 
Нами Marenzelleria обнаружена в 2016 г. у за-
падного побережья Крыма, на глубине 25 м, 
на песчано-ракушечном грунте (рис. 3).

Учитывая возможность проникновения 
вида на черноморский шельф Крыма из Азов-
ского моря, мы предполагаем, что это – M. 
neglecta, однако в дальнейшем необходимы 
детальные, включая генетические, исследо-
вания образцов из Чёрного моря. Принимая 
во внимание, что этот вид освоил как Балтий-
ское, так и Азовское моря, видимо, уже в бли-
жайшие годы следует ожидать широкого рас-
пространения его в Черноморском бассейне.

Hyboscolex cf. pacificus (Moore, 1909)
Типовое местообитание – залив Мон-

терей (Тихоокеанское побережье Северной 
Америки). H. cf. pacificus – тихоокеанский 
низкобореальный амфипацифический вид, 
распространён у берегов Канады, в Япон-
ском море, у южных Курильских островов, в 
прибрежье Японии и Сахалина [Бужинская, 
1985; Lisitskaya et. al., 2019]. Сведений о био-
логии скалибрегматид крайне мало, так как 
они в сборах встречаются редко [Blake, 1981]. 
Известно, что эти полихеты предпочитают 
обитать на илистых грунтах, трубок не стро-
ят. Для некоторых видов есть данные о том, 
что они поднимаются в толщу воды в период 
размножения, размножаются на первом году 
жизни, живут не менее двух лет [Blake, 2015; 
Pamungkas, 2015]. О личиночном развитии 
представителей этого семейства сведений 
нет.

В 2017 г. впервые в Чёрном море в од-
ной из бухт Севастополя (44°36′29.6″ с. ш., 
33°26′32.3″ в. д.) обнаружен H. cf. pacificus. 
Вид относится к семейству Scalibregmatidae, 
представителей которого ранее не отмечали 
в Азово-Черноморском бассейне [Kurt-Şahin, 
Çinar, 2012]. Полихета найдена на песчаном 
грунте на глубине 15 м, при температуре 
воды 19.3 °С, солёности – 17.7‰ [Lisitskaya 
et. al., 2019]. С учётом слабой изученности 
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биологии развития полихет этого семейства, 
сложно строить предположения о путях про-
никновения H. cf. pacificus в Чёрное море. 

H. cf. pacificus найден нами в бентосных 
пробах в живом виде и впоследствии содер-
жался в аквариуме с черноморской водой 
около полугода, что свидетельствует о воз-
можности обитания данного вида в водах с 
пониженной солёностью. H. cf. pacificus – 
крупная полихета с характерными морфоло-
гическими особенностями была обнаруже-
на в акватории, где проводятся многолетние 
регулярные исследования донной фауны. То, 
что её никогда не находили ранее, позволяет 
полагать, что данный вид отсутствовал в Чёр-
ном море и его следует считать возможным 
вселенцем. 

Hydroides dianthus (Verrill, 1873)
Первоначально вид был описан для Ат-

лантического побережья Северной Америки, 
позже обнаружен в Мексиканском заливе, у 
берегов Европы, Западной Африки, в Среди-
земном море, а затем у берегов Южной Аме-
рики, Японии и Китая [Zibrowius, 1971; Sun et 
al., 2017]. Некоторые исследователи считали 
H. dianthus вселенцем в Средиземное море, 
другие – криптогенным видом [Streftaris, 
Zenetos, 2006].

В 2009 г. на устрицах Crassostrea gigas, вы-
ращиваемых в районе Севаcтополя (44°35′06″ 
с. ш., 33°24′16″ в. д.), обнаружен новый для 
Чёрного моря вид семейства Serpulidae – H. 
dianthus [Болтачева и др., 2011]. Детальный 
генетический анализ черноморских экзем-
пляров H. dianthus при сравнении их с мате-
риалом из разных районов Мирового океана 
показал, что они наиболее близки к особям из 
Мексиканского залива (Техас), и интродуци-
рованы в Чёрное море напрямую из амери-
канской популяции [Sun et al., 2017].

Черви строят трубки из углекислого каль-
ция, приросшие к субстрату по всей длине. 
В плотных поселениях полихеты образуют 
корку на субстрате. В Средиземном море H. 
dianthus встречается от уреза воды до глубины 
30 м в обрастании моллюсков, камней, прича-
лов и может образовывать рифы высотой до 
1 м [Bianchi, Morri, 2001]. Обитает в широ-
ком диапазоне температур (от 5 до 30 °С) и 
солёности (от 1 до 50‰) [Bastida-Zavala, Ten 
Hove, 2002; Zibrowius,1971].

В Чёрном море в настоящее время полихе-
ты этого вида обнаружены на каменистых 
субстратах по всей акватории бухт Севасто-
поля, в Балаклавской бухте, у западного по-
бережья Крыма (Донузлав) (рис. 5). Также 
они найдены на раковинах двустворчатых 

Рис. 5. Места находок в северной части Чёрного моря: Ficopomatus enigmaticus (а – собственные данные; b – [Surugiu, 
2005a]; c – [Маринов, 1977]; d – [Гринцов, Мурина, 2002]; e – [Шурова, Лосовская, 2003]); Hydroides dianthus (f – 
собственные данные); Pseudopotamilla сf. reniformis (g – собственные данные). Районы: 1 – мыс Тарханкут, 2 – оз. 
Донузлав, 3 – Севастопольская бухта, 4 – Казачья бухта, 5 – Балаклавская бухта.
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моллюсков – M. galloprovincialis, Mytilaster 
lineatus (Gmelin, 1791), Flexopecten glaber 
ponticus (Bucquoy, Dautzenberg & Dollfus, 
1889). Оседая на раковины молоди мол-
люсков H. dianthus формирует трубки, кото-
рые по мере роста препятствуют раскрытию 
створок раковины. В 2009 г. на устричной 
ферме в Севастопольской бухте максималь-
ная плотность этого вида достигала 30 экз. на 
створку мидии M. galloprovincialis. В 2015 г. в 
биотопе камней в этом же районе на глубине 
0–2 м встречаемость H. dianthus составляла 
34%, а плотность достигала 252 экз.∙м-2.

Серпулиду H. dianthus относят к опасным 
инвазивным видам, в настоящее время актив-
но распространяющимся в различные районы 
Мирового океана [Sun et al., 2017]. В случае 
дальнейшего расселения в Чёрном море, этот 
вид может оказать негативное воздействие на 
аборигенные виды моллюсков, объекты ма-
рикультуры и гидротехнические сооружения.

Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923)
Данный представитель семейства Serpu-

lidae впервые описан из морского канала у 
города Кан (устье Сены, Франция) [Fauvel, 
1927]. О нативном ареале F. enigmaticus нет 
общепринятого мнения [Styan et al., 2017]. 
Эта рифообразующая полихета вторглась 
в эстуарии по всему миру, за исключением 
тропиков, оказывая экологический и эконо-
мический вред. В настоящее время вид очень 
широко распространён, его ареал охватывает 
Атлантику, моря Средиземноморского бас-
сейна, Индийский и Тихий океаны, прибре-
жье Австралии, Новой Зеландии [Dittmann et 
al., 2009; Charles еt al., 2018; Yee et al., 2019]. 
В связи с тем, что вид имеет давнюю исто-
рию расселения, начальные этапы которого 
не были задокументированы, его статус как 
вселенца вызывает сомнения. Однако, учиты-
вая, что F. enigmaticus, как и другой, распро-
странённый повсеместно вид-обрастатель 
Amphibalanus improvisus, многие исследо-
ватели традиционно относят к вселенцам, в 
настоящей работе мы приводим данные по 
распространению этого вида в Чёрном море.

В Чёрном море F. enigmaticus впервые 
был найден в пресноводном реликтовом оз. 
Палеостоми на западном побережье Кав-

каза (42°07′44.81″ с. ш., 41°43′03.70″ в. д.) 
[Annenkova, 1929]. В дальнейшем вид от-
мечен в озёрах и лиманах на болгарском и 
румынском побережьях [Маринов, 1977]. В 
2001 г. F. enigmaticus был зарегистрирован в 
обрастании в Одесском порту [Шурова, Ло-
совская, 2003] и на волнорезах в районе Се-
вастополя, где численность полихеты дости-
гала 1242 экз.∙м-2 [Гринцов, Мурина, 2002]. 
F. enigmaticus – эвригалинный вид, выживает 
при широком диапазоне солёности от 0.5 до 
55‰, оптимальными условиями являются 
температура 9.6–27.2 °С, солёность 9.5–30‰ 
[Шурова, Лосовская, 2003]. При пониженной 
солёности (0.5–18‰) образует массовые по-
селения на субстратах различного типа: пла-
стике, металле, дереве, камне [Charles еt al., 
2018]. Довольно устойчивый к загрязнению, 
F. enigmaticus чувствителен к волновому воз-
действию и предпочитает обитать в акватори-
ях со спокойным ветро-волновым режимом 
[Dittmann  et  al., 2009].

Нами данный вид зарегистрирован в не-
больших количествах (до 50 экз.∙м-2) в оз. 
Донузлав, в Севастопольской и Балаклавской 
бухтах. Скопление полихет с высокой чис-
ленностью обнаружено в 2015 г. на глубине 
1.5 м в довольно закрытой Камышбурунской 
бухте в районе Керчи (рис. 5). В 2019 г. круп-
ные колонии этого вида также были зареги-
стрированы в этом же районе на глубине 0.2 
м. В последние десятилетия F. enigmaticus 
постоянно отмечают в обрастании стенок ак-
вариумов севастопольского Аквариум-музея.

Pseudopotamilla сf. reniformis  
(Bruguière, 1789)

Длительное время P. reniformis (сем. 
Sabellidae) – вид, первоначально описанный из 
Исландии, считали широко распространённым 
от арктических широт до субтропических вод, 
в том числе его указывали для Средиземного 
моря [Fauvel, 1927; Жирков, 2001; Kolbasova et 
al., 2013]. В настоящее время систематический 
статус представителей этого вида из различ-
ных местообитаний пересмотрен, черви от-
несены к разным видам рода Pseudopotamilla 
[Сapa, 2007; Knight-Jones et al., 2017]. В ре-
зультате распространение P. reniformis ограни-
чивают холодными северными водами, а вид, 
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обитающий в умеренных и тропических водах 
(в Великобритании, Франции, Испании, Адри-
атике, Красном море, Аравийском заливе), от-
носят к Pseudopotamilla saxicava [Knight-Jones 
et al. 2017]. Находки P. reniformis в восточном 
Средиземноморье, видимо, также надо отно-
сить к P. saxicava [Faulwetter et al., 2017]. Эти 
два вида отличаются экологическими особен-
ностями, P. reniformis образует плотные агре-
гации на твёрдых субстратах среди зарослей 
ламинарии, а P. saxicava является видом, свер-
лящим раковины моллюсков и известковые 
субстраты [Kolbasova et al., 2013; Faulwetter et 
al., 2017].

В 2003 г. в районе Севастополя в бухте 
Казачья (44°34′41.33″ с. ш., 32°24′29.86″ в. д.) 
на глубине 3 м были обнаружены полихеты, 
идентифицированные как P. reniformis (рис. 
5). В 2011 г. у мыса Тарханкут (западное по-
бережье Крыма) этот вид был найден на глу-
бине 2–3 м [Boltachova, Lisitskaya, 2016]. По-
лихеты обнаружены в материалах, собранных 
в зоне каменистых россыпей, причём в про-
бах были организмы, как эпифауны, так и ин-
фауны, поэтому трудно сказать, откуда были 
извлечены черви. Полихеты находились в 
тонких, полупрозрачных трубках, инкрусти-
рованных мелкими песчинками.

P. reniformis – обитатель каменистых грун-
тов верхней сублиторали морей с океаниче-
ской солёностью. Полихеты строят тонкие 
кожистые трубки, могут образовывать агрега-
ции с губками, асцидиями. В Белом море этот 
вид образует плотные поселения на глубинах 
6–25 м, хорошо переносит низкие темпера-
туру и солёность 24–25‰ [Kolbasova et al., 
2013]. В Чёрном море температура воды во 
время сбора материала составляла 23–24 °С, 
солёность 17–18‰, в зимнее время темпера-
тура на такой глубине опускается до 6–8 °С 
[Иванов, Белокопытов, 2011]. Размножение P. 
reniformis изучено недостаточно, предпола-
гают, что они размножаются половым путём 
и имеют лецитотрофных личинок, а также 
бесполым путём (архитомия) [Knight-Jones 
et al., 2017]. В Белом море бесполое размно-
жение, по-видимому, играет решающую роль 
для формирования агрегаций P. reniformis, и в 
течение зимы 95% популяции размножается 
бесполым путём [Kolbasova et al., 2013].

Представляют интерес способы инвазии 
этого вида в Чёрное море. Можно предпо-
ложить, что P. сf. reniformis проник в Чёр-
ное море либо с обрастаниями судов, либо 
на стадии пелагической личинки с балласт-
ными водами. Впервые P. сf. reniformis был 
найден недалеко от портовой зоны г. Сева-
стополя, а спустя 8 лет обнаружен в другом 
районе моря, удалённом от портов и населён-
ных пунктов. Это может свидетельствовать о 
том, что P. сf. reniformis уже распространился 
у побережья западного Крыма и, возможно, 
имеет планктонную расселительную стадию 
в своём жизненном цикле.

Учитывая новые данные о система-
тике рода, требуется уточнение видовой 
принадлежности черноморских образцов 
Pseudopotamilla, для чего необходимы даль-
нейшие исследования морфологии червей и 
их образа жизни.

Обсуждение
Среди десяти черноморских полихет-все-

ленцев лишь два вида – P. websteri и H. dianthus 
представляют опасность для моллюсков, жи-
вущих в природных биотопах, а также выра-
щиваемых на мидийно-устричных фермах, и 
могут быть отнесены к инвазивным видам.

В систематическом плане наибольшим 
количеством видов (5) представлено сем. 
Spionidae, что не удивительно, так как многие 
виды этого семейства являются эврибионт-
ными и легко приспосабливаются к новым 
условиям среды, в том числе с высоким уров-
нем эвтрофирования [Surugiu, 2005b; Cinar et 
al., 2009; Radashevsky, Selifonova, 2013]. Сре-
ди полихет-вселенцев в морских экосистемах 
широко представлены также виды семейств 
Serpulidae и Sabellidae [Звягинцев и др., 2011; 
Sun et al., 2017]. Кроме обсуждаемых выше 
черноморских вселенцев F. enigmaticus, H. 
dianthus и P. reniformis, представляет инте-
рес задокументированная находка Sabella 
pavonina Savigny, 1920 [Boltachova et al., 
2017]. Вид S. pavonina, обнаруженный в при-
босфорском районе, известен из Средиземно-
го моря, и, в связи с этим, его можно рассма-
тривать как криптогенный вид. Дальнейшее 
распространение этой крупной сабеллиды в 
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акватории Чёрного моря обогатило бы фауну 
полихет данного бассейна.

Способы проникновения чужеродных ви-
дов полихет в Чёрное море могли быть раз-
личными (рис. 6). Большая часть из них могла 
быть завезена на пелагической стадии разви-
тия с балластными водами судов. Так, при 
исследовании балластных вод семи танкеров, 
пришедших в Севастопольский морской рыб-
ный порт в 2002 г., в двух были обнаружены 
личинки чужеродных донных беспозвоноч-
ных. В пробе танкера «Arisbe» обнаружены 
личинки полихет численностью более 10 тыс. 
экз.·м-3, абсолютное большинство их принад-
лежало к семейству Spionidae, из них около 
90% – личинки полидорин [Болтачев и др., 
2003]. Представители данного семейства, как 
правило, имеют длительную пелагическую 
стадию развития, что способствует их актив-
ному расселению. Полихета-перфоратор P. 
websteri, помимо балластных вод, могла быть 
экспортирована в Чёрное море с объектами 
марикультуры. Для P. cf. reniformis личиноч-
ная стадия развития неизвестна. Если всё же 
данный вид имеет пелагическую стадию, то 

проникновение его, как и другой сабелли-
ды S. pavonina, в Чёрное море могло прои-
зойти естественным путём, так как данные 
виды обитают в Средиземном море. Учиты-
вая, что P. cf. reniformis и H. dianthus, как и 
F. enigmaticus, являются обрастателями, эти 
виды могли быть завезены также с обраста-
нием на днищах судов.

В пространственном плане чужеродные 
виды полихет распределились в бентали се-
верной части Чёрного моря следующим об-
разом: 4 вида (P. websteri, P. cf. reniformis, H. 
dianthus, F. enigmaticus) – в биотопе скал и ка-
менистых россыпей, 6 видов (S. tentaculatа, P. 
cornuta, S. gynobranchiata, D. quadrilobatа, M. 
neglecta, H. cf. pacificus) – в биотопе рыхлых 
грунтов, причём на рыхлых грунтах виды за-
няли отличающиеся по глубине экологиче-
ские ниши (рис. 6).

К сожалению, исследования бентоса на 
твёрдых субстратах проводят гораздо реже, 
чем на рыхлых грунтах, что связано как с 
методической сложностью, так и с меньшей 
представленностью этих субстратов в Чёр-
ном море по сравнению с рыхлыми грунтами. 

Рис. 6. Схема векторов вселения экзотических видов полихет и их распространения в биотопах Чёрного моря
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F. enigmaticus – наиболее «старый» из все-
ленцев, обитающий здесь около 100 лет, его 
редко обнаруживают, видимо, как раз по этой 
причине. Данный вид, как правило, присут-
ствует в небольших количествах в обрастани-
ях гидротехнических сооружений, днищ су-
дов, но иногда образует обширные поселения 
в маргинальных биотопах. Два других вида – 
P. websteri и H. dianthus первоначально были 
обнаружены на культивируемых устрицах, и 
лишь позже, вследствие исследований специ-
альной направленности – с целью поиска 
этих червей, найдены и на каменистых суб-
стратах. Возможно, крайней редкостью про-
ведения исследования полихет в зоне камени-
стых россыпей объясняется всего два случая 
обнаружения P. cf. reniformis. Видимо, более 
детальные исследования фауны твёрдых суб-
стратов, особенно мелких видов полихет, мо-
гут принести много нового. В отношении H. 
dianthus следует отметить, что на каменистых 
субстратах в районе юго-западного Крыма 
(где проведено относительно большое коли-
чество исследований), данный вид обладает 
высокой встречаемостью и стал характерным 
видом в сообществе Mytilaster lineatus.

На рыхлых грунтах в мелководной зоне 
бухт, лиманов, в акваториях портов широко 
распространены P. cornuta и S. gynobranchiata. 
В эвтрофированных полузамкнутых аква-
ториях они являются массовыми, нередко 
доминирующими по численности видами 
макробентоса. P. cornuta характеризуется 
способностью заселять нарушенные и загряз-
нённые биотопы и создавать в короткий срок 
популяции высокой плотности [Radashevsky, 
2005]. По своей устойчивости к дефициту 
кислорода и присутствию сероводорода P. 
cornuta конкурирует с полихетой Capitella 
capitata [Виноградов и др., 2018]. В северо-за-
падной части Чёрного моря P. cornuta стала 
массовым видом в эвтрофированных аквато-
риях на чёрных и тёмно-серых илах с запахом 
сероводорода. В акватории Одесского порта 
P. cornuta является одним из руководящих 
видов. В Каркинитском заливе P. cornuta вхо-
дит в состав сообществ M. lineatus, Chlamys 
glabra, Loripes lacteus. Вид S. gynobranchiata 
стал массовым в бентосе Севастопольской 
и Новороссийской бухт. В Севастопольской 

бухте S. gynobranchiata является характерным 
видом в сообществах Cerastoderma glaucum и 
Anadara kagoshimensis.

На рыхлых грунтах мелководной зоны 
распространён также S. tentaculata, однако 
он обитает преимущественно у открытых 
побережий (вдоль берегов Крыма и Кавказа). 
Этот вид встречается на заиленном ракушеч-
нике, песчано-илистом грунте в сообществах 
Chamelea gallina, Gouldia minima, Pitar rudis, 
Pitar rudis – Upogebia pusilla. Единствен-
ный вселенец, освоивший глубоководную 
зону обитания в бентосе Чёрного моря – D. 
quadrilobata. Диполидора не зарегистрирова-
на на глубине менее 20 м, наибольшие ско-
пления образует в сообществе иловой мидии 
Mytilus galloprovincialis (на глубине 30–50 
м), а также стала характерным видов в наи-
более глубоководных черноморских сообще-
ствах Modiolula phaseolina, Pachycerianthus 
solitarius, Terebellides stroemi.

После регистрации чужеродного организ-
ма в водоёме встаёт вопрос о дальнейшей его 
судьбе. Известно, что вселение чужеродных 
организмов проходит несколько стадий (эта-
пов) [Зенкевич, 1940] и может закончиться 
натурализацией данного вида в водоёме или 
его исчезновением. У нас нет данных регу-
лярных наблюдений об этапах вселения по-
лихет, вследствие чего мы можем лишь при-
близительно оценить стадию натурализации 
полихет-вселенцев в Черноморском бассей-
не. Достаточно уверенно можно судить толь-
ко о P. cornuta и S. tentaculata, которые нахо-
дятся на стадии стабилизации (по [Зенкевич, 
1940]). Это виды, вселившиеся в Чёрное море 
более 60 лет назад.

Имея относительно длинный ряд наблю-
дений по Севастопольской бухте, мы можем 
предположить, что здесь S. gynobranchiata 
завершил стадию «экологического взрыва». 
Однако, данные из других районов Чёрно-
го моря свидетельствуют, что в настоящее 
время происходит активное расселение S. 
gynobranchiata по бухтам и заливам. Отсут-
ствие регулярных исследований бентоса на 
шельфе северо-западной части не позволяет 
оценить состояние популяции D. quadrilobata, 
однако по данным, полученным за 10 лет у 
южного побережья Крыма, можно с большой 
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осторожностью предположить, что этот вид 
находится на стадии замедления размноже-
ния. В отношении H. dianthus можно лишь 
утверждать, что данный вид, как и обсуждае-
мые выше пять видов-вселенцев, стал посто-
янным представителем донной фауны Чёрно-
го моря. Какова же будет дальнейшая судьба 
таких видов, как P. websteri, M. neglecta, P. cf. 
reniformis, H. cf. pacificus, покажет будущее.

Мы полагаем, что, в условиях обеднённо-
сти видового состава донных сообществ север-
ной части Чёрного моря, полихеты-вселенцы 
стали потреблять недоиспользуемые ресурсы 
и вселение большинства из них обогатило це-
нотические системы бентали Чёрного моря.

Заключение
В биотопах северной части Чёрного 

моря зарегистрировано 10 экзотических видов 
многощетинковых червей, относящихся к 5 
семействам. Наибольшим количеством ви-
дов (5) представлено семейство Spionidae, 2 
вида относятся к семейству Serpulidae, по 1 
– к семействам Pilargiidae, Scalibregmatidae, 
Sabellidae. Лишь 2 вида – Polydora websteri 
и Hydroides dianthus, поселяясь на (в) рако-
винах аборигенных видов моллюсков, а так-
же на культивируемых устрицах и мидиях, 
представляют для них опасность и могут 
быть отнесены к инвазивным. Большинство 
видов могли быть завезены в черноморский 
бассейн на пелагической стадии с балласт-
ными водами, а некоторые – в обрастании на 
днищах судов. В бентали северной части Чёр-
ного моря полихеты-вселенцы распределены 
следующим образом: 4 вида – в биотопе скал 
и каменистых россыпей, 6 видов – в биотопе 
рыхлых грунтов. На рыхлых грунтах в мел-
ководной зоне закрытых бухт, лиманов и пор-
тов широко распространены Polydora cornuta 
и Streblospio gynobranchiata. Вид Sigambra 
tentaculata также отмечен на рыхлых грунтах 
мелководной зоны, но преимущественно у от-
крытых побережий. Dipolydora quadrilobata 
обитает в Чёрном море в широком диа-
пазоне глубин – от 20 до 100 м. В обраста-
нии твёрдых субстратов зарегистрированы 
Ficopomatus enigmaticus, Pseudopotamilla 
cf. reniformis и Hydroides dianthus. Полихе-

ты-вселенцы находятся на разных стадиях 
ивазии, виды F. enigmaticus, P. cornuta, S. 
tentaculatа, D. quadrilobata, S. gynobranchiata, 
H. dianthus натурализовались и стали харак-
терными в ряде донных сообществ Чёрного 
моря. Marenzelleria neglecta и Hyboscolex cf. 
pacificus обнаружены единично и нуждают-
ся в дальнейших детальных исследованиях. 
Следовательно, приведённый нами список 
чужеродных видов полихет включает и «сом-
нительные» виды. Очевидно, что этот список 
может быть изменён в результате уточнения 
статуса того или иного вида, а также допол-
нен уже в ближайшее время новыми вида-
ми, которые могут появиться в Чёрном море 
вследствие интенсификации антропогенной 
деятельности, увеличивающей перенос мор-
ских организмов.
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DISTRIBUTION OF ALIEN POLYCHAETES IN BIOTOPES  
OF THE NORTHERN PART OF THE BLACK SEA
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Sevastopol 299011, Russian Federation; 
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On the basis of home material collected in 2001–2019 and literary data the distribution of polychaetes in 
the northern part of the Black Sea was analyzed. Ten species belonging to five families were registered. The 
family of Spionidae was represented by five species, two species belonged to the family of Serpulidae, and 
the families Pilargiidae, Scalibregmatidae, Sabellidae were represented by one species each. In the biotopes 
of the northern part of the Black Sea, polychaetes were distributed as follows: Polydora cornuta Bosc, 1802 
and Streblospio gynobranchiata Rise & Levin, 1998 were widely distributed on the soft bottom sediments in 
the shallow zone of semi-closed bays, estuaries and ports. Sigambra tentaculata (Treadwell, 1941) was also 
recorded on soft sediments in shallow waters, but it lives mainly near the open coasts. Dipolydora quadrilo
bata (Jacobi, 1883) is the only inhabitant of the deep-water zone of the Black Sea. The species Marenzelleria 
neglecta Sikorski & Bick, 2004 and Hyboscolex cf. pacificus (Moore, 1909) were found sporadically on soft 
sediments. Hydroides dianthus (Verrill, 1873) and Pseudopotamilla cf. reniformis (Bruguière, 1789) were 
recorded in fouling of hard substrates, as well as Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923), whose status as 
an invader needs clarification. Two species, Polydora websteri Hartman in Loosanoff & Engle, 1943 and H. 
dianthus that settle on the shells of mollusks, negatively affect them and can be classified as invasive species. 
In the Black Sea basin, polychaetes were probably introduced at the pelagic stage with ballast waters or 
in the fouling of ships. The species F. enigmaticus, P. cornuta, and S. tentaculata, which introduced to the 
Black Sea more than 60 years ago, can be considered fully naturalized.

Key words: Annelida, alien species, Polychaeta, Spionidae, Serpulidae, the Black Sea.
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SYMPHYOTRICHUM NEES КАК ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЙ 
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Цель исследования – сравнение морфометрических признаков устьичного аппарата культивиру-
емых видов Symphyotrichum Nees для оценки адаптационной способности этих чужеродных таксо-
нов. Объект изучения – 11 видов Symphyotrichum из коллекции ботанического сада Падуи (Италия): 
S. novi-belgii, S. novae-angliae, S. ciliolatum, S. laeve, S. lateriflorum, S. puniceum, S. × salignum, S. ×
versicolor, S. chilense, S. cordifolium, S. tradescantii. Приведены оригинальные сведения по морфометри-
ческим признакам устьичного аппарата изученных видов (21 количественный признак). По индексу
относительной площади транспирации виды делятся на группы: с высокой (12–14%) относительной
площадью транспирации (S. novae-angliae, S. novi-belgii и S. × salignum), средней (3–7%) площадью
(S. lateriflorum, S. ciliolatum, S. laeve, S. × versicolor,  S. puniceum) и низкой (0.2–2.0) относительной
площадью транспирации (S. chilense, S. cordifolium и S. tradescantii). Аналогично данным, полученным
ранее для видов рода Solidago, выявлена положительная корреляция между относительной площадью
транспирации и инвазивностью этих чужеродных видов. Выдвинута гипотеза, что высокое значение
индекса относительной площади транспирации указывает на большую адаптивность чужеродных
видов и может (наряду с другими признаками) быть использовано для прогнозирования дальнейшего
расширения их вторичного ареала и повышения шансов стать инвазионным видом.

Ключевые слова: Symphyotrichum, устьица, чужеродные виды растений, инвазия.

Введение
Инвазионный статус вида, то есть его спо-

собность внедряться в естественные расти-
тельные сообщества и наносить экономиче-
ский или экологический ущерб определяется 
двумя параметрами – инвазивностью (инва-
зионной активностью), то есть способностью 
к инвазии самого вида (species invasiveness) и 
уязвимостью фитоценоза, то есть способно-
стью растительного сообщества «впустить» 
этот вид в сообщество (community invasibility) 
[Richardson, Pyšek, 2006]. В данной статье мы 
обсуждаем первый параметр и его связь с ми-
кроморфологическими признаками растений. 

Род Symphyotrichum Nees (Asteraceae) 
естественно произрастает в Северной Аме-
рике и включает более чем 90 видов. В Ев-
ропе этот род представлен 16 чужеродными 
видами, которые попали сюда путём наме-
ренной интродукции как декоративные расте-
ния. Таксономия рода затруднена, поскольку 
европейские популяции включают растения, 

полученные как путём искусственной гибри-
дизации при культивировании, так и путём 
последующей спонтанной гибридизации в 
натурализующихся популяциях [Gudžinskas, 
Petrulaitis, 2016]. Виды рода Symphyotrichum 
культивируются в европейских ботанических 
садах с XVII в. [Hoffmann, 1996; Jedlicka, 
Prach, 2006]. Наиболее полная коллекция ви-
дов этого рода представлена в старейшем бо-
таническом саду в г. Падуя (Италия). 

В исторической части сада растут: S. novi-
belgii (L.) G.L. Nesom, S. novae-angliae (L.) G.L. 
Nesom, S. ciliolatum (Lindl.) Á. Löve & D. Löve, 
S. laeve (L.) Á. Löve & D. Löve, S. lateriflorum
(L.) Á. Löve & D. Löve, S. puniceum (L.) Á.
Löve & D. Löve, S. × salignum (Willd. (pro sp.))
G.L. Nesom, S. × versicolor (Willd. (pro sp.))
G.L. Nesom, S. chilense (Nees) G.L. Nesom,
S. cordifolium (L.) G.L. Nesom, S. tradescantii
(L.) G.L. Nesom. Три из них (S. novi-belgii,
S. novae-angliae и S. × salignum) относятся к
группе инвазионных видов, поскольку широ-

УДК 581.151+574.91
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ко расселились в Европе и внедрились в есте-
ственные фитоценозы, активно вытесняя из 
них аборигенные виды, в том числе и охраня-
емые. 

S. novi-belgii завезен в Европу около 1710 
г. и впервые отмечен одичавшим в Бельгии 
в 1865 г. [BFIS, 2010]. Этот таксон считает-
ся одним из наиболее часто встречающихся в 
Центральной Европе видов астрочек, где он 
«демонстрирует широту морфологических и 
репродуктивных стратегий, присущих агрес-
сивным инвазионным видам». [Stace, 1991; 
Clement, Foster, 1994; Hoffmann, 1996; Rich, 
Woodruff, 1996; Hitchmough, Woudstra, 1999; 
Michalkova, 2004; Nováková, 2008]. Процве-
тает в рудеральных и антропогенно нарушен-
ных местообитаниях и расселяется, в основ-
ном, вегетативно [Meusel, Jager, 1992; BFIS, 
2010]. Помимо Европы, отмечен как натура-
лизовавшийся в Японии, Австралии и Новой 
Зеландии [GBIF, 2016]. В Московском реги-
оне одна из наиболее редких американских 
астрочек [Майоров и др., 2020]. В азиатской 
России вид указан для Приморья, Сахалина и 
Хабаровского края [Vinogradova et al., 2020].

S. × salignum (S. lanceolatum × S. novi-
belgii) – гибридогенный вид, возникший в Ев-
ропе [Brouillet et al., 2006]. Уже при первоо-
писании этого вида астрочек К.Л. Вильденов 
указывал на достаточно широкое его распро-
странение в Центральной Европе: «Habitat 
in Germania ad ripas Albis, et in Hungarian» 
(«Обитает в Германии по берегам Эльбы и 
в Венгрии») [Willdenow, 1804]. Известен бо-
лее чем в половине стран Европы, причём в 
19 регионах является инвазионным видом, 
а в Венгрии S. × salignum отнесён к так на-
зываемым «видам-трансформерам», то есть 
к видам – эдификаторам растительных сооб-
ществ. В Московском регионе один из самых 
распространённых таксонов американских 
астр. Растёт по сырым кюветам и на пусты-
рях, иногда на лесных полянах, местами об-
разует обширные заросли [Майоров и др., 
2020]. Вид отмечен во всех флористических 
районах центра Европейской России [Цвелёв, 
1994], занесён в список инвазионных видов 
северо-запада Европейской России [Гельт-
ман, 2003] и Средней России [Виноградова и 
др., 2010] и включён в Топ-100 самых опас-

ных инвазионных видов России [Морозова, 
2018]. 

S. novae-angliae дичает не столь стреми-
тельно, но, поскольку его культивируют в 
последнее время более широко, чем два пре-
дыдущих менее декоративных вида, его вто-
ричный ареал в Европе неуклонно расширя-
ется [Lakušić, Jovanović, 2012]. В Московском 
регионе немногочисленные находки вида вне 
современных посадок связаны, видимо, с со-
хранившимися растениями на месте забро-
шенных огородов или садов [Майоров и др., 
2020]. В азиатской России указан для Саха-
лина и Хабаровского края [Vinogradova et al., 
2020].

Отмечены в ряде стран Европы как нату-
рализовавшиеся также S. laeve и S. × versicolor 
[Sârbu, Smarandache, 2015]. 

В Московском регионе начинают дичать и 
другие таксоны. Время от времени встречают-
ся по рудеральным местообитаниям S. laeve, 
S. lanceolatum (Willd.) Nesom, S. puniceum и S. 
× versicolor [Майоров и др., 2020].

В таблице 1, сделанной по данным меж-
дународной базы данных [Euro+Med, 2020], 
отражена инвазионная активность видов в 
Европе. 

Устьица выполняют в листьях роль газо-
обмена и значительно различаются по разме-
рам и численности [Smith et al., 1989]. Число 
устьиц может варьировать как в пределах 
листа, так и в пределах отдельных особей 
одного вида [Al Afas et al., 2006]. Оно также 
может изменяться под влиянием факторов 
окружающей среды: света, влажности воз-
духа, влагообеспеченности и концентрации 
CO2 в атмосфере [Woodward, Kelly, 1995]. 
Поскольку количественные характеристики 
устьиц очень сильно зависят от экологиче-
ских условий, проводить сравнительный 
анализ разных таксонов по этим параметрам 
не всегда представляется возможным. Здесь, 
в ботаническом саду Падуи, растения произ-
растают рядом, на одинаковом агрофоне, в 
полутени, что позволяет сравнивать призна-
ки устьичного аппарата различных видов. 
Известно, что по морфоанатомическому со-
стоянию листьев можно оценить адаптаци-
онные возможности растений [Marin et al., 
1988; Киселёва, 2009; Егорова и др., 2016]. 
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Таблица 1.  Инвазионная активность видов рода Symphyotrichum в разных странах Европы

Страна 1 2 3 4* 5 6 7 8 9* 10 11*
Австрия I N I I I
Беларусь I I
Бельгия I I I I I
Болгария C N C
Великобритaния N N N N N N I
Венгрия N N N N
Германия N N N N N
Греция N
Дания E I E
Ирландия E E C E
Испания C I I I
Италия N N N С E I E C C
Латвия E N
Литва N N
Молдова I I I
Нидерланды E C I I E
Норвегия N N E E E E
Польша N N N I E E E
Португалия I
Румыния C I I I N
Сербия I N E
Словакия I N N N
Словения I I I I
Украина I I I I
Финляндия I
Франция N N N N I I
Хорватия I I
Черногория I I
Чехия N N E E N E
Швейцария N I N E I
Швеция N N E E
Эстония E I C
Всего стран 29 30 22 2 17 3 2 17 1 3 1

Примечание. 1 – S. novi-belgii; 2 – S. × salignum; 3 – S. novae-angliae; 4 – S. ciliolatum; 5 – S. laeve; 6 – S. lateriflorum; 
7 – S. puniceum; 8 – S. × versicolor; 9 – S. chilense; 10 – S. cordifolium; 11 – S. tradescantii; N – натурализовавшийся 
таксон, I – интродуцированный (чужеродный) таксон, E – единичные находки вида (casual), C – только в культуре.
* В базе данных Euro+Med вид отсутствует, инвазионная активность оценена по собственным данным авторов.

Например, небольшое число устьиц и их ма-
лый размер приводит к постоянному откры-
тию устьиц и чрезмерной транспирации, что 
может свидетельствовать о низкой приспо-
собленности растений к условиям освещён-
ности и влажности. 

У амфистоматических листьев числен-
ность устьиц обычно больше на нижней по-

верхности листа, чем на верхней, а отноше-
ние численности устьиц на верхней стороне 
листа к общей численности устьиц имеет 
тенденцию к снижению с уменьшением сол-
нечной радиации [James, Bell, 2000]. У дре-
весных растений плотность устьиц может 
колебаться от 30 до 1190 на 1 мм2, а длина 
устьица – от 10 до 50 мкм, и часто наблюда-
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ется отрицательная корреляция между плот-
ностью и размером устьиц [Hetherington, 
Woodward, 2003].

Наша предыдущая работа по сравне-
нию параметров устьичного аппарата видов 
рода Solidago L. показала наличие у расте-
ний различных стратегий увеличения общей 
транспирационной площади [Vinogradova 
et al., 2019]. На клеточном уровне это уве-
личение размеров устьиц (S. sempervirens, 
S. altissima, S. juncea) и повышение численно-
сти устьиц (S. altissima) вплоть до формиро-
вания амфистоматических листьев (S. lepida, 
S. graminifolia). На организменном уровне 
стратегия чужеродных видов заключается 
либо в увеличении площади листовой пла-
стинки, что особенно характерно для розе-
точных листьев (S. sempervirens, S. juncea, 
S. uliginosa), либо в увеличении числа ли-
стьев на побеге (S. lepida), либо в увеличении 
числа побегов (S. serotinoides, S. graminifolia). 
Наиболее высокий индекс относительной 
площади транспирации был отмечен у видов, 
обладающих наиболее высокой инвазивно-
стью (S. altissima, S. serotinoides, S. juncea). 
Это позволило нам выдвинуть гипотезу, что 
этот показатель может (наряду с другими 
признаками) быть использован для прогнози-
рования дальнейшего расширения вторично-
го ареала чужеродных видов и повышения их 
шансов стать инвазионным видом.

Оценка адаптационных возможностей 
очень актуальна именно для чужеродных 
видов, поскольку даёт возможность ана-
лизировать темпы натурализации расте-
ний во вторичном ареале. Для видов рода 
Symphyotrichum это актуально вдвойне, так 
как уже несколько видов этого рода «сбежа-
ли» из культуры и стали активно внедряться 
в естественные ценозы. 

Цель данной работы – сравнитель-
ная характеристика признаков устьично-
го аппарата культивируемых таксонов рода 
Symphyotrichum для оценки адаптационных 
возможностей этих чужеродных видов. 

Материалы и методика
Объекты исследования – образцы 11 чу-

жеродных видов рода Symphyotrichum из кол-

лекции ботанического сада г. Падуя: S. novi-
belgii, S. novae-angliae, S. ciliolatum, S. laeve, 
S. lateriflorum, S. puniceum, S. × salignum, 
S. × versicolor, S. chilense, S. cordifolium, S. 
tradescantii. В ноябре 2019 г. во время посе-
щения сада с каждого образца было собрано 
по 2 листа с нижней части побега. 

Для изучения особенностей устьичного 
аппарата использовался метод получения ла-
ковых реплик со свежих листьев. Анализи-
ровали следующие микроморфологические 
признаки: число замыкающих клеток устьиц, 
длина продольной оси устьица (L), длина 
экваториальной оси (D), форма устьиц (по 
соотношению L/D), площадь одного устьи-
ца (Sус), число устьиц на единицу площади, 
общая транспирационная площадь (средняя 
площадь одного устьица, умноженная на 
число устьиц в поле зрения микроскопа, nS). 
Эти семь признаков изучены как для верх-
ней, так и для нижней стороны листа, а затем 
определено их соотношение. Таким образом, 
устьичный аппарат 11 таксонов характеризу-
ется по 21 количественному признаку.

Морфометрические признаки измеряли 
с помощью цифрового микроскопа Keyence 
VHX-1000E. Объём пробы для определения 
размеров устьиц – 40–50 шт. Среднюю пло-
щадь устьиц вычисляли по формуле площа-
ди эллипса: Sус = π×½L×½D, где L – средняя 
длина продольной оси устьица, D – сред-
ний экваториальный диаметр устьица. Чис-
ло устьиц (n) подсчитывали не менее чем в 
5 полях зрения микроскопа при увеличении 
×1500 (размер поля зрения при этом увеличе-
нии составляет 39466.79 мкм2). Относитель-
ную площадь транспирации вычисляли по 
нижеприведённой формуле, где 

∑S-сумма площадей всех исследованных 
полей зрения.

%100
0.5D)0.5L(
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∑
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Статистический анализ сделан с исполь-
зованием программы PAST 3.15. Различия 
между видами устанавливали с помощью те-
ста Tukey-Kramer (α = 0.05).

В этот же период были собраны листья 
Symphyotrichum и в других ботанических са-
дах Европы: S. cordifolium и S. shortii (Lindl.) 
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G.L. Nesom в ботаническом саду Вены (Ав-
стрия), а также S. dumosum (L.) G.L. Nesom и 
S. laeve в ботаническом саду г. Нитра (Слова-
кия). В сравнительный анализ мы эти данные 
по морфометрическим признакам устьиц не 
включили, поскольку растения росли в иных 
климатических условиях, но в качестве до-
полнительной информации мы их приводим.

Результаты исследований 
У четырёх видов (S. lateriflorum, S. × 

versicolor, S. cordifolium и S. tradescantii) ли-
стья гипостоматические, то есть устьица рас-
положены только с нижней стороны листа, у 
остальных видов листья амфистоматические, 

Рис. 1. Устьица различных видов рода Symphyotrichum на нижней стороне листа: a – S. novi-belgii; b – S. × salignum; 
c – S. novae-angliae; d – S. ciliolatum; e – S. laeve; f – S. lateriflorum; g – S. puniceum; h – S. × versicolor; i – S. chilense; 
j – S. cordifolium; k – S. tradescantii.

и устьица располагаются и на нижней, и на 
верхней стороне листовой пластинки (рис. 
1). При этом на верхней стороне листа число 
устьиц всегда меньше, чем на нижней.

Из семи видов, имеющих амфистоматиче-
ские листья, у трёх – S. laeve, S. puniceum и S. 
chilense – устьица на верхней стороне листа 
крупнее, чем на нижней (средняя площадь 
одного устьица 448.9 против 369.7 мкм2, 
414.2 против 213.9 мкм2 и 311.0 против 254.0 
мкм2, соответственно), у остальных четырёх 
видов более крупные устьица расположены с 
нижней стороны листа. 

По размеру устьиц с нижней стороны ли-
ста все виды достоверно разделились на 4 
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Таблица 2. Количественные признаки устьиц у таксонов рода Symphyotrichum.
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S. novi-belgii
низ 28.4±0.4

22–32
18.1±0.3

14–24
1.6±0.0
1.2–2.1

403.6±9.1
301–603 3471

верх 27.9±0.5
24–32

17.0±0.4
13–20

1.7±0.0
1.4–2.0

372.5±10.7
245–455 1490

S. × salignum
низ 33.2±0.6

27–45
17.5±0.3

14–22
1.9±0.1
1.3–3.2

454.3±7.8
364–567 3271

верх 28.9±0.7
23–35

16.1±0.4
13–22

1.8±0.1
1.4–2.2

366.0±14.1
245–535 1391

S. novae-angliae
низ 30.6±0.5

23–38
21.6±0.4

16–28
1.4±0.0
1.0–1.8

526.5±16.5
307–763 3528

верх 29.0±0.5
22–36

21.4±0.3
17–25

1.4±0.0
1.1–1.8

489.6±14.4
334–687 1909

S. ciliolatum 
низ 32.0±0.9

24–39
17.3±0.7

11–23
1.9±0.0
1.5–2.3

446.8±26.7
207–686 1966

верх 24.8±1.3
18-34

14.3±0.7
11-18

1.8±0.1
1.5-2.3

282.4±27.5
170-480 480

S. laeve
низ 28.7±1.2

21–40
16.2±1.1

12–28
1.9±0.1
0.9–2.8

369.7±35.0
231–722 1257

верх 27.8±0.6
25–31

20.6±0.6
16–24

1.4±0.1
1.1–1.9

448.9±14.9
373–528 1077

S. lateriflorum
низ 30.5±0.8

25–37
22.0±0.4

19–27
1.4±0.0
1.1–1.7

529.8±19.7
403–784 2914

верх Устьица отсутствуют

S. puniceum 
низ 29.0±1.0

22–41
9.2±0.5

5–12
3.3±0.2
2.3–4.8

213.9±15.4
94–339 898

верх 29.8±3.0
18–35

17.0±2.3
11–25

1.8±0.1
1.4–2.2

414.2±84.5
155–687 414

S. × versicolor
низ 26.2±0.8

20–31
19.2±0.6

14–25
1.4±0.1
1.1–1.8

396.5±20.2
275–569 1586

верх Устьица отсутствуют

S. chilense
низ 24.3±0.8

17–32
13.1±0.6

10–21
1.9±0.1
1.5–2.6

254.0±17.8
133–527 584

верх 24.6±2.7
17–32

15.4±1.8
11–22

1.6±0.1
1.4–1.9

311.0±68.8
147–553 187

S. cordifolium
низ 18.6±1.2

13–24
14.5±1.1

9–19
1.3±0.1
1.1–1.6

220.0±29.0
99–358 440

верх Отмечено всего одно устьице

S. tradescantii
низ 16.3±0.3

16–17
6.7±0.3

6–7
2.5±0.1
2.3–2.7

85.6±5.3
75–93 86

верх Устьица отсутствуют

Примечание. В числителе – среднее значение показателя, в знаменателе – амплитуда изменчивости.
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группы (рис. 1, табл. 2). В первую, с устьица-
ми крупных размеров (средняя площадь од-
ного устьица превышает 400 мкм2) входят S. 
novi-belgii, S. × salignum, S. novae-angliae, S. 
ciliolatum и S. lateriflorum. В группу с устьи-
цами средних размеров (средняя площадь 
устьица 300–400 мкм2) входят S. laeve и S. × 
versicolor. В группу видов с мелкими устьи-
цами (средняя площадь одного устьица 200–
300 мкм2) входят S. puniceum. S. chilense и S. 
cordifolium. Самыми мелкими и малочислен-
ными устьицами, да ещё расположенными 
только с нижней стороны листа, отличается 
S. tradescantii, у этого вида средний размер 
одного устьица не превышает 100 мкм2. 

Отмечено, что средняя площадь одного 
устьица в целом положительно коррелирует 
со средним числом устьиц (p=0.72): у видов 
с крупными устьицами число их выше, чем 
у видов с мелкими устьицами (рис. 2, 3). Для 
того, чтобы провести корректное сравнение 
видов по площади транспирации введён ин-
декс относительной площади транспирации – 
отношение общей средней транспирационной 
площади к общей площади на нижней сторо-
не листа. По данному индексу Iot изученные 
виды выстраиваются в следующей последова-
тельности: S. novae-angliae (14%), S. novi-belgii 
(13%), S. × salignum (12%), S. lateriflorum (7%), 
S. ciliolatum (6%), S. laeve (6%), S. × versicolor 
(4%), S. puniceum (3%), S. chilense (2%), S. 
cordifolium (1%) и S. tradescantii (0.2%).

У всех четырёх видов, собранных в Ав-
стрии и Словакии, листья амфистоматиче-
ские, устьиц на нижней стороне больше, 
чем на верхней, форма устьиц эллиптиче-
ская. S. dumosus на нижней стороне листа 
имеет в среднем по 4.8 устьица размером 
31.7±0.6×19.1±0.6 мкм со средней площа-
дью 477.5±20.3 мкм2, а на верхней стороне 
листа – в среднем по 2.0 устьица размером 
30.8±0.5×18.2±1.0 мкм со средней площадью 
439.7±25.5 мкм2. У S. shortii на нижней сто-
роне листа отмечено в среднем по 5.8 устьи-
ца размером 28.9±0.8×18.1±0.5 мкм со сред-
ней площадью 414.1±20.8 мкм2, а на верхней 

Рис. 2. Сумма средних чисел устьиц в поле зрения 
микроскопа на нижней (1) и на верхней (2) стороне 
листа: a – S. novi-belgii; b – S. × salignum; c – S. novae-
angliae; d – S. ciliolatum; e – S. laeve; f – S. lateriflorum; 
g – S. puniceum; h – S. × versicolor; i – S. chilense; j – S. 
cordifolium; k - S. tradescantii. 

Рис. 3. Характеристика параметров транспирационной площади различных видов рода Symphyotrichum. По оси 
x – относительная площадь транспирации (%), по оси y – средняя площадь одного устьица, величина шара – общая 
площадь всех устьиц.
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стороне листа – в среднем по 0.5 устьица 
размером 24.8±1.4×16.6±1.3 мкм со сред-
ней площадью 324.0±33.3 мкм2. Собранный 
в ботаническом саду г. Нитра S. laeve имеет 
на нижней стороне листа в среднем по 5.0 
устьиц размером 33.1±0.6×17.5±0.3 мкм со 
средней площадью 455.4±12.6 мкм2, а на верх-
ней стороне листа – в среднем по 4.0 устьица 
размером 30.7±0.4×12.8±0.3 мкм со средней 
площадью 306.7±6.0 мкм2. Произрастающий 
в ботаническом саду Вены S. cordifolium име-
ет на нижней стороне листа в среднем по 10.2 
устьица размером 19.1±0.4×13.2±0.4 мкм со 
средней площадью 201.3±8.8 мкм2, а на верх-
ней стороне листа – в среднем по 1.0 устьицу 
размером 20.3±0.6×15.2±0.4 мкм со средней 
площадью 242.8±9.5 мкм2. Следовательно, 
первые три вида имеют крупные устьица 
(средняя площадь превышает 400 мкм2), тог-
да как S. cordifolium – мелкие устьица. Индекс 
относительной площади транспирации Iot 
снижается в ряду S. laeve (9%) →S. dumosus 
(8%) →S. shortii (6%) →S. cordifolium (6%).

Обсуждение
По сравнению с изученными нами 

ранее видами рода Solidago, устьица у 
Symphyotrichum имеют достоверно меньшие 
размеры, и средняя транспирационная пло-
щадь у них также ниже. У Symphyotrichum 
средняя площадь одного устьица положитель-
но коррелирует со средним числом устьиц: у 
видов с крупными устьицами число их выше, 
чем у видов с мелкими устьицами, тогда как 
у видов рода Solidago эта зависимость обрат-
ная. 

Морфометрические признаки устьичного 
аппарата значительно варьируют в пределах 
одного вида в зависимости от места произ-
растания растений. Так, у двух образцов S. 
cordifolium из разных пунктов cбора размеры 
устьиц достоверно не различаются, но обра-
зец из Падуи имеет гипостоматические листья 
с 1–2 устьицами в поле зрения микроскопа, а 
в Вене число устьиц на нижней стороне листа 
в пять раз выше и, более того, устьица (хотя 
и в небольшом числе) отмечены и на верхней 
стороне листа, то есть листья у данного об-
разца амфистоматические. У двух образцов 

S. laeve отмечены достоверные отличия и по 
размерам устьиц (в Вене устьица крупнее), и 
по их числу (в Вене их в два раза больше, чем 
в Падуе), и по соотношению размеров (в Вене 
более крупные устьица расположены с ниж-
ней стороны листа). Таким образом, сравни-
вать морфометрические признаки устьично-
го аппарата близких видов возможно лишь в 
случае их совместного произрастания. Но в 
природе обычно более двух-трёх видов од-
ного рода рядом не растут, так что объектом 
подобного исследования могут быть только 
коллекционные посадки. Возможно поэтому 
в литературе мы не нашли сведений по срав-
нению морфометрических признаков устьиц 
нескольких видов одного рода. 

Полученные нами данные по варьирова-
нию признаков устьичного аппарата у раз-
личных видов рода Symphyotrichum довольно 
хорошо согласуются c инвазивностью этих 
таксонов, особенно показателен в этом от-
ношении индекс относительной площади 
транспирации. Широко распространённые 
инвазионные во вторичном ареале S. novae-
angliae, S. novi-belgii и S. × salignum имеют и 
наибольший индекс относительной площади 
транспирации (12–14%). Чужеродные виды, 
которые расселились во многих странах Ев-
ропы, но не вторгаются пока в естествен-
ные сообщества (S. lateriflorum, S. ciliolatum, 
S. laeve, S. × versicolor, S. puniceum), имеют 
показатель от 3 до 7% и, по-видимому, спо-
собны хорошо адаптироваться к условиям 
Старого Света. Широкому расселению этих 
видов, по всей вероятности, препятству-
ет (пока!) их невысокая представленность в 
культуре. Слабо приспособлены к условиям 
новой родины S. chilense, S. cordifolium и S. 
tradescantii (показатель 0.2–2.0%): S. chilense 
и S. tradescantii встречаются только в культу-
ре, а S. cordifolium отмечен как чужеродный 
только на территории Великобритании, тогда 
как из Норвегии и Чехии известны лишь еди-
ничные его находки. 

Аналогичная тенденция выявлена ранее 
и для видов рода Solidago – наиболее агрес-
сивные инвазионные виды (S. altissima, S. 
serotinoides, S. juncea) имели и больший ин-
декс относительной площади транспирации 
[Vinogradova et al., 2019].
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Таким образом, по строению устьично-
го аппарата (наряду с другими признаками) 
возможно в какой-то степени прогнозировать 
расширение вторичного ареала чужеродных 
видов. Если у чужеродного вида индекс от-
носительной площади транспирации превы-
шает 12%, он имеет больше шансов стать 
инвазионным видом. Такие виды требуют по-
вышенных мер контроля их расселения.

Заключение
У культивируемых в ботаническом саду 

г. Падуя видов рода Symphyotrichum размер 
устьиц в целом положительно коррелирует со 
средним числом устьиц.

По значению индекса относительной пло-
щади транспирации виды разделились на 
группы с высокой (12–14%) относительной 
площадью транспирации (S. novae-angliae, 
S. novi-belgii и S. × salignum), средней (3–
7%) площадью (S. lateriflorum, S. ciliola-
tum, S. laeve, S. × versicolor, S. puniceum) и 
низкой (менее 2%) относительной площадью 
транспирации (S. chilense, S. cordifolium и S. 
tradescantii).

Высокое значение индекса относитель-
ной площади транспирации свидетельствует 
о большей приспособленности чужеродных 
видов и может (наряду с другими призна-
ками) использоваться для прогнозирования 
дальнейшего расширения их вторичного аре-
ала и повышения шансов стать инвазионным 
видом.
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The purpose of this study is to compare morphometric features of cultivated Symphyotrichum Nees 
species for assessing the adaptive capacity of these alien taxa. Eleven species of Symphyotrichum from the 
collection of the Botanical Garden of Padua (Italy): S. novi-belgii, S. novae-angliae, S. ciliolatum, S. laeve, 
S. lateriflorum, S. puniceum, S. × salignum, S. × versicolor, S. chilense, S. cordifolium, S. tradescantii were 
the object of the study. The stomatal structures were characterized by 21 quantitative characteristics, and 
original data on morphometric features were given. According to the index of relative transpiration area, the 
species were divided into three groups: with a high (12–14%) relative transpiration area (S. novae-angliae, S. 
novi-belgii and S. × salignum), medium (3–7%) area (S. lateriflorum, S. ciliolatum, S. laeve, S. × versicolor, 
S. puniceum) and low (0.2–2.0) relative transpiration area (S. chilense, S. cordifolium and S. tradescantii). 
Similar data were obtained earlier for the genus Solidago: a positive correlation between the relative tran-
spiration area and the alien species invasiveness was revealed. The following hypothesis is put forward: the 
high index of the relative transpiration area indicates a greater adaptability of alien species and can (along 
with other features) be used to predict further expansion of their secondary distribution range and increase 
in the chances of transformation into an invasive species.

Key words: Symphyotrichum, stoma, alien species, invasion.
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ПЕРВОЙ ИНВАЗИОННОЙ ПОПУЛЯЦИИ ВОСТОЧНОЙ 

КОРБИКУЛЫ CORBICULA FLUMINEA (O. F. MÜLLER, 1774), 
НАТУРАЛИЗОВАВШЕЙСЯ В БАССЕЙНЕ ВОЛГИ

© 2020  Ворошилова И.С.a, *, Пряничникова Е.Г.a, Прокин А.А.a, b,  
Сабитова Р.З.a, Карабанов Д.П.a, Павлов Д.Д.a, Курина Е.М.c 

a Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук, Борок, 152742, Россия;
b Череповецкий государственный университет, Череповец, 162600, Россия;

c Институт экологии Волжского бассейна Российской академии наук, Тольятти, 445003, Россия; 
e-mail: *issergeeva@yandex.ru

Поступила в редакцию 12.12.2018. После доработки 01.10.2020. Принята к публикации 26.10.2020

Изучено генетическое разнообразие фрагмента митохондриального гена первой субъединицы ци-
тохром с-оксидазы (COI) и дана характеристика морфологических особенностей первой инвазионной 
популяции восточной корбикулы C. fluminea (O.F. Müller, 1774), обнаруженной для бассейна р. Волги. 
С целью исключить ошибки при определении видовой принадлежности проведено сравнение с осо-
бями C. fluminalis (O.F. Müller, 1774) из бассейна р. Куры. Все проанализированные особи волжской 
популяции отнесены к наиболее широко распространённому морфотипу R. Единственный гаплотип 
нуклеотидной последовательности, обнаруженный нами, идентичен варианту, преобладающему в 
популяциях корбикулы из Европы, а также Северной и Южной Америки. В выборке присутствовали 
моллюски разных размерных групп, в качественных пробах зоопланктона и в жабрах взрослых осо-
бей – личинки корбикул. Следовательно, в бассейне р. Волги образовалась самовоспроизводящаяся 
популяция. 

Ключевые слова: Corbicula, инвазии, мтДНК. 

Введение
Представители рода Corbicula Megerle 

von Mühlfeld, 1811 (Bivalvia: Cyrenidae) стали 
одними из самых значимых в экономическом 
плане инвазионных видов, поскольку их все-
ление сопровождается необходимостью за-
трат на очистку подводных сооружений от 
скоплений моллюсков [Karatayev et al., 2005].

Современный нативный ареал корбикул – 
Азия, Австралия и Африка, ископаемые мол-
люски зарегистрированы в Европе, Северной 
Америке и Японии [Sousa et al., 2008]. В от-
ношении числа видов этих моллюсков суще-
ствуют разные точки зрения. Первоначально 
среди них выделяли около 200 таксонов, за-
тем их число было существенно сокращено 
в ходе последующих таксономических реви-
зий [Pigneur et al., 2011]. 

Ранее для корбикул Северной и Юж-
ной Америки, а также Европы , где попу-
ляции имеют инвазионный статус, указы-

вали два вида: пресноводный (восточная 
корбикула) Corbicula fluminea (O.F. Müller, 
1774) и эстуарный (западная корбикула) С. 
fluminalis (O.F. Müller, 1774). Северная гра-
ница исходного ареала западной корбикулы 
(C. fluminalis) проходит по Средней Азии и 
южной части бассейна Каспийского моря, 
где представители этого вида встречаются 
в реках Азербайджана, тогда как восточная 
корбикула (C. fluminea) изначально обита-
ла в более южных регионах, в эстуариях рек 
восточного и юго-восточного побережья 
Азии [Жадин, 1952]. Сейчас представителей 
обоих видов часто относят к одному виду C. 
fluminea. Поскольку мы не нашли в литера-
туре публикаций, однозначно показывающих 
конспецифичность С. fluminalis и C. fluminea, 
в этой работе мы рассматриваем их как от-
дельные виды, хотя полностью не исключаем 
того, что их конспецифичность в дальней-
шем будет доказана. Вполне возможно, что 
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для изучения этой группы моллюсков наибо-
лее рациональным окажется подход, который 
заключается в том, что видовую принадлеж-
ность корбикул не определяют, а ограничива-
ются только указанием формы (морфотипа).

Все морфотипы подразделяют на следу-
ющие группы: седловидные (C и S) и окру-
глые (A, R, B, Rlc и D), отличающиеся друг 
от друга скульптурой внешней поверхности, 
окраской и рисунком створок. Исследовате-
ли применяют две классификации морфо-
типов корбикул: американская (A, B, C, D) 
и европейская (R, Rlc и S) [Britton, Morton, 
1986; Lee et al., 2005; Marescaux et al., 2010; 
Tiemann et al., 2017]. Две пары морфотипов 
по американской и европейской классифика-
ции (A и R, а также C и S) сходны между со-
бой, поэтому их часто обозначают как A/R и 
C/S, соответственно.

Для корбикул выделяют четыре основные 
линии, обладающие характерными для них 
сочетаниями морфотипов и гаплотипов мито-
хондриальной ДНК (A/R (гаплотип FW5), B/
Rlc (FW1, FW4), C/S (FW17), D (FW5)) [Renard 
et al., 2000; Siripattrawan et al., 2000; Pfenninger 
et al., 2002; Lee et al., 2005; Marescaux et al., 
2010; Peñarrubia et al., 2017; Tiemann et al., 
2017]. Следует отметить, что в популяциях из 
Северной Америки у особей с наиболее ши-
роко распространённым морфотипом A был 
обнаружен вариант нуклеотидной последо-
вательности фрагмента митохондриального 
гена цитохром с-оксидазы COI (AF 196280, 
соответствует гаплотипу FW5), идентичный 
таковому, найденному у представителей вида 
C. leana (Prime, 1864) (AF 196268), нативному 
для Японии [Siripattrawan et al., 2000; National 
Center…, 2020]. Таким образом, можно пред-
положить, что наряду с восточной корбикулой 
могло происходить расселение и представите-
лей вида C. leana. В этой публикации, осно-
вываясь на анализе всех, доступных нам све-
дений о нуклеотидных последовательностях 
ДНК C. fluminea и C. leana, мы обсуждаем 
предположение о возможном расселении C. 
leana из Японии в Америку, Западную Евро-
пу, а затем и в р. Волгу. 

Успешная натурализация корбикул за пре-
делами нативного ареала прежде всего свя-
зана с их способностью быстро увеличивать 

численность при благоприятных условиях. 
В популяциях моллюсков обычно преобла-
дают гермафродитные особи, поэтому даже 
в случае инвазии несколькими особями-ос-
нователями, они способны за относительно 
небольшой промежуток времени основать 
новую колонию [Sousa et al., 2008; Pigneur et 
al., 2012]. Период, когда вышедшие личинки 
наиболее доступны для поедания хищника-
ми, существенно сокращён за счёт того, что 
основную часть своего развития они прово-
дят в жабрах и полости тела взрослой особи. 
Эти особенности репродуктивного цикла, а 
также раннее половое созревание (3–6 меся-
цев) и высокая плодовитость способствуют 
их успешной инвазии в новые местообитания 
[Sousa et al., 2008].

Корбикулы способны обитать в пресных 
и солоноватых водах, с солёностью до 10–
17‰. Основным условием, ограничивающим 
их расселение в северном направлении, счи-
таются неблагоприятные температурные ус-
ловия. Для начала роста и развития моллюска 
необходим прогрев воды до +10… +11 °C, их 
температурный минимум составляет +2 °C. 
Тем не менее, самовоспроизводящиеся се-
верные популяции обычно находят в водных 
объектах, используемых для охлаждения на-
гретых циркуляционных вод из систем обо-
ротного водоснабжения тепловых и атомных 
электростанций или промышленных пред-
приятий [Karatayev et al., 2005].

Моллюски чувствительны к гипоксии, по-
этому их распространение приурочено к ли-
торальным и сублиторальным участкам, где 
они предпочитают песчаные субстраты или 
заиленные пески с примесью гравия. Особи 
обитают на поверхности или же закапывает-
ся в грунт, на глубину до 8 см, что позволя-
ет им переносить периоды с низким уровнем 
воды [Araujo et al., 1993].

Распространение корбикул происходит 
благодаря переносу течением или балласт-
ными водами личинок, вышедших из поло-
сти тела взрослых особей. Также возможен 
завоз взрослых моллюсков вместе с песком 
и гравием, добываемых для строительства, 
перенос аквариумистами с последующим вы-
пуском в естественные водоёмы, случайная 
транспортировка моллюсков с рыболовны-
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ми снастями или же в качестве приманки для 
рыб [McMahon, 1982].

За пределами нативного ареала пустые 
створки корбикул впервые обнаружены в 
1924 г. на побережье Тихого океана в Север-
ной Америке, вблизи г. Нанаймо, о. Ванку-
вер. В 1938 г. первые поселения найдены в 
устье р. Колумбии, где работали китайские 
иммигранты, которые, возможно, привезли 
с собой этих моллюсков для употребления в 
пищу. Затем корбикула быстро распростра-
нилась с северо-западного побережья Тихого 
океана на юг и далее в восточном направле-
нии по Атлантическому побережью США. В 
1957–1970-х гг. этих моллюсков находили по 
Атлантическому побережью Северной Аме-
рики и в Великих озёрах [McMahon, 1982].

В Европе корбикулы впервые найдены 
на побережье Атлантического океана в ре-
ках Дордонь (Франция) и Тахо (Португалия) 
[Mouthon, 1981]. В 1988 г. моллюски обнару-
жены в бассейне Северного моря, в Рейне и 
Маасе [Vaate, Greijdanus-Klaas, 1990], а затем 
в других реках Германии, Нидерландов, Ав-
стрии, Бельгии, Люксембурга, Швейцарии, 
Соединенного Королевства, а также в бас-
сейнах Кельтского (в Ирландии), Чёрного (в 
Румынии, Болгарии, Чехии, Венгрии, Украи-
не), и Средиземного морей (в Северной Ита-
лии) [Vaate, Greijdanus-Klaas, 1990; Araujo 
et al., 1993; Howlett, Baker, 1999; Rajagopal 
et al., 2000; Renard et al., 2000; Vaate, Hulea, 
2000; Skolka, Gomoiu, 2001; Popa, Popa, 2006; 
Сон, 2007; Cianfanelli et al., 2007; Paunović 
et al., 2007; Elliott, Ermgassen, 2008; Munjiu, 
Shubernetski, 2010; Minchin, 2014].

В России, в Азово-Черноморском бассейне 
(канал Новочеркасской ГРЭС, р. Дон), в 2017 
г. найдено несколько живых экземпляров и 
створок C. fluminea [Живоглядова, Ревков, 
2018]. Кроме того, особей C. fluminea обнару-
жили в бассейне Белого моря, в водоёме-охла-
дителе на р. Юрас [Bespalaya et al., 2018]. Со-
всем недавно в 2013–2015 гг. в российском 
секторе Каспийского бассейна были собраны 
пустые створки С. fluminalis, куда моллюски, 
предположительно, проникли из бассейна р. 
Куры [Набоженко, Набоженко, 2016].

В 2015 г. на участке Горьковского вдхр., 
в месте впадения канала водоёма-охлади-

теля Костромской ГРЭС (57°28.618′ с. ш., 
41°12.704′ в. д.) нами впервые обнаружен 
живой ювенильный экземпляр корбикулы, в 
2016 г. – несколько взрослых особей, а в 2017 
г. – крупное поселение, включающее как мо-
лодь, так и взрослых моллюсков. Целью на-
шей работы стал анализ размерной структуры 
и описание морфологических особенностей 
популяции C. fluminea Горьковского вдхр. 

Поскольку в предыдущих исследовани-
ях изучение генетического разнообразия 
корбикул с широким охватом ареала видов 
проводили преимущественно путём анализа 
фрагмента митохондриального гена первой 
субъединицы цитохром с-оксидазы (COI, 
мтДНК), в нашей работе также выбран этот 
маркер.

Материалы и методы
Моллюски собраны с помощью прямоу-

гольной драги на глубине от 2 до 12 м и ги-
дробиологическим скребком в прибрежной 
зоне охладительного канала Костромской 
ГРЭС. Качественные сборы зоопланкто-
на проводили малой сетью Джеди (диаметр 
входного отверстия 12 см, сито с диагона-
лью ячеи 120 мкм) в 2017 г. тотально от дна 
до поверхности. Пробы фиксировали 96%-м 
этанолом. Идентификацию велигеров прово-
дили по определительному ключу Николь-
са и Блэка [Nichols, Black, 1994]. Для того, 
чтобы исключить ошибки при определении 
видовой принадлежности, нами проанализи-
рованы моллюски из популяции С. fluminalis, 
обитающей в бассейне р. Куры.

Координаты пунктов сбора материа-
ла: 57°28.618′ с. ш., 41°12.704′ в. д. (Россия, 
охладительный канал Костромской ГРЭС), 
41°13ʹ42.6ʺ с. ш. 45°24ʹ22.7ʺ в.д. и 40°24ʹ50.0ʺ 
с. ш. 47°12ʹ37.8ʺ в. д. (Азербайджан, бассейн 
р. Куры).

Для взрослых особей (86 экз. из кана-
ла-охладителя Костромской ГРЭС и 3 экз. 
из протоки р. Куры) измеряли длину (I), ши-
рину (h) и выпуклость двух створок (Vp2) 
штангенциркулем с точностью до 0.01 мм. 
Рассчитывали индексы, характеризующие 
форму раковины (I/h, Vp2/I). Число рёбер на 
1 см длины раковины определяли для мол-
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люсков из размерных групп более 10 мм. В 
нашей работе указаны морфотипы корбикул 
в соответствии с европейской классификаци-
ей [Marescaux et al., 2010].

Объём выборки для анализа фрагмента 
гена COI составил 20 экземпляров C. fluminea, 
собранных в 2017 г. в канале-охладителе Ко-
стромской ГРЭС и 1 экземпляр С. fluminalis из 
протоки р. Куры. Моллюсков замораживали 
при –20 °С. Тотальную ДНК выделяли ком-
мерческим набором DiatomTM DNA Prep 200 
(«Изоген») согласно инструкции производи-
теля. Фрагмент COI, длиной 703 пары нуклео-
тидов (пн), был амплифицирован с использо-
ванием следующей пары праймеров: LCO1490 
5/-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3/ 
[Folmer et al., 1994] и COI-H 5/-TCAGGGTGAC 
CAAAAAATCA-3/ [Machordom et al., 2003]. 
Общий объём смеси ПЦР 25 µL содержал 
2.5 µL 10 x буфера для ПЦР (СибЭнзим) с 20 
mM MgCl2, 1 µL каждого из олигонуклеотид-
ных праймеров (10 pM), 2.5 µL смеси каждо-
го из четырёх дезоксирибонуклеотидов (0.2 
µM каждого), 100–200 ng тотальной ДНК, 
0.7 U Taq ДНК полимеразы (СибЭнзим) и 
бидистиллированную воду. Амплификацию 
проводили в программируемом термостате 
«Терцик» (ДНК-Технология). Программа ам-
плификации включала следующие стадии: 95 
°C (4 мин), 32 цикла по 94 °C (1 мин), 58 °C 
(45 с), 72 °C (1 мин), и заключительный этап – 
(+72 °C, 7 мин). После электрофореза в 1.5%-
м агарозном геле, окрашенном бромистым 
этидием (0.5 мкг/мл), продукт ПЦР визуа-
лизировали в ультрафиолете. Двустороннее 
секвенирование проводили с использованием 
амплификационных праймеров. Секвениро-
вали в ABI PRISM 3500 (Applied Biosystems) 
на базе ИБВВ РАН согласно инструкции про-
изводителя.Нуклеотидные последовательно-
сти просматривали с использованием пакета 
программ MEGA6 [Tamura et al., 2013], для 
сравнения полученных нами последователь-
ностей с последовательностями, имеющими-
ся в базе данных NCBI использовали встро-
енную в неё программу BLAST [Johnson et 
al., 2008]. Полученные нами варианты нукле-
отидных последовательностей депонирова-
ны в NCBI (MG924917, MK071615) [National 
Center…, 2020].

Результаты
Все проанализированные нами особи из 

Горьковского вдхр. можно отнести к един-
ственному морфотипу, округлой форме R со 
светлой или тёмной оливково-жёлтой окра-
ской внешней поверхности раковины. Вну-
тренняя поверхность створок белого цвета 
с пурпурными концентрическими полосами 
(рис. 1). 

Все моллюски из бассейна Волги имели 
грубые рёбра с широкими промежутками, 
число которых не превышало 10–12 на 1 см 
длины раковины (количество изученных осо-
бей, n=75). Значения этого признака для ство-
рок С. fluminalis, собранных предыдущими 
авторами [Набоженко, Набоженко, 2016] в р. 
Шура-Озень (n=117) и нами в бассейне Куры 
(n=3) составило 14–15. В жабрах моллюсков, 
а также в качественных пробах зоопланктона 
обнаружены личинки корбикул, длина кото-
рых в жабрах моллюсков составляла от 175 
до 225 мкм, а в толще воды – 315 мкм.

Длина взрослых особей в пробах варьи-
ровала от 4.27 до 28.37 мм. Большинство ра-
ковин C. fluminea имели овально-треуголь-
ную форму, соотношение длины раковины 
к её высоте – 0.97–1.31 (n=89). Более удли-
нённая раковина отмечена у моллюсков от 
4 до 9 мм (l/h = 1.08–1.31, n=10). Соотноше-
ние выпуклости к длине составило 0.52–0.74 
(n=89). Следует отметить, что у особей дли-
ной до 14 мм (n=32) не наблюдалась явно 
выраженная асимметрия положения макуш-
ки, хорошо заметная у более крупных кор-
бикул. В августе 2017 г. в пробах преоблада-
ли размерные группы 10–13, 14–17 и 22–25 
мм (рис. 2).

Три особи С. fluminalis из бассейна Куры 
(длина раковин 11.67–19.79) имели округ-
ло-овальную форму, соотношение длины 
раковины к её высоте составляло 1.12–1.14, 
а выпуклости к длине – 0.58–0.61 (рис. 1). 
Асимметрия положения макушки не выра-
жена. Внутренняя поверхность створок свет-
ло-сиреневого, а внешняя – тёмно-оливково-
го цвета.

В исследуемой выборке из Горьковского 
вдхр. нами обнаружен единственный вари-
ант нуклеотидной последовательности фраг-
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Рис. 1. Раковины корбикул. а, б – наружная и внутренняя поверхности створок С. fluminalis из бассейна р. Куры; 
в, г – наружная и внутренняя поверхности створок C. fluminea из канала-охладителя Костромской ГРЭС.

Рис. 2. Размерная структура популяции C. fluminea из канала-охладителя Костромской ГРЭС (август 2017).

мента гена СOI, соответствующий гаплотипу 
FW5 (AF196268). В протоке Куры – гапло-
типу FW17 (AF269095) [National Center…, 
2020; Park., Kim, 2003].

Обсуждение
Морфологические и генетические осо-

бенности популяции из бассейна Волги
Наличие всех размерных групп, присут-

ствие личинок в жабрах взрослых моллюсков 
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и планктонных пробах свидетельствуют о 
том, что корбикулы натурализовались в бас-
сейне р. Волги. Небольшое количество мо-
лоди до 6 мм (рис. 2) может быть связано с 
тем, что сбор материала нами проведён во 
время начала летне-осеннего периода раз-
множения. Преобладающие по численности 
размерные группы с 6 до 25 мм включают 
моллюсков, подросших после весенне-лет-
него пика размножения этого года и, веро-
ятно, двух-трёхлетних особей. Небольшое 
число корбикул длиной более 25 мм воз-
можно обусловлено малой численностью 
популяции на начальном этапе инвазии или 
же высокой смертностью в этой возрастной 
группе. Учитывая, что в более северных ус-
ловиях, в водах с искусственным подогре-
вом в р. Юрас (бассейн Белого моря), в июле 
преобладали особи, длиной более 30 мм. 
[Bespalaya et al., 2018], наиболее вероятным 
видится предположение о невысокой чис-
ленности моллюсков в начальном периоде 
инвазии. Учитывая благоприятные темпе-
ратурные условия, присутствие моллюсков 
разных возрастных групп и преобладание 
особей, которые, судя по размерам, способ-
ны к размножению, можно считать, что в 
бассейне р. Волги сформировалась самовос-
производящаяся популяция.

Все исследуемые нами особи корбикул 
по гаплотипу (FW5) и по морфотипу (R) 
соответствовали инвазионной линии A/R, 
преобладающей в большинстве выборок C. 
fluminea из Европы, Северной и Южной Аме-
рики [Renard et al., 2000; Siripattrawan et al., 
2000; Park, Kim, 2003; Lee et al., 2005; Gomes 
et al., 2016]. В другой, недавно обнаружен-
ной популяции из бассейна Белого моря (р. 
Юрас), обитающей в водах с искусственным 
подогревом найдено два гаплотипа: FW5 и 
FW17 [Bespalaya et al., 2018]. Несмотря на то, 
что у особей в нашей выборке и у моллюсков 
из бассейна Белого моря был одинаковый 
гаплотип (FW5), они различались по окра-
ске раковины (морфотипы R и Rlc, соответ-
ственно). Тогда как у корбикул из р. Юрас, 
сходных с особями из охладительного канала 
Костромской ГРЭС по внешним признакам 
раковины (морфотип R), был обнаружен дру-
гой гаплотип (FW17). Следовательно, эти две 

недавно возникшие популяции, скорее всего, 
имеют разное происхождение.

Почему особей с гаплотипом FW5 (COI, 
мтДНК) идентичным таковому у C. leana 
мы определили, как C. fluminea?

Единственный, обнаруженный нами в бас-
сейне Волги гаплотип FW5, наиболее широко 
распространённый в американских и евро-
пейских популяциях ранее был найден у осо-
бей C. leana, обитающей в водных объектах 
Японии и Северной Америки [Siripattrawan 
et al., 2000]. Исходя из этого можно пред-
положить, что линия корбикул A/R (с FW5 
гаплотипом), могла сформироваться в ре-
зультате расселения японского вида. Однако 
такому предположению противоречит то, что 
корбикулы формы R со светлой внутренней 
поверхностью (иногда с тёмными полосами) 
и асимметричной формой раковины не со-
ответствуют морфологическим признакам, 
указанным в первоописании C. leana, дан-
ным Праймом [Prime, 1867], где отмечена 
равносторонняя раковина с тёмным цветом 
внутренней поверхности.

Следует отметить, что для корбикул 
характерен андрогенез, при котором про-
исходит оплодотворение яйцеклетки не-
восстановленными сперматозоидами, содер-
жащими число хромосом равное таковому в 
соматических клетках. Материнская ядерная 
ДНК при этом экструдируется. В том случае, 
когда яйцеклетки и сперматозоиды принад-
лежат особям разных видов, образуются по-
томки с митохондриальной ДНК, характер-
ной для материнского организма, а ядерной 
– преимущественно для отцовского [Hedtke 
et al., 2008]. Более того, возможно формиро-
вание клональных линий с чужеродным для 
вида гаплотипом, причём такой гаплотип в 
некоторых случаях может даже преобладать 
в выборке. Например, последовательность 
нуклеотидов у гаплотипа FW17, наиболее 
часто встречающаяся у особей с признаками, 
характерными для С. fluminalis, идентична 
нуклеотидной последовательности IV гапло-
типа, отмеченному в р. Рона (AF269095, 562 
пн) [National Center…, 2020]. Однако по мор-
фологическим признакам все корбикулы в 
выборке из Роны однозначно идентифициро-
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ваны авторами как C. fluminea [Renard et al., 
2000]. Сходная ситуация, вероятно, сложи-
лась и в популяции из бассейна Белого моря 
[Bespalaya et al., 2018]. Примечательно, что 
как в Роне, так и в Юрасе в выборках присут-
ствовали особи с чужеродным для C. fluminea 
гаплотипом FW17, тогда как типичные по 
форме и окраске раковины С. fluminalis (с 
морфотипом S) отсутствовали.

Инвазионные линии корбикулы (A/R, В/
Rlc, C/S, D) могли сформироваться ещё в на-
тивном ареале, до вселения вида в Европу, 
Северную и Южную Америку. Поскольку 
генетическое разнообразие C. fluminea в на-
тивном ареале мало изучено, то ранее этот 
гаплотип там не находили. Таким образом, 
актуален вопрос о том, действительно ли ми-
тохондриальный гаплотип FW5 характерен 
именно для C. leana?

Считается, что C. fluminea проникла в во-
доёмы и водотоки Японии совсем недавно, 
в 1980-х гг. В настоящее время восточная 
корбикула широко распространена, часто 
встречается в совместных поселениях и вы-
тесняет нативный для Японии вид C. leana 
[Okawa et al., 2016]. Вероятно, после вселе-
ния C. fluminea в Японию и его скрещивания 
с нативным видом, в совместных поселениях 
у особей C. leana в результате гибридизации 
мог присутствовать (и даже, вероятно, преоб-
ладать) чужеродный для них гаплотип FW5, 
который был обнаружен исследователями. 
Как указано выше, подобные случаи с преоб-
ладанием чужеродного гаплотипа известны в 
других инвазионных популяциях корбикул. 
Исследователи, обнаружившие общий для 
двух видов C. fluminea и C. leana гаплотип 
FW5 (AF196268), возможно, отнесли его к 
C. leana, поскольку он существенно отли-
чался (2.6%) от другого варианта нуклеотид-
ной последовательности C. fluminea (FW4) 
восточной корбикулы (AF 519509) [National 
Center…, 2020]. 

Исследования нуклеотидных последо-
вательностей митохондриальной и ядерной 
ДНК особей в совместных поселениях этих 
двух видов позволили бы проверить пред-
положение о преобладании общего для двух 
видов гаплотипа, который мог быть чужерод-
ным для C. leana. Однако подобных иссле-

дований выборок из совместных поселений 
этих двух видов с применением фрагмента 
гена COI и ядерных маркеров авторы преды-
дущих публикаций не проводили, а анализи-
ровали участок другого митохондриального 
гена cyt b.

Установлено, что в выборках из совмест-
ных поселений у C. leana и C. fluminea дей-
ствительно преобладают общие варианты 
cyt b мтДНК [Hedtke et al., 2011; Houki et 
al., 2011; Komaru et al., 2013; Okawa et al., 
2016], а различия между несколькими, уни-
кальными для каждого из двух видов гапло-
типами по фрагменту гена cyt b, длиной 621 
пн, невелики и составляют всего 0.16–1.77% 
(AB551535, AB551543, AB551545) [National 
Center…, 2020]. Кроме того, известно, что 
особи C. leana триплоидны, тогда как среди 
C. fluminea присутствуют как диплоидные, 
так и триплоидные моллюски. Следователь-
но, провести отчётливую генетическую гра-
ницу между этими двумя видами сложно 
[Ishibashi et al., 2003]. Следует отметить, что 
некоторые исследователи не считают необхо-
димым рассматривать C. leana как отдельный 
от C. fluminea вид [Araujo et al., 1993].

Таким образом, гаплотип FW5 мог исход-
но принадлежать именно восточной корбику-
ле, а не японскому виду. Более того, вполне 
возможно, что вид C. leana конспецифичен 
C. fluminea. Поэтому в нашей публикации, 
несмотря на полную идентичность нуклео-
тидной последовательности COI таковым у 
C. leana, моллюсков в бассейне Волги мы от-
носим к виду C. fluminea.

Происходило ли расселение корбикул из 
бассейна Каспийского моря вверх по р. Волге?

У трёх особей С. fluminalis из бассейна р. 
Куры отсутствовала явно выраженная седло-
видная форма, характерная для представите-
лей этого вида в Европе, Северной и Южной 
Америке. Тем не менее, они отличаются от 
особей C. fluminea по числу рёбер на 1 см 
длины поверхности раковины и окраске её 
внешней и внутренней поверхностей. Наши 
образцы из бассейна р. Куры идентичны 
тем, которые известны из российской ча-
сти бассейна Каспийского моря [Набожен-
ко, Набоженко, 2016] и по числу рёбер на 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202052

1 см длины поверхности раковины (14–15) 
соответствуют лектотипу С. fluminalis из р. 
Евфрат [Korniushin, 2004]. Гаплотип FW17, 
ранее указанный для форм С и S С. fluminalis, 
известен в Северной и Южной Америке 
[Siripattrawan et al., 2000; Lee et al., 2005; 
Pigneur et al., 2014], в Европе он также присут-
ствует в венгерской части Дуная (GQ401360) 
[National Center…, 2020]. В ходе нашей ра-
боты этот гаплотип впервые обнаружен у 
особей С. fluminalis, обитающих в нативном 
ареале. Различия между гаплотипами FW5, 
обнаруженным в бассейне Волги, и FW17 
(MG924917, MK071615, 658 пн.) [National 
Center…, 2020] составляют 2.1%. Новых ва-
риантов нуклеотидных последовательностей 
корбикул нами не обнаружено. Взаимосвязи 
между гаплотипами проанализированы пу-
тём построения медианной сети Network в 
публикациях других авторов [Peñarrubia et 
al., 2017; Bespalaya et al., 2018]. Таким обра-
зом, обнаруженная нами популяция в охла-
дительном канале Костромской ГРЭС имеет 
иное происхождение, а предположение о воз-
можном источнике этой инвазии из нативной 
популяции бассейна Каспийского моря вверх 
по р. Волге не подтвердилось.

Заключение
Учитывая наличие разных возрастных 

групп морфотипа R, личинок корбикул в жа-
брах и толще воды можно считать, что вид 
C. fluminea натурализовался в бассейне Вол-
ги и обнаруженная нами популяция при воз-
никновении благоприятных условий, вполне 
возможно, станет источником для дальней-
шего расселения корбикул. На основании 
полученных результатов невозможно уста-
новить источник происхождения исследуе-
мой популяции, поскольку обнаруженный 
нами гаплотип мтДНК FW5 с морфотипом 
R преобладают в большинстве изученных 
ранее популяций, обитающих за пределами 
нативного ареала. Вполне возможно, что в 
ходе дальнейших исследований при исполь-
зовании маркеров, характеризующихся более 
высокой скоростью возникновения мутаций, 
источник инвазии будет установлен.
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RIVER BASIN
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Variability of the first invasive population of C. fluminea (O. F. Müller, 1774) from the Volga River basin 
was studied using mitochondrial cytochrome c oxidase subunit I gene fragment (COI mtDNA) and char-
acteristic of morphological peculiarities of the shells was given. A comparison with C. fluminalis (Müller, 
1774) from the Kura River basin was made in order to eliminate errors in species identification. All analyzed 
individuals belong to the most widespread R morphological type. The only nucleotide sequence haplotype 
we found was identical to the widespread variant prevailing in the populations of the Corbicula with R 
morphological type in Europe, and also in America. There were mollusks of different shell size groups in 
the sample. Corbicula larvae were detected in qualitative zooplankton samples and in the gills of adults. 
Therefore, the studied population reproduces independently and may possibly become a source for further 
species expansion.
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В ненарушенных наземных экосистемах Дальнего Востока России не были зарегистрированы 
мокрицы. Мокрицы 3 видов обитали в этом регионе только на литорали, и были хорошо изучены 
морскими биологами. В ХХ в. в наземных экосистемах стали отмечаться отдельные находки мокриц, 
а в последние годы число точек и видов резко увеличилось. В начале XXI в. фауна этой группы уже 
достигла 10 видов. Единственным видом, который проник в ненарушенные лесные экосистемы, стал 
Porcellio scaber. Наряду с обычными космополитными видами сюда проник и вид-вселенец Hyloniscus 
riparius, распространение которого в европейской части России стало повсеместным. Проникновение 
мокриц на территории, где их никогда раньше не было, может быть причиной вытеснения автохтонных 
видов сапрофагов и вести к снижению уровня биологического разнообразия в почве и устойчивости 
экосистем в долгосрочной перспективе.

Ключевые слова: мокрицы, картографический анализ, виды-вселенцы, почвенная фауна.

Памяти Геннадия Николаевича Ганина (1959–2019), выдаю-
щегося исследователя почвенной фауны Дальнего Востока

Введение
Важной проблемой современной экологии 

и биогеографии является расширение ареа-
лов видов, причём зачастую виды-вселенцы 
происходят с других континентов [Дгебуадзе, 
2000; Stigall, 2019]. Геоботаники и зоологи 
позвоночных уже довольно давно обозначи-
ли эту проблему для своих объектов, однако 
выявление масштабов переселений видов 
беспозвоночных находится ещё на начальном 
этапе [Hanski, 2005]. Тем не менее, почвенные 
биологи также уже столкнулись с проблемой 
инвазий видов беспозвоночных [Bohlen et al., 
2004; Tiunov et al., 2006]. В основном внима-
ние приковано к заселению почвенных экоси-
стем инородными видами дождевых червей, 
которые, являясь экосистемными инженера-
ми, в значительной степени трансформируют 
скорость деструкции опада и потоки углеро-
да и азота в экосистемах [Eijsackers, 2011], 
что приводит к серьёзным изменениям в их 
структуре, вплоть до изменения облика ланд-
шафта. Многие другие виды-вселенцы среди 

беспозвоночных, не оказывающие в одиноч-
ку столь значительного влияния на процессы, 
протекающие в экосистемах, незаметно для 
нашего глаза занимают подходящие для них 
ниши в почвенных экосистемах, зачастую 
конкурируя с местной фауной. Одной из таких 
групп являются мокрицы, которые нетребо-
вательны к пище и способны поглощать ши-
рокий спектр растительного опада [Hopkin, 
1991]. В благоприятных климатических усло-
виях они способны выживать в экосистемах, 
значительно отличающихся по гидротерми-
ческим и почвенно-химическим характери-
стикам от исходных. Именно для мокриц как 
неспециализированных сапрофагов отмечено 
резкое увеличение числа видов с расширив-
шимися ареалами, вплоть до космополитных 
[Schmalfuss, 2003]. Виды-вселенцы были от-
мечены среди мокриц во многих экосистемах 
России, в частности, показано экспансивное 
расширение ареала Hyloniscus riparius в цен-
тре eвропейской части России [Гонгальский 
и др., 2013]. 
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Почвенной фауне Дальнего Востока Рос-
сии посвящено довольно большое количе-
ство работ [Гиляров, Перель, 1969, 1973; Мо-
лодова, 1973], которые были обобщены как 
в каталоги видового состава [Курчева, 1977; 
Ганин, 1997], так и на их основе проанали-
зированы закономерности распространения 
сообществ в пределах региона [Ганин, 2011]. 
Ни в одной из перечисленных работ не ука-
зано обитание каких-либо видов мокриц на 
территории Дальнего Востока. Тем не ме-
нее, литоральные изоподы были многократно 
встречены на побережьях Приморского края, 
Сахалина, Курильских островов [Кусакин, 
1976], но они традиционно не включаются в 
списки, создаваемые почвенными зоологами. 
Наши собственные наблюдения и материалы 
коллег показывают, что Дальний Восток Рос-
сии на наших глазах становится ареной про-
никновения в наземные экосистемы настоя-
щих почвообитающих мокриц. 

Нынешняя работа ставит перед собой за-
дачу выявить состав чужеродных видов мо-
криц и тенденции его расширения на терри-
тории Дальнего Востока России. 

Материал и методы
Нами создана и пополняется база данных 

фауны мокриц территории бывшего Совет-
ского Союза [Kuznetsova, Gongalsky, 2012]. 
Для каждого пункта находок мокриц в ней 
указан вид, источник информации, год и био-
топ, если он был известен. Для каждого вида 
– тип ареала по Г. Шмальфуссу [Schmalfuss, 
2003] и список мест находок (локалитетов). 
Кроме того, в базу данных внесены места 
находок мокриц с неопределённым таксоно-
мическим составом и пункты достоверного 
отсутствия мокриц в составе почвенной ме-
зофауны. Список локалитетов выложен в от-
крытую международную систему Edaphobase 
[2020]. Для мест отсутствия мокриц выбира-
лись только источники, свидетельствовавшие 
о подробном и, желательно, многолетнем 
изучении почвенной мезофауны. На основа-
нии базы данных была составлена кадастро-
вая карта локалитетов присутствия мокриц в 
составе почвенной фауны Дальнего Востока 
России для четырёх периодов наблюдений: 

до 1900 г. (1 наблюдение), 1950 г. (2), 2000 
(14) и 2020 г. (53 наблюдения).

Летом 2019 г. в рамках проекта Русского 
географического общества по изучению засе-
ления почвенными беспозвоночными терри-
тории Дальнего Востока России нами собран 
материал о распространении мокриц, кото-
рый был также включён в базу данных. Он 
значительно расширил наш объём знаний о 
распространении отдельных видов.

Дальний Восток России мы понимаем как 
Якутию и Амурскую область, а также все 
регионы страны, лежащие восточнее. Опре-
деление видовой принадлежности мокриц 
вели с помощью специальной литературы 
[Schmölzer, 1965; Hopkin, 1991], систематика 
дана по Г. Шмальфуссу [Schmalfuss, 2003]. 

Картографическая обработка проводилась 
на основе программного пакета ArcGis 10.6.

Результаты и обсуждение
На территории Дальнего Востока России 

отмечено 70 локалитетов, где обнаружены 
мокрицы. В частности, отмечены три вида, 
населяющие литораль и супралитораль, – Li-
gia cynerascens, Tylos granuliferus, Detonella 
papillicornis (табл. 1). Это местные виды, не 
входящие в сообщества наземных экосистем, 
и посему не отмечавшиеся почвенными зо-
ологами. Единственный чужеродный вид, 
отмеченный на данной территории в XIX в., 
– Porcellio laevis (табл. 1). С середины ХХ в. 
в фауне отмечается ещё один чужеродный 
вид– Porcellio scaber. Этот вид обнаружен в 
максимальном числе локалитетов (рис. 1). Он 
распространён от южных районов Примор-
ского края до самой северной точки находок 
мокриц – в посёлках Лазарев и Де Кастри в 
Хабаровском крае, а также на островах Боль-
шой Курильской гряды: Кунашире, Итурупе и 
Урупе и Малой Курильской гряды: на Шико-
тане (рис. 2).

С конца ХХ в. число находок чужеродных 
видов начинает резко увеличиваться (рис. 3). 
Первыми регистрируются практически кос-
мополитные Cylisticus convexus и Trachelipus 
rathkii. В начале ХХI в. происходит много-
кратное увеличение числа находок видов-все-
ленцев, в основном в южном Приморье (рис. 
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Таблица 1. Фауна мокриц Дальнего Востока России

Литоральные виды Чужеродные наземные виды

Detonella papillicornis (Richardson, 1904) Armadillidium nasatum Budde-Lund, 1885

Ligia cinerascens Budde-Lund, 1885 Armadillidium versicolor Stein, 1859

Tylos granuliferus Budde-Lund, 1885 Cylisticus convexus (De Geer, 1778)

Hyloniscus riparius (Koch, 1838)

Porcellio laevis Latreille, 1804

Porcellio scaber Latreille, 1804

Porcellio spinicornis Say, 1818
Porcellionides pruinosus (Brandt, 1833)
Protracheoniscus sp. 
Trachelipus rathkii (Brandt, 1833)

Рис. 1. Число находок наземных видов мокриц на Дальнем Востоке России.

Рис. 2. Фауна чужеродных видов мокриц на территории Дальнего Востока России.
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4). Во Владивостоке и южнее него отмечают-
ся два вида рода Armadillidium (A. versicolor, 
A. nasatum), Porcellionides pruinosus, пред-
ставители рода Protracheoniscus (собраны 
только самки, не позволяющие достоверно 
определить вид), а также Hyloniscus riparius, 
поэтому представляется вероятным нахож-
дение этих видов во многих других сходных 
местообитаниях на территории южного При-
морья. Набор видов в пределах локалитетов 
представляется случайным. В каждом лока-
литете южнее Владивостока встречены 2–3 
вида, а в посёлках, расположенных на бере-
гах залива Посьета, иногда до 6 видов одно-
временно (рис. 4).

Несмотря на слабую изученность мокриц 
в нашей стране и небольшую плотность точек 
их находок на картах, представляется очевид-
ным всё большее распространение мокриц на 
Дальнем Востоке России. Наш анализ имеет 
достаточно большой набор ограничений, в 
первую очередь в числе точек, относящихся 
к разным периодам исследований. Невозмож-
но достоверно установить, были ли до 1950 
г. лишь единичные находки видов, или их 
просто не фиксировали в коллекциях. После 
1950 г. информация становится количествен-
ной с развитием широкомасштабных поч-
венно-зоологических исследований, начатых 

Рис. 3. Кумулятивное число чужеродных видов мокриц в наземных местообитаниях Дальнего Востока России.

акад. М.С. Гиляровым по всей стране. Исчер-
пывающий обзор почвенно-биологических 
исследований, проведённых к концу 1970-х 
гг., опубликованный Г.Ф. Курчевой [1977], 
указывает на отсутствие мокриц в списках 
фауны Дальнего Востока. В то же время, по-
добные обзоры обычно не затрагивают еди-
ничные находки мокриц, данные о которых 
хранятся лишь в зоологических коллекциях и 
архивах. Нами было ранее показано [Гонгаль-
ский и др., 2012], что для выявления фауны 
мокриц в пределах биома достаточно 8 лока-
литетов. В этой связи, избыточное (более 50) 
точек после 2000 г. не могло пропорциональ-
но увеличить число найденных видов. 

Второе ограничение связано с тем, что во 
второй половине XX в. большинство почвен-
но-зоологических исследований проводилось 
в ненарушенных наземных экосистемах. Как 
правило, почвенная фауна изучалась в запо-
ведниках и иных эталонных условиях, где 
чужеродных видов мокриц наблюдается не-
много даже в настоящее время. Так, согласно 
работам Г.Н. Ганина [2011] и нашим [Гонгаль-
ский и др., 2014], отмечается проникновение 
в такие местообитания только одного вида, 
Porcellio scaber. Большинство локаций нахо-
док чужеродных видов относится к селитеб-
ным территориям, паркам и лесопарковым 
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зонам. Во времена работ М.С. Гилярова и его 
учеников этим экосистемам уделялось гораз-
до меньшее внимание, и потому многие виды 
могли не быть выявлены ранее. К сожалению, 
наша попытка разделить все локалитеты на 
природные и синантропные не увенчалась 
успехом, поскольку в старых сборах эта ин-
формация практически недоступна.

Тем не менее, несмотря на вынужденные 
ограничения в методологической части ра-
боты, можно отметить тенденцию появления 
видов-вселенцев исключительно в синан-
тропных местообитаниях (в пределах город-
ских и сельских поселений), лишь иногда в 
нарушенных лесах вокруг поселений. 

Во время работы по изучению почвенной 
мезофауны о. Кунашир мы смогли проследить 
распространение единственного на острове 
наземного вида мокриц – Porcellio scaber. На 
о. Кунашир обитание P. scaber было отмечено 
как на литорали, так и в наземных экосисте-
мах [Гонгальский и др., 2014]. Среди 11 точек 
отбора количественных почвенно-зоологиче-
ских проб мокрицы P. scaber были отмечены 
в четырёх. Численность всегда была невысо-
ка: от 2 до 10 экз./м2, однако локально можно 
было обнаружить скопления, где эти мокрицы 
встречаются сотнями: под корой упавших де-
ревьев, под камнями и т. п. Распространение 
P. scaber на Дальнем Востоке России связано 
с присутствием или бывшей деятельностью 
человека, так как вид был встречен на мор-
ских побережьях и в лесах в окрестностях 
жилых или заброшенных посёлков. Встречен 
он был также и на территории Курильского 
заповедника, например, на кордоне Озёрный 
в кальдере вулкана Головнина, в то время как 
в остальных исследованных местообитаниях 
в кальдере и вдоль ручья Озёрного мокриц 
отмечено не было. Мы предполагаем, что 
на Кунашире его распространение связано с 
расположением посёлков во времена принад-
лежности острова Японии, когда плотность 
населения и построек была значительно 
выше. Составленная карта распространения 
мокриц [Kuznetsova, Gongalsky, 2012] пока-
зала потенциальную пригодность о. Кунашир 
для обитания мокриц. Наши полевые иссле-
дования подтвердили правомочность данного 
предположения. По нашим данным, не толь-

Рис. 4. Число чужеродных видов мокриц в наземных 
местообитаниях Дальнего Востока России к 1900, 1950, 
2000 и 2020 гг. (сверху вниз).
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ко экстразональные местообитания (морская 
литораль, подвалы домов) населены мокри-
цами, но и природные местообитания также 
поддерживают устойчивые популяции мо-
криц как естественного компонента почвен-
ного населения. Вместе с тем, P. scaber пока 
единственный вид на Дальнем Востоке, обна-
руженный в естественных наземных местоо-
битаниях. Его участие в экосистемах вполне 
соответствует теории удачного колониста 
[Mayr, 1965], которая гласит, что первый, кто 
обнаружил подходящие условия, заселил все 
возможные местообитания. Почему в этих 
благоприятных для мокриц экосистемах ещё 
не обитают другие синантропные виды, оста-
ётся неизвестным. Причиной отсутствия эн-
демичных видов мокриц на Курилах является, 
вероятно, их молодой геологический возраст 
со времен последнего поднятия. В это время 
основное разнообразие мокриц на планете 
уже сформировалось, и сюда могли быть за-
несены только существовавшие виды, кото-
рые за время обитания на нём ещё не успели 
дать новые виды за счёт географической изо-
ляции. Можно было ожидать проникновения 
тропических видов с Японских островов. Од-
нако для таких динамичных территорий кай-
нозойского возраста, регулярно засыпаемых 
вулканическим пеплом, уровень эндемизма 
в почвенных сообществах невысок вообще. 
Кроме того, закисленность почв и холодные 
зимы не способствуют высокому разнообра-
зию мокриц. Почему на территории конти-
нентальной части Дальнего Востока не было 
местных видов мокриц, несмотря на доволь-
но богатую фауну Японии и Кореи [Schmal-
fuss, 2003], предстоит выяснить в будущем.

Также стоит отметить появление на Даль-
нем Востоке одного из наиболее активно рас-
селяющихся по миру видов мокриц – Hylonis-
cus riparius (см. [Гонгальский и др., 2013] и 
ссылки в этой работе). Появление этого мас-
сового вида в лесах в окрестностях поселе-
ний Европейской части России уже вызвало 
тревогу, поскольку вид вполне может вытес-
нять местные виды сапрофагов.

Таким образом, Дальний Восток России 
представляется уникальной природной лабо-
раторией, где происходит активное вселение 
мокриц. Причём, если на первом этапе про-

исходило освоение природных территорий 
единственным активным видом, который за-
селил за несколько десятилетий множество 
подходящих местообитаний, то в последние 
годы наблюдается тенденция проникновения 
на эту территорию множества других видов, 
которые пока находятся на первых этапах за-
селения этой территории.
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DISTRIBUTION OF ALIEN SPECIES OF WOODLICE (CRUSTACEA, 
ISOPODA, ONISCIDEA) ON THE RUSSIAN FAR EAST
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Woodlice were not recorded in the fauna of undisturbed terrestrial ecosystems of the Russian Far East. 
Initially, in this region, three species of this group lived only on the littoral, and were well studied by marine 
biologists. In the XXth century, separate records of woodlice began to appear in terrestrial ecosystems, and 
in recent years the number of finding points and species has increased. Since the beginning of the XXIst cen-
tury, fauna of synanthropic woodlice has already reached 10 species. The only species successively invaded 
untouched forest ecosystems is Porcellio scaber. Along with other cosmopolitan species, the alien species 
Hyloniscus riparius also penetrated here, the distribution of which in the European part of Russia became 
widespread. Penetration of woodlice in the territory where they never existed may cause the extinction of 
the indigenous saprophagous species and lead to a decrease in the level of biological diversity in the soil 
and the sustainability of ecosystems in the long term.

Keywords: woodlice, cartographic analysis, alien species, soil fauna.
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НАХОДКА ПУСТЫННОГО ЩИТНИКА BRACHYNEMA 
GERMARI (HETEROPTERA: PENTATOMIDAE) В 

ВОРОНЕЖСКОМ ЗАПОВЕДНИКЕ (ЦЕНТРАЛЬНАЯ РОССИЯ)
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На юго-восточной границе лесного массива Воронежского заповедника (51°52ʹ24ʺ с. ш.; 39°38ʹ57ʺ 
в. д.,) на мари белой (Chenopodium album) 12 июня 2020 г. встречены 4 имаго пустынного щитника 
Brachynema germari (Kolenati, 1846). Эта самая северная в европейской части России находка – веро-
ятно, результат саморасселения вида в северном направлении, которому могла способствовать ано-
мально жаркая погода в начале июня 2020 г. на европейской территории России. Путями расселения 
B. germari в северном направлении могут служить полосы отвода вдоль железных дорог, на которых 
произрастают ксерофитные группировки. 

Ключевые слова: пустынный щитник Brachynema germari, Pentatomidae, Воронежский заповедник, 
Россия, чужеродный вид, новая находка.

Введение
Пустынный щитник Brachynema germari 

(Kolenati, 1846), относящийся к семейству 
клопов-щитников (Pentatomidae), – фитофаг 
с широким набором кормовых растений, ха-
рактерный для пустынь Западной Палеар-
ктики. Он cпособен размножаться в большом 
количестве, давая за сезон 4–5 поколений, и 
наносить ощутимый экономический ущерб 
посевам отдельных сельскохозяйственных 
культур в районах поливного земледелия пу-
стынной зоны [Кириченко, Кержнер, 1972; 
Hashemi-Rad, 1999; Ghahari et al., 2014]. Наи-
более известен как вредитель в фисташковых 
садах Ирана, повреждающий плоды фисташ-
ки (Pistacia vera) и вызывающий их преж-
девременное опадение [Nyman et al., 1967; 
Mehrnejad, 2001; Daane et al., 2005; Mehrnejad 
et al., 2013]. B. germari служит переносчиком 
дрожжеподобного грибка Nematospora coryli 
(Saccharomycetales: Saccharomycetaceae), 
вызывающего гниль орехов лещины; на фи-
сташковых плантациях в Северной Африке и 
Передней Азии N. coryli наносит значитель-
ный ущерб, снижая качество плодов фисташ-
ки [Nyman et al., 1967; Ershad, Barkhordary, 
1975; Ferguson, Haviland, 2016].

Ареал B. germari включает страны побе-
режья Средиземного моря, Закавказье, Укра-
ину, юг европейской части России, а также 
Ближний Восток, Среднюю и частично Цен-
тральную Азию [Rider, 2006]. Северной гра-
ницей ареала B. germari в пределах бывшего 
СССР считается линия: Таганрог – Ставро-
поль – Сарепта – Калмыково – устье р. Те-
мир (приток Эмбы) – Челкар – Иргиз – Ка-
раганда – оз. Зайсан; далее северная граница 
ареала продолжается по территории Китая и 
Монголии [Исаков, 2002]. Известны только 
3 точки обнаружения вида вне этой границы 
(севернее): 1) окрестности с. Задонецкое Зми-
евского р-на (Харьковская обл., Украина); 2) 
г. Калач (Воронежская обл., РФ); 3) Ильмен-
ский заповедник (Челябинская область, РФ) 
[Исаков, 2002; Пучков, Пучков, Шешурак, 
2011]. Особый интерес представляют недав-
ние (в 2011 и 2017 гг.) находки B. germari на 
юге Восточной Сибири: 1) Забайкальский 
край, Даурский заповедник, расположенный 
на границе с Монголией (экземпляр приле-
тел на свет, ближайшее известное местона-
хождение расположено южнее в 600 км); 
2) Красноярский край, Ермаковский р-н, с. 
Верхнеусинское (экземпляр обнаружен в зда-
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нии аэропорта; вероятная непреднамеренная 
интродукция из Тувы) [Vinokurov, Dubatolov, 
2018]. Эти данные могут служить свидетель-
ством усиливающихся возможностей само-
расселения и непреднамеренной интродук-
ции B. germari. 

В этом сообщении приводятся сведения 
о новой находке B. germari на севере Воро-
нежской обл. (на территории Воронежского 
заповедника) в 2020 г. 

Результаты и обсуждение
12 июня 2020 г. на юго-восточной границе 

Воронежского заповедника (51°52ʹ24ʺ с. ш.; 
39°38ʹ57ʺ в. д., квартал 543, вблизи полосы 
отвода железной дороги «ст. Графская – с. 
Верхняя Хава») на мари белой (Chenopodium 
album), относящейся к семейству Амаран-
товые (Amaranthaceae sensu lato, включая 
Chenopodiaceae), были отмечены 4 необыч-
ных по облику клопа-щитника. Клопы при 
приближении наблюдателя улетели; мной 
была отловлена всего лишь 1 особь (самка), 
которая исследована и хранится в коллекции 
насекомых Воронежского заповедника. 

Этот экземпляр клопа-щитника характе-
ризуется признаками, позволяющими чёт-

Рис. Самка Brachynema germari из Воронежского заповедника: А – вид с дорсальной стороны (а – голова перед 
глазами, b – основание щитка); B – вид с вентральной стороны (с – хоботок, d – брюшной ободок).

ко идентифицировать его как Brachynema 
germari (Kolenati, 1846): 1) хоботок длинный, 
заходящий за тазики средних ног; 2) голова 
перед глазами сильно сужена; 3) тело зелё-
ное (основание щитка одноцветное), упло-
щённое, вытянуто-овальное, с почти парал-
лельными краями у середины, голое, кориум 
в равномерной пунктировке; 4) усики тём-
но-зелёные, к вершине чёрные; 5) внешние 
края переднеспинки, кориума к основанию и 
брюшного ободка белые, более светлые, чем 
фон; 6) ноги зеленоватые, с чёрными верши-
нами голеней и чёрными лапками; 7) стерни-
ты брюшного ободка  с маленьким чёрным 
пятном у заднего края; 8) длина тела 12.5 мм 
(рисунок, А и В). Видовая идентификация 
осуществлена по гемиптерологическим ру-
ководствам [Кержнер, Ячевский, 1964; Пуч-
ков, 1965]. Гемиптеролог-систематик Н.Н. 
Винокуров подтвердил по фотографии опре-
деление коллекционного экземпляра.

Находка B. germari на территории Во-
ронежского заповедника – самая северная в 
европейской части России (51°52′ с. ш.), но 
более южная по сравнению с обнаружением 
вида в Сибири: 52°14′ с. ш. – юг Краснояр-
ского края [Vinokurov, Dubatolov, 2018]. На 
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европейской территории России ближайшее 
местонахождение B. germari расположено 
в Воронежской области на 200 км южнее: г. 
Калач – 50°25′ с. ш. [Исаков, 2002]. Обна-
ружение особей B. germari вблизи железной 
дороги позволяет предположить, что полосы 
отвода железных дорог, где произрастают 
ксерофитные группировки, могут служить 
путями проникновения вида на север. 

Саморасселению B. germari в северном 
направлении и его проникновению в Воро-
нежский заповедник могла способствовать 
аномально жаркая погода в начале – середи-
не июня 2020 г. на европейской территории 
России.

Примечательно, что имаго B. germari 
обнаружены на мари белой (Chenopodium 
album) – приоритетном кормовом растении, 
на котором B. germari хорошо развивается 
[Исаков, 2002]. Нельзя не отметить очень 
широкие трофические связи B. germari, его 
способность жить за счёт свыше 50 видов 
кустарников и травянистых растений, отно-
сящихся к 16 семействам: Amaranthaceae s.l. 
(включая Chenopodiaceae), Anacardiaceae, 
Apiaceae, Asteraceae, Brassicaceae, 
Convolvulaceae, Ephedraceae, Euphorbiaceae, 
Fabaceae, Lamiaceae, Liliaceae, Poaceae, 
Polygonaceae, Scrophulariaceae, Tamaricaceae, 
Zygophyllaceae [Кириченко, Кержнер, 1972; 
Каплин, 1989; 1993; Исаков, 2002; Есенбеко-
ва, 2013; Ghahari et al., 2014; Маркiна и др., 
2019]. Вид кажется потенциально опасным в 
плане натурализации и возможной вредонос-
ной деятельности на сельскохозяйственных 
полях в пределах лесостепной зоны России, 
так как он может развиваться на пшенице, яч-
мене, фасоли, сахарной свёкле [Ghahari et al., 
2014; Маркiна и др., 2019].
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FINDING OF DESERT SHIELD BUG BRACHYNEMA GERMARI 
(HETEROPTERA: PENTATOMIDAE) IN THE VORONEZHSKY 

NATURE RESERVE (CENTRAL RUSSIA)

© 2020 Emets V.M.

Peskov Voronezhsky State Natural Biosphere Reserve, Voronezh 394080, Russia;
e-mail: emets.victor@yandex.ru 

On the South-Eastern border of the forest area of the Voronezhsky Nature Reserve (51°52ʹ24ʺ N; 39°38ʹ57ʺ 
E) on the White Goosefoot (Chenopodium album), 4 imago of the desert shield bug Brachynema germari 
(Kolenati, 1846) were encountered on June 12, 2020. This finding, the northernmost one in the European 
part of Russia, is probably the result of self-dispersal of the species in the Northern direction that could have 
been facilitated by abnormally hot weather in early June 2020 on the European territory of Russia. The ways 
of B. germari expansion in the Northern direction can be the right-of-way lanes along railways on which 
xerophytic groups are growing. 

Key words: desert shield bug Brachynema germari, Pentatomidae, Voronezhsky Reserve, Russia, alien 
species, new record.
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PHYLLONORYCTER ISSIKII (KUMATA, 1963) (LEPIDOPTERA, 
GRACILLARIIDAE) В УДМУРТИИ 
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Впервые исследовано влияние количества генераций на динамику численности липовой мо-
ли-пестрянки Phyllonorycter issikii (Kumata, 1963) (Lepidoptera, Gracillariidae). Работу провели на 
четырёх пробных площадях в течение 2001–2020 гг. в Удмуртской Республике. Существование 
второй генерации минёра зависит от климатических особенностей сезона. Второе поколение моли 
наблюдали при условии, что первая генерация бабочек успевала завершить своё развитие в третьей 
декаде июня. В случае если это происходило в июле, то второго поколения не было. 

Изменчивость фенологии оказывает влияние на динамику численности инвазионного вида. Плот-
ность заселения лип минёром в текущем году росла, если в предыдущем сезоне было только одно 
поколение моли. Показатель падал, если в предыдущем сезоне было два поколения. 

Уменьшение численности Ph. issikii в год с двумя поколениями могло происходить за счёт сниже-
ния как продолжительности жизни и фактической плодовитости самок, так и выживаемости второго 
поколения моли. Это приводило к значительному сокращению количества зимующих бабочек. 

Ключевые слова: липовая моль-пестрянка, Phyllonorycter issikii, биологическая инвазия, Удмуртия.

Введение
Серьёзной проблемой для европейских 

насаждений липы стало появление инва-
зионного вида − липовой моли-пестрянки 
Phyllonorycter issikii (Kumata, 1963) (Lepi-
doptera, Gracillariidae). Регион-донор этого 
минёра расположен по берегам Японского 
моря. В 1985 г. Ph. issikii был впервые об-
наружен в зелёных насаждениях г. Москвы 
[Беднова, Белов, 1999]. В регионе-реципиен-
те вид повреждает 4 аборигенных и 5 интро-
дуцированных видов лип (Tilia) [Ермолаев и 
др., 2018б]. За 27 лет (с 1985 по 2011 г.) пло-
щадь ареала моли в Европе и Западной Си-
бири возросла до 4 086 000 км2 и составила 
60.4% от всей площади ареала аборигенных 
видов рода Tilia [Ермолаев, Рублёва, 2017]. 
При этом в условиях Европы минёр проходит 
три фазы инвазии (появления, становления и 
распространения) за три года. Максимальные 
скорости инвазии (80–85 км в год) выявлены 
в направлении на запад и восток региона-ре-

ципиента. История, скорость, механизмы и 
последствия инвазии Ph. issikii были рассмо-
трены нами ранее [Ермолаев, Зорин, 2011; 
Ермолаев, Рублёва, 2017]. 

Липовая моль-пестрянка Ph. issikii в тече-
ние сезона даёт две генерации. Эта особен-
ность жизненного цикла хорошо известна для 
популяций первичного ареала минёра, напри-
мер, Японии [Kumata, 1963], Кореи [Kumata 
et al., 1983] и Приморского края [Ермолаев, 
1977]. То же справедливо и для популяций 
моли в Европе: Великобритании [Edmunds, 
Langmaid, 2005], Голландии [Huisman et 
al., 2013; Doorenweerd et al., 2014], Польши 
[Jaworski, 2009; Soika, Łabanowski, 2014], 
Чехии, Словакии [Šefrová, 2002], Австрии 
[Šefrová, 2002; Huemer, Erlebach, 2003; Perny, 
2007], Венгрии [Szabóky, Csóka, 2003], Слове-
нии [Jurc, 2012], Хорватии [Matošević, 2007a, 
2007b; Matošević et al., 2009; Matošević, Pernek, 
2011], Сербии [Dobrosavljevic et al., 2018], Ру-
мынии [Ureche, 2006; Stolnicu, Ureche, 2007], 
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Таблица 1. Сроки лёта двух поколений Ph. issikii в разных частях ареала

Страна, регион Первое поколение Второе поколение Источник

Голландия июнь август − октябрь Huisman et al., 2013
Doorenweerd et al., 2014

Германия ? август − сентябрь
Graf et al., 2002
Gaedike et al., 2003
Segerer, 2008

Чехия июнь вторая декада августа 
− октябрь Šefrová, 2002; 2003

Венгрия июнь август − сентябрь Szabóky, Csóka, 2003

Хорватия июнь август − сентябрь
Matošević, 2007a, 2007b
Matošević et al., 2009
Matošević, Pernek, 2011

Сербия июнь август Dobrosavljevic et al., 2018

Румыния ? август Kovács et al., 2006

Латвия ? сентябрь Noreika, 1998

Белоруссия конец июня – начало 
июля август − сентябрь Евдошенко, Сауткин, 2012

Приднестровье конец июня – начало 
июля август Антюхова, Мешкова, 2011

Украина, г. Харьков вторая половина июня август Мєшкова, Мíкулíна, 2012; Meshkova et al., 
2013

РФ, Ленинградская обл. июль сентябрь Селиховкин, Тимофеева, 2012

РФ, Смоленская обл. первая половина июля ? Шмытова, 2005; 2007

РФ, Тверская обл. июль август − сентябрь Коробков, Барышникова, 2017

РФ, Калужская обл. середина июля ? Шмытова, 2005; 2007

РФ, Московская обл. третья декада июня – 
начало июля

конец августа − 
сентябрь

Осипова, 1992; 1995; Белова и др., 1998; 
Беднова, Белов, 1999; Состояние…, 2004; 
Гниненко, Козлова, 2007

РФ, Тульская обл. начало июля август − сентябрь Барышникова, Большаков, 2004

РФ, Воронежская обл. конец июня – вторая 
декада июля

середина августа 
– первая декада 

сентября
Козлов, 1991

РФ, Чувашская Респ. июль ? Ластухин, 2010

РФ, Республика 
Мордовия

конец июня – вторая 
декада июля середина августа Сусарев, 2014

РФ, Ульяновская обл. начало июля август Мищенко, Золотухин, 2003; Yefremova, 
Mishchenko, 2012

РФ, Свердловская обл. начало июля вторая половина 
августа

Ухова, Ольшванг, 2014;
Богачёва и др., 2018

РФ, Челябинская обл. ? август-сентябрь Ольшванг и др., 2004

РФ, Омская обл. июль ? Князев и др., 2018

РФ, Новосибирская обл. конец июня − июль август? Кириченко, 2013

РФ, Томская обл. вторая декада июля ? Конусова и др., 2019

РФ, Приморье вторая половина июля ? Ермолаев, 1977

Корея ? середина августа Kumata et al., 1983

Япония конец июня, середина 
июля

конец августа, 
сентябрь (иногда до 

первых чисел октября)
Kumata, 1963

Примечание: «?» – нет точных данных.
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Приднестровья [Антюхова, 2010; Антюхо-
ва, Мешкова, 2011], Латвии [Noreika, 1998], 
Белоруссии [Евдошенко, 2012; Евдошенко, 
Сауткин, 2012; Синчук, Буга, 2016; Пинчук, 
Синчук, 2017; Синчук и др., 2017; Шибанова 
и др., 2017] и Украины [Мєшкова, Мíкулíна, 
2012; Meshkova et al., 2013; Мешкова, 2014]. 
На территории РФ два поколения минёра от-
мечали в Ленинградской [Щербакова и др., 
2011; Селиховкин и др., 2012; Селиховкин, 
Тимофеева, 2012; Тимофеева, 2014; Тимофе-
ева и др., 2016], Тверской [Коробков, Барыш-
никова, 2017], Московской [Осипова, 1990; 
1992; 1995; Белова и др., 1998; Беднова, Бе-
лов, 1999; Белов, 2011], Тульской [Барышни-
кова, Большаков, 2004], Воронежской [Коз-
лов, 1991], Самарской [Сачков и др., 1996], 
Челябинской [Ольшванг и др., 2004], Сверд-
ловской [Ухова, Ольшванг, 2014], Новосибир-
ской [Кириченко, 2013], Томской [Конусова 
и др., 2019] областях, Республике Мордовия 
[Сусарев, 2014]. В некоторых работах [Белова 
и др., 1998; Беднова, Белов, 1999; Perny 2007; 
Белов, 2011; Золотухин, 2002; Состояние…, 
2004; Ефремова, Мищенко, 2008; 2010; Оси-
пова, 1995; Yefremova, Mishchenko, 2012; 
Meshkova et al., 2013; Мищенко, 2014; 2016; 
Сильчук и др., 2016] указывается на возмож-
ность в отдельные сезоны с тёплой осенью 
формирования третьего поколения Ph. issikii. 
При этом значительная часть гусениц этого 
поколения не успевает завершить свое раз-
витие и погибает из-за листопада и холодов 
[Осипова, 1995; Беднова, Белов, 1999; Гни-
ненко, Козлова, 2008].

Сроки лёта Ph. issikii в разных частях аре-
ала вида представлены в таблице 1. Из табли-
цы видно, что лёт бабочек первого поколения 
минёра в регионе-реципиенте варьирует от 
июня (страны Европы) до июля (большин-
ство территорий РФ), второго поколения – с 
августа до сентября (для большинства тер-
риторий). В ряде мест (например, в Ленин-
градской [Тимофеева, 2014], Московской 
[Козлова, 2006; Гниненко, Козлова, 2007], 
Ульяновской [Ефремова, Мищенко, 2008] об-
ластях) второе поколение минёра многочис-
леннее первого.

Изменчивость количества генераций на 
северной границе распространения моли от-

мечена в Ярославской обл. [Клепиков, 2005] 
и Удмуртской Республике [Ермолаев, Мо-
тошкова, 2008]. В зависимости от погодных 
условий здесь бывает либо одно, либо два 
поколения минёра. При этом в Удмуртии пер-
вое поколение всегда значительно более мно-
гочисленное, чем второе. Например, в 2015 г. 
количество мин второго поколения составило 
не более 30–40% от количества первого. То 
же было отмечено и для популяций минёра г. 
Екатеринбурга [Богачёва и др., 2018].

Цель представленной работы – оценить 
влияние количества генераций Ph. issikii в 
течение вегетации на динамику численности 
минёра в Удмуртской Республике. 

Материал и методика
Работу провели в период 2001–2020 гг. на 

четырёх пробных площадях близ г. Ижевска. 
Описание пробных площадей было дано ра-
нее [Ермолаев, Зорин, 2011; Ермолаев и др., 
2011]. Плотность заселения Ph. issikii лип на 
пробной площади № 4 оценивали ежегодно 
на примере 150–160 модельных деревьев. 
Учёт проводили в период окукливания моли 
на трёх ветвях первого порядка нижнего яру-
са северной экспозиции каждого дерева. При 
этом на каждой ветви учитывали 50 листьев.

Дату раскрытия листьев липы у модель-
ных деревьев на пробной площади № 4 фик-
сировали ежегодно. 

Динамику выхода первого поколения ба-
бочек Ph. issikii из популяций г. Перми, г. 
Уфы и с. Толбазы исследовали в 2019 г. Для 
этого 29–30 июня в каждом из указанных на-
селённых пунктов с 20 модельных деревьев 
липы мелколистной (Tilia cordata Mill.) были 
собраны листья с минами. Мины были выре-
заны ножницами и помещены в пластиковые 
боксы в соответствии с номером модельного 
дерева. Выход молей фиксировали ежедневно 
в условиях полевой лаборатории на биостан-
ции «Сива» Удмуртского государственного 
университета. В общей сложности было вы-
ведено 4372 экз. Ph. issikii. 

При анализе погоды на пробных площа-
дях был использован архив данных метео-
станции г. Ижевска [Расписание погоды…, 
2019]. Фото сделаны И.В. Ермолаевым.
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Рассчитывали следующие показатели:
– плотность заселения индивидуального 

модельного дерева Ph. issikii = (общее число 
мин на трёх модельных ветвях нижнего яруса 
кроны) × (общее число листьев на этих вет-
вях)-1, (мин на 100 листьев);

– продолжительность развития отдельно-
го экземпляра моли = (дата выхода имаго) − 
(дата раскрытия листовых пластинок липы), 
(дней);

– сумма эффективной температуры [Меш-
кова, 2009], °C.

Во всех случаях рассчитывали среднее 
арифметическое значение и его ошибку. Ста-
тистическую обработку материала проводи-
ли стандартными методами [Ивантер, Коро-
сов, 2011].

Результаты и их обсуждение
Важнейшее влияние на развитие гене-

раций Ph. issikii оказывает географическое 
положение местообитания конкретной попу-
ляции минёра. Разная теплообеспеченность 
территорий может существенно сдвигать 
сроки развития поколения моли. Например, 
г. Уфа (54°74′ с. ш., 55°96′ в. д.) на 365 км 
южнее г. Перми (58°01′ с. ш., 56°22′ в. д.) и 
на 80 км севернее села Толбазы (54°01′ с. ш., 
55°89′ в. д.). Как видно из рисунка 1, макси-
мумы выхода бабочек уфинской и толбазин-
ской популяций отличаются на сутки, тогда 
как уфинской и пермской популяций − уже 

на 12 суток. Значительный интерес представ-
ляет изменчивость циклов развития минёра в 
конкретном регионе.

Исследование, проведённое в 2001–2005 
гг. на трёх пробных площадях (№ 1, 2, 3) г. 
Ижевска, показало, что средняя продолжи-
тельность развития первой генерации моли 
сопоставима у разных полов и варьирует от 
48.1±0.1 (пробная площадь № 1, 2004 г., сам-
ки) до 67.0±0.1 дней (пробная площадь № 3, 
2001 г., самцы) (табл. 2). Столь значительные 
отклонения связаны как с разной степенью 
растянутости яйцекладки материнским по-
колением (продолжительность яйцекладки 
у самок Ph. issikii может составлять до трёх 
недель), так и различиями текущих погодных 
условий. Таким образом, продолжительность 
развития первого поколения Ph. issikii в Уд-
муртии – 6–9 недель. В то время как в Цен-
тральной Европе этот показатель составляет 
всего 5–7 недель [Šefrová, 2002]. 

Полученные материалы позволили рас-
считать сумму эффективных температур, не-
обходимую для развития первой генерации 
липовой моли-пестрянки близ г. Ижевска в 
2001–2005 гг. (табл. 3). Расчёты сделаны для 
нижних порогов развития 7, 8, 9 и 10 °С. 

Средняя сумма эффективных температур 
(при нижней пороговой температуре 10 °С) 
за пять лет на трёх пробных площадях для 
самцов составила 308.3±6.1, для самок – 
307.5±6.2 °С.

Рис. 1. Динамика выхода первого поколения бабочек Ph. issikii в пермской (n = 2170), уфинской (n = 1075) и тол-
базинской (n = 1127) популяциях минёра.
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Таблица 2. Продолжительность развития (дни) первой генерации Ph. issikii близ г. Ижевска в 2001–2005 гг.

Пробная 
площадь Пол 2001 2002 2003 2004 2005

№ 1
♂ 65.5±0.1

n = 1173
62.5±0.1
n = 578

56.6±0.1
n = 1010

48.3±0.1
n = 710

60.5±0.1
n = 876

♀ 65.3±0.1
n = 1081

62.4±0.1
n = 636

56.5±0.1
n = 936

48.1±0.1
n = 806

60.2±0.1
n = 768

№ 2
♂ 63.8±0.1

n = 958
64.8±0.1
n = 614

57.7±0.1
n = 862

50.4±0.1
n = 828

60.7±0.1
n = 795

♀ 63.7±0.1
n = 943

64.6±0.1
n = 587

57.5±0.1
n = 879

50.3±0.1
n = 835

60.5±0.1
n = 768

№ 3
♂ 67.0±0.1

n = 439
61.5±0.1
n = 673

55.3±0.1
n = 1097

48.8±0.1
n = 800

59.5±0.1
n = 758

♀ 66.9±0.1
n = 455

61.4±0.1
N = 608

55.2±0.1
n = 1073

48.7±0.1
n = 797

59.2±0.1
n = 707

Таблица 3. Сумма эффективных температур (°С), необходимая для развития первой генерации Ph. issikii близ г. 
Ижевска в 2001–2005 гг.

Нижний 
порог 

развития
Пол 2001 2002 2003 2004 2005

Пробная площадь № 1

10 °С
♂ 268.5±0.6

n = 1173
324.0±0.4
n = 578

304.5±0.5
n = 1010

313.0±0.5
n = 710

322.7±0.2
n = 876

♀ 266.9±0.6
n = 1081

323.3±0.3
n = 636

303.9±0.5
n = 936

311.4±0.5
n = 806

322.2±0.2
n = 768

9 °С
♂ 329.8±0.7

n = 1173
374.6±0.5
n = 578

352.9±0.6
n = 1010

357.9±0.5
n = 710

382.2±0.3
n = 876

♀ 327.8±0.7
n = 1081

373.8±0.4
n = 636

352.3±0.6
n = 936

356.1±0.5
n = 806

381.4±0.3
n = 768

8 °С
♂ 393.9±0.8

n = 1173
426.5±0.6
n = 578

404.3±0.6
n = 1010

404.0±0.6
n = 710

442.5±0.3
n = 876

♀ 391.8±0.8
n = 1081

425.5±0.5
n = 636

403.6±0.6
n = 936

402.1±0.6
n = 806

441.4±0.3
n = 768

7 °С
♂ 458.4±0.9

n = 1173
479.1±0.7
n = 578

458.5±0.7
n = 1010

450.3±0.7
n = 710

502.8±0.4
n = 876

♀ 456.1±0.9
n = 1081

477.9±0.6
n = 636

457.7±0.7
n = 936

448.1±0.6
n = 806

501.4±0.4
n = 768

Пробная площадь № 2

10 °С
♂ 258.1±0.4

n = 958
336.6±0.7
n = 614

313.5±0.7
n = 862

333.2±0.6
n = 828

323.1±0.2
n = 795

♀ 257.4±0.4
n = 943

335.2±0.7
n = 587

312.1±0.7
n = 879

332.2±0.5
n = 835

322.6±0.2
n = 768

9 °С
♂ 317.9±0.5

n = 958
389.4±0.8
n = 614

363.1±0.8
n = 862

380.2±0.6
n = 828

382.7±0.3
n = 795

♀ 317.2±0.5
n = 943

387.8±0.8
n = 587

361.5±0.8
n = 879

379.0±0.6
n = 835

382.1±0.2
n = 768

8 °С
♂ 380.2±0.6

n = 958
443.6±1.0
n = 614

415.6±0.8
n = 862

428.5±0.7
n = 828

443.1±0.3
n = 795

♀ 379.3±0.6
n = 943

441.8±0.9
n = 587

413.8±0.8
n = 879

427.2±0.6
n = 835

442.3±0.3
n = 768
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7 °С
♂ 443.0±0.7

n = 958
498.5±1.1

n=614
470.9±0.9
n = 862

476.9±0.7
n = 828

503.7±0.4
n = 795

♀ 442.0±0.6
n = 943

496.5±1.1
n=587

469.0±0.9
n = 879

475.5±0.7
n = 835

502.7±0.4
n = 768

Пробная площадь № 3

10 °С
♂ 275.9±0.8

n = 439
320.6±0.3
n = 673

293.1±0.5
n = 1097

317.5±0.5
n = 800

320.6±0.2
n = 758

♀ 275.5±0.8
n = 455

320.2±0.3
n = 608

292.1±0.5
n = 1073

317.3±0.5
n = 797

320.1±0.2
n = 707

9 °С
♂ 338.8±0.9

n = 439
370.2±0.4
n = 673

340.3±0.5
n = 1097

362.9±0.5
n = 800

379.1±0.2
n = 758

♀ 337.9±1.0
n = 455

369.6±0.4
n = 608

339.0±0.6
n = 1073

362.6±0.5
n = 797

378.3±0.3
n = 707

8 °С
♂ 404.4±1.1

n = 439
421.1±0.5
n = 673

390.4±0.6
n = 1097

409.5±0.6
n = 800

438.4±0.3
n = 758

♀ 403.7±1.1
n = 455

420.5±0.5
n = 608

389.0±0.6
n = 1073

409.2±0.6
n = 797

437.2±0.3
n = 707

7 °С
♂ 470.4±1.2

n = 439
472.7±0.5
n = 673

443.3±0.6
n = 1097

456.3±0.6
n = 800

497.7±0.4
n = 758

♀ 469.6±1.2
n = 455

471.9±0.6
n = 608

441.8±0.7
n = 1073

456.0±0.6
n = 797

496.2±0.4
n = 707

Наше наблюдение за индивидуальными 
особями Ph. issikii, проведённое в 2017 г. на 
пробной площади № 4, показало, что разви-
тие гусеницы происходило в течение 20.9±0.2 
дней (n = 66). При пороговой температуре 
10 °С сумма эффективных температур, не-

Таблица 3. Окончание

обходимая для прохождения стадии, соста-
вила 115.3±1.7 °С, при 9, 8 и 7 – 136.3±1.9, 
157.1±2.1 и 177.9±2.3 °С, соответствен-
но. Развитие куколки наблюдали в течение 
12.8±0.2 дней (n = 66). При пороговой темпе-
ратуре 10 °С сумма эффективных температур, 

Рис. 2. Динамика выхода первого поколения бабочек Ph. issikii на пробной площади № 1 в 2001–2005 гг. Примечание: 
при расчёте в 2001 г. n = 2254, в 2002, 2003, 2004 и 2005 гг. – n = 1222, n = 1953, n = 1508 и n = 1643, соответственно.
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Таблица 4. Сроки развития, количество генераций и плотность заселения липы (мин на 100 листьев) Ph. issikii на 
пробной площади № 4

Год Дата раскрытия 
листьев липы

Дата, когда набирается 
307 °С (при нижней пороговой 

температуре 10 °С)

Количество 
генераций 

моли

Плотность 
заселения липы первым 

поколением моли
2001 5 мая 15 июля 1 42.2±3.8
2002 15 мая 13 июля 1 135.6±10.3
2003 18 мая 14 июля 1 301.9±11.7
2004 19 мая 6 июля 1 634.8±18.8
2005 9 мая 2 июля 1 505.0±16.3
2006 17 мая 28 июня 2 584.3±18.4
2007 16 мая 3 июля 1 100.6±6.6
2008 16 мая 12 июля 1 150.5±9.6
2009 17 мая 9 июля 1 317.7±12.6
2010 11 мая 25 июня 2 57.0±4.4
2011 22 мая 6 июля 1 1.6±0.4
2012 29 мая 3 июля 1 52.3±4.6
2013 15 мая 26 июня 2 212.7±12.3
2014 13 мая 2 июля 1 146.1±10.8
2015 8 мая 22 июня 2 597.1±19.6
2016 5 мая 26 июня 2 99.6±7.0
2017 20 мая 21 июля 1 101.9±9.6
2018 18 мая 9 июля 1 647.2±19.8
2019 11 мая 7 июля 1 423.3±9.7
2020 9 мая 10 июля 1 400.8±14.2

необходимая для прохождения стадии, соста-
вила 117.1±1.2 °С, при 9, 8 и 7 – 129.9±1.3, 
142.7±1.5 и 155.5±1.6 °С, соответственно.

Существование второй генерации Ph. 
issikii в Удмуртии зависит от климатических 
особенностей сезона. Отдельные особи, раз-
вивающиеся во втором поколении, наблю-
дали ежегодно, однако численность их была 
низкой. Многие из них не успевали завер-
шить своё развитие. Чётко выраженную вто-
рую генерацию моли наблюдали при условии, 
что первая генерация бабочек успевала завер-
шить своё развитие в третьей декаде июня 
(например, 2006, 2010, 2013, 2015 и 2016 гг.) 
(табл. 4). В случае если это происходило в 
июле (рис. 2, 3 и 4), то второго поколения не 
было. При этом большинство молей нового 
поколения в течение недели залезало в тре-
щины коры липы и уходило в состояние ди-
апаузы. Скопления бабочек находили на об-
ратной стороне коры сухостойных хвойных 
деревьев на высоте 2 м и более (рис. 5). При 
формировании второго поколения Ph. issikii 

продолжительность его развития составляла 
не менее 6–8 недель.

Механизм, обеспечивающий строгую 
синхронизацию сезонного цикла насекомого 
к локальным условиям в местах их обита-
ния, как правило, чрезвычайно сложен [Са-
улич, 1999; Саулич, Волкович, 2004] и для 
Ph. issikii остаётся не изученным. Колебание 
числа поколений минёра в Удмуртии, по всей 
вероятности, является результатом влияния 
температуры на сдвиг календарных сроков 
развития. При этом гусеницы (реагирующие 
на фотопериодические условия) попадают на 
периоды с разной продолжительностью дня 
[Данилевский, 1961, с. 189]. 

Изменчивость фенологии оказывает влия-
ние на динамику численности инвазионного 
вида. Наши наблюдения показали, что плот-
ность заселения лип минёром в текущем году 
росла (2002, 2003, 2004, 2006, 2008, 2009, 
2012, 2013, 2015, 2018 гг.), если в предыду-
щем сезоне было только одно поколение 
моли (табл. 4). Исключение из этого прави-
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Рис. 4. Динамика выхода первого поколения бабочек Ph. issikii на пробной площади № 3 в 2001–2005 гг. Примечание: 
при расчёте в 2001 г. n = 894, в 2002, 2003, 2004 и 2005 гг. – n = 1292, n = 2171, n = 1598 и n = 1465, соответственно.

Рис. 3. Динамика выхода первого поколения бабочек Ph. issikii на пробной площади № 2 в 2001–2005 гг. Примечание: 
при расчёте в 2001 г. n = 1911, в 2002, 2003, 2004 и 2005 гг. – n = 1211, n = 1761, n = 1669 и n = 1555, соответственно.

ла составили 2010 и 2019 гг. с экстремально 
жарким и холодным, дождливым летом, соот-
ветственно. Плотность Ph. issikii в текущем 
году падала (2007, 2011, 2014 и 2016 гг.), если 
в предыдущем сезоне было два поколения. 
Плотность минёра в текущем году может 
изменяться слабо, если в предыдущем году 
было как одно (2005 и 2020 гг.), так и два по-
коления (2017 г.).

Снижение численности Ph. issikii в год с 
двумя поколениями происходит по двум при-
чинам. 

1. Показатель фактической плодовитости 
(числа отложенных самкой Ph. issikii яиц) ле-
том ниже, чем весной. Высокая среднесуточ-
ная температура в середине лета оказывает 
негативное влияние, как на продолжитель-
ность жизни, так и на плодовитость бабочек. 
Так, лабораторное исследование генерации 
минёра Phyllonorycter ringoniella (Matsumura, 
1931), выращенной в контролируемых ус-
ловиях при семи вариантах постоянной 
температуры, показало, что при снижении 
температуры воздуха с 32.3 до 15.6 °C, про-
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Рис. 5. Бабочки Ph. issikii, ушедшие в диапаузу в начале августа на обратной стороне коры сухостойной ели (проб-
ная площадь № 4, 5.08.2018). 

должительность жизни самки росла с 6.3 до 
18.3 дня, фактическая плодовитость − с 9.9 
до 65.2 яйца, количество яиц, отложенных в 
течение суток − с 1.7 до 3.6 шт. [Geng, Jung, 
2017]. В результате падения фактической 
плодовитости происходит существенное сни-
жение количества образованных мин (макси-
мум 30–40% от их весеннего количества).

2. Выживаемость второй генерации Ph. 
issikii существенно ниже, чем у первой. То же 
было показано при исследовании представи-
телей других Phyllonorycter, развивавшихся 
в 1974 г. на дубе и берёзе в графстве Чешир 
(Англия) [Askew, Shaw, 1979]. Это связано 
с повышением концентрации энтомофагов 
в месте развития первого поколения моли. 
Результаты нашего исследования показали, 
что в 2015 г. средняя выживаемость минёра 
первого и второго поколения на пробной 
площади № 4 составила 88.4 и 45.5%, соот-
ветственно. Средняя смертность гусениц и 
куколок первой и второй генерации от па-
разитоидов была 1.0 и 17.6%, от факторов 
неизвестной природы − 10.6 и 36.9%, соот-

ветственно. Ранее нами было выявлено, что 
среди паразитоидов второе поколение Ph. 
issikii на указанной пробной площади успеш-
но атакуют Sympiesis acalle (Walker, 1848), 
S. gordius (Walker, 1839), S. sericeicornis 
(Nees, 1834), Chrysocharis laomedon Walker, 
1839 и Minotetrastichus frontalis Nees, 1834 
(Hymenoptera, Eulophidae). Например, в 2015 г. 
преобладали S. sericeicornis, M. frontalis и S. 
gordius. Доля этих видов в общем комплексе 
паразитоидов составила 41.5, 24.4 и 21.9%, 
соответственно [Ермолаев и др., 2018б]. Зна-
чительное количество гусениц и куколок ми-
нёра было уничтожено хищниками: стафили-
ном Anthophagus caraboides (Linnaeus, 1758) 
и клопом Anthocoris nemorum (Linnaeus, 1761) 
(Anthocoridae) (рис. 6 и 7).

При полном отсутствии эффективных 
факторов регуляции численности Ph. issikii в 
регионе-реципиенте [Ермолаев, 2014; Ермо-
лаев, Рублёва, 2017] и, как следствие, выжи-
ваемости генераций от 53.2 до 89% [Ермолаев 
и др., 2011; 2018а; 2019] локальное направ-
ление динамики минёра зависит от числа 
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Рис. 6. Личинка клопа Anthocoris nemorum поедает гусеницу Ph. issikii

Рис. 7. Стафилин Anthophagus caraboides на мине Ph. issikii
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зимующих бабочек. Количество зимующих 
особей, обеспечивающее рост плотности по-
пуляции минёра на территории Удмуртии, 
образуется при реализации моновольтинного 
цикла развития вида.
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THE INFLUENCE OF GENERATIONS NUMBER  
ON THE DYNAMICS OF LIME LEAFMINER PHYLLONORYCTER 

ISSIKII (KUMATA, 1963) (LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE)  
IN UDMURTIYA

© 2020 Ermolaev I.V.a, *, Domrachev T.B.b

a Tobolsk Complex Research Station of the Ural Branch of the RAS, Tobolsk 626152, Russia; 
b Udmurt State University, Izhevsk 426034, Russia; 
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The influence of the number of generations on the dynamics of lime leaf-miner Phyllonorycter issikii 
(Kumata, 1963) was investigated on four sample plots in the city of Izhevsk (Udmurtia) within the period 
from 2001 to 2020 for the first time. The existence of the second generation of the miner depends on the 
climatic features of the season. The second generation of Ph. issikii was observed under the condition that 
the first generation of the species managed to complete its development in the third decade of June. If this 
happened in July, there was no the second generation. 

The variability of phenology influences the dynamics of the invasive species. The density of population 
of Ph. issikii grew in the current year, if in the previous season there was only one generation of miner. The 
figure fell, if in the previous season there were two generations.

The reduction of Ph. issikii density per year with two generations could occur due to a decrease in life 
span and the actual fecundity of females, as well as the survival rate of the second generation of the miner. 
This led to a significant reduction in the number of wintering moths.

Key words: lime leaf-miner, Phyllonorycter issikii, biological invasion, Udmurtiya.
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Амурский чебачок Pseudorasbora parva – один из самых активно расселяющихся инвазионных видов 
в пресных водоёмах Европы и некоторых районах Азии. Проведён анализ генетического разнообразия 
митохондриального гена COI у представителей рода Pseudorasbora, в частности, в популяциях P. parva 
из нативного ареала (Дальний Восток) и районов недавнего расселения. Выявлено, что в заселении 
более западных областей Евразии принимали участие представители трёх филогенетических линий 
из четырёх, известных для нативного ареала амурского чебачка. Одна из этих линий исходно была 
распространена на севере Китая и в сопредельных районах России, вторая – на юге Китая, третья – на 
Корейском полуострове и, видимо, в прилегающих районах Китая. География клад COI подтверждает 
существование трёх источников инвазии амурского чебачка в западные районы Евразии: бассейн р. 
Янцзы, северная (российская) часть бассейна Амура и бассейн Сунгари (правый приток Амура на 
территории Китая).
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Введение
Активно расселяющиеся чужеродные 

виды всё чаще становятся объектом генети-
ческих исследований. Практическая польза 
от таких работ заключается в определении 
регионов-доноров и путей распространения 
этих видов, что позволяет разрабатывать 
меры предотвращения новых вселений. Те-
оретическое значение этих работ включает 
выявление генетических механизмов, обе-
спечивающих быструю адаптацию чужерод-
ных видов в новых условиях обитания [обзо-
ры: Baker, Stebbins, 1965; Lee, 2002; Hanfling, 
2007; Roman, Darling, 2007; Sax et al., 2007; 
Dlugosch, Parker, 2008; Орлова, 2011].

Амурский чебачок Pseudorasbora parva 
(Temminck et Schlegel, 1846) (Actinopterygii: 
Cyprinidae) является одним из самых активно 

расселяющихся дальневосточных рыб-все-
ленцев в водоёмах Евразии. Начав свою экс-
пансию со второй половины прошлого века, к 
настоящему времени этот вид успешно нату-
рализовался практически по всей Европе за 
исключением северных районов, появился в 
ряде новых для него районов Азии. Этот вид 
способен оказывать существенное воздей-
ствие на аборигенные виды заселяемых им 
водоёмов, что послужило причиной включе-
ния амурского чебачка в список самых опас-
ных инвазионных видов России [Самые опас-
ные..., 2018]. 

Амурский чебачок уже служил объектом 
ряда молекулярно-генетических исследова-
ний [Konishi et al., 2003; Koga, Goto, 2005; 
Simon et al., 2011; Simon et al., 2015; Hardouin 
et al., 2018; Li et al., 2019; Baltazar-Soares et 
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al., 2020], но только несколько работ посвя-
щены его филогеографии, и, в частности, 
выявлению регионов-доноров инвазии. Ис-
пользование разных молекулярно-генетиче-
ских маркеров, позволило установить, что 
род Pseudorasbora не является монофилети-
ческим, а таксономическое положение входя-
щих в него видов требует особого изучения 
[Yang et al., 2006]. Сравнение полных мито-
хондриальных геномов [Zhao et al., 2016; Li et 
al., 2019] также не смогло однозначно разре-
шить вопрос филогенетических отношений 
между разными видами чебачков.

Опубликованы также работы, посвящён-
ные анализу генетического разнообразия в 
нативной части ареала и возможным регио-
нам-донорам популяций амурского чебачка в 
Европе [Hardouin et al., 2018; Baltazar-Soares 
et al., 2020]. Эти работы обобщают прове-
дённые ранее исследования с применением 
анализа локуса cyt-b мтДНК [Simon et al., 
2011] и микросателлитных данных [Simon et 
al., 2015]. Авторы приходят к заключению, 
что амурский чебачок в пределах Юго-Вос-
точной Азии представлен четырьмя фило-
генетическими линиями, две из которых 
встречаются и в новых частях ареала в Ев-
ропе. Две филогенетические линии, харак-
терные для Центрального и Южного Китая, 
предположительно, были сформированы 
из-за частичной изоляции хребтом Цинь-
лин [Hardouin et al., 2018]. Отмечая высокое 
генетическое разнообразие по микросател-
литным маркерам для азиатских выборок, 
авторы связывают это с исторически разви-
той системой интродукции и реинтродукции 
рыб в этом регионе. 

Однако, надо отметить, что в этих иссле-
дованиях были проанализированы выборки 
только из бассейнов рек Хуанхэ и Янцзы, 
тогда как типовое местообитание вида – р. 
Амур – вовсе не изучено. К сожалению, эти 
работы также не затронули популяции амур-
ского чебачка из Восточной Европы, а ареал 
на территории России [Baltazar-Soares et al., 
2020] обозначен с существенными ошибка-
ми. Между тем, именно на территории быв-
шего СССР проводилась преднамеренная 
интродукция дальневосточных растительно-
ядных рыб, вместе с которыми неконтроли-

руемо расселялся чебачок [Веригин, 1961; 
Карпевич, 1998], и этот регион, несомненно, 
является одним из центров вторичного рас-
пространения вида в западной части Евра-
зии [Карабанов и др., 2010; Kvach, Kutsokon, 
2017]. 

Кроме этого, при изучении генетического 
разнообразия в естественном ареале P. parva 
возникает проблема дифференциации попу-
ляций этого и нескольких близких видов. В 
настоящее время род Pseudorasbora вклю-
чает в себя пять валидных видов [FishBase 
..., 2020]. Из них два вида, P. pumila и P. 
pugnax, – эндемики Японии и ещё два вида, 
P. interrupta и P. elongata, – эндемики Китая. 
Ареалы всех эндемичных видов перекры-
ваются с большим ареалом типового вида 
P. parva, для которого ранее выделяли до 6 
подвидов [Nichols, 1943]. Нужно отметить, 
что даже «хорошие» виды P. pumila и P. 
parva успешно скрещиваются между собой 
и дают фертильные гибриды [Konishi et al., 
2003; Koga, Goto, 2005]. 

В настоящее время основным генети-
ческим способом видовой идентификации 
у рыб (и других животных) является из-
учение нуклеотидных последовательно-
стей    5’-участка гена первой субъединицы 
цитохромоксидазы-c (COI), известное как 
штрихкодирование видов на основе ДНК, 
или ДНК-баркодинг [Ward et al., 2009]. По-
скольку COI – единственный ген, связь кото-
рого с видообразованием доказана в специ-
альном исследовании [Hebert et al., 2003], его 
использование для анализа филогении может 
быть более эффективным, чем использование 
других митохондриальных генов или даже 
полных митохондриальных геномов. Исполь-
зование этого маркера позволяет не только 
повысить достоверность видовой идентифи-
кации, но и выявить вероятные регионы-до-
норы и пути расселения видов [Armstrong, 
Ball, 2005; Madden et al., 2019]. 

Целью данной работы были генетический 
анализ особей амурского чебачка из нативно-
го ареала и разных инвазионных популяций в 
регионах Европы и западной Азии, сопостав-
ление новых данных с результатами преды-
дущих исследований, и выявление вероятных 
источников расселения этого вида. 
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Материал и методика
Материалом для работы послужили их-

тиологические сборы авторов за 2010–2019 
гг. из разных регионов Китая, России, Азер-
байджана и Абхазии (табл. 1), и ранее опу-
бликованные данные [Karabanov et al., 2010, 
2013, 2016; Makhrov et al., 2013]. Основным 
орудием лова служили: мальковая волокуша 
размерами 10.0 × 1.5 м, ячея в кутке и кры-
льях 4 мм; мальковый невод размерами 25.0 × 
1.7 м, ячея в крыльях 10 мм, в кутке – 5 мм; 
подъёмник со стороной 1.5 м, ячея 4 мм и их-
тиологический сачок с диаметром обода 0.4 м 
делью ячеёй 4 мм. Пойманных рыб фиксиро-
вали целиком в 96%-м этиловом спирте.

Использованный для ДНК-анализа мате-
риал представлен в Таблице S1 (см. Прило-
жение; [Pseudorasbora…, 2020]). В качестве 
сравнения использованы все доступные дан-

Таблица 1. Характеристика использованного материала

Номер последователь-
ности в базе Генбанк Страна Место сбора

Географические 
координаты 
места сбора

Дата сбора

MN947229 Россия Хабаровский край, о. Боль-
шой Уссурийский

48.3323° с. ш., 
134.8341° в. д. май 2010 г.

MN947230 Россия Хабаровский край, о. Боль-
шой Уссурийский

48.3323° с. ш., 
134.8341° в. д. май 2010 г.

MN947231 Россия Хабаровский край, оз. Пе-
тропавловское

48.5966° с. ш., 
135.4588° в. д. август 2010 г.

MN947232 Азербайджан Ленкорань, р. Болади 38.8821° с. ш., 
48.7709° в. д. октябрь 2012 г.

MN947233 Азербайджан Ленкорань, р. Болади 38.8821° с. ш., 
48.7709° в. д. октябрь 2012 г.

MN947234 Азербайджан р. Агстафа 41.0586° с. ш., 
45.2789° в. д. октябрь 2012 г.

MN947235 КНР к северу от Пекина 40.5319° с. ш., 
117.0266° в. д. октябрь 2018 г.

MN947236 КНР к северу от Пекина 40.5319° с. ш., 
117.0266° в. д. октябрь 2018 г.

MN947237 Азербайджан р. Гара 41.2789° с. ш., 
45.1762° в. д. октябрь 2012 г.

MN947238 Азербайджан р. Гара 41.2789° с. ш., 
45.1762° в. д. октябрь 2012 г.

MN947239 Россия Кабардино-Балкария, 
р. Терек

43.5025° с. ш., 
44.0673° в. д. июль 2015 г.

MN947240 Россия Ростовская обл., пос. Ка-
гальник

47.0905° с. ш., 
39.3202° в. д. апрель 2019 г.

MN947241 Россия Ростовская обл., пос. Ка-
гальник

47.0905° с. ш., 
39.3202° в. д. апрель 2019 г.

MN947242 Россия Ростовская обл., р. Север-
ский Донец

48.3727° с. ш., 
40.1228° в. д. май 2019 г.

MN947243 Абхазия р. Кодори 42.8357° с. ш., 
41.1631° в. д. август 2015 г.

MN947244 Россия Крым, р. Альма 44.8297° с. ш., 
33.9339° в. д. сентябрь 2015 г.

ные о последовательностях COI амурско-
го чебачка из базы данных GenBank [2020]. 
Протоколы выделения ДНК, ПЦР, подготовка 
образцов к секвенированию подробно описа-
ны в работе [Makhrov et al., 2013]. Первичный 
анализ хроматограмм, сборку контигов и ре-
дактирование последовательностей проводи-
ли в приложении Sanger Reads Editor пакета 
Unipro uGENE [Okonechnikov et al., 2012]. 
Глобальное выравнивание всех последова-
тельностей было проведено по алгоритму 
MAFFT v.7 с опцией «Translation Align» стра-
тегии FFT-NS-i на сервере CBRC [Katoh et al., 
2019].

Стандартный анализ вычисления пара-
метров генетического полиморфизма [Nei, 
Kumar, 2000] выполнен в программах DnaSP 
v.6.12 [Rozas et al., 2017] и MEGA-X [Kumar 
et al., 2018]. Была проведена процедура фи-
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логеографического анализа вложенных 
клад (nested clade phylogeographic analysis, 
NCPA) по методологии, подробно описанной 
в работе [Williford et al., 2016]. Этот подход 
успешно применяется для выделения гео-
графически детерминированных гаплогрупп 
и позволяет довольно успешно реконструи-
ровать историю расселения видов [Xu et al., 
2009; Williford et al., 2016]. Отдельно следует 
отметить, что введение поправки на множе-
ственное сравнение и использование послед-
них ключей для интерпретации исходящих 
файлов в GeoDis v.2.6 существенно повышает 
точность филогеографических реконструк-
ций методом NCPA [Templeton, 2009a]. Ра-
бота с подобными дискретными вариантами 
позволяет избавиться от основной проблемы 
альтернативных методов – модель-зависимых 
реконструкций, основанных на дистанцион-
ных либо стохастических подходах (особен-
но – популярной сейчас Байесовой филоге-
нии, см. [Templeton, 2009b]). 

Восстановление сетей гаплотипов было 
проведено по методу «присоединения це-
лочисленных соседних сетей» (Integer 
Neighbour-Joining Networks) с минималь-
ным значением толерантности в программе 
popART v.1.7 [Leigh et al., 2015]. Хотя этот 
метод восстановления сети формирует более 
разветвлённый граф, чем другие алгоритмы, 
но в данном случае имеется возможность рас-
смотреть не только минимальный путь, но и 
альтернативные связи между узлами сети (га-
плотипами). 

Для уточнения таксономического статуса 
разных групп популяций P. parva были рас-
считаны межгрупповые генетические рассто-
яния. Нами были выбраны «простые» p-дис-
танции, как более предпочтительные для 
ДНК-баркодинга [Collins, Cruickshank, 2013]. 
При достаточно большом наборе данных 
достаточной длины последовательностей 
(который у нас и имеется) нет достоверной 
разницы в применении между «простыми» и 
скорректированными моделями замен, но по-
следние, более сложные, имеют большую ва-
риансу и менее удобны для сравнений разных 
наборов данных [Nei, Kumar, 2000]. 

Для расчёта приблизительного времени 
дивергенции между разными филогенетиче-

скими линиями были использованы два под-
хода оценки «молекулярных часов». Первый 
из них основывается на предположении об 
относительной равномерности накопления 
нуклеотидных замен в митогеноме. Несо-
мненно, что для разных групп животных эта 
скорость будет сильно варьировать, и состав-
ляет от 1.77% за 1 миллион лет для костистых 
рыб в целом [Lessios, 2008] до 11% у тропи-
ческих рифовых рыб [Eytan, Hellberg, 2010]. 
Последнее значение практически на порядок 
превосходит скорости замен для большинства 
животных. Это может быть связано с воздей-
ствием природных факторов (например, уль-
трафиолетового излучения или локальных 
гидрохимических особенностей), как это 
было показано для ракообразных [Hebert et 
al., 2002]. Другой, более популярный сейчас 
метод – восстановление филогении на ос-
новании коалесцентных моделей. Вычисле-
ние проводилось на всём наборе данных по 
уникальным гаплотипам COI для P. parva с 
аутгруппой P. pumila (последовательность из-
влечена из записи NCBI GenBank LC098280 
[GenBank…, 2020]). Следует отметить, что 
использование разных параметров модели 
при «калибровке» «молекулярных часов» 
для одного и того же набора данных дают 
время расхождения таксонов с разницей от 
нескольких раз до порядка и более [Bolotov 
et al., 2016; Bekker et al., 2018]. Поэтому мы 
были вынуждены использовать различное 
время расхождения между видами P. parva и 
P. pumila – в среднем от 21 MYA [Zhao et al., 
2016] до 40 MYA [Hardouin et al., 2018]. Это 
никак не влияет на топологию восстановлен-
ного дерева, однако существенно меняет да-
тировку. 

Восстановление филогении и расчёт вре-
мени дивергенции проводился в пакете про-
грамм BEAST2 v.2.6 [Bouckaert et al., 2019]. 
Наилучшая модель нуклеотидных замен 
(GTR+G) была определена по минимально-
му значению скорректированного инфор-
мационного критерия Акайка в программе 
ModelFinder v.1.6 [Kalyaanamoorthy et al., 
2017]. Всего было выполнено четыре незави-
симых запуска BEAST2 по 10M поколений, 
в каждом анализе было отобрано каждое 10k 
дерево. Объединение файлов было проведено 
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в LogCombiner v.2.6 и преобразовано в единое 
дерево с помощью TreeAnnotator v.2.6. Про-
грамма Tracer v.1.7 была использована для 
подтверждения того, что все прогоны каждо-
го анализа сходились к одинаковым апосте-
риорным вероятностям и что эффективный 
размер выборки для каждого параметра был 
не менее 200. Деревья были визуализированы 
с помощью FigTree v.1.4, выведенные возрас-
ты узлов были считаны с деревьев.

Детальная информация об использован-
ных последовательностях, файл с выравнива-
нием последовательностей, входящие файлы 
для вычислений сетей гаплотипов и восста-
новления филогении, графические файлы с 
высоким разрешением, а также другая вспо-
могательная информация доступна в репози-
тории Open Science Framework по адресу про-
екта [Pseudorasbora…, 2020].

Результаты
Все новые уникальные последовательно-

сти депонированы в GenBank (NCBI) под но-
мерами MN947229 – MN947244 [GenBank…, 
2020]. В ходе выполнения NCPA (дополни-
тельные материалы [Pseudorasbora…, 2020]) 
выделены 4 клады (рис. 1, табл. 2). Клада 
«A» – самая гаплотипически разнообразная 
группа, объединяющая почти половину всего 
разнообразия изученных выборок амурского 
чебачка (табл. 2). Самый распространённый 
гаплотип соответствует гаплотипу A1, опи-
санному в работе [Makhrov et al., 2013], и 
найденному в популяциях российской части 
бассейна р. Амур, северо-восточного Китая и 
бассейна Янцзы. На несколько замен от этого 
центрального гаплотипа отличаются разные 
недавно возникшие популяции Европы, Кав-
каза и Ближнего Востока (рис. 1). Другая, кла-

Рис. 1. Сеть гаплотипов для частичной последовательности гена COI мтДНК рода Pseudorasbora из разных частей 
ареала. Условные группы популяций выделены на основании клад высшего порядка NCPA. Представлены толь-
ко уникальные гаплотипы для конкретных локаций. Буквенно-числовой код соответствует уникальной записи в 
международной базе GenBank (NCBI) [GenBank…, 2020]. Точки на ветвях показывают число нуклеотидных замен. 
A, B, C, D – клады митохондриальных гаплотипов. Гаплотипы, обнаруженные: 1 – в нативном ареале амурского 
чебачка; 2 – в Азии, за пределами нативного ареала; 3 – на Ближнем Востоке; 4 – на юге европейской части России; 
5 – в других странах восточной Европы; 6 – в западной Европе.
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да «B», вероятно, тоже имеет китайское про-
исхождение, её носители найдены в бассейне 
р. Янцзы. К этой кладе относятся гаплотипы 
из популяций юга Европы, Азербайджана, 
а также чужеродные популяции юга Китая 
(бассейны рек Брахмапутра и Салуин). Третья 
клада, «C», представляет собой сравнительно 
немногочисленную группу гаплотипов, на 
данный момент обнаруженных только в по-
пуляциях Южной Кореи и Западной Турции 
(где известна единственная находка предста-
вителя этой клады). Данная клада генетиче-
ски наиболее удалена от остальных групп 
гаплотипов. В Южной Корее также встреча-
ются гаплотипы, относящиеся к кладе «D». К 

Таблица 2. Генетическое разнообразие по локусу COI у амурского чебачка

Groups N S Eta s/n h Hd Pi Theta D Fs

Clade A 35 16 16 14/2 14 0.83 0.003 0.006 –1.92* –9.23

Clade B 19 9 10 9/1 9 0.81 0.003 0.004 –1.046 –3.46

Clade C 6 13 13 13/0 6 1.0 0.008 0.009 –0.529 –2.08

Clade D 8 16 16 6/10 8 1.0 0.009 0.011 –0.142 –3.39

Total 68 56 60 47/13 37 0.94 0.011 0.019 –1.498* –18.4

N – число последовательностей; S – число сегрегирующих (полиморфных) сайтов; Eta – общее число мутаций; 
s/n – число синонимичных и несинонимичных замен; h – число гаплотипов; Hd – гаплотипическое разнообразие; 
Pi – нуклеотидное разнообразие на сайт; Theta – значение theta-W [Watterson, 1975], вычисленное на каждый сайт; 
D – значение теста нейтральности Tajima [Tajima, 1989], * – значимо при p<0.05; Fs – значение теста нейтральности 
Fu [Fu, 1997].

Рис. 2. Распространение клад гаплотипов COI амурского чебачка Pseudorasbora parva в популяциях в нативном 
(показан тёмно-серым) и инвазионном (светло-серый) ареалах. A, B, C, D – клады митохондриальных гаплотипов.

этой кладе также относятся гаплотипы, выяв-
ленные на о. Тайвань (рис. 2). 

При анализе генетического разнообразия 
(табл. 2) для локуса COI у амурского чебачка 
наблюдается довольно высокое число поли-
морфных сайтов. Однако подавляющее чис-
ло этих замен является синонимичными, а 
большая часть несинонимичных замен харак-
терна только для азиатской клады «D». Если 
рассмотреть особенности транслируемой по-
следовательности (см. дополнительные ма-
териалы [Pseudorasbora…, 2020]), то из всех 
несинонимичных замен можно отметить за-
мещение неполярных на полярные аминокис-
лотные остатки: в позиции 45 изолейцина на 
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аспарагин для клады «D» и в позиции 116 ала-
нина на треонин для клады «B». Другие отме-
ченные мутации приводят к заменам функци-
онально тождественных аминокислот и, по 
всей видимости, не влияют на конформацию 
полипептида. В целом же транслируемая по-
следовательность крайне консервативна для 
всех представителей рода Pseudorasbora.

Генетические расстояния между филоге-
нетическими линиями P. parva и другими ви-
дами рода Pseudorasbora приведены в табли-
це 3. Здесь также указано возможное время 
дивергенции этих групп. Кроме вероятного 
времени разделения между филогенетиче-
скими линиями амурского чебачка было рас-
считано время дивергенции гаплотипов кла-
ды «C», обнаруженных в популяциях Кореи 
и Турции. В зависимости от метода расчёта 
«молекулярных часов», оно составляет от 0.8 
до 3.0 миллионов лет, все нуклеотидные за-
мены внутри этой группы являются синони-
мичными (рис. 3). 

Обсуждение
Генетическая дивергенция чебачков. Ге-

нетическая дивергенция между кладами «A», 
«B» и «D» амурского чебачка относительно 
невелика (менее 1% замен). От этой совокуп-
ности более чем на 2% отличается клада «C», 
представленная гаплотипами из Южной Ко-
реи (и единственным, несомненно, адвентив-
ным гаплотипом из Западной Турции). Таким 

Таблица 3. Генетические дистанции и возможное время дивергенции для рода Pseudorasbora

A B C D P. pumila P. elongata P. pugnax P. interrupta

A 0.93 2.86 0.99 10.13 13.47 10.68 0.91

B 0.53 / 1.98 2.92 1.65 10.05 13.20 11.03 0.22

C 1.63 / 6.18 1.66 / 6.15 3.29 9.85 12.36 10.98 2.91

D 0.56 / 3.04 0.94 / 3.42 1.88 / 6.84 10.22 13.63 10.93 1.65

P. pumila 5.77 5.73 5.61 5.83 12.38 6.95 10.10

P. elongata 7.68 7.52 7.05 7.77 7.06 14.23 13.26

P. pugnax 6.09 6.29 6.26 6.23 3.96 8.11 11.09
P. interrupta 0.52 0.13 1.66 0.94 5.76 7.56 6.32

Над диагональю – «простые» p-дистанции, значения указаны в процентах. Под диагональю – возможное время 
дивергенции, значения указаны в миллионах лет. Расчёт времени дивергенции дан по скорости замен [Lessios, 
2008], для клад P. parva (через разделитель «/») также приведено время дивергенции на основании стохастического 
подхода (коалесцентная модель «расслабленных» «молекулярных часов»).

образом, на территории Кореи имеются две 
филогенетические линии амурского чебачка, 
сильно отличающиеся (порядка 3% замен) 
друг от друга (табл. 3). Формально такой уро-
вень соответствует лимиту, определяемому 
как межвидовой для большинства животных 
[Hebert et al., 2010]. 

К сожалению, какой-либо биологической 
характеристики этих рыб нет, поэтому нельзя 
оценить морфологические или другие разли-
чия между этими симпатрическими линиями. 
По данным [Jordan, Metz, 1913], P. parva с 
Корейского полуострова морфологически не 
отличались от чебачков из рек Японии. По со-
временным данным [Kim, Park, 2002], амур-
ский чебачок по всей Юго-Восточной Азии 
не имеет сколь-либо выраженных фенотипи-
ческих форм. 

В то же время, представители другого, 
относительно недавно описанного вида рода 
Pseudorasbora, P. interrupta [Xiao et al., 2007], 
на основании ДНК-баркодинга фактически 
не отличаются от амурских чебачков клады 
«B» (рис. 1, табл. 3) и лишь на 0.8% в целом 
по всему митохондриальному геному отлича-
ются от P. parva [Li et al., 2019]. Такая «несо-
гласованность» эволюции на молекулярном 
и фенотипическом уровне интересная, но не 
уникальная черта амурского чебачка. Напри-
мер, у ряпушки (Coregonus albula) генети-
чески значительно дивергировавшие линии 
могут даже входить в состав одной популя-
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Рис. 3. Время дивергенции гаплотипов рода Pseudorasbora (по «молекулярным часам»). 1 Myr – один миллион лет.

ции [Borovikova, Artamonova, 2018]. В обзоре 
Фанка и Омланда [Funk, Omland, 2003] пока-
зано, что в 23% случаев виды животных не 
представлены на дендрограммах генетиче-
ского сходства разными кластерами. Причи-
ной этого могут быть, в частности, ошибки 
с определением вида и межвидовая гибриди-
зация.

Необычные результаты получены при 
анализе генетического разнообразия клады 
«D» (табл. 2). Хотя обычно несинонимич-
ные (ведущие к замене аминокислот) заме-
ны в анализируемом нами гене редки [Ward, 
Holmes, 2007], в ходе эволюции гаплотипов 
клады «D» произошло 10 несинонимичных 
и только 6 синонимичных нуклеотидных за-

мен. Поскольку данные о гаплотипах этой 
клады получены двумя разными научными 
группами, вероятность ошибки при секве-
нировании в данном случае невелика. Веро-
ятно, в данном случае имела место быстрая 
адаптивная эволюция, связанная с освоением 
новых местообитаний. Недавно многочис-
ленные несинонимичные нуклеотидные за-
мены выявлены в ходе эволюции некоторых 
белков у байкальских амфипод и узконосых 
обезьян [Stolyarova et al., 2019].

Данные, приведённые в таблице 3, позволя-
ют высказать предположение о минимум двух 
периодах дивергенции рода Pseudorasbora. В 
древний период, миллионы лет назад, обра-
зовались виды P. pumila, P. pugnax, P. elongata 
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и P. parva. Относительно недавно дивергиро-
вали филогенетические линии в пределах P. 
parva и появился P. interrupta. Однако, точная 
датировка этих событий по «молекулярным 
часам» сильно затруднена. В первую оче-
редь нет сколько-нибудь однозначной оценки 
времени отделения японского вида P. pumila, 
который мог бы быть хорошим реперным ви-
дом. Так, реконструкция Чжао с соавторами 
[Zhao et al., 2016] предполагает время дивер-
генции в раннем миоцене, тогда как в работе 
Хардуина с соавторами [Hardouin et al., 2018] 
разделение этих филогенетических ветвей 
приходится на эоцен, а в исследовании Янга и 
Тчанга [Young, Tchang, 1936] делается заклю-
чение, что представители рода Pseudorasbora 
не встречались ранее миоцена. Косвенно это 
подтверждается геологическими событиями 
в Азиатско-Тихоокеанском регионе. Причи-
ной дивергенции будущих японских энде-
миков P. pumila и P. pugnax, вероятно, могли 
служить геологические процессы позднего 
миоцена, когда Япония начала изолироваться 
от материка [Maruyama et al., 1997].

Таким образом, более приемлемым явля-
ется сценарий «калибровки» «молекулярных 
часов» до дивергенции между P. parva и P. 
pumila порядка 21 миллиона лет. Но даже та-
кой биогеографичеcкий подход [Ho et al., 2015] 
для «калибровки» «молекулярных часов» не 
позволяет надеяться, что они всегда будут от-
ражать реальное время дивергенции групп. 
Это показывает сравнение гаплотипов клады 
«C», обнаруженных в популяциях Кореи и 
Турции. Время дивергенции этих гаплотипов 
составляет минимум 0.8 миллиона лет, хотя 
амурский чебачок попал в азиатскую Турцию 
совсем недавно и обнаружен там только в 1996 
г. [Wildekamp et al., 1997]. Очевидно, обнару-
женный в Турции гаплотип распространён и 
в исходном ареале амурского чебачка, но его 
носители там ещё не выявлены. 

Формирование естественного ареала 
амурского чебачка. Анализ сети гаплотипов 
(рис. 1) показывает, что клада «C», вероят-
но, очень древняя, поскольку гаплотипы этой 
группы близки к гипотетическим гаплоти-
пам, соединяющим другие клады P. parva и 
другие виды рода Pseudorasbora. Действи-
тельно, распространение гаплотипов этой 

клады, видимо, ограничено, и носит реликто-
вый характер. 

Клады «B» и «D», судя по сети гаплоти-
пов, произошли от клады «A». Скорее всего, 
дивергенция этих трёх клад началась в бас-
сейне Янцзы, где найдены представители 
клад «A» и «B». Один из найденных в этом 
бассейне гаплотипов, MF122665, является 
вероятным предковым гаплотипом для клады 
«D», распространённой на Тайване и на Ко-
рейском полуострове.

Заселение амурским чебачком Тайваня 
вполне объяснимо. Фауна этого острова в 
целом близка к материковой, и обитающий 
здесь амурский чебачок не отличался от рыб 
из исторической части ареала [Oshima, 1919], 
так как до позднего голоцена Тайвань являл-
ся частью материка [Lin, Dai, 2012; Nakazawa, 
Bae, 2018]. 

Корейского полуострова и Тайваня амур-
ский чебачок клады «D» достиг, вероятно, по 
пресным водоёмам, существовавшим на осу-
шенном шельфе Восточно-Китайского моря 
[Zhu et al., 2019]. Видимо, аналогично чебач-
ку в этом регионе расселялся и ленок – на юге 
Корейского полуострова обитает тот же вид 
ленка, что и в бассейнах Янцзы и Хуанхэ – 
Brachymystax tsinlingensis, тогда как на севере 
этого полуострова обитает другой вид ленка, 
B. lenok [Jang et al., 2017].

В настоящее время в Восточной Азии 
продолжается экспансия амурского чебачка 
по водоёмам Тибета [Makhrov et al., 2013] и 
в Северном Вьетнаме [Karabanov, Kodukhova, 
2013]. Видимо, основным вектором его инва-
зии здесь является преднамеренное расселе-
ние человеком, а центром происхождения, 
вероятно, служат водоёмы юго-восточного 
Китая (по крайней мере, в Тибете пока об-
наружены только представители клады «B»). 
Происходит расселение амурского чебачка и 
по Японским островам, есть данные, что на 
север Японии проник не только P. parva, но 
и P. pumila, эндемик о. Хонсю [Hikita, 1964]. 
Вероятно, вселение амурского чебачка в Япо-
нию произошло из континентального Китая 
[Matsuzawa, Senou, 2008], однако нет точных 
данных по ДНК-баркодингу этих рыб.

Генетические особенности амурско-
го чебачка из инвазионных популяций и 
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выявление регионов-доноров. В заселении 
Европы и запада Азии принимали участие 
представители трёх клад амурского чебачка 
– «A», «B» и «C» (единственный представи-
тель последней обнаружен только на западе 
Турции [Keskin et al., 2013]) – это представ-
лено на рис. 2.

Более ранние исследования генетическо-
го разнообразия амурского чебачка западной 
Европы и юго-западной Азии с использова-
нием в качестве маркера другого митохон-
дриального гена, кодирующего цитохром b, 
выявили участие в расселении двух филоге-
нетических линий [Hardouin et al., 2018]. Фи-
логенетическая линия I, выделенная в этом 
исследовании, судя по её распространению 
в популяциях Китая, видимо, соответствует 
выделенным нами кладам «A»+«D», а линия 
II – кладе «B». Как и в нативном ареале, в за-
падной Евразии представители линии I пре-
обладают в северных популяциях, а предста-
вители линии II – в южных. Предполагается, 
что это – результат наличия минимум двух 
источников вселения [Hardouin et al., 2018]. 
В работе Бальтазар-Суарес с соавторами 
[Baltazar-Soares et al., 2020] выборки амур-
ского чебачка из Словакии кластеризовались 
с выборкой из Хуанхэ, выборки из Турции – с 
выборкой из Янцзы, а выборки из Франции – 
образовывали отдельный кластер. Возможно, 
что выявленные нами три филогенетические 
линии амурского чебачка соответствуют трём 
этим кластерам. 

Анализ литературы об интродукциях рас-
тительноядных рыб, с которыми амурский че-
бачок попал на запад Евразии [обзор: Самые 
опасные…, 2018], позволяет определить, хотя 
и с разной степенью вероятности, районы 
исходного ареала, откуда происходят пред-
ставители трёх филогенетических линий, 
участвовавших в инвазии. Носители клады 
«B» почти наверняка происходят из бассейна 
р. Янцзы – в популяциях этого бассейна эта 
клада преобладает, и известно, что раститель-
ноядные рыбы из этого региона вселялись в 
Европу [Суховерхов, 1960; Banarescu, 1990] и 
Среднюю Азию [Борисова, 1972].

Вселение представителей клады «A», ско-
рее всего, происходило из бассейна р. Амур. 
Известно, что в начале интродукции расти-

тельноядных рыб (в 1954–1957 гг.) их завезли 
из бассейна р. Амур (и из российской, и из 
китайской его частей) и содержали во мно-
гих прудовых хозяйствах европейской части 
СССР [Веригин, 1961; Кулакова, 1963], а так-
же на Кубани [Бизяев, Мотенков, 1964]. Весь-
ма вероятно, что представители этой клады 
распространены и в бассейне р. Хуанхэ, но 
никаких данных о вселении амурского чебач-
ка из этого бассейна в Европу в литературе 
нет.

Сложнее всего объяснить проникновение 
в Турцию носителей клады «D». Однако, в 
литературе имеется сообщение о вселении 
на территорию бывшего СССР (в Казахстан) 
амурского чебачка вместе с личинками бе-
лого амура в 1958 г. из окрестностей китай-
ского города Харбина [Серов, 1975]. Харбин 
расположен на правом притоке Амура, р. 
Сунгари, а эта река в недалёком геологиче-
ском прошлом входила в один бассейн с р. 
Ялу, по которой ныне проходит граница Ки-
тая и Северной Кореи [ссылки см.: Антонов, 
2012]. Поэтому, вполне вероятно, что в по-
пуляциях амурского чебачка бассейна Сун-
гари имеются гаплотипы клады «D». В связи 
с этим важно отметить, что двустворчатые 
моллюски синанодонты (Sinanodonta spp.), 
которые, как и амурский чебачок, случайно 
интродуцированы и расселялись по Казах-
стану и России вместе с выращиваемыми в 
рыбоводных хозяйствах растительноядны-
ми рыбами, представлены в новом ареале 
не только исходно обитавшим в бассейне 
Янцзы видом S. woodiana, но и S. lauta, об-
наруженным только в Японии, на Корейском 
полуострове и в нескольких водоёмах при-
легающей части России [Kondakov et al., 
2020a, 2020b]. Видимо, S. lauta обитает так-
же и в бассейне Сунгари.

Таким образом, в формировании приоб-
ретённого ареала принимали участие пред-
ставители трёх из четырёх известных фи-
логенетических линий амурского чебачка, 
а не две линии, как предполагалось ранее 
[Baltazar-Soares et al., 2020]. Представители 
этих трёх линий происходят из разных частей 
естественного ареала амурского чебачка: рос-
сийской части бассейна Амура, р. Сунгари в 
китайской части бассейна Амура, и р. Янцзы. 
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Это показывает, что способность адаптиро-
ваться к новым условиям – это свойство вида, 
а не отдельных филогенетических линий. 
Можно предполагать, что комплекс адапта-
ций, необходимых активно расселяющемуся 
виду, обеспечивают генетические системы, а 
не аллели отдельных генов. 

В то же время, преобладание в северных 
областях как нативной, так и инвазионной ча-
стей ареала гаплотипов клады «A», а в южной 
– клады «B» предположительно может быть 
объяснено естественным отбором вследствие 
различий в адаптациях носителей этих групп 
гаплотипов к местным экологическим факто-
рам, например, температурным условиям.

Заключение
Таким образом, генетические данные сви-

детельствуют об участии в формировании 
инвазионных популяций амурского чебачка 
представителей трёх клад митохондриальных 
гаплотипов, происходящих из трёх разных 
частей нативного ареала этого вида рыб. К 
настоящему времени только представители 
клады «А» имеют разнообразное широтное 
распространение на западе Евразии, тогда как 
представители клады «B» встречаются преи-
мущественно в более южных районах (рис. 
2). Конечно, география распределения гапло-
типов в инвазионной части ареала, прежде 
всего, должна отражать историю инвазии, 
которая зависит от местонахождения точек 
начальной интродукции, а также векторов и 
коридоров последующего вторичного рас-
селения [Reshetnikov, 2013; Snyder, Stepien, 
2017]. Но нельзя исключить, что представите-
ли разных клад могут различаться по степени 
адаптированности к климатическим услови-
ям, прежде всего к температурным характе-
ристикам. На это может косвенно указывать 
не случайное географическое распростране-
ние «южной» клады «B» в инвазионной ча-
сти ареала, а также высокая доля несинони-
мичных замен в ходе эволюции гаплотипов 
клады «D». Однако для проверки предполо-
жения о различиях в адаптивных способно-
стях представителей разных клад необходимо 
проведение специального экологического ис-
следования.
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“JOURNEY TO THE WEST”: THREE PHYLOGENETIC LINEAGES 
CONTRIBUTED TO THE INVASION OF STONE MOROKO, 

PSEUDORASBORA PARVA (ACTINOPTERYGII: CYPRINIDAE)
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The stone moroko (or topmouth gudgeon), Pseudorasbora parva, is one of the most successful invasive 
species in the fresh waters of Europe and some regions of Asia. We analyzed the diversity of the mitochondrial 
COI gene in the genus Pseudorasbora and, especially, in populations of P. parva from its native range (the 
Far East) and areas of recent dispersal. Four phylogenetic lineages of stone moroko were identified within 
its native range, and three of them contributed to the dispersal within more western regions of Eurasia. One 
of these lineages was initially distributed in the north of China and the Far East of Russia, the second one 
was in southern China, the third one was in the Korean Peninsula and, probably, in the adjacent regions of 
China. Geographical distribution of COI lineages suggests three donor regions of stone moroko invasions 
into more western regions of Eurasia: the basin of the Yangtze River, the northern (Russian) part of the Amur 
River basin, and the Sungari River basin (right tributary of the Amur in the territory of China).

Key words: biological invasions, phylogeography, “molecular clock”, fish, topmouth gudgeon.
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Исследована фауна многоклеточных паразитов бычка-кругляка Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) в трёх 
плёсах Куйбышевского водохранилища. Обнаружено 10 видов и неопределённых до вида форм паразитов, в том 
числе специфичные для бычков сем. Gobiidae метацеркарии Holostephanus cobitidis и Apatemon gracilis. Доми-
нантным видом в составе паразитофауны бычка-кругляка исследованного водоёма является чужеродная тремато-
да Nicolla skrjabini, естественный ареал которой ограничен реками Азово-Черноморского бассейна. 

Ключевые слова: бычок-кругляк, паразитофауна, заражённость, Куйбышевское водохранилище.

Введение
Интенсификация биологических инвазий, 

отмечаемая в последние десятилетия, связа-
на со значительными антропогенными (мно-
гочисленные преднамеренные интродукции 
видов, зарегулирование стока рек, строитель-
ство каналов, активизация судоходства и др.) 
и климатическими (в первую очередь, рост 
среднегодовых наземных температур и тем-
ператур поверхностных вод) изменениями 
на планете [Биологические инвазии …, 2004; 
Слынько и др., 2010; Семенченко, Ризевский, 
2013]. Появление и последующая натурализа-
ция живых организмов за пределами их исто-
рических (нативных) ареалов нередко ведёт к 
вытеснению местных видов, изменению тро-
фических, топических и других взаимодей-
ствий и, в конечном счёте – деградации целых 
экосистем [Бисерова, 2010; Орлова, 2011; Са-
мые опасные…, 2018]. Биологические инва-
зии, наряду с антропогенным загрязнением 
среды и разрушением мест обитания, явля-
ются важнейшей причиной вымирания або-
ригенных видов и потери биоразнообразия 
[Семенченко, Ризевский, 2013].  

Не обошла эта проблема и Волгу, круп-
нейшую реку России, являющуюся одним из 
основных транзитных путей проникновения 
и распространения чужеродных видов гид-

робионтов. Волжский инвазионный коридор 
обеспечивает расселение понто-каспийских 
видов в Центральную и Северную Европу, а 
бореально-арктических видов (из озёр севе-
ро-запада России) – в южном направлении 
[Слынько и др., 2010; Kvach et al., 2015]. 

Куйбышевское водохранилище (вдхр.), 
одно из старейших в волжском каскаде, ис-
пытывает мощную антропогенную нагрузку, 
связанную, в том числе, и с инвазиями рыб 
и водных беспозвоночных. Современный со-
став ихтиофауны водоёма включает 59 видов, 
из которых 18 являются чужеродными [Ша-
кирова и др., 2015]. Часть из них (белый и 
пёстрый толстолобики, белый амур, пелядь) 
появились в результате интродукционных 
мероприятий, остальные проникли самостоя-
тельно. Среди последних наиболее массовым 
видом является бычок-кругляк Neogobius me
la  nostomus (Pallas 1814).

Естественный ареал вида охватывает 
прибрежные районы Чёрного и Каспийского 
морей, низовья впадающих в них рек, всю 
акваторию Азовского моря, а также Мра-
морное море [Москалькова, 1996; Атлас…, 
2003]. Начав несколько десятилетий назад 
расселяться по притокам Чёрного и Каспий-
ского морей, в настоящее время кругляк ре-
гистрируется в водоёмах большинства стран 
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Европы [Rakauskas et al., 2013; Mierzejewska 
et al., 2014; Kvach et al., 2017; Ramler, Keckeis, 
2019]. В конце 1980-х гг. бычок проник на Се-
вероамериканский континент, где натурали-
зовался во всех пяти Великих озёрах и неко-
торых реках и заливах США и Канады [Camp 
et al., 1999; Биологические инвазии…, 2004; 
Gendron et al., 2012].

В Волге кругляк был известен и до зарегу-
лирования стока, постоянные его популяции 
регистрировались в нижнем течении реки 
(пос. Сарепта, ныне Красноармейский район 
г. Волгограда) [Берг, 1949]. Во второй полови-
не прошлого века параллельно с сокращени-
ем численности в местах традиционного оби-
тания N. melanostomus значительно расширил 
свой ареал в бассейне Волги. В настоящее 
время северная граница его распространения 
определяется Чебоксарским вдхр., в северной 
части которого кругляк сформировал боль-
шую по численности постоянную популяцию 
[Слынько, Терещенко, 2014].

В Куйбышевском вдхр. кругляк был обна-
ружен в 1968 г. [Шаронов, 1971]. Несмотря на 
то, что N. melanostomus считается одним из 
наиболее успешных рыб-вселенцев, процесс 
освоения им акватории водоёма занял не-
сколько десятилетий. После первой регистра-
ции бычка в низовьях Куйбышевского вдхр. 
(1968 г., Приплотинный плёс, район Тольят-
тинского речного порта) [Шаронов, 1971] до 
обнаружения вида в верхней части Волжско-
го плёса (2000 г.) [Галанин, 2012] прошло 
больше 30 лет. Подобный характер расселе-
ния рыб по водоёму определяется, по мнению 
некоторых авторов [Галанин, 2012; Шакиро-
ва и др., 2015], неоднородностью условий в 
водохранилище.

В литературе до сих пор нет единого мне-
ния относительно вектора (способа) вселения 
N. melanostomus в Куйбышевское вдхр. Одни 
авторы [Евланов и др., 1998] предполагают 
постепенное и последовательное продви-
жение бычков из водоёмов Понто-Каспия. 
Другие указывают на его азово-черномор-
ское происхождение, а в качестве основного 
способа допускают вселение с балластными 
водами, при проведении преднамеренной 
интродукции кормовых беспозвоночных из 
дельты Дона и Цимлянского вдхр., а также 

при транспортировке песка [Тютин и др., 
2012; Шакирова и др., 2015].

Активному расселению и натурализации 
кругляка в новых морских и пресноводных 
экосистемах способствует его чрезвычайная 
эврибионтность. Этот вид нетребователен к 
таким показателям водоёма как солёность, 
газовый режим (концентрация кислорода), 
температура воды, глубина. Бычок характе-
ризуется широким спектром питания (эври-
фаг), который меняется по мере роста рыб. 
Появляясь в новой экосистеме, кругляк бы-
стро становится доминирующим видом. 
Активному наращиванию численности N. 
melanostomus способствует его раннее поло-
вое созревание (в конце первого года жизни), 
сильно растянутый нерест при необычайно 
широком диапазоне температур (от 10 °С до 
30 °С), порционное икрометание, пластич-
ность в выборе нерестового субстрата, а так-
же защитное поведение самцов в отношении 
кладки [Москалькова, 1996; Hôrková, Kováč, 
2015].

Многочисленными исследованиями по-
казаны последствия вселения кругляка в ре-
ципиентные экосистемы и его влияние на 
аборигенные виды рыб. Бычок активно вклю-
чается в пищевые сети, что, с одной стороны, 
положительно влияет на местных хищников, 
поскольку значительно улучшается их кор-
мовая база [Ramler, Keckeis, 2019]. С другой 
стороны, кругляк представляет собой угрозу 
для аборигенных видов, с которыми он кон-
курирует за пищу и местообитание. Так, по-
сле вселения N. melanostomus отмечено зна-
чительное снижение численности (вплоть до 
полной потери популяций) усача и белопёро-
го пескаря в Дунае [Ramler, Keckeis, 2019], 
ерша в лагунах Балтийского моря и озёрах 
Нидерландов [Rakauskas et al., 2013; Jůza et 
al., 2018], подкаменщика, малоротого окуня и 
озёрной форели в североамериканских Вели-
ких озёрах [Perello et al., 2015]. Являясь эври-
фагом, кругляк может выступать хищником 
по отношению к местным видам рыб, актив-
но потребляя их икру и молодь.

Важнейшим следствием вселения чуже-
родных бычков в водоёмы-реципиенты яв-
ляется влияние на местные паразитарные 
сообщества. Изменение ареалов свободно-
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живущих животных (позвоночных и беспо-
звоночных) сопровождается соответствую-
щими изменениями в ареалах их паразитов, 
некоторые из которых могут становиться 
причиной эпизоотий аборигенных видов [Би-
серова, 2010]. В настоящее время в бассейне 
Волги регистрируется 47 чужеродных видов 
паразитов, большинство из них оказались вне 
исторического ареала в результате непредна-
меренной интродукции вместе с хозяевами 
[Жохов и др., 2019]. Наиболее распростра-
нённым следствием натурализации видов-ин-
вайдеров является расширение круга хозяев 
для местных паразитов, общая численность 
которых в аборигенных хозяевах может су-
щественно измениться [Gendron et al., 2012; 
Mineeva, 2019].

Паразитофауна кругляка активно изучает-
ся в разных точках приобретённого им ареа-
ла [Camp et al., 1999; Rakauskas et al., 2008; 
Francová et al., 2011; Kvach et al., 2017], одна-
ко сведений о заражённости бычка в Куйбы-
шевском вдхр. (Средняя Волга) чрезвычайно 
мало. Единственная работа, посвящённая 
данному вопросу, опубликована в региональ-
ном сборнике [Хватков, Золотухин, 2016], в 
силу чего осталась незамеченной исследова-
телями.  

Цель настоящей работы – исследование 
фауны паразитов N. melanostomus в Куйбы-
шевском вдхр.

Материал и методика
Материал собран в июне – августе 2019 г. 

в трёх плёсах Куйбышевского вдхр. (Ундор-

ском, Ульяновском, Приплотинном). С ис-
пользованием набора крючковых снастей 
отловлено 54 экз. бычка-кругляка, биологи-
ческие и морфометрические показатели ко-
торых, определённые в соответствии с об-
щепринятыми методиками [Правдин, 1966], 
приведены в таблице 1. 

На месте лова бычков фиксировали 70°-
м раствором этанола. Вскрытие рыб, сбор, 
фиксацию и камеральную обработку параз-
итов проводили по общепринятой методике 
[Быховская-Павловская, 1985]. Видовая диа-
гностика червей осуществлялась по соответ-
ствующим определителям [Определитель…, 
1987; Судариков и др., 2006].

Для количественной характеристики за-
ражённости животных использовались сле-
дующие показатели: экстенсивность инвазии 
(процентная доля заражённых особей в об-
щем числе исследованных рыб), интенсив-
ность инвазии (минимальное и максимальное 
число паразитов на одной особи хозяина) и 
индекс обилия паразитов (средняя числен-
ность паразита у всех исследованных рыб, 
включая незаражённых). Математическую 
обработку проводили в пакетах программ 
Microsoft Excel.

Оценку сходства состава паразитофаун 
бычка-кругляка в разных водоёмах проводи-
ли с использованием коэффициента Съёрен-
сена [Песенко, 1982]. 

Результаты и их обсуждение
В обследованной части акватории Куйбы-

шевского вдхр. у бычка-кругляка зарегистри-

Таблица 1. Данные об изученных выборках бычка-кругляка из разных станций Куйбышевского водохранилища

Станция / координаты Дата отлова Число обследо-
ванных рыб, экз.

Стандартная длина рыб 
(Lст.), мм Возраст 

рыб
M±m min – max

Ульяновский плёс 
(г. Ульяновск)
54°25′46″ с. ш., 48°35′49″ в. д.

18–19.06.
2019 г. 9 71.0±6.3 54.4–102.7 2+, 3+

Ундорский плёс
(д. Дубки)
54°60′62″ с. ш., 48°43′65″ в. д.

29–30.07.
2019 г. 6 61.9±3.8 51.5–73.2 1+, 2+

Приплотинный плёс (Усин-
ский залив)
53°29′64″ с. ш., 49°25′53″ в. д.

21.06., 21.08.
2019 г. 39 62.1±1.3 48.1–91.6 1+ – 3+
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ровано 10 видов и неопределённых до вида 
форм многоклеточных паразитов разных си-
стематических групп: трематоды, нематоды и 
глохидии двустворчатых моллюсков (табл. 2). 

Наиболее многочисленна группа диге-
нетических сосальщиков – 5 видов. Боль-
шинство из них (метацеркарии Rhipidocotyle 
campanula, Holostephanus cobitidis, 
Diplostomum spp., Apatemon gracilis) инвази-
руют хозяина активным путём, внедряясь че-
рез кожные покровы. 

Единично зарегистрированная трематода 
Rh. campanula является нетипичным парази-
том кругляка. N. melanostomus не отмечен в 
качестве хозяина сосальщика ни в нативном, 
ни в приобретённом ареале. Начальные эта-
пы жизненного цикла гельминта не изучены 
(промежуточный хозяин неизвестен), в ка-
честве дополнительного хозяина выступают 
преимущественно карповые рыбы, а полово-
го созревания трематода достигает в организ-
ме хищных рыб (щука, сом, окунёвые) [Суда-
риков и др., 2006]. 

Таблица 2. Заражённость бычка-кругляка паразитами в Куйбышевском водохранилище (по данным 2019 г.)

Паразит / локализация ЭИ, % ИИ, экз. ИО, экз.
Trematoda

Rhipidocotyle campanula Dujardin, 1845, mtc.
жабры 1.85±1.85 17 0.31±0.31

Nicolla skrjabini Iwanitzky, 1928
кишечник 72.22±6.15 1–157 22.20±5.10

Holostephanus cobitidis Opravilova, 1968, mtc.
мышцы туловища 1.85±1.85 2 0.04±0.04

Diplostomum spp., mtc.
хрусталик глаза 9.26±3.98 1–2 0.13±0.06

Apatemon gracilis Szidat, 1928, mtc.
печень, ткани глаз 3.70±2.59 1 0.04±0.03

Cromadorea (Nematoda)
Capillaria tomentosa Dujardin, 1843
кишечник 16.67±5.12 1–3 0.26±0.09

Camallanus lacustris Zoega, 1776 
кишечник 5.56±3.15 1 0.06±0.03

Camallanus truncatus Rudolphi, 1814
кишечник 1.85±1.85 3 0.06±0.06

Nematoda sp.
кишечник 1.85±1.85 1 0.02±0.02

Bivalvia
Unionidae gen. sp.
грудной плавник 1.85±1.85 9 0.17±0.17

Примечание. ЭИ – экстенсивность инвазии, ИИ – интенсивность инвазии, ИО – индекс обилия.

В первый год существования Куйбы-
шевского вдхр. (1956 г.) Rh. campanula была 
распространённым паразитом щуки (экстен-
сивность инвазии 46.2%, индекс обилия 30.3 
экз.), в последующие 7 лет встречаемость и 
численность гельминта значительно сокра-
щалась вплоть до полного отсутствия у рыб 
[Кошева, 1964]. Мы не располагаем совре-
менными данными о заражённости допол-
нительных и дефинитивных хозяев паразита 
в водоёме, однако анализ литературных дан-
ных свидетельствует о высокой численности 
и плотности этого реофильного гельминта у 
рыб из притоков водохранилища. Так, в реке 
Ташёлка (приток 2-го порядка) инвазия плот-
вы метацеркарией Rh. campanula достигает 
100%, интенсивность заражения может со-
ставлять 1008 экз. (личинки локализуются в 
лучах плавников) [Рубанова, 2019]. 

Метацеркария H. cobitidis, специфичный 
паразит бычков и щиповки [Судариков и др., 
2006; Семёнова и др., 2007], ранее не отме-
чалась у рыб бассейна Средней Волги [Мо-
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лодожникова, Жохов, 2007]. Жизненный цикл 
паразита протекает с участием моллюска 
Bithynia tentaculata (Linnaeus, 1758) в качестве 
промежуточного хозяина, половозрелые чер-
ви в эксперименте выращены у пустельги и 
серой вороны [Судариков и др., 2006]. Трема-
тода известна у кругляка и в нативном (дельта 
Днепра, дельта Волги) [Семёнова и др., 2007; 
Kvach et al., 2014], и в приобретённом ареа-
ле (Саратовское вдхр.) [Mineeva, 2019]. На 
примере последнего показано, что благодаря 
вселению в водоём понто-каспийских бычков 
значительно выросла заражённость сосаль-
щиком аборигенного вида – обыкновенной 
щиповки [Mineeva, 2019].  

A. gracilis – ещё один специфичный быч-
ковым рыбам паразит, в жизненном цикле 
которого они играют роль дополнительного 
хозяина. В качестве хозяев разных категорий 
выступают также моллюск Physa fontinalis 
(Linnaeus, 1758) и рыбоядные птицы [Суда-
риков и др., 2006]. В Куйбышевском вдхр. 
вид ранее не отмечался. Трематода известна 
у кругляка и в нативном (Каспийское море, 
дельта Волги) [Судариков и др., 2006; Kvach 
et al., 2015], и в приобретённом (нижнее те-
чение Волги (Саратовское вдхр.), венгерский 
и словацкий сектора Дуная) [Molnar, 2006; 
Francová et al., 2011; Mineeva, 2019] ареа-
лах. В Европе вид зарегистрирован как A. 
cobitidis Linstow, 1890 (= Tetracotyle cobitidis 
(Linstow, 1890)), что сводится к синониму A. 
gracilis (Rud., 1819) Szidat, 1928 [Судариков 
и др., 2006]. Заражённость хозяина в разных 
точках ареала незначительна (экстенсив-
ность инвазии не превышает нескольких про-
центов). Исключение составляют особи N. 
melanostomus, отловленные в р. Волга ниже 
Волгограда (сосальщиком инвазированы 75% 
рыб, средняя численность червей 2.2 экз.) 
[Kvach et al., 2015]. 

Неопределённые до вида метацеркарии р. 
Diplostomum (при фиксации 70°-м спиртом 
эмбриональные ткани диплостомид дефор-
мируются, и они становятся непригодными 
для определения [Быховская-Павловская, 
1985]) также являются редкими паразитами 
кругляка в исследуемом водоёме (табл. 2). В 
Куйбышевском вдхр. у аборигенных видов 
рыб регистрируется D. spathaceum (Rudolhi, 

1819) Braun, 1893, более других заражены 
карповые (чехонь, плотва, густера, белоглаз-
ка, синец) [Кошева, 1964]. 

Для бычков нативного ареала (Чёрное, 
Азовское, Каспийское моря и низовья впада-
ющих в них рек) описано не менее 5 видов 
диплостомумов, в том числе один узкоспеци-
фичный – D. gobiorum Schigin, 1965 [Найдё-
нова, 1974; Судариков и др., 2006; Семёнова 
и др., 2007]. В приобретённой части ареала 
для N. melanostomus большинство исследова-
телей отмечают неопределённых до вида ли-
чинок Diplostomum spp. [Тютин и др., 2012; 
Gendron et al., 2012; Ondračková et al., 2012]. 
В Балтийском море и водоёмах Северной 
Америки кругляк указан в качестве допол-
нительного хозяина D. spathaceum [Pronin et 
al., 1997; Kvach, Skóra, 2007; Rakauskas et al., 
2008]. 

Сведений о расселении специфичного D. 
gobiorum вслед за своими дополнительными 
хозяевами чрезвычайно мало. K. Мержиевска 
с соавторами [Mierzejewska et al., 2014] сооб-
щают о регистрации данного вида в составе 
паразитофауны бычка-цуцика Proterorhinus 
semilunaris (Heckel, 1837) водоёмов Польши 
(Влоцлавское вдхр., нижнее течение р. Вис-
ла). И.Н. Хватков и В.В. Золотухин указыва-
ют кругляка Куйбышевского вдхр. в качестве 
дополнительного хозяина D. gobiorum (эк-
стенсивность инвазии 20%, индекс обилия 
3.25 экз.) [Хватков, Золотухин, 2016]. Эта на-
ходка требует дополнительного подтвержде-
ния (поскольку остаётся неясным, на каких 
особях (живых или фиксированных) выпол-
нено определение), но весьма возможна, учи-
тывая широкое распространение в водоёме 
брюхоногого моллюска Lymnaea auricularia 
(Linnaeus, 1758) [Михайлов, 2014] – проме-
жуточного хозяина в цикле развития гель-
минта. 

Преобладание личиночных форм червей 
является характерной особенностью тремато-
дофауны бычковых рыб и в нативном, и в при-
обретённом ареале [Найдёнова, 1974; Семё-
нова и др., 2007; Francová et al., 2011; Kvach et 
al., 2015; Mineeva, 2019]. Вместе с тем в усло-
виях Куйбышевского вдхр. бычок-кругляк не 
играет значимой роли в циркуляции личинок 
сосальщиков, поскольку недостаточно инте-
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грирован в их паразитарные системы, о чём 
свидетельствуют низкие показатели частоты 
встречаемости и индекса обилия метацерка-
рий (табл. 2).

Полноценным в экологическом аспекте 
хозяином кругляк является для трематоды N. 
skrjabini, которую мы впервые регистрируем 
в составе паразитофауны рыб исследуемо-
го водоёма. Сосальщик, чей нативный аре-
ал ограничен реками Азово-Черноморского 
бассейна [Жохов и др., 2019], представляет 
собой яркий пример «сопряжённой инвазии» 
(«invasion meltdown» [Simberloff, Von Holle, 
1999]), когда натурализация одного или не-
скольких видов способствует вселениям дру-
гих [Орлова, 2011].

В настоящее время трематода имеет широ-
кое распространение в водоёмах и водотоках 
многих европейских стран (Болгария, Вен-
грия, Россия, Украина, Польша, Словакия, 
Латвия, Литва, Чехия, Германия) [Ondračkova 
et al., 2005, 2012; Molnar, 2006; Kirjušina, 
Vismanis, 2007; Жохов и др., 2019]. В бассей-
не Волги N. skrjabini регистрируется от дель-
ты до Рыбинского вдхр. [Жохов и др., 2019]. 

Столь значительный инвазионный успех 
сосальщика определяется высокими тем-
пами расселения брюхоногого моллюска 
Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer,1828), проме-
жуточного хозяина в цикле развития параз-
ита. Включённый в «чёрный список» чуже-
родных животных в европейских внутренних 
водоёмах (как вид с высокой степенью влия-
ния) [Самые опасные…, 2018], литоглиф на 
фоне установления многолетней устойчивой 
тенденции повышения среднегодовых темпе-
ратур в последние десятилетия значительно 
расширил свой ареал в бассейне Волги. Заре-
гистрированный в 1971 г. в дельте реки [Пи-
рогов, 1972], в настоящее время L. naticoides 
продвинулся вверх по каскаду до Угличского 
вдхр., где его численность достигает 520 экз./
м2 [Перова и др., 2018].  

В Куйбышевском вдхр. единичные экзем-
пляры моллюска были впервые обнаружены 
в середине 1990-х гг. [Яковлев и др., 2009], в 
настоящее время он является обычным видом 
как в самом водохранилище, так и в его при-
токах (реки Свияга, Майна, Утка, Уса) [Кури-
на, 2014; Михайлов, 2014].

Дополнительными хозяевами в цикле 
развития чужеродной трематоды N. skrjabini 
выступают разнообразные виды амфи-
под (Gammaridea), в том числе инвазивные 
(родов Dikerogammarus, Pontogammarus, 
Chaetogammarus), которые способны значи-
тельно увеличивать свою численность в но-
вых местообитаниях за короткий промежуток 
времени, то есть близки к r-стратегам [Биоло-
гические инвазии…, 2004].  

Полового созревания N. skrjabini дости-
гает в организме рыб, преимущественно 
бентосоядных. Интересно, что основными 
дефинитивными хозяевами чужеродного па-
разита в условиях приобретённого им аре-
ала также становятся вселенцы – понто-ка-
спийские бычки сем. Gobiidae [Molnar, 2006; 
Ondračková et al., 2010, 2012; Тютин и др., 
2012; Mineeva, 2019]. Заражение рыб осу-
ществляется при питании инвазированными 
бокоплавами. В условиях Куйбышевского 
вдхр. трематода N. skrjabini имеет высокую 
встречаемость и численность в популяции 
кругляка (табл. 2), что указывает на важную 
роль амфипод в питании бычков исследуемо-
го водоёма. 

Нематоды р. Camallanus – единственные 
черви в составе паразитофауны кругляка, 
развитие которых связано с зоопланктоном 
(веслоногими рачками). Низкие значения 
показателей инвазии рыб (табл. 2) говорят о 
незначительной доле данного компонента в 
их пищевом рационе. Анализ литературных 
данных [Rolbiecki, 2006; Rakauskas et al., 
2008; Francová et al., 2011; Тютин и др., 2012] 
свидетельствует, что и в других точках при-
обретённого ареала бычок-кругляк являет-
ся случайным хозяином нематод C. lacustris 
и C. truncatus. Вместе с тем в дельте Волги 
(нативный ареал) треть исследованных осо-
бей N. melanostomus (33.3%) инвазированы 
C. lacustris [Kvach et al., 2015]. Подобное ши-
рокое распространение нематоды в популя-
ции кругляка может быть достигнуто благо-
даря крупным бычкам-ихтиофагам, которые 
приобретают камаллянусов от мирных рыб 
(молодь карповых – резервуарные хозяева), 
поскольку данные виды круглых червей спо-
собны к «пассажированию». Именно в ор-
ганизме хищных рыб (окунёвых, щуковых, 
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сомовых и др.) представители р. Camallanus 
достигают половой зрелости. 

Жизненный цикл патогенной нематоды C. 
tomentosa, поражающей слизистую оболочку 
кишечника рыб, протекает с участием оли-
гохет родов Tubifex и Limnodrilus в качестве 
резервуарных или промежуточных хозяев 
[Определитель…, 1987]. Паразит отмечает-
ся у кругляка и в нативной (дельта Днепра) 
[Kvach et al., 2014], и в приобретённой (р. 
Рейн (Германия) и нижнее течение р. Волга 
(Саратовское вдхр.)) [Ondračková et al., 2015; 
Минеева, 2018] частях ареала, заражённость 
рыб не превышает нескольких процентов.  

Взрослая особь Nematoda sp. из кишеч-
ника кругляка не идентифицирована до вида 
вследствие её плохой сохранности. 

Единично зарегистрированные на груд-
ных плавниках рыб глохидии моллюсков 
(табл. 2) заражают хозяина топическим пу-
тём. В водоёмах естественного и приобретён-
ного ареалов личинки моллюсков (родов 
Anodonta и Pseudoanodonta) являются обыч-
ными эктопаразитами кругляка [Найдёнова, 
1974; Ondračková et al., 2012; Kvach et al., 
2014, 2017], экстенсивность инвазии бычков 
в отдельные сезоны года может достигать 
65–83% (болгарский и словацкий секторы 
Дуная) [Francová et al., 2011]. 

Приведённый нами список паразитов кру-
гляка Куйбышевского вдхр., безусловно, не 
может претендовать на полноту. Во-первых, 
любая фиксация рыб после отлова значитель-
но снижает информативность вскрытия и, как 
следствие, приводит к неполным качествен-
ным и количественным данным о составе па-
разитов [Kvach et al., 2018]. Во-вторых, наши 
исследования затронули небольшую часть 
акватории водоёма, а в литературе показано, 
что своеобразие гидрологического режима 
отдельных участков (плёсов) водохранилища 
сказывается на их фауне, в том числе фауне 
паразитов рыб [Изюмова, 1977]. Исследова-
ние заражённости кругляка из других частей 
водоёма, несомненно, расширит познания о 
составе паразитофауны вида. В-третьих, уро-
венный режим Куйбышевского вдхр. в 2019 г. 
был подвержен значительным колебаниям, 
что не могло не отразиться на бентосных и 
зоопланктонных сообществах его экосисте-

мы, то есть на первичных звеньях жизненно-
го цикла паразитов, обеспечивающих переда-
чу инвазии рыбам. 

Считаем необходимым дополнить за-
регистрированный нами список паразитов 
кругляка Куйбышевского вдхр. данными, по-
лученными И.Н. Хватковым и В.В. Золотухи-
ным [2016] от рыб, выловленных в Ульянов-
ском плёсе. В указанном участке водоёма для 
N. melanostomus авторами отмечено 8 видов 
многоклеточных паразитов разных систе-
матических групп (цестода Proteocephalus 
sp., трематоды Phyllodistomum pseudofoli
um Nybelin, 1926, Plagioporus angusticolle 
(Hausmann, 1896), Diplostomum gobiorum 
mtc., Posthodiplostomum brevicaudatum mtc. 
(Nordmann, 1832) Wisniewski, 1958, Tylodel
phys clavata mtc. (Nordmann, 1832) Diesing, 
1850, неопределённые до вида метацеркарии 
Trematoda gen. sp., скребень Pomphorhynchus 
laevis (Müller, 1776)), в работе приводятся их 
микрофотографии. Как отмечалось выше, 
нахождение D. gobiorum в данном списке 
требует подтверждения на жизнеспособных 
метацеркариях, достигших инвазионной ста-
дии. Определённые сомнения вызывает ре-
гистрация авторами трематоды Plagioporus 
angusticolle (Fasciolida, Opecoelidae) (экстен-
сивность инвазии 10%, интенсивность инва-
зии 3–30 экз., индекс обилия 16.5 экз.) [Хват-
ков, Золотухин, 2016]. На территории России 
данный представитель бореального предгор-
ного фаунистического комплекса известен у 
обыкновенного подкаменщика Cottus gobio 
(Linnaeus, 1758) Ладожского и Онежского 
озёр, развитие сосальщика протекает с уча-
стием моллюсков р. Sphaerium и бокоплавов 
Gammarus pulex (Linnaeus, 1758) в качестве 
промежуточного и дополнительного хозяев, 
соответственно [Определитель…, 1987]. 

Таким образом, анализ литературных 
[Хватков, Золотухин, 2016] и наших ориги-
нальных данных позволяет констатировать, 
что в современный период список много-
клеточных паразитов бычка-кругляка Куй-
бышевского вдхр. (среднее течение р. Волга) 
включает не менее 16 видов пяти системати-
ческих групп (табл. 3). 

Это меньше, чем отмечается у N. mela
nostomus в расположенном ниже Саратовском 
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вдхр. (21 вид) [Минеева, 2013, 2018; Mineeva, 
2019]. Паразитологическое исследование не-
фиксированных рыб из разных участков Куй-
бышевского вдхр. сможет существенно рас-
ширить познания о составе паразитов этого 
чужеродного вида в бассейне Средней Волги.

В нативном ареале список Metazoa кру-
гляка включает не менее 104 видов парази-
тов разных экологических групп (морских, 
эвригалинных, пресноводных), в том чис-
ле 4 вида моногеней, 8 видов цестод, 1 вид 
аспидогастров, 55 видов трематод, 19 ви-
дов нематод, 8 видов скребней, 4 вида мол-
люсков и 5 видов ракообразных [Найдё-
нова, 1974; Kvach, 2005; Судариков и др., 
2006; Семёнова и др., 2007; Özer, 2007; 
Ondračková et al., 2010, 2012; Francová et al., 
2011; Krasnovyd et al., 2012; Kvach et al., 2014, 

Таблица 3. Список видов и характеристика макропаразитов бычка-кругляка Куйбышевского водохранилища (по 
оригинальным и литературным данным)

Паразит Статус вида Специфичность Общее распространение
Cestoda

Proteocephalus sp. неизвестен неизвестна неизвестно
Trematoda

A. gracilis аборигенный специфичен бычковым, балитори-
евым, керчаковым

Европа, Центральная Азия (Казах-
стан, Киргизия), Приморье

Diplostomum spp. неизвестен неизвестна неизвестно
H. cobitidis аборигенный специфичен бычковым и щиповке Урал, Сибирь, Восточная Европа

N. skrjabini 
чужеродный, 
водоём-донор 

– Дон
широкоспецифичный Европа (Восточная, Центральная, 

Западная)

Ph. pseudofolium аборигенный специфичен окунёвым Палеарктика

P. brevicaudatum аборигенный широкоспецифичный
Европа (Восточная, Центральная), 

Западная и Восточная Сибирь, 
Казахстан

Rh. campanula аборигенный на стадии личинки специфичен 
карповым Палеарктика

T. clavata аборигенный широкоспецифичный Палеарктика
Trematoda gen. sp. неизвестен неизвестна неизвестно

Cromadorea (Nematoda)
C. tomentosa аборигенный широкоспецифичный Палеарктика
C. lacustris аборигенный специфичен окунёвым Палеарктика
C. truncatus аборигенный специфичен окунёвым Палеарктика
Nematoda sp. неизвестен неизвестна неизвестно

Acanthocephala

P. laevis аборигенный широкоспецифичный Европа (Восточная, Центральная), 
Западная Сибирь

Bivalvia
Unionidae gen. sp. неизвестен неизвестна неизвестно

2015]. Часть специфичных паразитов (моно-
генея Gyrodactylus proterorhini Ergens, 1967, 
цестоды Proteocephalus gobiorum Dogiel et 
Bychowsky, 1939 и Triaenophorus crassus 
Forel, 1868, трематоды Apatemon gracilis, 
Cryptocotyle concave (Creplin, 1825) Lühe, 
1909, C. lingua (Creplin, 1825) Fishhoeder, 1903, 
Holostephanus cobitidis, нематода Dichelyne 
minutus (Rudolphi, 1819)) сохраняются у быч-
ка и в приобретённом ареале [Molnar, 2006; 
Rolbiecki, 2006; Kvach, Skóra, 2007; Francová 
et al., 2011; Ondračková et al., 2015; Минеева, 
Минеев, 2019; Mineeva, 2019]. Рыбы сем. 
Gobiidae характеризуются высоким потен-
циалом к заражению местными паразитами 
в водоёмах-реципиентах. В условиях приоб-
ретённого ареала (Европе и Северной Аме-
рике) для N. melanostomus известно 98 видов 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2020104

многоклеточных паразитов девяти система-
тических групп: Monogenea – 1, Cestoda – 13, 
Aspidogastrea – 2, Trematoda – 29, Nematoda – 
29, Acanthocephala – 14, Bivalvia – 5, Crustacea 
– 3, Hirudinea – 2 [Pronin et al., 1997; Camp et 
al., 1999; Ondračková et al., 2005, 2010, 2012, 
2015; Molnar, 2006; Rolbiecki, 2006; Kvach, 
Skóra, 2007; Rakauskas et al., 2008; Francová 
et al., 2011; Тютин и др., 2012; Gendron et al., 
2012; Минеева, 2013, 2018; Kvach et al., 2014, 
2017; Хватков, Золотухин, 2016; Gendron, 
Marcogliese, 2016; Güven, Öztürk, 2018; Ми-
неева, Минеев, 2019; Mineeva, 2019]. 

Столь высокое видовое разнообразие 
паразитов кругляка в реципиентных экоси-
стемах обусловлено широким спектром его 
питания и образом жизни. Приуроченность 
рыб к прогреваемым мелководьям с обиль-
ной водной растительностью облегчает за-
ражение животных метацеркариями трема-
тод (вследствие пространственной близости 
с моллюсками, промежуточными хозяевами 
сосальщиков) и эктопаразитами.

Многие виды паразитов приобретаются 
бычками трофическим путём. В морях (на-
тивный ареал) основной пищей кругляка 
служат двустворчатые и брюхоногие моллю-
ски (в Азовском море до 80–90% рациона), 
рыбы могут потреблять и прикреплённые 
формы [Москалькова, 1996; Атлас…, 2003]. 
В реципиентных экосистемах бычки легко 
включаются в местные пищевые сети, одним 
из факторов, способствующих расселению 
вида, является его эврифагия. Так, в севе-
роамериканском оз. Эри (система Великих 
озёр) в рационе N. melanostomus выделяется 
21 тип пищевых объектов. По частоте встре-
чаемости и обилию доминируют ветвистоу-
сые ракообразные (Cladocera), личинки дву-
крылых насекомых, двустворчатые моллюски 
(преимущественно р. Dreissena). В меньшей 
степени кругляк питается другими группа-
ми ракообразных (Amphipoda, Copepoda, 
Isopoda), брюхоногими моллюсками, личин-
ками подёнок, рыбами и водорослями [Perello 
et al., 2015]. Авторы указывают на изменчи-
вость спектра питания у самцов и самок N. 
me  lanostomus в отдельные сезоны года. В 
среднем течении р. Дунай (Словакия) откорм 
кругляка осуществляется преимуществен-

но за счёт личинок хирономид, бокоплавов 
(Corophium), мшанок и ветвистоусых рачков, 
демонстрируя, таким образом, перекрытие 
пищевых ниш с аборигенными ершом и оку-
нем [Hôrková, Kováč, 2015]. В Куршском за-
ливе Балтийского моря и озёрах Нидерландов 
(водосбор р. Маас (Мёз)) чужеродный бычок 
питается моллюсками (двустворчатыми р. 
Dreissena и брюхоногими), бокоплавами, а 
также личинками хирономид [Rakauskas et 
al., 2013; Jůza et al., 2018].  

В условиях Куйбышевского вдхр. пище-
вой спектр кругляка также определяется до-
ступностью пищевых объектов и значительно 
различается в отдельных участках водоёма. 
Основой питания N. melanostomus в Улья-
новском плёсе (средняя часть водохранили-
ща) являются моллюски (преимущественно 
р. Dreissena), составляющие до 90% рацио-
на, второстепенными объектами служат ра-
кообразные (гаммариды) [Солтис, 2012]. В 
верхней части Куйбышевского вдхр. (Волж-
ский плёс, Свияжский залив) кругляк пита-
ется более разнообразно (всего отмечено 17 
типов кормовых компонентов). Из бентосных 
организмов в питании бычка преобладают 
амфиподы (в том числе вселенцы), олигохе-
ты, личинки ручейников и хирономид, мол-
люски. Среди зоопланктонных организмов 
доминируют крупные копеподы и придонные 
ветвистоусые рачки рода Alona [Фролова, 
2009].

Нашими исследованиями установлено, 
что в 2019 г. в условиях малой водности от-
корм кругляка в нижней и средней частях 
Куйбышевского вдхр. осуществлялся преи-
мущественно за счёт личинок комаров-звон-
цов (Diptera, Chironomidae). Второстепенны-
ми объектами питания являлись моллюски 
родов Anisus и Dreissena, а также ракообраз-
ные (Amphipoda, Copepoda, Cladocera). В 
Усинском заливе (Приплотинный плёс) среди 
кормовых объектов бычка отмечалась и рыба.

Паразитофауны кругляка Куйбышевского 
(16 видов) (табл. 3) и расположенного ниже 
Саратовского водохранилищ (21 вид) [Мине-
ева, 2013, 2018, Mineeva, 2019] характеризу-
ются довольно высоким сходством (индекс 
Съёренсена Ks=54%). Общими для рыб обоих 
водоёмов являются 10 видов многоклеточных 
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паразитов (Proteocephalus sp., N. skrjabini, H. 
co bitidis, Diplostomum sp., T. clavata, A. graci
lis, C. tomentosa, C. lacustris, P. laevis, Union
idae gen. sp.). Жизненный цикл большинства 
из них включает в качестве хозяев разных 
категорий бентосных беспозвоночных (мол-
люсков, бокоплавов, олигохет). Только 2 
вида гельминтов (цестода Proteocephalus sp. 
и нематода C. lacustris) инвазируют рыб че-
рез зоопланктонных ракообразных. 

В целом необходимо отметить, что и за-
ражённость рыб общими для обоих водоёмов 
паразитами весьма схожа [Минеева, 2013, 
2018; Mineeva, 2019]. Исключение представ-
ляют метацеркарии р. Diplostomum, которые 
в условиях Саратовского вдхр. являются наи-
более распространёнными видами в составе 
паразитофауны N. melanostomus [Mineeva, 
2019], а в Куйбышевском регистрируются с 
низкой частотой и численностью в популя-
ции хозяина (табл. 2).

Многие виды паразитов кругляка Саратов-
ского вдхр. пока не зарегистрированы в распо-
ложенном выше водоёме. Так, в исследованной 
акватории Куйбышевского вдхр. не отмечены 
широко распространённая у бычков средней 
части Саратовского вдхр. личинка нематоды 
Contracaecum microcephalum (Rudolphi, 1819) 
(экстенсивность инвазии 57.8%) [Минеева, 
2018] и специфичный бычковым рыбам лен-
тец Triaenophorus crassus Forel, 1868, развитие 
которых протекает с участием веслоногих рач-
ков (Copepoda). Также в исследованных плё-
сах не зарегистрированы некоторые редкие па-
разиты кругляка Нижней Волги, заражающие 
рыб трофическим (при питании бентосными 
организмами) (нематода Eustrongylides excisus 
Jägerskiöld, 1909, скребни Neoechinorhynchus 
rutili (Müller, 1780) и Pseudoechinorhynchus 
borealis (Linstow, 1901)) и топическим (актив-
ным) путём (метацеркарии Paracoenogonimus 
ovatus Katsurada, 1914 и Apharhyngostrigea 
cornu Ciurea, 1927, моногенея Gyrodactylus sp., 
пиявка Caspiobdella fadejewi (Epstein, 1961), 
рачок Argulus foliaceus (Linnaeus, 1758)). Та-
ким образом, можно констатировать, что со-
став паразитофауны N. melanostomus Куйбы-
шевского вдхр. представляет собой усечённый 
список паразитов нижневолжских популяций 
вида. 

В Чебоксарском вдхр., расположенном 
выше по каскаду, для кругляка известно 13 
видов многоклеточных паразитов [Тютин и 
др., 2012]. Сходство фаун Metazoa бычков в 
двух средневолжских водохранилищах (коэф-
фициент Съёренсена) составляет всего 34%, 
общими являются 5 видов паразитов (N. skrj
abini, Diplostomum sp., C. lacustris, C. trunca
tus, P. laevis). 

Заключение
Исследование бычка-кругляка из сред-

него и нижнего участка акватории Куйбы-
шевского вдхр. (Ундорский, Ульяновский 
и Приплотинный плёсы) выявило 10 видов 
многоклеточных паразитов, что значительно 
расширяет известный к настоящему време-
ни список Metazoa этого чужеродного вида в 
бассейне Средней Волги. Кругляк не играет 
значимой роли в циркуляции большинства 
зарегистрированных паразитов, поскольку 
недостаточно интегрирован в их паразитар-
ные системы, о чём свидетельствуют низкие 
показатели частоты встречаемости и индекса 
обилия видов. Neogobius melanostomus явля-
ется важнейшим дефинитивным хозяином 
для чужеродной трематоды Nicolla skrjabini, 
подтверждая подобную тенденцию из разных 
точек приобретённого рыбами ареала. 
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The fauna of multicellular parasites of the round goby Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) in three 
reaches of the Kuibyshev reservoir was studied. Ten species and undefined forms of parasites were found, 
including those specific to the fam. Gobiidae metacercariae – Holostephanus cobitidis and Apatemon grac
ilis. The dominant species in the parasite fauna of the round goby of the studied reservoir is the alien fluke 
Nicolla skrjabini, whose natural range is limited to the rivers of the Azov and Black seas basin.  
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Впервые приводятся данные по инвазии Азиатской божьей коровки Harmonia axyridis (Pallas, 1773) 
в Азербайджане. В конце марта 2019 г. на территории Гирканского национального парка в лесах, 
образованных Parrotia persica (DC.) C.A. Mey, недалеко от границы с Ираном были собраны два эк-
земпляра H. axyridis. Естественный ареал вида включает юго-восток Западной Сибири, юг Восточной 
Сибири и Дальнего Востока, Северо-Восточный Казахстан, Монголию, Китай, Корейский полуостров, 
Японию и Северный Вьетнам. Сейчас идёт всемирная экспансия этого вида. На данный момент H. 
axyridis встречается уже более чем в 50 странах Европы, Азии, Африки, Северной и Южной Амери-
ки. Находка вида на территории Азербайджана показывает, что его инвазия в регионе продолжается.

Ключевые слова: Азиатская божья коровка, Harmonia axyridis, Азербайджан, инвазия, Гирканский 
национальный парк.

Введение
Естественный ареал Азиатской божь-

ей коровки Harmonia axyridis (Pallas, 1773) 
включает юго-восток Западной Сибири, юг 
Восточной Сибири и Дальнего Востока, Севе-
ро-Восточный Казахстан, Монголию, Китай, 
Корейский полуостров, Японию и Северный 
Вьетнам [Orlova-Bienkowskaja et al., 2015]. 
Примерно с 1916 г. этот вид стали использо-
вать для биологической борьбы с вредителя-
ми, прежде всего с тлями. Некоторое время 
не было данных о том, что Азиатская божья 
коровка акклиматизировалась за пределами 
нативного ареала, но в 1988 г. были обнару-
жены первые популяции в Северной Америке 
[Chapin, Brou, 1991]. С этого времени распро-
странение вида идёт по всему миру с порази-
тельной скоростью [Brown et al., 2011]. Сейчас 
H. axyridis встречается более, чем в 50 стра-
нах Европы, Азии, Африки, Северной и Юж-
ной Америки, причём в некоторых регионах 
является доминантным видом божьих коро-
вок [EPPO, 2018]. Зафиксирован вид и в Евро-
пейской России (Калининградская [Zakharov 
et al., 2011], Белгородская [Ukrainsky, Orlova-
Bienkowskaja, 2014], Брянская [Круглова 

и др., 2015], Московская [Захаров, 2015] и 
Липецкая [Orlova-Bienkowskaja et al., 2015], 
Воронежская [Емец, 2018] области), на рос-
сийском Кавказе [Украинский, Шаповалов, 
2010], а также в соседних с Россией странах: 
Грузия [Merkviladze, Kvavadze, 2002], Турция 
[Bukejs, Telnov, 2015], Украина [Некрасова, 
Титар, 2014], Беларусь [Roy et al., 2016] и Ар-
мения [Калашян и др., 2017, 2019]. Наконец, 
вид найден в граничащей с Азербайджаном 
иранской провинции Гилян [Mardani-Talaee et 
al., 2019]. Ближайшие точки к новой наход-
ке в Азербайджане: Иран (Гилян, Решт, 150 
км), Армения (Тегут, 440 км), Дагестан (Ма-
хачкала, 480 км) [Ильина, Гасанова, 2015] и 
Грузия (Национальный заповедник Лагодехи, 
410 км) [Merkviladze, Kvavadze, 2002], (но 
эту находку А. Украинский [2013] считает 
сомнительной); (Тбилиси, 470 км) [Schlüter, 
2012] (информация помещена в интернете 
натуралистом-любителем и не подтвержде-
на специалистом). Опираясь на данные, при-
ведённые выше, и литературные источники, 
можно предположить, что H. axyridis распро-
страняется со скоростью примерно 200 км в 
год [Zakharov, 2013]. Зафиксировано, что H. 
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axyridis вытесняет аборигенные виды божьих 
коровок и, как следствие, наносит ощутимый 
урон экосистемам в некоторых регионах Ев-
ропы [Roy et al., 2012]. В связи с этим, мож-
но предположить, что она проявляет анало-
гичную агрессию и на территории России и 
стран Южного Кавказа. Кроме того, имаго 
H. axyridis могут питаться не только насеко-
мыми, но и спелыми плодами, они поврежда-
ют виноград, чем наносят значительный вред 
садоводству и винодельческой промышлен-
ности. Если коровки с гроздьями попадают в 
сборы урожая винограда, то вино приобрета-
ет неприятный привкус [Koch, Galvan, 2008]. 
Забиваясь на зимовки в жилые помещения, 
коровки доставляют неудобства человеку 
[Koch, Galvan, 2008], к тому же, они способ-
ны кусаться [Ramsey, Losey, 2012; Коротяев, 
2013], вызывать аллергические реакции у лю-
дей [Goetz, 2009] и отравления у домашних 
животных [Stocks, Lindsey, 2008]. Обзор рас-
пространения вида в Кавказском регионе, по 
данным на 2013 г., включал сведения о наход-
ках в Адыгее, Краснодарском крае, Абхазии 
и Грузии [Орлова-Беньковская, 2014]. Сей-
час известно, что фронт её распространения 
сильно продвинулся. Помимо перечисленных 
регионов, она отмечена в Ставропольском 
крае, Крыму, Дагестане и Ростовской обл., 
Кабардино-Балкарии [Орлова-Беньковская, 
Могилевич, 2016]. В Азербайджане этот вид 
ранее не был зафиксирован. В этой статье 
приводятся данные о первой находке в Азер-
байджанской республике.

Результаты
В ходе экспедиции в Азербайджан, ко-

торая проходила с 22.03.2019 по 2.04.2019, 
был проведён сбор насекомых на террито-
рии Гирканского национального парка в ле-
сах, образованных Parrotia persica (DC.) C.A. 
Mey (парротию персидскую называют же-
лезным деревом), недалеко от Иранской гра-
ницы (38.456° с. ш., 48.735° в. д.). Методом 
ручного сбора 28–29.03.2019 на травянистых 
растениях семейства злаковые (Gramineae) 
были найдены два имаго Harmonia axyridis. 
Такое небольшое количество особей, веро-
ятно, связано с крайне плохими погодными 

условиями. На протяжении всей экспедиции 
температура воздуха была около +15 °С, и 
шли постоянные дожди. Оба имаго относят-
ся к морфе succinea. Экземпляр № 1, самец, 
имеет светлую окраску и всего 8 ясно разли-
чимых пятен на надкрыльях (по 4 на каждом). 
Его длина составляет 6.5 мм, а ширина 5 мм. 
Экземпляр № 2, самка, имеет более тёмную 
окраску и 18 крупных пятен на надкрыльях. 
Он крупнее первого и в длину составляет 8 
мм, а в ширину – 6 мм. Элитральный гребень 
выражен крайне слабо. Рисунок на передне-
спинке у жуков различается. Жуки находятся 
в личной коллекции автора.

Была составлена карта, на которой показа-
ны ближайшие находки Harmonia axyridis по 
литературным данным и точка первой наход-
ки в Азербайджане (рисунок).

Обсуждение
В Европейских странах налажен монито-

ринг инвазивных насекомых, и распростране-
ние Harmonia axyridis внимательно отслежи-
вается. К сожалению, данные по расселению 
этого жука на территории Кавказа не полны. 
Есть две лидирующие версии его проникно-
вения на Кавказ. Первая – это преднамерен-
ная интродукция (в частности, в Грузии), 
второе – массовая волна саморасселения из 
Западной Европы на восток, возможно, че-
рез Турцию и Иран. Обнаружение массовой 
популяции в окрестностях Сочи в 2012 г. по-
казало, что вид обосновался на данной тер-
ритории. Затем коровка была найдена в Кры-
му, Ростовской обл., Ставропольском крае, 
Кабардино-Балкарии, Дагестане (Россия), в 
Абхазии и Тбилиси (Грузия), в Армении, где 
в 2019 г. также была обнаружена массовая 
популяция; кроме того, вид найден в про-
винции Гилян (Иран). Каждая новая находка 
вида имеет важное значение, так как может 
предупредить возможные экологические про-
блемы, связанные с инвазией. Помимо этого, 
у нас появится возможность рассчитать при-
мерную скорость распространения и пред-
положить следующую точку заселения. По-
пуляция в Азербайджане, видимо, появилась 
совсем недавно, и наблюдения за её развити-
ем могут представлять значительный интерес 
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Рисунок. Карта распространения Harmonia axyridis в юго-восточной части закавказского региона и северо-запад-
ном Иране.  – Дагестан, 2015 г. (Махачкала), Грузия, 2012 г. (Тбилиси), Армения, 2019 г. (Тегут); Иран, 2016 г. 
(Решт); Грузия, 2002 г. (Лагодехи, сомнительная находка);   – первая находка в Азербайджане, 2019 г. (Гирканский 
национальный парк).

для понимания взаимодействия с абориген-
ными видами. Анализируя находки, произве-
дённые ранее, и описанную новую находку, 
можно предположить, что условия обита-
ния на Кавказе благоприятны для Harmonia 
axyridis и, вероятно, вид будет продолжать 
расселение. 
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For the first time, data on the invasion of the Asian ladybug Harmonia axyridis (Pallas, 1773) in Azerbaijan 
are presented. At the end of March 2019, two specimens of H. axyridis were collected in the forests formed 
by the trees of Parrotia persica (DC.) C.A. Mey near the border with Iran on the territory of the Hyrcanian 
National Park. The natural range of the species includes the southeast of Western Siberia, the south of Eastern 
Siberia and the Far East, Northeast Kazakhstan, Mongolia, China, the Korean Peninsula, Japan and North 
Vietnam. Now it is expanding worldwide. At the moment, H. axyridis is found in more than 50 countries 
in Europe, Asia, Africa, North and South America. The finding of the species in Azerbaijan shows that its 
invasion in the region continues.

Keywords: Asian ladybug, Harmonia axyridis, Azerbaijan, invasion, Hyrcanian National Park.
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Дан обзор двух чужеродных видов двукрылых из сем. Stratiomyidae (Diptera), вселившихся на 
Черноморское побережье Кавказа (Россия). Рассмотрена история расселения Exaireta spinigera 
(Wiedemann, 1830), впервые отмеченного в России, и Hermetia illucens (Linnaeus, 1758), недавно 
зарегистрированного на территории России, их биология, перспективы дальнейшего расселения, 
включения в аборигенные экосистемы, возможности использования и возникшие опасности.

Ключевые слова: Exaireta spinigera, Hermetia illucens, Черноморское побережье Кавказа, Россия.

Введение
За последние годы на Черноморском побе-

режье Кавказа в России появился целый ряд 
чужеродных видов. Особенно опасными ока-
зались чешуекрылые – пальмовый мотылёк 
Paysandisia archon (Burmeister, 1880) (сем. 
Castniidae) [Карпун и др., 2017а] и самши-
товая огнёвка Cydalima perspectalis (Walker, 
1859) (сем. Crambidae) [Гниненко и др., 2014; 
Гниненко, Лянгузов, 2017; Пономарёв и др., 
2018]. В 2013 г. зарегистрирован коричне-
во-мраморный клоп, или мраморный щитник 
Halyomorpha halys (Stål, 1855) [Гапон, 2016; 
Митюшев, 2016], в 2014 – красный пальмо-
вый долгоносик Rhynchophorus ferrugineus 
(Olivier, 1790) [Карпун и др., 2014], а также 
другие жесткокрылые: хармония изменчи-
вая Harmonia axyridis (Pallas, 1773) [Orlova-
Bieńkowskaja, Bieńkowski, 2017], кипарисовая 
радужная златка Lamprodila festiva [Карпун и 
др., 2017б], в 2015 – червец Ceroplastes cerfenis 
(Fabricius, 1798) [Карпун, 2018], в 2016 – вос-
точная каштановая орехотворка Dryocasmus 
kuriphilus Yasumatsu, 1951 [Гниненко, Лян-
гузов, 2017], в 2019 г. – ориентальная бело-
крылка Aleuroclava aucubae (Kuwana,1911) 
[Gavrilov-Zimin, Borisov, 2020]. Это находки 
за последние годы. Появились также два вида 

двукрылых из сем. Stratiomyidae, которые бу-
дут рассмотрены в этой статье.

Обзор видов 
Exaireta spinigera (Wiedemann, 1830) 

(рисунок, 1, 2).
Одна самка этого вида поймана на Чер-

номорском побережье: г. Адлер, окрестно-
сти станции Олимпийский парк (п. Весёлый, 
43.4149903 с. ш., 39.975296 в. д), 2.11.2018 
(Э. Хачиков). Муха собрана в помещении на 
окне. Кроме того, там же на полу, находи-
лись ещё три экзувия, по-видимому, того же 
вида. Естественный ареал этого вида – Ав-
стралия, где муха тоже обычна в помеще-
ниях на окнах [Colles, McAlpine, 1970]. Род 
Exaireta Schiner, 1868 принадлежит к подсем. 
Beridinae и включает два австралийских вида, 
кроме E. spinigera, E. siliaceae (White, 1916). 
E. spinigera – чужеродный вид, по-английски 
его называют «garden soldier fly» или «blue 
soldier fly», русское название, использованное 
в Интернете – «садовая муха солдата» – неу-
дачный перевод с английского слова «soldier» 
как солдат, хотя на русском языке имеется 
аналогичное английскому «soldier fly» на-
звание муха-львинка. Более целесообразно 
назвать Exaireta spinigera по-русски «шипо-
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носная львинка», основываясь на латинском 
видовом эпитете. Муха до 14 мм длиной, с 
удлинённым телом чёрной окраски в серо-го-
лубоватом опылении, щиток с 4 длинными 
желтоватыми шипами. Торчащие вперед уси-
ки чёрные, длиннее головы, состоят из 3 сег-
ментов, брюшко плоское, крылья с тёмными 
пятнами, ноги чёрные с белыми перевязями 
(рис.: 1, 2). Эти признаки позволяют легко от-
личать её от аборигенных видов Stratiomyidae 
с шипами на щитке. Мухи питаются некта-
ром и пыльцой растений. Личинка с упло-
щённым телом, без склеротизованной голов-
ной капсулы, как у всех высших двукрылых, 
коричневатой окраски с ясной сегментацией, 
взрослая личинка до 25 мм длиной. Личинка 
E. spinigera сапрофаг, развивается в различ-
ных разлагающихся субстратах раститель-
ного происхождения. В Австралии и Новой 
Зеландии имаго были выведены также из 
плодов Castanaspermum australe, подгнив-
ших картофеля и сахарного тростника [Colles, 
McAlpine, 1970]. Личинки могут развиваться 
в ранах на стволах папайи и в мёртвой коре 
[Hudson, 1950; Woodley, 1995]. В Европе от-
мечено развитие личинок только в разлагаю-
щихся субстратах растительного происхож-
дения [Cocguempot, Martinez, 2017]. Мухи 
активно развозятся человеком. Из Австра-
лии они были завезены в Новую Зеландию 
[Woodley, 2001]. На Гавайских о-вах были 
впервые обнаружены в 1890 г. [Hardy, 1960]. 
Первый экземпляр на территории Америки 
был собран в теплице в Санта-Барбара в Ка-
лифорнии в 1985 г. В 2002–2006 гг. несколько 
экземпляров мухи было найдено в Канаде на 
юго-западе провинции Британская Колумбия, 
что указывает на существование там посто-
янной популяции. Предполагается, что муха 
была завезена в Канаду с гниющими растени-
ями с Гавайев или из Калифорнии [Swann et 
al., 2006]. Завезена E. spinigera также в Евро-
пу. Найдена во многих департаментах Фран-
ции, примыкающих к Атлантическому океа-
ну и Средиземному морю [Lapeyre, Dauphin, 
2008], в Италии, включая Сицилию, и в Бель-
гии [Cocquempot, Martinez, 2017; Schifani, 
Paolinelli, 2018]. На интернет ресурсах так 
же имеется указание о нахождении данного 
вида в Краснодаре крае, по приведённым на 

ресурсе координатам (43.8972320557 с. ш., 
39.3530578613 в. д.) пункт определяется как 
пос. Лазаревское (Большое Сочи). Имя на-
блюдателя Marinakisundra [2019]. Данного 
материала мы не видели. 

Можно предположить, что муха могла 
быть завезена на Черноморское побережье на 
корнях растений с почвой, богатой органикой. 
Каковы перспективы, что мухи будут размно-
жаться на Черноморском побережье и других 
территориях России? Пищевые ресурсы этот 
вид не ограничивают, а вот температурные 
условия могут оказаться лимитирующим 
фактором. В отличие от вида, который будет 
рассмотрен ниже, эту муху, насколько нам из-
вестно, не разводят искусственно, и ее тем-
пературные преференции и толерантность к 
низким температурам не изучены. Расселение 
вида по миру продолжается, в сводке 2001 г. 
[Woodley, 2001] был указан завоз на Гавайи и 
в Новую Зеландию, затем были Калифорния 
(США), Британская Колумбия (Канада), а да-
лее многие страны Европы и теперь Россия. 

Hermetia illucens (Linnaeus, 1758),  
чёрная львинка

В Краснодарском крае на Черномор-
ском побережье H. illucens отмечена в двух 
пунктах. Одна самка собрана в г. Адлере в 
окрестностях парка «Южные культуры», 
43.422386 с. ш., 39.936403 в. д., 28.10.2019 Э. 
Хачиковым. Ранее 4 экземпляра наблюдались 
в августе 2019 г. в пос. Малый Утриш, два из 
них были пойманы [Гладун, 2019]. Так как 
этот вид разводят искусственно, в том числе 
и на Черноморском побережье, Гладун [2019] 
высказал два предположения о источниках 
появления мухи. Экземпляры были завезены, 
возможно, с почвой, богатой органикой, или 
вылетели из садков, где их разводили. Предпо-
ложение о самостоятельном проникновении 
из ближайших известных пунктов нахожде-
ния, несмотря на тёплый климат Черномор-
ского побережья, этот автор не поддержива-
ет. Ближайшие местонахождения – Албания 
[Beschovski, Manassieva, 1996], Черногория 
[Roháček, Hora, 2013], Хорватия [Beschovski, 
Manassieva, 1996] и Турция [Üstüner et al., 
2003] находятся на значительном удалении. 
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Рис. 1 – Exaireta spinigera (Wiedemann, 1830): общий вид; 2 – E. spinigera: щиток; 3 – Hermetia illucens (Linnaeus, 
1758): общий вид.

От всех аборигенных видов Stratiomyidae, 
обитающих на Кавказе, H. illucens легко от-
личается по чёрной окраске крыльев и следу-
ющему комплексу признаков: крыло с 4 меди-
альными жилками, антеннальный флагеллум 
из 8 сегментов, вершинный сегмент ланце-
товидный, щиток без шипов, средние голени 
без апикальной шпоры, брюшко выглядит 

пятисегментным, так как 6-й и 7-й сегменты 
сильно редуцированы (рис.: 3). 

Род Hermetia Latreille, 1804 принадлежит к 
подсем. Hermetiinae, которое распространено 
преимущественно в тропиках. В роде известно 
76 видов, преобладающее большинство видов 
(52) обитают в Неотропике. Только один вид H. 
illucens распространён практически всесветно 
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благодаря деятельности человека [Rozkošný, 
Nartshuk, 1988; Woodley, 2001]. Виды Hermetia 
довольно крупные мухи, которые напоминают 
ос. H. illucens – муха чёрной окраски, с удли-
нённым телом длиной 12–14 мм, основание 
брюшка с двумя светлыми полупрозрачными 
пятнами, что при полёте создаёт впечатление 
стебельчатого брюшка. Крылья интенсивно 
затемнены, усики вдвое длиннее головы, ноги 
чёрные с белыми лапками и белым основани-
ем задних голеней. Личинки видов Hermetia 
сапрофаги, развиваются в разлагающихся суб-
стратах органического происхождения. Неко-
торые виды приурочены только к определён-
ным субстратам [McFadden 1967]. Например, 
H. palmivora James, 1972 считается вредителем 
масличной пальмы [James, 1972]. Личинка H. 
illucens – генералист-сапрофаг, питается разно-
образными разлагающимися веществами как 
растительного, так и животного происхожде-
ния, в том числе известны находки личинок в 
трупах животных и человека [McFadden, 1967; 
Rozkošný, 1983; Martínez-Sánchez et al., 2011; 
Roháček, Hora, 2013; Антонов и др., 2017]. От-
мечены случаи кишечных миазов и фурунко-
лообразных образований, или кожных миазов, 
у человека [Meleney, Harwood, 1935; Adler, 
Brancato, 1995]. Образование типа фурункула 
было найдено в США на спине у 35-летней 
женщины, вернувшейся из Кении и Уганды, 
где она посещала плантации сахарного трост-
ника. Во вздутии кожи примерно 7 мм в длину 
с отверстием в 1 мм была обнаружена одна ли-
чинка H. illucens [Adler, Brancato, 1995]. Авто-
ры считают, что женщина получила заражение 
в Африке, хотя уже было известно нахождение 
H. illucens в Сев. Америке.

Вид H. illucens был описан К. Линне-
ем ещё в середине XVIII в. по материалу из 
Южной Америки, но материал не сохранился 
[Rozkošný, 1983]. С тех пор вид неоднократно 
переописывался под разными названиями не-
сколькими авторами [Woodley, 2001]. Перво-
начальный ареал H. illucens – тропические и 
субтропические регионы Центральной и Юж-
ной Америки. В настоящее время этот вид рас-
пространился почти всесветно, главным обра-
зом, благодаря деятельности человека. 

Личинки H. illucens довольно крупных 
размеров, они употребляют в пищу широкий 

круг разлагающихся субстратов, поэтому вид 
разводят искусcтвенно и используют в пере-
работке органических отходов, производстве 
органических удобрений и как корм для до-
машних и сельскохозяйственных животных, 
для разводимых рыб и даже для человека 
[Newton et al., 1977; Sheppard, 1992; Sheppard 
et al., 1994; Myers et al., 2008; Ушакова, Не-
красов, 2015; Józefiak et al., 2016; Антонов и 
др., 2017; Wang, Shelomi, 2017; Ушакова и др., 
2018; Zarantoniello et al., 2019]. Разводят этот 
вид даже на искусственных средах [Sheppard 
et al., 2002; Tomberlin et al., 2002].

В настоящее время вид населяет почти 
на всех континентах регионы с достаточно 
тёплым климатом. Такое широкое распро-
странение явилось следствием как случай-
ного и намеренного развоза этого вида для 
разведения в коммерческих целях, так и са-
мостоятельного расселения из новых мест 
обитания, так как вид достаточно толерантен 
к климатическим условиям. Было высказа-
но соображение, что вид мог быть завезён 
в Европу ещё во времена Колумбовых пу-
тешествий [Benelli et al., 2014]. Однако, это 
документально не подтверждено. Достовер-
но известно первое нахождение H. illucens в 
Европе на Мальте только в 1926 г. [Lindner, 
1936]. Е. Линднер нашел в 1936 г. в коллек-
ции Гамбургского зоологического музея на-
колотый на булавку экземпляр этого вида 
с этикеткой «Malta, 16.V.1926, E Krause» и, 
чтобы избежать ошибки, специально выяс-
нил, что Е. Краузе никогда не был в Южной 
Америке. До 1950-х гг. в других местах в Ев-
ропе вид не отмечался, а затем относитель-
но быстро заселил практически все запад-
ноевропейские страны. Вначале те, которые 
имеют морские границы, благодаря развозке 
через морские порты, что связано с увеличе-
нием транспортных связей. Это фиксирова-
лось в разные годы: Испания [Lindner, 1955; 
Perris, 1962; Leclercq, 1969; Leclercq, 1997; 
Navarro, Peris, 1991; Carles-Tolrá, 1999, 2001], 
Португалия [Carles-Tolrá, 2001], Франция 
[Leclercq, 1969; Aubert, 1964; Chevin, 1986; 
Dauphin, 2003], Италия, включая Сицилию 
и Сардинию [Lindner, 1955; Venturi, 1956; 
Rozkošný, 1983; Navarro, Peris, 1991; Mazon et 
al., 2009], Албания [Beschovski, Manassieva, 
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1996], Черногория [Roháček, Hora, 2013], 
Хорватия [Beschovski, Manassieva, 1996], Гре-
ция [Tsagkarakis et al., 2015]. Во Франции в 
настоящее время вид зафиксирован в 22 де-
партаментах [Cocquempot, Martinez, 2017]. 
Вид был завезён и на Канарские о-ва [Baez, 
1975]. Кроме приморских стран, вид быстро 
проник в континентальные страны: Швей-
цария [Sauter, 1989; Tóth, 1994; Üstüner et al., 
2003], Германия [Ssymank, Doczkal, 2010], 
Чехия [Roháček, Hora, 2013; Roháček, Ševčík, 
2013; Tkoč, Vendl, 2016], Словения [De Groot, 
Veenvliet, 2011]. Находки в континентальных 
странах показывают способность вида про-
никать во внутренние районы, если не доказа-
но, что это вылеты из садков с коммерческим 
разведением. Находки в юго-восточной части 
Турции [Üstüner et al., 2003] и в Иране показы-
вают распространение H. illucens на Ближнем 
Востоке. На востоке Евразии вид известен из 
Японии [Miyatake, 1965; Rozkošný, Nartshuk, 
1988; Morimoto, Kiritani, 1995], Южной Кореи 
[Kim, 1997; Kim et al., 2008; Park et al., 2017; 
Jeong et al., 2018]. Имаго H. illucens активны в 
Европе и Ближнем Востоке с начала марта до 
середины ноября [Üstüner et al., 2003]. 

В Африке вид отмечен в следующих стра-
нах: Камерун, Конго, Гана, Кот-д'Ивуар, Ке-
ния, Мадагаскар, Мали, Намибия, Южная 
Африка, Танзания, Заир, Замбия. В южной 
и юго-восточной Азии: Индия, Индонезия 
(о. Ява, о. Сулавеси), Малайзия, Непал, Фи-
липпины, Шри-Ланка, Тайвань, Таиланд, 
Вьетнам, в Японии известен с островов 
Рюкю и Окинава. В материковой части Китая 
вид пока не отмечен [Yang, Zhang, Li, 2014]), 
В Австралии заселяет штаты Квинсленд и За-
падная Австралия. Отмечен также на многих 
островах Океании: Палау, Бонинские о-ва, 
Французская Полинезия (Австралийские 
о-ва, о-ва Общества), Гуам, Гавайские о-ва, 
Индонезия (Западная Новая Гвинея), Кири-
бати (о-ва Гилберта), Маршалловы о-ва, Ми-
кронезия, Новая Каледония, Новая Зеландия, 
Северные Марианские о-ва, Папуа – Новая 
Гвинея (о. Бугенвиль, собственно Папуа – 
Новая Гвинея), Соломоновы о-ва, Вануату, 
Западное Самоа [Woodley, 2001].

На Американском континенте вид распро-
странён на север до Канады, в США заселя-

ет практически все штаты [Woodley, 2001; 
Marshall et al., 2015]. В Центральной и Юж-
ной Америке встречается также во всех стра-
нах: Аргентина, Белиз, Бразилия, Британские 
Виргинские о-ва, Чили, Колумбия, Коста-Ри-
ка, Эквадор, Доминика, Доминиканская Ре-
спублика, Сальвадор, Гренада, Гватемала, 
Гайана, Гаити, Гондурас, Ямайка, Мексика 
(Чьяпас, Чихуахуа, Халиско, Нуэво-Леон, Оа-
хака, Кинтана-Роо, Сан-Луис-Потоси, Сина-
лоа, Тамаулипас, Веракрус, Юкатан), Панама, 
Парагвай, Перу, Пуэрто-Рико, Суринам, Три-
нидад, Венесуэла, Уругвай. 

Только в Африке были найдены параз-
итоиды Hermetia illucens – Eniacomorpha 
hermetiae Delvare, 2019 и Dirhinus gerardii 
(Silvestri, 1913) (Hymenoptera, Chalcidoidea, 
Chalcididae), которые заражают личинку и 
вылупляются из пупария [Devic, Maquart, 
2015; Delvare et al., 2019]. Dirhinus gerardii – 
неспецифический паразитоид, его личинки 
паразитируют также в пупариях мух-пестро-
крылок (Tephritidae).

Заключение
Оба обсуждаемых вида Stratiomyidae: 

Exaireta spinigera и Hermetia illucens, появив-
шиеся на Черноморском побережье Кавказа, 
имеют сходные черты в биологии и характе-
ре распространения. Оба участники пище-
вых цепей разложения, и в их распростра-
нении задействован человеческий фактор. 
Их личинки генералисты-сапрофаги, живых 
растений не повреждают, и поэтому не пред-
ставляют опасности для культивируемых в 
нашей стране сельскохозяйственных расте-
ний. Органика растительного и животного 
происхождения обычно богато представле-
на, особенно в гумидных регионах, поэтому 
эти виды не окажутся конкурентами за пи-
щевой субстрат аборигенным видам со сход-
ной пищевой ориентацией, таким как другие 
виды Stratiomyidae из подсемейств Sarginae и 
Beridinae, а также многим видам из семейств 
Muscidae, Calliphoridae, Sarcophagidae и дру-
гим. Оба вида активно расселяются, в том 
числе с помощью человека, поэтому можно 
ожидать их расселение к северу по Европей-
ской равнине. E. spinigera зарегистрирована 
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на Американском континенте в Канаде (Бри-
танская Колумбия), а в Европе наиболее се-
верное местонахождение – Бельгия. Можно 
ожидать проникновения этого вида на Крым-
ский полуостров, юг Украины и южные об-
ласти России. H. illucens более толерантна к 
низким температурам. В Европе самое север-
ное местонахождение в Германии на широте 
47°33ʹ [Ssymank, Doczkal, 2010]. Как отмеча-
ют авторы, это самый тёплый уголок Герма-
нии на границе со Швейцарией и Франци-
ей. H. illucens может проникнуть до средней 
полосы России. Другой вопрос, насколько 
эти виды смогут включиться в аборигенные 
экосистемы. E. spinigera много лет назад 
была завезена в Новую Зеландию, но до сих 
пор более обычна в антропогенных услови-
ях, а не в естественных биоценозах [Derraik, 
Heath, 2009]. В Британской Колумбии в Кана-
де этот вид отмечается также только в антро-
погенных условиях [Swann et al., 2006]. Оба 
вида могут использоваться, а H. illucens уже 
используется для переработки органических 
отходов и разводится для получения белково-
го корма для животных. Личинки этого вида 
развиваются в трупах, в том числе в трупах 
человека, и могут представлять интерес для 
криминалистики и судебной медицины [Lord 
et al., 1994; Martínez-Sánchez et al., 2011]. 
Описаны также случаи интестинальных и 
кожных миазов у человека, вызываемые ли-
чинками H. illucens [Meleney, Harwood, 1935; 
Adler, Brancato, 1995; Gonzales, Oliva, 2009]. 
Поэтому появление H. illucens в курортном 
районе, где фрукты и овощи продаются на от-
крытых рынках и даже на пляже, где нет воз-
можности хорошо промыть продукты, может 
представлять опасность. Яйца или мелкие ли-
чинки могут попасть в пищевой тракт со слег-
ка попортившимися фруктами и овощами, а у 
собак с падалью. Яйца могут быть отложены 
на раны и царапины человека, домашних и 
сельскохозяйственных животных. Медикам 
и ветеринарам следует учитывать этот фак-
тор. Вид уже включён в ряд руководств по 
медицинской и ветеринарной энтомологии. 
Вселившийся вид может также представлять 
потенциальную опасность для пчеловодства. 
Имеются наблюдения о нахождении личинок 
H. illucens в ассоциации с пчёлами. В Южной 

Америке личинки были найдены в гнёздах 
социальной пчелы Melipona sp., мёд кото-
рой используют индейцы [Burgmeier, 1889], в 
штате Алабама в США – в ульях медоносных 
пчёл (Apis mellifera Linnaeus, 1758 [Reley & 
Howardt, 1889]. 
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TWO ALIEN SPECIES OF SOLDIER FLIES (DIPTERA: 
STRATIOMYIDAE) ON THE BLACK SEA COAST OF RUSSIA
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A review of two alien species of Stratiomyidae (Diptera) invaded the Black Sea cost of Russia is given. The 
species Exaireta spinigera (Wiedemann, 1830) is recorded in Russia for the first time. The history of invasion 
of Exaireta spinigera and Hermetia illucens (Linnaeus, 1758), their biology, prospects for further spread in 
the territory of Russia including the native ecosystems, methods of use and dangers arisen are discussed. 
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На ранних этапах сукцессионных процессов, вызванных гибелью Buxus colchica, на территории 
Хостинской тисо-самшитовой рощи отмечено 58 видов чужеродных растений, 14 из которых активно 
внедряются в естественные лесные фитоценозы. На пробных площадках (400 м2) выявлено 1–8 чуже-
родных видов травянистых растений, что составляет от 8 до 57% от общего числа видов. Наибольшее 
их число отмечено на участках лесных сообществ с сомкнутостью крон деревьев верхнего яруса 
от 0.4 до 0.7. Травяно-кустарничковый ярус таких участков сформирован в условиях относительно 
хорошей освещённости и относительно не высокого проективного покрытия доминантов. При этом 
наиболее высокой конкурентоспособностью чужеродные виды травянистых растений обладают на 
участках лесных сообществ с высокой сомкнутостью крон деревьев, где из-за низкой освещённости 
в травяно-кустарничковом ярусе хорошо выраженные доминанты отсутствуют.

Ключевые слова: Хостинская тисо-самшитовая роща, Cydalima perspectalis, инвазибельность, 
полночленность фитоценозов.

Введение
Биологические инвазии в настоящее вре-

мя – одна из глобальных проблем, связанных 
с деградацией лесов [Rai, 2015]. Воздействие 
чужеродных видов на лесные экосистемы 
может носить как краткосрочный, так и дол-
госрочный характер, осуществляться посред-
ством простых трофических взаимодействий 
(травоядность, хищничество, паразитизм) 
или через сложные механизмы конкурент-
ных отношений [Lovett et al., 2006; Kenis et 
al., 2009; Liebhold et al., 2017]. Так, послед-
ствиями инвазий насекомых и микроорганиз-
мов являются не только дефолиация и гибель 
деревьев, но и изменения видового состава, 
структуры леса, режима инсоляции, микро-
климатических и эдафических условий, утра-
та биоразнообразия, базовых экологических 
функций и деградация лесных экосистем 
[Lovett et al., 2006; Shearer et al., 2009; Økland 
et al., 2011; Price et al., 2011; Krivets et al., 
2015; Adigbli et al., 2019]. Внедрение одних 
видов на новую территорию нередко проис-

ходит во взаимосвязи с вторжением других 
видов [Wardle, Peltzer, 2017]. Инвазии живот-
ных могут инициировать изменения в лесных 
экосистемах, способствующие внедрению 
чужеродных видов растений [Eisenhauer et 
al., 2009; Anderson et al., 2013; Barrios-Garcia 
et al., 2014; Wood et al., 2015].

Подобный сценарий развития событий 
наблюдается в настоящее время в самшито-
вых лесах Западного Кавказа, подвергших-
ся в 2013–2017 гг. экспансии самшитовой 
огнёвки Cydalima perspectalis Walker, 1859 
(Lepidoptera, Crambidae: Spilomelinae). Вы-
звав массовую гибель самшитников Черно-
морского побережья, внедрение этого восточ-
ноазиатского вида чешуекрылых насекомых 
привело к проявлению динамических про-
цессов в лесных фитоценозах. Формируя 
второй и третий ярусы широколиственных и 
смешанных лесов, самшит колхидский Buxus 
colchica Pojark до недавнего времени выпол-
нял функцию эдификатора, определяющего 
условия произрастания сопутствующих ви-
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дов [Mitchell et al., 2018]. Его гибель сопро-
вождалась значительным осветлением ниж-
них ярусов, и, как следствие, разрастанием 
живого напочвенного покрова, интенсивным 
возобновлением древостоя главных пород, 
внедрением чужеродных видов растений 
[Резчикова, 2017; Солтани, Рыбак, 2018; Ака-
това и др., 2019].

Одним из удобных полигонов для изучения 
последствий экспансии Cydalima perspectalis 
и гибели Buxus colchica Черноморского по-
бережья является территория Хостинской 
тисо-самшитовой рощи – одного из отделов 
Кавказского государственного природного 
биосферного заповедника им. Х.Г. Шапошни-
кова. Располагаясь в нижнем течении р. Хоста 
на границе с Хостинским административным 
районом г. Сочи, территория рощи подвер-
жена инвазиям чужеродных растений из ру-
деральных сообществ города, а также видов 
интродуцентов (Persica vulgaris Mill., Ficus 
carica L., Morus alba L., Elaeagnus pungens 
Thunb. и др.), плоды и семена которых разно-
сят птицы и экскурсанты [Цвигун, Тимухин, 
2004; Акатова, Акатов, 2013; Цымбал, Тру-
бачёва, 2016]. Непреднамеренный перенос 
семян чужеродных растений посетителями 
рощи на подошвах обуви и одежде, вероят-
но, происходит по развитой дорожно-тропи-
ночной сети. Источником поступления не-
которых видов (Euonymus japonicus Thunb., 
Trachycarpus fortunei (Hook.) H.Wendl., 
Commelina communis L., Hibiscus syriacus L. 
и др.) в естественные фитоценозы является 
культурная флора заповедника, используемая 
для декорации административных и хозяй-
ственных объектов. В итоге, ещё к 2013 г. в 
пределах Хостинской тисо-самшитовой рощи 
было зарегистрировано 47 чужеродных ви-
дов растений (преимущественно на полянах 
и осветлённых участках леса, ветровалах), 
из которых 32 вида проникали в естествен-
ные растительные сообщества [Загурная и 
др., 2013]. Данная ситуация усугубляется по-
стоянным увеличением видового богатства 
чужеродной флоры Черноморского побере-
жья (в том числе за счёт натурализовавших-
ся растений), общее число видов которой к 
настоящему времени насчитывает около 170 
[Tuniyev, Timukhin, 2017]. По другим данным 

[Солтани, 2016], только древесных интроду-
цированных видов, способных к самостоя-
тельному распространению на территории 
Сочинского Причерноморья, насчитывается 
более 160.

Несмотря на большое число литератур-
ных источников, описывающих распростра-
нение Cydalima perspectalis в странах Евро-
пы и Азии [Leuthardt, Baur, 2013; Nacambo 
et al., 2014; Nagy et al., 2017; Badano et al., 
2019; Bras et al., 2019; и др.], сведения о по-
следствиях гибели самшита для лесных эко-
систем представлены в основном работами 
российских исследователей, в которых от-
ражены отдельные аспекты динамики рас-
тительного покрова [Литвинская, Савченко, 
2016; Цымбал, Трубачёва, 2016; Резчикова, 
2017; Солтани, Рыбак, 2018; Акатова и др., 
2019]. Представление же о закономерностях 
внедрения чужеродных видов растений в лес-
ные экосистемы после гибели Buxus colchica, 
факторах, ограничивающих инвазии, отсут-
ствует. В то же время вопросы, связанные с 
инвазибельностью растительных сообществ, 
их способностью противостоять биологиче-
ским инвазиям, в настоящее время вызывают 
острый интерес, как у научного сообщества, 
так и управленческих структур [Миркин, На-
умова, 2002; Pyšek et al., 2012; Nunez-Mir et 
al., 2017; Wardle, Peltzer, 2017; и др.].

Цель данного исследования – выявить 
основные закономерности инвазионных про-
цессов в лесных фитоценозах Хостинской 
тисо-самшитовой рощи на ранних этапах раз-
вития сукцессионного процесса после гибели 
Buxus colchica. Задачи: изучить современный 
видовой состав чужеродной флоры рощи; 
оценить характер распространения и отно-
сительную конкурентоспособность чужерод-
ных видов растений в травяно-кустарничко-
вом ярусе нарушенных лесных фитоценозов, 
а также факторы их определяющие; выявить 
относительный потенциал инвазибельности 
этих сообществ.

Материал и методика
Исследования проводили на южном ма-

кросклоне Западного Кавказа (Черноморское 
побережье, Хостинская тисо-самшитовая 
роща) (рис. 1).
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Природно-климатические условия данно-
го района соответствуют влажной субтропи-
ческой зоне с характерными обилием тепла 
(длительность безморозного периода 8–10 
месяцев, среднегодовая температура воздуха 
+13.2 °С, средняя многолетняя температура 
января +6 °С, июля и августа – +23 °С), влаж-
ностью воздуха 95–98% и количеством осад-
ков в среднем 1550 мм в год [Рыбак, 2016; 
Солтани, Рыбак, 2018]. Согласно литератур-
ным данным [Семагина, 1990; Дворецкая, 
2010, 2016; Резчикова, 2017; Солтани, Рыбак, 
2018], в бассейне р. Хоста на момент массо-
вого усыхания самшит в основном был рас-
пространён в лесах из Fagus orientalis Lipsky, 
Carpinus betulus L., Tilia begoniifolia Steven, 
Taxus baccata L., Acer campestre L. и A. laetum 
C.A. Mey., Quercus iberica Steven. В разре-
женном подлеске встречались Laurocerasus 
officinalis M. Roem., Staphylea colchica 
Steven, напочвенный покров формировали 
рассеянно произрастающие Ruscus colchicus 

Рис. 1. Расположение и карта-схема района исследований.

Yeo, Dryopteris filix-mas (L.) Schott, Phyllitis 
scolopendrium (L.) Newman, Sambucus nigra 
L., Sanicula europaea L. Общее проективное 
покрытие растений травяно-кустарничкового 
яруса не превышало 35%, широко были пред-
ставлены леса мёртвопокровного типа.

Описание лесных фитоценозов проводи-
лось в течение 2018 и 2019 гг. (в мае, июле 
и октябре) на 29 пробных площадках площа-
дью 400 м2 (ПП), в пределах которых были 
заложены (регулярным способом) 30 микро-
площадок (МП) размером 0.5 м2. В качестве 
основного принципа, которым мы руковод-
ствовались при выборе участков под ПП, яв-
лялось наличие на участке погибших деревь-
ев Buxus colchica (не менее 30% стволов от 
общего древостоя). Кроме того, их заклады-
вали таким образом, чтобы охватить различ-
ные типы лесных сообществ (по доминирую-
щим видам в травяно-кустарничковом ярусе) 
на разном удалении от тропиночной сети 
(рис. 2).
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Структуру древостоя на каждой ПП оце-
нивали через соотношение числа стволов 
деревьев разных видов диаметром 30–90 
см, сомкнутость крон определяли глазомер-
но [Неронов, 2002]. Пересчёт подроста про-
водили на ПП (400 м2). Для характеристики 
травяно-кустарничкового яруса на каждой 
ПП и микроплощадках отмечали виды тра-
вянистых растений и кустарничков, оцени-
вали их проективное покрытие. На этой ос-
нове были определены значения следующих 
характеристик: общее число видов растений 
(N), в том числе чужеродных (Nа), на ПП, их 
среднее число на микроплощадках (S и Sа), 
общее проективное покрытие всех растений 
(Cov, %) и отдельно чужеродных видов (Covа, 
%), покрытие отдельных видов аборигенных 
и чужеродных растений, их встречаемость на 
площадках 0.5 м2 (отношение числа микро-
площадок, на которых обнаружен вид к об-
щему числу площадок – F, %). 

Для оценки относительной конкурен-
тоспособности чужеродных видов на ПП 
использовали показатель Sа/ESа, где ESa = 
Na(S/N) – ожидаемое среднее число чуже-
родных видов на микроплощадках в том слу-
чае, если они равноценны с аборигенными с 

Рис. 2. Локалитеты пробных площадок в районе исследований. 

точки зрения их способностей к расселению 
и выживанию. Соотношение Sа/ESа больше 
единицы свидетельствует о большей конку-
рентоспособности чужеродных видов по от-
ношению к аборигенным, меньше единицы 
– наоборот [Акатов и др., 2009, 2012].

Потенциал инвазибельности изученных 
сообществ (то есть вероятность внедрения 
в них новых чужеродных видов) оценивали 
через соотношение S/N [Акатов и др., 2009, 
2012; Akatov, Akatova, 2010]. Сделано пред-
положение, что этот показатель отражает 
относительный уровень полночленности це-
нозов, рост которого обычно идёт в направ-
лении достижения максимального видового 
разнообразия при минимально возможной 
численности особей (встречаемости) отдель-
ных видов. Соответственно, чем выше значе-
ния N по отношению к S, тем ниже средняя 
встречаемость видов в ценозах, тем ниже 
вероятность внедрения в них новых видов, 
в том числе чужеродных, без вытеснения 
старых [Акатов и др., 2009, 2012; Akatov, 
Akatova, 2010].

Анализ данных был выполнен с использо-
ванием регрессионного анализа. Номенкла-
тура видов дана в соответствии с междуна-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2020128

родной таксономической базой The Plant List 
[2019]. Исключение – название Buxus colchica 
Pojark., которое в указанной базе приводится 
как синоним Buxus sempervirens L.

Результаты и обсуждение
В 2018–2019 гг. на территории Хостин-

ской тисо-самшитовой рощи были исследова-
ны 29 участков лесных фитоценозов с погиб-
шим Buxus colchica на удалении 2–120 м от 
тропиночной сети (табл. 1). На месте некогда 
мёртвопокровных самшитников под пологом 
главных древесных пород и самшитников 
скальных отмечены лесные фитоценозы на 
разных стадиях формирования живого напоч-
венного покрова. При относительно разре-
женном древостое главных пород (в среднем 
310 шт./га) низкая инсоляция в травяно-ку-
старничковом ярусе ранее была обусловлена 
затенением со стороны Buxus colchica с сом-
кнутостью крон 0.7–1 (в среднем 2134 шт./
га взрослых деревьев и 995 шт./га подроста 
около 2 м высотой). Выпадение самшитово-
го древостоя привело к осветлению нижних 
ярусов леса, распространению кустарнич-
ков и травянистых растений, возобновлению 
главных древесных пород [Резчикова, 2017; 
Солтани, Рыбак, 2018; Акатова и др., 2019]. 
Как следует из наших данных, интенсивность 
этого процесса в значительной мере опреде-
ляется сомкнутостью крон деревьев верхнего 

Таблица 1. Соотношение между показателем сомкну-
тости крон деревьев основных пород и некоторыми 
количественными параметрами травяно-кустарничко-
вого яруса лесных фитоценозов Хостинской тисо-сам-
шитовой рощи

Параметры Mодель R2

Cov, % y = –248.87x2 + 180.44x + 
73.403 0.670**

Covd, %
y = –154.13x2 + 84.041x + 

76.694 0.556**

N y = –43.057x2 + 47.881x + 
2.5592 0.461**

Na y = –13.803x2 + 12.735x + 
1.6 0.296**

S y = –12.339x2 + 12.475x + 
0.4495 0.541**

Sa y = –2.9052x2 + 2.8507x + 
0.0522 0.274*

Sa/ЕSa y = 0.6882x + 0.4261 0.191*

S/N y = –0.2719x2 + 0.2034x + 
0.2054 0.164

Примечание: Cov и Covd, % – общее проективное покры-
тие растений травяно-кустарничкового яруса всех видов 
и суммарное проективное покрытие двух содоминантов 
травяно-кустарничкового яруса на площадках 400 м2; N 
и Nа – общее число, соответственно, всех видов и только 
чужеродных видов на площадках 400 м2; S – среднее 
число всех видов растений на микроплощадках 0.5 м2, 
Sа – среднее фактическое число чужеродных видов на 
площадках 0.5 м2; R2 – коэффициент детерминации; 
уровень достоверности: ** – p <0.01, * – p <0.05.

Рис. 3. Соотношение межу показателями сомкнутости крон деревьев основных пород, общего проективного по-
крытия травяно-кустарничкового яруса Cov, % (а) и суммарного проективного покрытия двух наиболее обильных 
видов Covd, % (б).
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Таблица 2. Характеристика лесных фитоценозов Хостинской тисо-самшитовой рощи
№

 П
П

Ко
ор

ди
на

ты
:

с.
 ш

., 
в.

 д
.

В
ы

со
та

 н
ад

ур
ов

не
м 

мо
ря

, м

К
ру

ти
зн

а 
ск

ло
на

, °

Ф
ор

му
ла

 д
ре

во
ст

оя

С
ом

кн
ут

ос
ть

 к
ро

н

L,
 м

В
ид

ы
 р

ас
те

ни
й 

– 
до

ми
на

нт
ы

ж
ив

ог
о 

на
по

чв
ен

но
го

 
по

кр
ов

а

1 43.52810; 
39.87600 32 5 7Б2Л1Гр 0.8 30 Ruscus colchicus

2 43.53090; 
39.87720 102 5 8Я2Л 0.5 2 Rubus anatolicus

3 43.52970; 
39.87530 98 10 8Я2Г 0.8 2 Ruscus colchicus

4 43.53168; 
39.87465 146 5 5Я4Л1Гр 0.6 3 Duchesnea indica

5 43.53191; 
39.87420 147 5 9Я1Гр 0.6 2 Achnatherum virescens

6 43.52901; 
39.87560 51 10 5Л4Т1Б 0.8 35 Ruscus colchicus

7 43.52951; 
39.87505 50 5 9Гр1Я 0.9 2 –

8 43.52998; 
39.87608 79 10 6Л3Я1Гр 0.4 3 Geranium robertianum

9 43.53025; 
39.87752 100 10 7Я2К1Л 0.7 10 Ruscus colchicus

10 43.52926; 
39.87682 70 5 5Гр3Л2Я 0.6 3 Vinca minor

11 43.52921; 
39.87475 63 15 4Б4Т2К 1 2 –

12 43.52951; 
39.87382 76 5 5Б3К2Л 0.2 2 Ruscus colchicus

13 43.53133; 
39.87552 117 5 8Б2Гр 0.9 4 –

14 43.52959; 
39.87714 78 5 5Л3Гр2Я 0.5 20 Geranium robertianum

15 43.52913; 
39.87567 35 5 5Л3Гр2Т 0.8 4 Ruscus colchicus

16 43.52843; 
39.87508 54 5 7Г2Б1К 0.8 50 Allium ursinum

17 43.52999; 
39.87633 77 5 5Гр3Я2Б 0.5 60 Ruscus colchicus

18 43.53065; 
39.87525 96 10 4Г3Т2Б1К 0.8 2 –

19 43.53134; 
39.87443 119 5 5Я4Л1Г 0.6 2 Ruscus colchicus

20 43.52858; 
39.87470 63 5 6Г3Я1К 0.8 2 Allium ursinum

21 43.52862; 
39.87505 66 5 7Г2К1Т 0.8 10 Ruscus colchicus

22 43.52955; 
39.87186 157 10 5Г3Л1Я1Б 0.6 4 Rubus anatolicus
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яруса. Между значениями этой характеристи-
ки и показателем общего проективного по-
крытия травяно-кустарничкового яруса Cov, 
%, так же как суммарного проективного по-
крытия двух наиболее обильных видов (содо-
минантов) Covd, %, наблюдается статистиче-
ски значимая отрицательная полиномиальная 
(второй степени) зависимость (табл. 1, рис. 3 
а, б).

При низкой сомкнутости крон верхнего 
яруса 0.1–0.6 на 19 из 29 ПП (ПП2–6, 8–10, 
12, 14–17, 19, 20, 22, 24–26) отмечено интен-
сивное распространение отдельных видов 
аборигенных и чужеродных растений травя-
но-кустарничкового яруса. Так, на девяти из 
указанных площадок (ПП3, 6, 9, 12, 15, 17, 
19, 24, 25: Cov – 60–100%) практически мо-
нодоминантный напочвенный покров обра-
зует Ruscus colchicus (табл. 2, 3). Число ви-
дов нижнего яруса на данных ПП составляет 
6–17, среднее число экземпляров подроста 
(Fraxinus excelsior L., Acer campestre, Carpinus 
betulus, C. orientalis Mill., Tilia begoniifolia, 
реже Fagus orientalis, Quercus iberica, Taxus 
baccata) высотой до 100 см варьирует в пре-
делах 9–20 шт.

На ПП2, 22 и 26 (Cov – 60–100%) плотные 
заросли в нижнем ярусе формирует Rubus 
anatolicus Focke, число видов травяно-ку-
старничкового яруса составляет 7–18, число 
экземпляров подроста, как и в предыдущем 
случае, невелико – 5–16 шт.

23 43.52782; 
39.87365 67 5 4Т2Л2Г2Я 0.8 1 Vinca minor

24 43.52889; 
39.87829 21 50 5Я3К2Б 0.1 120 Ruscus colchicus

25 43.52847; 
39.87719 31 15 6Я2Д2К 0.6 40 Ruscus colchicus

26 43.52858; 
39.87711 30 5 5Я5Л 0.1 50 Rubus anatolicus

27 43.52839; 
39.87705 25 15 6Я2К1Д1Л 0.9 60 –

28 43.52950; 
39.87263 80 10 7Г2Б1Т 0.9 100 –

29 43.52911; 
39.87365 85 30 5Г4Б1Д 0.9 100 –

Примечание: № ПП – номер пробной площадки; L, м – расстояние от ПП до тропы; Б – бук (Fagus orientalis), Л – 
липа (Tilia begoniifolia), Гр – грабинник (Carpinus orientalis Mill.), Г – граб (Carpinus betulus), Я – ясень (Fraxinus 
excelsior), Т – тис (Taxus baccata), К – клён (Acer campestre), Д – дуб (Quercus iberica); прочерком «–» обозначено 
отсутствие в сообществе выраженного доминанта живого напочвенного покрова.

На ПП10 (Cov – 100%) в качестве доми-
нанта нижнего яруса леса выступает Vinca 
minor L., отмечено всего восемь видов ку-
старничков и травянистых растений, чис-
ло экземпляров подроста (Acer campestre, 
Carpinus orientalis) – 19 шт.

Среди травянистых растений массовое 
распространение в нижнем ярусе получи-
ли Geranium robertianum L. (ПП8, 14: Cov – 
85–100%), Allium ursinum L. (ПП16, 20: Cov 
– 85–90%), Duchesnea indica (Jacks.) Focke и 
Achnatherum virescens (Trin.) Banfi, Galasso & 
Bartolucci (ПП4 и 5: Cov – 80%). Число сопут-
ствующих видов на данных ПП варьирует в 
пределах 12–21 (максимально в сообществах 
с Duchesnea indica и Achnatherum virescens 
– 20–21), возобновление главных древесных 
пород характеризуется наличием в среднем 
всего 15 побегов подроста.

Более выраженное затенение со стороны 
верхнего яруса замедляет разрастание живого 
напочвенного покрова. Так, при сомкнутости 
крон 0.7–1 значения показателя Cov не пре-
вышают 5–60% (ПП1, 7, 11, 13, 18, 21, 23, 27, 
28, 29). При этом относительно высокие зна-
чения проективного покрытия растительно-
сти травяно-кустарничкового яруса на ПП1, 
21, 23 (35–60%) обусловлены распростране-
нием под пологом леса теневыносливых ви-
дов Ruscus colchicus и Vinca minor. Для дан-
ных ПП при сомкнутости крон 0.8 отмечена 
наибольшая интенсивность возобновления 
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основных пород (соответственно, 2693, 1068, 
813 побегов).

При максимальной сомкнутости крон 
0.9–1 в составе мёртвопокровных лесов 
(ПП13, 28, 29) и мёртвопокровных лесов на 
начальных этапах разрастания живого напоч-
венного покрова (ПП7, 11, 18, 27) отмечены 
минимальные значения Cov – соответствен-
но, 5–15% и 20–30%. На данных ПП число эк-
земпляров подроста, вероятно, в силу небла-
гоприятного режима инсоляции, составляет 
всего 7–21 шт.

Гибель самшитников и осветление ниж-
них ярусов лесных фитоценозов Хостин-
ской тисо-самшитовой рощи способство-
вали не только проявлению сукцессионных 
процессов, но и интенсивному проникно-
вению под полог леса чужеродных видов 
растений. Наиболее полная сводка по чуже-
родной флоре рощи, составленная Т.В. Ака-
товой и В.В. Акатовым [Акатова, Акатов, 
2013] в период, предшествующий инвазии 
Cydalima perspectalis и гибели самшитников, 
включает 47 видов. Из них 23 вида деревьев 
и крупных кустарников, большинство кото-
рых – натурализовавшиеся интродуценты. В 
ходе исследований нами отмечены 11 видов 
древесно-кустарниковой растительности из 
приведённого авторами списка. Среди них 
Trachycarpus fortunei H. Wendl. и Ficus carica 
L. (встречаемость 52.3 и 24.2%, 2–5 деревь-
ев на ПП), Gleditsia triacanthos L., Ailanthus 
altissima (Mill.) Swingle, Laurus nobilis L., 
Paulownia tomentosa (Thunb.) Steudel (встре-
чаемость 6–9%, 1–4 экземпляра на ПП) и еди-
нично отмеченные Aesculus hippocastanum 
L., Catalpa bignonioides Walter, Euonymus 
japonicus, Morus alba L., Robinia pseudoacacia 
L. (1–2 экземпляра на ПП).

Кроме того, в прирусловом лесу найде-
ны два экземпляра ранее не указанного вида 
Buddleja davidii Franch., недалеко от входа в 
рощу – экземпляр Rosa multiflora Thunb. Сре-
ди не отмеченных нами 12 видов деревьев и ку-
старников – единично встречающиеся в роще 
Eriobotrya japonica (Thunb.) Lindl., Elaeagnus 
pungens, Ligustrum japonicum Thunb., Lonicera 
ligustrina var. yunnanensis Franch., Poncirus 
trifoliata (L.) Rafin. Cupressus lusitanica Mill., 
а также произрастающие вдоль троп и на 

смотровой площадке Malus domestica Borkh., 
Persica vulgaris Mill., Amorpha fruticosa L., 
Morus nigra L. и используемые для озелене-
ния Albizia julibrissin Durazz, Hybiscus syriacus 
L. [Акатова, Акатов, 2013]. Таким образом, в 
составе чужеродной древесно-кустарниковой 
флоры тисо-самшитовой рощи на данный мо-
мент зарегистрировано 25 видов.

Однако более динамичным компонентом 
лесных фитоценозов рощи, в короткие сроки 
реагирующим на гибель самшитового яруса 
и изменение микроклиматических условий, 
являются травяно-кустарничковая расти-
тельность и лианы. Перечень таких видов во 
флористической сводке Т.В. Акатовой, В.В. 
Акатова включает 24 таксона [Акатова, Ака-
тов, 2013]. Из них в 2018–2019 гг. нами не от-
мечены только два вида с локальным произ-
растанием – Miscanthus sinensis Anderss. и 
Parthenocissus quinquefolia (L.) Planch. В то 
же время найдено девять ранее не указанных 
видов растений (табл. 4). Среди них встре-
ченные единично с низким проективным по-
крытием Actinidia chinensis Planch., Sorghum 
halepense (L.) Pers., Xanthium albinum (Widder) 
Scholz & Sukopp, Eleusine indica (L.) Gaertn 
И Digitaria sanguinalis (L.) Scop. Коэффици-
ент встречаемости Microstegium japonicum 
(Miq.) Koidz., Symphyotrichum graminifolium 
(Spreng.) G.L. Nesom в настоящее время не 
превышает 7 и 21%, соответственно. Наи-
больший интерес среди новых для флоры 
рощи видов представляют Bidens frondosa L. 
и Solidago canadensis L. (встречаются на око-
ло 30% ПП), чаще произрастающие по обочи-
нам троп, опушкам, у хозяйственных постро-
ек. Несмотря на всё ещё низкое проективное 
покрытие под пологом леса (до 3%), оба вида 
имеют тенденцию к распространению на тер-
ритории рощи с формированием локальных 
зарослей.

Из ранее известных чужеродных видов 
рощи наибольшее распространение в лес-
ных фитоценозах отмечено для Duchesnea 
indica (Andrews) Focke, Erigeron annuus (L.) 
Pers., Phytolacca americana L. (28–59% ПП). 
Резкое увеличение обилия этих светолюби-
вых видов произошло вскоре после пораже-
ния самшитников [Резчикова, 2017; Акатова 
и др., 2019].
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Таблица 4. Встречаемость чужеродных видов травяно-кустарничкового яруса лесных фитоценозов Хостинской 
тисо-самшитовой рощи

Вид F, % Наличие 
в 2010 г. Вид F, % Наличие в 

2010 г. 
Abutilon theophrasti 3.4 + Galinsoga parviflora 10.3 +
Acalypha australis 3.4 + Microstegium japonicum 6.9 –
Actinidia chinensis 3.4 – Oxalis corniculata 3.4 +
Amaranthus retroflexus 3.4 + Oxalis stricta 3.4 +
Ambrosia artemisiifolia 3.4 + Paspalum dilatatum 13.7 +
Bidens frondosa 27.6 – Phyllostachys viridi-glaucescens 3.4 +
Commelina communis 3.4 + Phytolacca americana 27.6 +
Conyza canadensis 10.3 + Pseudosasa japonica 3.4 +
Digitaria sanguinalis 3.4 – Pueraria lobata 3.4 +
Duchesnea indica 58.6 + Solidago canadensis 31.0 –
Eleusine indica 3.4 – Sorghum halepense 3.4 –
Erigeron annuus 41.4 + Symphyotrichum graminifolium 20.7 –
Euphorbia maculata 3.4 + Wisteria sinensis 6.9 +
Euphorbia nutans 3.4 + Xanthium albinum 3.4 –
Galinsoga quadriradiata 3.4 + – – –

Примечание: F, % – средний показатель встречаемости видов на пробных площадках (ПП). Данные о наличии/
отсутствии видов на территории рощи в 2010 г. приведены по материалам Т.В. Акатовой и В.В. Акатова [Акатова, 
Акатов, 2013].

Таким образом, в настоящее время во 
флоре Хостинской тисо-самшитовой рощи 
зарегистрировано 58 видов чужеродных рас-
тений: 25 видов деревьев и кустарников, 29 
видов травянистых растений и кустарничков, 
четыре вида лиан. С 2010 г. на территорию 
рощи проникли 9 новых видов чужеродных 
растений.

Ещё 13 видов, в настоящее время не из-
вестных для рощи, отмечены нами в её не-
посредственных границах (рудеральные при-
дорожные сообщества населённого пункта 
Хоста – микрорайона г. Сочи), и в дальнейшем 
могут проникнуть на её территорию. Среди 
них сорные виды Armoracia rusticana P.G. 
Gaertn., B. Mey. & Scherb., Bidens bipinnata L., 
Conyza sumatrensis (Retz.) E. Walker, Cuscuta 
campestris Yunck., Echinochloa crus-galli (L.) 
P. Beauv., Cyperus eragrostis Vahl, Eupatorium 
cannabinum L., Portulaca oleracea L. и «бе-
женцы» из культуры Cosmos sulphureus Cav., 
Helianthus tuberosus L., Ipomoea purpurea (L.) 
Roth, Mirabilis jalapa L., Rudbeckia fulgida 
Aiton. Так, например, череда дваждыперистая 
Bidens bipinnata, входящая в список каран-
тинных вредных организмов, отсутствующих 

на территории Евразийского экономического 
союза [Единый перечень..., 2019], в октябре 
2019 г. была выявлена в трёх придорожных 
сообществах. На участке между обочиной до-
роги и руслом р. Хоста проективное покры-
тие вида составляет 55% при средней высоте 
особей 1.2 м, в остальных точках отмечены 
5–25 более низкорослых (15–30 см) расте-
ний в фазе цветения, реже начала обсемене-
ния. Высокий репродуктивный потенциал 
(48.62±19.94 соцветий на побеге) и эффектив-
ное распространение семян, цепляющихся за 
одежду, шерсть и т. п., вероятно, вскоре по-
зволят виду внедриться на территорию рощи.

Количественный анализ видового богат-
ства флоры травяно-кустарничкового яруса 
Хостинской тисо-самшитовой рощи выявил 
на ПП в среднем 13 (5–21) видов, из которых 
в среднем 3 (1–8) чужеродных и 10 (3–16) 
аборигенных (табл. 5). Средняя доля чуже-
родных видов, таким образом, составляет 
24% (8–57%). Общее число видов на МП (S) 
составляет в среднем 2.62, число чужеродных 
видов Sа – 0.5 (19%).
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Таблица 5. Видовое богатство и насыщенность адвентивными видами исследованных лесных фитоценозов Хо-
стинской тисо-самшитовой рощи

№ ПП Cov, 
% Covа, % Covd, % N Na S Sa ESa Sa/ЕSa S/N

1 45 3 33 16 4 2.23±0.66/30.98 0.24±0.10/40.02 0.52 0.47 0.13
2 100 8 85 18 4 3.18±1.02/32.10 0.71±0.36/46.27 0.72 1.01 0.18
3 100 2 92 14 2 1.82±0.52/34.96 0.25±0.11/35.14 0.26 0.96 0.13
4 85 65 60 20 7 5.25±1.73/33.04 2.04±0.51/31.64 1.84 1.11 0.26
5 100 10 65 21 8 4.96±1.04/20.86 0.89±0.41/48.34 1.73 0.52 0.22
6 70 5 55 11 2 2.32±0.61/26.36 0.32±0.18/38.42 0.42 0.76 0.21
7 20 1 17 10 2 1.43±0.44/43.52 0.36±0.15/29.46 0.29 1.22 0.14
8 100 15 80 14 6 3.71±0.94/25.23 0.86±0.38/42.37 1.59 0.54 0.27
9 90 1 75 10 1 3.71±1.15/30.96 0.14±0.06/29.35 0.37 0.38 0.37
10 100 5 70 8 2 2.96±0.84/30.39 0.33±0.12/21.08 0.74 0.45 0.37
11 25 1 15 5 1 1.11±0.31/28.45 0.25±0.13/42.16 0.22 1.13 0.22
12 75 5 55 13 4 2.75±0.65/23.47 0.73±0.25/27.33 0.85 0.86 0.21
13 10 1 7 14 4 1.21±0.32/30.41 0.39±0.15/34.52 0.35 1.13 0.09
14 100 25 65 12 2 2.86±0.80/28.12 0.36±0.19/39.73 0.48 0.75 0.24
15 80 2 70 11 3 1.61±0.50/30.88 0.5±0.21/48.35 0.44 1.14 0.15
16 100 1 85 13 1 2.21±0.69/30.99 0.36±0.18/37.27 0.17 2.10 0.17
17 100 2 90 13 3 3.18±1.02/32.10 0.36±0.20/42.36 0.73 0.49 0.24
18 25 2 18 14 3 3.61±1.07/29.55 0.50±0.23/35.24 0.77 0.65 0.26
19 100 5 90 16 3 4.50±0.96/21.38 0.64±0.27/34.38 0.84 0.76 0.28
20 80 5 65 17 4 2.64±0.83/31.26 0.57±0.17/25.36 0.62 0.92 0.16
21 55 1 40 14 2 1.36±0.36/31.17 0.21±0.13/47.32 0.19 1.11 0.09
22 80 5 55 16 6 2.64±0.78/29.52 0.93±0.21/27.18 0.76 1.23 0.13
23 60 1 30 17 4 3.36±0.87/25.91 0.52±0.19/30.44 0.67 0.77 0.17
24 100 1 95 6 1 1.32±0.38/31.99 0.13±0.06/25.11 0.22 0.59 0.22
25 70 4 50 17 6 2.57±0.79/30.73 1.02±0.32/30.67 0.86 1.19 0.14
26 100 2 100 7 4 1.61±0.44/30.88 0.29±0.16/37.25 0.92 0.31 0.23
27 30 1 25 10 1 2.75±0.84/30.70 0.21±0.12/45.33 0.28 0.78 0.28
28 15 0.5 13 13 1 1.68±0.47/31.89 0.18±0.06/26.85 0.13 1.38 0.13
29 5 1 4 7 2 1.21±0.42/34.41 0.32±0.15/46.75 0.35 0.93 0.17

Примечание: № ПП – номер пробной площадки; в таблице для показателей S и Sа приведены среднее значение 
признака ± его стандартное отклонение, через знак дроби – коэффициент изменчивости CV, %.

В целом, как следует из таблицы 1 и ри-
сунков 4 а, б, между сомкнутостью крон де-
ревьев основных пород и параметрами N, S, 
Nа, Sа наблюдается статистически значимая 
унимодальная (полиномиальная второй сте-
пени) связь. Наиболее высокое видовое богат-
ство травяно-кустарничкового яруса на ПП и 
МП (N и S), также, как и наибольшее число 
адвентивных видов (Nа и Sа), наблюдается в 
фитоценозах с сомкнутостью крон верхнего 
яруса от 0.5 до 0.7. Можно предположить, что 
при относительно низкой сомкнутости крон 

проникновению под полог леса, как абори-
генных, так и чужеродных видов растений 
препятствует высокое проективное покрытие 
доминантов живого напочвенного покрова 
(биотический барьер), при относительно вы-
сокой сомкнутости крон – пониженная инсо-
ляция (абиотический барьер).

Как видно из рисунка 5а, наиболее высо-
кие значения S/N, то есть наиболее низкий 
уровень полночленности фитоценозов и, со-
ответственно, наиболее высокий потенциал 
их инвазибельности (вероятность проникно-
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вения в сообщества в будущем новых, в том 
числе чужеродных, видов), также отмечены 
на ПП со средними значениями сомкнутости 
крон деревьев. Можно предположить, что это 
обусловлено ослабленными на данных ПП 
как биотическим, так и абиотическим барье-
рами: относительно низкой конкуренцией со 
стороны доминирующих видов и относитель-
но высокой освещённостью. Однако, обратим 
внимание, что связь между сомкнутостью 
крон и значениями S/N статистически не зна-
чима (табл. 1).

Среднее значение показателя Sа/ESа для 
всех ПП – 0.88, то есть ниже единицы. Это 
позволяет предположить, что относительная 
конкурентоспособность чужеродных видов 

Рис. 4. Соотношение межу показателями сомкнутости крон деревьев основных пород и видового богатства тра-
вяно-кустарничкового яруса: N и S – соответственно, число всех видов растений на площадках 400 и 0.5 м2 (а); Nа 
и Sа – число чужеродных видов на площадках 400 и 0.5 м2 (б).

Рис. 5. Соотношение межу показателем сомкнутости крон деревьев основных пород, инвазибельностью сообществ 
травяно-кустарничкового яруса S/N (а) и относительной конкурентоспособностью чужеродных видов Sа/ESа (б).

на изученных участках леса в среднем ниже, 
чем аборигенных. В то же время, на 9 из 29 
ПП фитоценотические позиции чужеродных 
видов можно оценить как более сильные, 
чем позиции аборигенных видов (Sа > ESа). 
В настоящее время на таких ПП представле-
ны фитоценозы как с развитым напочвенным 
покровом из Allium ursinum, Rubus anatolicus, 
Ruscus colchicus, Duchesnea indica (ПП4, 15, 
16, 22, 25), так и мёртвопокровные леса на 
ранних этапах разрастания живого напочвен-
ного покрова (ПП7, 11, 13, 28).

В целом же относительная конкуренто-
способность чужеродных видов возрастает 
по мере увеличения сомкнутости крон де-
ревьев верхнего яруса (табл. 1, рис. 5б). Та-
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ким образом, в условиях низкой инсоляции в 
фитоценозах рощи произрастает относитель-
но небольшое число как чужеродных, так и 
аборигенных видов, однако первые при от-
сутствии выраженного угнетения со стороны 
доминантов живого напочвенного покрова 
успешнее осваивают пространство.

Заключение
В настоящее время чужеродная фракция 

флоры Хостинской тисо-самшитовой рощи 
насчитывает 58 видов, из которых 25 видов 
деревьев и кустарников (в основном нату-
рализовавшиеся интродуценты), 28 видов 
травянистых растений и кустарничков, 4 
вида лиан. Из них в естественных фитоце-
нозах рощи наиболее широко распростране-
ны Duchesnea indica и Phytolacca americana, 
в меньшей степени – Bidens frondosa, 
Solidago canadensis, Pueraria lobata, Wisteria 
sinensis, Trachycarpus fortunei, Ailanthus 
altissima, Ficus carica, Laurus nobilis, Conyza 
canadensis, Erigeron annuus, Symphyotrichum 
graminifolium, Microstegium japonicum. В ру-
деральных сообществах, по обочинам до-
рог, вблизи построек расселяются Acalypha 
australis, Paspalum dilatatum, Galinsoga 
parviflora. Остальные виды на территории 
рощи встречаются единично и с незначитель-
ным покрытием.

В составе придорожных рудеральных 
фитоценозов из окрестностей Хостинской 
тисо-самшитовой рощи дополнительно от-
мечено ещё 13 чужеродных видов растений, 
которые в дальнейшем могут распростра-
ниться по её территории. Среди них особен-
но стоит отметить агрессивные инвазионные 
виды Bidens bipinnata (по официальным дан-
ным, отсутствующий на территории Евра-
зийского экономического союза), Helianthus 
tuberosus, Ipomoea purpurea.

На пробных площадках Хостинской ти-
со-самшитовой рощи (400 м2) в настоящее 
время произрастает в среднем 3 (1–8) чуже-
родных вида растений травяно-кустарничко-
вого яруса (около 23% от общего видового бо-
гатства), на микроплощадках – 0.5 (0.13–2.04) 
видов (19% от общего числа). Наибольшее 
число как чужеродных, так и аборигенных 

видов растений на микроплощадках и проб-
ных площадках отмечено при средних пока-
зателях сомкнутости крон деревьев верхнего 
яруса (от 0.4 до 0.7). Данные лесные сооб-
щества, характеризующиеся достаточно бла-
гоприятным уровнем инсоляции в нижнем 
ярусе и относительно слабой конкуренцией 
со стороны доминантов напочвенного покро-
ва, одновременно наиболее инвазибельны. 
При более низкой и высокой сомкнутости 
крон, вероятно, вследствие ограничения со 
стороны абиотического (низкая инсоляция) 
и биотического (высокая конкуренция со сто-
роны доминантов растительного покрова) 
барьеров, под полог погибших самшитников 
внедряется меньшее число как аборигенных, 
так и чужеродных видов растений. При этом 
наибольшей относительной конкурентоспо-
собностью чужеродные виды обладают в 
сообществах с высокой сомкнутостью крон 
деревьев, где из-за низкой освещённости в 
травяном ярусе отсутствуют хорошо выра-
женные доминанты.

Таким образом, в настоящее время рас-
пространение чужеродных видов растений 
по территории рощи в существенной степени 
определяется сомкнутостью крон деревьев 
главных пород, обусловливающей уровень 
инсоляции напочвенного яруса, проективное 
покрытие живого напочвенного покрова и 
степень доминирования в них определенных 
видов. Дальнейшее развитие сукцессионных 
процессов в лесных экосистемах Хостинской 
тисо-самшитовой рощи и связанное с ним 
возможное изменение данных параметров 
(например, благодаря интенсивному разви-
тию подроста и кустарникового яруса) могут 
привести к изменению характера распростра-
нения чужеродных видов. Полученные нами 
результаты являются основой для проведения 
мониторинга рассмотренных выше процес-
сов.
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DISTRIBUTION OF PLANT ALIEN SPECIES IN FOREST 
COMMUNITIES OF KHOSTA YEW-BOXWOOD GROVE OF THE 

CAUCASUS STATE NATURAL BIOSPHERE RESERVE AFTER 
DESTRUCTION OF BUXUS COLCHICA POJARK
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In the early stages of succession processes caused by the destruction of Buxus colchica, 58 species of alien 
plants have been noted on the territory of the Khosta yew-boxwood grove, 14 of which introduces actively 
into natural forest communities. The number of alien flora species growing on test plots (400 m2) is 1–8 
(8–57% of total species richness). The largest number of alien species has been noted in forest communities 
with tree crowns density of the upper forest layer from 0.4 to 0.7. The lower forest layer of such commu-
nities has formed under conditions of relatively good illumination and a relatively low projective cover of 
dominants. At that, alien species are most competitive in forest communities with a high tree crowns density, 
where, due to low illumination, there are no well-defined dominants in the lower layer.

Key words: Khosta yew-boxwood grove, Cydalima perspectalis, invasibility, saturation of phytocenoses.
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В условиях городских лесных насаждений чужеродный вид Fraxinus pennsylvanica имеет высокий 
репродуктивный потенциал: для вида характерно интенсивное семенное размножение, активное 
распространение семян. Однако прорастание требует достаточно специфичных условий, которые 
встречаются преимущественно в пойменных экосистемах и изредка – в мезофитных и ксерофитных 
городских местообитаниях. Интенсивное вегетативное возобновление позволяет ясеню пенсильван-
скому длительное время задерживаться в местообитаниях, в том числе после нарушений, однако 
малоэффективно для быстрого распространения вида и захвата новых территорий.

F. pennsylvanica активно внедряется в естественные и полуестественные сообщества, выступает 
в качестве эдификатора и доминанта, вытесняет виды природной флоры и/или препятствует их воз-
обновлению. Тем не менее, эти черты проявляются не во всех местообитаниях, а преимущественно 
в условиях речных долин, в том числе в лесных культурах, которые имеют упрощённую структуру.

Вызывает опасение возможное случайное распространение диаспор F. pennsylvanica в речные 
поймы птицами и человеком, что может приводить к массовому распространению данного вида с 
последующей угрозой биоразнообразию речных долин.

Ключевые слова: Fraxinus pennsylvanica Marsh., репродуктивный потенциал, натурализация, 
Брянская область.

Введение
Fraxinus pennsylvanica Marsh. (F. lance-

olata Borkh., F. americana auct. Fl. Ross. p. 
p., non L., F. pubescens Lam.) – североаме-
риканский вид, интродуцированный в Сред-
нюю Россию, где его высокая активность 
в качестве инвазионного отмечена во всех 
регионах [Виноградова и др., 2010]. В пре-
делах естественного ареала типичные ме-
стообитания вида – речные долины, реже 
– болота, низины, подверженные частым 
подтоплениям и затоплениям. Предпочитает 
плодородные слабокислые супесчаные по-
чвы; нередко поселяется как пионерный вид 
на аллювиальных почвах [Stewart, Krajicek, 
1973; Burns, Honkala, 1990; Brakie, 2013]. 
Указываются некоторые древесные породы, 
обычно растущие вместе с F. pennsylvanica 
в естественных местообитаниях: Acer ne-
gundo, A. rubrum, Carya illinoensis, Populus 
deltoides, P. tremuloides, Salix nigra, Ulmus 
americana; на склонах речных долин форми-

рует сообщества с участием Acer rubrum, Ul-
mus americana [Burns, Honkala, 1990; Harvey, 
Kennedy, 1990].

В литературе отмечается инвазия F. 
pennsylvanica в естественные раститель-
ные сообщества разных регионов Европы 
[Vicherek et al., 2000; Csiszár, Bartha, 2004; 
Drescher, Prots, 2005, 2016; DASIE…, 2020].

В пределах вторичного ареала в Средней 
России ясень осваивает рудеральные местоо-
битания, растёт на городских пустырях, в ов-
рагах, на дорогах и обочинах, выемках грунта, 
у фундаментов зданий, в карьерах и даже на 
степных и меловых склонах [Виноградова и 
др., 2010]. Отмечается его инвазия в поймен-
ные леса [Овчаренко, Золотухин, 2003; Було-
хов, Харин, 2008; Панасенко, 2009, 2013; Ви-
ноградова и др., 2010; Булохов, Онофрейчук, 
2018; Холенко и др., 2019]; в некоторых обла-
стях Средней России существенно изменяет 
состав и структуру растительных сообществ, 
в которые внедряется [Панасенко, 2013].
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Указания на успешную интродукцию 
F. pen nsylvanica в Брянской обл. и г. Брянске 
имеются с 1970-х гг. П.З. Босек [1975. С. 328] 
отмечал «хорошо развитые» его экземпляры 
в Брянске, Трубчевске и в парке «Любин ху-
тор» (Новозыбковский р-н), не указывая при 
этом на натурализацию вида. Позднее автор 
отнёс этот вид к «наиболее распространён-
ным экзотам» в области [Босек, 1985. С. 22]. 
Как «интродуцент» F. pennsylvanica приво-
дился для парков и придорожных посадок 
на Брянщине без точных локалитетов [Бу-
лохов, Величкин, 1998]. В качестве редкого 
«адвентивного» вида указан для заповедника 
«Брянский лес» [Евстигнеев, Федотов, 2007]. 
Отмечено внедрение вида в естественные 
сообщества и образование самосева в руде-
ральных местообитаниях в г. Брянске [Па-
насенко, 2009]. Анализируя дендрофлору 
усадебных парков области, Е.П. Елисеенко 
и Н.Н. Панасенко [2012] указывают ясень 
пенсильванский как широко распространён-
ный «интродуцент» (в 10 парках из 26). От-
мечался в посадках усадебного парка виллы 
Д. Сапожкова (Клинцовский р-н) [Петренко 
и др., 2016]; на территории памятника при-
роды «Добруньские склоны» [Емельяшина и 
др., 2016]. Гербарные материалы по данному 
виду в Гербарии Брянского госуниверситета 
(BRSU) немногочисленны и относятся толь-
ко к г. Брянску.

В 1957 и 1962–1963 гг. в долинах рек 
Десны и её притока Снежети в Брянске соз-
даны культуры F. pennsylvanica, где отмече-
но семенное возобновление и формирование 
благонадёжного подроста [Булохов, Харин, 
2008; Рубцов, Савельева, 2008]. На основе 
сведений о распространении ясеня в пой-
мах этих рек Н.Н. Панасенко [2009] отнёс 
F. pennsylvanica в Брянске к эргазиофитам и 
агриофитам.

В последнее десятилетие интерес к сооб-
ществам, сформированным в культурах ясеня 
и с его участием в Брянской обл., существен-
но возрос в связи с инвентаризацией расти-
тельности областного центра на основе ме-
тода Ж. Браун-Бланке [Семенищенков, 2006, 
2009; Булохов, Харин, 2008; Булохов, Оноф-
рейчук, 2018; Холенко и др., 2019]. Обзор 
фитоценотических связей вида, важных для 

характеристики его экологии в нашем реги-
оне, ранее уже проводился авторами [Холен-
ко и др., 2019]. Изучалась аллелопатическая 
активность ясеня в лабораторных условиях 
[Изоткин, Холенко, 2020].

Цель настоящей статьи – оценить репро-
дуктивные возможности F. pennsylvanica в 
пределах вторичного ареала в Брянской обл.

Материалы и методы
В 2018–2019 гг. авторами проведено вы-

явление местонахождений F. pennsylvanica в 
г. Брянске и выполнена оценка следующих 
показателей репродуктивной биологии вида. 

1. Семенная продуктивность интроду-
цированных растений ясеня оценена путём 
подсчёта числа семян на 4 участках, описа-
ние которых даётся ниже (рис. 1). 

Участок 1 (табл. 1, 1; рис. 1, 1). Посадки 
в правобережной пойме р. Десна у завода 
«Брянский Арсенал» в г. Брянске, 53.257219° 
с. ш., 34.392088° в. д., 7.08.2019. Насаждения 
имеют простую структуру: верхний подъярус 
древостоя сформирован F. pennsylvanica, ино-
гда с небольшой примесью Quercus robur, 
Betula pendula, Populus tremula. Во втором 
подъярусе обильны Acer negundo и F. pennsyl-
vanica. Общая сомкнутость древостоя состав-
ляет 80–90%. Подлесок сомкнутостью 10% 
представлен подростом обоих перечисленных 
видов с участием Sorbus aucuparia. Травостой 
сильно мозаичен и угнетён из-за высокого за-
тенения (его проективное покрытие – не бо-
лее 30%). Наиболее обильны: Geum urbanum, 
Glechoma hederacea, Impatiens parviflora, Ly-
simachia nummularia, Rubus caesius. Моховой 
покров отсутствует; есть отдельные куртин-
ки Amblystegium serpens, Atrichum undulatum, 
Sciuro-hypnum curtum. Опад мощностью 1–5 
см сформирован в основном листьями Acer 
negundo, Quercus robur, Fraxinus pennsylvanica 
с преобладанием Quercus robur. Имеются со-
вершенно незадернованные мертвопокровные 
участки, в том числе лишённые подстилки. 
Почвы пойменные дерновые супесчаные, 
свежие.

В пределах данного участка были заложе-
ны по 10 площадок в центре лесного масси-
ва (табл. 1, 1, вариант а) и в окнах древостоя 
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Рис. 1. Локализация участков, на которых проводились исследования в г. Брянске (обозначения в тексте).

(табл., 1, 1, вариант б), сформировавшихся 
после выпадения немногочисленных погиб-
ших или спиленных деревьев ясеня, вокруг 
их старых пней.

Участок 2 (табл. 1, 2; рис. 1, 2). Посадки 
в блюдцеобразной низине в левобережной 
пойме р. Десна у впадения в неё р. Снежеть, 
восточнее ул. Нижняя Заречная в г. Брянске, 
53.234107° с. ш., 34.373934° в. д., 10.09.2019. 
Древостой одноярусный и сформирован 
исключительно F. pennsylvanica с сомкну-
тостью 70%. В подлеске – подрост Acer 
negundo, F. pennsylvanica (наиболее обилен), 
Sorbus aucuparia, Tilia cordata, Quercus robur 
с сомкнутостью 8%. Травостой густой с пре-
обладанием Rubus caesius и Urtica dioica, с 
участием характерных для пойменных ши-
роколиственных лесов Filipendula ulmaria, 

Таблица 1. Показатели семенной продуктивности и возобновления F. pennsylvanica

Участки 1 2 3 4

Варианты а б – – –

Среднее число семян на площадке в 1 м2, шт 126±24 130±26 160±35 546±56 623±52

Жизнеспособность семян, % 88.0 84.2 82.5 87.5

Среднее число проростков текущего года, шт 6±3.1 12±5.5 5±1.5 7±2.5 24±8.1
Доля числа проростков от общего числа семян на площадке, % 4.5 15.6 3.0 1.7 3.8

Geum rivale, Glechoma hederacea, Lysimachia 
vulgaris и др. (проективное покрытие – 60%). 
Моховой покров полностью отсутствует. 
Опад мощностью 1–2 см сформирован в 
основном листьями Acer negundo, Quercus 
robur, Fraxinus pennsylvanica с преоблада-
нием Quercus robur; есть незадернованные 
мертвопокровные участки. Почвы поймен-
ные дерновые супесчаные, свежие.

Участок 3 (табл. 1, 3; рис. 1, 3). Посадки 
в лесопарке «Лесные сараи» в г. Брянске по 
ул. Дуки, 53.256633° с. ш., 34.371007° в. д., 
17.08.2019. Древостой сформирован исклю-
чительно F. pennsylvanica (посадки в рядах 
через 3 м, расстояние между рядами – 4 м). 
Сомкнутость 60%. Подлесок отсутствует. 
Травостой представляет собой смесь газон-
ных злаков с участием рудеральных видов: 
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Taraxacum officinale agg., Capsella bursa-
pastoris, Polygonum aviculare agg. и др. Про-
ективное покрытие травяного яруса – 20%. 
Травостой нерегулярно скашивается. Опад 
убирается осенью и весной. Почвы серые 
лесные суглинистые, иногда вытаптываемые.

Участок 4 (табл. 1, 4; рис. 1, 4). Там 
же, по соседству с предыдущим участком, 
53.256662° с. ш., 34.371351° в. д., 17.08.2019. 
Отличается от предыдущего тем, что при 
строительстве памятника на почве был раз-
бросан оставшийся песок слоем от 2 до 5 см. 
Проективное покрытие травяного яруса – 
15%.

В пределах каждого участка были заложе-
ны случайным образом по 10 площадок в 1 
м2; определено среднее значение числа всех 
семян после опадения на почву на площадке. 

2. Жизнеспособность – количество пол-
нозернистых здоровых семян, с характерной 
для данного вида окраской (индигокармин, 
водный раствор, 0.05%) зародыша и эн-
досперма, выраженное в процентах от обще-
го числа семян, взятых случайным образом 
из общего количества для анализа (100 в 4 
повторностях) [ГОСТ…, 1995].

3. Всхожесть семян ясеня была изучена 
двумя способами.

1) В лабораторных условиях. В связи с от-
сутствием в РФ ГОСТ на определение всхо-
жести семян для данного вида, использова-
на методика, принятая в работе J.А. Ashley 
[2000]. Семена обеззараживали в течение 30 
минут в 1%-м растворе NaClO, содержащем 
две капли Tween 20 на 1 литр раствора. За-
тем их промывали в дистиллированной воде 
в течение 5 минут. Затем 250 семян проращи-
вались в закрытом грунте в теплице Брянско-
го госуниверситета. Семена погружались в 
прокалённую почву на глубину 1 см. Почва 
обильно увлажнялась отстоянной водопрово-
дной водой. Прорастанием считалось появле-
ние на поверхности почвы зелёных семядо-
лей. Учёты прорастания производились на 
10-й, 14-й, 17-й, 24-й и 28-й день [по: Ashley, 
2000].

2) Установлена всхожесть и охаракте-
ризован рост проростков при выращивании 
ясеня из семян в открытом грунте на экспе-
риментальном участке Брянского госунивер-

ситета в 2019 г. без заделки в почву (условия, 
приближённые к природным). Почвы серые 
лесные, суглинистые, свежие, не пересыхаю-
щие в течение сезона. Участки расположены 
в условиях естественного затенения располо-
женными рядом деревьями. Производилась 
прополка сорняков каждые две недели. Семе-
на ясеня были собраны на почве после есте-
ственной стратификации в феврале 2019 г. в 
лесопарке «Лесные сараи» г. Брянска и хра-
нились в тканевых мешках при уличной тем-
пературе. Семена предварительно не замачи-
вались и не освобождались от перикарпия. 

Высев семян проведён 22.04.2019 на 
участках 3 м × 0.5 м в 5 вариантах, имитиру-
ющих условия различных возможных место-
обитаний, из расчёта:

а) 50 семян на 1 м2, укрытие прошло-
годним смешанным опадом деревьев Acer 
platanoides, Betula pendula, Tilia cordata, 
Poplus tremula, Quercus robur, без полива, по-
добные условия создаются в смешанных ши-
роколиственных лесах в г. Брянске; 

б) 200 семян на 1 м2, открыто, без полива, 
имитируются условия городских парков с от-
сутствием сплошного напочвенного покрова 
и опада; 

в) 200 семян на 1 м2, мульчирование 
почвой, без полива; 

г) 8000 семян на 1 м2 – массивный их слой, 
имитирующий условия, отмеченные на газо-
нах и в парках в г. Брянске, открыто, без по-
лива; 

д) 200 семян на 1 м2, открыто, полив – 10 л 
воды на площадку еженедельно, имитация 
местообитаний с обильно увлажняемыми по-
чвами.

Общее количество высеянных семян со-
ставило 12 975.

Число проростков определялось ежене-
дельно. Прорастанием считалось появление 
на поверхности почвы зелёных семядолей 
[по: Ashley, 2000].

4. Оценка естественного возобновления 
F. pennsylvanica произведена на 50 пробных 
площадках в 1 м2 в пределах тех же 4 участ-
ков, где проводилась оценка семенной про-
дуктивности: выполнен подсчёт проростков 
текущего года в разных локальных экологи-
ческих условиях.
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Изучение состава ценопопуляций F. pen-
nsylvanica осуществлялось на 4 участках в 
400 м2 в долине р. Десна в Брянске: 1) по-
садки ясеня в левобережной пойме р. Десна 
у завода «Брянский Арсенал» в г. Брянске, 
участок, прилегающий к насыпи автодоро-
ги (рис. 1, 5), 7.08.2019; 2) там же, в центре 
массива (рис. 1, 1), 7.08.2019; 3) посадки дуба 
на гриве в левобережной пойме р. Десна, па-
мятник природы «Роща Соловьи» (рис. 1, 6), 
30.07.2019; 4) посадки ясеня, относительно 
пониженный участок вдоль пересыхающей 
старицы в левобережной пойме р. Десна, 
памятник природы «Роща Соловьи» (рис. 1, 
7), 30.07.2019. Установлена онтогенетиче-
ская структура ценопопуляции ясеня; при 
учёте отмечены растения следующих мор-
фолого-онтогенетических групп: проростки 
(p), ювенильные (j), имматурные высотой не 
более 50 см (im1), иммматурные высотой не 
более 1.5 м (im2), виргинильные (v), среднеге-
неративные (g2).

5. Дана оценка внедрения F. pennsylvan-
ica в пойменные леса; для этого выполнено 
геоботаническое описание сообществ, в ко-
торые произошла инвазия вида и описаны по-
следствия этого внедрения в составе и струк-
туре сообществ.

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

Результаты и обсуждение
Семенная продуктивность. По резуль-

татам подсчёта, на участках 1 и 2 наблюда-
лись близкие значения числа семян на пло-
щадках (табл. 1). Эти данные превышают 
приводимый для F. pennsylvanica показатель 
в 60 семян/м2 в год для северо-востока США 
(район Великих озёр) [McEuen, Curran, 2004]. 
Семенную продуктивность ясеня можно 
оценить как высокую. Семена сохраняются 
в почве и подстилке и способны прорастать 
в течение нескольких лет, что способствует 
созданию банка семян. 

Данные для участков 3 и 4 существенно 
отличаются от описанных выше. Здесь в ус-
ловиях разреженного древостоя, отсутствия 
подлеска и низкорослого редкого травостоя 

высока освещённость в приземном ярусе. От-
мечены площадки с разным количеством се-
мян ясеня на почве: от единичных до образу-
ющих сплошной слой толщиной 5–10 см. На 
отдельных площадках в конце апреля 2019 г. 
количество его семян превышало 3000 на 1 м2 
[Холенко и др., 2019]. В целом семенную про-
дуктивность ясеня можно оценить как очень 
высокую.

Важным критерием успешности семенно-
го воспроизведения в ценопопуляции являет-
ся жизнеспособность образующихся семян. 
Она оказалась высокой и близкой для всех 
описанных выше участков (табл. 1).

Семенное возобновление. Опадение пло-
дов ясеня в Брянске наблюдается в период с 
ноября по июнь, однако наиболее массово оно 
происходит в феврале – апреле. Как и другие 
ясени, F. pennsylvanica относится к эванемо-
хорам – растениям, семена которых в силу их 
абсолютной или относительной лёгкости мо-
гут разноситься воздушными течениями на 
большие расстояния [Левина, 1957]. Возмож-
но распространение семян и талыми водами 
[Burns, Honkala, 1990], а также птицами. 

Семена прорастают на тающем снегу 
в конце апреля – мае. Есть данные, что не-
большая честь семян способна прорасти в 
год формирования до массового листопада 
[Виноградова и др., 2010]. Однако в литера-
туре отмечается, что у ясеней наблюдается 
низкая всхожесть семян текущего года [За-
угольнова, 1997]. В пределах естественного 
ареала некоторые семена F. pennsilvanica мо-
гут прорасти в текущем году, в то время как 
другие могут сохраняться без прорастания в 
течение нескольких лет. Данный покой объ-
ясняют комбинацией внутренних факторов и 
влиянием перикарпия [Bonner, 2008]. Следуя 
J. Ashley [2000], покой семян этого растения 
вызван тремя основными факторами: незре-
лые зародыши, внутренние химические и 
гормональные агенты и непроницаемые для 
кислорода перикарпии. В практике выращи-
вания ясеня из семян производят частичное 
или полное разрушение перикарпия, однако 
в природе это происходит достаточно редко: 
семена опадают с неразрушенными оболоч-
ками на субстрат.
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В литературе отмечается варьирование 
показателей всхожести у F. pennsylvanica 
[Preece et al., 1995; Ashley, 2000]. Считается, 
что он нуждается либо в холодной влажной 
стратификации, либо в комбинированной 
тепловой обработке с последующей стра-
тификацией для преодоления покоя семян 
[Bonner, 1974; Young, Young, 1992]. Стан-
дартная методика, используемая для дозрева-
ния зародышей у этого растения, – это «со-
гревающая» обработка: семена выдерживают 
при температуре 20 °C в течение 60 дней. При 
стратификации семена хранят при 0–5 °С в 
течение 120 дней [Dirr, 1998]. В естествен-
ных условиях стратификация происходит на 
субстрате лишь после опадения плодов в пе-
риод с поздней осени до конца весны [Вино-
градова и др., 2010].

Результаты эксперимента по оценке всхо-
жести семян в лабораторных условиях 
приведены в таблице 2. Всхожесть семян в 
лабораторных условиях можно оценить как 
низкую.

Оценка семенного возобновления в ус-
ловиях полевого эксперимента. В таблице 
3 представлены данные контрольного под-
счёта, произведённого 13.07.2019.

По результатам эксперимента, F. penn-
sylvanica продемонстрировал чрезвычайно 
низкую всхожесть семян (0–3.00%) (табл. 3). 
Наибольшая численность проростков отме-
чена на участке 5 с дополнительным поли-
вом (3.00%). Вероятное объяснение данному 
факту – предпочтение ясенем условий обиль-
ного увлажнения для прорастания. Можно 
предположить положительный эффект от на-

Таблица 2. Показатели семенной продуктивности и возобновления F. pennsylvanica

Дни учёта 10-й 14-й 17-й 24-й 28-й

Доля числа проростков от общего числа семян на площадке, % 1.6 1.6 1.6 5.2 6.2

Таблица 3. Результаты полевого эксперимента по проращиванию семян F. pennsylvanica

№ участка 1 2 3 4 5

Количество высеянных семян, шт/м2. 50 200 200 8000 200

Количество проростков, шт. 0 2 0 31 9

Всхожесть семян, % 0 0.67 0 0.26 3.00

хождения семян в объёмной рыхлой массе, 
предотвращающей испарение дефицитной 
влаги в условиях отсутствия полива. Это спо-
собствовало прорастанию отдельных семян в 
варианте 4. Следует отметить и интересный 
факт: всходы активно появлялись из семян в 
узких углублённых междурядьях между пло-
щадками, где застаивалась дождевая вода и 
было меньше её испарение (семена туда по-
пали случайно; не учитывались при подсчё-
тах).

Оценка естественного семенного возоб-
новления F. pennsylvanica в растительных 
сообществах. Результаты оценки естествен-
ного возобновления ясеня представлены в та-
блице 1.

Число проростков текущего года на участ-
ках 1–3 соответствует низкой интенсивности 
семенного возобновления. На значительной 
их части всходы отсутствуют. Активным оно 
является в окнах древостоя, сформировавших-
ся после выпадения немногочисленных погиб-
ших или спиленных деревьев ясеня, вокруг их 
старых пней, где выше освещённость, по срав-
нению с остальным массивом (табл. 1, 1, б). 
Наибольшее же число проростков отмечено 
на участке 4 с искусственным песчаным сы-
рым субстратом в разреженных насаждениях 
ясеня, при отсутствии подлеска и при низкой 
сомкнутости травостоя (табл. 1, 4).

Низкую интенсивность семенного воз-
обновления можно объяснить несколькими 
причинами. С одной стороны, это высокое 
затенение под пологом леса. Несмотря на то, 
что взрослые растения F. pennsylvanica счи-
таются теневыносливыми [Stewart, Kra jicek, 
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1973], следуя Д.Н. Цыганову [1983], синэко-
логическая амплитуда этого вида смещена в 
сторону гелиофильности: 1–6 баллов по шка-
ле освещённости (максимальное значение 
шкалы – 9, что соответствует наибольшему 
затенению). В пределах естественного аре-
ала отмечается прорастание семян на участ-
ках без сомкнутого растительного покрова 
[Burns, Honkala, 1990].

Другая причина – недостаточное увлажне-
ние субстрата. Несмотря на расположение в 
пределах речной долины, описанные участки 
1 и 2 (табл. 1) не заливаются на протяжении 
нескольких лет. Это уже привело к обсыха-
нию старичных озёр и существенной мезо- и 
ксерофитизации местообитаний пойменных 
лесов [Семенищенков, Лобанов, 2019]. 

Известно, что семена ясеней могут по-
вреждаться птицами [Юркевич, Адерихо, 
1973]. Однако, учитывая определённую от-
рицательную роль перикарпия в прораста-
нии, можно предположить, что частичное 
его повреждение птицами без травмирования 
внутреннего содержимого семени может, на-
оборот, способствовать прорастанию. Сле-
дует отметить, что в пределах естественного 
ареала плоды ясеня используют в пищу чёр-
ный дрозд, зяблик, различные виды воробьи-
ных птиц с крупными клювами (Passeroidea) 
[Twedt, Best, 2004; Brakie, 2013]. По нашим 
наблюдениям, в г. Брянске наиболее часто 
ясенем питаются снегири, которые, по-ви-
димому, играют роль в его распространении. 
Мы наблюдали, что до массового опадения 
плодов с деревьев эти птицы поедают их, 
сидя на ветвях; после осыпания плодов на 
снег или почву – собирают на поверхности.

В качестве возможного фактора, ингиби-
рующего прорастание семян, можно пред-
положить засоление субстрата на газонах в 
связи со смывом NaCl-содержащих смесей c 
расположенных поблизости автодорог в зим-
ний период.

Особенности семенного возобновления 
в городских условиях. Несмотря на обиль-
ное плодоношение, по-видимому, образо-
вание проростков F. pennsylvanica на мезо-
фитных субстратах в городских насаждениях 
вызывает трудности. Об этом свидетельству-
ют данные подсчёта проростков на участках 

3 и 4 (табл. 1), которые расположены на не-
подтопляемых территориях в городском пар-
ке, где субстрат нередко пересыхает в летний 
период.

Во время массового опадения семян (ян-
варь – апрель) они в некоторых случаях пол-
ностью покрывают газоны, обочины дорог, 
парковые дорожки, забивают локальные по-
нижения, дефекты в асфальтовом покрытии, 
тротуарной плитке (рис. 2). В период таяния 
снега и подсыхания почвы (февраль – апрель) 
эти семена обычно не убирают с газонов, 
позднее участки очищают от семян и опада; 
на некоторых участках они сохраняются в те-
чение всего сезона. Немногочисленные семе-
на остаются после уборки на почве, однако 
их количество пополняется за счёт опадения 
новых семян, остающихся на растениях до 
появления новых листьев (первая половина 
мая) и немного позднее. 

Большинство семян ясеня опадает под 
материнским растением или разносится в ра-
диусе до 50–70 м; отдельные семена могут 
преодолевать расстояние более 100 м. Это со-
гласуется с предложенной для F. pennsylvanica 
моделью распространения семян [Schmiedel, 
Tackenberg, 2013], в соответствии с которой 
большинство их рассеивается на расстоя-
нии до 100 м от источника диаспор. Однако 
по твёрдым городским покрытиям (асфальт, 
бетон, уплотнённая почва), а также по спрес-
сованному снегу можно ожидать достаточно 
дальнего разноса семян. В г. Брянске отдель-
ные семена ясеня обнаружены нами в апреле 
2020 г. на расстоянии не менее 300 м от бли-
жайшего источника диаспор.

Несмотря на огромное количество семян 
на почве в некоторых местах, их прораста-
ние практически не происходит. В целом 
возобновление F. pennsylvanica семенным 
путём в мезофитных и ксерофитных город-
ских местообитаниях можно считать ма-
лоэффективным. В то же время регулярно 
отмечаются проростки ясеня в местах ско-
пления воды и на непросыхающих субстра-
тах: в трещинах асфальта, у фундамента зда-
ний с застаивающейся или стекающей водой 
(рис. 3), в водосборных лотках у крыши 
зданий, где скапливается пылевой субстрат. 
Так, например, в посадках ясеня на терри-
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Рис. 2. Участок под пологом деревьев F. pennsylvanica в лесопарке «Лесные сараи» в Брянске во время массового 
опадения семян (март 2020 г.).

Рис. 3. Молодые растения F. pennsylvanica, выросшие из семян в месте скопления воды у стены здания (сентябрь 
2019 г.). 
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тории лесопарка «Лесные сараи» в Брянске 
отмечено активное образование проростков 
17.08.2019 на завезённом при строительстве 
памятника хорошо увлажнённом песке под 
кронами деревьев: 15–37 проростков на 1 м2 
(табл. 1, 4). Но на расположенном рядом 
участке с уплотнёнными серыми лесными 
почвами (табл. 1, 3) число проростков было 
в 4 раза меньше. Во всех перечисленных ме-
стах обычно молодые растения ясеня унич-
тожаются человеком.

Состав ценопопуляций F. pennsylvanica 
в сообществах с его участием. Данные о со-
ставе ценопопуляций F. pennsylvanica в ус-
ловиях семенного возобновления на четырёх 
участках в долине р. Десна в г. Брянске пред-
ставлены в таблице 4.

Спектры в посадках в левобережной пой-
ме р. Десна у завода «Брянский Арсенал» 
(участки 1, 5) можно считать практически 
полночленными. Максимум по числу особей 
приходится на молодые растения (im1), при-
сутствуют проростки и ювенильные растения, 
что свидетельствует о наличии в ценопопуля-
циях семенного размножения. Прорастанию 
семян способствует наличие незадернован-
ных участков и низкая сомкнутость траво-
стоя (0–30%). Виргинильные растения пока 
немногочисленны, а молодые генеративные 
отсутствуют, что указывает как на интенсив-
ное самоизреживание насаждений, так и на 
недостаточное время, необходимое для до-
стижения генеративного состояния растений 
семенного происхождения.

Таблица 4. Онтогенетические спектры ценопопуляций 
F. pennsylvanica

Участки 1 5 6 7

p 25 98 0 114

j 54 35 0 420

im1 300 158 18 370

im2 75 33 26 158

v 12 29 12 24

g2 6 5 0 8

Примечание: обозначения участков и онтогенетических 
состояний – в разделе «Материалы и методы».

Спектры в левобережной пойме р. Десна 
на территории памятника природы «Роща 
Соловьи» (6, 7) неполночленные; в них от-
сутствуют проростки. Ингибирование про-
растания семян, вероятно, происходит за 
счёт сильного затенения развитым травяным 
покровом (проективное покрытие 70–90%). 
На участке, расположенном на гриве (6), в 
наиболее мезофитных условиях, семенное 
возобновление затруднено. На пониженном 
участке с обильным увлажнением (7) оно 
идёт активно. Молодые генеративные расте-
ния отсутствуют по той же причине, что и на 
участках 1 и 5.

Таким образом, интенсивность семенного 
возобновления в изучаемых ценопопуляциях 
существенно различается. 

Внедрение F. pennsylvanica в поймен-
ные леса. В долинах рек Десна и Снежеть в г. 
Брянске отмечено массовое распространение 
F. pennsylvanica в пойменных лесах, сформи-
рованных Quercus robur, а также в пойменных 
посадках Quercus robur и Populus balsamifera. 
Наиболее заметной является инвазия ясеня в 
культуры дуба, которые создавались в 1960-е гг. 
в левобережной пойме р. Десна. 

На участке, расположенном на террито-
рии памятника природы «Роща Соловьи» 
(рис. 1, 6), первый подъярус древостоя фор-
мирует Q. robur высотой 14–20 м. Насажде-
ния имеют простую структуру, которая, веро-
ятно, облегчает инвазию ясеня: деревья дуба 
расположены рядами на расстоянии 120 см 
друг от друга; между рядами – 5 м; имеют-
ся окна на месте погибших деревьев. Второй 
подъярус древостоя отсутствует. Сомкну-
тость составляет 70–80%.

В подлеске встречаются Swida alba, Fran-
gula alnus, Padus avium и др.; имеется подрост 
Acer negundo, Quercus robur, Populus tremula.

Фоновым видом в сообществах является 
F. pennsylvanica, имеющий обильный подрост 
семенного происхождения разного возраста. 
Общая сомкнутость подлеска колеблется от 
10 до 80%, причём его облик создаёт ясень 
пенсильванский. На некоторых участках вы-
сокое обилие имеет Acer negundo, однако 
особенности конкурентных взаимоотноше-
ний этих видов в пойменных сообществах 
пока не описаны.
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В травяном покрове наиболее обильны и 
константны Bromopsis inermis, Glechoma hed-
eracea, Rubus caesius, Urtica dioica; его про-
ективное покрытие 30–60%. Моховой ярус не 
выражен.

В соответствии с флористической клас-
сификацией растительности, эти сообщества 
относятся к варианту Fraxinus pennsylvanica 
ассоциации дубовых пойменных лесов Fili-
pendulo ulmariae-Quercetum roboris Polo-
zov et Solomeshch in Semenishchenkov 2015 
(союз Fraxino-Quercion roboris Passarge 1968, 
порядок Alno-Fraxinetalia excelsioris Passarge 
1968) класса Alno glutinosae-Populetea albae 
P. Fukarek et Fabijanić 1968, объединяющего 
пойменные галерейные евросибирские и сре-
диземноморские леса [Семенищенков, Хо-
ленко, 2020].

В исследуемой пойменной дубраве и 
других дубовых лесах в долине Десны F. 
pennsylvanica значительно преобразует об-
лик, состав и структуру сообществ. При об-
разовании ясеневого подлеска с высокой 
сомкнутостью нередко наблюдается низкое 
покрытие травяного яруса в сообществах, об-
разуются мертвопокровные участки, иногда 
характерно низкое видовое богатство [Семе-
нищенков, Холенко, 2020]. Это можно объ-
яснить активным участием ясеня в создании 
фитосреды посредством сильного затенения, 
угнетения приземного яруса обильным опа-
дом. Тенденция к снижению проективного 
покрытия травяного яруса с ростом сомкну-
тости подлеска (в том числе и за счёт участия 
F. pennsylvanica) характерна для пойменных 
дубрав в Верхнем Поднепровье [Семенищен-
ков, в печати]. Возможно и ингибирующее 
аллелопатическое воздействие ясеня на дру-
гие растения, которое продемонстрировано 
пока только в лабораторных условиях [Изот-
кин, Холенко, 2020]. 

В целом можно оценить возможности рас-
пространения ясеня пенсильванского в пой-
менных дубовых лесах как высокие.

Вегетативное размножение. По литера-
турным данным, F. pennsylvanica относится к 
быстрорастущим деревьям с ежегодным при-
ростом побегов до 1 м и более [Козловский и 
др., 2015]. При нарушении ствола он форми-
рует порослевые побеги, которые способны к 

плодоношению уже на 3–4-й год [Решетни-
кова и др., 2019]. Определённый вклад в ве-
гетативное размножение вносит способность 
ясеня формировать укореняющиеся с помо-
щью придаточных корней плагиотропные 
побеги до 50–70 см в длину, которые могут 
образовываться на ранних этапах онтогенеза 
(преимущественно в толще подстилки, в при-
земном слое).

Наблюдение за вегетативным возобнов-
лением от пня мы проводили на вырубке в 
посадках F. pennsylvanica под ЛЭП в долине  
р. Снежеть в районе оз. Мутное (г. Брянск) 
(рис. 1, 8) 10.09.2019. Вырубка 48-летних де-
ревьев ясеня (возраст определён по годичным 
кольцам) была произведена в 2018 г.; сохра-
нились пни высотой 20–30 см от поверхно-
сти земли. Подсчёт двулетних вегетативных 
побегов возобновления проведён на 10 пнях; 
среднее число побегов составило 9±5 при их 
длине 90–135 см. Это соотносится с литера-
турными данными для естественного ареала 
вида: в лесополосах на Великих равнинах 
(США) ежегодный прирост составлял в сред-
нем 0.4 м в течение первых 6.5 лет [Wright, 
1965]; указывается общий прирост 5 м после 
5 вегетационных периодов [Harvey, Kennedy, 
2020]. Такую интенсивность отрастания 
можно считать высокой. Отмечено ветвление 
двулетних побегов, связанное с гибелью вер-
хушечной почки в первом сезоне.

Перечисленные особенности вегетатив-
ного размножения способствуют в большей 
степени не распространению вида, а его удер-
жанию и восстановлению в местах произрас-
тания, в том числе после нарушений.

Заключение
Репродуктивный потенциал F. pennsyl-

vanica в условиях города можно оценить как 
высокий: для вида характерно интенсивное 
семенное размножение, активное распростра-
нение семян. Однако прорастание требует 
достаточно специфичных условий, которые 
встречаются преимущественно в поймен-
ных экосистемах и изредка – в мезофитных 
и ксерофитных городских местообитаниях. 
Интенсивное вегетативное возобновление 
позволяет ясеню длительное время задержи-
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ваться в местообитаниях, в том числе после 
нарушений, однако малоэффективно для бы-
строго распространения вида и захвата новых 
территорий.

F. pennsylvanica активно внедряется в 
естественные и полуестественные сообще-
ства (к таковым можно отнести и лесные 
культуры дуба в пойме в возрасте более 50 
лет); выступает в качестве эдификатора и 
доминанта, вытесняет виды природной фло-
ры и/или препятствует их возобновлению. 
Тем не менее, эти черты проявляются не во 
всех местообитаниях, а преимущественно в 
условиях речных долин, в том числе в лес-
ных культурах, которые имеют упрощённую 
структуру.

Вызывает опасение возможное распро-
странение диаспор F. pennsylvanica в речные 
поймы птицами и человеком (случайным об-
разом), так как это может приводить к массо-
вому распространению данного вида с после-
дующей угрозой биоразнообразию речных 
долин.
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In the natural and urban habitats, the alien North American species green ash (Fraxinus pennsylvanica 
Marsh.) has a high reproductive potential. The species is characterized by intensive seed reproduction and the 
active distribution of seeds. However, their germination requires quite specific conditions, which are found 
mainly in floodplain ecosystems and occasionally in mesophytic and xerophytic urban habitats. Intensive 
vegetative renewal allows ash trees to linger in their habitats for a long time, including after disturbances, 
but it is ineffective for the rapid spread of the species and occupation of new territories.

F. pennsylvanica actively penetrates into the natural and semi-natural communities, acts as an edifier and 
dominant, displaces and (or) prevents the regeneration of species of natural flora. However, these features 
are not manifested in all habitats, but mainly in the conditions of river valleys, including forest cultures, 
which have a simplified structure.

Of concern is the possible introduction of F. pennsylvanica diaspores into the river floodplains by birds 
and humans (randomly), as this can lead to the mass distribution of this species with a subsequent threat to 
the biodiversity of river valleys.

Key words: Fraxinus pennsylvanica Marsh., reproductive potential, naturalization, Bryansk oblast.


