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Введение
В результате инвазии самшитовой огнёв-

ки Cydalima perspectalis (Walker 1859) в 
2012–2016 гг. на Западном Кавказе практиче-
ски полностью исчезли леса с преобладанием 
самшита вечнозелёного (Buxus sempervirens L. 
(= B. colchica Pojark)). Осталось лишь около 
4.5 га естественных самшитников в Республи-
ке Адыгея, в среднем течении р. Цице [Резчи-
кова и др., 2019]. Несмотря на то, что по все-
му ареалу самшита происходит его семенное 
возобновление и, отчасти, возобновление во-
дяными побегами, самшитники как тип леса 
исчезли. Есть указания, что с самшитниками 
облигатно связано 43 вида грибов, 3 вида хро-
мист и 18 видов беспозвоночных [Mitchell et 
al., 2018]. Сейчас наличие таких связей мы 
можем заметить по выпадению тех или иных 
видов из лесных ценозов.

Самшит является ключевым видом, и его 
исчезновение повлекло за собой смену типа 
леса и структуры лесных сообществ. Целью 
нашей работы является исследование измене-
ний в структуре сообществ и видовом составе 
ксилофильных жесткокрылых в тисо-самши-
товой роще в связи с гибелью самшитников.

Материал и методика
Тисо-самшитовая роща является участ-

ком Кавказского государственного природ-

ного биосферного заповедника, отделённым 
от основной территории. Расположена роща 
на склоне горы Ахун, в окрестностях посёлка 
Хоста. Природные комплексы Тисо-самши-
товой рощи представляют собой реликтовые 
субтропические многовидовые лесные сооб-
щества [Альпер, 1960; Цымбал, Трубачёва, 
2016; Акатова и др., 2019].

Для сбора насекомых использовались окон-
ные ловушки Т-типа, представляющие собой 
стекло, вертикально укреплённое на валежине 
над корытцем из плотного целлофана, с фик-
сирующей жидкостью (в качестве которой ис-
пользовался водный раствор формальдегида). 
Материал из ловушек выбирался ежемесяч-
но. Ловушки были установлены под пологом 
леса на старом гнилом грабе (Carpinus betulus 
L.), липе бегониелистной (Tilia begoniifolia 
Steven), самшите и стояли в течение всего 
сезона. Материал, анализируемый в данной 
статье, был собран в 2016 (23.03–2.11) и 2018 
(20.03–2.08) годах. Выемка материала проис-
ходила один раз в месяц. В 2016 г. было от-
работано 446 ловушко/суток и собрано 1940 
экземпляров жесткокрылых. В 2018 г. отра-
ботано 270 ловушко/суток и собрано 7340 
экземпляров. Меньшее количество рабочих 
дней в 2018 г. объясняется тем, что ловушки в 
августе были выведены из строя падающими 
деревьями самшита. Определение материала 
проводилось автором с использованием лите-
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ратуры [Старк, 1952; Определитель…, 1965; 
Крыжановский, Рейхард 1976; Данилевский, 
Мирошников, 1985; Логвиновский, 1985] и 
справочной коллекции, в формировании кото-
рой принимали участие ведущие колеоптеро-
логи России. Ряд видов, определение которых 
затруднено, был исключён из анализа.

Результаты
В первую очередь бросается в глаза раз-

ница в количестве экземпляров, отличающих 
эти года: оно возросло почти в 4 раза. На ри-
сунках 1 и 2 показана динамика численности 
по месяцам.

Кроме того, произошло смещение пика 
активности с апреля на май. Хотя следует 
отметить, что май в 2016 г. был аномально 
холодным, что, очевидно, повлияло на интен-

Рис. 1 и 2. Динамика численности ксилофильных жесткокрылых в 2016 и 2018 гг. (кол. экз.).

Рис 3. Среднемесячные температуры мая [WeatherArchive…, 2021].

сивность лёта жуков (рис. 3). Однако, по на-
шему мнению, невысокие температуры мая 
2016 г. не могли обеспечить более чем деся-
тикратную разницу в численности.

Наиболее существенный вклад в числен-
ность жесткокрылых в 2016 г. в апреле внес-
ли Scolytidae, в мае, июне и июле – Leiodidae, 
в августе – Sphindidae. Индексы Шеннона и 
Пиелу для выборки 2016 г. соответственно: 
Н=3.364 и Е=0.7593.

В 2018 г. и в апреле, и в мае доминиро-
вали представители семейства Scolytidae; в 
июне содоминантами короедов становятся 
представители семейства Latridiidae; в июле 
доминируют Scolytidae, несколько меньший 
вклад вносят Sphindidae и Leiodidae. Индексы 
Шеннона и Пиелу для данной выборки соот-
ветственно: Н=1.834 и Е=0.3974.
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Кроме увеличения общей численности 
видов, как видно из приведённых показате-
лей индексов биоразнообразия выравненно-
сти, произошло значительное изменение в 
структуре сообщества. Для индекса Пиелу 
(E) – чем более равномерно представлены в 
сообществе составляющие его виды, тем бли-
же его значение к единице. Индекс Шеннона 
(H) принимает максимальное значение тогда, 
когда имеет место полная выравненность рас-
пределения, что соответствует наибольшему 
разнообразию системы. Таким образом, сооб-
щество ксилофильных жесткокрылых стало 
менее разнообразным и монодоминантным, 
несмотря на увеличение количества видов. 
Сборы 2016 г. включали 86 видов из 60 родов, 
относящихся к 29 семействам. В 2018 г. был 
собран 101 вид из 74 родов, относящихся к 35 
семействам. Такое распределение показыва-
ет, что увеличение видового состава произо-
шло за счёт видов, встречающихся единично 
в 2018 г. Абсолютное большинство видов, за 
счёт которых произошло увеличение видово-
го богатства в сравниваемых нами выборках, 
являются обычными для региона и время от 
времени попадают в сборы, хотя и не часто. 
По нашему мнению, такая ситуация свиде-
тельствует о повышении «проницаемости» 
лесного полога после выпадения самшита 
для летающих насекомых и, как следствие, 
увеличении количества видов в сборах.

Основное увеличение численности жу-
ков произошло за счёт единственного вида 
– Xylosandrus germanus (Blandford, 1894). Его 
численность с 20 особей, собранных в 2016 
г., возросла до 4481 особи в 2018 г., то есть 
более чем в 200 раз! X. germanus является 
инвазивным короедом, одним из двух видов, 
способных развиваться на самшите [Орло-
ва-Беньковская, 2017]. Этот широкий поли-
фаг развивается в мёртвой древесине и до на-
стоящего времени не приносил вреда лесным 
насаждениям. Однако подобная вспышка 
численности вызывает тревогу в связи с пу-
бликациями, посвящёнными развитию этого 
вида на внешне здоровых посадках каштана 
съедобного [Dutto et al., 2018]. Каштанни-
ки Западного Кавказа значительно страдают 
от крифонектриевого некроза. В процессе 
этого заболевания деревья суховершинят, 

отмирают отдельные крупные ветви. Кроме 
того, в 2016 г. на Черноморском побережье 
России появилась каштановая орехотворка 
Dryocosmus kuriphilus Yasumatsu, 1951, ещё 
более усугубившая ситуацию с каштаном. В 
этих условиях переход короеда на питание 
каштаном после того, как весь самшитовый 
отпад будет отработан, кажется весьма веро-
ятным.

Второй вид короедов, способный разви-
ваться на самшите, – многоядный крифал Hy-
pothenemus eruditus (Westwood 1836) – также 
является инвазивным. Хотя в литературе есть 
указания на его массовое развитие на самши-
товом отпаде в районе Большого Сочи [Гни-
ненко и др., 2019], нами этот вид наблюдался 
единично. В 2016 г. было собрано всего две 
особи этого вида, в 2018 – восемь.

Среди ксилофильных жесткокрылых есть 
ряд инвазивных видов, появившихся в недав-
нем времени на Черноморском побережье 
Кавказа, не имеющих пока хозяйственного 
значения. Однако мониторинг их численно-
сти представляет несомненный интерес. 

В 2014 г. в окрестностях Дагомыса была 
собрана одна самка Arthrolips fasciata (Erich-
son, 1842)  – чужеродного вида, родиной ко-
торого являются Тасмания и Новая Зеландия 
[Kovalev, 2016]. В 2016 г. 2 экз. было собра-
но на территории тисо-самшитовой рощи. В 
2018 г. собрано 17 экземпляров. Пик лёта при-
ходится на конец апреля – май. Особенности 
биологии и инвазионного процесса даны в 
справочнике по чужеродным жесткокрылым 
европейской части России [Ковалев, 2019].

Epuraea ocularis Fairmaire, 1849 (Nitidul-
idae): В 2015 г. были собраны 4 экз. [Бибин, 
2017], в 2016 – 10 экз., в 2018 г. – 4 экз. Лёт 
жуков приходится на конец лета – начало осе-
ни, вплоть до октября.

Stelidota geminata (Say, 1825) (Nitidulidae). 
Впервые отмечены на территории России 
в 2013 г. [Tsinkevich, Solodovnikov, 2014]. В 
2016 г. было собрано 12 экз., в 2018 – 5 экз. 
Лёт приходится на лето. В 2016 г. вид был со-
бран в июле, в 2018 – в июне и августе. Осо-
бенности биологии и инвазионного процесса 
даны в справочнике по чужеродным жестко-
крылым европейской части России [Орло-
ва-Беньковская, Беньковский, 2019].
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Заключение
Смена типа леса в результате исчезнове-

ния самшитников в реликтовых лесах на вос-
точном склоне горы Ахун повлекла за собой 
значительные изменения в видовом составе 
и структуре сообществ ксилофильных жест-
кокрылых. Видовой состав увеличился на 
17.4%, а сообщество стало монодоминант-
ным за счёт развития X. germanus.

Увеличение количества видов, по нашему 
мнению, произошло за счёт проницаемости 
лесного полога, и, как следствие, увеличения 
количества особей в ловушках. В связи с ис-
чезновением самшитников нами не зафикси-
ровано значимое уменьшение численности 
или исчезновение какого-либо вида из сооб-
щества ксилофильных жуков. Негативный 
эффект, напрямую связанный с выпадением 
самшита из древостоя, – формирование оча-
га короеда X. germanus и угроза его распро-
странения на каштанники Западного Кавказа. 
В связи с этим необходимо как можно скорее 
начать работы по борьбе с крифонектриевым 
некрозом каштана и каштановой орехотвор-
кой Dryocosmus kuriphilus.

Ряд инвазивных видов ксилофильных жу-
ков, появившихся в последние годы, можно 
считать вполне натурализовавшимися и даю-
щими устойчивые, хотя и немногочисленные, 
популяции.
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Работа выполнена при финансовой под-

держке гранта РФФИ № 18-04-00961.
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Цель работы: установить, как сильно изменяются условия освещения под кронами (пологом ли-
стьев) двух инвазионных на Среднем Урале видов растений – Acer negundo и Sorbaria sorbifolia. В 
июне – августе 2020 г. с помощью портативного люксметра выполнили 8370 измерений освещённо-
сти в лесопарках (на высоте 1.5 и 0.5 м, то есть над и под пологом листьев инвазионного кустарника 
S. sorbifolia и местного кустарника Rubus idaeus; в случайных точках под кронами Pinus sylvestris; на 
полянах, тропах и вблизи границ леса) и в городских местообитаниях (на высоте 1.5 и 0.5 м в густых 
зарослях инвазионного дерева A. negundo и других видов деревьев). Средняя интенсивность освещения 
составила: под S. sorbifolia – 4±1 лк×102; под R. idaeus – 7±1 лк×102; в насаждениях из A. negundo – 
13±2 лк×102; в урбанизированных насаждениях из других видов деревьев – 25±4 лк×102; под пологом 
городских сосновых лесов – 80±10 лк×102; в краевых и опушечных зонах лесов – 96±14 лк×102. Густые 
куртины A. negundo перехватывают около 94% света от уровня, падающего на их кроны, S. sorbifolia – 
около 93%. Это значимо больше, чем уровень перехвата света в местообитаниях, принятых в качестве 
контрольных: кроны других видов деревьев сильно урбанизированных местообитаний перехватывают 
около 89%, заросли R. idaeus – около 82%. Таким образом, инвазионные растения значимо сильнее, 
чем аборигенные, уменьшают количество света, доступного для других видов в сообществах.

Ключевые слова: инвазионные растения, световой режим, интенсивность освещения, затенение, 
урбанизированные местообитания.
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Введение
Чужеродные инвазионные растения в не-

которых случаях способны проявлять свой-
ства сильных эдификаторов [Richardson et al., 
2000]. Средообразующие воздействия со сто-
роны таких чужеродных видов, изменяющих 
условия или объём ресурсов, доступных для 
местных или аборигенных видов, учитывают-
ся как ведущее объяснение в нескольких гипо-
тезах их успеха: Global Competition Hypothesis 
– GCH; Sampling Hypothesis – SPH; Ideal Weed 
Hypothesis  – IWH [Catford et al., 2009]. Воз-
действия инвазионных видов растений могут 
реализовываться путём влияния на световой 
режим сообществ, круговорот питательных 
веществ, разные компоненты биоты.

Идея, что доступность света определяет 
структуру растительных сообществ, триви-
альна – это, по сути, центральное, не требую-

щее специальных доказательств представле-
ние экологии растений. 

Но многочисленны и экспериментальные 
подтверждения, что условия освещения опре-
деляют продуктивность напочвенного покро-
ва [Gilliam, Roberts, 2014; Landuyt et al., 2019] 
и его видовой состав [Canham, 1994; Knight et 
al., 2008]. Есть много данных, что инвазион-
ные растения создают более густой полог ли-
стьев, чем аборигенные [Reinhart et al., 2006; 
Nilsson et al., 2008; Cusack, McCleery, 2014; 
Berg et al., 2017]. Часто делается вывод, что 
затенение – это действующий механизм вли-
яния инвазионных растений на аборигенные 
сообщества [Reinhart et al., 2006; Nilsson et al., 
2008; Bravo-Monasterio et al., 2016]. Но иногда 
более высокое затенение под кронами чуже-
родных растений не подтверждается [Lanta et 
al., 2013; Dyderski, Jagodziński, 2019].
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Таким образом, в отношении конкретных 
инвазионных видов гипотеза о влиянии на 
световые условия требует отдельной провер-
ки. Так, не однозначны оценки затеняющего 
воздействия Acer negundo L. во вторичном 
ареале: оно может быть более сильным, чем 
у местных деревьев [Saccone et al., 2010; 
Bottollier-Curtet et al., 2012], а может не отли-
чаться у A. negundo и местных деревьев [Berg 
et al., 2017]. Также ранее не получено сви-
детельств особого затеняющего воздействия 
инвазионного Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun 
по сравнению с местным кустарником Rubus 
idaeus L. [Lanta et al., 2013].

Цель работы: установить, в какой степени 
изменяются условия освещения под кронами 
(пологом листьев) двух видов инвазионных 
растений – Acer negundo и Sorbaria sorbifolia. 
Для этого сравнили освещённость под крона-
ми A. negundo и S. sorbifolia с освещённостью 
в разных урбанизированных местообитаниях, 
микроместообитаниях и сообществах; в том 
числе, специально подобрали сообщества, 
которые можно рассматривать как контроли 
к сообществам с доминированием изученных 
инвазионных видов.

Материалы и методы
Район. Екатеринбург (56°50′ с.  ш., 60°35′ 

в. д.) – город в России с населением 1.5 млн 
человек, административный центр Свердлов-
ской области. Екатеринбург расположен в юж-
нотаёжной подзоне бореально-лесной зоны. В 
растительном покрове преобладают сосновые 
(Pinus sylvestris L.) леса на дерново-подзоли-
стых почвах и буроземах [Куликов и др., 2013]. 
Климат умеренно-континентальный; зима 
длительная и холодная с устойчивым снеж-
ным покровом; лето короткое. Среднегодовая 
температура +3.0 °C, средняя температура ян-
варя −12.6 °C, июля +19.0 °C. Среднегодовая 
сумма осадков – 550–650 мм. Максимум осад-
ков приходится на тёплый сезон (май –август), 
в течение которого выпадает около 60–70% го-
довой суммы. Высота стояния солнца в истин-
ный полдень в июне-июле, когда проводились 
измерения, составляет 52–56°.

Инвазионные растения. Acer negundo – 
дерево высотой до 20 (25) м и диаметром ство-

ла 90 (100) см. Естественный ареал – Северная 
Америка от Скалистых гор до Атлантического 
побережья и от Канады до Флориды [Rosario, 
1988]. Намеренно завезён в Европу в XVII в., в 
России известен со второй половины XVIII в. 
В настоящее время A. negundo входит в список 
самых опасных инвазионных видов Европы 
[Pyšek et al., 2009], Беларуси [Чёрная книга…, 
2020] и России [Виноградова и др., 2009]. В 
первичном ареале растёт в пойменных, ме-
зотрофных лиственных и хвойных лесах, в 
дубовых редколесьях, в прериях, на полях и 
болотах [Rosario, 1988]. Во вторичном ареале 
заселяет прибрежные фитоценозы, мезофит-
ные дубравы, сосновые леса, колонизирует 
большой диапазон полуестественных местоо-
битаний [Виноградова и др., 2009; Чёрная кни-
га..., 2020]. В Свердловской обл. A.  negundo 
активно внедряется в естественные и полуе-
стественные сообщества в качестве доминан-
та и эдификатора [Третьякова, 2016], образует 
одновидовые заросли, препятствует возобнов-
лению видов природной флоры и приводит к 
трансформации биоценозов.

Sorbaria sorbifolia – кустарник высотой 
1–3 м. Естественный ареал S. sorbifolia – За-
падная и Восточная Сибирь, Дальний Вос-
ток, Камчатка, Япония, Корея, Китай, Цен-
тральная Азия [Флора Сибири…, 1988]. В 
культуре известен с середины XVIII в. и ши-
роко используется в озеленении [Коропачин-
ский, Встовская, 2002]. Во вторичном ареале 
S.  sorbifolia  – инвазионный вид, колонофит, 
занесён в Чёрную книгу флоры Средней Рос-
сии [Виноградова и др., 2009]. Внедрение в 
естественные сообщества отмечено в Поль-
ше [Tomaszewski, 2001], Латвии [Jurševska, 
2007], Литве [Dobravolskaitė, Gudžinskas, 
2011], Финляндии [Lanta et al., 2013], Белару-
си [Чёрная книга..., 2020]. Местонахождения 
S. sorbifolia в Екатеринбурге располагают-
ся на 1  тыс.  км западнее западной границы 
его естественного ареала [Флора Сибири…, 
1988; Коропачинский, Встовская, 2002]. 

В Свердловской обл. S. sorbifolia расселя-
ется и натурализуется в нарушенных место-
обитаниях [Третьякова, 2016]. В последние 
годы отмечено, что в лесопарках г. Екатерин-
бурга S. sorbifolia образует сплошные заросли 
под пологом леса и вытесняет аборигенные 
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виды [Veselkin et al., 2020]. В ряде регионов 
европейской части России S. sorbifolia долго 
сохраняется в местах культивирования, на-
турализуется (дичает) и образует обширные 
заросли [Виноградова и др., 2009].

Участки и местообитания. Измерения 
освещённости выполнили в разных место-
обитаниях и микроместообитаниях. Место-
обитания – непрерывные, относительно го-
могенные участки растительности, размер 
которых достаточен для размещения одной 
или нескольких пробных площадей (ПП) 
10×10 м или 20×20 м. Внутри пробных пло-
щадей в случайных точках выполняли по 
20–50 измерений освещённости на фикси-
рованной высоте над уровнем почвы. Ми-
кроместообитания – небольшие, с линейным 
размером от десятков сантиметров до не-
скольких метров, участки, располагающиеся 
непрерывно (небольшие поляны, тропы) или 
прерывисто (участки под кронами отдельных 
особей). При исследовании микроместооби-
таний ПП не использовали, производя на раз-
ных участках лесопарков по 20–50 измерений 
освещённости. Измерения выполнили:

1) внутри лесопарков (лесопарки: Юго-
Западный; имени Лесоводов России; Уктус-
ский; Шарташский; Калиновский) и урбани-
зированных лесов; согласно классификации 
EUNIS [EUNIS…, 2021], тип среды обитания 
X11 – большие парки:

а) в самых тёмных микроместообитаниях 
на высоте 0.5 м от поверхности почвы, ко-
торые специально подбирали в качестве по-
ложительного контроля для последующего 
сравнения с результатами измерений в дру-
гих условиях; как правило, это были участки 
под кронами густых невысоких кустарников, 
как местных (Salix spp., Ribes spp.), так и чу-
жеродных (Cotoneaster spp., Syringa spp.);

б) над пологом (на высотах 1.5–1.8(2) м 
над уровнем почвы; далее в тексте исполь-
зовано унифицированное обозначение 1.5 м) 
и под (на высоте 0.5 м) пологом листьев 
S. sorbifolia в нескольких куртинах площадью 
300–4000 м2; ПП 10×10 м.

в) над (на высоте 1.5 м) и под (на высоте 
0.5 м) пологом листьев местного кустарни-
ка Rubus idaeus в нескольких куртинах пло-
щадью 300–1500  м2 в разных лесопарках; 

ПП 10×10  м; эти измерения использовали 
как контрольные к измерениям в зарослях 
S. sorbifolia;

г) в случайных местах со средней сомкну-
тостью крон Pinus sylvestris; на высоте 0.5 и 
1.5 м; ПП 20×20 м;

д) в микроместообитаниях на небольших 
полянах, тропах и в местообитаниях вблизи 
границ леса на ПП 20×20 м (0–20 м вглубь от 
края насаждений);

2) в городских местообитаниях (по EUNIS: 
небольшие зелёные зоны, полностью или поч-
ти окружённые зданиями (X22) или дорогами 
(X23); большие парки (X11)) измерения на од-
них и тех же ПП выполнили повторно в 2 тура, 
в июне и в конце июля – начале августа:

а) в густых зарослях A.  negundo площа-
дью 500–10 000 м2 на высоте 1.5 и 0.5 м; ПП 
20×20  м; при выборе участков с A.  negundo 
ориентировались на его абсолютное преобла-
дание в покрытии крон – 75–100% от общего 
покрытия крон;

б) в густых зарослях других, как местных 
(Prunus padus L., Pinus sylvestris, Salix alba L., 
Sorbus aucuparia L., Tilia cordata Mill.), так и 
чужеродных (Malus baccata (L.) Borkh, Ulmus 
laevis Pall.) видов деревьев на высоте 1.5 и 0.5 
м; ПП 20×20 м; эти измерения использовали 
как контрольные к измерениям в зарослях 
A. negundo.

Исследованные лесопарки и урбанизиро-
ванные леса – это остатки условно-коренных 
относительно одновозрастных лесов из Pinus 
sylvestris, возникших до начала интенсивной 
городской застройки. Леса попали в зону ак-
тивного освоения 40–60 лет назад; возраст 
деревьев основного поколения – 90–120 лет 
[Veselkin et al., 2015; Shavnin et al., 2016]. 
Исследованные растительные сообщества 
городских лесов представлены двумя груп-
пами. Менее многочисленны сосновые леса, 
травяно-кустарничковый ярус которых сло-
жен типичными лесными и опушечно-лесны-
ми видами с доминированием Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth, Vaccinium myrtillus L. 
или разнотравья. В травяном ярусе большин-
ства урбанизированных лесов доминируют 
опушечно-лесные и рудерально-лесные ни-
трофилы: Glechoma hederacea L., Urtica dioica 
L., Aegopodium podagraria L. Для городских 
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лесов характерна невысокая сомкнутость 
древесного яруса (0.5), присутствие яруса вы-
соких кустарников и низких деревьев (сред-
няя сомкнутость 0.3), в котором доминирует 
Sorbus aucuparia, наличие кустарникового 
яруса (среднее покрытие 15%), основу кото-
рого составляют Rubus idaeus, Rosa acicularis 
Lindl., Cotoneaster lucidus Schlecht., невысо-
кое проективное покрытие травяно-кустар-
ничкового яруса (среднее проективное по-
крытие 50%). Внутригородские насаждения с 
A. negundo и контрольные к ним, как правило, 
располагались вблизи строений и объектов 
инфраструктуры. Происхождение древосто-
ев было разным – как искусственным, так и 
естественным.

В качестве контрольного к S.  sorbifolia 
использовали местный вид R. idaeus из-за их 
филогенетической близости, схожести жиз-
ненной формы (кустарник, размножающийся 
корневыми отпрысками) и возможности подо-
брать куртины S. sorbifolia и R. idaeus в непо-
средственной близости друг от друга. Участ-
ки, на которых доминировал S.  sorbifolia и 

контрольные к ним с R. idaeus, а также участ-
ки с доминированием A. negundo и контроль-
ные к ним с доминированием других видов 
деревьев, подбирали таким образом, что они 
образовывали связанную пару: были макси-
мально однородны и расположены в непо-
средственной близости друг от друга, в одном 
элементе ландшафта, в одном и том же цено-
тическом окружении с близкими уровнями 
урбанизации и нарушенности. Помимо этого, 
участки с A.  negundo и контрольные к ним 
подбирали так, чтобы на них были сходные 
уровни сомкнутости крон.

Названия таксонов приведены согласно 
базе World Flora Online [World…, 2021].

Измерение освещённости. 8370 изме-
рений освещённости (табл. 1) выполнены 
люксметром ТКА-ПКМ-42, который измеря-
ет освещённость в видимой области спектра 
380–760 нм. Все измерения выполнены в пе-
риод с 22 июня по 3 августа 2020 г. Времен-
ной интервал измерений в течение суток – с 
10:00 до 15:00 ч. Во всех случаях не более, 
чем с интервалом 10–20 мин до или после 
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Лесопарки и урбанизированные леса (EUNIS: X11)
Самые тёмные микро-
местообитания 40–90 24 июля – 3 августа 5 1 25 125 0 75

Заросли Sorbaria 
sorbifolia 30–80 10–23 июля 6 1 25 150 150 75

Заросли Rubus idaeus 30–80 10–23 июля 6 1 25 150 150 75
Участки со средней 
сомкнутостью крон 40–90 3 июня – 15 июля 28 1 40–50 440 1300 480

Поляны, тропы, грани-
цы леса 0–70 3 июня – 3 августа 20 1 25–50 0 705 175

Городские местообитания (EUNIS: X11, X22, X23, F9)

Заросли Acer negundo 70–95 22–30 июня, 
24 июля – 3 августа 12 2 20 480 480 480

Заросли других видов 
деревьев 65–95 22–30 июня, 

24 июля – 3 августа 12 2 20 480 480 480

Таблица 1. Места, даты и число измерений освещённости
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измерений внутри лесопарков или внутри за-
нятых деревьями городских участков, произ-
водили контрольные измерения на открытом 
месте – в 15–20 м от ближайших зданий, со-
оружений и кромки леса. Во время каждого 
цикла измерений в каждом местообитании, 
микроместообитании или на каждой пробной 
площади фиксировали характер облачности, 
сводя её к трём градациям: «пасмурно», «пе-
ременная облачность», «ясно».

Анализ данных. Единица наблюдения – 
среднее значение из 20–50 исходных измере-
ний освещённости на одной пробной площади 
(участке, местообитании, микроместообита-
нии) за один тур. В качестве характеристики 
освещения использовали две величины. На 
графиках и в тексте представлены нетранс-
формированные значения интенсивности 
освещения (L, в люксах ×102). Но в статисти-
ческих сравнениях использовали трансфор-
мацию интенсивности освещения с помощью 
натурального логарифма ln(L). Помимо этого, 
использовали индекс IL или характеристику 
относительного светового довольствия [по: 
Лархер, 1978], который определяли как отно-
шение интенсивности освещения в местоо-
битании к ближайшему по времени измере-
нию интенсивности освещения на открытом 
месте IL  =  Lместообитание/Lоткрытое  место. Предпола-
гали, что этот параметр меньше, чем L, зави-
сит от погоды, то есть условий облачности. 
В статистических сравнениях использовали 
арксинус-трансформированные значения IL. 

Для сравнения характеристик освещения в 
сообществах с доминированием S.  sorbifolia 
и контрольных к ним с Rubus idaeus, и в сооб-
ществах с доминированием A. negundo и кон-
трольных к ним с другими видами деревьев в 
городском окружении использовали t-крите-
рий для попарно связанных переменных. Для 
характеристики степени неравномерности 
распределения локусов разной освещённости 
внутри отдельных местообитаний и микро-
местообитаний использовали коэффициент 
вариации (CV). Приводимые в тексте усред-
нённые значения – средние арифметические 
с указанием через символ ± ошибки средней 
арифметической (SE).

Результаты
Интенсивность освещения сильно ва-

рьировала между исследованными местооби-
таниями / микроместообитаниями и внутри 
них (табл. 2). Закономерно, что темнее всего 
было в микроместообитаниях, которые мы 
специально выбирали как наиболее затенён-
ные, а больше всего света было на открытых 
местах. Общий размах (min–max) зарегистри-
рованных значений L составил 1–946 лк×102, 
то есть три порядка величин. В пределах од-
ного типа местообитаний или микроместоо-
битаний размах значений L составлял от 3 до 
30 раз на одной высоте над уровнем почвы и 
от 7 до 110 раз при учёте изменчивости меж-
ду измерениями на высотах 0.5 и 1.5 м над 
поверхностью почвы.

Местообитания и микроместообитания
Высота над поверхностью почвы

1.5 м 0.5 м
Открытые места 34–946 не было измерений

Лесопарки и урбанизированные леса
Самые тёмные микроместообитания не было измерений 1–4
Заросли Sorbaria sorbifolia 13–112 1–7
Заросли Rubus idaeus 21–57 5–9
Участки со средней сомкнутостью крон 11–342 11–354
Поляны, тропы, границы леса 10–302 не было измерений

Городские местообитания
Заросли Acer negundo 4–29 3–24
Заросли других видов деревьев 5–85 3–63

Таблица 2. Интенсивность освещения (размах средних, лк×102) в разных местообитаниях и микроместообитаниях 
и на разной высоте над уровнем почвы



35РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2021

Интенсивность освещения ожидаемо зави-
села от облачности. На открытых местах ин-
тервал значений освещённости при ясном небе 
составлял L=350–946 лк×102; при переменной 
облачности L=184–726 лк×102; при пасмурной 
погоде L=34–269 лк×102. Таким образом, раз-
личия интенсивности падающего света в за-
висимости от облачности могут достигать по-
рядка величин и немного более. Аналогичные 
различия интенсивности освещения заметны 
и под пологом крон (рис. 1). Средняя интен-
сивность освещения под пологом урбанизиро-
ванных сосновых лесов в ясную погоду в 2.8 
раза выше, чем в пасмурную, и примерно в 1.5 
раза выше, чем при переменной облачности. 
Однако под пологом Sorbaria sorbifolia (на вы-
соте 0.5 м) и Acer negundo (на высоте 1.5 м) 
освещённость мало зависит от облачности. В 
первом случае размах средних 2–7 лк×102, во 
втором – 11–14 лк×102.

Измерения L в каждом типе местообита-
ний и микроместообитаний выполняли при 
ясном небе, при переменной и при полной 
облачности. Поэтому есть возможность со-
поставить различия в интенсивности осве-
щения в разных местообитаниях и микроме-
стообитаниях с учётом состояния облачности 

Рис. 1. Интенсивность освещения на высоте 0.5 м в 
зарослях Sorbaria sorbifolia (Sor.sor.), на высоте 1.5 в 
зарослях Acer negundo (Ace.neg.) и в случайных точках 
под пологом урбанизированных сосновых лесов (forests) 
во время ясной погоды (◊), при переменной (♦) и полной 
(♦) облачности. Вертикальные линии – SE.

(рис. 2). Средняя интенсивность освещения 
на открытых местах L=389±29  лк×102. По 
сравнению с этой величиной в специально 
подобранных самых затенённых микроме-
стообитаниях света более чем на 2 порядка, 
почти в 200 раз меньше: L=2±1 лк×102. Силь-
ное затенение создаётся также в лесах под по-
логом S. sorbifolia (L=4±1 лк×102) и R. idaeus 
(L=7±1  лк×102) на высоте 0.5 м от почвы. 
Немного светлее в насаждениях A.  negundo 
(L=13±2 лк×102 на высоте 1.5 м) и других ви-
дов деревьев (L=25±4 лк×102 на высоте 1.5 м). 
Под пологом городских сосновых лесов света 
заметно больше (L=80±10  лк×102 на высоте 
1.5 м), особенно в краевых и опушечных зо-
нах (L=96±14 лк×102 на высоте 1.5 м).

Для строгого заключения о затенении, 
создаваемом инвазионными растениями, вы-
полнили попарные сравнения с адекватными 
контролями. На высоте 0.5  м под пологом 
S. sorbifolia и R. idaeus интенсивность освеще-
ния различается значимо (t=2.91; P=0.0336; 
dF=5), как и под пологом A. negundo (на вы-
соте 1.5 м: t=3.37; P=0.0027; dF=23; на высоте 
0.5 м: t=3.05; P=0.0057; dF=23).

Вместе с предположением, что инвазион-
ные растения в среднем создают высокое за-

Рис. 2. Интенсивность освещения на высоте 0.5 м (●) и 
1.5 м (○) в разных местообитаниях и микроместообита-
ниях (самые тёмные места (shading); заросли Sorbaria 
sorbifolia (Sor.sor.), Rubus idaeus (Rub.ida.), Acer negundo 
(Ace.neg.) и других городских деревьев (urban), случай-
ные точки под пологом урбанизированных сосновых 
лесов (forest), края древостоев и поляны (glades) и от-
крытые места (open)). Вертикальные линии – SE.
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тенение, мы проверили также предположение 
об изменении равномерности освещения под 
ними. Для этого оценили, насколько велик 
в каждом местообитании разброс оценок L. 
Средние CVL составили: в урбанизирован-
ных лесах на высоте 1.5 м CVL=50±6%; во 
внутригородских древесных насаждениях из 
разных видов древесных CVL=64±13%; во 
внутригородских древесных насаждениях 
из A. negundo CVL=59±12%; на высоте 0.5 м 
под пологом R. idaeus CVL=35±4%; на высоте 
0.5 м под пологом S. sorbifolia CVL=46±2%.

Таким образом, инвазионные S. sorbifolia 
и A. negundo создают более высокое затене-
ние, чем местные растения с аналогичной 
формой роста. При этом степень равномерно-
сти распределения локусов с повышенной и 
пониженной освещённостью в сообществах 
с доминированием местных и инвазионных 
растений не различается.

Доля света от освещённости на откры-
том месте. Относительно большими значе-
ния IL были в пасмурную погоду (рис. 3). В 
частности, при полной облачности под полог 

S. sorbifolia проникало 4±1% света от откры-
того места, под полог A.  negundo – 10±1%, 
под полог сосновых лесов – 25±2%. В ясную 
погоду и при переменной облачности зна-
чения доли проникающего под полог света 
были меньше: под полог S. sorbifolia прони-
кало около 1% света от открытого места, под 
полог A. negundo – 2–3%, под полог сосновых 
лесов – 18–17%.

В среднем в краевые зоны и небольшие 
опушки городских лесов проникало 24±3% све-
та от света на открытом месте; в среднем под 
полог городских лесов – 18±2% на высоту 1.5 
м и 17±2% на высоту 0.5 м (рис. 4). Под кроны 
A. negundo проникало 5–6% света от света на от-
крытом месте; в заросли других видов деревьев 
8–11%. Под полог S. sorbifolia проникало 2±1% 
света от света на открытом месте, а в контроль-
ные варианты с R. idaeus – 4±1%. В специально 
подобранных самых затененных микроместоо-
битаниях городских лесов доля света ожидаемо 
была минимальна – 1±1%. 

На высоте 0.5 м под S. sorbifolia и R. idaeus 
значения IL различались значимо (t=2.94; 

Рис. 3. Доля света, проникающего на высоту 0.5 м в 
зарослях Sorbaria sorbifolia (Sor.sor.), на высоте 1.5 в 
зарослях Acer negundo (Ace.neg.) и в случайных точках 
под пологом урбанизированных сосновых лесов (forests) 
во время ясной погоды (◊), при переменной (♦) и полной 
(♦) облачности. Вертикальные линии – SE.

Рис. 4. Доля света от света на открытом месте на высоте 
0.5 м (●) и 1.5 м (○) в разных местообитаниях и микро-
местообитаниях (самые тёмные места (shading); заросли 
Sorbaria sorbifolia (Sor.sor.), Rubus idaeus (Rub.ida.), Acer 
negundo (Ace.neg.) и других городских деревьев (urban), 
случайные точки под пологом урбанизированных сосно-
вых лесов (forest), края древостоев и поляны (glades)). 
Вертикальные линии – SE.
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P=0.0322; dF=5). Под пологом A.  negundo и 
других городских деревьев доля освещения 
также значимо различалась на высоте 1.5 м 
(t=2.19; P=0.0393; dF=23), но не на высоте 0.5 
м (t=1.93; P=0.0657; dF=23).

Перехват светового потока инвазион-
ными растениями. Разность в интенсивно-
сти освещения над и под листовым пологом 
– это характеристика степени перехвата све-
тового потока кронами. Над пологом листьев 
S.  sorbifolia L=66±16  лк×102, IL=22±7%; над 
пологом листьев R.  idaeus L=42±6  лк×102, 
IL=16±4% (рис. 2–4). Следовательно, S.  sor-
bifolia несколько более светолюбивый вид, 
который, по меньшей мере, в лесопарках Ека-
теринбурга обнаружен и изучен в лучше ос-
вещаемых местообитаниях, по сравнению с 
R. idaeus.

Характеристика перехвата светового по-
тока кронами кустарников S.  sorbifolia и 
R.  idaeus – это разность между освещённо-
стью на высотах 1.5 и 0.5 м. Аналогичная 
характеристика для A. negundo и сравнитель-
но изученных деревьев в урбанизированном 
окружении – разность между освещённостью 
на открытом месте и на высоте 1.5 м, так как 
на высоте 0.5 м начинают сказываться эффек-
ты от затенения высокими травами. Вели-
чина перехвата света в зарослях S. sorbifolia 
– 93±1% от уровня, падающего на кроны, в за-
рослях R. idaeus – 82±3%. И эти различия зна-
чимы (t=3.51; P=0.0169; dF=5). Величина пе-
рехвата света в зарослях A. negundo – 94±1%, 
в зарослях других деревьев – 89±2% и эти 
различия также значимы (t=2.19; P=0.0393; 
dF=23).

Обсуждение
Полученные результаты поддерживают 

предположение, что освещение под кронами 
(пологом листьев) двух видов инвазионных 
растений – Acer negundo и Sorbaria sorbifolia 
– ниже, чем в сходных местообитаниях, в 
которых доминировали другие древесные 
растения. Надёжность этого заключения об-
условлена несколькими обстоятельствами. 
Во-первых, заключение о высокой затеняю-
щей способности получено в отношении обо-
их инвазионных растений. Во-вторых, про-

анализировано много измерений. При этом 
сопоставлены эффекты затенения в сообще-
ствах инвазионных и аборигенных растений 
близких жизненных форм, и дополнительно 
сопоставлена освещённость в широком ряду 
местообитаний. В-третьих, вывод о высоком 
затеняющем влиянии инвазионных растений 
получен в отношении обоих использованных 
характеристик светового режима – и интен-
сивности освещения, и доли света от осве-
щённости на открытом месте. Уровни пере-
хвата светового потока кронами A. negundo и 
S. sorbifolia в 93–94% значительны и средняя 
освещённость под инвазионными растени-
ями составляет 400–1300 лк, что примерно 
соответствует диапазону уровня освещения 
от пасмурного дня до момента перед захо-
дом солнца. Условия освещения под кронами 
S.  sorbifolia, по-видимому, близки к таким, 
что их можно считать достаточным объясне-
нием угнетения подпологовой растительно-
сти. Для положительного углеродного балан-
са минимальная плотность фотонного потока 
должна быть 0.5–1% от измеренного над со-
обществом в середине дня [Зитте и др., 2007; 
с. 54].

Представленные данные подтверждают, 
что специфичное влияние на световой режим 
– реальный механизм средообразующего вли-
яния A. negundo во вторичном ареале [Saccone 
et al., 2010; Bottollier-Curtet et al., 2012]. Пред-
ставленные данные также подтверждают этот 
механизм для S. sorbifolia, хотя ранее он был 
не подтверждён [Lanta et al., 2013].

Необходимо отметить, что пробные пло-
щади в насаждениях с A. negundo и контроль-
ные к ним подобраны с учётом такого крите-
рия, как сходные значения сомкнутости крон 
[Veselkin, Dubrovin, 2019]. Несмотря на это, 
в зарослях A. negundo в среднем темнее, чем 
в сходных сообществах с доминированием 
других видов деревьев. Способность к повы-
шенному перехвату света может объясняться 
густыми кронами A.  negundo с более высо-
ким индексом листовой поверхности (LAI), 
чем у местных видов [Porte et al., 2011]. 
Возможно, что также имеет значение форма 
роста A.  negundo в виде невысокого много-
ствольного дерева с наклонными стволами 
и низко расположенными ветвями [Kostina 
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et al., 2016]. Не исключено, что высокая сом-
кнутость крон A.  negundo может частично 
объясняться высокой сохранностью листьев 
вследствие низких во вторичном ареале уров-
ней повреждения его листьев фитофагами. 
Известно, что по сравнению с фоновыми юж-
нотаёжными листопадными деревьями Betula 
pendula Roth и Salix caprea L. у A. negundo по-
вреждение листьев фитофагами качественно 
ниже [Veselkin et al., 2019].

Биологические особенности S.  sorbifolia 
во вторичном ареале в сравнении с местны-
ми видами изучены, по-видимому, меньше, 
чем аналогичные особенности A. negundo. В 
Скандинавии у S. sorbifolia не удалось уста-
новить специфики распределения листьев и 
биомассы, как и количества проникающего 
под полог света по сравнению с местными 
кустарниками, прежде всего, по сравнению с 
R. idaeus [Lanta et al., 2013]. Ранее показано, 
что на Среднем Урале S.  sorbifolia растёт в 
местах с относительно разреженными древо-
стоями сосны обыкновенной [Veselkin et al., 
2020] и прямые оценки освещённости, приве-
дённые в настоящей работе, это подтвержда-
ют. Оценки LAI и активности фитофагов для 
S. sorbifolia во вторичном ареале не известны.

Морфология крон, куртин или зарослей, 
способ освоения ветвями и листьями про-
странства важны для формирования светово-
го режима в сообществах. Степень затенения 
очевидно связана не только с общей площа-
дью листьев на единицу площади сообще-
ства, но и с размером листьев, и со способом 
их расположения в пространстве. Ожидае-
мо, что со снижением высоты расположения 
крон, например, в ряду – сосновые леса – за-
росли A. negundo и других видов деревьев 
– заросли S.  sorbifolia и R.  idaeus – степень 
затенения под ними сильно возрастает. Во 
вторичном ареале A.  negundo и S.  sorbifolia 
сближает способность формировать протя-
жённые сомкнутые куртины с листьями, гу-
сто расположенными примерно в одном слое. 
Для умеренных широт, где солнце не бывает 
в зените и длинные сумерки, большое значе-
ние, по-видимому, имеет способность пере-
хватывать боковые потоки света. Между тем, 
о структуре крон и куртин местных и чуже-
родных древесных растений известно мало 

и формализовать эти знания трудно. Попыт-
ка оценить неоднородность распределения 
освещения, то есть оценить соотношение 
локусов сильного и слабого затенения, была 
связана со стремлением понять, не может ли 
воздействие инвазионных растений реализо-
вываться не только через сильное затенение, 
но и через изменение неоднородности рас-
пределения световых пятен. Пока это предпо-
ложение не подтвердилось.

Из других факторов, не связанных с био-
логическими особенностями растений, но 
способных влиять на уровень света под кро-
нами, нужно учитывать последствия фраг-
ментации местообитаний. Урбанизация 
всегда сопровождается фрагментацией. До-
ступность света, как основного ресурса, не-
обходимого для растений, в краевых зонах 
лесных сообществ увеличивается [Weathers 
et al., 2001; Vallet et al., 2010]. Следовательно, 
с уменьшением размеров фрагментирован-
ных сообществ можно ожидать возрастания 
степени освещения в них. Однако, несмотря 
на то, что некоторые изученные сообщества 
с доминированием A.  negundo были сильно 
фрагментированными, интенсивность света 
под ними была низкой.

В работе измерена интенсивность света 
видимого спектра, а не фотосинтетически 
усваиваемого диапазона – ФАР. С одной сто-
роны, основные части диапазонов видимого 
света (длина волны 380–780 нм) и ФАР (дли-
на волны 380–710 нм) совпадают. И поэтому 
закономерности, установленные при измере-
нии видимого диапазона и ФАР, не должны 
сильно различаться. С другой стороны, было 
бы все же оправдано провести измерения, 
аналогичные описанным, в диапазоне ФАР. 
Это позволит оценить степень изменения 
спектрального состава света после избира-
тельного поглощения листьями волн красной 
части спектра в диапазоне 620–680 нм.

При интерпретации полученных результа-
тов нужно учитывать, что высокое затенение 
вследствие сомкнутого полога листьев может 
коррелировать с активным использованием 
не только света, но и других ресурсов. Напри-
мер, для построения большой массы листьев 
и несущих их ветвей и побегов нужно много 
макро- и микроэлементов. На поддержание 



39РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2021

тургора листьев и процесса транспирации не-
обходимо много воды. Следовательно, повы-
шенное затенение, создаваемое инвазионны-
ми растениями, может косвенно указывать на 
их высокую конкурентоспособность и в отно-
шении поглощения почвенных ресурсов. По-
мимо этого, в сообществах с большой массой 
листьев образуется много листового опада, 
что также может иметь средопреобразующее 
значение. Большое затенение вследствие гу-
стых и/или низко расположенных крон – это 
также возможный индикатор изолированно-
сти / закрытости зарослей инвазионных рас-
тений от потока диаспор других организмов. 
Инвазионные растения обычно способствуют 
снижению разнообразия и численности бан-
ков семян в аборигенных сообществах [Gioria 
et al., 2012; Gioria, Osborne, 2014]. На Сред-
нем Урале это подтверждено для A. negundo 
[Veselkin et al., 2018], но не для S.  sorbifolia 
[Veselkin et al., 2020].

Легко предсказываемое и реально на-
блюдаемое следствие высокого затенения, 
возможного эффективного использования 
почвенных ресурсов и ограничения форми-
рования почвенных банков семян – угнетение 
растительности в подкроновом пространстве 
инвазионных растений. Доказательств этого 
довольно много [Maron, Marler, 2008; Hejda 
et al., 2009; Emelyanov, Frolova, 2011; Lanta et 
al., 2013; Kostina et al., 2016], в том числе, и 
на Среднем Урале как в отношении A. negundo 
[Veselkin, Dubrovin, 2019], так и в отношении 
S. sorbifolia [Veselkin et al., 2020]. Существен-
но, что под пологом S. sorbifolia исчезновение 
вегетирующих видов было избирательным: 
преимущественно исчезали относительно 
светолюбивые и относительно сухолюбивые 
виды, а более тенелюбивые и влаголюбивые 
виды были устойчивыми [Veselkin et al., 2020].

Заключение
В соответствии с представленными резуль-

татами под кронами (пологом листьев) двух 
видов инвазионных растений – Acer negundo 
и Sorbaria sorbifolia – по сравнению со стро-
го подобранными местными контрольными 
видами количество света меньше. С одной 
стороны, этот результат кажется несколько 

тривиальным, легко интуитивно представ-
ляемым. Он соответствует ощущениям не-
предвзятого наблюдателя, который хоть раз 
наблюдал куртины A. negundo и S.  sorbifolia 
изнутри, даже невооружённым глазом. С дру-
гой стороны, и в отношении A. negundo, и в 
отношении S.  sorbifolia ранее были опубли-
кованы результаты, которые не подтверждали 
гипотезу о специфичном изменении ими све-
товых условий. Основное значение резуль-
татов состоит в количественной характери-
стике степени затенения и перехвата света в 
зарослях A. negundo и S. sorbifolia. A. negundo 
перехватывал около 94% света от уровня, па-
дающего на его кроны, S.  sorbifolia – около 
93%. По сравнению со средним перехватом 
света кронами деревьев в урбанизированных 
лесах Среднего Урала на уровне 82%, это 
свидетельствует о существенно более силь-
ном затенении, вызываемом инвазионными 
растениями. При этом средний, то есть усред-
нённый для разных степеней облачности уро-
вень освещения в зарослях A. negundo состав-
ляет около 1300 лк, а в зарослях S. sorbifolia 
– около 400 лк. Таким образом, на Среднем 
Урале способность исследованных чужерод-
ных растений влиять на аборигенные сооб-
щества обусловлена, по меньшей мере, силь-
ным уменьшением под влиянием A. negundo 
и S.  sorbifolia количества света, доступного 
для других видов в сообществах.
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SHADING AND LIGHT INTERCEPTION  
IN THICKETS OF INVASIVE ACER NEGUNDO AND SORBARIA 

SORBIFOLIA

© 2021 Veselkin D.V., Dubrovin D.I., Rafikova O.S., Lipikhina Yu.A., Zolotareva N.V., 
Podgaevskaya E.N.*, Pustovalova L.A., Yakovleva A.V.
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The aim of the work is to establish how greatly the light conditions change under the leaf canopy of two 
invasive plant species in the Middle Urals – Acer negundo and Sorbaria sorbifolia. In June – August 2020, 
using a portable light meter, 8370 measurements of illumination were performed in forest parks (at a height 
of 1.5 and 0.5 m, i.e. above and below the canopy of the leaves of the invasive shrub S. sorbifolia and the 
native shrub Rubus idaeus; in random points under the canopies of Pinus sylvestris; on glades, paths and 
forest edges) and in urban habitats (at a height of 1.5 m and 0.5 m in dense thickets of the invasive tree A. 
negundo and other tree species). The average illumination intensity was as following: under S. sorbifolia 
– 4 ± 1 lux × 102; under R. idaeus – 7 ± 1 lux × 102; in A. negundo thickets – 13 ± 2 lux × 102; in thickets 
of other tree species – 25 ± 4 lux × 102; under the canopies of urban pine forests – 80 ± 10 lux × 102; in the 
forest edges – 96 ± 14 lux × 102. In dense thickets, A. negundo intercepts about 94% of the light falling on 
its canopies, S. sorbifolia – about 93%. This is significantly higher than the light interception level in habitats 
used as control: other tree species canopies of greatly urbanized habitats intercept about 89%, the thickets 
of R. idaeus – about 82%. Thus, invasive plants reduce the amount of light available to other plant species 
in communities significantly more than native plants. 

Keywords: invasive plants, light regime, light intensity, shading, urbanized habitats.
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ СОЮЗНОГО КОРОЕДА  
IPS AMITINUS (EICHHOFF, 1872) В ЗАПАДНОЙ СИБИРИ
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Представлены данные о распространении на территории Западной Сибири нового инвазион-
ного стволового вредителя европейского происхождения – союзного короеда Ips amitinus (Eichh.) 
(Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae). Чужеродный вид отмечен в кедровых лесах Томской, Кеме-
ровской и Новосибирской областей. Общая площадь инвазионного ареала в регионе составляет более 
30 тыс. км2 и имеет тенденцию дальнейшего расширения. Короед массово заселяет припоселковые 
кедровники, образуя очаги размножения и нанося большой вред особо охраняемым природным 
объектам, ценным орехово-промысловым и генетико-селекционным насаждениям сосны сибирской 
кедровой Pinus sibirica Du Tour. 

Ключевые слова: союзный короед, Ips amitinus, инвазия, Западная Сибирь. 
DOI: 10.35885/1996-1499-2021-14-4-77-84

Введение
Во многих странах чужеродные насеко-

мые-дендрофаги являются серьёзной угро-
зой естественным лесам, лесным плантаци-
ям и лесной промышленности [Beaver, 2013; 
Cutajar & Mifsud, 2017; Vannini et al., 2017]. 

Союзный короед Ips amitinus Eichh. – 
представитель фауны центрально-европей-
ских горных хвойных лесов, к настоящему 
времени широко распространившийся во 
многих странах Европы [Cognato, 2015], до 
сих пор редко упоминался как вредоносный 
вид. В качестве очага массового размножения 
I. amitinus, из наиболее значимых, до недав-
него времени указаны лишь 25 га насаждений 
сосны кедровой европейской Pinus cembra 
L. в альпийском регионе Словении [Jurc & 
Bojović, 2004]. Союзного короеда неодно-
кратно обнаруживали карантинные службы 
на импортируемой древесине и упаковочных 
материалах в Норвегии [Økland & Skarpaas, 
2008], Швеции [Lindelöw, 2013], США и Но-
вой Зеландии [Haack, 2001; Brockerhoff et al., 
2006]. Тем не менее, репутация I. amitinus 
как фонового спутника более агрессивного 
вредителя еловых лесов – короеда-типографа 
Ips typographus (L.) – послужила основанием 

для исключения союзного короеда в 1996 г. 
комиссией Европейско-средиземноморской 
организации по защите растений (ЕОЗР) из 
перечня вредных организмов, рекомендован-
ных в качестве карантинных видов, нуждаю-
щихся в регуляции распространения [Jeger et 
al., 2017]. 

В России союзный короед является 
обычным, хотя и не массовым видом в севе-
ро-западных регионах (в Калининградской, 
Псковской, Ленинградской, Новгородской, 
Мурманской и Архангельской областях, Ре-
спублике Карелия), куда он проник в ре-
зультате расширения естественного ареа-
ла во второй половине XX – начале XXI в. 
[Mandelshtam, 1999; Voolma et al., 2004; Щер-
баков и др., 2013; Мандельштам, Мусолин, 
2016; Økland et al., 2019; Мандельштам, Се-
лиховкин, 2020].

В 2019 г. союзный короед впервые иденти-
фицирован на юго-востоке Западной Сибири, 
где повреждал деревья новой для него кор-
мовой породы – сосны сибирской кедровой 
(Pinus sibirica Du Tour) [Kerchev et al., 2019]. 
Инвазионные популяции I.  amitinus харак-
теризуются высокой численностью и вредо-
носностью. Площадь выявленных очагов его 
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массового размножения в 2019 г. составила 
237 га в Томской обл. и 1033 га в Кемеровской 
обл. Принятые меры по ограничению распро-
странения инвайдера не были эффективны-
ми, и экспансия нового вселенца в кедровых 
лесах региона продолжается. В конце 2020 г. 
площадь очагов размножения I. amitinus оце-
нивалась уже в 1207.47 га в Томской и 1232.4 
га в Кемеровской обл., и имеет реальную пер-
спективу дальнейшего увеличения.

В настоящей работе приведены данные о 
распространении союзного короеда во вто-
ричном ареале в Западной Сибири, получен-
ные в первые годы выявления его проникно-
вения в сибирские леса, с целью организации 
мониторинга инвазионного процесса нового 
агрессивного дендрофага. 

Материалы и методы
Сведения о распространении союзного 

короеда в Западной Сибири получены в ходе 
экспедиционных исследований авторов в 
2019–2020 гг. в кедровых насаждениях Том-
ской обл. Для выяснения распространения 
I. amitinus в Кемеровской обл. использованы 
данные, полученные при определении насе-
комых, отловленных в ловушки с феромона-
ми вершинного короеда Ips acuminatus (Gyll.) 
и короеда-типографа I. typographus, применя-
емые в 2020 г. Российским центром защиты 
леса для массового сбора жуков I. amitinus в 
поврежденных инвайдером лесах Яшкинско-
го района. В Болотнинском районе Новоси-
бирской обл. короед-инвайдер собран Н.М. 
Дебковым, а в Кемеровском районе Кемеров-
ской обл. – С.М. Протопоповой. 

Критерием подтверждения наличия ин-
вазионного короеда в насаждении являлось 
обнаружение под корой жуков, достоверно 
идентифицируемых как I. amitinus по ряду 
морфологических признаков [Kerchev et al., 
2019; Douglas et al., 2019].

Специфическими признаками обитания 
союзного короеда в насаждении также явля-
лись дехромация крон у стоящих деревьев ке-
дра (так называемое усыхание по вершинно-
му типу) и наличие мелкой буровой муки на 
листьях кустарниковых и травянистых расте-
ний в подкроновом пространстве дерева. 

Однако на начальном этапе заселения ко-
роедом дерево сохраняет некоторое время зе-
лёную окраску кроны, а буровая мука нередко 
рассеивается в межкроновом пространстве. 
Поэтому в насаждениях дополнительно осма-
тривались ветровальные и буреломные дере-
вья, а также сломанные в зимний период из-за 
налипшего снега и упавшие на землю ветки 
кедра. При обнаружении на них входных и 
вылетных отверстий жуков кору вскрывали и 
на лубе фиксировали типичные для союзного 
короеда гнёзда с отходящими от брачной ка-
меры 3–5, реже 7 маточными ходами. 

Географические координаты местонахож-
дений I. amitinus в большинстве случаев ука-
заны по ближайшему населённому пункту 
(картографическая программа SASplanet), в 
ходе экспедиционных исследований также 
определялись с помощью GPS навигатора мо-
дели Garmin 64 Rus (Garmin, Тайвань). 

Результаты и обсуждение
Союзный короед как чужеродный вид от-

мечен в Сибири в лесах Томской, Кемеровской 
и Новосибирской областей. В целом этот вто-
ричный ареал I. amitinus в настоящее время 
охватывает территорию площадью 31.2 тыс. 
км2 в юго-восточной части Западно-Сибир-
ской равнины, от подзоны южной тайги до 
южного предела распространения сомкнутых 
кедровых лесов на границе подтайги и лесо-
степи, с общими координатами 55°01′–57°08′ 
северной широты (с. ш.) и 83°17′–86°25′ вос-
точной долготы (в. д.). 

Ниже приведены сведения о местона-
хождении инвайдера на данной территории 
с указанием субъектов Российской Федера-
ции, муниципальных районов, ближайших 
населённых пунктов, их географических ко-
ординат и краткой характеристикой местоо-
битаний. Использованные сокращения: Д. – 
деревня; С. – село; Пос. – посёлок. 

Томская область
Первомайский район (подзона южной 

тайги):
1. Д. Туендат, 57°08′06″ с. ш., 86°25′14″ в. д. 

Чистый разнотравный кедровник с единичным 
участием ели и берёзы. Возраст кедра 130 лет.
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Томский район (подзона подтайги):
2. С. Губино, 56°35′31″ с.  ш., 84°37′32″ 

в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник с возрастом деревьев 130–190 лет, пре-
имущественно чистый, реже с примесью со-
сны, ели и пихты.

3. Д. Коломино, 56°34′03″ с. ш., 84°44′42″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник с возрастом деревьев 150 лет. 

4. Д. Поросино, 56°33′16″ с. ш., 84°45′46″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник с возрастом деревьев 75–120 лет, с при-
месью ели, берёзы, реже сосны и пихты. 

5. С. Зоркальцево, 56°31′11″ с.  ш., 
84°44′12″ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник с возрастом деревьев 90–190 лет, 
преимущественно чистый или с примесью 
ели, пихты и сосны, реже берёзы и осины.

6. С.  Нижне-Сеченово, 56°30′45″ с.  ш., 
84°38′49″ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник с возрастом деревьев 100–180 лет, 
с примесью сосны, ели, реже пихты и берёзы. 

7. Пос. Заварзино, 56°27′50″ с.  ш., 
85°05′45″ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник с возрастом деревьев 125–140 лет, 
с примесью пихты и ели, реже сосны.

8. Д. Аркашево, 56°26′35″ с. ш., 85°16′28″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 120–170 лет.

9.  Д.  Большое и Малое Протопопово, 
56°25′37″ с.  ш., 85°09′11″ в.  д. Припоселко-
вый разнотравный кедровник c возрастом де-
ревьев 85–140 лет, с примесью ели.

10. Д. Плотниково, 56°23′22″ с.  ш., 
85°15′29″ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник c возрастом деревьев 120–140 лет. 

11. Д. Магадаево, 56°22′29″ с. ш., 85°05′08″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 90–140 лет, с при-
месью ели, сосны и берёзы.

12. С. Богашево, 56°21′45″ с. ш., 85°08′54″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 75–160 лет.

13. С. Лучаново, 56°21′28″ с. ш., 85°03′15″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 90–150 лет.

14. Д. Некрасово, 56°20′44″ с. ш., 85°07′50″ 
в. д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 75–160 лет.

15. С. Петухово, 56°19′37″ с. ш., 85°15′54″ 

в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник c возрастом деревьев 90–170 лет.

16. Д. Аксёново, 56°19′24″ с. ш., 85°08′06″ 
в.  д. Припоселковый кедровник с насажде-
ниями разнотравной и мшистой группы ти-
пов лесов, с возрастом деревьев 95–160 лет.

17. Д. Белоусово, 56°18′49″ с. ш., 85°10′42″ 
в.  д. Припоселковый кедровник, разнотрав-
ные кедровые и сосновые древостои с уча-
стием P. sibirica, с возрастом деревьев 85–150 
лет.

18. С. Курлек, 56°13′35′′, 84°52′02′′. Науч-
ный стационар «Кедр», коллекционные по-
садки хвойных с возрастом деревьев кедра 40 
лет. 

19. С. Батурино, 56°12′38″ с. ш., 85°02′04″ 
в. д. Сложное двухъярусное насаждение раз-
нотравной группы типов леса, с преоблада-
нием кедра в породном составе и с примесью 
пихты, ели, сосны и берёзы в первом ярусе 
и преобладанием пихты с примесью кедра и 
ели во втором ярусе

20. С. Яр, 56°09′45″ с. ш., 84°56′10″ в. д. 
Припоселковый разнотравный кедровник с 
возрастом деревьев 100–160 лет, с примесью 
сосны, реже ели, пихты и берёзы.

Шегарский район (подзона подтайги):
21. С. Мельниково, 56°33′55″ с.  ш., 

84°05′43″ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник с возрастом деревьев 140 лет.

Кожевниковский район (граница под-
тайги и лесостепи): 

22. С. Базой, 55°45′17″–55°46′23″  с.  ш., 
83°20′54″–83°22′20″ в.  д. Разнотравные ке-
дровые насаждения с возрастом деревьев 
95–190 лет, с примесью ели, сосны, берёзы и 
осины.

Кемеровская область
Тайгинский городской округ (подзона 

южной тайги):
23. Пос. Кедровый, 56°06′47″ с.  ш., 

85°40′36″ в.  д. Разнотравные кедровники с 
возрастом деревьев 130–150 лет.

Яшкинский район (подзона южной тайги): 
24. Д. Нижнешубино, 55°59′30″ с.  ш., 

85°14′16″ в. д. Чистые широкотравные и раз-
нотравные кедровники с возрастом деревьев 
140–150 лет.
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25.  Д. Иткара, 55°57′21″ с.  ш., 84°59′21″ 
в.  д. Припоселковый разнотравный кедров-
ник с возрастом деревьев 130–160 лет, с при-
месью сосны.

26. Д. Ботьево, 55°55′47″ с. ш., 85°13′50″ 
в.  д. Чистые широкотравные кедровники с 
возрастом деревьев 120–150 лет.

27. Д. Балахнино, 55°54′26″ с. ш., 85°14′17″ 
в.  д. Чистые широкотравные кедровники с 
возрастом деревьев 120–150 лет.

28.  С. Красносёлка, 55°52′18″ с.  ш., 
85°12′57″ в. д. Широкотравные кедровые на-
саждения с возрастом деревьев 140 лет, с при-
местью ели.

29. Д. Власково, 55°45′31″ с. ш., 85°24′31″ 
в. д. Чистые разнотравные кедровники с воз-
растом деревьев 150 лет, с единичным уча-
стием сосны.

30.  Пос. Пашково, 55°02′56″ с.  ш., 
85°08′02″ в.  д. Разнотравные кедровники с 
возрастом деревьев 160–230 лет, с примесью 
ели.

31. Д. Мелково, 55°01′36″ с. ш., 85°10′58″ 
в.  д. Разнотравные кедровники с возрастом 
деревьев 120–140 лет.

Кемеровский район (зона лесостепи):
32. Д. Подъяково, 55°33′49″ с. ш., 85°50′32″ 

в. д. Разнотравный островной кедровый бор с 
возрастом деревьев 120–140 лет.

33. Д. Старая Балахонка, 55°32′16″ с.  ш., 
85°53′03″ в. д. Разнотравный островной кедро-
вый бор, с возрастом деревьев 120–140 лет. 

Новосибирская область
Болотнинский район (граница подтай-

ги и лесостепи):
34.  Д.  Старобибеево, 55°42′34′′  с.  ш., 

83°42′11′′ в. д. Припоселковый разнотравный 
кедровник с возрастом деревьев 150 лет. 

Колыванский район (граница подтайги 
и лесостепи): 

35. С. Кандаурово, 55°42′05″ с.  ш., 
83°17′33″ в.  д. Разнотравные и долгомош-
но-хвощовые кедровники с возрастом деревь-
ев 120–170 лет, с примесью ели и единичным 
участием берёзы. 

Следует отметить, что перечисленные ме-
стонахождения союзного короеда в Западной 
Сибири отражают лишь выявленные его ло-

калитеты, список которых, несомненно, зна-
чительно расширится в ходе дальнейших ис-
следований. 

Известно, что чужеродные виды, как пра-
вило, обнаруживаются после прохождения 
ими периода лаг-фазы инвазии, что особен-
но свойственно короедам [Rassati et al., 2016; 
Barnouin et al., 2020]. Регистрация вида в но-
вом ареале происходит, как правило, в резуль-
тате отлова или при карантинном досмотре, 
либо уже при нанесении инвазивным видом 
реального и заметного экономического и эко-
логического ущерба [Brockerhoff et al., 2006; 
Орлова-Беньковская, 2016]. 

Для сибирских лесов это положение 
нашло подтверждение в отношении уссу-
рийского полиграфа Polygraphus proximus 
Blandf., дальневосточного инвайдера, став-
шего опасным вредителем пихты сибирской 
Abies sibirica Ledeb. [Баранчиков, Кривец, 
2010; Баранчиков и др., 2011]. Инвазия союз-
ного короеда – еще один яркий пример запоз-
далого обнаружения агрессивного чужерод-
ного насекомого-дендрофага. 

Инвазионный статус I. amitinus в Сибири 
может быть обоснован совокупностью не-
скольких критериев, позволяющих отличать 
чужеродные виды от местных видов [cм. об-
зор Орловой-Беньковской, 2016], в частности, 
таких, свойственных союзному короеду, как 
наличие самовоспроизводящейся популяции 
вида на территории, на которой он раньше не 
был отмечен; дизъюнкция ареала; расшире-
ние фрагмента ареала, изолированного от его 
основной части; локальное распространение 
в районах, примыкающих к инвазионным ко-
ридорам; обитание в антропогенных биото-
пах. 

Предположительно, проникновение чуже-
родного вредителя имеет антропогенный ха-
рактер, на что указывает дизъюнкция ареала и 
скорость его расширения. Расстояние, разде-
ляющее первые находки союзного короеда в 
Западной Сибири от ранее известных его ме-
стообитаний в европейской части России, со-
ставляет около 2500 км. [Mandelshtam, 1999; 
Щербаков и др., 2013; Kerchev et al., 2019]. 
Учитывая расчётную скорость самостоятель-
ного расселения I. amitinus, которая оценива-
ется в Европе в 15–20 км/год [Koponen, 1980; 



81РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2021

Økland et al., 2019], на преодоление этого рас-
стояния ему потребовалось бы не менее 150 
лет. 

На антропогенный характер проникнове-
ния союзного короеда в Сибирь также ука-
зывает близость первых очагов необычного 
усыхания сосны сибирской по вершинному 
типу в кедровых лесах Яшкинского района 
Кемеровской обл., наблюдаемого местны-
ми жителями с 2014 г. [Скороходов, 2017], к 
Транссибирской железнодорожной магистра-
ли. Последующими специальными исследо-
ваниями установлено, что гибель деревьев 
была вызвана деятельностью неизвестного 
ранее в регионе вредителя, которым и оказал-
ся союзный короед. При дальнейшем распро-
странении жука образовалось большое коли-
чество локальных очагов его размножения в 
кедровниках Кемеровской обл., откуда инвай-
дер мигрировал на сопредельные территории. 

Первичными экосистемами-реципиента-
ми в Западной Сибири явились припоселко-
вые кедровники – особый тип антропогенно 
трансформированных темнохвойных лесов, 
характеризующихся высокой долей сосны 
сибирской в составе древостоев, ценные оре-
хоносные леса и генетические резерваты P. 

sibirica. Многие припоселковые кедровни-
ки выделены в природоохранную категорию 
региональных памятников природы. Раз-
множению союзного короеда способство-
вало ослабление припоселковых насажде-
ний в результате многолетнего стихийного 
орехопромысла, широкого распространения 
грибных патогенов и воздействия экстре-
мальных погодных явлений (засух, сильных 
снегопадов), участившихся вследствие из-
менения климата. В Томской обл. наиболее 
интенсивный очаг размножения союзного 
короеда с почти полной гибелью древостоя 
сформировался в 2018 г. в Лучановском при-
поселковом кедровнике, после вспышки мас-
сового размножения сибирского шелкопряда 
Dendrolimus sibiricus Tschetv. 

В настоящее время зона наибольшей кон-
центрации находок I.  amitinus в Западной 
Сибири охватывает северную часть Кемеров-
ской обл. и сопредельную территорию юга 
Томской обл. (рис. 1). 

Обнаружение инвазионных популяций 
союзного короеда в отрыве от основной зоны 
их сосредоточения обусловлено разными об-
стоятельствами. Так, выявление в кедровых 
лесах Первомайского района Томской обл. 

Рис. 1. Местонахождения союзного короеда в Западной Сибири. 
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наиболее северной популяции I. amitinus, уда-
лённой от Транссиба на 150 км, по-видимому, 
объясняется недостаточностью актуальной 
информации о современном распростране-
нии инвайдера, что требует проведения даль-
нейших полевых исследований. Наличие 
южных «анклавов» вида в Томской, Кемеров-
ской и Новосибирской областях, на границе 
лесной зоны и лесостепи, связано с его про-
никновением в островные кедровые леса на 
южной границе их ареала в равнинной части 
Западной Сибири. 

В одной из недавних работ, посвящён-
ных анализу климатической обусловленно-
сти продвижения I. amitinus по территории 
Фенноскандии, допускалась его дальнейшая 
экспансия на Дальний Восток и Китай по аре-
алу рода Picea [Økland et al., 2019]. Учитывая, 
что в западносибирском регионе инвазии при 
наличии ельников чужеродный вид заселяет 
практически исключительно сосну сибир-
скую, есть все основания прогнозировать его 
дальнейшее распространение в границах аре-
ала именно этой породы. В дальневосточном 
регионе I. amitinus представляет угрозу для 
эндемичной сосны корейской Pinus koraiensis 
Sieb. et Zucc. Основанием для таких выводов 
являются массовые атаки и успешное заселе-
ние рассматриваемым чужеродным короедом 
в 2020 г. деревьев этого вида среди посадок 
интродуцентов в арборетуме научного стаци-
онара «Кедр» ИМКЭС СО РАН в окрестно-
стях г. Томска [Kerchev, Krivets, 2021].  

Стремительному продвижению короеда 
по Сибири вплоть до Дальнего Востока мо-
жет способствовать прохождение основных 
железнодорожных магистралей вблизи оча-
гов массового размножения (рис. 1). Преодо-
леть разрыв между границами распростране-
ния P. sibirica и P. koraiensis союзный короед 
потенциально способен также расселяясь са-
мостоятельно, по соединяющему их обшир-
ному ареалу кедрового стланика P. pumila 
(Pall.) Regel. Тем не менее, возможность пи-
тания и развития I. amitinus на этом растении, 
ещё требует проверки.

Очевидно, что представленные границы 
распространения вредителя имеют весьма 
предварительный характер, так как выявление 
вида при низкой его численности затрудни-

тельно. Решению проблемы могло бы помочь 
оперативное дистанционное обследование 
лесных насаждений с помощью беспилотных 
летательных аппаратов, позволяющее выяв-
лять начальное повреждение крон деревьев, 
и проведение мониторинга с использованием 
специфического феромона I. amitinus. 

Заключение
Многочисленные находки союзного коро-

еда на юго-востоке Западной Сибири и суще-
ствование очагов его массового размножения 
позволяют констатировать, что чужеродный 
вид успешно обосновался на новой террито-
рии и самостоятельно расселяется в сибир-
ских лесах. По-видимому, границы распро-
странения вида во вторичном ареале должны 
уже значительно превосходить приведённые 
в данном сообщении. Предпосылкой для 
дальнейшего распространения в Сибири I. 
amitinus является обширность ареала новой 
кормовой породы инвайдера – сосны сибир-
ской, занимающей более 40 млн га в целом, 
в пределах Сибирского федерального округа 
– 28.9 млн га [Бех и др., 2004]. Вероятно, что 
в ближайшее время союзный короед будет 
обнаружен в темнохвойных лесах соседних 
регионов. 

В случае ступенчатой инвазии в потен-
циальных местообитаниях могут находиться 
разобщённые, не обнаруживающие себя по-
пуляции вредителя, находящиеся на данный 
момент на этапе нарастания численности. В 
связи с этим для контроля дальнейшего рас-
пространения I. amitinus особого внимания 
требуют кедровые насаждения, ослабленные 
вследствие пожаров, неблагоприятных по-
годных явлений и недавней пандемической 
вспышки размножения сибирского шелко-
пряда. 
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Введение
Представители понто-каспийского и пон-

то-азовского фаунистических комплексов 
расселились далеко за пределы своих исто-
рических ареалов в континентальные водо-
ёмы России по внутриевропейским инвази-
онным коридорам. Волжский инвазионный 
коридор связывает бассейны Балтийского, 
Каспийского, Чёрного и Азовского морей че-
рез Волго-Балтийский и Волго-Донской ка-
налы [Биологические…, 2004]. В основном 
распространение чужеродных видов проис-
ходит с юга на север. Исключение состав-
ляют байкальские амфиподы Gmelinoides 
fasciatus (Stebbing, 1899) и Micruropus wohli 
(Dybowskyi, 1874), интродуцированные в 
водоёмы северо-западной части России для 
повышения их кормовой базы [Иоффе, Ни-
лова, 1975] и расселившиеся вниз по тече-
нию р. Волга. Одним из векторов расселения 
чужеродных видов является также р.  Кама, 

нижнее и среднее течение которой зарегу-
лировано и представляет собой каскад водо-
хранилищ. 

В р. Кама до зарегулирования было обна-
ружено 8 видов понто-каспийского комплек-
са: амфиподы Pontogammarus sarsi (Sowinsky, 
1898), P. abbreviatus (Sars, 1894), Stenogam-
marus macrurus Sars, 1894, Chelicorophium 
curvispinum Sars, 1895, Dikerogammarus hae-
mobaphes (Eichwald, 1841), мизиды Paramysis 
strauchi Czerniavsky, 1882, P. intermedia (Czer-
niavskyi, 1882) и двустворчатые моллюски 
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) [Держа-
вин, 1912; Громов, 1956]. Современный ви-
довой состав и структура донных сообществ 
водохранилищ камского каскада известны из 
ряда публикаций [Яковлев, Яковлева, 2007; 
Алексевнина, Истомина, 2008; Истомина, 
2017; Мельникова, 2018]. Вместе с тем акту-
альным остаётся изучение особенностей рас-
пространения чужеродных видов макрозоо-
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бентоса и формирования ими ценотических 
комплексов в камских водохранилищах.

Материал и методы исследования
Исследовали пробы макрозообентоса 

из глубоководных и прибрежных (h<3.0 м) 
участков камских водохранилищ и камской 
ветви Куйбышевского водохранилища (вдхр.) 
(рис. 1). Отбор проб проведён в ходе экспеди-
ционных исследований в 2016 г. на 15 стан-
циях Камского вдхр. (число проб N=20), 14 
станциях Воткинского вдхр. (N=17), 14 стан-
циях Нижнекамского вдхр. (N=18), 7 станци-
ях Волго-Камского и 6 станциях Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр. (N=16). 

Количественные пробы отбирали дночер-
пателем Экмана-Берджа с площадью захвата 
250 см2 и 400 см2 по 2 подъёма на станции и 
дночерпателем ДАК-100 (100 см2×8). Каче-
ственные пробы отбирали гидробиологиче-
ским скребком с длиной ножа 20 см (размер 
ячеи 0.23 мм). Сбор и обработка материала 
проведены с использованием стандартных ги-
дробиологических методов [Руководство…, 
1992; Баканов, 2000].

Для определения взаимно приуроченных 
видов в Нижнекамском, Воткинском и Кам-

Рис. 1. Схема станций отбора проб в камских водохра-
нилищах в 2016 г.

ском водохранилищах использовалось ги-
пергеометрическое распределение, описыва-
ющее процедуру выборки без возвращения 
из конечной совокупности. Применительно 
к совместной встречаемости видов оно по-
зволяет определить вероятность обнаруже-
ния одного вида в пробах, уже содержащих 
другой вид [Griffith et al., 2016]. Обозначим m 
встречаемость более редкого вида, n – встре-
чаемость более распространённого. Тогда ве-
роятность (Px) того, что виды встретятся в N 
пробах совместно x раз будет определяться 
гипергеометрическим распределением: 
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Для определения взаимной приуроченно-
сти или несовместимости видов мы пользо-
вались функцией гипергеометрического рас-
пределения:
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Пороговое значение вероятности прини-
малось равным 0.05. 

Граф ценотических комплексов чуже-
родных видов строили алгоритмом Kamada-
Kawai [Kamada, Kawai, 1989], группировку 
вершин осуществляли алгоритмом многоу-
ровневой оптимизации модулярности (multi-
level optimization of modularity) [Blondel et al., 
2008]. Вычисления выполнены в среде стати-
стического анализа R 3.6 с использованием 
пакетов igraph и lmPerm. Исходные данные и 
процедуру определения приуроченности ви-
дов можно скачать на сайте Института биоло-
гии внутренних вод им. И.Д. Папанина Рос-
сийской академии наук [2021].

Гранулометрический состав определялся 
комбинированным методом (влажным сито-
вым и фракциометрическим) с выделением 
размерных фракций крупного песка > 1 мм, 
среднего и мелкого песка – 1.0–0.1 мм, алев-
рита – 0.1–0.01 мм и пелита < 0.01 мм [Кузях-
метов и др., 2004; Законов и др., 2018].

На основе данных, полученных в резуль-
тате исследований донных сообществ во-
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дохранилищ Средней и Нижней Волги и р. 
Кама (2016 г., число проб N=105) получена 
зависимость численности полихет и амфипод 
сем. Corophiidae от процентного содержания 
фракций грунта. Зависимость исследовалась 
с помощью линейной модели, в которой ка-
чество подбора коэффициента определялось 
перестановочными тестами.

Район исследования (рис. 1). Река Кама за-
регулирована каскадом водохранилищ: Кам-
ским, Воткинским и Нижнекамским, сток из 
них поступает в Камский плёс Куйбышев-
ского вдхр. Протяжённость камских водохра-
нилищ с севера на юг более 800 км. Самые 
крупные и глубоководные водохранилища 
(глубины до 30 м) – Камское и Воткинское 
представляют собой узкие водоёмы со зна-
чительной степенью извилистости, особен-
но в среднем и верхнем течении. Для обоих 
водохранилищ характерны большая зимняя 
сработка уровня воды (до 7.0 м в Камском и 
до 4.0 м в Воткинском) [Китаев, 2009], неу-

стойчивый уровенный режим в течение веге-
тационного периода и сильная антропогенная 
нагрузка. Воткинское вдхр. характеризуется 
меньшей боковой приточностью (5–7% при-
ходной части водного баланса) по сравне-
нию с Камским (30–40%) [Двинских, Китаев, 
2008]. 

Самое мелководное среди камских водо-
хранилищ – Нижнекамское (средняя глубина 
чуть более 3 м), имеет ряд заливов и прито-
ков. По разным оценкам, на долю мелково-
дий в нём приходится от 30.2% [Двинских, 
Березина, 2010] до 40% и более всей площа-
ди [Шакирова и др., 2013]. Камское и Ниж-
некамское водохранилища характеризуются 
более сложной морфометрией (значительной 
изрезанностью береговой линии, резким из-
менением глубин, чередованием расширений 
и сужений), Воткинское – относительно про-
стой морфометрией, оно больше соответству-
ет типу долинного водохранилища [Двин-
ских, Китаев, 2008]. 

Водохранилище Местоположение 
станции 

Размерные фракции
˃1 мм. % 1–0.1 мм. % 0.1–0.01 мм. % ˂0.01 мм. %

Куйбышевское

Рыбная слобода 0.00 13.40 54.80 31.80
Чистополь 0.23 97.67 1.31 0.79
Грахань 6.37 92.93 0.28 0.42
Елабуга 79.67 18.50 0.87 0.96

Нижнекамское

Набережные Челны 0.00 37.17 35.37 27.46
Икское устье 0.00 11.15 50.45 38.40
р. Белая 2.59 95.81 1.17 0.43
Вятское 6.90 92.30 0.50 0.30
Сарапул 0.00 99.01 0.45 0.54

Воткинское

Чайковский 0.00 18.43 56.28 25.29
Воткинск 0.00 14.09 58.20 27.71
Елово 0.00 13.50 67.97 18.53
Оса 0.07 75.77 19.99 4.17
Ниже Оханска 11.12 56.43 16.08 16.37
Краснокамск 0.00 44.38 39.73 15.89

Камское

Выше Перми 0.00 17.51 54.21 28.28
Добрянка 0.00 9.05 72.36 18.59
Обва 0.00 28.59 60.34 11.07
Инва-Косва 0.00 15.30 77.70 7.00
Унва 0.00 81.17 18.01 0.82
г. Березники 1.78 95.87 1.55 0.80

Таблица 1. Гранулометрический состав донных отложений водохранилищ Камского каскада
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Трофический статус водоёмов по содер-
жанию хлорофилла “а” для Камского вдхр. 
оценивается как эвтрофный-мезоэвтрофный, 
для Воткинского – высокоэвтрофный-эвтроф-
ный, Нижнекамского – мезоэвтрофный, Куй-
бышевского (Камский плёс) – мезотрофный 
[Краснова и др., 2011; Уманская и др., 2011].

Для прибрежий водохранилищ камского 
каскада характерны основные типы донных 
отложений: пески, илистые пески, песчани-
стые осадки разной степени заиления, серые 
и чёрные илы, глины, глинистые пески. В 
ряде случаев грунты содержат щебень, разно-
цветную гальку, ракушу, щепу, растительные 
остатки [Шерышева и др., 2016].

Для выявления закономерностей распро-
странения чужеродных видов использова-
ли данные по гранулометрическому составу 
грунта, полученные на 21 станции в камских 
водохранилищах (табл. 1). 

Результаты исследования
В камских водохранилищах зарегистри-

ровано 25 чужеродных видов (табл. 2), что 
на 14 видов меньше, чем отмечено нами в 
волжских водохранилищах [Курина, Селез-
нев, 2019]. Было показано сходство видового 
состава Чебоксарского и Нижнекамского во-
дохранилищ, характеризующихся преоблада-
нием в донных сообществах моллюсков рода 
Dreissena, массовым развитием корофиид, а в 
прибрежье – амфипод Pontogammarus robus-
toides (Sars, 1894) и Dikerogammarus villosus 
(Sowinsky, 1894), а также «северных» водо-
хранилищ – Воткинского, Камского и Горь-
ковского, где число видов-вселенцев значи-
тельно сокращается. 

В Волго-Камском и Камском плёсах Куй-
бышевского вдхр. отмечено 22 чужеродных 
вида (табл. 2); впервые для водохранилища 
выявлено обитание псаммофильных пон-
то-каспийских ракообразных Pandorites 
platycheir, ранее регистрировавшихся только 
на песчаных биотопах Волгоградского вдхр. 
и речного участка Нижней Волги [Филинова 
и др., 2008; Курина, Селезнев, 2019]. В глу-
боководных участках водоёмов сформиро-
вался специфический тип сообществ, вклю-
чающий вид-эдификатор Dreissena bugensis 

и консортов: понто-каспийских полихет 
Hypania invalida, амфипод Dikerogammarus 
haemobaphes, Shablogammarus chablensis.

В Нижнекамском вдхр. зарегистрировано 
20 видов-вселенцев, среди них значитель-
ную долю (до 65% общей численности) со-
ставляют мелкие ракообразные семейства 
Corophiidae – Chelicorophium curvispinum. 
Отметим находки бокоплава понто-азовского 
комплекса Dikerogammarus villosus. В литера-
туре этот вид описан как крупный и наиболее 
агрессивный хищник среди амфипод в водо-
ёмах Европы, вытеснивший не только неко-
торых представителей аборигенных видов, 
но и более мелких понто-каспийских амфи-
под-вселенцев [Bij de Vaate, Klink, 1995; Dick, 
Platvoet, 2000; Devin et al., 2004; Grabowski 
et al., 2007; Bącela et al., 2008; и др.]. В во-
дохранилище D. villosus обитает во влага-
лищах листьев тростника и не отмечен на 
других типах субстратов. В наших исследо-
ваниях Нижнекамского вдхр. не обнаружено 
3 типично псаммофильных чужеродных вида 
амфипод, указанных ранее для этого водоёма: 
Niphargoides macrurus, Obesogammarus cras-
sus (Sars, 1894) и Pontogammarus abbreviatus 
[Мельникова, 2018]. 

В Воткинском вдхр. зарегистрировано 8 
видов-вселенцев, массовое обитание реги-
стрируется у амфипод Dikerogammarus hae-
mobaphes и Gmelinoides fasciatus. Впервые для 
водоёмов Камского каскада отмечены пиявки 
Caspiobdela fadejewi. Обитатель рек и водо-
хранилищ Азово-Черноморского бассейна, C. 
fadejewi проникла в Волгу по Волго-Донско-
му каналу и в настоящее время встречается 
практически во всех водохранилищах Волж-
ского каскада [Лапкина и др., 2002]. В связи с 
достаточно высокой чувствительностью вида 
к органическому загрязнению [Лукин, 1976], 
распределение его в донных сообществах во-
дохранилищ неравномерно, зачастую приу-
рочено к устьевым участкам рек [Зинченко и 
др., 2007; Курина, 2016]. В Воткинском вдхр. 
не выявлены ранее отмечавшиеся амфиподы 
Pontogammarus sarsi [Алексевнина, Исто-
мина, 2008], мизиды Paramysis lacustris и P. 
intermedia [Истомина, 2017].

В Камском вдхр. виды-вселенцы в незна-
чительных количествах регистрировались 
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Таблица 2. Состав, частота встречаемости (ЧВ, %) и максимальная биомасса (В, г/м2) чужеродных видов макро-
зообентоса камских водохранилищ по результатам исследований 2016 г.

Таксоны Камская ветвь 
Куйбышевско-

го вдхр.

Водохранилище

Нижне- 
камское Воткинское Камское

ЧВ 
(%) В, г/м2 ЧВ 

(%)
В, г/
м2

ЧВ 
(%)

В, г/
м2

ЧВ 
(%)

В, г/
м2

Polychaeta
Hypania invalida (Grube, 1860) 42 0.80 21 0.41 0 0 0 0

Hirudinea
Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 25 0.11 21 0.03 0 0 0 0

Caspiobdela fadejewi (Epstein, 1961) 8 <0.01 7 <0.01 8 <0.01 0 0
Crustacea

Paramysis ullskyi Czerniavsky, 1882 0 0 7 0.01 0 0 0 0
Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882) 25 0.01 14 0.01 0 0 0 0

Paramysis intermedia (Czerniavskyi, 1882) 8 <0.01 0 0 0 0 0 0
Katamysis warpachowskyi Sars, 1893 8 <0.01 0 0 0 0 0 0
Pterocuma sowinskyi (Sars, 1894) 25 0.19 7 <0.01 0 0 0 0
Pseudocuma cercaroides Sars, 1894 8 <0.01 7 <0.01 0 0 0 0
Caspiocuma campylaspoides (Sars, 1897) 0 0 7 <0.01 0 0 0 0

Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald, 1841) 33 1.02 29 0.45 50 0.41 17 0.16

Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) 25 0.28 64 1.23 0 0 0 0

Dikerogammarus caspius (Pallas, 1771) 8 <0.01 0 0 0 0 0 0

Shablogammarus chablensis (Carausu, 1943) 42 0.17 0 0 0 0 0 0

Pontogammarus robustoides (Sars, 1894) 17 0.02 43 0.31 17 0.02 0 0

Pontogammarus maeoticus (Sowinsky, 1894) 8 0.03 14 0.02 0 0 0 0

Obesogammarus obesus (Sars, 1896) 17 0.01 29 0.03 0 0 0 0
Stenogammarus dzjubani Mordukhay-
Boltovskoy et Ljakhov, 1972 8 <0.01 7 <0.01 0 0 0 0

Pandorites platycheir (Sars, 1896) 8 0.25 7 <0.01 0 0 0 0

Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) 0 0 0 0 33 0.24 25 0.18

Chelicorophium curvispinum Sars, 1895 67 1.00 86 0.36 67 0.51 8 <0.01

Chelicorophium sowinskyi Martynov, 1924 25 0.30 36 0.43 50 0.40 8 <0.01

Mollusca

Dreissena bugensis (Andrusov, 1897) 50 1357.9 29 55.82 8 3.63 16 2.25

Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 50 5.53 64 8.46 33 21.8 42 14.37
Lithoglyphus naticoides (Preiffer, 1828) 42 1.61 64 1.17 0 0 8 0.22
Всего видов: 25
Средняя биомасса вселенцев, г/м2

% биомассы вселенцев от общей биомассы 
макрозообентоса 

22
1368.2
99%

20
68.74 
86%

8
27.02
26%

7
17.17
57%

только на прибрежных биотопах, на русле по 
численности и биомассе доминировали або-
ригенные виды личинок хирономид и олиго-
хеты.

Анализ количественных показателей дон-
ных сообществ в водохранилищах Камского 
каскада (табл. 3) выявил, что на всех иссле-
дованных участках (за исключением глубо-
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ководных участков Камского вдхр.) основу 
биомассы донных сообществ составляют 
чужеродные виды. Так, на глубоководных 
участках Нижнекамского и камской ветви 
Куйбышевского водохранилищ по числен-
ности и биомассе доминировали Dreissena 
bugensis, а в прибрежье Dreissena polymorpha, 
что согласуется с многочисленными данны-
ми по особенностям распространения этих 
видов. Известно, что D. bugensis – моллюск 
холодноводный, способный поддерживать 
высокую скорость роста (и размножаться) 
при ухудшении трофических условий, пред-
почитающий глубоководные участки водо-
ёмов [Дрейссена…, 1994; Mills et al., 1996; 
Биологические…, 2004], что обусловливает 
широкое расселение его на русловых и пой-
менных участках водохранилищ [Курина, 
2017]. С другой стороны, D. polymorpha явля-
ется более реофильным и оксифильным ви-
дом по сравнению с D. bugensis [Мороз, 1980; 
Харченко и др., 2000], в исторической части 
ареала обитает преимущественно в эстуари-
ях и нижнем течении рек, предпочитая при-
брежные участки водоёмов [Дрейссена…, 
1994; Orlova, 1998]. Вместе с тем, D. bugensis, 
проникший в «северные» водохранилища от-
носительно недавно (первое обнаружение 
в 2009 г. [Истомина и др., 2012]), вероятно, 
не успел вытеснить моллюсков Dreissena 
polymorpha в Воткинском вдхр. из местооби-
таний на глубоководных участках.

Моллюски Lithoglyphus naticoides, мас-
сово заселившие песчаные биотопы мелко-
водной зоны всех водохранилищ Волжского 
каскада [Яковлев и др., 2009; Перова и др., 
2018; Курина, Селезнев, 2019], в р. Кама до-
минируют по биомассе только в Волго-Кам-
ском и Камском плёсах Куйбышевского вдхр. 

Таблица 3. Доминанты глубоководного и прибрежного ценозов макрозообентоса в камских водохранилищах

Водоём Доминанты глубоководного сообще-
ства макрозообентоса (% биомассы)

Доминанты прибрежного сообще-
ства макрозообентоса (% биомассы)

Волго-Камский и Камкий плёсы 
Куйбышевского водохранилища Dreissena bugensis (99%) Lithoglyphus naticoides (47%)

Нижнекамское водохранилище Dreissena bugensis (84%) Dreissena polymorpha (48%)

Воткинское водохранилище Dreissena polymorpha (69%) Dreissena polymorpha (42%)

Камское водохранилище Procladius ferrugineus (Kieffer, 1919) 
(27%) Dreissena polymorpha (51%)

В мелководном Нижнекамском вдхр. вид так-
же встречается массово, однако его широкое 
распространение в северном направлении ве-
роятно ограничено рядом факторов: меньшая 
площадь прогреваемых участков прибрежной 
зоны, низкая минерализация воды и дефицит 
кислорода в конце зимы [Шарапова, 2007; 
Яковлев и др., 2009]. 

В отличие от волжских водохранилищ, 
характеризующихся массовым развитием 
на илах в друзах дрейссен полихет Hypania 
invalida, донные сообщества камских во-
дохранилищ характеризуются значитель-
ным преобладанием мелких корофиид 
Chelicorophium curvispinum и С. sowinskyi на 
различных биотопах глубоководных и при-
брежных участков водоёмов (рис. 2).

Выявлено, что численность полихет 
Hypania invalida в водохранилищах в зна-
чительной степени зависит от типа грунта и 
размера его частиц. Полихеты предпочитают 
биотопы с мелкодисперсными илами (размер 
частиц < 0.01 мм, p-value= 0) со значитель-
ным содержанием среднего и мелкого песка 
(размер частиц 1.0–0.1 мм, p-value=0.0144). 
Это связано с тем, что на заиленном мелком 
песке и иле полихеты данного вида, относя-
щиеся по способу питания к «тонким» де-
тритофагам, затрачивают меньше времени 
на строительство трубок, в которых обитают 
[Иоффе, 1961; Константинов, 1967]. В связи с 
низким процентным содержанием в грунтах 
камских водохранилищ мелкодисперсного 
ила (табл. 1), вид H. invalida не получил здесь 
широкого распространения. 

Вместе с тем, достоверной зависимости 
количественных показателей корофиид от 
размера частиц грунта не выявлено. Распро-
странение представителей сем. Corophiidae 
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Рис. 2. Соотношение численности полихет Hypania invalida и амфипод сем. Corophiidae в Куйбышевском водо-
хранилище и водохранилищах камского каскада.

на различных типах субстрата (песок, ил, 
камни, ракуша) подтверждает известную из 
литературы [Rajagopal et al., 1998; Lee, Bell, 
1999; Baur, Schmidlin, 2007; Урюпова, 2008; 
Литоральная..., 2011] эвритопность этих ви-
дов. Высокая пластичность в выборе заселя-
емого субстрата наряду с толерантностью к 
изменению минерализации [Урюпова, 2008] 
служит объяснением успешного расселе-
ния корофиид на значительные расстояния в 
камских водохранилищах. Отмечаемое нами 
многолетнее снижение биомассы корофиид 
в водохранилищах Средней и Нижней Волги 
более чем в 20 раз (2002–2016 гг.) по срав-
нению с 1980–1990 гг., вероятно, во многом 
связано с известными из литературы отрица-
тельными взаимодействиями между Hypania 
invalida и корофиидами [Динамика…, 2012]. 
В связи с незначительным распространением 
H. invalida в камских водохранилищах, коро-
фииды остаются важным компонентом дон-
ных сообществ этих водоёмов.

Для определения взаимной приурочен-
ности видов существует более распростра-
нённый метод, основанный на вычислении 
одного из специализированных индексов 
приуроченности (например, индекс C-запол-
нения) и определения его значимости пере-
становочными тестами на основе одной из 
нуль-моделей [Шитиков и др., 2012; Курина, 
Селезнев, 2019]. На рассматриваемых дан-
ных этот метод и предложенный нами пока-

зали почти одинаковые результаты, отлича-
ющиеся на одну пару. Однако использование 
гипергеометрического распределения имеет 
ряд достоинств перед перестановочными мо-
делями. Это простота использования одной 
формулы вместо программного алгоритма, 
скорость выполнения (на матрице 20 на 36 
это 0.7 секунды против 27 секунд) и точная 
воспроизводимость результатов, в отличие от 
результатов, полученных перестановочными 
тестами. В камских водохранилищах удалось 
выделить 8 пар взаимно приуроченных чу-
жеродных видов и одну пару – значимо не-
совместимых (табл. 4). Высокая вероятность 
совместного обнаружения видов определяет-
ся их биологическими и экологическими осо-
бенностями, специфичностью занимаемых 
ими биотопов, а также средообразующей 
ролью ключевых видов бентоса (моллюски 
рода Dreissena в водохранилищах). 

В Нижнекамском вдхр. Dikerogammarus 
haemobaphes отмечен в основном на глубоко-
водных участках, а в Камском и Воткинском 
водохранилищах – в прибрежье. D. villosus 
– обитает в Нижнекамском вдхр. в зарослях 
тростника мелководной зоны и не отмечен 
в более северных водоёмах. Таким образом, 
эти крупные потенциально хищные виды ам-
фипод одного рода демонстрируют избегание 
друг друга (табл. 4). Однако говорит ли это 
о конкуренции за пищевые ресурсы пока не 
ясно и требует дополнительных исследова-
ний. 
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Таблица 4. Парные комбинации видов-вселенцев макрозообентоса камских водохранилищ, встретившиеся в N1 
и N2 пробах, из которых N1N2 – совместно (учитывались виды с частотой встречаемости >5%)

Вид 1 Вид 2 N1 N2 N1N2 N1N2. 
scaled p.lt p.gt v.ra-

tio

Hypania invalida Archaeobdella esmonti 3 3 2 0.67 1.000 0.014 1.64

Hypania invalida Obesogammarus 
obesus 3 4 2 0.57 0.999 0.027 1.53

Hypania invalida Dreissena bugensis 3 7 3 0.60 1.000 0.005 1.58

Dikerogammarus haemo-
baphes Gmelinoides fasciatus 12 7 5 0.53 0.997 0.029 1.39

Pontogammarus robus-
toides Lithoglyphus naticoides 8 10 5 0.56 0.998 0.024 1.41

Chelicorophium curvis-
pinum

Chelicorophium so-
winskyi 21 14 12 0.69 0.999 0.009 1.44

Chelicorophium sowinskyi Lithoglyphus naticoides 14 10 7 0.58 0.997 0.024 1.39

Dreissena bugensis Dreissena polymorpha 7 18 7 0.56 1.000 0.004 1.48

Dikerogammarus 
haemobaphes

Dikerogammarus 
villosus 12 9 0 0.00 0.014 1.000 0.59

Примечание. N1 и N2 – число обнаружений первого и второго видов, соответственно; N1N2 – совместное обнару-
жение, N1N2.scaled – нормированное совместное обнаружение (N1N2.scaled =2·N1N2/(N1+N2); p.lt – теоретическая 
вероятность получить меньшее совместное обнаружение; p.gt – теоретическая вероятность получить большее 
совместное обнаружение; v.ratio – значение дисперсионного теста Шлютера [Schluter, 1984].

На основании парных комбинаций чу-
жеродных видов макрозообентоса построен 
граф ценотических комплексов этих видов в 
камских водохранилищах (рис. 3). Отметим, 
что в изученных водоёмах связи между вида-
ми внутри комплексов немногочисленны, а 
сами комплексы не связаны друг с другом, в 
отличие от водохранилищ Волги [Курина, Се-
лезнев, 2019]. Это можно объяснить как ме-
нее выраженной зависимостью видов друг от 
друга, так и меньшим числом обнаружений 
этих видов. 

Выявлено, что сформировалось три типа 
ценотических комплексов чужеродных ви-
дов: псаммопелофильный глубоководный, 
характерный для Нижнекамского вдхр. и 
Волго-Камского и Камского плёсов Куйбы-
шевского вдхр., псаммопелофильный при-
брежный Нижнекамского вдхр. и псаммо-
пелофильный прибрежный Воткинского и 
Камского водохранилищ. Первый тип об-
разован в основном консорционными вза-
имодействиями моллюсков-эдификаторов 
Dreissena bugensis, обеспечивающих жизне-
деятельность представителей разных трофи-
ческих групп, c каспийскими видами полихет 

Hypania invalida, пиявками Archaeobdella 
esmonti и амфиподами Obesogammarus obesus 
преимущественно на глубоководных участ-
ках Нижнекамского вдхр. Такой тип сооб-
ществ характерен для большинства водохра-
нилищ Средней и Нижней Волги [Курина, 
Селезнев, 2019]. Анализ пар взаимно приуро-
ченных видов камских водохранилищ (табл. 
4) показал, что D. polymorpha не формирует 
ценотические комплексы в прибрежных со-
обществах (хотя зачастую доминирует по 
численности и биомассе), а совместно оби-
тает только с D. bugensis на глубоководных 
участках изученных водоёмов. Отметим, что 
в водохранилищах Средней и Нижней Волги 
моллюск D. polymorpha играет важную роль 
как в глубоководном, так и в прибрежном ти-
пах сообществ и создаёт между ними ценоти-
ческие связи [Курина, Селезнев, 2019]. 

Второй тип ценотических комплексов ха-
рактерен для прибрежных видов (амфипод 
и брюхоногих моллюсков) Нижнекамского 
вдхр., основанный на непрямых межвидо-
вых отношениях (общности биотопических 
условий, характере питания, способах защи-
ты от хищников). В данном типе ценоза пон-
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Рис. 3. Граф ценотических комплексов чужеродных 
видов в камских водохранилищах (учитывались виды 
с частотой встречаемости >5%). Обозначения: HypI – 
Hypania invalida, ArcE – Archaeobdella esmonti, DkrH 
– Dikerogammarus haemobaphes, PntR – Pontogammarus 
robustoides, GmlF – Gmelinoides fasciatus, ChlC – 
Cheliсorophium curvispinum, ChlS – C. sowinskyi; DrsB 
– Dreissena bugensis, DrsP – D. polymorpha, LthN – 
Lithoglyphus naticoides. Размер маркера пропорциона-
лен частоте встречаемости вида. Квадратный маркер 
– понто-каспийский вид, круглый – понто-азовский; 
треугольный – байкальский. Толщина ребра пропорци-
ональна силе связи по нормированному совместному 
обнаружению N1N2.scaled.

то-каспийские корофииды Chelicorophium 
curvispinum сосуществуют с другими пон-
то-азовскими и понто-каспийскими видами 
амфипод. Это вполне объяснимо, поскольку 
обнаруживаемые с ними представители сем. 
Gammaridae обладают другим типом питания 
и не конкурируют с корофиидами за пищу. 
В совместных поселениях Chelicorophium 
curvispinum и С. sowinskyi, характеризую-
щиеся сходным пищевыми предпочтениями, 
осуществляют фильтрацию непосредственно 
в занимаемой животным трубке, благодаря 
чему сосуществуют на большинстве иссле-
дованных биотопов. Подобные межвидовые 
взаимодействия, при которых виды со сход-
ным типом питания не вступают в простран-
ственные конкурентные отношения между 
собой, описаны также для корофиид Каспий-
ского моря [Урюпова, 2008].

Третий тип ценотических комплексов, 
включающий амфипод байкальского проис-
хождения Gmelinoides fasciatus и понто-ка-
спийского – Dikerogammarus haemobaphes, 
который характерен для прибрежной зоны 
Воткинского и Камского водохранилищ. Из-
вестно, что байкальский вид характеризуется 
широким спектром питания, включающим 
растительные и животные организмы: разли-
чия в составе потребляемой пищи G. fasciatus 
зависит от характера местообитания [Panov, 
1996; Матафонов, 2003; Березина, 2005; Бар-
ков, Курашов, 2011]. Вид D. haemobaphes 
относят к трофической группе фильтрато-
ров-собирателей [Монаков,1998], таким об-
разом, амфиподы, вероятно, не конкуриру-
ют за пищевые ресурсы и объединены лишь 
общностью занимаемых биотопов.

Заключение
Таким образом, в водохранилищах Кам-

ского каскада зарегистрировано 25 чужерод-
ных видов, большинство из них (19) – пон-
то-каспийского происхождения, 5 видов 
– представители понто-азовской фауны, так-
же отмечены амфиподы байкальского ком-
плекса Gmelinoides fasciatus. Большинство 
чужеродных видов обитает на глубоководных 
и прибрежных участках Нижнекамского 
вдхр. и Камской ветви Куйбышевского вдхр., 
а их распространение в северном направле-
нии ограничено. Моллюски рода Dreissena 
доминируют по биомассе на большинстве 
изученных биотопов. Исключение состав-
ляет прибрежье Волго-Камского и Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр., где основу био-
массы составляют понто-азовские моллюски 
L. naticoides, и глубоководная зона Камского 
вдхр., где незначительно преобладают абори-
генные виды личинок хирономид. Показано, 
что на различных биотопах глубоководных 
и прибрежных участков водохранилищ Кам-
ского каскада массово обитают корофииды 
Chelicorophium curvispinum и С. sowinskyi, 
количественные показатели которых не зави-
сят от типа грунта. Вместе с тем, выявлена 
достоверная зависимость численности и био-
массы полихет Hypania invalida в изученных 
водохранилищах от размера частиц грунта. 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202194

В связи с низким процентным содержанием 
в грунтах камских водохранилищ мелкодис-
персного ила, вид H. invalida не получил в 
этих водоёмах широкого распространения. 

Выявлены три типа комплексов чужерод-
ных видов, взаимно приуроченных друг к 
другу: псаммопелофильный глубоководный, 
характерный для Волго-Камского и Камского 
плёсов Куйбышевского вдхр. и Нижнекамско-
го вдхр., псаммопелофильный прибрежный 
Нижнекамского вдхр. и псаммопелофиль-
ный прибрежный Воткинского и Камско-
го водохранилищ. Прямые консорционные 
межвидовые взаимодействия имеют место 
только в первом типе ценозов. Вероятно, в 
прибрежной зоне водохранилищ формируют-
ся комплексы видов, в большинстве случаев 
связанных между собой лишь общностью 
биотопических условий или сходными пище-
выми предпочтениями. 
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The results of studies on the distribution of alien species in macrozoobenthic communities in the reservoirs 
of the Kama River cascade are provided. Twenty five alien species of the Ponto-Caspian and Ponto-Azov 
origins and 1 species – a representative of the Lake Baikal fauna - were registered. Differences in the species 
composition and structural characteristics of invaders of macrozoobenthos in the Kama and Volga reservoirs 
were shown. It was noted that mollusks of the genus Dreissena dominate in biomass in most of the studied 
biotopes. Three types of coenotic complexes of alien species have been identified: psammorelophilic pro-
fundal, characteristic for the Nizhnekamsk Reservoir and the Volgo-Kamsky and Kamsky reaches of the 
Kuibyshev Reservoir; the psammorelophilic coastal in Nizhnekamsk Reservoir; and the psammorelophilic 
coastal in Votkinsk and Kama reservoirs. 
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Широко распространённый на территории России инвазионный вид  Solidago canadensis изредка 
образует гибриды S. × niederederi с аборигенным видом S. virgaurea. Ранее эти находки были известны 
преимущественно для северо-западных регионов России. На территории города Алексин в августе 2020 г. 
впервые в Тульской области были найдены растения, по морфологическим признакам отнесённые 
к гибридам S. × niederederi. Путём анализа ядерного рибосомного внутреннего транскрибируемого 
спейсера 1–2 (ITS1–2) было доказано гибридогенное происхождение этих растений. Анализ хлоро-
пластного некодирующего межгенного спейсера rpl32–trnL показал, что оба родительских вида могут 
выступать как в качестве материнского, так и в качестве отцовского, в этой популяции. Имеющиеся 
данные свидетельствуют о том, что особи S. × niederederi каждый раз возникают в результате новых 
событий гибридизации. 

Ключевые слова: Solidago, инвазионные виды, гибридизация, ITS1–2, rpl32–trnL.
DOI: 10.35885/1996-1499-2021-14-4-106-113

Введение
В некоторых случаях взаимодействие 

чужеродных видов с представителями або-
ригенной флоры приводит к образованию 
гибридов – так в Европе возникли Spartina × 
anglica, Salvia officinalis × S. fruticosa, Prunus 
× eminens, в Америке – Helianthus debilis × 
H. annuus [Rieseberg et al., 2007; Aïnouche et 
al., 2016; Macková et al., 2016; Radosavljević 
et al., 2016; Salmon et al., 2016]. Уже более 
пяти лет назад в европейской части Рос-
сии доля гибридов достигла 10% от обще-
го числа инвазионных видов [Виноградова, 
Майоров, 2015]. Гибридизация увеличивает 
угрозу исчезновения многих видов в связи 
с интрогрессией [Levin и др., 1996; Rhymer, 
Simberloff, 1996; Johnson et al., 2016]. Одной 
из гипотез, объясняющих успешность расте-
ний на новой родине, служит предположе-
ние об усилении гибридизации во вторичном 
ареале [Elton, 1958; Ellstrand, Schierenbeck, 
2000]. 

Североамериканский вид Solidago cana­
densis L. входит в сотню самых агрессивных 

видов в России [Дгебуадзе и др., 2018], отме-
чен в 20 регионах [Vinogradova et al., 2018]. 

Старейшая находка сбежавшего из куль-
туры S. canadensis в Средней России сделана 
Д.И. Литвиновым в 1880 г. в окрестностях 
г. Алексин Тульской обл. (хранится в гер-
барии МГУ, MW0532139), причём указано, 
что это растение «совершенно одичалое во 
многих местах». При этом активная инва-
зия этого вида пошла только в конце ХХ в. 
[Виноградова и др., 2010]. Конспект флоры 
Тульской обл. [Шереметьева и др., 2008] на-
зывает этот вид «нечастым по всей области». 
В настоящее время эти данные следует при-
знать устаревшими – S. canadensis образует 
обширные монодоминантные сообщества на 
залежах.

В последнее десятилетие в Европе неодно-
кратно отмечался его гибрид с аборигенным 
золотарником S. virgaurea L. – Solidago × nie­
derederi Khek, 1905 [Karpavičiené, Radušiené, 
2016; Skokanová et al., 2020]. Для S. × niede­
rederi характерно метельчатое соцветие, опу-
шённые побеги и мелкие корзинки, как для 
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S. canadensis, и крупные розеточные листья в 
основании побега, как для второго родитель-
ского вида – S. virgaurea.

В основном находки S. × niederederi про-
исходят из Северной и Восточной Европы 
(Швеция, Польша, Литва), однако неясно, на-
сколько это говорит о реальном распростра-
нении, а не о различиях в степени изученно-
сти регионов прицельными поисками этого 
вида [Skokanová et al., 2020]. В России были 
найдены подтверждённые генетическим ана-
лизом популяции S. × niederederi в Псков-
ской и Калининградской областях [Галкина, 
Виноградова, 2019, 2020].

Летом 2020 г. несколько особей, сходных 
по морфологии с S. × niederederi, были об-
наружены в пойме р. Оки в г. Алексин Туль-
ской обл. В настоящей работе проведён гене-

тический анализ этих образцов для проверки 
их гибридной природы.

Материалы и методы
Образцы растений были собраны на золо-

тарниково-разнотравном лугу протяжённо-
стью 550×140 м2 в пойме р. Оки в черте го-
рода Алексин (54°31′37″ с. ш., 37°3′40″ в. д.) 
в августе 2020 г. В этом сообществе было 
найдено четыре удалённых друг от друга 
на несколько десятков метров растения, по 
морфологическим признакам определённые 
нами как S.× niederederi. Впоследствии в ав-
густе-сентябре 2021 г. число обнаруженных 
особей достигло 20.

Побеги с двух особей, определённых как 
S. × niederederi, были собраны в гербарий, как 
и особи родительских видов (S. virgaurea и S. 

Таблица 1. Образцы различных таксонов Solidago (предполагаемых гибридов и родительских видов), использо-
ванные для молекулярно-генетического анализа.

Номер 
образца

Номера нуклеотидных 
последовательностей в ГенБанке Таксон Точка сбора и местообитание

ITS1–2 rpl32–trnL

Sc_Tu MZ224518 MZ230669

S. canadensis

Россия, Тульская обл., г. Алексин, 
луг в пойме р. Оки
54.53° с. ш., 37.06° в. д.

Sc_W MT376756 МТ385320
Россия, Калининградская обл., 
пос. Шатрово, обочина шоссе
54.85° с. ш., 20.52° в. д.

Sc_P_20a MK491854 MK474085 Россия, Псковская обл., залежь в 
окрестности г. Псков
57.80° с. ш., 28.25° в. д.Sc_P_20b MK491855 MK474086

Sn1_Tu MZ224519 MZ230670

S.×niederederi

Россия, Тульская обл., г. Алексин, 
луг в пойме р. Оки
54.53° с. ш., 37.06° в. д.Sn2_Tu MZ224520 MZ230671

Sn_W MT376759 МТ385324
Россия, Калининградская обл., 
пос. Шатрово, обочина шоссе
54.85° с. ш., 20.52° в. д.

Sn_P_21a MK491852 MK474082 Россия, Псковская обл., залежь в 
окр. г. Псков
57.80° с. ш., 28.25° в. д.

Sn_P_21b MK491853 MK474083
Sn_P_21c – MK474084
Sv1_Tu MZ224521 –

S. virgaurea

Россия, Тульская обл., г. Алексин, 
луг в пойме р. Оки
54.53° с. ш., 37.06° в. д.Sv2_Tu MZ224522 MZ230672

Sv_W MT376766 МТ385329
Россия, Калининградская обл., 
пос. Шатрово, обочина шоссе
54.85° с. ш., 20.52° в. д.

Sv_P_19a MK491849 MK474079 Россия, Псковская обл., залежь в 
окрестности г. Псков
57.80° с. ш., 28.25° в. д.

Sv_P_19b MK491850 MK474080
Sv_P_19c MK491851 MK474081
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canadensis) с того же луга. В настоящее время 
они хранятся в Гербарии Московского уни-
верситета (MW 1066857, MW 1066858, MW 
1066859, MW 1066856, соответственно). Вы-
деление ДНК проводилось из гербарных об-
разцов с помощью набора Экстран (производ-
ства ЗАО «Синтол») (табл. 1). Кроме образцов 
из г. Алексин, также мы анализировали дан-
ные по растениям из Псковской и Калинин-
градской областей, собранные в 2018–2019 гг. 
[Галкина, Виноградова, 2019; 2020].

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) 
проводили в амплификаторе DNA Engine 
Dyad Peltier ThermalCycler (Biorad, США). 
Для ядерного рибосомного внутреннего 
транскрибируемого спейсера 1–2 (ITS1–2) 
использовались праймеры nnc18s10 (прямой) 
и с26А (обратный) при температуре отжига 
50 °С. Для хлоропластного высоковариабель-
ного некодирующего межгенного спейсера 
rpl32–trnL применялись праймеры rpl32  F 
(прямой) и trnL UAG (обратный) при темпе-
ратуре отжига от 0.3 до 65 °С по методу Дж. 
Шоу [Shaw et al., 2007]. Очистка ПЦР-про-
дукта для секвенирования выполнялась в 
смеси ацетата аммония с этанолом. Опреде-
ление нуклеотидных последовательностей 
ДНК проводилось на автоматическом секве-
наторе в ЗАО «Синтол». Дальнейшая обра-
ботка нуклеотидных последовательностей 
проводилась в программах BioEdit и DNA SP 
v6. Полученные данные были размещены в 
базе данных ГенБанк [NCBI, 2021], в которой 
эти нуклеотидные последовательности мож-
но найти по присвоенным им дополнитель-
ным номерам (табл. 1). Дальнейшая обработ-
ка данных и построение филогенетических 
деревьев проводились в программе TCS 1.21.

Результаты и обсуждение
Для образцов S. × niederederi несколько 

позиций в выравнивании имели нуклеотид-
ные замены, что свидетельствует о гетеро-
зиготности. Также важным моментом явля-
ется то, что эти неоднозначные прочтения 
соответствовали нуклеотидным заменам, 
дифференцирующим родительские виды S. 
virgaurea и S. canadensis, что указывает на ве-
роятное гибридогенное происхождение (рис. 
1, табл. 2). 

При статистической обработке данных 
все образцы были разделены на аллели (1 
и 2). Затем было построено филогенетиче-
ское дерево методом UPGMA в программе 
SplitsTree (рис. 2).

Образцы S. × niederederi разделились по 
двум крупным кладам. Каждая клада сфор-
мировалась по видовой принадлежности и 
объединила все образцы (представленные 
обоими аллелями каждый) одного из роди-
тельских видов, то есть в первую кладу вошли 
все образцы S. canadensis и половина аллелей 
S. × niederederi, а во вторую – все образцы 
S. virgaureaи другая половина аллелей S. × 
niederederi. Каждый образец S. × niederederi 
оказался представлен в обоих «родитель-
ских» кладах – по одному из двух аллелей 
в каждой. Это подтверждает гибридогенное 
происхождение образцов S. × niederederi из 
Алексина и из других популяций.

Что касается хлоропластного межгенно-
го спейсера rpl32–trnL, для образца Sn1_Tu 
он идентичен таковому у S. canadensis, а для 
Sn2_Tu – у S. virgaurea (табл. 3). Известно, 
что хлоропластная ДНК наследуется от ма-
теринского растения, поэтому наши данные 

Таблица 2. Полиморфизм участка ITS1–2 для образцов Solidagoиз популяции в г. Алексин. Обозначения образцов 
соответствуют табл. 1.

Примечания: R – A или G, Y – T или С, «–» – делеция .

№ образца
Позиция в выравнивании

100 358 390 405 482 523 537 563 565 579-582
Sc_Tu Y C C C T G T C G G–TG

Sn1_Tu C Y C M Y R T C G TGCA
Sn2_Tu C Y Y M Y R T Y G TGYR
Sv1_Tu C T C A C A T C G T–CA
Sv2_Tu C T C A C A Y C R T–CA
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Рис. 1. Фрагмент выравнивания участка ITS1–2 для изученных таксонов рода Solidago. Условные обозначения: A – 
аденин, G – гуанин, C – цитозин, T – тимин, Y – Т или С, М – A или С. Обозначения образцов соответствуют табл. 1.

Рис. 2. Филогенетическое дерево, построенное методом UPGMA для ядерного участка ДНК ITS1–2 для гибридов 
Solidago × niederederi и родительских видов. Обозначения образцов соответствуют табл. 1.
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говорят о том, что в популяции из Алексина 
в качестве материнского могут выступать оба 
вида – S. virgaurea и S. сanadensis. Ранее для 
польских популяций S. × niederederi было 
установлено, что оба родительских вида мо-
гут выступать в качестве как материнского, 
так и отцовского [Pliszko, Zalewska-Gałosz, 
2016]. В наших предыдущих исследованиях 

Таблица 3. Полиморфизм участка rpl32–trnL для образцов Solidago из популяции в г. Алексин. Обозначения об-
разцов соответствуют табл. 1

№ образца
Позиция в выравнивании

246-282 636 
(673)

686-690 
(723-724)

842 
(876)

Sc_Tu – C TTTTC A
ScP_20b – A TTTTC A
Sn1_Tu – A TTTTC A
Sn2_Tu TGTCTAAAAGAATAATTCTTGTATTTTCTGAATTCTA A T–C C
Sv2_Tu TGTCTAAAAGAATAATTCTTGTATTTTCTGAATTCTA A T–C C

высокая вариабельность этого хлоропластно-
го участка внутри всех трёх таксонов не по-
зволяла однозначно ответить на этот вопрос 
[Галкина и Виноградова, 2019; 2020].

Филогенетическое дерево, построенное 
методом UPGMA для данного участка, пред-
ставлено на рисунке 3. Один из образцов S. 
× niederederi из Алексина, а также образец 

Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное методом UPGMA для хлоропластного участка rpl32-trnL для гибри-
дов Solidago × niederederi и родительских видов S. canadensis и S. virgaurea. Обозначения образцов соответствуют 
табл. 1.
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из Шатрово (Калининградская обл.) были 
отнесены в кладу с образцами S.  canadensis 
(то есть материнским видом для этих расте-
ний являлись особи S. canadensis). Образцы 
из Псковской обл. попали в кладу к образцам 
S. virgaurea, что указывает на то, что S. vir­
gaurea является для них материнским видом, 
а S. canadensis –отцовским.

Таким образом, обе исследованные особи 
золотарников с промежуточной морфологи-
ей из Алексина действительно оказались S. × 
niederederi, причём произошедших в резуль-
тате разных актов гибридизации родитель-
ских видов. Представляется интересным во-
прос, может ли S. × niederederi образовывать 
самоподдерживающиеся популяции или же 
большинство особей образуются в результате 
новых актов гибридизации между родитель-
скими видами. В пользу того, что исследуе-
мая популяция из Алексина развивается вто-
рым способом, свидетельствуют два факта: 
во-первых, две особи, использованные для 
генетического анализа, имеют разное про-
исхождение, во-вторых, особи расположены 
в нескольких десятках метрах друг от друга. 
Впрочем, обнаружение летом 2021 г. боль-
шего числа особей снижает ценность второ-
го замечания, но оставляют в силе первое: 
исследуемая популяция гибридного вида 
возникла минимум в результате двух актов 
гибридизации. При этом S. × niederederi спо-
собен продуцировать семена, но сведения об 
их всхожести противоречивы: российские 
авторы [Галкина, Виноградова, 2019] сооб-
щают, что из более чем 10 000 семянок про-
росли лишь восемь, в то время как польские 
[Pliszko, Kostrakiewicz-Gierałt, 2017] пишут, 
что из 200 семян проросли 182. Объяснение 
этих различий может быть как в разных ме-
тодиках исследований, так и в разном про-
исхождении образцов: второй результат по-
лучен на растениях из Польши, где этот вид, 
по-видимому, распространён более широко, 
чем в других местах. Можно предположить, 
что там появились генотипы, способные к 
успешному расселению, но эта гипотеза, ко-
нечно же, требует дополнительной проверки.

В России подтверждённые генетически 
находки S.× niederederi известны из Псков-
ской и Калининградской областей, довольно 

далеко расположенных от Тульской обл. Так-
же известны находки особей, определяемых 
морфологически как этот вид, в Тверской 
[Нотов и др., 2006] и Калужской областях – 
собрано С.Р. Майоровым [Галкина, Виногра-
дова, 2019], а также, возможно, в Брянской 
обл. [Панасенко, 2021]. Большинство находок 
этого вида со всего ареала также представля-
ют собой лишь единичные особи [Skokanová 
et al., 2020], в отличие от родительских видов. 
Поэтому, вполне возможно, S. × niederederi 
присутствует (или периодически возникает в 
результате гибридизации) и во многих других 
регионах, но остаётся незамеченным иссле-
дователями. В этой связи были бы интересны 
поиски этого вида в Азии, где также присут-
ствуют оба родительских вида, но сведения о 
находках S. × niederederi отсутствуют.

В связи с вышеизложенным, представля-
ется интересным вопрос о стратегиях натура-
лизации S. × niederederi в разных регионах, 
а также об условиях, благоприятствующих 
гибридизации его родительских видов. Не-
смотря на то, что последние имеют широко 
перекрывающиеся сроки цветения и сходный 
состав посещающих их цветки насекомых 
[С.Н. Лысенков, Е.Н. Устинова, неопубли-
кованные данные], гибриды всё же довольно 
редки.

Заключение
S. × niederederi впервые обнаружен на 

территории Тульской обл. При этом число 
находок этого вида в России даже при учёте 
не до конца проверенных всё ещё не дости-
гает и десятка. Эта находка довольно далека 
от северо-запада России, где этот гибридный 
вид, по-видимому, распространён шире.  

Анализ ядерного участка ITS 1–2 под-
твердил гибридогенное происхождение най-
денных особей S. × niederederi. Данные по 
хлоропластному участку rpl32–trnL указы-
вают на то, что в популяции из Алексина в 
качестве материнского вида могут выступать 
оба родителя – как аборигенный S. virgaurea, 
так и инвазионный S. сanadensis. 

По-видимому, исследуемая популяция S. 
× niederederi не является самовоспроизводя-
щейся, а входящие в неё особи возникают в 
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результате новых актов гибридизации роди-
тельских видов, широко представленных в 
фитоценозе.
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FIRST FINDING OF SOLIDAGO × NIEDEREDERI IN TULA OBLAST 
(EUROPEAN PART OF RUSSIA) 

© 2021 Lysenkov S. N.a, *, Galkina М. А.b, **

a Lomonosov Moscow State University, Мoscow 119234, Russia; 
b N.V. Tsitsin Main Botanical Garden of the Russian Academy of Sciences,  

Moscow 127276, Russia; 
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Invasive plant species Solidago canadensis, widespread in Russia, occasionally forms hybrids S. × nie­
derederi with the native species S. virgaurea. Previous findings of this hybrid were known mainly for the 
North-Western regions of Russia. Plants, morphologically similar to S. × niederederi, were found in August 
2020 in the city of Aleksin in the Tula region. The hybrid origin of these plants was proved by the analysis 
of the nuclear ribosomal internal transcribed spacer 1–2 (ITS1–2). Analysis of the chloroplast non-coding 
intergenic spacer rpl32–trnL showed that both parent species could act as both maternal and paternal ones 
in the same population. The available data suggest that individuals of S. × niederederi arise every time as 
a result of new hybridization events. 

Keywords: Solidago, invasive species, hybridization, ITS1–2, rpl32–trnL.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ЧУЖЕРОДНЫХ ВИДОВ ЗООБЕНТОСА  
НА ШЕЛЬФЕ ЧЁРНОГО МОРЯ
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Число чужеродных видов в зообентосе Чёрного моря возросло до 65 видов. В зависимости от мас-
штаба их распространения в Чёрном море, чужеродные виды зообентоса объединены в три группы: 1) 
5 видов расселились на всех участках черноморского шельфа, 2) 35 видов обнаружены в нескольких 
районах и 3) 25 видов найдены только в одном из районов моря. В соответствии с сезонными и годо-
выми значениями термохалинных характеристик на черноморском шельфе выделено шесть районов: 
Варненский – Бургасский, Дунайский, Северо-западный, Крымский, Кавказский и Анатолийский.

Зообентос рассматриваемых шести районов шельфа имеет различия не только в количестве, но 
и в составе чужеродных видов. Результаты многомерного статистического анализа выявили низкий 
уровень сходства видов между этими районами черноморского шельфа. Наибольшее сходство по 
составу чужеродных видов зообентоса проявилось для Дунайского района с заливами Варненский и 
Бургасский, которые граничат друг с другом. Видовой состав чужеродных видов Кавказского шельфа 
имел большее сходство с Варненским – Бургасским и Дунайским районами, чем с соседними Крым-
ским и Анатолийским. Локальные градиенты температуры и солёности определяют мезомасштабную 
изменчивость, что может служить экологическими барьерами и ограничивать естественный обмен 
чужеродными видами между районами шельфа.

Ключевые слова: зообентос, чужеродные виды, термохалинные характеристики, экологические 
барьеры, фронтальные зоны, Чёрное море.
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Введение
Зообентос Чёрного моря представлен 

средиземноморскими, понто-каспийскими 
реликтовыми и чужеродными видами. Все-
ление средиземноморских видов в Чёрное 
море началось 5–7 тыс. лет назад после об-
разования проливов Босфор и Дарданеллы 
[Архангельский, Баталина, 1929]. Процесс 
вселения новых средиземноморских видов, 
по И.И. Пузанову – «медитеранизация» 
[Пузанов, 1967], продолжается и сейчас. 
Как следствие, из-за повышения солёности 
понто-каспийские реликтовые виды были 
оттеснены в опреснённые районы моря. 
Проникновение чужеродных видов зообен-
тоса датируется VII–V вв. до н. э. [Gomoiu, 
Skolka, 1996] и первым чужеродным видом 
зообентоса Чёрного моря считается мол-
люск Teredo navalis (Linne, 1758). Активное 
вселение чужеродных видов отмечается с 
начала XX в. [Gomoiu et al., 2002]. Основ-
ной вектор проникновения чужеродных ви-

дов – это балластные воды [Gomoiu, 2001; 
Alexandrov, Berlinsky, 2005; Alexandrov et 
al., 2007; Александров, 2015]. Более 40 не-
местных видов зообентоса уже насчитыва-
лось к началу XXI в. [Gomoiu et al., 2002; 
Alexandrov et al., 2007]. Следует отметить, 
что тенденция увеличения числа чужерод-
ных видов происходит на фоне глобальных 
климатических изменений [Shalovenkov, 
2019]. Число чужеродных видов зообенто-
са продолжает возрастать и к 2020 г. уже 
составляло 63 вида [Шаловенков, 2020]. 
Наблюдается статистически значимая за-
висимость между числом обнаруженных 
чужеродных видов и отклонениями летней 
температуры воды от средней многолетней 
в течение последних 100 лет. При этом, от-
дельные неаборигенные виды были отмече-
ны исследователями только в определённых 
районах Чёрного моря [Alexandrov, 2017].

Цель данной работы – используя опубли-
кованные данные, выполнить анализ про-
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странственного распределения чужеродных 
видов зообентоса на шельфе Чёрного моря.

Материалы и методы
Использованы опубликованные матери-

алы по регистрации отдельных чужеродных 
видов на шельфе Чёрного моря [Băcescu et al., 
1971; Шадрин, 1999; Alexandrov, Zaitsev, 2000; 
Zaitsev, Ӧztürk, 2001; Миронов и др., 2002; 
Шадрин и др., 2002; Gomoiu, Skolka, 2005; 
Alexandrov et al., 2007; Shiganova, Öztürk, 
2010; Зайцев, 2011; Çinar et al., 2011; Шигано-
ва и др., 2012; Bologa, Sava, 2012; Alexandrov, 
2017; Shalovenkov, 2019; Болтачева и др., 2020; 
Шаловенков, 2020; и др.]. Кроме того, взята 
информация из баз данных: «АquaNIS» (Ин-
формационная система по водным неместным 
и криптогенным видам) [2019] и «WoRMS» 
(Всемирный реестр морских видов) [2019]. 

На черноморском шельфе выделено шесть 
районов: заливы Варненский – Бургасский, 
Дунайский, Северо-западный, Крымский, 
Кавказский и Анатолийский (рис. 1), которые 
отличались сезонными и годовыми значени-
ями температуры и солёности вод [Иванов, 
Белокопытов, 2011].

Степень сходства (различий) видовых со-
ставов неместных видов зообентоса в шести 
районах черноморского шельфа оценивалась 
с помощью кластерного анализа (программ-
ный пакет STATISTICA – версия 8).

 
Результаты и обсуждение

Число чужеродных видов в зообентосе 
Чёрного моря возросло с 63 [Шаловенков, 
2020] до 65 (табл. 1). В зависимости от мас-
штаба их распространения в Чёрном море, 
неместные виды зообентоса объединены в 
три группы: 

 – расселились на всех участках черно-
морского шельфа, 

 – обнаружены в нескольких районах, 
 – найдены только в одном из 6 районов 

моря. 
Первая группа чужеродных видов зо-

обентоса. Пять неместных видов зообен-
тоса были обнаружены во всех районах 
черноморского шельфа. Это ракообразные: 
Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854) и 
Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841), а также 
моллюски: Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 
1906), Rapana venosa (Valenciennes, 1846) и 

Рис. 1. Районы прибрежного шельфа Чёрного моря: «ВБ» – Варненский – Бургасский, «Д» – Дунайский, «СЗЧ» – 
Северо-западный, «Кр» – Крымский, «Кв» – Кавказский, «А» – Анатолийский; (районирование шельфа на основе 
сезонных карт распределения температуры и солёности [Иванов, Белокопытов, 2011]).
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Таблица 1. Список чужеродных видов зообентоса, зарегистрированных в отдельных районах шельфа: «ВБ» – 
Варненский – Бургасский, «Д» – Дунайский, «СЗЧ» – Северо-западный, «Кр» – Крымский, «Кв» – Кавказский, 
«А» – Анатолийский, «Ч» – во всех районах черноморского шельфа*. 

Таксономические группы, виды Район 
шельфа

Год обна-
ружения Авторы

Protozoa, Foraminifera
Sorites orbiculus (Forskål in Niebuhr, 1775) А 2010 Meriҫ et al., 2010
Coelenterata, Hydrozoa 

Blackfordia virginica Mayer, 1910 ВБ, Д, СЗЧ 1925 Вълканов, 1935; Мордухай-Болтов-
ской, 1968

Bougainvillia muscus (Allman, 1863) ВБ, СЗЧ 1933 Симкина, 1963 

Calyptospadix cerulea Clarke, 1882 ВБ, СЗЧ, 
Кв 1932 Paspalev, 1933; Мордухай-Болтов-

ской, 1968
Campanulina pumila (Clark, 1875) Кр 1990 Гришичишева, Шадрин, 1999
Eudendrium capillare Alder, 1856 Кр 1990 Гришичишева, Шадрин, 1999 
Eudendrium vaginatum Allman, 1863 Кр 1990 Гришичишева, Шадрин, 1999 
Pachycordyle michaeli (Berrill, 1948) СЗЧ 2002 Марфенин, 1983
Anthozoa, Actiniaria
Cylista elegans (Dalyell, 1848) СЗЧ, Кр 2008 Ковтун, 2010

Diadumene lineata (Verrill, 1869) ВБ, Д, СЗЧ, 
Кр 1960 Băcescu et al., 1971

Entoprocta, Kamptozoa
Urnatella gracilis Leidy, 1851 Д, СЗЧ 1950 Gomoiu, Skolka, 1996
Annelida, Polychaeta
Capitellethus dispar (Ehlers, 1907) А 1959 Rullier, 1963
Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883) ВБ, Д, Кр 1990-е Todorova, Panayotova, 2006 

Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923) ВБ, Д, СЗЧ, 
Кр, Кв 1929 Анненкова, 1929

Glycera capitata Öersted, 1843 Кр, Кв 1970-е Мордухай-Болтовской 1972
Hesionides arenaria Friedrich, 1937 ВБ, СЧЗ 1950-е Вълканов, 1935
Hydroides dianthus (Verrili, 1873) Кр 2009 Болтачева и др., 2011

Magelona mirabilis (Johnston, 1865) ВБ, Д, СЗЧ, 
Кр 1970-е Marinov, 1977

Marenzelleria neglecta Sikorski & Bick, 2004 Кр, Кв 2015 Syomin et al., 2017
Nephthys ciliata (Muller, 1788) А 1960-е Rullier, 1963

Polydora cornuta Bosk, 1802 ВБ, Д, СЗЧ, 
Кр, Кв 1962 Surugiu, 2005 

Polydora websteri Hartman in Loosanoff & 
Engle, 1943 Д, Кр 1990 Surugiu, 2005

Prionospio pulchra Imajima, 1990 А, Кр 2000 Dagli, Çinar, 2011
Sigambra tentaculata (Treadwell, 1941) Кр, Кв 1960-е Киселёва, 1964

Streblospio gynobranchiata Rice & Levin, 1998 Д, Кр, Кв 2001 Мурина и др., 2008

Streblospio shrubsolii (Buchanan, 1890) ВБ 1957 Marinov, 1957
Streptosyllis varians Webster & Benedict, 1887 ВБ 1964 Кынева-Абаджиева, Маринов, 1966
Annelida, Oligochaeta
Tubificoides benedii (d’Udekem, 1855) Д, СЗЧ 1916 Загорский, Рубинштейн, 1916
Crustacea, Cirripedia
Amphibalanus amphitrite (Darwin, 1854) Д, СЗЧ 1844 Мавродиади, 1908
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Amphibalanus eburneus (Gould, 1841) А, Кр 1892 Остроумов, 1892
**Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854) Ч 1844 Бучинский, 1885
Crustacea, Isopoda
Saduria entomon (Linnaeus, 1758) СЗЧ, Кр 2009 Kvach, 2009. 
Sphaeroma walker Stebbing, 1905 Д, Кр 2004 Skolka, Gomoiu, 2004
Crustacea, Decapoda

Callinectes sapidus Rathbun, 1896 А, ВБ, Д, 
Кр, Кв 1967 Булгурков, 1968

Dyspanopeus sayi (Smith, 1869) Д 2009 Micu at al., 2010b
Eriocheir sinensis H. Milne Edwards, 1853 Д, СЗЧ, Кр 1934 Зайцев, 1998
Hemigrapsus sanguineus (De Haan, 1835 [in De 
Haan, 1833–1850]) Д 2008 Micu at al., 2010a

Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 ВБ, Д 2002 Micu, Niţă, 2009
**Pandalus latirostris Rathbun, 1902 СЗЧ, Кв 1959 Сальский, 1963
Penaeus japonicus Spence Bate, 1888 СЗЧ 1970-е Zaitsev, Ozturk, 2001
Penaeus semisulcatus De Haan, 1844 [in De 
Haan, 1833–1850] Кв 2005 Хворов и др., 2006

**Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) Ч 1934 Макаров, 1939
Sirpus zariquieyi Gordon, 1953 А 1982 Kocataş, 1982
Mollusca, Opisthobranchia
Trinchesia perca (Er. Marcus, 1958) Кр 2007 Martynov et al., 2007
Mollusca, Gastropoda

Corambe obscura (A. E. Verrill, 1870) ВБ, Д, СЗЧ, 
Кр 1986 Синегуб, 1994

Ercolania viridis (A.Costa, 1866) СЗЧ 2001 Зайцев и др., 2004
Neptunea arthritica (Valenciennes, 1858) ВБ, Кр 2000 Шадрин и др., 2002
Potamopyrgus antipodarum (Gray, 1843) Д, СЗЧ, Кр 1951 Чухчин, 1984
**Rapana venosa (Valenciennes, 1846) Ч 1946 Драпкин, 1953
Mollusca, Bivalvia
**Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) Ч 1968 Киселёва, 1992

Arcuatula senhousia (Benson, 1842) ВБ, Д, СЗЧ, 
Кв 2002 Micu, Micu, 2004

Corbicula fluminea (O. F. Müller, 1774) СЗЧ 1995 Сон, 2007
Crassostrea virginica (Gmelin, 1791) Д 1973 Skolka, Gomoiu, 2004

Magallana gigas (Thunberg, 1793) Д, СЗЧ, Кр, 
Кв

1900-
1910 Скарлато, Старобогатов, 1972

Mya arenaria Linnaeus, 1758 А, ВБ, Д, 
СЗЧ, Кр 1966 Бешевли, Колягин, 1967

Mytilopsis leucophaeata (Conrad, 1831) А, СЗЧ, Кв 2001 Therriault et al., 2004
Mytilus edulis Linnaeus, 1758 А, СЗЧ 1990 Зайцев и др., 2004
Mytilus trossulus Gould, 1850 СЗЧ 2001 Зайцев и др., 2004
Perna viridis (Linnaeus, 1758) Кр 2000 Миронов и др., 2002
Pteria hirundo (Linnaeus, 1758) Д 2002 Alexandrov, 2017. 
Ruditapes philippinarum (Adams & Reeve, 
1850) Д, Кв 1985 Alexandrov, 2017

**Teredo navalis Linnaeus, 1758 Ч 750-500 
д.н.э. Grossu, 1962

Echinodermata, Asteroidea
Asterias rubens Linnaeus, 1758 А 2003 Karhan et al., 2008



161РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2021

Chordata, Ascidiacea 
Styela clava Herdman, 1881 Д 2004 Micu, Micu, 2004
Molgula manhattensis (De Kay, 1843) Д 1971 Băcescu et al., 1971

Teredo navalis (Linne, 1758). Моллюск-свер-
лильщик («корабельный червь») T. navalis 
проник в Чёрное море ещё в VII–V вв. до 
н.  э. [Gomoiu, Skolka, 1996]. Усоногий рак 
A. improvisus был зарегистрирован в середине 
XIX в. в сообществе обрастаний [Alexandrov 
et al., 2007]. Остальные чужеродные виды 
проникли в Чёрное море уже в последние сто 
лет (табл. 1).

Первые исследования древоточца T. 
navalis были выполнены ещё в середине XIX 
в. [Маркузен, 1867]. Они были связаны с не-
обходимостью оценки негативного влияния 
этого моллюска на деревянные гидротехни-
ческие сооружения в Чёрном море [Ульянин, 
1872; Остроумов, 1892; Зернов, 1913]. Было 
установлено, что на распространение этого 
вида в море влияют два основных фактора: 
температура и солёность [Никитин Галад-
жиев, 1934, Зенкевич, 1934; Булатов, 1941; 
Солдатова, 1961; Рябчиков, Николаева, 1963]. 
Массовое размножение тередо происходит, 
обычно, в летние месяцы, хотя в планктоне 
личинки присутствуют и в холодный период 
года [Брайко, 1958]. Высокая плодовитость и 
возможность длительного периода личиноч-
ной стадии позволяют моллюску выживать 
в условиях «поиска» древесного субстрата в 
море. Плотность оседания личинок корабель-
ного червя может достигать от 500 тыс. до 1 
млн особей на 1 м2 древесины [Брайко, 1958]. 
В некоторых районах моря за трёхмесячный 
период деревянный брус может терять до 
70% своего первоначального веса. Продол-
жительность жизни моллюска-древоточца, в 
среднем, около 2 лет.

Усоногий рак A. improvisus – типичный 
представитель сообществ обрастания [Тур-
паева, 1967; Зевина, 1972]. Биомасса вида ко-
леблется от 3% до 29% от общей биомассы 
сообществ обрастаний на отдельных участ-
ках побережья Чёрного моря [Zaitsev, Ӧztürk, 
2001]. Максимальные показатели были за-

*Подготовлена на основе таблицы из [Шаловенков, 2020] с дополнением новых обнаруженных видов. ** Вид не 
включён в многомерный статистический анализ.

регистрированы в Одесском морском порту 
на гидротехнических сооружениях, где его 
численность достигала 81 360 экз./м2, а био-
масса составляла 5884.0 г/м2 [Виноградов и 
др., 2012]. Кроме сообществ обрастания на 
твёрдых субстратах усоногий рак встреча-
ется также и в донных сообществах на мяг-
ких грунтах, поселяясь, преимущественно, 
на раковинах живых и мёртвых моллюсков, 
на панцирях ракообразных. Ракообразные 
A. improvisus были обнаружены в донных 
сообществах мягких грунтов на глубине 50 
м [Bãcescu et al., 1965; Kиселёва, 1981]. Как 
правило, доля этого вида в биомассе и чис-
ленности зообентоса невелика, а встреча-
емость в донных сообществах может быть 
довольно высокой. Биологические показате-
ли развития этого чужеродного вида имеют 
широкий диапазон пространственной из-
менчивости в донных сообществах мягких 
грунтов. Максимальная численность усоного 
рака A. improvisus была зарегистрирована на 
шельфе в районе трансформации речных Ду-
найских вод (Дунайский район шельфа), где 
она достигала 41 378 экз/м2 [Gomoiu, 1986]. 
Наибольшая биомасса A. improvisus отмечена 
в районе заливов Варненский и Бургасский, 
там она достигала 7 кг/м2 [Маринов, 1990]. 
100% встречаемость этого чужеродного вида 
зарегистрирована в донном сообществе ми-
дии на шельфе Дунайского района и во всех 
сообществах Керченского пролива [Teacă et 
al., 2006; Иванов, Синегуб, 2008]. Усоногий 
рак A. improvisus не был обнаружен на от-
дельных участках Кавказского и Анатолий-
ского побережья [Зевина, 1972].

Краб Харриса (R. harrisii), также, как и 
усоногий рак A. improvisus, присутствует и 
в сообществах твёрдых субстратов (скалы, 
камни), и на рыхлых грунтах. Этот чужерод-
ный вид не выделяется высокими значениями 
биомассы и численности на шельфе Чёрного 
моря. Так, у Крымского побережья средняя 
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биомасса краба не превышала 4 г/м2 (макси-
мум – 32.066 г/м2), а средняя численность – 5 
экз/м2 (максимум – 100 экз/м2). В Дунайском 
районе зарегистрированы более высокие по-
казатели (по сравнению с другими района-
ми), где максимальные значения биомассы 
достигали 37.348–64.009 г/м2, а численность 
311–533 экз/м2 [Surugiu, Zamfirescu, 2004]. 
Также высокие показатели развития популя-
ции краба Харриса зарегистрированы в солё-
ных озёрах Варна и Белослав (район заливов 
Варненский и Бургасский), где максимальные 
значения биомассы локальной популяции R. 
harrisii достигали 640 г/м2, а численность – 
260 экз/м2 [Todorova, Konsulova, 2008]. 

Чужеродный моллюск R. venosa, в отли-
чие от рака A. improvisus и краба R. harrisii, 
характеризуется более низкой встречаемо-
стью и численностью в локальных популяци-
ях. При этом, этот инвазивный вид имеет до-
вольно высокие значения биомассы. Обычно, 
в донных сообществах средняя численность 
рапаны не превышает 1 экз/м2 при встречае-
мости 5%, а биомасса варьирует от 0.1 до 200 
г/м2 [Abaza et al., 2010; Болтачева и др., 2011; 
Троценко и др., 2012; Ревков и др., 2015]. Од-
нако, на отдельных участках черноморского 
шельфа максимальная плотность расселения 
моллюска-вселенца может достигать 10–12 
экз/м2, а биомасса – 400 г/м2 [Цветков, Мари-
нов, 1986; Gomoiu, 2005; Todorova, Konsulova, 
2008; Чикина, 2009; Алемов, Тихонова, 2012; 
Золотарёв, Терентьев, 2012; Снигирев, 2012]. 
В Керченском проливе R. venosa имеет до-
вольно высокие значения встречаемости. При 
этом, отмечается высокая пространственная 
изменчивость этого показателя с повышени-
ем значений по проливу: с юга на север. Так, 
в южной части пролива этот показатель не 
превышает 12.5% от числа выполненных бен-
тосных станций, а в северной части встречае-
мость моллюска составляет 100%. В среднем 
встречаемость моллюска в проливе состав-
ляет 25% [Алемов, Тихонова, 2012]. Также 
следует отметить, что в донном сообществе 
Mytilus galloprovincialis на одном из участков 
Крымского побережья были зафиксированы 
рекордные показатели для моллюска-хищни-
ка. Здесь численность и биомасса R. venosa 
достигали 100 экз/м2 и 6032 г/м2, соответ-

ственно [Shalovenkov, 2017]. Через несколь-
ко месяцев живые мидии на данной площа-
ди дна не были обнаружены. Как отмечают 
исследователи, негативное воздействие ра-
паны вызывает локальные изменения в дон-
ных сообществах, изменяя среду обитания в 
отдельных районах Чёрноморского шельфа 
[Чухчин, 1984; Todorova, Konsulova, 2008; 
Чикина, 2009]. 

Чужеродный моллюск A. kagoshimensis, 
после первого обнаружения в 1968 г. на по-
бережье Кавказа [Киселёва, 1992], в течение 
сорока лет расселился почти по всему черно-
морскому шельфу. Максимальные значения 
биомассы анадары были зарегистрированы в 
1980-е гг. в прибрежном шельфе Бургасского 
залива, где биомасса вида-вселенца превыша-
ла 4000 г/м2, при максимальной численности 
в 400 экз/м2 [Цветков, Маринов, 1986]. В по-
следующие годы в этом районе биомасса мол-
люска снизилась и уже не превышала 1100 г/
м2 [Маринов, 1990]. В последние 10–15 лет 
высокие показатели биомассы и численности 
моллюска были также зарегистрированы на 
шельфе Кавказа – 1180 г/м2 и 2590 экз/м2 [Чи-
кина, 2009] и в приустьевых участках шельфа 
рек Дунай и Днестр – 2700 г/м2 и 1160 экз/
м2, соответственно [Стадниченко, Золотарёв, 
2009]. В этих двух районах черноморского 
шельфа, а также в Керченском проливе, высо-
кие показатели развития популяций чужерод-
ного моллюска A. kagoshimensis обусловили 
его доминирование по биомассе и численно-
сти в зообентосе. Следствием вселения ана-
дары стало формирование новых для Чёрного 
моря донных сообществ [Чикина и др., 2003; 
Chikina, Kucheruk, 2005; Синегуб, 2006; Ива-
нов, Синегуб, 2008; Чикина, 2009]. Следует 
отметить, что данные районы характеризуют-
ся более низким уровнем солёности за счёт 
выноса трансформированных речных вод и 
водных масс с пониженной солёностью из 
Азовского моря (рис. 2).

В районе Анатолийского побережья ана-
дара была отмечена только в начале 1990-х 
гг., то есть практически через 20 лет после 
первой регистрации на шельфе Кавказского 
побережья [Киселёва, 1992]. К сожалению, 
информация о численности и биомассе ло-
кальных популяций моллюска-вселенца в 
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этом районе Чёрного моря не приведена в ма-
териалах местных исследователей [Düzgüneş, 
1995; Sahin et al., 1999, 2006, 2009; Albayrak, 
2003; Ҫinar et al., 2005]. На шельфе Крыма 
моллюск A. kagoshimensis впервые был обна-
ружен в 1999 г. [Ревков и др., 2002], что со-
впало с возрастанием температуры прибреж-
ных вод в этот период [Shalovenkov, 2017]. 
В последующие годы чужеродный моллюск 
расселился на многих участках Крымского 
шельфа. Причём, встречаемость его в райо-
нах горного побережья Крыма в несколько 
раз выше по сравнению с побережьем степ-
ных районов полуострова, которые отличают-
ся между собой объёмами дождевых стоков в 
море [Shalovenkov, 2017]. Максимальные зна-

Рис. 2. Изменчивость биомассы (светлый прямоугольник) и численности (тёмный прямоугольник) моллюска 
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) на шельфе Чёрного моря [Abaza et al., 2006; Todorova, Konsulova, 2008; 
Стадниченко, Золотарёв, 2009; Chikina, 2009; Ревков, 2011; Финогенова, 2011; Головкина, Набоженко, 2012];  – 
регистрация моллюска у Анатолийского побережья и изменчивость солёности (‰) на поверхности моря в весенний 
период [Иванов, Белокопытов, 2011].

чения биомассы чужеродного моллюска для 
шельфа Крыма достигают 374 г/м2, а числен-
ность – 83 экз/м2 [Болтачева и др. 2011; Рев-
ков и др., 2015].

Остальные чужеродные виды (58 видов) 
зообентоса имеют ограниченный ареал на 
черноморском шельфе (табл. 1). Во вторую 
группу неместных видов были включены 35 
видов, которые расселились в двух-трёх, как 
правило, соседствующих районах моря. Сре-
ди этих видов следует отметить моллюска 
Mya arenaria Linnaeus, 1758, который, также, 
как и моллюск A. kagoshimensis, сформировал 
новые донные сообщества в Чёрном море. 
Однако, в отличие от анадары, распростране-
ние моллюска M. arenaria ограничено только 
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северным, северо-западным и западным рай-
онами шельфа. Наиболее высокие показатели 
численности и биомассы локальных попу-
ляций мии были зарегистрированы в 1970–
1980-х гг. В северо-западной части шельфа 
(район устья Днестра) и в лиманах биомас-
са моллюска-вселенца в эти годы достигала 
4.5–9.5 кг/м2 при численности 2000–4860 
экз/м2 [Савчук 1970; Замбриборщ и др., 1973; 
Иванов, 2012]. В районе устья Дуная в этот 
период также были отмечены высокие пока-
затели развития мии, где её биомасса доходи-
ла до 16 кг/м2, а численность до 8000 экз/м2 
[Gomoiu, 2005]. Средняя биомасса моллюска 
M. arenaria варьировала от 300 до 900 г/м2 в 
данных районах. Сейчас суммарная биомасса 
моллюсков здесь, практически, не превышает 
100 г/м2 (рис. 3), хотя регистрируется высокая 
их численность: до 7000 экз/м2. Эти высокие 
значения численности были обеспечены за 
счёт оседания молоди моллюска [Стадничен-
ко, Золотарёв, 2009]. Тем не менее, биомасса 
моллюска здесь не достигает высоких значе-

ний, что указывает на значительный уровень 
смертности среди молодых особей в послед-
ние годы. 

В Керченском проливе сообщество мии 
распространено на небольшой площади в 
северном участке пролива [Иванов, Сине-
губ, 2008; Иванов, 2008, 2010]. Численность 
и биомасса доминирующего вида в проливе 
ниже, чем в западной и северо-западной ча-
стях Чёрного моря и составляли, в среднем, 
около 20 экз/м2 и не более 300 г/м2. Моллюск 
M. arenaria в течение 50 лет, после вселения 
в Чёрное море, не смог создать устойчивых 
популяций на шельфе крымского побережья. 
Здесь мия впервые была зарегистрирована в 
районе Карадага в 1981 г. [Киселёва, 1992]. В 
последствии были зарегистрированы также 
единичные находки моллюска на шельфе Кры-
ма [Киселёва, 1979, 1992; Shalovenkov, 2017]. 
На этом участке черноморского шельфа сред-
няя численность чужеродного вида не превы-
шала 1–5 экз/м2, а биомасса – 0.3 г/м2, то есть 
моллюск был представлен только недавно 

Рис. 3. Биомасса (светлый прямоугольник) и численность (тёмный прямоугольник) моллюска Mya arenaria Linnaeus, 
1758, зарегистрированные на черноморском шельфе [Золотарёв и др., 1990; Киселёва, 1992; Макаров, Костылёв, 
2001; Gomoiu, 2005; Синегуб, 2006; Abaza et al., 2006; Шурова, Золотарёв, 2007; Иванов, Синегуб, 2008; Todorova, 
Konsulova, 2008; Стадниченко, Золотарёв, 2009]; пространственная изменчивость среднемесячной температуры 
(°С) воды в летний период на поверхности моря [Иванов, Белокопытов, 2011]. 
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осевшими молодыми особями [Shalovenkov, 
2017]. В восточной и южных частях моря, то 
есть у берегов Кавказа и Анатолийского по-
бережья, этот чужеродный моллюск до сих 
пор не был зарегистрирован. Известно, что 
относительно высокие значения температуры 
воды являются лимитирующим фактором для 
взрослых и личинок моллюска M. arenaria 
[Newell, Hidu, 1986; Strasser, 1999]. В Чёрном 
море условная граница распространения мии 
совпадает с пространственным положением 
изотермы 23.5 °С в летний период (рис. 3). В 
районах с более высокой температурой воды 
в летний период моллюск не был зарегистри-
рован.

Изотерма 24 °С в летний период, возмож-
но, является границей распространения лож-
ной мидии Mytilopsis leucophaeata (Conrad, 
1831) в прибрежных областях Чёрного моря. 
Обычно, максимальное количество планктон-
ных личинок этого чужеродного вида отмеча-
ют в температурном диапазоне 20–24 °C [Van 
der Gaag et al., 2014]. За десятилетний период, 
после первого обнаружения неместного мол-
люска в Днестровском лимане (2001 г.), он 
адаптировался к условиям в северо-западной 
части моря. В 2013–2014 гг. показатели чис-
ленности M. leucophaeata в этом районе моря 
уже выросли до 600–2400 экз/м2 в локальных 
скоплениях обрастания твёрдых субстратов 
[Zhulidov et al., 2018]. В Кавказском районе 
(эстуарная область реки Туапсе) было обна-
ружено только два экземпляра данного не-
местного вида. В эстуарные области моря 
проник также чужеродный вид Arcuatula 
senhousia (Benson, 1842). Кроме Анатолий-
ского района, единичные экземпляры этого 
вида были обнаружены во всех остальных 
районах черноморского шельфа. Моллюск 
A. senhousia, в отличие от ложной мидии Ко-
нрада M. leucophaeata, поселяется на мягких 
грунтах и является более чувствительным к 
пониженной солёности [Zhulidov et al., 2021]. 

В обрастаниях твёрдых субстратов был 
найден чужеродный двустворчатый моллюск 
Mytilus edulis Linnaeus, 1758. Встречается он 
в Северо-западном и Анатолийском районах 
моря [Зайцев и др., 2004]. Возможно, этот 
чужеродный вид обитает и в других районах 
шельфа, но из-за высокой степени морфоло-

гического сходства раковин M. edulis с черно-
морской мидией его могут идентифицировать 
как М. galloprovincialis [Шурова, 2013].

Одним из наиболее крупных моллюсков, 
проникших в Чёрное море, является гигант-
ская тихоокеанская устрица Magallana gigas 
(Thunberg, 1793). Первые экземпляры этого 
моллюска были найдены в начале ХХ в. в 
окрестностях Севастополя и теперь хранятся 
в Зоологическом институте РАН [Скарлато, 
Старобогатов, 1972]. Позже тихоокеанская 
устрица была обнаружена в Новороссийской 
бухте [Драпкин, 1956]. В период с 1980 по 
1991 г. с целью культивирования данный вид 
моллюска специально завозили в прибреж-
ные марихозяйства Чёрного моря [Zolotarev, 
1996]. Сейчас единичные особи и небольшие 
группы тихоокеанской устрицы встречают-
ся в бентосе вдоль кавказского и крымского 
побережий, а также в Джарлыгачском заливе 
[Орленко, 2012].

В 1980-е гг. моллюск Ruditapes philip-
pinarum (Adams & Reeve, 1850) также рас-
сматривался как объект аквакультуры и был 
завезён в прибрежные районы прилегающих 
к устью Дуная и Кавказских рек [Alexandrov, 
2017]. По-видимому, эксперимент по выра-
щиванию моллюска не удался. В последую-
щие годы нахождение данного чужеродного 
вида в бентосе Чёрного моря не подтвержда-
лось. Однако, в 2020 г. несколько особей R. 
philippinarum были обнаружены рыбаком в 
районе Дунайского прибрежного шельфа и 
идентифицированы румынскими специали-
стами Национального института дельты Ду-
ная (Danube Delta National Institute, Tulcea, 
Romania). 

Ещё один чужеродный вид в сообще-
ствах обрастаний – это полихета Ficopomatus 
enigmaticus (Fauvel, 1923), которая образует 
обширные поселения на твёрдых субстра-
тах. Полихеты F. enigmaticus строят извест-
ковые трубки, которые при высокой плот-
ности расселения формируют своеобразный 
подводный биогеннный риф. Так, в Варнен-
ском – Бургаском и Дунайском районах этот 
неместный вид сформировал новые для Чёр-
ного моря сообщества обрастаний, в которых 
его биомасса достигает 7–8 кг/м2 [Marinov, 
1957; Dumitrescu, 1962; Pitiş, Lăcătuşu, 1971; 
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Цветков, Грънчарова, 1976; Маринов, 1977]. 
Возможность изменять биотоп за счёт строи-
тельства рифов – ключевая особенность, ко-
торая позволяет F. enigmaticus создавать сооб-
щества нового типа. Сообщество обрастаний 
с преобладанием чужеродной полихеты отли-
чается видовым составом от соседствующего 
сообщества моллюска Mytilus galloprovincia-
lis [Micu, Micu, 2004]. После обнаружения в 
Чёрном море [Анненкова, 1929] ареал вида 
несколько десятилетий был ограничен тре-
мя районами: Варненским – Бургаским, Ду-
найским и Кавказским. Только в конце ХХ 
в. полихета F. enigmaticus была обнаружена 
у Крымского побережья и в северо-западной 
части Чёрного моря. Предполагают, что более 
низкая температура вод в этих районах была 
лимитирующим фактором [Шурова и др., 
2002]. Повышение температуры поверхност-
ного слоя воды в Чёрном море, на фоне об-
щих климатических изменений, в последние 
несколько десятилетий позволило чужерод-
ному виду расселиться и в северных районах 
моря. Плотные скопления (рифы) полихеты F. 
enigmaticus в этих двух районах не обнаруже-
ны. Тем не менее, на отдельных гидросоору-
жениях Севастопольской бухты численность 
чужеродного вида в осенне-зимний период 
достигала 1242–5279 экз/м2, а биомасса около 
0.7–3.0 г/м2 [Гринцов, Мурина, 2002]. 

Кроме F. enigmaticus, 10 неаборигенных 
видов полихет распространились на несколь-
ко районов черноморского шельфа (табл. 
1): Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883), 
Glycera capitata (Oersted, 1843), Hesionides 
arenaria (Friedrich, 1937), Magelona mirabi-
lis (Johnston, 1845), Marenzelleria neglecta 
Sikorski & Bick, 2004, Polydora cornuta (Bosk, 
1802), Polydora websteri Hartman in Loosanoff 
& Engle, 1943, Prionospio pulchra Imajima, 
1990, Sigambra tentaculata (Treadwell, 1941) и 
Streblospio gynobranchiata Rice & Levin, 1998. 
Подробный анализ расселения с оценкой био-
логических показателей этих чужеродных ви-
дов представлен в ряде обзорных работ [Ки-
селёва, 2004; Surugiu, 2005; Kurt, Çınar, 2012; 
Болтачева и др., 2020; и др.].

За вековой период после проникнове-
ния неместная олигохета Tubificoides benedii 
(Udekem, 1855) освоила прибрежную зону 

моря и лиманы Северо-западного и Дунай-
ского районов. Вид обитает на различных 
грунтах и глубинах до 26 м, численность его 
может достигать 700 экз. м2 [Шурова, 2006].

В список неместных видов гидроидов, 
обнаруженных в различных районах моря, 
включено три вида: Blackfordia virginica 
(Mayer, 1910), Bougainvillia muscus (Allman, 
1863) и Calyptospadix cerulea Clarke, 1882. 
Они проникли в Чёрное море еще в первой 
половине ХХ в. Это представители сообще-
ства обрастания, которые расселились, пре-
имущественно, в эстуарных областях. По-
липоидное поколение образует стелющиеся 
колонии на твёрдых субстратах, створках 
моллюсков и стеблях водной растительности 
[Наумов, 1960].

Два чужеродных вида актиний Diadumene 
lineata (Verrill, 1869) и Cylista elegans (Dalyell, 
1848) проникли в Чёрное море. Актиния D. 
lineata была обнаружена во второй полови-
не ХХ в., а C. elegans – совсем недавно: в 
2008 г. Вид D. lineata за полувековой пери-
од стал массовым в сообществе обрастаний, 
расселился в западных и северных районах 
черноморского шельфа. В некоторых местах 
образует обильные сублиторальные поселе-
ния, которые бывают многочисленны: более 
1000 экз/м2 [Ковтун и др., 2012]. Актиния до-
статочно устойчива к изменчивости темпера-
туры и солёности. Так, популяции D. lineata 
выживают в диапазоне температур от 1.0 до 
27.5 °С и солёности – от 0.5 до 35‰ [Shick, 
Lamb., 1977]. Неместный вид C. elegans об-
наружен только у западного побережья Кры-
ма и в Одесском заливе [Гребельный, Ковтун, 
2013]. В крымских пещерах небольшие ско-
пления актиний наблюдали на глубине до 3 
м. Причём, они занимали удалённые от входа 
в пещеру участки, куда никогда не проникает 
дневной свет. В Одесском заливе чужерод-
ный вид был обнаружен на глубине 11–14 м, 
однако здесь животные не образовывали ско-
плений [Ковтун, 2008].

Тихоокеанская креветка Pandalus lat-
irostris Rathbun, 1902, или травяной чилим, 
рассматривался в середине прошлого века 
как перспективный объект для интродукции 
в Чёрном море [Мишарев, 1962; Сальский, 
1963]. С этой целью в 1959–1963 гг. проводи-
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лись работы по вселению P. latirostris в Хад-
жибейском лимане (Одесская обл.) и в Кизил-
ташских лиманах (Краснодарский край). Эти 
работы не увенчались успехом, и в настоящее 
время нет сведений о нахождении тихоокеан-
ской креветки в Чёрном море. Другой немест-
ный вид креветки Palaemon macrodactylus 
Rathbun, 1902 на момент обнаружения уже 
успел образовать популяцию на довольно 
большой акватории в Дунайском и Варнен-
ском – Бургасском районах шельфа Чёрного 
моря [Micu, Niţă, 2009; Raykov et al., 2010]. 
Кроме того, совсем недавно (2017–2019 гг.) 
были выловлены самка и четыре личинки 
восточной креветки P. macrodactylus в райо-
не Керченского пролива [Евченко и др., 2019; 
Тимофеев и др., 2019].

Два неаборигенных вида Callinectes 
sapidus Rathbun, 1896 (голубой краб) и 
Eriocheir sinensis H. Milne Edwards, 1853 (ки-
тайский мохнаторукий краб) периодически 
отлавливают в эстуарных участках разных 
районов моря [Зайцев, 1978, 1998], Голубой 
краб уже многие годы встречается в Босфор-
ском проливе, откуда, возможно, его распро-
странение по градиенту снижения солёности 
поверхностных вод в другие районы бас-
сейна Чёрного моря [Зайцев, 1998]. Крабы 
C. sapidus и E. sinensis обитают в широких 
диапазонах солёности и температуры воды, 
что позволяет этим видам адаптироваться к 
изменчивым условиям эстуарных областей 
моря. 

Неместные брюхоногие моллюски Coram-
be obscura (A. E. Verrill, 1870), Potamopyrgus 
antipodarum (Gray, 1843) и Neptunea arthritica 
(Valenciennes, 1858) обнаружены в несколь-
ких районах моря, преимущественно в эсту-
арных областях. Голожаберный моллюск C. 
obscura в течение пяти лет (1986–1991 гг.) 
расселился в прибрежной зоне Чёрного моря 
от Бургасского залива до Керченского про-
лива [Синегуб, 1994]. Несмотря на то, что 
это хищный вид и питается исключитель-
но мшанками, его расселение не привело к 
значимым изменениям в структуре местных 
сообществ обрастаний [Рогинская, Гринцов, 
1990; Gomoiu & Skolka, 1997]. Новозеланд-
ский моллюск P. antipodarum после первого 
обнаружения (1951 г.) стал широко распро-

странённым видом, образуя большие популя-
ции как в эстуарных областях, так и в прес-
новодных водоёмах бассейна Чёрного моря 
[Son, 2008]. Дальневосточный моллюск N. 
arthritica был обнаружен в сообществе об-
растания – Mytilus galloprovincialis в одной 
из бухт Севастополя на глубине 10 м. Были 
найдены как взрослые, так и молодые осо-
би [Шадрин и др., 2002]. Кроме того, иссле-
дователи отмечали моллюска N. arthritica в 
прибрежных водах района Варнеский – Бур-
гасский [Alexandrov, 2017]. В последнее де-
сятилетие отсутствует информация об обна-
ружении этого вида в прибрежных районах 
Чёрного моря. 

В третью группу были включены 25 чу-
жеродных видов, которые обнаружены толь-
ко в одном из шести районов моря (табл. 1). 
Причём, найдены единичные экземпляры 
этой группы неместных видов в зообентосе. 
Поэтому ещё рано судить об их натурализа-
ции и формировании популяций в каком-ли-
бо из районов черноморского шельфа. Прак-
тически, половина из них (48%) проникли в 
Чёрное море после 2000 г. Это указывает на 
возрастание активности распространения чу-
жеродных видов в зообентосе Чёрного моря 
в период масштабных климатических изме-
нений в регионе [Шаловенков, 2020]. Наи-
большее число видов зообентоса, которые 
включены в третью группу, обнаружено в 
трёх районах: Дунайский, Северо-западный 
и Крымский (табл. 2). 

Зообентос рассматриваемых районов 
шельфа имеет различия не только в количе-
стве, но и в составе неаборигенных видов. 
Результаты многомерного статистического 
анализа выявили низкий уровень сходства 
между шестью районами черноморского 
шельфа (рис. 4). Так, относительное рассто-
яние сходства (различий) при группировке в 
кластеры варьировало в диапазоне 0.77–0.95, 
то есть их объединение выполнялось на по-
следних этапах анализа.

Наибольшее сходство по составу чуже-
родных видов зообентоса выявлено для Ду-
найского района с заливами Варненский и 
Бургасский, которые граничат друг с другом. 
Совершенно неожиданными были результа-
ты статистических расчётов для Кавказского 
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Таблица 2. Число чужеродных видов зообентоса, обнаруженных в отдельных районах Чёрного моря

Район шельфа Суммарное число 
чужеродных видов в районе

Число чужеродных видов, зарегистри-
рованных только в данном районе

Анатолийский 16 5
Варненский – Бургасский 21 2
Дунайский 31 4
Северо-западный 29 7
Крымский 32 5
Кавказский 13 1

шельфа, где состав неместных видов имел 
большее сходство с Варненским – Бургас-
ским и Дунайским районами, чем с сосед-
ними Крымским и Анатолийским. Это не-
смотря на то, что Кавказский район отделён 
от побережья устья Дуная, Варненского и 
Бургсского заливов центральными водными 
массами Чёрного моря. Тем не менее, следует 
обратить внимание на то, что эти три района 
черноморского шельфа имеют близкие диа-
пазоны сезонных изменений температуры и 
солёности прибрежных вод. 

В поверхностном слое Чёрного моря тем-
пература воды изменяется в широких преде-
лах: от 0 °С зимой до 28–29 °С летом [Иванов 
и Белокопытов, 2011]. Поле температуры мор-
ской поверхности имеет постоянный гради-
ент от северо-западной к юго-восточной части 
моря (рис. 3). Пространственные градиенты 
температуры наиболее выражены зимой, а в 
весенне-летний период они значительно сгла-
жены. В феврале температура поверхностных 
вод на северо-западе и юго-востоке обычно 

Рис. 4. Дендрограмма сходства (различий) состава чу-
жеродных видов зообентоса между районами черномор-
ского шельфа, обозначение районов, как на рисунке 1.

составляет 0 и 9 °C, соответственно [Блатов и 
др., 1984]. В мае эта разница температур со-
ставляет около 5.5 °C (11 °C на северо-западе 
и 16.5 °C на юго-востоке), а в августе она со-
ставляет около 4 °C (21 °C на северо-западе 
и 25 °C на юго-востоке). В ноябре структура 
поля температуры поверхности аналогична 
структуре в мае (от 10.5 до 15.5 °С). 

Солёность воды в прибрежных районах 
Чёрного моря колеблется от 0 до 37‰ [Ива-
нов и Белокопытов, 2011]. Минимальная со-
лёность наблюдается вблизи устьев рек в пе-
риоды паводков. Это более низкое значение 
солёности характерно для северо-западной, 
западной и юго-восточной частей Чёрно-
го моря (рис. 2). Высокая солёность (до 34–
37‰) встречается в придонных слоях проли-
ва Босфор и в прилегающих частях Чёрного 
моря, куда проникают средиземноморские 
воды. В феврале солёность поверхностных 
вод самая высокая во всех районах моря. 
Воды с солёностью менее 17‰. занимают 
менее 5% территории Чёрного моря. В мае 
солёность поверхностных вод под влиянием 
речного весеннего паводка в юго-восточной 
части моря уменьшена до 15.5‰., в севе-
ро-западной части – до 10‰ и даже меньше 
[Блатов и др., 1984]. Постепенное расшире-
ние зоны с низкой солёностью наблюдается в 
Чёрном море в августе и связано с диффузией 
воды от таяния горных ледников Кавказских 
гор в течение лета. В ноябре поверхност-
ная солёность Чёрного моря приближается 
к зиме. Поле солёности поверхностных вод 
Чёрного моря отличается от температурного 
поля тем, что в течение года оно имеет более 
стабильное распределение.

Варненский и Бургасские заливы имеют 
термохалинные характеристики воды близ-
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кие по значениям с Кавказским районом в 
течение всех сезонов года (рис. 5), хотя они 
находятся и на значительном расстоянии друг 
от друга (около 800 км). Вероятно, сходство 
в экологических (термохалинных) условиях 
обусловило большую степень сходства со-
ставов чужеродных видов зообентоса в этих 
районах. 

Следует отметить, что наблюдаются участ-
ки моря с относительно высокими градиента-
ми температуры и солёности. Пространствен-
ные градиенты температуры и солёности 
формируют гидрологические фронты водных 
масс, которые являются своеобразными ба-
рьерами и могут ограничивать естественный 
обмен чужеродными видами между района-
ми шельфа. На северо-западном шельфе и в 
восточной части моря проявляются две ос-
новные температурные фронтальные зоны 
[Артамонов и др., 2012]. Эти фронтальные 
зоны достигают наивысшей интенсивности 
в начале зимы. Фронтальные зоны солёно-
сти отчётливо проявляются в поверхностном 
слое вдоль западного и восточного побережья 

Рис. 5. Межсезонная изменчивость термохалинных характеристик поверхностных вод в районах Черноморского 
шельфа по данным сезонных карт распределения температуры и солёности [Иванов, Белокопытов, 2011], обозна-
чение районов, как на рисунке 1.

Чёрного моря. Они достигают наибольшей 
интенсивности весной, как результат полово-
дья рек [Блатов и др.., 1984; Блатов, Иванов, 
1992; Артамонов и др., 2012]. 

Экологические барьеры, образованные 
гидрологическими фронтальными зонами, 
создают препятствия для обмена чужерод-
ными видами между районами прибрежного 
шельфа. Тем не менее, чужеродные виды все 
же могут преодолевать их, «путешествуя» в 
обрастании корпусов или в балластных во-
дах кораблей. Данный вектор инвазии явля-
ется основным для зообентосных организмов 
[Gomoiu, 2001; Alexandrov, Berlinsky, 2005; 
Alexandrov et al., 2007; Александров, 2015]. 
Однако, не все виды-вселенцы смогут вы-
жить, если экологические условия выходят за 
пределы их толерантности. 

Таким образом, с одной стороны, геогра-
фия маршрутов морского транспорта, захо-
дящего в порты Чёрного моря, определяет 
особенности состава видов-вселенцев для 
районов моря. С другой стороны, специфика 
экологических условий в районах определяет 
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отличительные особенности местной среды 
обитания, в которой адаптируются и выжива-
ют только определённые чужеродные виды. 

Заключение
В соответствии с сезонной и межгодовой 

изменчивостью термохалинных характери-
стик вод черноморского шельфа выделено 
шесть районов: Варненский – Бургасский, 
Дунайский, Северо-западный, Крымский, 
Кавказский и Анатолийский.

Чужеродные виды зообентоса (65 видов), 
в зависимости от распространения в Чёрном 
море, объединены в три группы: 1) рассели-
лись на всех участках черноморского шельфа, 
2) обнаружены в некоторых районах и 3) най-
дены только в одном из 6 районов моря. 

Пять следующих чужеродных видов зо-
обентоса (первая группа) были обнаружены 
на всём черноморском шельфе: Amphibala-
nus improvisus (Darwin, 1854) и Rhithropano-
peus harrisii (Gould, 1841), а также моллюски: 
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906), Rap-
ana venosa (Valenciennes, 1846) и Teredo nava-
lis (Linne, 1758). 

Во вторую группу чужеродных видов 
были включены 35 видов, расселившихся в 
двух-трех, соседствующих районах моря. 

25 чужеродных видов (третья группа) 
были обнаружены только в одном из шести 
районов Чёрного моря. Эти виды не сформи-
ровали популяции, а были найдены только их 
единичные экземпляры. Половина чужерод-
ных видов третьей группы (48%) попали в 
Чёрное море после 2000 г. Это указывает на 
интенсификацию распространения чужерод-
ных видов зообентоса Чёрного моря в период 
климатических изменений.

Зообентос исследованных районов шель-
фа имеет различия не только в численности, 
но и в составе чужеродных видов. Результаты 
статистического анализа показали отсутствие 
корреляций между шестью районами черно-
морского шельфа. Наибольшее сходство по 
составу чужеродных видов зообентоса об-
наружено в Дунайском районе с соседними 
заливами Варненский и Бургасский, Видовой 
состав чужеродных видов на шельфе побере-
жья Кавказа имел большее сходство с Варнен-

ским – Бургасским и Дунайским районами, 
чем с соседними Крымским и Анатолийским. 
В течение года термохалинные характеристи-
ки Варненского и Бургасского заливов близки 
к Кавказскому району, хотя они значительно 
удалены друг от друга (около 800 км). Веро-
ятно, подобие экологических, в том числе и 
термохалинных, условий обусловило сход-
ство составов чужеродных видов зообентоса 
в этих районах.

Пространственные градиенты темпера-
туры и солёности формируют фронтальные 
зоны, которые могут быть барьерами и огра-
ничивать естественный обмен чужеродными 
видами между районами шельфа.
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The number of alien species in the zoobenthos of the Black Sea increased up to 65 species. Depending 
on the scale of their distribution in the Black Sea, non-native zoobenthos species are combined into three 
groups: 1) 5 species have spread in the entire sea, 2) 35 species were found in several areas, and 3) 25 species 
were found only in one of the areas of the sea. Six areas of the Black Sea shelf have been identified (Varna 
– Burgas, Danube, Northwestern, Crimean, Caucasian and Anatolian) in accordance with the seasonal and 
annual values of the thermohaline characteristics.

The zoobenthos differed not only in quantity, but also in the composition of non-native species between 
the six areas of the shelf. The results of multivariate statistical analysis revealed a low level of similarity 
between these areas of the Black Sea shelf. The greatest similarity in the composition of alien species of 
zoobenthos was observed for the Danube region with the Varna and Burgas bays, which border each other. 
The species composition of the alien species of the Caucasian shelf was more similar to the Varna – Burgas 
and Danube areas than to the neighboring Crimean and Anatolian areas. Spatial gradients of temperature 
and salinity form hydrological fronts of water masses, which are a kind of ecological barriers and can limit 
the natural exchange of alien species between shelf areas.

Key words: zoobenthos, alien species, thermohaline characteristics, ecological barriers, frontal zones, 
Black Sea.












