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Прослежена феноменология инвазии европейской корюшки Osmerus eperlanus и микроспоридии Glugea 
hertwigi в новое место обитания – озеро Сямозеро (Карелия), где ранее оба вида не встречались. Инва-
зия корюшки проходила в 4 этапа: первый – латентный, с момента проникновения корюшки в озеро до 
первых единичных случаев встречаемости в уловах (1968–1970 гг.); второй (с 1971 по 1980 г.) – вспышка 
численности вселенца, корюшка становится доминирующим видом в рыбной части сообщества, 
аборигенный планктофаг ряпушка Coregonus albula переходит в категорию «исчезающий вид»; 
третий этап (с 1980 по 1991 г.) – популяционный взрыв численности паразита корюшки микро-
споридии Glugea hertwigi, и развитие эпизоотии; четвёртый этап (с 1991 г. по настоящее время) – 
падение численности интродуцентов – корюшки и микроспоридии Glugea hertwigi, восстановление 
аборигенного вида ряпушки. 

Ключевые слова: инвазии, европейская корюшка Osmerus eperlanus, микроспоридия Glugea 
hertwigi, эпизоотия. 
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Введение
Биологические инвазии – одна из акту-

альных проблем современной экологии. Не-
гативные последствия вселения чужеродных 
видов часто определяют как «биологическое 
загрязнение» [Elliott, 2003]. Примеры инва-
зий в водные экосистемы изучены преимуще-
ственно на представителях свободноживущих 
гидробионтов [Биологические инвазии…, 
2004]. Инвазиям паразитических организмов 
уделено значительно меньше внимания. Из-
вестно, что расселение новых видов рыб со-
провождается переносом неспецифичных па-
разитов и их переходом на аборигенных рыб, 
что часто приводит к эпизоотиям и наносит 
значительный экономический ущерб рыб-
ному хозяйству [Лутта, 1941; Догель, 1962; 
Malmberg, 1989; Molnar et al, 1994; Sures and 
Knopf, 2004;. Granath et al., 2007; Marcogliese, 
2008]. 

В последние десятилетия по северным 
озёрно-речным системам интенсивно рассе-
ляются корюшки рода Osmerus – европейская 

корюшка Osmerus eperlanus (L.) и американ-
ская корюшка Osmerus mordax (L.), осваи-
вая не только новые водоёмы, но и новые 
зоогеографические провинции [Mills et al., 
1993; Rooney, Paterson, 2009; Корляков, 2011; 
Стерлигова, Ильмаст, 2012; Решетников и 
др., 2020]. Вместе с корюшкой в новые места 
обитания вселяется её специфичный паразит 
Glugea hertwigi Weissenberg 1921 [Lovy et al., 
2009; Costa et al., 2016; Kipp et al., 2019].

Микроспоридия Glugea hertwigi – обли-
гатный внутриклеточный паразит с прямым 
циклом развития. Заражение происходит 
при попадании спор в пищевой тракт хозяи-
на. Паразит развивается в прямом контакте 
с клеткой хозяина, причём развитие парази-
тов как в пределах одной клетки, так и в раз-
ных клетках хозяина не синхронизировано. 
Одновременно можно встретить и меронты, 
и зрелые споры паразита [Исси, Воронин, 
2007]. Интенсивно заражая рыбу, G. hertwigi 
вызывает воспаление и нарушение функций 
большинства её органов, что приводит к зна-
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чительному ослаблению, замедлению роста 
и развития, снижению плодовитости и гибе-
ли заражённой рыбы, принимающей подчас 
массовый характер [Петрушевский, Шуль-
ман, 1958].

G. hertwigi найдена у проходной и прес-
новодных форм европейской корюшки 
Osmerus eperlanus в эстуарии р. Эльбы [Costa 
et al., 2016], озёрах Финляндии [Valtonen et 
al., 2012], Ладожском оз. [Барышева, Бауер, 
1957], р. Неве, озёрах верховья Волги: Сели-
гер, Белое [Хлопина, 1920], Северной Двине 
[Шульман, Шульман-Альбова, 1953]. Массо-
вое заражение микроспоридией G. hertwigi 
и её патогенность отмечались для снетка 
Osmerus eperlanus eperlanus m. spirinchus – 
карликовой формы европейской озёрной ко-
рюшки в озёрах Селигер, Ильмень, Пестово 
[Хлопина, 1920; Петрушевский, Шульман, 
1958]. Сильное заражение европейской ко-
рюшки микроспоридией G. hertwigi отмечено 
в Ладожском оз., озёрах Весиярви и Туусулан 
(Финляндия) [Барышева, Бауер, 1957; Стер-
лигова и др., 1992; Pekcan-Hekim et al., 2005]. 
В системе Великих озёр G. hertwigi широко 
распространена у американской корюшки 
Osmerus mordax [Kipp et al., 2019]. 

Эпизоотии интродуцированной американ-
ской корюшки, вызванные микроспоридией 
Glugea hertwigi, наблюдались в озёрах Онта-
рио и Эри [Nepszy, Dechtiar, 1972; Dechtiar, 
Nepszy, 1988; Mills et al., 1993]. Гибель спон-
танно вселившейся в водоём европейской ко-
рюшки, вызванная микроспоридией G. her-
twigi, произошла в оз. Сямозеро (Карелия). 
Высокая заражённость паразитом сопрово-
ждалась снижением биологических показа-
телей европейской корюшки: размеров, тем-
па линейно-весового роста и плодовитости 
[Иешко и др., 2000; Стерлигова, Ильмаст, 
2017]. 

При изучении эпизоотий основное вни-
мание отводится динамике заболевания и его 
патогенному проявлению. Популяционные 
вопросы взаимодействия паразита и хозяина 
и паразито-хозяинных отношений при биоло-
гических инвазиях исследуются мало.

В настоящей работе продолжены мно-
голетние наблюдения за биологической ин-
вазией европейской корюшки и её паразита 

микроспоридии Glugea hertwigi в оз. Сямо-
зеро (Карелия), в котором ранее оба вида не 
встречались. Целью работы явилось изуче-
ние динамики численности и распределения 
Glugea hertwigi для оценки взаимоотношений 
популяции паразита с популяцией хозяина в 
процессе их адаптации к новым условиям. 
Прослежены основные этапы натурализации 
инвазивного вида хозяина и его специфич-
ного паразита, рассмотрены последствия и 
финал вспышки численности интродуцентов. 
Полученные данные иллюстрируют возмож-
ную экосистемную роль паразитов при инт-
родукции чужеродных видов рыб. 

Материал и методы
Озеро Сямозеро (61°55′ с. ш.; 33°11′ в. д.) 

– крупный рыбопромысловый водоём, распо-
ложенный в южной части Карелии. Площадь 
водосбора – 1610 км2, наибольшая длина – 
24.6 км, ширина – 15.1 км, средняя глубина 
– 6 м, максимальная – 24 м [Озёра…, 1959]. 
Один из немногих водоёмов, на котором про-
водятся долговременные исследования (с 
1932 г.) [Труды…, 1959; 1962]. 

Материалом послужили мониторинговые 
наблюдения, начиная с 1968 г. и по настоящее 
время, за спонтанно вселившейся в оз. Сямо-
зеро европейской корюшкой и её паразитом – 
микроспоридией Glugea hertwigi. Корюшка 
исследовалась ежегодно в разные сезоны из 
опытных и промысловых уловов. Сбор и об-
работка данных проводились по стандартным 
методикам [Правдин, 1966; Методическое 
пособие..., 1974].

Материалы по заражённости корюш-
ки микроспоридией G. hertwigi представ-
лены полевыми сборами, проведёнными 
в 1968–1969, 1973, 1981–1982, 1985, 1987, 
1991, 1996, 2004 гг. Методом полного параз-
итологического вскрытия [Быховская-Пав-
ловская, 1985] обследовано более 1 тыс. экз. 
корюшки разного возраста. Объём выборок 
в разные годы варьировал от 23 до 50 экз. 
рыб, за исключением 1991 г. (15 экз. рыб). 
В 1968 г. вскрыто 200 экз. корюшки. Для ха-
рактеристики заражённости корюшки Glugea 
hertwigi использовали экстенсивность инва-
зии, или процент заражения (%), интенсив-
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ность инвазии – число ксеном в одной зара-
жённой рыбе и индекс обилия (число ксеном 
в одной вскрытой рыбе). Изучали локализа-
цию и встречаемость ксеном Glugea hertwigi 
в органах и тканях. Наблюдения за динами-
кой численности и распределения G. hertwigi 
в корюшке разного возраста были проведе-
ны в летний период (с 12 июня по 13 июля 
1987 г). Всего обследовано 50 экз. личинок, 
49 экз. в возрасте 1+, 96 экз. в возрасте 2+ и 
60 экз. в возрасте 3+ и старше. По степени за-
ражённости корюшки Glugea hertwigi выде-
лено 4 градации: до 5 ксеном в одной рыбе 
– слабо заражённые особи, 5–15 экз. – средне 
зараженные, выше 15 – высоко заражённые, 
более 200 ксеном – летальные [Delisle, 1969, 
1972; Lovy et al., 2009]. Статистические рас-
чёты выполнены в пакете программ Past 4.0 
[Hammer et al., 2001].

Результаты и обсуждение
Анализ многолетних исследований на оз. 

Сямозеро (более 75 лет) свидетельствует о 
значительных изменениях в его гидрологи-
ческом, гидрохимическом и биологическом 
режимах. Период, предшествующий появле-
нию в водоёме европейской корюшки, свя-
зан с его эвтрофированием. Рост населения, 
мелиорация, активизация хозяйственной и 
культурной деятельности человека в 1970-е 

гг. увеличили биогенную нагрузку водоёма. 
Суммарный азот увеличился в 3–5 раз, фос-
фор, отсутствовавший ранее, к 1980 г. соста-
вил 0.027–0.057 мг/л. [Современное состоя-
ние…, 1998]. 

Увеличение поступления фосфора приве-
ло к перестройке экосистемы. Интенсивное 
увеличение фитопланктона способствовало 
увеличению численности и биомассы зоо-
планктона и бентоса. Процессы эвтрофиро-
вания сделали возможной успешную нату-
рализацию нового для водоёма вида рыбы 
[Решетников и др., 1982; Стерлигова и др., 
2002; Криксунов и др., 2005]. 

Случайно интродуцированная в водоём 
европейская корюшка впервые была обнару-
жена в Сямозере в 1968 г. Уже через 5 лет 
она стала объектом промыслового лова, а 
к 1980 г. её вылов был сопоставим с годовым 
уловом всех рыб в оз. Сямозеро в 1960–1970 гг. 
Такое резкое многократное увеличение чис-
ленности за короткий период времени часто 
наблюдается при интродукции видов и опре-
деляется как фаза «популяционного взрыва». 
Новый для водоёма вид с весенним нерестом 
и коротким периодом инкубации получил 
преимущество перед ценными аборигенными 
видами рыб, в первую очередь планктофагом 
– ряпушкой Coregonus albula L. Заиление не-
рестилищ нарушило воспроизводство ряпуш-

Рис. 1. Динамика уловов корюшки и ряпушки в оз. Сямозеро.
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ки, а выедание её икры беспозвоночными и 
рыбами увеличило смертность на ранних ста-
диях. Численность ряпушки, доминирующей 
ранее в составе рыбного населения Сямозера, 
резко снизилась и она перешла в категорию 
исчезающий вид (рис. 1). Развитие популяции 
корюшки во многом обеспечивалось наличи-
ем свободных пищевых ресурсов. В системе 
пищевых взаимоотношений рыб произошли 
коренные изменения. Корюшка заняла веду-
щее место в рационе хищных рыб – судака 
Sander lucioperca (L.), щуки Esox lucius L., 
окуня Perca fluviatilis L. и налима Lota lota 
(L.) [Попова, 1982; Криксунов, 2005].

При первом паразитологическом обследо-
вании корюшки у неё были обнаружены толь-
ко аборигенные, широко специфичные виды 
паразитов. В 1969 г. было зарегистрировано 
3 вида: нематода Camallanus lacustris (Zoega 
1776) и метацеркарии трематод Diplostomum 
sp. и Ichthyocotylurus erraticus (Rudolphi 
1809), а в 1973—1975 гг. к ним добавилась 
цестода Dibothriocephalus ditremus (Creplin, 
1825) [Евсеева и др., 1999]. Заражение ко-
рюшки микроспоридией Glugea hertwigi 
было обнаружено в 1980 г., то есть через 12 
лет после регистрации в водоёме вселивше-
гося хозяина. Увеличение численности па-

разита совпало с повышением численности 
корюшки (рис. 2). Если в 1980 г. микроспори-
дия Glugea hertwigi была найдена только у 1 
из 200 обследованных рыб, то есть заражён-
ность корюшки составила 0.5% с индексом 
обилия 0.25 экз., то уже в следующем 1981 
г. экстенсивность заражения корюшки была 
60% в мае и 90% в августе. У заражённых 
рыб имелись внешние признаки заболева-
ния (вздутия кожи, бугорки и т. п.). В 1982 г. 
экстенсивность заражения корюшки Glugea 
hertwigi составила 100%. Число ксеном было 
максимальным за все годы наблюдений. Оно 
варьировало от 1 до 1600 экз., в среднем – 364 
экз. на 1 рыбу. 

Паразит поразил практически все органы 
и системы корюшки. Наиболее распростра-
нены были смешанные инвазии основных 
органов пищеварительной системы: кишеч-
ника, печени и почек. Гонады самок не были 
основным местом локализации паразита, 
однако число ксеном в гонадах могло быть 
очень высоким. Специальные наблюдения 
показали, что более половины веса гонад 
приходилось на ксеномы. Так, если общий 
вес икры с микроспоридиями был равен 450 мг, 
то вес ксеном составлял 240 мг [Иешко и др., 
2000]. 

Рис. 2. Динамика заражения корюшки микроспоридией Glugea hertwigi, ◊ – встречаемость (%), столбцы – индекс 
обилия (число ксеном на одной вскрытой рыбе).
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Наблюдения за распределением глюгеа 
в популяции корюшки показали, что параз-
ит встречался во всех возрастных группах 
хозяина. Молодь и взрослые половозрелые 
рыбы основного стада заражены паразитом 
неодинаково. Молодь, которая обитает в при-
брежной более тёплой зоне озера и держится 
отдельно от половозрелой части популяции, 
была не сильно заражена паразитом. Личин-
ки (средние размеры 14.5 мм и масса 7.4 мг), 
исследованные нами 6.07 и 10.07.1987 г., 
были заражены на 50% с индексом обилия 
0.57 ксеном. Годовики также имели невысо-
кие показатели заражённости. Заражённость 
взрослых рыб, обитающих в центральной 
части озера на глубине 10–14 м, была значи-
тельно выше. Максимальные значения интен-
сивности и экстенсивности заражения имели 
рыбы в возрасте 2+. Снижение показателей 
заражённости для старших возрастных групп 
указывает, по-видимому, на высокую смерт-
ность корюшки при достижении возраста 3+, 
о чём свидетельствуют более низкие значения 
максимального числа ксеном на одной рыбе и 
резкое снижение дисперсии (табл. 1). На ос-
новании этого можно предположить, что за 
первые два года жизни корюшка интенсивно 
заражалась микроспоридиями, так как росла 
не только средняя интенсивность заражения, 
но и отмечались максимальные значения чис-
ла ксеном, обнаруженных на одной рыбе. 

Расселительная стадия в цикле развития 
глюгеа – спора. Оболочка споры состоит из 
трёх слоёв: гликопротеиновой экзоспоры, хи-
тиновой эндоспоры и цитоплазматической 
мембраны. Экзоспора многослойна и имеет 
придатки. Сложное строение оболочки опре-
деляет устойчивость спор к неблагоприят-
ным факторам внешней среды. Споры глюгеа 
могут находиться «в боевой готовности» в те-
чение нескольких лет [Соколова, 2019]. Дол-

Таблица 1. Возрастные особенности встречаемости и интенсивности заражения корюшки оз. Сямозеро микро-
споридией Glugea hertwigi

Возраст 
корюшки

Исследовано 
рыб (экз.) 

Встречаемость 
(%)

Среднее число 
ксеном/

рыба

Min число 
ксеном, 

экз.

Max число 
ксеном, 

экз.

Дисперсия

1+ 30 63.3 27.57 1 150 2665
2+ 139 92.8 56.4 1 500 6598
3+ 22 81.8 23.95 1 183 2065

говременное сохранение инвазии паразита 
вне организма хозяина – важный механизм, 
гарантирующий сохранение популяции па-
разита в новых условиях. Известны два пути 
заражения корюшки Glugea hertwigi. Первый 
(прямой) – споры остаются на том же хозяи-
не и заражают другие клетки или выводятся 
наружу и заражают других особей хозяина. 
Второй (трансмиссивный) – споры могут пе-
редаваться через транзитных хозяев (филь-
траторов ракообразных) и при каннибализме. 
Второй путь более эффективен. Эксперимен-
тально показана более высокая приживае-
мость спор Glugea hertwigi и большая успеш-
ность их развития при скармливании молоди 
корюшки рачков, имеющих споры паразита, 
чем водной суспензией спор [Scarborough, 
Weidner, 1979]. 

В оз. Сямозеро корюшка является одно-
временно планктофагом и хищником [Буш-
ман, 1982]. Личинки и годовики питаются 
планктоном и могут заражаться спорами 
из толщи воды и при питании беспозвоноч-
ными – фильтраторами, несущими споры. 
Взрослые рыбы частично переходят на хищ-
ное питание. В качестве главного объекта пи-
тания они используют собственную молодь 
[Стерлигова, Ильмаст, 2017]. Взрослые рыбы 
могут заражаться Glugea hertwigi прямым пу-
тём – через аутоинвазию и через трансмис-
сию при питании ракообразными со спора-
ми паразита и каннибализме. Для некоторых 
видов микроспоридий показана и трансо-
вариальная передача инвазии [Исси, 2002]. 
Трансовариальная паразитарная трансмиссия 
известна для Pleistophora ovariae – паразита 
золотого шайнера Notemigoneus crysoleucas 
[Summerfelt, Wagner, 1970]. Скарборо наблю-
дала выстреливание (выталкивание) ксеном 
из яичника во время нереста корюшки. В этом 
случае повышается вероятность прямой пере-
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дачи спор личинкам корюшки [Scarborough, 
Weidner, 1979].

Важный фактор для развития микроспо-
ридий – температура. Она оказывает двоякое 
воздействие: прямое – определяя продолжи-
тельность жизненного цикла, и опосредован-
ное – под влиянием изменений физиологии 
хозяина. Оз. Сямозеро – метатермический 
умеренно тёплый водоём. Водные массы Ся-
мозера обладают небольшой тепловой инер-
цией и быстро реагируют на изменения, про-
исходящие в климате района. Ото льда озеро 
освобождается в конце мая. В поверхностном 
слое центральной части озера среднемесяч-
ная температура в мае 9.8 °C. По всей вер-
тикали – 4.1 °C. Май характеризуется значи-
тельными колебаниями температуры, часто 
бывает весеннее похолодание. Ветровое пе-
ремешивание является основным фактором 
формирования летнего теплового состояния. 
Средняя продолжительность летнего сезо-
на 2.5 месяца. Самый тёплый месяц – июль. 
Плавное увеличение тепла продолжается до 
середины июля, в горизонте 0–2 м озеро про-
гревается до 19–20 °С. Осень начинается в 
конце августа. Переход через 4 °C происхо-
дит в середине октября [Фрейндлинг, 1964].

Наблюдения за динамикой заражения 
показали, что встречаемость паразита и ин-
тенсивность заражения взрослой корюшки в 
летние месяцы были высокие. Индекс обилия 
и дисперсия у корюшки 2+ постепенно уве-
личивались, а в возрасте 3+ в течение двух 

недель (с 12.06 по 24.06) значительно снизи-
лись (табл. 2). Показано [Olson, 1981], что оп-
тимальная температура для развития Glugea 
hertwigi 20 °C. Ксеномы со сформированны-
ми спорами развиваются в течение двух не-
дель [Scarborough, Weidner, 1979]. Проведён-
ные нами исследования позволяют считать, 
что тепловой режим озера вполне благопри-
ятен для развития микроспоридии Glugea 
hertwigi. Её жизненный цикл в оз. Сямозеро 
может завершиться за относительно короткое 
время. В условиях относительно невысоких 
летних температур успеет развиться только 
одна генерация паразита. 

Для понимания эпидемиологии процес-
са большое значение имеет время нахожде-
ния паразита при низких температурах. На 
примере близкородственного вида Glugea 
stephani установлено, что с понижением тем-
пературы воды (ниже 10 °C) развитие параз-
ита задерживается на стадии преспорогонии 
– метаболическом состоянии покоя. После 
повышения температуры спорогония возоб-
новляется [Olson, 1976, 1981]. Это позволяет 
предположить, что в условиях оз. Сямозеро 
в зимний период инвазия сохраняется, разви-
тие паразита возобновляется с повышением 
температуры.

Полученные нами материалы сходны с 
опубликованными наблюдениями возрастной 
и сезонной динамики заражения корюшек 
микроспоридией Glugea hertwigi. Канадские 
исследователи показали, что заражённость 

Таблица 2. Сезонная динамика заражённости разновозрастных групп корюшки Glugea hertwigi в оз. Сямозеро

Показатели

1+
AC 7.6–8.5 см

2+
AC 8.6–11см

3+ 
AC 11.1–14 см

3 
июля 

6 
июля

12 
июня

24 
июня

1 
июля

2 
июля

13 
июля

12 
июня

24 
июня

N 24 23 14 14 25 25 18 44 15

Минимум 1 1 1 1 1 2 1 1 1

Максимум 32 6 400 400 400 400 400 504 68

Среднее 3.0 1.2 72.9 123.1 120.0 175.6 263.2 66.3 10.9

Стандартная ошибка 1.5 0.4 31.9 41.7 29.6 35.0 35.4 16.9 4.7

Дисперсия 52.1 2.9 14272 24344 21949 30593 22560 12585 328

Примечание. N – число исследованных рыб; AC – длина тела по Смитту (расстояние от вершины рыла до конца 
средних лучей хвостового плавника корюшки).
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Glugea hertwigi личинок американской ко-
рюшки увеличивается с 6.7 до 93.2% (июнь – 
сентябрь). Среднее число ксеном за это время 
увеличилось с 0.08 до 57.4 экз. Заражённость 
взрослой корюшки в течение года изменя-
лась от 53 до 76% [Delisle, 1969, 1972; Chen, 
Power, 1972; Nepszy et al., 1978]. В оз. Туу-
сула (Южная Финляндия) ксеномы Glugea 
hertwigi были обнаружены у годовиков евро-
пейской корюшки в начале августа – конце 
августа [Pekcan-Hekim et al., 2005]. При еже-
месячном исследовании европейской корюш-
ки в р. Эльбе (с июля 1985 г. по май 1986 г.) 
Glugea hertwigi была найдена только у моло-
ди длиной меньше 10 см. Сезонная динамика 
заражённости изменялась от 2.5% в январе до 
11.8% в июле [Costa et al., 2016].

Анализ частот встречаемости ксеном в 
исследованных выборках корюшки в оз. Ся-
мозеро выявил различия в характере рас-
пределения паразита в популяции корюшки. 
Гистограмма распределения числа ксеном 
глюгеа в двух выборках годовиков, собран-
ных в сжатые сроки, достоверно менялась 
(рис. 3 А), сопровождаясь заметным увели-
чением доли слабо заражённых особей (тест 

Рис. 3. Гистограммы распределения числа ксеном глюгеа у корюшки в возрасте: A – 1+ (верхняя 3 июля / нижняя 
6 июля); B – возрасте 2+ с 12.06 по 2.07 (верхняя 12 июня / нижняя 2 июля), C – 2+ с 2.07 по 13.07 (верхняя 2 июля 
/ нижняя 13 июля); D – 3+ (верхняя 12 июня / нижняя 24 июня) (где по оси Х – число ксеном, по Y – частота).

Колмогорова – Смирнова DN = 0.58 при р < 
0.05). 

Распределение численности глюгеа в вы-
борках корюшки в возрасте 2+ , собранных 
12.06 и 24.06 (рис. 3 B), имело отличия в срав-
нении с годовиками. Однако они были не до-
стоверны (тест Колмогорова – Смирнова DN = 
0.41 при р > 0.05). Критическим по характеру 
заражения оказался период с 02 по 13 июля, 
когда было отмечено заметное возрастание 
заражённости рыб. При этом наблюдалось 
не только увеличение интенсивности зараже-
ния (табл. 2), но и изменение распределения 
численности паразита в популяции корюшки 
(рис. 3 С). Распределение численности ксе-
ном глюгеа в этот период имело достоверные 
отличия (тест Колмогорова – Смирнова DN 
= 0.48 при р < 0.05). Агрегированное распре-
деление (Гамма-закон) стало нормальным, 
характеризуя тем самым период активного 
нарастания численности как эпизоотический 
уровень заражённости корюшки. 

Частотное распределение ксеном глюгеа в 
выборках корюшки в возрасте 3+, собранных 
12.06 и 24.06 (рис. 3 D), достоверно не разли-
чалось (тест Колмогорова – Смирнова DN = 
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0.37 при р > 0.05). При сохранении единого 
агрегированного характера распределения, 
отличия исследованных периодов связаны с 
полным отсутствием в конце июня особей, 
имеющих интенсивность заражения выше 70 
ксеном (рис. 3 D ). 

Анализ ранжирования корюшки по степе-
ни заражённости глюгеа показал, что попу-
ляция корюшки неоднородна и представлена 
особями с разным уровнем заражённости: 
слабым, средним, высоким и летальным 
(табл. 3). С увеличением паразитарной на-
грузки (численности микроспоридий) доля 
рыб с летальным уровнем заражения неу-
клонно увеличивалась и через месяц достиг-
ла максимальных величин. Отсутствие рыб 
в возрасте 3+ с летальной дозой заражения 
служит доказательством наиболее высокой 
смертности в этой возрастной группе. 

Полученные нами данные по изменению 
частотного распределения ксеном в разновоз-
растных выборках корюшки и динамике со-
отношения рыб с разным уровнем заражения 
показывают, что в оз. Сямозеро заражённость 
Glugea hertwigi сопровождается высокой 
смертностью корюшки. Канадские иссле-
дователи также связывают большие потери 
американской корюшки в оз. Эри с высокой 
смертностью заражённой молоди, а высокую 
смертность взрослых корюшек – с физиоло-
гическим истощением в течение нереста, ко-
торое усиливается под воздействием парази-
та. В сравнении с любым другим паразитом 
Glugea hertwigi представляет наибольшую 

Таблица 3. Динамика неоднородности популяции корюшки по уровню заражения Glugea hertwigi , в % 

Возраст 2+
Уровень заражения рыб 12.06 24.06 1.07 2.07 13.07
Слабо заражённые – до 5 ксеном 20 31 18 12 6
Средний уровень заражения (от 5 до 15 ксеном) 33 23 14 24 6
Высокий уровень заражения (более 15 ксеном) 33 16 23 16 6
Летальный уровень заражения (более 200 ксеном). 13 38 41 48 82

Возраст 3+
Уровень заражения рыб 12.06 24.06 1.07 2.07 13.07
Слабо заражённые – до 5 ксеном 11 42 – – –
Средний уровень заражения (от 5 до 15 ксеном) 34 33 – – –
Высокий уровень заражения (более 15 ксеном) 42 25 – – –
Летальный уровень заражения (более 200 ксеном). 13 0 – – –

угрозу рыбному хозяйству в оз. Эри [Nepszy, 
Dechtiar,1972; Dechtiar, Nepszy, 1988]. 

В конце 1980-х и начале 1990-х гг. мели-
оративные и сельскохозяйственные работы в 
бассейне Сямозера были прекращены. Содер-
жание биогенов в озере стабилизировалось. 
Содержание кислорода составило 8.1–9.5 мг/л 
(90–98%), биомасса зоопланктона – 1.8 г/м3. 

Подъём численности корюшки в 1978–1980 
гг. сменился резким спадом, и к 1989 г. её 
вылов составил 3 кг/га. Высокая смертность 
корюшки от микроспоридиоза дополнялась 
прессом хищников (судак, окунь, налим, 
щука), которые ежегодно съедали до 74% го-
довой продукции корюшки. Выживаемость 
интродуцента на личиночной фазе онтогене-
за снижала и сама корюшка, которая поедала 
икру, личинок и собственную молодь. До 50% 
в питании корюшки приходилось на собствен-
ную молодь [Попова, 1982]. В уловах преоб-
ладали трёх- и четырёхлетки длиной 9–10 см 
и массой 7–10 г, рыбы старше 5 лет встреча-
лись единично. В связи с уменьшением массы 
рыб снизилась абсолютная плодовитость (с 
7200 икринок до 6000) и диаметр икринок 
с 0.7−0.9 (в среднем 0.8) в 1977–1978 гг. до 
0.5–0.7 (0.6) мм в 1982–1988 гг. 

В начале 2000-х гг. началось восстановле-
ние численности аборигенного вида ряпушки, 
которая вселялась в оз. Сямозеро на личиноч-
ной стадии ежегодно с 1976 по 1989 г. Ряпуш-
ка с коротким жизненным циклом и ранними 
сроками созревания начала быстро наращи-
вать численность и вновь стала ведущим ком-
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понентом в структуре рыбного населения 
Сямозера [Стерлигова, Ильмаст, 2017]. В по-
следние годы корюшка в промысловых уло-
вах практически не встречается. В опытных 
уловах она немногочисленна и представлена 
преимущественно двумя возрастными группа-
ми 2+ и 3+ длиной 10–12 см, массой 8–10 г. За-
ражённость рыб микроспоридией сохраняет-
ся на высоком уровне (80%), интенсивность 
заражения широко варьирует (1–295 ксеном), 
индекс обилия относительно низкий – 16 экз. 
Большая часть ксеном локализуется на стен-
ках кишечника, почках и гонадах. Другие 
органы инвазированы в меньшей степени. 
Распределение численности глюгеа соответ-
ствует негативному биномиальному [Ново-
хацкая, 2008]. 

Длительные наблюдения за европейской 
корюшкой Osmerus eperlanus и микроспори-
дией Glugea hertwigi позволили выделить в 
развитии двойной инвазии в оз. Сямозеро 4 
этапа. Первый – латентный этап (скрытый) с 
момента проникновения корюшки в озеро до 
первых единичных случаев встречаемости в 
уловах (1968–1970 гг.). Широко специфичные 
аборигенные виды паразитов начинают осва-
ивать интродуцента в качестве нового хозяи-
на. Вселение корюшки не оказывает заметно-
го воздействия на экосистему водоёма. 

Второй этап (с 1971 по 1981 г.) – подъ-
ём численности корюшки и трансформация 
структуры рыбного населения. Корюшка на-
ходит в Сямозере благоприятные условия для 
нереста и нагула. Рост продуктивности во-
доёма и заметное повышение биомассы зоо-
планктона обеспечивают свободные пищевые 
ресурсы и обуславливают успешность нату-
рализации корюшки [Криксунов и др., 2005]. 
Короткий жизненный цикл, высокая плодо-
витость, быстрый рост и раннее созревание 
способствуют росту численности корюшки 
в водоёме. Она становится доминирующим 
видом в составе рыбной части сообщества 
и оказывает давление на другие компонен-
ты рыбного населения [Стерлигова, Ильмаст, 
2017]. Аборигенный вид планктофаг ряпуш-
ка переходит в категорию «исчезающий вид». 
Натурализация корюшки приводит к транс-
формации трофической структуры водоёма. 
Основной поток энергии, который шёл через 

зоопланктон – ряпушку – хищных рыб, из-
меняется на зоопланктон – корюшка – судак. 
При этом основная доля зоопланктона ис-
пользуется на поддержание биомассы и со-
здание продукции корюшки. Паразитофауна 
интродуцента характеризуется бедностью. 
Видовой состав паразитов корюшки допол-
няется специфичным паразитом ряпушки це-
стодой Proteocephalus longicollis (Zeder 1800).

Третий этап (с 1980 по 1990 г.) – реги-
страция у корюшки микроспоридии Glugea 
hertwigi и развитие эпизоотии микроспориди-
оза. Отсутствие у хозяина защитных реакций 
на проникновение паразита в клетку, корот-
кий жизненный цикл микроспоридии и за-
держка спорогонии при низких температурах 
среды, высокая устойчивость расселитель-
ной стадии к абиотическим факторам среды 
и разнообразие путей передачи инвазии опре-
деляют высокий биологический потенциал 
Glugea hertwigi. Одновременный рост чис-
ленности обоих вселенцев – паразита Glugea 
hertwigi и хозяина – корюшки, снижение по-
пуляционных показателей хозяина и увели-
чение численности паразита направлены на 
стабилизацию и сохранение относительно 
равновесного состояния системы паразит – 
хозяин. Эпизоотическая фаза продолжается 
около трёх лет. На этом этапе происходит 
падение численности корюшки и интен-
сивности её заражения при сохраняющей-
ся высокой встречаемости Glugea hertwigi. 
Последствием заражения корюшки Glugea 
hertwigi является высокая смертность, изме-
нение размерно-возрастной структуры попу-
ляции и снижение репродукции. Эпизоотия 
в Сямозере раскрывает роль специфичного 
паразита микроспоридии Glugea hertwigi как 
регулятора численности корюшки и поддер-
жания структуры природных сообществ. 

Четвёртый этап (с 1991 г. по настоящее 
время) – восстановление численности ря-
пушки, низкий уровень численности корюш-
ки и Glugea hertwigi. Снижение биогенно-
го загрязнения и сокращение поступления 
общего фосфора в оз. Сямозеро приводят к 
снижению продукции фито- и зоопланктона 
и численности всех видов рыб, в том числе 
и корюшки. Как в водоёме, так и в питании 
хищных рыб корюшка отмечается крайне 
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редко. Преимущество в водоёме получают 
окуневые и карповые – рыбы с весенним 
нерестом и коротким периодом инкубации. 
Хищные рыбы выступают как стабилизирую-
щий фактор, который поддерживает сбалан-
сированную структуру сообщества. Основ-
ной хищник в Сямозере – судак уже в первый 
год жизни переходит на питание молодью 
корюшки [Попова, 1979]. Начинается восста-
новление популяции ряпушки. 

Таким образом, в оз. Сямозеро корюш-
ка прошла ряд стадий и несколько циклов 
изменения численности. Она включилась в 
трофические сети сообщества [Криксунов и 
др., 2005]. Антропогенное эвтрофирование 
Сямозера предопределило успешную нату-
рализацию интродуцента. Эпизоотия корюш-
ки, вызванная её специфичным паразитом 
микроспоридией G. hertvigi, и пресс хищни-
ков стабилизировали численность вселенца. 
Снижение антропогенной нагрузки на водо-
ём способствовало началу самовосстановле-
ния исходной озёрной биоты. 

Заключение
Проведённые исследования показали, что 

эпизоотия, вызванная микроспоридией Glu-
gea hertwigi, стала важным популяционным 
механизмом регуляции численности интроду-
цента – корюшки. Массовая эпизоотия сопро-
вождается смертностью сильно заражённых 
рыб, но при этом нет данных, свидетельству-
ющих о селективном влиянии микроспори-
дии на корюшку. Снижение численности ко-
рюшки происходит не только как следствие 
влияния паразита, но и действия хищников в 
изменившемся состоянии экосистемы Сямо-
зера. После вспышки заражённости корюшки 
G. hertvigi, встречаемость паразита ещё дол-
го поддерживается на относительно высоком 
уровне, тогда как интенсивность заражения 
существенно сокращается. Равновесное со-
стояние популяции паразита и популяции хо-
зяина характеризуется относительно низкой 
плотностью хозяина. 

Рассмотрение паразитологических собы-
тий, связанных с интродукцией корюшки в 
Сямозеро, показывает сходство с интродук-
цией американской корюшки в североамери-

канские Великие озёра, которая вызвала зна-
чительные изменения в экосистеме [Rooney, 
Paterson, 2009]. Расселение корюшки в Ве-
ликих озёрах так же проходит на фоне роста 
антропогенного эвтрофирования. Увеличение 
продуктивности водоёмов создаёт условия, 
снижающие конкурентные отношения меж-
ду аборигенными представителями рыбного 
сообщества, и способствующие успешному 
проникновению чужеродных видов.
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EPERLANUS (L.) AND THE MICROSPORIDIAN GLUGEA HERTWIGI 
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The paper presents the phenomenology of the smelt Osmerus eperlanus and the microsporidian Glugea 
hertwigi invasion into a new habitat – Lake Syamozero (Karelia), where neither of the species occurred 
before. The invasion history falls into 4 phases. The first, latent phase started with a spontaneous invasion of 
the lake by smelt and lasted until the first fish showed up in catches (1968–1970). The second phase (1971 
to 1980) was the invader number outbreak. The smelt became the dominant species in the fish community, 
while the native plankton-feeder, the vendace Coregonus albula, became an endangered species. The third 
phase (1980 to 1991) was the population outbreak of the microsporidian Glugea hertwigi, and development 
of an epizootic. The fourth phase (since 1991 until present) is the decreasing of the number of the invasive 
species – the smelt and the microsporidian Glugea hertwigi and the recovery of the native vendace population.

Key words: invasion, smelt Osmerus eperlanus (L.), microsporidian Glugea hertwigi, epizootic.
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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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Введение
Инвазии и расселение животных пред-

ставляют собой глобальную проблему, при-
водящую к изменениям в структуре сооб-
ществ и в биоразнообразии [White, Wilson, 
Clarke, 2006]. Одной из важных проблем, 
связанных с вселением чужеродных видов 
животных в водные экосистемы, является 
интродукция в водоёмы новых, различных 
по степени патогенности, видов гельминтов. 
Они могут способствовать распространению 
инвазивных видов хозяев или ограничивать 
их распространение, а также оказывать по-
ложительное или отрицательное воздействие 
на местные виды [Torchin et al., 2003; Kelly 
et al., 2009; Tompkins et al., 2011]. Данный 
процесс может приводить к появлению ряда 
новых опасных паразитарных заболеваний, 
ведущих к массовой гибели представителей 
нативной фауны, в том числе и промысловых 
видов. При этом, натурализовавшихся параз-
итов, попавших преднамеренно или случайно 
в новые условия обитания, как и их хозяев, 
практически невозможно изъять, и они мо-
гут эволюционировать в новых условиях со-

вместно с нативной фауной. В рыбоводные 
хозяйства Беларуси с Дальнего Востока и 
Украины были завезены новые виды рыб (Cy-
prinus carpio haematopterus (Linnaeus,1758), 
Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 
1844), Hypophthalmichthys nobilis (Richardson, 
1845), Ctenopharyngodon idella (Valenciennes, 
1844) и др.), а вместе с ними и их гельминты. 
Комплекс карповых рыб Амурско-Китайско-
го происхождения на территории Беларуси 
широко используется для разведения и соз-
дания аквакультуры в искусственных услови-
ях. Для территории Беларуси – это перечень 
чужеродных видов гельминтов рыб, впервые 
отмеченных в рыбоводных хозяйствах и есте-
ственных водоёмах республики.

Целью данной работы являлось изучение 
видового состава и распространения чуже-
родных видов паразитических гельминтов в 
рыбоводных хозяйствах Беларуси.

Материал и методика
Собственные исследования были проведе-

ны в 2016–2018 гг. в 9 рыбоводных хозяйствах 
на территории Беларуси. Работа выполнялась 
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на базе лаборатории болезней рыб РУП «Ин-
ститут рыбного хозяйства» и организаций, 
занимающихся разведением рыбы: Откры-
тое акционерное общество (ОАО) «Опыт-
ный рыбхоз «Селец» (отделение «Белоозёр-
ское» и «Центральное), ОАО «Рыбокомбинат 
«Любань», ОАО «Рыбхоз «Свислочь», ОАО 
«Рыбхоз «Волма», ОАО «Рыбхоз «Локтыши», 
Селекционно-племенной участок (СПУ) 
«Изобелино», Хозрасчётный рыбоводный 
участок (ХРУ) «Вилейка», рыбоводные пру-
ды, арендованные ООО (Общество с ограни-
ченной ответственностью) «Сервисный центр 
«Веста» и Индивидуальный предпринима-
тель (ИП) Станевич. Общий объём исследо-
ванного материала составил 855 экземпляров 
четырёх интродуцированных видов рыб: Car-
assius gibelio (Bloch, 1782) (n=223), Hypoph-
thalmichthys nobilis (n=73), Ctenopharyngodon 
idella (n=80), Cyprinus carpio (Linnaeus, 1758) 
(n=479). Отбор рыб для исследований прово-
дили в различных прудах, в которых выращи-
вается рыба одного возраста (одно-, двух- и 
трёхлетние рыбы). Изучение сезонной дина-
мики заражённости рыб Khawia sinensis про-
водилось в течении вегетационного периода 
2017 г. в СПУ «Изобелино».

Материалом для настоящего сообщения 
послужили результаты неполного гельмин-
тологического обследования рыб с целью 
обнаружения чужеродных видов гельмин-
тов: осмотр поверхности тела, плавников и 
жабр, обследование чешуи; вскрытие: ос-
мотр полости тела; осмотр, препарирова-
ние и микроскопия плавательного пузыря; 
вскрытие кишечника, микроскопия соско-
бов с внутренних стенок кишечника. Для 
идентификации паразитов использованы 
соответствующие определители [Определи-
тель…, 1985, 1987]. Для количественной ха-
рактеристики заражённости рыб паразитами 
использовались показатели: экстенсивность 
инвазии, или встречаемость паразитов (про-
цент заражённых хозяев конкретным видом 
от общего числа исследованных), интен-
сивность инвазии (минимальное и макси-
мальное число паразитов одной особи рыб), 
средняя интенсивность инвазии (число па-
разитов, приходящихся в среднем на одну 
заражённую рыбу).

Полученные результаты
У рыб в прудовых хозяйствах и в есте-

ственных водоёмах на территории Беларуси 
отмечено 7 чужеродных видов паразитиче-
ских червей: Dactylogyrus dulkeiti Bychowsky, 
1936; Khawia sinensis Hsü, 1935; Schyzocotyle 
acheilognathi (Yamaguti, 1934) (syn.: Bothrio-
cephalus acheilognathi Yamaguti, 1934); Bo-
thriocephalus claviceps (Goeze, 1782); Caryo-
phyllaeus fimbriceps Annenkova-Chlopina, 
1919; Anguillicola crassus Kuwahara 1974; 
Philometroides cyprini (Ishii, 1931) (syn.: Philo-
metroides lusiana (Vismanis, 1966). Данные по 
дате и местам их первого обнаружения при-
ведены в таблице. За всё время исследований 
в прудовых хозяйствах у рыб зарегистрирова-
ны 5 чужеродных видов гельминтов. Наибо-
лее широко распространена среди рыб-интро-
дуцентов цестода Khawia sinensis Hsü, 1935. 
Впервые данная цестода на территории Бе-
ларуси была обнаружена в 1966 г., завезена с 
посадочным материалом Cyprinus carpio hae-
matopterus с Дальнего Востока, быстро рас-
пространилась по рыбоводным хозяйствам, а 
затем и по естественным водоёмам Беларуси, 
представляя угрозу для рыбоводства. Воз-
будители кавиоза, цестоды K. sinensis, в об-
следованных нами рыбоводных хозяйствах, 
были выявлены у Carassius gibelio (СПУ 
«Изобелино») и у Cyprinus carpio различных 
возрастных групп: у однолетних – СПУ «Изо-
белино», ХРУ «Вилейка»; у двухлетних – 
ОАО «Опытный рыбхоз «Селец» (отделения 
«Белоозёрское» и «Центральное»), у трёхлет-
них – ООО «Сервисный центр «Веста» и ИП 
Станевич. Экстенсивность инвазии данно-
го вида цестод у Cyprinus carpio составляет 
28.6±6.2% при интенсивности инвазии 1–22 
экз./особь, а у Carassius gibelio – 4.3±3.7% и 
1–5 экз. (соответственно).

Выявлены сезонные изменения заражён-
ности Cyprinus carpio цестодой K. sinensis. 
Максимальные значения показателя экс-
тенсивности инвазии K. sinensis у Cyprinus 
carpio отмечены в июне – июле (65.0±6.22% 
и 80.0±6.7% при интенсивности 11 экз. и 18 
экз., соответственно). Минимальные значе-
ния данных показателей регистрируются в 
октябре – 20.0±5.77% при интенсивности 
инвазии 1–3 экз. Снижение значений данных 
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показателей в конце вегетационного периода 
обусловлено завершением жизненного цикла 
кавий в организме рыб.

Первая регистрация цестоды Schyzocotyle 
acheilognathi (Yamaguti, 1934) на территории 
Беларуси относится к 1966 г., а Caryophyl-
laeus fimbriceps Annenkova-Chlopina, 1919 
– к 1948 г. Возбудители ботриоцефалёза, 
цестоды S. acheilognathi, в обследованных 
нами рыбоводных хозяйствах, были выявле-
ны у Cyprinus carpio (ОАО «Опытный рыб-
хоз «Селец» (отделение «Центральное») и 
у Ctenopharyngodon idella (ОАО «Опытный 
рыбхоз «Селец» (отделение «Белоозёрское» и 
«Центральное») с экстенсивностью инвазии 
16.0% и 40.0% при интенсивности инвазии 
1–2 экз., 4–9 экз. (соответственно).

Что касается цестоды C. fimbriceps и мо-
ногенеи Dactylogyrus dulkeiti Bychowsky, 1936, 
то в наших исследованиях в прудовых хо-
зяйствах эти виды паразитических червей не 
встречались. По данным А.С. Чечиной [1972], 
появление D. dulkeiti в прудовых хозяйствах 
связано с зарыблением их в 1950-х гг. посадоч-
ным материалом Carassius gibelio из россий-
ских рыбопитомников, где этот вид являлся 
широко распространённым в его популяциях. 
Цестода C. fimbriceps в прудовых хозяйствах 
регистрировалась с 1948 г. А.С. Чечиной 
[1954, 1960, 1962] с частотой встречаемости 
6.6–26.6%, со средней интенсивностью инва-
зии 0.6 экз./особь.

Возбудители филометроидоза нематоды 
Philometroides cyprini в обследованных нами 
рыбоводных хозяйствах были выявлены у 
двух- и трёхлетних Cyprinus carpio ХРУ «Ви-
лейка» с экстенсивностью инвазии 13.3% и 
интенсивностью инвазии 1–4 экз. У карпов 
из других рыбоводных хозяйств указанный 
гельминт не обнаружен.

У Hypophthalmichthys nobilis чужеродных 
видов паразитических червей не обнаружено.

Обсуждение результатов
Анализ литературных данных показал, 

что цестода K. sinensis регистрировалась у 
C. carpio в рыбоводных хозяйствах ряда ев-
ропейских стран (Венгрия, Чешская Респу-
блика, Словакия, Латвия, Европейская часть 

России, Украина и др.) [Kirjušina, Vismanis, 
2007; Molnár, 2009; Oros, Hanzelová, Scholz, 
2009; Давыдов, Куровская, Неборачек, 2011; 
Новак, Новак, 2012; Вастьянова, Кротова, Ла-
рионов, 2013; Авдеева, Белянина, Евдокимо-
ва, 2016; Авдеева, Евдокимова, Заостровцева, 
2017; Петришко, Фирсова, 2017; Madzunkov, 
Navratil, 2019; и др.] и в аналогичных хозяй-
ствах нашей республики [Бычкова и др., 2017, 
Бычкова, Дегтярик, Якович, 2018, Дегтярик и 
др., 2019]. В среднем экстенсивность инвазии 
K. sinensis в прудовых хозяйствах Белару-
си составила 28.6±6.2% при интенсивности 
инвазии 1–22 экз. Высокую экстенсивность 
инвазии данного вида цестод у C. сarpio под-
тверждают и исследования, проведённые на 
территории России в прудовых хозяйствах 
Ростовской [Петришко, Фирсова, 2017], Ка-
лининградской [Авдеева, Белянина, Евдоки-
мова, 2016], Саратовской областей [Вастья-
нова, Кротова, Ларионов, 2013].

В сезонной динамике заражённости C. 
ca rpio цестодой K. sinensis нами установле-
но снижение с весны до осени экстенсивно-
сти и интенсивности инвазии данного вида 
гельминтов. Наши данные сопоставимы с ре-
зультатами исследований, полученными А.А. 
Вастьяновой [2013] в прудовых хозяйствах 
Саратовской области. А.А. Вастьянова ука-
зывает, что численность K. sinensis падает от 
весны к осени, и заболеванию больше подвер-
жены однолетние и двухлетние C. сarpio.

На территории Беларуси данная це-
стода успешно натурализовалась и в есте-
ственных водоёмах, отмечается у абориген-
ных видов рыб (Abramis brama Linnaeus, 
1758, Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), Blicca 
bjoerkna (Linnaeus, 1758), Carassius carassius 
(Linnaeus, 1758). Так, например, частота 
встречаемости цестоды K. sinensis у Abramis 
brama в озёрах колебалась в широких преде-
лах – от 2.0 до 100.0%, а интенсивность инва-
зии – от 1 до 73 экз. В среднем Abramis brama 
был поражён на 30.0–60.0% при интенсивно-
сти инвазии не более 20 экз. Из рыб-интроду-
центов в естественных водоёмах цестодой K. 
sinensis заражён Carassius gibelio с частотой 
встречаемости 10.0% и интенсивностью ин-
вазии 1–2 экз. [Дегтярик и др., 2013]. Широ-
кому распространению данного вида цестод 
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в прудовых хозяйствах и в естественных во-
доёмах способствовало наличие в них про-
межуточных хозяев цестоды, что позволяет 
K. sinensis завершать цикл развития в усло-
виях Беларуси. Паразитирование K. sinensis у 
Carassius gibelio в естественных водоёмах и 
водотоках отмечают и на территории Украи-
ны О.Н. Давыдов, Л.Я. Куровская, С.И. Небо-
рачек [2011], у C. сarpio – в водохранилищах 
и реках в Калининградской области [Авдеева, 
Евдокимова, Заостровцева, 2017].

Цестода S. acheilognathi отмечалась у 
Cyprinus carpio в прудовых хозяйствах Ита-
лии, Турции, Латвии, Норвегии, Европей-
ской части России, Украины и др. [Scholz, Di 
Cave, 1992; Kır, Tekin Özan, 2007; Kirjušina, 
Vismanis, 2007; Давыдов и др., 2011, Вастья-
нова, 2013; Вастьянова, Кротова, Ларионов, 
2013; Авдеева, Белянина, Евдокимова, 2016; 
Авдеева, Евдокимова, Заостровцева, 2017; 
Hansen, Alarcón, 2019; Хорошельцева и др., 
2020; и др.]. Данный вид цестод зарегистри-
рован у выращиваемых в садковых хозяйствах 
европейской части России Cyprinus carpio, 
Ctenopharyngodon idella и Mylopharyngodon 
piceus (Richardson, 1846) [Кузнецова, 2017], 
в прудовых хозяйствах у Ctenopharyngodon 
idella [Петришко, Фирсов, 2017, Хорошель-
цева, Стрижакова, Денисова, Мосесян, 2020], 
в естественных водоёмах – у Abramis brama 
и Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 [Петришко, 
Фирсова, 2017]. Данный вид цестод в обсле-
дованных нами рыбоводных хозяйствах вы-
явлен у Cyprinus carpio и Ctenopharyngodon 
idella, с экстенсивностью инвазии 28.0±2.5% 
при интенсивности инвазии от 1 до 9 экз./
особь. Наши данные сопоставимы с резуль-
татами исследований, полученными А.А. 
Вастьяновой [2013] в прудовых хозяйствах 
Саратовской обл., которая указывает, что дан-
ный вид цестод регистрировался у Cyprinus 
carpio, Hypophthalmichthys sp., Ctenopharyn-
godon idella с высокой экстенсивностью ин-
вазии (38.5%, 30.4%, 25.4%, соответственно).

На территории Беларуси кроме рыбо-
водных прудов S. acheilognathi отмечена в 
естественных водоёмах у Alburnus alburnus 
(Linnaeus, 1758) с экстенсивностью инвазии 
встречаемости 10.0%, интенсивностью ин-
вазии 1–2 экз., у Perca fluviatilis – 40.0% и 

1–2 экз., Abramis brama – 10.0% и 1–2 экз.), 
у Pelecus cultratus (Linnaeus, 1758) – 15.0% и 
1–2 экз. В среднем экстенсивность инвазии 
нативных видов рыб в естественных водоёмах 
составила 37.5% при интенсивности инвазии 
1–2 экз. Как и у K. sinensis, у S. acheilognathi в 
зоне инвазии круг её хозяев среди абориген-
ных видов рыб достаточно широк, что сви-
детельствует о натурализации данного вида 
гельминтов в условиях Беларуси [Дегтярик и 
др., 2013]. 

Цестода C. fimbriceps отмечалась у C. 
carpio в Чехии, Турции [Scholz, 1989; Çolak, 
2013], в Латвии у C. carpio, C. carpio hae-
matopterus, Abramis brama, [Kirjušina, Vis-
manis, 2007]. На территории Беларуси цесто-
да C. fimbriceps впервые регистрировалась 
у C. carpio в 1948 г. в прудовых хозяйствах 
[Чечина, 1954].

Нематода P. cyprini регистрировалась у 
Cyprinus carpio в рыбоводных хозяйствах 
Латвии, Европейской части России, Украины 
[Kirjušina, Vismanis, 2007; Вастьянова, 2013; 
Авдеева, Белянина, Евдокимова, 2016; Пе-
тришко, Фирсова, 2017; Хорошельцева и др., 
2020]. На территории Беларуси P. cyprini впер-
вые зарегистрирована в прудовых хозяйствах 
у карповых рыб в 1963–1967 гг. [Масленни-
кова и др., 1970], в естественных водоёмах 
– у Cyprinus carpio haematoperus, Cyprinus 
carpio [Скурат и др. 1993а]. Переносчиками 
P. cyprini послужили карпы, по разным при-
чинам попавшие в естественные водоёмы, 
где сформировали мощный очаг филометро-
идоза в бассейнах рек Днепр и Буг. Нематоды 
P. cyprini в обследованных нами рыбоводных 
хозяйствах были выявлены у C. carpio с экс-
тенсивностью инвазии 13.3% и интенсивно-
стью инвазии 1–4 экз./особь. Сопоставимые 
результаты по заражённости C. carpio нема-
тодой P. cyprini были получены в прудовых хо-
зяйствах на территории европейской части 
России [Вастьянова, 2013; Авдеева, Беляни-
на, Евдокимова, 2016; Петришко, Фирсова, 
2017].

В естественных водоёмах на территории 
Беларуси P. cyprini в настоящее время не ре-
гистрируется. Возможно, это связано с хо-
рошо налаженной системой биологической 
очистки прудов в весенний период и пре-
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дотвращения попадания заражённых проме-
жуточных хозяев в естественные водоёмы. 
Однако следует отметить, что на территории 
Европы данная нематода регистрируется у C. 
carpio в естественных водоёмах. Так, напри-
мер, в Болгарии на территории Биосферного 
заповедника в оз. Сребарна у C. carpio были 
обнаружены нематоды P. сyprini [Schukerova, 
2006], в оз. Силду на территории Латвии – у 
C. carpio carpio [Kirjušina, Vismanis, 2007].

Среди узкоспецифичных видов гельмин-
тов в естественных водоёмах следует отме-
тить двух паразитов Anguilla anguilla: не-
матоду Anguillicola crassus Kuwahara 1974 
и цестоду Bothriocephalus claviceps (Goeze, 
1782). В Европе нематода A. crassus впервые 
была обнаружена в 1982 г. в Италии [Бауер, 
1998]. Данный вид регистрируется в Польше, 
Чехии, Латвии, Эстонии, Литве, Калинин-
градской обл. и др. [Šefrová, Laštůvka, 2005; 
Pilecka-Rapacz, Kesminas, 2006; Заостровце-
ва, 2007; Kirjušina, Vismanis, 2007; Kangur et 
al., 2010; Popielarczyk, Robak, Siwicki, 2012; 
Авдеева, Евдокимова, Заостровцева, 2017; и 
др.]. Что касается B. claviceps, вид отмечался 
во Франции, Чехии, Латвии, Калининградской 
обл. России и др. [Jarecka, 1964; Scholz, 1997, 
Kuchta, Scholz, 2007, Kirjušina, Vismanis, 2007, 
Авдеева, Евдокимова, Заостровцева, 2017]. Бу-
дучи чужеродными видами паразитов, облада-
ющими приуроченностью к одному виду хозя-
ев, эти виды широко распространились в его 
популяциях и наносят существенный ущерб 
рыбоводной отрасли.

В связи с сокращением естественных за-
пасов Anguilla anguilla на территории Белару-
си возрастает интерес к его искусственному 
выращиванию. Беларусь закупает посадоч-
ный материал в Великобритании и Франции 
и зарыбляет естественные водоёмы для под-
держания промысловых популяций. Проник-
новение в водоёмы Беларуси паразитической 
нематоды A. crassus в 1980-х гг. поставило под 
угрозу угреводство в масштабах всей стра-
ны. В 1990 г. у A. anguilla в четырёх крупных 
промысловых озёрах Беларуси (Лукомльское, 
Свирь, Нещердо и Дривяты) отмечено параз-
итирование нематоды A. crassus [Ус, 1997]. 
В трёх из них, исключая последнее, инвазия 
сопровождалась гибелью A. anguilla, ино-

гда принимавшей массовый характер. При 
обследовании рыбы из озёр Лукомльское, 
Нещердо, была установлена высокая экстен-
сивность инвазии данного вида гельминтов у 
A. anguilla – 76.0% в оз. Нещердо, в оз. Лу-
комльское – около 100%. Интенсивность ин-
вазии достигала 31 экз./особь половозрелых 
нематод. Аналогичная картина наблюдалась 
в венгерском оз. Балатон в 1990 г., когда ин-
тенсивность инвазии A. anguilla нематодой 
A. crassus достигала 30 экз./особь и наблюда-
лась гибель этой ценной рыбы [Molnar et al., 
1991; Szekely et al., 1991].

Заражение A. anguilla цестодой B. 
claviceps в водоёмах Беларуси, возможно, 
связано с мигрирующими особями данного 
вида рыб, которые на путях миграции зара-
жаются этим паразитом. По данным С.М. 
Дегтярик с соавторами [2013], цестода B. 
claviceps в водоёмах Беларуси регистриру-
ется у особей A. anguilla в озёрах Нещердо 
и Дривяты с экстенсивностью инвазии 10.0–
20.0% и интенсивностью инвазии не превы-
шающей 3–4 пары на особь.

Заключение
В прудовых хозяйствах и в естественных 

водоёмах Беларуси выявлено 7 чужерод-
ных видов гельминтов (P. cyprini, A. crassus, 
K. sinensis, S. acheilognathi, C. fimbriceps, B. 
сlaviceps, D. dulkeiti). Все виды гельмин-
тов, кроме нематоды A. crassus и цестоды B. 
claviceps – паразитов Anguilla anguilla, заве-
зены на территорию Беларуси с посадочным 
материалом Cyprinus carpio haematopterus с 
Дальнего Востока. В прудовых хозяйствах у 
рыб зарегистрированы 5 видов гельминтов 
P. cyprini, K. sinensis, S. acheilognathi, C. fim-
briceps, D. dulkeiti. Наиболее распространён-
ными видами являются K. sinensis, S. achei-
lognathi, P. cyprini. Экстенсивность инвазии 
Cyprinus carpio данными видами гельминтов 
в прудовых хозяйствах составила в среднем 
28.6±6.2% при интенсивности инвазии 1–22 
экз., 16.0% при интенсивности инвазии 1–2 
экз., 13.3% при интенсивности инвазии 1–4 
экз. (соответственно). В естественных во-
доёмах следует отметить нематоду Anguilla 
anguilla – A. crassus, наносящую ущерб ры-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202126

боводной отрасли, приводя к гибели выращи-
ваемых рыб.
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The article provides data on the species composition of alien helminth species, which infest introduced 
fish species in pond fish farms, and also the literature data on natural reservoirs of Belarus. Seven alien 
helminth species have been revealed in introduced fish in reservoirs of Belarus (Khawia sinensis Hsü, 1935, 
Schyzocotyle acheilognathi (Yamaguti, 1934), Caryophyllaeus fimbriceps Annenkova-Chlopina, 1919, Phi-
lometroides cyprini (Ishii, 1931), Dactylogyrus dulkeiti Bychowsky, 1936, Bothriocephalus claviceps (Goeze, 
1782), Anguillicola crassus Kuwahara 1974). All species of helminths excluding the nematode A.crassus 
and the cestode B.claviceps - parasites of the eels Anguilla anguilla, were introduced to Belarus with the 
seeding of Cyprinus carpio haematopterus (Linnaeus, 1758) from the Far East. The invasive species of 
helminths (K. sinensis, S. acheilognathi, P. cyprini, A. crassus), which affect fishery by causing the death 
of farmed fish, are singled out.
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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
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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 расте ний, но 
способных влиять на уровень света под кро-
нами, нужно учитывать последствия фраг-
ментации местообитаний. Урбанизация 
всег да 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 
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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.

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, 620144, Yekaterinburg, Russia
*e-mail: enp@ipae.uran.ru

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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ПИТАНИЕ ВСЕЛЕНЦА БЫЧКА-КРУГЛЯКА NEOGOBIUS 
MELANOSTOMUS (PERCIFORMES: GOBIIDAE) В ЮГО-

ВОСТОЧНОЙ БАЛТИКЕ
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Изучено питание понто-каспийского вселенца бычка-кругляка Neogobius melanostomus в прибреж-
ной зоне Балтийского моря в районе Куршской косы, в Вислинском заливе и восточной части Гдань-
ского залива. Бычок-кругляк в прибрежных водах предпочитает биотопы с различными укрытиями 
– валунами, крупной галькой и т. п. В питании бычка-кругляка значительна доля организмов-обраста-
телей, обитающих на этих объектах. Если организмы-обрастатели по какой-то причине отсутствуют, 
бычок переключается на другие виды жертв: моллюсков, свободноживущих ракообразных, личинок 
насекомых и другие группы бентосных и нектобентосных организмов. Существует связь спектра 
питания с размерами бычка-кругляка: крупные особи потребляют более крупные жертвы. Бычок-кру-
гляк реализует пищевую стратегию, заключающуюся в том, что в пищу используются все организмы, 
доступные территориально и по размерам. Подобная пищевая пластичность служит одной из причин 
широкой экспансии этого вида за пределами нативного ареала.

Ключевые слова: бычок-кругляк, Neogobius melanostomus, питание, Юго-Восточная Балтика, 
инвазионный вид.

DOI: 10.35885/1996-1499-2021-14-4-43-53

Введение
Нативным ареалом бычка-кругляка Neogo-

bius melanostomus (Perciformes: Gobiidae) 
является Понто-Каспийский бассейн [Берг, 
1949]. В июне 1990 г. этот вид был обнару-
жен в Балтийском море в прибрежных водах 
Путцкой бухты Гданьского залива [Skóra, 
Stolarski, 1993], что послужило началом от-
счёта экспансии вида в Балтийском регионе. 
За короткий период времени бычок-кругляк 
заселил воды польской части Гданьского за-
лива [Sokołowska, Fey, 2011]. В 2000 г. он 
появился в районе г. Балтийска и Балтий-
ской косы [Тылик, Закревский, 2003], широ-
ко распространившись в южной и восточной 
частях Балтийского моря. В 1999 г. он был от-
мечен около о-ва Рюген [Corkum et al., 2004], в 
2002 г. зарегистрирован в гавани г. Клайпеды 
(Литва) и в заливе Пярну (Pärnu) [Shpilev, 
Ojaveer, 2003]. В 2005 г. впервые был встре-
чен в Финском заливе в бухте Мууга (Muuga) 
[Ojaveer, 2006], а в 2012 г. – в восточной части 

Финского залива [Успенский, Насека, 2014] и 
в Ботническом заливе у побережья Финлян-
дии [Kotta et al., 2016]. Важно отметить, что 
вид заселяет не только морские воды, он по-
явился в лагунах и дельтах рек, впадающих в 
Балтийское море [Borowski,1999; Кодухова и 
др., 2017].

Описывая успешное расселение быч-
ка-кругляка за пределами нативного ареала, 
большинство специалистов отмечают его 
способность жить в широких границах из-
менения таких абиотических факторов, как 
температура воды, солёность, насыщение 
кислородом, что позволяет говорить о вы-
соких адаптивных способностях этого вида 
[Москалькова, 1996; Kornis et al., 2012]. Оче-
видно, успешное приспособление к новым 
местам обитания с самым разным набором 
биотопических условий требует, в том чис-
ле, и достаточно высокого уровня пищевой 
пластичности. Известно, что этот вид имеет 
широкий спектр питания. Так, в пределах 
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нативного ареала в Чёрном море пищевыми 
объектами кругляка в основном являются 
двустворчатые моллюски (Mytilus gallopro-
vincialis, Cerastoderma glaucum, Lentidium 
mediterraneum) и в меньшей степени рако-
образные и полихеты [Берг, 1949; Милованов, 
2013]. В Азовском море главными объектами 
питания являются моллюски (Mytilaster linea-
tus, Cardium sp., Syndesmya sp., Dreissena sp.), 
полихеты и ракообразные, а в Каспийском – 
моллюски (Gastropoda, M. lineatus, Cardium 
sp.), ракообразные, личинки хирономид и 
рыба [Ильин, 1949].

В районах инвазии набор пищевых объ-
ектов бычка немного отличается от такового 
в пределах нативного ареала. Так, в Саратов-
ском вдхр. основу его питания составляют 
моллюски рода Dreissena, а такие представи-
тели зообентоса, как хирономиды, брюхоно-
гие моллюски, бокоплавы встречаются реже 
[Кириленко, Шемонаев, 2012 а, б]. В Куйбы-
шевском вдхр. бычок-кругляк с длиной тела 
до 63 мм питается в основном ракообразны-
ми (41.9% по массе) [Фролова, 2009]. В Кана-
де основу питания вселенца составляют мол-
люски с преобладанием D. polymorpha [Jude 
et al., 1995]. Есть указания на питание быч-
ка-кругляка преимущественно двустворча-
тыми моллюсками Mytilus trossulus, Macoma 
balthica, Cardium spp. и Hydrobia spp., а также 
ракообразными Idotea balthica, A. improvisus 
и представителями семейства Gammaridae 
[Skóra, Rzeznik, 2001] в инвазивных посе-
лениях в Балтийском море в западной части 
Гданьского залива и Путцкой бухте. Однако в 
целом в литературе питанию бычка-кругляка 
уделяется мало внимания, особенно в отно-
шении популяций из районов инвазии.

В связи с вышесказанным целью насто-
ящей работы стало описать и проанали-
зировать особенности спектра питания N. 
melanostomus юго-восточной части Балтий-
ского моря в районе Куршской косы, в вос-
точной части Гданьского залива и в Вислин-
ском заливе.

Материал и методика
Питание бычка-кругляка изучено по мате-

риалам, собранным в 2011–2015 гг. в восточ-

ной части Гданьского залива у г. Балтийска, 
в Балтийском море у побережья Куршской 
косы, в Вислинском заливе, у пос. Коса и у 
г. Толькмицко (Польша) (рисунок). Краткая 
характеристика биотопов приведена в табли-
це 1.

В большинстве случаев отлов рыб осу-
ществлялся удочкой с берега на глубинах 0.5–
1.0 м. В районе г. Толькмицко бычок-кругляк 
был собран в ходе эксперимента по определе-
нию скорости роста моллюска Rangia cuneata 
из боксов, установленных на дне. К сожале-
нию, использование не отцеживающих ору-
дий лова, несопоставимые объёмы выборок, 
различные сезоны и годы сбора материала 
накладывают ограничения на интерпретацию 
полученных данных. Однако имеющийся 
материал можно использовать для изучения 
спектра питания, соотношения пищевых ком-
понентов и размерных характеристик потре-
бляемых жертв. Данные по накормленности 
и другим количественным характеристикам 
питания носят справочный характер.

Часть пойманных особей бычка-кругляка 
была зафиксирована раствором формальде-
гида (4–6%) для последующей камеральной 
обработки. Другая часть особей была замо-
рожена при температуре –18 °С. Всего было 

Рис. Места сбора материала по питанию бычка-кру-
гляка (отмечены звездочкой): 1 – Вислинский залив, г. 
Толькмицко (Польша); 2 – Балтийское море, г. Балтийск; 
3 – Вислинский залив, п. Коса; 4 – Балтийское море, 
Куршская коса.
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Таблица 1. Характеристика мест сбора особей N. melanostomus, время сбора и объём проанализированного мате-
риала (число ЖКТ).

Локальность/ 
Координаты Особенности биотопа* Время сбора Орудия лова Число 

ЖКТ

Восточная часть Гдань-
ского залива, (г. Бал-
тийск) / 54°38′49″ с. ш., 
19°52′30″ в. д.

Грунты каменистые (гравийные, га-
лечные) с гидротехническими соору-
жениями и с отдельными валунами, 
покрытыми обрастаниями из  балянусов 
Amphibalanus improvisus, мшанок Electra 
spp., гидроидов Сordylophora caspi, ми-
дий Mytilus sp.

Июль, 2011 г. Удочка 51

Август, 2011 г. Удочка 12

Май, 2014 г Удочка 17

Июль, 2014 г. Удочка 11

Балтийское море, Курш-
ская коса, (Музей) / 
55°01′41″ с. ш., 
20°37′42″ в. д.

Каменисто-песчаные грунты (крупно-раз-
нозернистые пески с включением гальки 
и отдельных валунов) без организмов 
обрастаний

Август, 2015 г. Пляжный 
невод 4

Вислинский залив, 
(г. Толькмицко) /
54°19′28″ с. ш., 
19°31′09″ в. д.

Илисто-песчаные грунты без водной 
растительности. Апрель, 2015 г.

Собран из 
экспери-

ментальных 
боксов

20

Вислинский залив, (пос. 
Коса) / 
54°37′18″ с. ш., 
19°53′20″ в. д.

Каменистые грунты (валуны, галька) 
с гидротехническими сооружениями, 
покрытыми балянусами A. improvisus, 
мшанками Electra spp., гидроидами 
С. caspi, водорослями Cladophora sp., 
перемежающиеся песчано-илистыми 
грунтами.

Октябрь, 
2011 г. Удочка 23

Итого 138

*Тип грунта определяли в ходе визуального осмотра локальности.

изучено питание 138 экземпляров (табл. 1). 
В ходе камерального анализа у рыб измеря-
ли общую длину тела (TL), массу, определя-
ли пол, стадию зрелости половых продуктов 
по 6-балльной шкале и переваренность пищи 
по 5-балльной шкале [Инструкция…, 1977]. 
Желудочно-кишечный тракт (ЖКТ) рыб из-
влекался полностью. Обработку и изучение 
содержимого ЖКТ проводили без разделения 
на отделы тракта стандартными методами 
[Методическое пособие…, 1974]. Все обна-
руженные в ЖКТ организмы определяли до 
возможного таксона. В ряде случаев размеры 
жертв восстанавливали, используя аналоги из 
фондовых коллекций лаборатории Морской 
экологии Атлантического отделения Инсти-
тута океанологии РАН. Массу содержимого 
ЖКТ и отдельных компонентов пищи взве-
шивали с точностью до 10 мг и подсчитыва-
ли число организмов. Индексы наполнения 
желудков (ИНЖ, ‱) определяли как отно-
шение массы пищи к массе рыбы. Средний 

индекс наполнения желудков (ИНЖ) рассчи-
тывали как сумму всех индексов наполнения 
желудков в пробе, разделенную на общее 
число рыб. На основании массы отдельных 
пищевых компонентов определяли их долю 
в пищевом комке (М, %). Встречаемость пи-
щевых компонентов (ЧВ, %) вычисляли как 
отношение суммы встреч данного компонен-
та пищи к общему числу находок всех компо-
нентов в процентах.

Результаты
Характеристика спектра питания быч-

ка-кругляка из разных локальностей в разные 
сезоны года. В восточной части Гданьского 
залива (г. Балтийск) в мае преобладающей 
пищей кругляка были мшанки Electra spp. (М 
– 45.7%, ЧВ – 47.1%) и гидроиды С. caspia 
(М – 19.1%, ЧВ – 35.3%) (табл. 2). Ракообраз-
ные – краб Rhithropanopeus harrisii и креветка 
Crangon crangon, личинки насекомых, баля-
нус A. improvisus, молодь мидии Mytilus sp. 
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и постличинки рыб, определить которых не 
удалось из-за сильной степени переваренно-
сти, были представлены в меньшем количе-
стве, суммарно составили 35.2% по М и 17.6% 
по ЧВ. Для польской части Гданьского зали-
ва мидию определяют как Mytilus trossulus 
[Wiktor, 1993]. Генетические исследования 
последних лет свидетельствуют о широкой 
представленности в Балтике M. trossulus и 
её гибрида с M. edulis [Сказина и др., 2016], 
различить которых без генетического анализа 
проблематично, поэтому в наших сборах ми-
дия не идентифицирована до видового уров-
ня. Доминирование мшанок Electra spp. и 
гидроидов С. caspia в пищевом комке сохра-
нилось в июле, эти группы составляли 11.8–
31.5% (М) и 18.2–43.1% (ЧВ) и 5.1–17.0% 
(М) и 5.9–27.3% (ЧВ), соответственно. В то 
же время значительно увеличилась частота 
встречаемости балянусов A. improvisus. Их 
доля в пище (М) варьирует от 24.9 до 32.2%, а 
частота встречаемости (ЧВ) от 17.6 до 36.4%. 
В летний период (июль) в пище бычка-кру-
гляка среди ракообразных, помимо C. crangon 
и R. harrisii, отмечены изоподы, мизиды и не 
идентифицированные декаподы. Суммарно 
доля этой группы организмов варьировала 
от 8.6 до 22.7% по М и от 27.6 до 45.5% по 
ЧВ. Мелкие экземпляры мидий Mytilus sp., 
гастропод Hydrobia spp. и полихет суммарно 
составили 1.1–1.7% по М и 9.8–18.2% по ЧВ, 
а доля личинок насекомых по М равна 1.8% 
и 2.0% по ЧВ. В августе главной пищей быч-
ка стали балянусы A. improvisus (М – 64.4% и 
ЧВ – 50.0%) и мшанки Electra spp. (21.8% – М 
и 75.0% – ЧВ). Краб R. harrisii составил всего 
2.8% по М и 8.3% по ЧВ (табл. 2).

В районе Куршской косы было отлов-
лено 4 экземпляра бычка-кругляка длиной 
57–76 мм и массой 1.6–5.0 г. Средняя пере-
варенность пищи оценена в 3 балла, ИНЖ – 
180‱. Пищевой комок отловленных особей 
состоял из ракообразных, включая гаммарид, 
и изопод Saduria entomon (табл. 2). Массовая 
доля неопределённых ракообразных в ЖКТ 
составляла 44.4%, частота встречаемости – 
25.0%.

В Вислинском заливе в районе г. Тольк-
мицко в апреле основными объектами пита-
ния бычка-кругляка были дафния Daphnia 

magna (М – 24.0% и ЧВ – 43.3%) и личинки 
насекомых (М – 8.3% и ЧВ – 6.7%). В мень-
шем количестве потреблялись личинки рыб, 
гаммариды, неопределённые брюхоногие 
моллюски и Hydrobia spp. (табл. 3). Средний 
ИНЖ равен 171‱, степень переваренности 
пищи 3.4 балла. В октябре в Вислинском за-
ливе в условиях полузакрытой бухты около 
Балтийского пролива состав пищи был иным. 
Преобладали креветка C. crangon (47.5% по 
М и 3.8% по ЧВ), краб R. harrisii (23.9% по М 
и 7.7% по ЧВ) и балянусы A. improvisus (7.0% 
по М и 7.7% по ЧВ). В меньшей степени по-
треблялись гидроиды С. caspia, копеподы и 
молодь рангии R. cuneata (табл. 3). Средняя 
переваренность пищи составила 3.2 балла, а 
средний ИНЖ равен 144‱.

Спектр питания бычка-кругляка разных 
размерных групп. Пищевыми объектами 
мелких особей бычка-кругляка (55–80 мм) 
являются преимущественно личинки насеко-
мых (15.5% по М). В пищевом комке особей 
этой размерной группы в меньшей степени 
встречаются постличинки рыб (7.8% по М), 
балянусы A. improvisus (6.2% по М), мизиды 
(5.4% по М), гаммариды (3.4% по М), гидрои-
ды С. caspia (3.1% по М), остракоды (2.8% по 
М), дафнии (1.3% по М) и изоподы S. entomon 
(1.2% по М) (табл. 4). Масса остальных объ-
ектов питания не превышала 1%. Большая 
часть пищи, 42.4% по М, была переваренной 
до неопределимого состояния.

Более крупные особи (81–100 мм) в основ-
ном питались креветками (суммарно 19.8% 
по М), A. improvisus (16.6% по М) и крабом 
R. harrisii (10.3% по М). Важно отметить, 
что спектр питания этой размерной группы 
бычка-кругляка был расширен за счёт при-
креплённых организмов Electra sp. (24.3% по 
М) и С. caspia (2.7% по М). В пище в незна-
чительных количествах встречались изоподы 
S. entomon, моллюски Hydrobia spp. и Mytilus 
sp., водоросль Cladophora sp. и ряд других 
организмов (табл. 4).

Особи N. melanostomus длиной 101–120 мм 
питались в основном прикреплёнными орга-
низмами: Electra sp. (41.0% по М), A. improvi-
sus (25.4% по М) и С. сaspia (9.8% по М). В 
значительно меньшем количестве в пищевом 
комке встречались креветки C. crangon (5.6% 
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Таблица 3. Характеристика питания бычка-кругляка в Вислинском заливе: апрель – Польша, г. Толькмицко (2015 г.) 
и октябрь – посёлок Коса (2010 г.)

Компонент пищи
период

апрель октябрь
М % Ч % М % Ч %

Cladophora sp. (Ulvophyceae) 0.1 3.3   
Сordylophora caspia  (Hydrozoa)   0.4 3.9
Gastropoda 1.8 6.7   
Hydrobia ssp. 2.0 3.3   
Rangia cuneata   0.1 3.9
Daphnia magna 24.0 43.3   
Copepoda   0.4 23.1
Gammaridae 2.6 3.3   
Decapoda   2.2 3.9
Crangon crangon   47.5 3.9
Rhithropanopeus harrisii   24.0 7.7
Amphibalanus improvisus   7.0 7.7
Mysidacea   6.7 15.4
Crustacea 3.5 3.3 8.7 15.4
Insecta  (личинки) 8.3 6.7   
Рыба (постличинки) 6.4 3.3   
Икра неопределённая 3.2 3.3   
Неопределённая пища 48.1 23.5 3.0 15.1
Желудки (всего / с пищей) 20/20 23/23

Средняя длина TL, мм 79.6±3.3
14.8

83.1±1.4
6.5

Средняя масса тела, г 5.9±0.9
4.2

7.6±0.4
1.8

Средняя переваренность, балл 3.4±0.1
0.4

3.2±0.1
0.4

ИНЖ ‱ 171.0±54.3
243.1

144.1±29.2
139.9

по М), краб R. harrisii (4.5% по М) и мизиды 
(1.8% по М), а также Mytilus sp., постличин-
ки рыб и водоросли Cladophora sp. (табл. 4). 
Основу питания рыб максимальных размеров 
(120–175 мм) составляли прикреплённые ор-
ганизмы A. improvisus (72.0% по М), Electra 
sp. (7.9% по М), С. caspia (4.2% по М). Краб 
R. harrisii и креветки составляли 2.5% и 2.6% 
по массе, соответственно. Незначительную 
долю пищевого комка составляли личинки 
насекомых, мизиды и мидии.

С изменением размеров бычка-кругляка 
изменяется не только видовой состав пище-
вых объектов, но и размеры жертв. Так, если 
у рыб с длиной тела 55–80 мм минимальный 
и максимальный размеры жертв варьиру-

ют от 0.3 до 12.0 мм, то у особей размерной 
группы 120–176 мм размер жертвы составля-
ет уже 0.2–21.0 мм. В целом размеры жертв 
N. melanostomus варьируют от 0.2 мм до 28.0 
мм (см. табл. 4). 

Обсуждение
На спектр питания бычка-кругляка как в 

нативном ареале, так и районах инвазии ока-
зывают воздействие множество факторов. 
Наличие тех или иных потенциальных жертв 
связано с солёностью воды, температурой, 
прибоем и его силой, прозрачностью воды 
и другими условиями среды. Давая характе-
ристику особенностям питания вида в рас-
сматриваемых локальностях Юго-Восточной 
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Таблица 4. Состав пищи и размеры жертв бычка-кругляка по размерным группам (в % по массе)

Компоненты пищи
Размерные группы, мм

55–80 81–100 101–120 120–170
Ulvophyceae (Cladophora sp.) + 3.9
Hydrozoa (Сordylophora caspia) 3.1 2.7 9.8 4.2
Bryozoa (Electra sp.) 0.3 24.3 41.0 7.9
Polycheta 0.8 0.5
Gastropoda 0.4 0.1
Hydrobia spp. 0.1
Mytilus sp. 0.1 0.8 1.2 0.3
Rangia cuneata +
Crustacea 8.9 2.7 0.6
Daphnia magna 1.3 0.5
Copepoda 0.1
Ostracoda 2.8 0.2
Decapoda 8.0 1.0 1.2
Crangon crangon 11.8 5.6 1.4
Rhithropanopeus harrisii 10.3 4.5 2.5
Saduria entomon 1.2 1.6
Amphibalanus improvisus 6.2 16.6 25.4 72.0
Gammaridae 3.4
Mysidacea 5.4 0.2 1.8 0.1
Insecta (личинки) 15.5 8.7 3.2 1.7
Рыба (постличинки) 7.8 0.5
Икра неопределённая 0.4
Неопределённая пища 42.4 10.8 1.5 8.7
Желудков с пищей 27 61 34 16
Пределы варьирования размеров жертв, мм 0.3–12.0 0.5–28.0 0.9–28.0 0.2–21.0

Средние размеры жертв, мм 4.2±0.8
4.2

7.4±0.9
7.72

6.5±1.2
8.2

6.7±1.5
6.1

Балтики, следует обратить внимание на не-
сколько наблюдений. Во-первых, очевидна 
связь состава пищевого комка рыб с размером 
особей (см. табл. 4). Так, гидроиды, мшанки, 
балянусы и прикреплённые моллюски с раз-
мерами раковин 2–4 мм начинают встречаться 
в пище бычка-кругляка длиной более 60 мм. 
При этом максимум потребления гидроидов 
и мшанок отмечен у рыб длиной 101–120 мм, 
а балянусов у рыб длиной 120–140 мм (табл. 
4). Сходная информация об увеличении числа 
видов жертв и размеров потребляемых осо-
бей по мере увеличения размеров хищника 
обсуждается в литературе [Милованов, 2013].

Во-вторых, на состав пищевых объектов 
бычка-кругляка, несомненно, оказывает ви-
ляние характер биотопа, где он был отловлен 
и, очевидно, обитал. Из литературы извест-
но, что N. melanostomus предпочитает нере-
ститься, питаться и прятаться на твёрдых, 
скалистых субстратах [Ильин, 1949; и др.]. 
Песчаные биотопы представляют для него 
большую угрозу в связи с возрастающей до-
ступностью для хищников. Особенное значе-
ние для бычка имеет наличие разнообразных 
укрытий – валунов, крупной гальки, объек-
тов гидротехнических сооружений, где пря-
чется не только молодь, но и взрослые осо-
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би [Kornis et al., 2012]. Например, на Чёрном 
море автор ловил бычков-кругляков, вынимая 
из воды отрезки труб и закрыв выходы рука-
ми. Подобным образом были пойманы бычки 
в польской зоне Вислинского залива (г. Тольк-
мицко), где в ходе эксперимента по изучению 
роста моллюска-вселенца рангии бычки пря-
тались в ящиках с этим моллюском. Связь с 
укрытиями бычка-кругляка заложена в цикле 
его воспроизводства [Ильин, 1949; Бонислав-
ская и др., 2014]. Самцы устраивают между 
камней и других укрытий «гнёзда-норки», 
куда привлекают самок. После нереста сам-
ки покидают укрытия, а самцы остаются ох-
ранять прикреплённую икру, не питаются и 
только после появления личинок покидают 
«гнездо». При этом часть самцов погибает 
от истощения. Выбросы на берег погибших 
бычков-кругляков отмечались на Чёрном 
море [Ильин, 1949], подобные выбросы на-
блюдались и на берегах Калининградской 
обл. [Кукуев Е.И., личное сообщение].

Указанные выше подводные объекты мо-
гут быть хорошим субстратом для организ-
мов-обрастателей, поэтому в тех биотопах, 
где отмечаются валуны, обломки бетона и 
т. п. в пищевом комке у исследованных осо-
бей преобладала именно эта группа жертв. 
Так, спектр питания бычка из прибрежных 
вод г. Балтийска (восточная часть Гданьского 
залива) по большей части составляли баляну-
сы (42.9% по М), мшанки (26.8% по М), ги-
дроиды (6.6% по М), а мидии, ракообразные, 
креветки, личинки насекомых встречались 
значительно реже (см. табл. 2).

Но не всегда наличие субстрата для об-
растания обуславливает доминирование в 
пище кругляка организмов-обрастателей. 
Питание рыб в Вислинском заливе у посёл-
ка Коса на субстрате, сходном с районом у 
г. Балтийска (каменистые грунты и гидротех-
нические сооружения) состояло в основном 
из свободноживущих ракообразных – креве-
ток, крабов, мизид, копепод (суммарно 89.5% 
по М). Организмы обрастаний в пище встре-
чались реже и были представлены балянуса-
ми (7.0% по М) и гидроидами (0.4% по М) 
(табл. 4). Возможно, такие отличия в питании 
в морской части около г. Балтийска и в Вис-
линском заливе на сходном субстрате связа-

ны с разной солёностью воды в море и зали-
ве, влияющей на видовой состав обрастаний. 
Солёность воды Гданьского залива составля-
ет 5–7 S‰ [Дубравин, 2014], в то время как 
солёность воды в Вислинском заливе 2–6 S‰ 
при значительных колебаниях показателя, 
вызванных нагонами морской воды и сезон-
ными явлениями [Географический атлас…, 
2002]. В этом случае такие типичные морские 
организмы, как балянусы, могут находиться в 
состоянии угнетения из-за низкой солёности 
[Хлебович, 1974].

В биотопах, где подходящие субстраты 
для обрастателей отсутствуют, в пище кру-
гляка повышается доля свободноживущих 
организмов – ракообразных, моллюсков. В 
прибойной зоне моря на Куршской косе, с по-
вышенной литодинамикой, где грунт камени-
стый без обрастаний, это обусловило преоб-
ладание гаммарид и изопод в пищевом комке 
бычка-кругляка (см. табл. 2).

Илисто-песчаные грунты Гданьского за-
лива близ г. Толькмицко нельзя назвать ти-
пичным биотопом бычка-кругляка. Очевид-
но, бычка привлекли экспериментальные 
боксы, где он нашёл укрытие. В пищевом 
комке находились доступные в этом биотопе 
организмы: свободноживущие ракообразные, 
включая дафнию (24% по М), гаммариды и 
неопределённые ракообразные (2.6% и 3.5% 
по М, соответственно), а также личинки насе-
комых (8.3% по М), постличинки рыб (6.4% 
по М), гастроподы (2.8% по М). Этот факт 
свидетельствует о низкой избирательности 
питания бычка-кругляка, что в том числе и 
обусловило успешность его инвазии. Вы-
вод о широком спектре питания вида можно 
сделать и из анализа работы [Skóra, Rzeznik, 
2001]: на разных грунтах и стациях, по дан-
ным этих авторов, у бычка в пищевом комке 
преобладали разные группы организмов – 
моллюски, полихеты, изоподы и другие рако-
образные.

Таким образом, представленные данные 
свидетельствуют о широком пищевом спектре 
N. melanostomus в водах Юго-Восточной Бал-
тики, что обусловлено разнообразием абио-
тических условий, с одной стороны, и низкой 
специализированностью вида к каким-либо 
определённым пищевым объектам, с другой.
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Заключение
Спектр питания N. melanostomus на ис-

следованной акватории включает бентосные 
и нектобентосные организмы размером от 0.2 
до 28.0 мм. Видовой состав жертв бычка-кру-
гляка скорее всего связан с их доступностью 
для питания в том или ином месте. Поскольку 
бычок в прибрежной части вод предпочитает 
биотопы с различными укрытиями – круп-
ными камнями, галькой и т. п., в его пище-
вом спектре велика доля жертв, обитающих 
на этих подводных объектах, а именно орга-
низмов-обрастателей – балянусов, мшанок, 
гидроидов. Если организмы-обрастатели по 
какой-то причине отсутствуют (например, в 
биотопе не оптимальны абиотические усло-
вия среды), бычок переключается на другие 
виды жертв: моллюсков, свободноживущих 
ракообразных, личинок насекомых и другие 
группы пищевых организмов. Спектр пита-
ния бычка-кругляка связан с размерами рыбы: 
крупные особи потребляют более крупные 
жертвы. В целом, вид N. melanostomus реа-
лизует пищевую стратегию, когда в пищу ис-
пользуются все организмы, доступные терри-
ториально и по размерам, что очевидно в том 
числе обусловило широкую экспансию этого 
вида.

Благодарности
Авторы признательны польским коллегам 

Р. Корниюву и А. Дргасу (Ryszard Kornijyw, 
Aleksander Drgas, Институт морского ры-
боловства, Гдыня, Польша) за предостав-
ленные для исследования экземпляры N. 
melanostomus, собранные в эксперименталь-
ных боксах, и коллегам Ю.Ю. Полуниной и 
Н.С. Молчановой (АО ИО РАН) за помощь 
в определении организмов в пищевом комке 
бычка- кругляка.

Финансирование работы
Работа выполнена в рамках государствен-

ного задания бюджетной темы ИО РАН № 
0128-2021-0007. 

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

ний с участием животных в экспериментах, 
выполненных кем-либо из авторов.

Литература
Берг Л.С. Рыбы пресных вод СССР и сопредельных 

стран. Часть 3. М.; Л.: Изд-во АН СССР, 1949. С. 
929–1381.

Бониславская М., Таньский А. и др. Особенности эм-
брионального развития бычка-кругляка Neogobius 
melanostomus Pallas (Gobiidae) в пресной воде. // 
Вопр. ихтиологии. 2014. Том 54. № 5. С. 591–598.

Географический атлас Калининградской области / Гл. 
ред. В.В. Орлёнок. Калининград: Изд-во КГУ, 2002. 
276 с.

Дубравин В.Ф. Эволюции гидрометеорологических 
полей в Балтийском море. Калининград: АО ИО РАН, 
Изд-во Капрос, 2014. 438 с.

Ильин Б.С. Бычок-кругляк // Промысловые рыбы СССР. 
М.: ВНИРО, 1949. С. 642–644.

Инструкция по производству биологических работ и 
первичной обработке материала на судах Запры-
бпромразведки. Калининград: Запрыбпромразведка, 
1977. 200 с.

Кириленко Е.В., Шемонаев Е.В. Питание бычка-кругляка 
Neogobius melanostomus Pallas (Gobiidae, Perciformes) 
в двух Волжских водохранилищах // Вопр. ихтиоло-
гии. 2012а. Том 52. № 3. С. 381–385.

Кириленко Е.В., Шемонаев Е.В. Изменчивость пита-
ния бычка-кругляка Neogobius melanostomus Pallas 
(Gobiidae, Perciformes) в Саратовском водохранилище 
// Вестник СамГУ. Естественнонаучная серия. 2012б. 
№ 3/1(94). С. 186–191.

Кодухова Ю.В., Боровикова Е.А., Ежова Е.Е., Гущин 
А.В. Особенности морфологии бычка-кругляка 
(Neogobius melanostomus) Юго-Восточной Балтики 
// Региональная экология. 2017. № 3 (49). С. 7–16.

Методическое пособие по изучению питания и пищевых 
отношений рыб в естественных условиях. М.: Наука, 
1974. 254 с.

Милованов А.И. Биологическая характеристика быч-
ка-кругляка Neogobius melanostomus Pallas (Gobiidae, 
Perciformes) Керченского пролива и сопредельных 
прибрежных вод Чёрного моря // Труды ЮГНИРО. 
2013. Т. 51. C. 36–39.

Москалькова К.И. Экологические и морфо-физио-
логические предпосылки к расширению ареала у 
бычка-кругляка Neogobius melanostomus в условиях 
антропогенного загрязнения водоёмов // Вопр. ихти-
ологии. 1996. Т. 36. №. 5. С. 615–621.

Сказина М.А., Гагарина А.В., Генельт-Яновский Е.А., 
Католикова М.В., Стрелков П.П. Идентификация 
чистопородных мидий Mytilus edulis L. и M. trossulus 
Gould и их гибридов в гибридных зонах // Матери-
алы XVIII научного семинара «Чтения памяти К.М. 
Дерюгина». СПб.: ЗИН РАН; Изд-во КопиСервис, 
2016. С. 54–67.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202152

Тылик К.В., Закревский Е.Д. Натурализация вселенца 
бычка-кругляка Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) 
в Вислинском заливе Балтийского моря // Тез. докл. 
междунар. конф. «Инновации в науке и образовании 
– 2003». Калининград: Изд-во КГТУ, 2003. С. 39–40.

Успенский А.А., Насека А.М. К изучению рыбного 
населения прибрежных мелководий российского 
сектора Финского залива // Региональная экология. 
2014. № 1–2. С. 48–55.

Фролова Л.А. Трофические особенности вида-вселенца 
бычка-кругляка Neogobius melanostomus (Pallas, 1811) 
в верхней части Куйбышевского водохранилища // 
Уч. зап. Казанского гос. университета. Естественные 
науки. 2009. Т. 151. Кн. 2. С. 244–249.

Хлебович В.В. Критическая солёность биологических 
процессов Л.: Наука, 1974. 236 с.

Borowski W. The round goby in the Vistula Lagoon // 
Magazyn Przemysłu Rybackiego 1999. Vol. 4(12). P. 39.

Corkum L.D., Sapota M.R., Skóra K.E. The round goby, 
Neogobius melanostomus, a fish invader on both sides 
of the Atlantic Ocean // Biol. Invasions. 2004. Vol. 6. P. 
173–181. DOI: 10.1023/B:BINV.0000022136.43502.db

Jude D., Janssen J., Crawford G. Ecology, distribution and 
impact of the newly introduced round and tubenose 
gobies on the biota of the St. Clair and Detroit Rivers 
// The Lake Huron Ecosystem: Ecology, Fisheries and 
Management / M. Munawar, T. Edsall, J. Leach (eds.). 
Amsterdam, the Netherlands: SPB Academic Publishing, 
1995. P. 447–460.

Kornis M.S., Mercado-Silva N., Vander Zanden M.J. Twen-
ty years of invasion: a review of round goby Neogobius 

melanostomus biology, spread and ecological implica-
tions // J. Fish Biol. 2012. Vol. 80. P. 235–285. DOI: 
10.1111/j.1095-8649.2011.03157.x

Kotta J., Nurkse K., Puntila R., Ojaveer H. Shipping and nat-
ural environmental conditions determine the distribution 
of the invasive non-indigenous round goby Neogobius 
melanostomus in a regional sea // Estuarine, coastal and 
shelf science. 2016. Vol. 169. P. 12–24.

Ojaveer H. The round goby Neogobius melanostomus is 
colonizing the NE Baltic Sea // Aquatic Invasions. 2006. 
Vol. 1(1). P. 44–45.

Shpilev H., Ojaveer E. Round goby, Neogobius melanosto-
mus (Pallas) // E. Ojaveer, E. Pihu, T. Saat (eds.). Fishes 
of Estonia. Tallinn: Estonian Academy Publishers, 2003. 
P. 336–337.

Skóra K.E, Rzeznik J. Observations on diet composition of 
Neogobius melanostomus Pallas 1811 (Gobiidae, Pisces) 
in the Gulf of Gdansk (Baltic Sea) // J. Great Lakes Res. 
2001. Vol. 27(3). P. 290–299.

Skóra K.E, Stolarski J. New fish species in the Gulf of 
Gdańsk, Neogobius sp. [cf. Neogobius melanostomus 
(Pallas 1811)] // Bull. of the Sea Fisheries Institute. 1993. 
Vol. 1(128). P. 83–84.

Sokołowska E., Fey D.P. Age and growth of the round goby 
Neogobius melanostomus in the Gulf of Gdańsk several 
years after the invasion. Is the Baltic Sea a new Promised 
Land? // J. Fish Biol. 2011. Vol. 78. P. 1993–2009. DOI: 
10.1111/j.1095-8649.2011.02986.x

Wiktor K. Makrozoobentos // Zatoka Pucka / K. Korze-
niewski (ed.). Gdansk: Inst. Ocean. Univ., 1993. P. 
442–454. 



53РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2021

FEEDING OF THE INVASIVE ROUND GOBY NEOGOBIUS 
MELANOSTOMUS (PERCIFORMES: GOBIIDAE) 

IN THE SOUTH-EASTERN BALTIC

Guschin A.V.a, *, Ezhova E.E.a, Borovikova Е.А.b

a Atlantic Branch of P.P.Shirshov Institute of Oceanology of the RAS, Kaliningrad 236022, Russia
b I,D. Papanin Institute for Biology of Inland Waters of the RAS, Borok, Yaroslavl obl. 152742, Russia 

*e-mail: Poseidon-47@rambler.ru

The feeding of the Ponto-Caspian invasive round goby Neogobius melanostomus in the coastal zone 
of the Baltic Sea near the Curonian Spit, in the Vistula Lagoon and in the eastern part of the Gdansk Bay 
has been studied. The round goby in coastal waters prefers biotopes with various shelters - boulders, large 
pebbles, etc. In the diet of the round goby, there is a significant proportion of fouling organisms inhabiting 
these objects. If fouling organisms are absent for some reason, the goby switches to other types of prey: 
molluscs, free-living crustaceans, insect larvae and other groups of benthic and nektobenthic organisms. 
There is a connection between the food spectrum and the size of the round goby: large individuals consume 
larger prey. The round goby implements a food strategy, which consists in the fact that all organisms that are 
available territorially and in size are used for food. Such food plasticity is one of the reasons for the wide 
expansion of this species outside the native range.

Key words: round goby, Neogobius melanostomus, feeding, the South-Eastern Baltic, invasive species. 
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Представлен обзор литературы по экологии, биологии, распространению фасолевой зерновки 
(Acanthoscelides obtectus) и её основного кормового растения – фасоли обыкновенной (Phaseolus 
vulgaris) в Северной и Южной Америке, Европе, Африке, Азии, Австралии и более детально в России; 
влиянию абиотических, биотических и антропогенных факторов на инвазионный процесс, фитоса-
нитарное состояние посевов фасоли в России; о мерах по сдерживанию распространения инвайдера. 
Прослежены основные этапы инвазии зерновок из её первичного ареала в Южной Америке и на юге 
Северной Америки, рассмотрены векторы инвазии и причины, её обуславливающие. В России эконо-
мическая значимость фасолевой зерновки возросла с середины 1980-х гг., что совпало с потеплением 
климата, произошло расширение её распространения в восточном и северо-западном направлениях. 
В последние десятилетия XX в. она проникла в Смоленскую, на юг Тверской и в Томскую области. 
Увеличение объёмов производства фасоли в России, отсутствие её системной защиты от зерновки и 
дальнейшее потепление климата будут способствовать расширению ареала фасолевой зерновки на 
север в европейской части и на Урале до 57–58° с. ш., где условия летнего периода благоприятны 
для развития фасоли и зерновки. На восток возможно её распространение в Тыву, Бурятию, Забай-
кальский край, Амурскую обл., Еврейскую автономную обл., южную часть Хабаровского края. При 
введении строгого внутреннего карантина и системы защиты фасоли, препятствующей распростра-
нению зерновки с заражённым зерном фасоли, напротив, возможно сокращение ареала зерновки, с 
её исчезновением в Сибирском и Уральском округах, Башкортостане и Татарстане.

Ключевые слова: фасоль обыкновенная, Acanthoscelides obtectus, Zabrotes subfasciatus, жуки-вре-
дители, космополит, пути и векторы инвазии, инвазионный процесс, натурализация.
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Введение
Фасолевая зерновка Acanthoscelides obtec-

tus (Say, 1831) – космополит, инвазионный 
для Европы и многих других регионов вид 
жуков, включённый в списки чужеродных 
видов России, Франции, Великобритании, 
Дании, Норвегии, Австрии, Германии, Че-
хии, Швейцарии, Польши, Испании, Слове-
нии, Хорватии, Румынии, Молдовы, Болга-
рии, Албании, Македонии, Эстонии, Латвии, 
Андорры, Кипра, Беларуси, Китая, Японии, 
Эквадора, Коста-Рики [Масляков, Ижевский, 
2011; Мартынов, Никулина 2019; Global…, 
2020]. Относится к опасным вредителям зер-
на фасоли обыкновенной (Phaseolus vulgaris 
L.) в полевых условиях и хранилищах во всех 

регионах её возделывания и хранения. Вре-
дят личинки, выедая содержимое зёрен. У 
повреждённых зёрен снижаются посевные, 
фитосанитарные и урожайные качества, они 
непригодны для питания, вследствие высо-
кой загрязнённости экскрементами, измене-
ния биохимического состава. В Колумбии 
повреждённость зерна фасоли фасолевой зер-
новкой при хранении составляет около 7%, в 
Бразилии – 13%, в Мексике и Центральной 
Америке – 35%, в Эфиопии – до 38% [Valensia 
et al., 1986; Abate, Ampofo et al., 1996].

По данным FAO, мировое производство 
сухой фасоли в 2014 г. превышало 26 млн 
тонн [FAOSTAT…, 2014], которую возделы-
вают на площади около 29 млн га, в странах 
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Азии (44%), Северной и Южной Америки 
(35%), Африки (18%), в Австралии. Основ-
ной вектор инвазии A. obtectus – непреднаме-
ренная интродукция при перевозке заражён-
ных семян фасоли [Справочник…, 2019].

Цель работы – обобщение литературных 
сведений по распространению, биологии и 
экологии фасолевой зерновки.

Материалы и методы
В основу работы положен сопряжённый 

анализ литературных сведений о экологии, 
биологии, динамике распространения, ос-
новных этапах и путях инвазии фасолевой 
зерновки; об исторических особенностях 
возделывания и распространения культур-
ных форм её основного кормового растения 
– фасоли обыкновенной (Phaseolus vulgaris 
L.); о влиянии изменений климата, абиоти-
ческих, биотических и антропогенных фак-
торов на распространение фасолевой зер-
новки. Дополнительные сведения о широте 
распространения (%) фасолевой зерновки в 
субъектах РФ получены на сайтах Домороста 
– Вредители [Вредители России, 2018]. Кли-
матические показатели: температура, количе-
ство осадков, тип климата, – приведены по: 
[Климат: Российская Федерация…, 2021].

Сопряжённый анализ описанных данных 
позволил нам выделить основные типы раз-
вития и вредоносности фасолевой зерновки 
в полевых условиях и при хранении, а также 
создать карту современного распространения 
фасолевой зерновки в Российской Федерации 
с указанием обилия и вредоносности этого 
жука. 

Результаты и обсуждение
Личинки Acanthoscelides obtectus развива-

ются в созревающих и зрелых семенах, глав-
ным образом, однолетних бобовых рода фа-
соль (Phaseolus L.): фасоли обыкновенной (P. 
vulgaris L.), многоцветковой (P. coccineus L.), 
остролистной (P. acutifolius A. Gray), лимской 
(P. lunatus L.), P. ritensis M.E. Jones, а также 
голубиного гороха (Cajanus cajan (L.) Huth), 
нута (Cicer arietinum L.), сои (Glycine max (L.) 
Merr.), лобии (Lablab purpureus (L.) Sweet), 
душистого горошка (Lathyrus odoratus L.), 

чечевицы (Lens culinaris Medik.), египетско-
го гороха (Sesbania sesban (L.) Merr.), вики 
(Vicia faba L.), вигны борцелистной (Vigna 
aconitifolia (Jacq.)), маша (Vigna radiata (L.), 
вигны зонтичной (Vigna umbellata (Thunb.) 
Ohwi & H. Ohashi), коровьего гороха (Vigna 
unguiculata (L.) Walp.), бамбарского земля-
ного ореха (Vigna subterranean (L.) Verdc.) 
и др. [Kingsolver, 2004; и др.]. Среди них к 
основным кормовым растениям фасолевой 
зерновки A. obtectus относится фасоль обык-
новенная P. vulgaris, теплолюбивая культура 
короткого дня, требовательная к температуре 
и влажности воздуха и почвы. Прорастание 
её семян происходит при температуре око-
ло 12 °С, оптимальная температура развития 
22–30 °С, цветёт через 4–6 недель после по-
сева [Wortmann, 2006]. По географическому 
расположению возделывание фасоли дохо-
дит до 60–70° с. ш. и 85° ю. ш. Растение от-
личается продолжительной фазой цветения 
(от 15–20 до 30–35 дней, у вьющихся форм 
30–100 суток и до заморозков) и плодоноше-
ния [Плетнева, 2019].

Становление современного ареала A. 
obtectus в значительной мере связано с про-
исхождением и распространением P. vulgaris. 
Нативный ареал этого жука охватывает север 
Южной и юг Северной Америки, что совпа-
дает с распространением дикорастущих форм 
P. vulgaris, встречающихся от Мексики до Се-
веро-Западной Аргентины на высоте от 500 
до 2000 м над ур. моря. Центр происхожде-
ния A. obtectus расположен в экваториальном 
поясе Южной Америки со слабо выражен-
ными сезонными изменениями и круглого-
дичным плодоношением диких популяций 
его первичного кормового растения – фасоли 
обыкновенной. Это обусловило формирова-
ние у популяций A. obtectus поливольтинного 
годичного цикла развития без выраженной 
сезонной диапаузы. Обособление A. obtectus 
произошло в Андской Америке [Alvarez et 
al., 2005]. Поливольтинизм, отсутствие диа-
паузы и приспособленность к развитию в со-
зревшем и зрелом зерне фасоли в полевых ус-
ловиях способствовали переходу A. obtectus 
также к повреждению зерна фасоли в услови-
ях хранения при благоприятных температур-
ных условиях [Alvarez et al., 2006], широкому 
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распространению инвайдера с зерном фасоли 
и становлению его космополитного ареала.

Молекулярно-генетическими методами 
установлено, что дикорастущие популяции 
P. vulgaris относятся к двум генетическим 
центрам: мезоамериканскому и андскому, 
которые эволюционировали аллопатрически 
в условиях генетической изоляции, первич-
ным из них считается андский центр. Моле-
кулярно-генетические исследования фасоли 
обыкновенной в различных регионах её воз-
делывания показали также, что она была до-
местицирована дважды и независимо в Анд-
ской Америке и в Мезоамерике, включающей 
Центральную Америку и южную Мексику 
[Gepts, Papa, 2002]. Мезоамериканский ге-
нофонд содержит четыре расы: Дуранго (D) 
(Центральная Мексика), Халиско (J) (Запад-
ная Мексика), Центральная Америка (M) и 
Гватемала (G), а андский генофонд включает 
три расы: Чили (C), Новая гранда (N) (Колум-
бия, Венесуэла, Панама и Эквадор) и Перу 
(P) [Beebe et al., 2001; Long et al., 2020].

По археологическим и генетическим дан-
ным, процесс доместикации фасоли начался 
около 7–8 тыс. лет назад [Mamidi et al., 2011]. 
Испанские и португальские исследователи 
завезли P. vulgaris в Европу в начале XVI в., а 
португальские торговцы, как полагают, затем 
привезли семена фасоли в Африку, где она 
распространилась от высокогорных районов 
Центральной Африки до остальной части 
континента [Wortmann, 2006]. Около 400 лет 
назад P. vulgaris была завезена из Европы в 
Азию [Casquero et al., 2006; Castro-Guerrero 
et. al., 2016]. Установлено, что большинство 
европейских сортов фасоли обыкновенной 
(67%) имеют андское происхождение и что 
между европейскими регионами нет сильных 
различий в пропорциях генофондов фасоли 
из Анд и Мезоамерики [Angioi et al., 2010]. В 
настоящее время центры происхождения фа-
соли сформированы в Европе [Santalla et al., 
2002; Angioi et al., 2010], Бразилии [Burle et 
al., 2010], Южной Африке [Asfaw et al., 2009] 
и в Китае [Zhang et al., 2008; Long et al., 2020].

Фасолевая зерновка A. obtectus развивает-
ся в полевых условиях, как правило, в одном, 
а в зернохранилищах при благоприятной тем-
пературе в нескольких поколениях в году, где 

откладывает яйца, соответственно, на созре-
вающие бобы и на зёрна группами до 5–6 яиц. 
Особенности развития жука сравнительно 
хорошо изучены, но отличаются противоре-
чивыми данными по его развитию, особенно 
по числу поколений в полевых условиях, что 
обусловлено продолжительностью цветения 
и плодоношения фасоли. Сезонное развитие 
насекомого в полевых условиях наиболее 
объективно изучено в Молдавии на основа-
нии 6-летних круглогодичных исследований 
в 1994–1999 гг., где зерновка развивалась в 
одном поколении в полевых условиях и в 2–3 
поколениях при хранении фасоли [Săpunaru 
et al., 2006]. В полевых условиях жук отлича-
ется растянутыми сроками прохождения ста-
дий развития, связанными с метеоусловиями 
года и продолжительностью фенофаз фасоли. 
Перезимовавшие имаго появлялись в посе-
вах фасоли в фазу бутонизации на цветках, 
по-видимому, для дополнительного питания 
с 1–15 июня по 15 июня – 28 июля, отклады-
вали яйца на формирующиеся и созревающие 
бобы с 5–12 до 18–30 июля. В ряде литера-
турных источников указывается, что имаго 
этой зерновки не питаются, что обусловлено, 
вероятно, их развитием также в неблагопри-
ятный период года в зерне при хранении. В 
связи с продолжительным периодом активно-
сти и откладки яиц имаго плодовитость сам-
ки достигает 120 и более яиц. Отродившиеся 
личинки первого возраста с развитыми груд-
ными ногами, проникают в бобы и внедряют-
ся внутрь зерна. Личинки 2–4-го возрастов 
безногие, в одном зерне обнаружены 1–26 
личинок. В полевых условиях развитие ли-
чинок происходило с 10–17 до 22 июля – 23 
августа, окукливание с 1–17 августа по 22 ав-
густа – 10 сентября, появление имаго – с 1–23 
августа по 10 августа – 25 сентября. В целом, 
продолжительность развития яиц состави-
ла от 8–10 до 9–17 дней, личинок – от 17–20 
до 21–32, куколок – от 10–13 до 15–16, има-
го – от 13–15 до 16–25 дней, а всего поколе-
ния – от 49–66 до 58–74 дней [Săpunaru et al., 
2006]. Очевидно, что в полевых условиях при 
такой продолжительности развития одного 
поколения в созревающих и зрелых семенах, 
мало вероятно развитие более одного поколе-
ния этого вредителя в период вегетации фа-
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соли при одном её урожае в год. В полевых 
условиях жуки зимуют среди растительных 
остатков, в зёрнах, зрелых бобах, различных 
укрытиях; личинки – в зёрнах. Нижний порог 
развития яиц и личинок около 18 °С, куко-
лок – 14 °С. Фасолевая зерновка весьма чув-
ствительна к низким температурам воздуха и 
влажности воздуха. При 0 °С гибель личинок 
и куколок в семенах наступает через 30 дней; 
при −2 °С – через 25; при −4 °С – через 15 
дней; при −12 °С и ниже – через сутки. Влаж-
ность воздуха ниже 10% и около 100% край-
не неблагоприятна для жизнедеятельности 
вредителя [Шаврина, 1988; Рамкаева, 1998; 
Павлюшин, Лазарев, 2004]. Вредоносность 
личинок в хранилищах оценивают по коли-
честву зёрен фасоли с отверстиями выхода 
имаго и числу отверстий на одном зерне. По 
числу отверстий на одном зерне их делят на 5 
групп: 0, 1–3, 4–6, 7–10 и более 10. При этом 
всхожесть неповреждённых семян фасоли со-
ставляла 76–81%, повреждённых с 1–3 отвер-
стиями – 22–25%, 4–6 – около 3%. Семена с 
7–10 и более отверстиями были практически 
не всхожими [Ruedell et al., 1974].

Распространение фасолевой зерновки
Среди стран Северной Америки Канада 

отличается сравнительно суровыми природ-
но-климатическими условиями, располагаясь 
в арктическом, субарктическом и умеренном 
поясах, в зонах арктических пустынь, тун-
дры, лесотундры, тайги, смешанных лесов. 
На юго-западе небольшие площади занима-
ют лесостепи и степи. Зерновую фасоль (dry 
bean) возделывают, главным образом, в про-
винциях Онтарио, Манитоба и Альберта при 
температуре воздуха в тёплый период года 
18–22 °С и годовом количестве осадков более 
400 мм на площади около 110 тыс. га и при 
годовом урожае около 220 тыс. тонн в основ-
ном на экспорт. В Канаде фасолевая зерновка 
развивается, главным образом, в сухом зер-
не фасоли при хранении. Однако отмечены 
её инвазии на сельскохозяйственных полях в 
степной и лесостепной зонах на юге Канады в 
провинциях Нью-Брансуик (New Brunswick), 
Квебек (Québec), Онтарио (Ontario), Саскаче-
ван (Saskatchewan) и Британская Колумбия 

(British Columbia) южнее 46° с. ш. [Beirne, 
1971], вероятно, также в провинциях Мани-
тоба (Manitoba) и Альберта (Alberta) [CABI, 
2020a], при средней температуре воздуха в 
зимний период выше −12…−14 °С. В Кана-
де она была впервые обнаружена в Квебеке 
в 1919 г., в Онтарио в 1924 г. [Gibson, 1924], 
в Британской Колумбии в 1930 г., в Новой 
Шотландии в 1937 г. [McNay 1950, Majka, 
Langor 2011].

Более благоприятные условия для раз-
вития фасоли и распространения фасолевой 
зерновки характерны для США – одного из 
крупнейших производителей сухой фасо-
ли, где её ежегодно возделывают на площа-
ди 0.6–0.7 млн га при годовом урожае около 
1.2 млн тонн зерна, главным образом, в степ-
ной и лесостепной зонах, где данная зерновка 
относится к вредителям зерна фасоли в по-
левых условиях. Большая часть производи-
мой фасоли экспортируется в другие страны 
[FAOSTAT, 2016]. Это послужило основным 
фактором широкого распространения в США 
описываемого вредителя, не обнаруженного 
лишь на Аляске и в штатах, расположенных 
преимущественно в Кордильерах Северной 
Америки (Вашингтон, Монтана, Северная 
Дакота, Айдахо, Вайоминг, Невада, Юта, Ко-
лорадо, Нью-Мексико). A. obtectus впервые 
был завезён в Калифорнию с фасолью испан-
скими миссионерами при основании первой 
миссии в Сан-Диего в 1769 г. [Essig, 1929].

Большая часть Мексики расположена 
в тропическом и субтропическом поясах и 
пересечена с севера на юг горными хребта-
ми. Фасоль обыкновенную выращивают по-
всеместно, но, главным образом, в штатах 
центральной (Сакатекас, Дуранго, Синалоа, 
Сан-Луис-Потоси, Гуанахуато) и южной 
(Чьяпас) Мексики на площади около 0.9 
млн га при ежегодном урожае около 1.1 млн 
тонн. В Мексике в посевах фасоли обыкно-
венной среди вредителей её созревающего и 
зрелого зерна в полевых условиях на высоте 
выше 1500 м над ур. моря преобладают зер-
новки A. obtectus и Aсanthoscelides obvelatus 
Bridwell, 1942, а ниже 1500 м над ур. моря, 
где температура воздуха достигает 35 °С и 
выше – Zabrotes subfasciatus (Boheman, 1833). 
Это обусловлено тем, что при высокой тем-
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пературе воздуха происходит стерилизация 
самцов A. obtectus [Huignard, Biemont, 1974]. 
A. obvelatus чаще встречался на бoльших 
высотах и в популяциях диких бобов, тогда 
как A. obtectus был более распространён на 
меньших высотах и в культурных посевах 
P. vulgaris. A. obtectus повреждает семена 
фасоли в полевых условиях и при хранении. 
A. obvelatus развивается только в полевых ус-
ловиях и имеет моновольтинный годичный 
цикл с диапаузой имаго в неблагоприятный 
период года, его ареал ограничен Мексикой и 
Центральной Америкой. A. obtectus – космо-
полит, его годичный цикл поливольтинный 
без диапаузы, в Мексике развивается в одном 
поколении в полевых условиях и продолжа-
ет развитие в зернохранилищах, где даёт ещё 
несколько поколений в зависимости от тем-
пературных условий хранения заражённо-
го зерна [Alvarez et al., 2006]. Мексиканская 
бобовая зерновка Z. subfasciatus – известный 
вредитель зерна фасоли в зернохранилищах в 
Северной и Южной Америке, Африке и Азии 
[Савотиков, Сметник, 1995; CABI, 2020b], 
не повреждает фасоль в полевых услови-
ях [Jones, Mejia, 1999]. В Мексике её самки 
откладывают яйца на зёрна фасоли при хра-
нении, а также в полевых условиях в фазу 
растрескивания бобов. В зернохранилищах 
самки Z. subfusciutus приклеивают яйца к се-
менной оболочке, тогда как яйца A. obtectus 
разбросаны между семенами. После вылупле-
ния личинки Z. subfasciatus непосредствен-
но проникают в семена, где были отложены 
яйца, а личинки A. obtectus передвигаются 
в зерновой массе до 3–4 суток без дополни-
тельного питания, прежде чем проникнуть в 
семя. Взрослые особи Z. subfasciatus меньше, 
чем у A. obtectus. Личинки Z. subfasciatus бе-
лые, тогда как у А. obtectus они грязно-бе-
лые или бледно-жёлтые. Самцы и самки Z. 
subfasciatus с половым диморфизмом, легко 
различимы, у самцов и самок A. obtectus нет 
внешних различий [Schoonhoven et al., 1986; 
Silim, 1994].

Мексика относится к одному из важных 
генетических центров происхождения и доме-
стикации фасоли обыкновенной, начавшейся 
более 7 тыс. лет назад [Gentry, 1968], и рас-
пространения вредителя её зерна A. obtectus 

на прилежащие территории Северной и Юж-
ной Америки. В частности, генетические ис-
следования показали, что фасоль, возделыва-
емая в Бразилии, относится к мексиканскому 
генетическому центру [Gepts, Papa, 2002]. A. 
obtectus, возможно, был завезён в Бразилию 
с фасолью из Мексики местными жителями.

В Южной Америке к главным произво-
дителям сухой фасоли относится Бразилия, 
занимающая 3-е место в мире после Индии и 
Мьянмы. Посевы зерновой фасоли занимают 
в Бразилии около 2.9 млн га, а её ежегодный 
урожай составляет около 3 млн тонн. В Ар-
гентине производство сухой фасоли состав-
ляет около 340, Колумбии – 130, Перу – 72, 
Чили – 50, Боливии – около 17 тыс. тонн, а 
занимаемые ею площади, соответственно – 
около 420, 125, 76, 35 и 27 тыс. га. Её возде-
лывают в зонах редколесий, саванн, лесосте-
пей и степей в субтропическом, тропическом 
и субэкваториальном поясах. В субэквато-
риальных условиях Бразилии получают три 
урожая фасоли в год: в ноябре – феврале, 
марте – июне и зимний урожай в наиболее 
сухой период года в мае – сентябре. Наибо-
лее высокий урожай – второй, а самый низ-
кий – третий. Средняя температура воздуха 
в районах возделывания фасоли 19–23 °С, 
что благоприятно для возделывания этой 
культуры. Среди вредителей зерна фасоли 
в Южной Америке в Венесуэле, Бразилии, 
Эквадоре и Перу в полевых условиях и при 
хранении повсеместно распространена зер-
новка A. obtectus; преимущественно при хра-
нении вредит также мексиканская бобовая 
зерновка Z. subfasciatus, в полевых условиях 
откладывает яйца в созревшие растрескиваю-
щиеся бобы. В полевых условиях A. obtectus 
встречается в более холодных местообитани-
ях, на больших относительных высотах и в 
более высоких широтах, а Z. subfasciatus – в 
более равнинных и жарких экваториальных 
районах [Schoonhoven, 1976]. В лаборатор-
ных экспериментах в Бразилии установле-
но, что при хранении зёрен фасоли самки Z. 
subfasciatus предпочитают откладывать яйца 
на те зёрна, которые повреждены личинками 
A. obtectus [Mallqui et al., 2013].

Таким образом, в Южной Америке зер-
новка A. obtectus распространялась по по-
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лям фасоли P. vulgaris местным населением 
в процессе посева зёрен фасоли. Отмечено 
три основных пути: из северных Анд (пер-
вичного андского центра обособления фасо-
левой зерновки в естественных популяциях 
P. vulgaris) в Колумбию, Перу, Боливию, Ар-
гентину, Чили; а также из Мексики на запад 
континента в Перу, и в центр и на восток – в 
Венесуэлу, Бразилию, что доказано молеку-
лярно-генетическими исследованиями и про-
исходило задолго до открытия Нового Света 
[Dixon, 2001]. Археологами в одной из пещер 
в Восточном Нагорье Центральной Брази-
лии обнаружены остатки зёрен фасоли, дати-
руемые 10 тыс. лет до н. э., и они оказались 
генетически близкими к фасоли из Южной 
Мексики [Prous et al., 1984]. На всей терри-
тории Южной Америки развитие A. obtectus 
протекает в полевых условиях и при хране-
нии [Alvarez et al., 2005].

Европа. Фасолевая зерновка была впер-
вые завезена в Европу после открытия Ново-
го Света с семенами фасоли обыкновенной 
в 1506 г. [Alvarez et al., 2005]. Пути распро-
странения Phaseolus vulgaris в Европу и че-
рез неё были очень сложными, с нескольки-
ми интродукциями из Нового Света, которые 
сочетались с прямым обменом между сре-
диземноморскими и другими европейскими 
странами. Установлено, что большинство 
европейских сортов P. vulgaris (67%) имеют 
андское происхождение и что между евро-
пейскими регионами нет сильных различий в 
пропорциях генофондов Анд и Мезоамерики. 
Большинство сортов андского типа встреча-
ются на Пиренейском полуострове (Испания, 
Португалия), в Италии, Центральной и Се-
верной Европе, в то время как в Восточной и 
Юго-Восточной Европе увеличивается доля 
сортов мезоамериканского типа, имеющих 
мексиканские и бразильские корни [Angioi et 
al., 2010; Oliveira et al., 2013]. Фасолевая зер-
новка не была известна во Франции до конца 
XIX в., куда была завезена почти на 300 лет 
позже фасоли. В Италии она была впервые 
обнаружена в 1889 г., в Германии – в 1907 г. 
[Мартынов, Никулина, 2019]. Из Юго-Вос-
точной Франции зерновка распространилась 
на большей части Европы и затем в Африку 
вместе с фасолью [Hagstrum, Subramanyam, 

2009]. Современное производство сухой фа-
соли в Европе составляет около 1 млн тонн в 
год. Температуры, благоприятные для её раз-
вития в период вегетации, – 15–25 °С. Фасоль 
не возделывают лишь в Ирландии, Исландии, 
Норвегии, в северной и центральной части 
Великобритании, в Швеции и Финляндии. 
Посевы фасоли занимают наибольшие пло-
щади в южной Великобритании, Франции, 
Италии, Румынии, Испании и Польше.

В настоящее время A. obtectus распростра-
нён во всех странах Европы [Fauna Europaea, 
2020]. В Украину (Харьковская обл.) завезён 
в 1946 г. предположительно из Грузии [Мед-
ведев, 1965]. Средняя температура января в 
Европе составляет от 10–11 °С (Португалия, 
Испания) до −10, реже до −15 °С (Швеция, 
Норвегия, Финляндия), средняя температура 
июля в Северной Европе 8–16 °С (Исландия, 
Ирландия, Норвегия, северная и центральная 
часть Великобритании, Швеции, Финлян-
дии), на остальной части Европы 16–24 °С. 
Годовое количество осадков более 400 мм. 
Следовательно, большая часть Европы, за 
исключением Северной Европы, благопри-
ятна для возделывания фасоли и развития 
фасолевой зерновки в полевых условиях 
и при хранении. Регистрируется с 1920-х 
гг. в Великобритании, главным образом, в 
Юго-Восточной Англии [Cox, 2013]. В Ир-
ландии известна как вредитель семян фасо-
ли при хранении [Hagstrum, Subramanyam, 
2009]. Включена в список чужеродных видов 
в Норвегии [Alien species…, 2012].  В Евро-
пе потери зерна фасоли при хранении от этой 
зерновки составляют до 50–60% [Keszthelyi 
et al., 2018].

Вредитель зерна фасоли при хранении 
мексиканская бобовая зерновка Z. subfasciatus 
обнаружена на юге Европы в Испании, вклю-
чая Канарские острова, во Франции, Италии, 
Греции, европейской части Турции [Fauna 
Europaea, 2020]. Карантинный объект для 
Польши, Болгарии, Молдовы, Румынии, 
Украины [Савотиков, Сметник, 1995].

Африка. Фасолевая зерновка A. obtectus 
распространена, преимущественно в Южной, 
Восточной и Северной Африке (в Южно-Аф-
риканской республике, Лесото, Эсватини, 
Зимбабве, Мозамбике, о. Маврикий, Малави, 
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Замбии, Танзании, Бурунди, Руанде, Кении, 
Уганде, Эфиопии, Судане, Египте, а также в 
Анголе, Демократической Республике Кон-
го, Нигерии, Мавритании, Марокко, Алжире, 
Египте), на Мадагаскаре, где она развивается 
в полевых условиях и при хранении. В по-
следние годы она стала обычной и в Эфио-
пии [Mesele et al., 2019]. Исторические осо-
бенности её появления и распространения в 
Африке практически не известны. Наиболее 
вероятно, что она была завезена на конти-
нент с зерном фасоли обыкновенной двумя 
путями: а) из Южной Америки и Европы в 
Западную и Южную Африку, б) из Европы – 
в Северную, Восточную и Центральную Аф-
рику. Особенности распространения вреди-
теля в Африке в значительной мере связаны 
с возделыванием фасоли и использованием 
её в качестве продукта питания. В опытах в 
Египте A. obtectus лучше всего развивался на 
зерне фасоли обыкновенной, затем на коро-
вьем горохе (cowpea) (Vigna unguiculata (L.) 
Walp.), бобе садовом (broad bean) (Vicia faba 
L.). Семена нута (Cicer arietinum L.) и чече-
вицы (Lens culinaris Medik.) оказались непри-
годными для развития этого жука [Naroz et 
al., 2019].

В большинстве регионов широкого воз-
делывания фасоли в Африке, за исключени-
ем Северной Африки, её зерно при хранении 
повреждает также мексиканская бобовая зер-
новка Zabrotes subfasciatus (Южная Африка, 
Мадагаскар, Маврикий, Малави, Танзания, 
Кения, Уганда, Эфиопия, Нигерия, Гана) 
[CABI, 2020b].

Фасоль и фасолевая зерновка, вероятно, 
впервые были завезены на побережье Вос-
точной Африки португальскими торговцами 
в XVI в. [Greenway, 1945] и позднее были 
доставлены вглубь континента арабскими 
работорговцами и суахилийскими торговца-
ми. Фасоль утвердилась в качестве пищевой 
культуры в Африке ещё до колониальной эры 
[Wortmann, Allen, 1994]. В Африке ежегодно 
засевается около 4 млн га фасолью при её го-
довом урожае около 6.7 млн тонн [Wortmann 
et al., 1998]. В тропической Африке фасоль 
обыкновенную возделывают в условиях на-
горий и плоскогорий на высоте 1200–2200 
м над ур. моря, особенно в районах Великих 

озёр Центральной Африки со средними тем-
пературами в течение вегетационного пери-
ода 15–23 °С и количеством осадков более 
400 мм в течение сезона возделывания, что 
в значительной мере совпадает с оптиму-
мом для развития фасолевой зерновки. Рост 
фасоли прекращается при температуре ниже 
10 °С, а дневные температуры выше 35 °С 
неблагоприятны для ее цветения. В широтах 
выше 10° Phaseolus vulgaris выращивают на 
небольших высотах в более прохладные ме-
сяцы, как правило, с орошением, где возде-
лывание происходит в районах со средним 
количеством осадков менее 250 мм в течение 
вегетационного периода [Phaseolus…, 2020].

Африка относится к регионам с высо-
ким разнообразием зародышевой плазмы P. 
vulgaris, относящейся к 708 описанным ге-
нотипам, формировавшимся на основе ме-
зоамериканских и андских генофондов, с 
преобладанием последних. Андские геноти-
пы фасоли наиболее полно представлены в 
Южной и Восточной Африке. Распределение 
мезоамериканских генотипов в Африке более 
сложное и нуждается в дополнительном ис-
следовании [Raatz et al., 2019]. В частности, 
мезоамериканские генотипы преобладают в 
Эфиопии, в то время как в Кении к преобла-
дающим относятся андские генотипы [Asfaw 
et al., 2009].

Азия. В 2018 г. производство сухой фасо-
ли в странах Азии составило около 13.2 млн 
тонн, которую возделывают на площади око-
ло 14 млн га, из них в Индии – 6.2, Мьянме 
(Бирме) – 4.8, Китае – около 1.3 млн тонн. 
Фасоль также возделывают в Турции, Ира-
не, Ираке, Израиле, Индонезии, Вьетнаме, 
Бангладеш, Пакистане, Камбодже, Таиланде, 
Японии, на Филиппинах, в Непале, Средней 
Азии.

Фасолевая зерновка A. obtectus в Азии 
(без учёта России) распространена в Ин-
дии, Мьянме, Таиланде, Малайзии, Вьетна-
ме, Японии, Корее, в Южном (провинции 
Юньнань, Гуйчжоу, Хайнань) и Восточном 
(провинции Шаньдун, Гирин) Китае [Duan 
et al., 2017], Турции, Иране, Ираке, Израиле, 
Ливане, Сирии, Казахстане, Таджикистане, 
Узбекистане, Азербайджане, Армении, Гру-
зии. A. obtectus входит в список карантинных 
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видов насекомых-вредителей, ограниченно 
распространённых в Китае [ZhaoChun et al., 
2018]. В Монголии и Бангладеш отсутствует, 
включён в список карантинных видов [Пере-
чень…, 2015; Ahmed et al., 2017]. Фасолевая 
зерновка была завезена на Окинаву (Япония) 
в 1951 г. [Takara, Azuma, 1971]. В Индии в 
районах возделывания фасоли обыкновен-
ной встречается повсеместно, включая Ги-
малаи, где обнаружена в полевых условиях с 
2005 г. [Thakur, 2012]. В Армении развивает-
ся в полевых условиях и при хранении пре-
имущественно на равнинах. В среднегорьях 
(1000–1500 м) со средней температурой ян-
варя −10 °С и ниже, июля +20 °С отмечается 
не ежегодно в зависимости от метеоусловий 
года, а на высотах более 1500 м с неблагопри-
ятными температурными условиями практи-
чески не встречается. Появление зерновки в 
посевах фасоли в горных условиях обычно 
происходит в начале – середине июля и толь-
ко на полях, близко расположенных к местам 
хранения зерна этой культуры, заражённого 
вредителем [Карапетян, 1983]. Распростране-
ние фасолевой зерновки в посевах фасоли в 
Азии, с одной стороны, изучено недостаточ-
но, с другой, многие посевы этой культуры 
ею ещё практически не освоены. В частности, 
в Китае, несмотря на высокое производство 
фасоли, занимающей значительные площа-
ди, описываемый вредитель распространён 
незначительно, преимущественно на юге и 
в приморских провинциях Восточного Ки-
тая. Он отсутствует в китайском центре про-
исхождения мелкосемянной фасоли в Цен-
тральном Китае (провинция Чунцин) [Zhang 
et al., 2008; Long et al., 2020]. Практически от-
сутствует он также в Бангладеш, Монголии, 
Афганистане, почти нет данных о его распро-
странении в Камбодже, Пакистане, Киргизии, 
где для развития жука имеются сравнительно 
благоприятные условия.

Мексиканская бобовая зерновка Z. subfas-
ciatus, как и обыкновенная A. obtectus, наибо-
лее широко распространена в Индии и Мьян-
ме, где у этих вредителей зерна фасоли на 
Индостане и в Индокитае хорошо выражен 
азиатский мировой очаг их оптимального 
развития, откуда идёт их распространение на 
прилежащие территории. Z. subfasciatus изве-

стен как вредитель зерна фасоли при хране-
нии также в Израиле и Ливане.

Австралия. В Австралии фасолевая зер-
новка распространена в юго-восточной части 
континента в районе Водораздельного хребта 
и прилежащих предгорий и возвышенностей 
(200–1000 м над ур. моря), вблизи крупных 
морских портов Сиднея, Мельбурна, Аделаи-
ды, Порт-Линкольна, куда она была завезена 
с фасолью, а также Канберры в штатах Новый 
Южный Уэльс, Виктория, Южная Австралия 
и в северной Тасмании в южном субтропи-
ческом поясе, в зоне саванн и редколесий, 
со среднемесячной температурой января 
16–24 °С, июля 0–16 °С и годовым количе-
ством осадков 250–1000 мм с плодородными 
обрабатываемыми землями и культурными 
пастбищами, наиболее благоприятными в 
Австралии для возделывания зернобобовых 
культур и развития фасолевой зерновки в по-
левых условиях. Среди зернобобовых куль-
тур в Австралии преобладают люпин, нут и 
вика, менее распространены голубиный го-
рох, фасоль обыкновенная и многоцветко-
вая. Указанные культуры, за исключением 
люпина, относятся к кормовым растениям 
фасолевой зерновки. Фасоль выращивают 
преимущественно в восточной части штата 
Квинсленд и на Тасмании на площади око-
ло 5.5 тыс. га при годовом урожае 27.8 тыс. 
тонн [Vegetable…, 2011]. Фасолевая зерновка 
в Квинсленде пока не обнаружена. A. obtectus 
в Австралии повреждает фасоль и другие 
зернобобовые в полевых условиях и при хра-
нении и относится к её потенциальным вре-
дителям. Жук известен также как вредитель 
запасов зерна фасоли при хранении в Новой 
Зеландии и Папуа – Новой Гвинее.

Мексиканская бобовая зерновка Z. subfas-
ciatus в Австралии и Океании не обнаружена.

Россия. На территории бывшего СССР 
фасолевую зерновку впервые обнаружили в 
1918–1920 гг. в Крыму, а в 1924 г. в Абха-
зии (Сухуми) [Васильев, 1934; Павлюшин, 
Лазарев, 2004]. Северная граница распро-
странения доходит до 56° с. ш. Эпизодически 
встречается на юге Западной Сибири, есть 
указания о её находках в Восточной Сиби-
ри. В хранилищах встречается значительно 
севернее. На юге, в частности, на Черномор-
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ском побережье Кавказа, в западном Пред-
кавказье и в Крыму она обычна. Указана для 
Тульской, Рязанской, Белгородской, Липец-
кой, Ульяновской, Самарской, Ярославской 
областей, Татарстана, Башкортостана, Чува-
шии [Масляков, Ижевский, 2011; и др.]. До 
середины 1980-х гг. этот вредитель не отме-
чался севернее 52° с. ш. [Балашов и др., 1989].

На юге Томской обл. A. obtectus споради-
чески отмечается в посевах фасоли в послед-
ние 30 лет [Бабенко и др., 2009]. Основной 
вектор инвазии – случайная интродукция с 
заражённым посевным материалом и продо-
вольственным зерном. Распространяется пу-
тём перелёта жуков, развивается на полях и 
в зерне в период его хранения. Первые имаго 
отмечены в период массового цветения куль-
туры. В свежесобранных семенах отмечены 
личинки, заражённость семян составляла 
20–22%. В период хранения семян при тем-
пературе 25 °С развивается 2–3 поколения 
зерновки, повреждённость семян составляет 
до 90%, в отдельных семенах до 20–25 отвер-
стий после выхода из них имаго. Основным 
способом защиты семян от этого вредителя 
служит их промораживание при −15 °С в те-
чение 2–3 суток, или хранение с октября по 
март при температуре 2–5 °С и относитель-
ной влажности воздуха ниже 8–10%.

Фасоль в России в настоящее время воз-
делывают на площади около 4.5 тыс. га, при 
годовом урожае 7–8 тыс. тонн, что составля-
ет всего около 25% потребности зерна этой 
культуры. Из них 58.7% зерна заготавливают 
в Северо-Кавказском, 24.4% – в Южном, 13% 
– в Центральном федеральных округах, око-
ло 3.9% – на юге Приволжского, Уральско-
го и Сибирского округов [Зернобобовые…, 
2017]. Широко распространено выращивание 
фасоли населением на небольших индиви-
дуальных участках и хранение её зерна в до-
машних условиях.

К основным факторам, которые ограничи-
вают распространение фасолевой зерновки в 
России в полевых условиях, относятся сред-
немесячная температура наиболее холодного 
месяца года (чаще января), а также темпера-
турные условия и количество осадков в пе-
риод вегетации фасоли. A. obtectus – тепло-
любивый вид и не перезимовывает в полевых 

условиях при температуре ниже −11…−12 °С. 
Нижний порог развития насекомого в зерне 
фасоли составляет около 18 °С. Для фасоли и 
фасолевой зерновки в полевых условиях при 
отсутствии орошения сумма осадков в мае – 
сентябре должна превышать 200–250 мм. 

На основе указанных ограничивающих 
факторов для Российской Федерации нами 
впервые выделены следующие основные 
типы развития зерновки и вредоносности в 
полевых условиях и при хранении: 1) сред-
няя температура воздуха в январе существен-
но выше −11…−12 °С, июля – более 18 °С, 
а сумма осадков в период вегетации фасоли 
более 250 мм обеспечивают оптимальные ус-
ловия для развития фасоли и ее урожайности, 
а также для развития и вредоносности зер-
новки в полевых условиях и при хранении; 
2) полевые условия для зимовки вредителя 
неблагоприятные: температура января ниже 
−11…−12 °С. Однако летние условия с тем-
пературой воздуха выше 18 °С благоприятны 
для откладки яиц и развития личинок жука в 
зёрнах фасоли, которое успешно заканчивает-
ся при хранении повреждённого зерна. В по-
левых условиях личинки и имаго, оставшиеся 
с осени в бобах и осыпавшемся зерне, зимой 
погибают. Вредоносность снижается, но она 
может быть существенной при значительной 
численности жуков, успешно перезимовав-
ших в ближайших к посевам хранилищах за-
ражённого зерна; 3) условия для перезимов-
ки неблагоприятные. Средние температуры 
воздуха в период вегетации ниже 18 °С, что 
препятствует заражению и развитию вреди-
теля. Последнее возможно лишь локально в 
более тёплых микроклиматических услови-
ях. Вредоносность зерновки низкая и отме-
чается спорадически; 4) условия для зимов-
ки и развития вредителя в период вегетации 
культуры неблагоприятные, вредит только в 
условиях хранения и распространяется с по-
вреждённым зерном при несоблюдении пра-
вил внешнего и внутреннего карантина. 

Данные по биологическим особенностям 
вредителя, литературные сведения по его 
распространённости в полевых условиях и 
при хранении, возделыванию фасоли, а также 
метеоданные по гидротермическим услови-
ям послужили нам основой для составления 
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карты по обилию и вредоносности фасолевой 
зерновки в России (рисунок).

В Северо-Западном федеральном окру-
ге природные условия неблагоприятны для 
возделывания фасоли и распространения фа-
солевой зерновки, где она повреждает зерно 
фасоли лишь при его хранении. Исключение 
составляет самая западная Калининградская 
обл., где вредитель отмечен в юго-восточном 
Нестеровском районе.

В Центральном федеральном округе фа-
солевая зерновка не зарегистрирована в севе-
ро-восточных областях округа (Костромская, 
Ярославская, Ивановская, Владимирская 
области) со среднемесячной температурой 
января около −11 °С, однако среднемесяч-
ная температура июля в них выше 18 °С, что 
благоприятно для откладки яиц и развития 
личинки в полевых условиях. Иными слова-
ми, в указанных областях в полевых услови-
ях потенциально возможно заражение фасо-
ли зерновкой, поскольку имаго этих жуков 
могут проникать на поля из прилежащих к 
посевам хранилищ с заражённым зерном. 

Рис. Современное распространение фасолевой зерновки (Acanthoscelides obtectus) в субъектах Российской Фе-
дерации. Обилие и вредоносность зерновки: 1 – незначительные, 2 – средние, 3 – высокие. Цифры со звёздочкой 
– зимовка имаго в полевых условиях и при хранении, без звездочки – зимовка имаго только при хранении. Без 
цифр и на востоке РФ зерновка отсутствует, за исключением Приморского края, где её обилие и вредоносность – 1.

Сходные неблагоприятные условия для этого 
вида складываются также в Тверской и Мо-
сковской областях. В Смоленской обл. фасо-
левая зерновка обнаружена в двух районах. 
В остальных областях Центрального округа 
численность и вредоносность её нарастают с 
севера на юг от Брянской и Калужской обла-
стей к Воронежской обл. и с востока на запад 
от Рязанской обл. к Курской и Белгородской 
областям. В них, особенно в годы с тёплой 
зимой и с высоким снежным покровом воз-
можна зимовка имаго в полевых условиях, а 
гидротермические условия летних месяцев 
благоприятны для развития яиц и личинок. 
В настоящее время в Центральном округе 
северная граница распространения и разви-
тия насекомого проходит по 54° с. ш. Если 
в начале XXI в. северная граница ареала в 
Центральном округе проходила по Тульской 
и Рязанской областям [Берим, 2014], то в на-
стоящее время она сдвинулась к северу и про-
ходит по Смоленской и Калужской областям.

В Южном федеральном округе Калмы-
кия расположена в степной, сухостепной, по-
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лупустынной и пустынной, а Астраханская 
обл. – преимущественно в полупустынной 
и пустынной зонах. В этих регионах возде-
лывание фасоли возможно лишь в условиях 
орошения на незначительной площади, что 
резко ограничивает распространение фа-
солевой зерновки, занимающей менее 10% 
площади возделываемых земель. Сравни-
тельно засушливые условия свойственны 
также для Волгоградской обл., где лишь в её 
северо-западной части в зонах лесостепи и 
разнотравно-злаковых степей складываются 
благоприятные по увлажнению условия для 
возделывания фасоли и развития зерновки. 
В остальных субъектах этого округа условия 
для развития A. obtectus в поле и при хране-
нии благоприятные, и его вредоносность зна-
чительная, особенно в Ростовской обл. и в 
Краснодарском крае [Анцупова, 1999].

В Северо-Кавказском федеральном окру-
ге фасолевая зерновка распространена во всех 
субъектах, где наиболее вредоносна в равнин-
ных и предгорных условиях в Ставрополь-
ском крае, Чеченской республике, Северной 
Осетии (Ардонский район), Кабардино-Бал-
карии (Баксанский район). Менее распро-
странена в Ингушетии, Карачаево-Черкесии 
и засушливом Дагестане (Кумторкалинский 
район).

Среди субъектов Приволжского феде-
рального округа неблагоприятные природ-
ные условия для возделывания фасоли и 
развития её вредителя характерны для Перм-
ского края, Кировской обл., Удмуртии и Ма-
рий Эл, расположенных преимущественно 
в зонах тайги и хвойно-широколиственных 
лесов, где в природных условиях зерновка 
не зарегистрирована и повреждение ею фасо-
ли возможно лишь при хранении. В других 
субъектах Приволжского округа гидротер-
мические условия летнего периода благопри-
ятны для развития яиц и личинок A. obtectus 
в полевых условиях. Однако в Чувашии, 
Башкортостане, южной части Татарстана и 
в Оренбургской обл. среднемесячные темпе-
ратуры января составляют −13…−15 °С, что 
ниже порога, при котором успешная зимов-
ка вредителя возможна лишь в заражённом 
зерне при его хранении. Среди них фасоле-
вая зерновка не зарегистрирована лишь в 

Чувашии, а в Оренбургской обл. количество 
осадков в летние месяцы невелико (около 170 
мм), что сдерживает развитие здесь личинок 
этого жука. В южной части Нижегородской 
обл., Мордовии, Пензенской, Ульяновской, 
Самарской и Саратовской областях средне-
месячная температура января выше −13 °С, и 
поэтому зимовка имаго в полевых условиях 
в этих регионах возможна в отдельные годы 
с тёплой зимой и высоким снежным покро-
вом. Лишь в наиболее тёплой Саратовской 
обл. со среднемесячной температурой января 
выше −10 °С зимовка вредителя в полевых 
условиях возможна практически ежегодно. В 
среднем численность и вредоносность фасо-
левой зерновки в Приволжском федеральном 
округе нарастает с севера на юг и с востока на 
запад. Северная граница распространения её 
в этом округе проходит по 54–55° с. ш.

Среди субъектов Уральского округа фасо-
левая зерновка зарегистрирована в полевых 
условиях в Тюменской, Челябинской и Кур-
ганской областях, где среднемесячная тем-
пература воздуха в январе составляет −14…
−18 °С и зимовка вредителя возможна лишь 
в зерне при его хранении. Среднемесячная 
температура воздуха в июле около 19 °С, что 
благоприятно для развития A. obtectus. Зна-
чительная численность и вредоносность это-
го насекомого в Курганской обл. отмечается 
в Мокроусовском, Кетовском, Мишкинском 
районах, на юге Тюменской обл. (Ишимский 
район). 

В субъектах Сибирского федерального 
округа фасолевая зерновка не обнаружена в 
Иркутской обл. и в Туве. В субъектах округа, 
где она распространена, средняя температу-
ра воздуха в январе составляет −14…−19 °С, 
зимует вредитель только в заражённом зер-
не в хранилищах. Средняя температура июля 
19–20 °С, что благоприятно для развития 
яиц и личинок жука и возделывания фасо-
ли. Наибольшая численность и вредонос-
ность зерновки отмечены в Алтайском крае 
(Заринский, Завьяловский районы), Омской 
обл. (Кормиловский, Москаленский районы), 
в Пропьевском районе Кемеровской обл., на 
юге Красноярского края (Канск). Снижается 
её распространённость в Хакасии, Республи-
ке Алтай, Новосибирской обл., на юге Том-
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ской обл. (Северск). Северная граница её 
распространения в Уральском и Сибирском 
округах проходит по 55–56° с. ш., восточная 
– по 95° в. д.

В Дальневосточном округе A. obtectus 
практически отсутствует, известен лишь с 
юга Приморского края. Потенциально воз-
можно его распространение на юге Хабаров-
ского края, Амурской обл., в Еврейской ав-
тономной обл. [Лукьянович, Тер-Минасян, 
1957].

Мексиканская бобовая зерновка Z. subfas-
ciatus в России – объект внешнего каранти-
на. Её живые и мёртвые жуки неоднократно 
завозились в черноморские порты Красно-
дарского края с зерном фасоли из Эфиопии. 
Мёртвые жуки обнаружены также карантин-
ной службой в Калужской обл. в зерне фасо-
ли из Эфиопии и в Карелии в зерне фасоли из 
Киргизии.

Факторы, влияющие на распространение 
фасолевой зерновки

На распространение вида в России оказы-
вают влияние абиотические, биотические и 
антропогенные факторы.

Абиотические факторы. Среди абиоти-
ческих факторов на развитие фасолевой зер-
новки оказывают влияние климат и погодные 
условия. Это теплолюбивый вид тропическо-
го происхождения, и на него большое влия-
ние оказывают температура и влажность сре-
ды обитания.

Этот вид предпочитает тёплый климат, 
причем наиболее благоприятные температу-
ры составляют 27–29 °C для взрослых особей, 
24–27 °C для личинок и 22–26 °C для куколок. 
Нижний порог развития яиц и личинок около 
18 °С, куколок – 14 °С. При 0 °С гибель ли-
чинок и куколок в семенах наступает через 30 
дней; при −2 °С – через 25; при −4 °С – через 
15; при −12 °С и ниже – через сутки. Жуки, на-
ходящиеся вне зёрен фасоли, при воздействии 
отрицательной температуры воздуха полно-
стью погибали: при 0…−2 °С – через 15 суток, 
при −4 °С – на 10-е сутки, при −12…−18 °С 
– через 1–2 дня. В полевых условиях на юге 
России развитие эмбриона продолжается в те-
чение 6–11, личинки – 18–36, куколки – 8–29 

дней, весь цикл развития одного поколения в 
июле – августе заканчивается за 34–42 дня и в 
сентябре – октябре за 46–53 дня [Вредители…, 
1974; Шаврина, 1988; Рамкаева, 1998; Павлю-
шин, Лазарев, 2004, 2005; и др.]. В полевых 
условиях в Молдавии продолжительность 
развития яиц составила 8–17 дней, личинок – 
17–32, куколки – 10–16, имаго –13–25 дней, а 
всего поколения – 49–74 дня [Săpunaru et al., 
2006]. Влажность воздуха ниже 10% и около 
100% крайне неблагоприятна для жизнедея-
тельности вредителя. В условиях хранения за-
ражённого зерна фасоли личинки развиваются 
при температуре между 15 и 35 °C. Оптималь-
ная температура для развития личинок 29 °C. 
При температуре 29 °C развитие личинки за-
вершается через 32 дня, 18 °C – 92 дня, 32 °C 
– 36 дней. При температуре 25 °C смертность 
личинок составляла 58%. При 11 °C и ниже 
развития личинок не происходит, их развитие 
тормозится очень высокой и низкой влажно-
стью. Личинки внутри зерна полностью поги-
бают при 54 °C в течение 30 мин. Взрослые 
особи активно летают днём при температуре 
21 °С и выше. Эмбриональное развитие длит-
ся от 3 до 15 дней, развитие личинки – 23–24 
дня, куколки – от 12 до 25 дней. При 30 °C и 
70% относительной влажности воздуха цикл 
развития от яйца до имаго составляет 28 дней, 
при более низкой температуре до 100–110 
дней [Arbogast, 1991]. Для нормального раз-
вития личинок необходимо, чтобы за период 
вегетации фасоли выпадало более 200–250 мм 
осадков, или нужно орошение её посевов. В 
полевых условиях жуки зимуют среди расти-
тельных остатков, в зёрнах, зрелых бобах, раз-
личных укрытиях; личинки – в зёрнах. Ниж-
ний порог для перезимовки A. obtectus при 
мощности снежного покрова менее 50 см со-
ставляет около –11 °, более 50 см – до –14 °С.

Расширение ареала фасолевой зерновки 
в России в значительной мере связано также 
с общим потеплением климата, темпы кото-
рого превышают средние по земному шару. 
Средняя скорость роста среднегодовой тем-
пературы на территории России в 1976–2018 
гг. составила около 0.5 °/10 лет [Доклад…, 
2020]. При этом зима становится теплее, что 
благоприятно для развития и распростране-
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ния зерновки. В лесостепи Самарской обл. 
распространённость вида составляет 100%, 
среднегодовая температура воздуха по на-
блюдениям с 1936 г. по 2020 г. сравнительно 
равномерно увеличилась с 4.0 до 6.6 °C, наи-
более резко в последние 5 лет. Среднемесяч-
ная температура января составляла −13.6 ° в 
1936–1975 гг., −11.1 ° в 1976–1985 гг. и   −9.9 °С 
в 1986–2020 гг. Иными словами, если в 1936–
1975 гг. она была заметно ниже температур-
ного порога (−11.0 °С) для успешной зимовки 
фасолевой зерновки в полевых условиях, то 
в последние годы она была на 1.1 °C выше 
этого порога, что способствовало перезимов-
ке насекомого в полевых условиях. При этом 
в 1936–1975 гг. доля количества лет со сред-
немесячной температурой января выше по-
рога зимовки зерновки составляла в среднем 
около 25%, а в последующие годы – около 
70%. Кроме того, в 1936–1975 гг. мощность 
снежного покрова, выпавшего в январе, была 
меньше 50 см в 70–100% лет, что ухудшало 
условия зимовки. В последующие годы мощ-
ность снежного покрова, напротив, увеличи-
валась, когда количество лет с толщиной сне-
га в январе выше 50 см составляло 50–90%, 
что благоприятно сказалось на перезимовке 
вредителя. Температура воздуха летних ме-
сяцев (июнь – август) была выше порога для 
откладки яиц и развития личинок зерновки 
(18.0 °С) и составляла, соответственно в эти 
месяцы 18.2–22.6 °С. Средняя сумма осадков 
в период вегетации фасоли и развития зер-
новки в полевых условиях (июнь – сентябрь) 
была выше их порога (200–250 мм) во все 
годы наблюдений, однако количество засуш-
ливых лет с суммой осадков менее 200 мм со-
ставило в 1936–2015 гг. 20–40%, в 2016–2020 гг. 
50%. Таким образом, если в лесостепи Самар-
ской обл. в 1936–1975 гг. развитие А. obtectus 
в полевых условиях проходило преимуще-
ственно с зимовкой в зернохранилищах, то в 
последующие годы также и в полевых усло-
виях. Это способствовало увеличению чис-
ленности и вредоносности вида.

На юге Красноярского края в лесостепной 
зоне распространённость фасолевой зерновки 
вблизи восточной границы её ареала (Канск) 
составляет 4–5%. Среднегодовая температу-
ра воздуха по наблюдениям в 1948–2020 гг. 

в Канске увеличивалась с −0.6…−0.8 °С в 
1948–1981 гг. до −0.1…+0.4 ° в 1982–2012 гг. 
и до +1.1 °С в 2013–2020 гг. Во все годы на-
блюдений среднегодовая температура дека-
бря была −14…−19 °С, января −19…−21 °С, 
что ниже температурного порога для пере-
зимовки зерновки, тем более что высота вы-
павшего снега в наиболее холодные месяцы 
была незначительной и в сумме составляла в 
декабре и январе менее 50 см, и лишь в от-
дельные годы она незначительно превышала 
эти показатели (1945, 1953, 1977 гг.). Средне-
месячные температуры июля в годы исследо-
ваний менялись незначительно и составляли 
19–22 °С с максимумом в 2003–2012 гг., что 
превышало нижний порог развития фасо-
левой зерновки (18 °С). Лишь в отдельные 
годы среднемесячная температура воздуха в 
июле была несколько ниже 18 °С и состав-
ляла 16.6–17.4 °С (1954, 1981, 1982–1984, 
1988, 2000, 2011 гг.). Сумма осадков в период 
вегетации фасоли и развития фасолевой зер-
новки в полевых условиях в 1936–1958 гг. со-
ставляла в среднем 221–259 мм, в 1959–1979 
гг. – около 190 мм, 1989–1989 гг. – 228 мм, 
в 1990–2020 – 251–273 мм. Иными словами, 
количество осадков в 1959–1979 гг. было не-
достаточным для успешного развития фасоли 
и её вредителя. Таким образом, в лесостепи 
Красноярского края также наблюдается по-
тепление климата, но значительно меньше 
выраженное, по сравнению с лесостепью Са-
марской обл., приведшее к незначительному 
улучшению развития фасолевой зерновки, 
недостаточному для заметного нарастания её 
численности и вредоносности. Во все годы 
наблюдений зимовка А. obtectus была воз-
можна лишь в зернохранилищах, откуда про-
исходило её распространение на прилежащие 
посевы фасоли.

На юге Томской обл. в лесостепной зоне 
распространённость фасолевой зерновки 
составляет около 7%, среднегодовая тем-
пература воздуха по наблюдениям в 1874–
2020 гг. (Томск) увеличивалась от −0.9…
−1.4 °С в 1874–1892 гг. до −0.1…−0.6 °С в 
1893–1972 гг., +0.2…0.7 °С в 1973–1992 гг. 
и +0.8…1.8 °C в 1993–2020 гг., что свиде-
тельствует о резком потеплении климата в 
последние 30 лет. Во все годы наблюдений 
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среднегодовая температура декабря состав-
ляла −12…−20 °С, а января −15…−20 °С, что 
ниже температурного порога для перезимов-
ки зерновки (−11…−14°С). Высота выпавше-
го снега в наиболее холодные месяцы была 
незначительной и в сумме составляла в дека-
бре и январе менее 50 см лишь в 1882–1890 гг. 
(в среднем 31 см) и в 1935–1951 гг. (в среднем 
32 см). В остальные годы она была выше 50 см 
и достигала в среднем в 1891–1934 гг. 85 см; 
в 1952–1954 гг. 71 см, 1956–1975 гг. 72 см, 
1977–2005 гг. 82 см, в 2007–2020 гг. 92–95 см. 
В этот период лишь в отдельные годы высота 
снежного покрова в зимние месяцы состав-
ляла менее 50 см (1955, 1968, 2012 гг.). При 
этом мощность выпавшего снега в декабре в 
1882–1970, 1981–2010 гг. составляла 53–62%, 
в 1971–1990 гг. 48% и в 2011–2020 гг. 38% 
от его общей мощности в декабре и январе. 
В связи с высокой мощностью снежного по-
крова нижний порог перезимовки фасолевой 
зерновки увеличился примерно до −14 °С в 
1891–2010 гг. и −15…−16 °С в 2011–2020 гг. 
Средняя температура воздуха в июле была 
ниже порога для откладки яиц и развития 
личинок зерновки (18.0 °С) в 1903–1913 и в 
1934–1942 гг. (17.5 °С), в остальные годы она 
была сравнительно благоприятной для разви-
тия фасоли и её вредителя и составляла 18–
19 °С, не различаясь достоверно по годовым 
периодам. Сумма осадков в период вегетации 
фасоли и развития А. obtectus в полевых ус-
ловиях составляла в среднем в 1881–1890 гг. 
249 мм, в 1941–1950 гг. 382 мм, в остальные 
годы 280–331 мм, что было достаточно для 
их успешного развития. Таким образом, в 
лесостепи Томской обл. также наблюдается 
потепление климата, выразившееся в возрас-
тании среднегодовой температуры воздуха, 
при увеличении мощности снежного покрова 
в зимний период, приведшее к улучшению 
условий перезимовки фасолевой зерновки.

Биотические факторы. Среди биотиче-
ских факторов на численность и распростра-
нение A. obtectus оказывают влияние прежде 
всего устойчивость сортов фасоли к зерновке 
и её взаимоотношения с хищниками.

Использование в растениеводстве устой-
чивых сортов фасоли в значительной мере 
препятствует распространению фасолевой 

зерновки. К важной биологической особенно-
сти вредителя относится то, что в полевых ус-
ловиях самки откладывают яйца на бобы фа-
соли в очень короткий период перед уборкой 
урожая и повреждают зерно в значительной 
мере в период его хранения, это определяет 
необходимость оценки устойчивости зерна 
фасоли к зерновке при хранении. Абсолютно 
или высоко устойчивые сорта фасоли обык-
новенной среди сортов, возделываемых в 
России и других странах, практически отсут-
ствуют. В Румынии при сравнительном изу-
чении устойчивости к зерновке 7 сортов фасо-
ли выявлено, что количество повреждённых 
зёрен при хранении составляло 14–47%, ко-
личество выходных отверстий отродившихся 
жуков 2.0–3.2, масса повреждённых зёрен по 
сравнению с неповреждёнными уменьша-
лась на 3.6–47.5% [Porca et al., 2002]. Семена 
ранних сортов фасоли в полевых условиях 
повреждаются личинками зерновки больше, 
чем поздних. Развитие её личинок продолжа-
ется и завершается при хранении зерна, что 
определяет более высокую повреждённость 
зерна ранних сортов и вредоносность зер-
новки при хранении. Сорта с более мелкими 
семенами также повреждаются меньше, чем 
с крупными. В частности, в Томской обл. на 
более поздних стадиях хранения численность 
личинок у сорта Журавушка с мелким зер-
ном составляла 0.7, а сорта Бийчанка с более 
крупным зерном – 3.0 экз./зерно [Бабенко и 
др., 2009]. Если в полевых условиях самки 
откладывают яйца на створки бобов, то при 
хранении они не прикрепляют их к семенам, 
а свободно разбрасывают в зерновой массе, 
и личинки свободно передвигаются от семе-
ни к семени в поисках подходящих для за-
ражения семян [Moss, Credland, 1994]. Меж-
ду тем, высокая устойчивость зерна фасоли 
обыкновенной к фасолевой зерновке широко 
известна в естественных популяциях фасоли, 
произрастающих в Южной Америке и на юге 
Северной Америки в Мексике. Среди геноти-
пов P. vulgaris андоамериканского и мезоаме-
риканского происхождения, исследованных 
в лаборатории в Бразилии на устойчивость 
к A. obtectus, генотипы Arc.1, Arc.2, Arc.1S, 
Arc.5S и Arc.3S были идентифицированы 
как резистентные к антибиозису против A. 
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obtectus. Самый низкий процент бобов с по-
вреждёнными зёрнами был обнаружен в ге-
нотипах Arc.1 и Arc.1S, и их устойчивость 
к повреждению была, по-видимому, морфо-
логической (антисенотической), поскольку 
они обладали структурами, предотвращаю-
щими контакт между личинками и зёрнами. 
Устойчивые к зерновке генотипы рекомен-
дованы к практическому использованию в 
селекции культурных сортов фасоли [Baldin 
et al., 2017]. Выраженность резистентности к 
A. obtectus у сортов фасоли обусловлена на-
личием у них фитогемагглютининов, инги-
биторов протеаз и альфа‐амилазы, а особенно 
разновидностей белка арселина, снижающих 
жизнеспособность личинок зерновки [Baldin, 
Lara, 2018].

В экваториальных и тропических усло-
виях зерно P. vulgaris обычно повреждается 
одновременно двумя вредителями Acantho-
scelides obtectus и Zabrotes subfasciatus. В 
Восточной Африке общая повреждённость 
зерна фасоли их личинками составляет от 
20% у сравнительно устойчивых сортов до 
88% у высокочувствительных сортов, при 
снижении массы заражённого зерна от 3 до 
29% [Sibakwe, Donga, 2015]. В Уганде среди 
45 исследованных генотипов P. vulgaris ни 
один не проявлял резистентности ни к одно-
му из указанных видов зерновок, все геноти-
пы фасоли поддерживали развитие, размно-
жение и питание зерновок, что привело к 
значительному снижению всхожести семян, 
связанной с размерами семян и количеством 
на них выходных отверстий. Всхожесть мел-
ких семян, имевших до двух отверстий, сни-
жалась на 7%, а аналогичных крупных семян 
– на 25% [Ebinu et al., 2016].

Среди энтомофагов на личинках фасо-
левой зерновки паразитируют перепонча-
токрылые (Hymenoptera): Anisopteromalus 
calandrae Howard, Pteromalus cerealellae 
(Ashmead) (Pteromalidae), Bracon vesticida 
Viereck, Stenocorse bruchivora (Crawford), 
Triaspis thoracicus (Curtis) (Braconidae), Chry-
seida bennetti Burks, Eurytoma bruchophaga 
Blanchard (Eurytomidae), Torymus atheatus 
Grissell (Torymidae); на личинках и куколках 
– Dinarmus basalis (Rondani), Theocolax ele-
gans Westwood (Pteromalidae); на личинках, 

куколках и имаго – паразитические нематоды 
Steinernema feltiae Filipjev (Steinernematidae) 
[CABI, 2020a]. Среди них Anisopteromalus 
calandrae, Pteromalus cerealellae и Theocolax 
elegans – известные паразиты личинок фасо-
левой зерновки и других жуков – вредителей 
зерна при хранении (амбарного, рисового и 
других долгоносиков, зернового и хлебного 
точильщиков, табачного жука, капюшонни-
ков, кожеедов). Паразиты личинок фасолевой 
зерновки в России практически не изучены. 
Среди них отмечается лишь один широко 
распространенный вид Dinarmus basalis (=D. 
laticeps (Ash.).

По исследованиям в Колумбии в 1986 г. 
в период сбора урожая, семена 90% созре-
вающих бобов фасоли в полевых условиях 
перед уборкой были повреждены личинками 
Acanthoscelides obtectus, около 18% которых 
были заражены паразитом Horismenus ash-
meadii (Dalla Torre) (Hymenoptera: Eulophi-
dae). При хранении зерна за 16 недель были 
получены два поколения зерновки, однако 
их личинки не были заражены H. ashmeadii. 
Иными словами, H. ashmeadii существенно 
снижает численность фасолевой зерновки 
в полевых условиях, но не может служить 
агентом послеуборочного контроля [Schmale 
et al., 2002]. В этих же условиях в Колумбии 
сразу после уборки урожая выпускали по 5 
самок и 5 самцов паразита Dinarmus basalis 
(Rond.) на 1 кг зерна фасоли с личинками A. 
obtectus младших возрастов. Через 16 недель 
хранения зерна эффективность D. basalis про-
тив них составила 88–97%. При этом парази-
ты не заражали личинок A. obtectus старших 
возрастов после сбора урожая. Иными слова-
ми, чем раньше собран урожай зерна фасоли 
с личинками зерновки младших возрастов, 
тем выше эффективность D. basalis против 
них, при последующем хранении зерна, что 
необходимо учитывать при биологической 
защите зерна фасоли [Schmale et al., 2006].

Хищные клещи Blattisocius tarsalis Berlese 
(Acari: Ascidae) и Amblyseius swirskii Athias-
Henriot (Acari: Phytoseiidae), питающиеся яй-
цами A. obtectus, сокращают численность его 
популяции более чем на 60% как в полевых, 
так и в складских условиях при хранении зер-
на. Личиночные паразиты Anisopteromalus 
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calandrae Howard и Lariophagus distinguen-
dus Förster (Hymenoptera: Pteromalidae) были 
умеренно эффективны при подавлении попу-
ляций A. obtectus, снижая численность личи-
нок зерновки на 34–38%, но при сочетании A. 
calandrae с клещом B. tarsalis наблюдалось 
снижение популяции зерновки на 81%, по 
сравнению с контролем [Iturralde-García et 
al., 2020].

Таким образом, в предуборочный период 
урожая фасоли против личинок фасолевой 
зерновки в полевых условиях наиболее эф-
фективен личиночный паразит Horismenus 
ashmeadii; при хранении заражённого зер-
новкой зерна фасоли – личиночный паразит 
Dinarmus basalis, особенно при более раннем 
сборе урожая, и сочетание питающегося яй-
цами зерновки хищного клеща Blattisocius 
tarsalis и личиночного паразита Anisoptero-
malus calandrae, что необходимо учитывать 
при биологической защите зерна фасоли от 
A. obtectus.

Антропогенные факторы. В России в на-
стоящее время фасоль возделывают на край-
не небольшой площади около 4.5 тыс. га, при 
годовом урожае 7–8 тыс. тонн, что составля-
ет всего около 25% потребности зерна этой 
культуры. Более широкое распространение 
получило выращивание фасоли в качестве 
овощной культуры на небольших индивиду-
альных участках (дачах и огородах) и хране-
ние её зерна в домашних условиях при темпе-
ратурах и влажности воздуха, благоприятных 
для развития и распространения фасолевой 
зерновки. В распространении многих вреди-
телей большое значение имеют карантинные 
санитарные мероприятия. В России каран-
тинные объекты разделены на три группы. В 
первую группу включены карантинные вре-
дители, болезни и сорные растения, не встре-
чающиеся в стране; во вторую – ограниченно 
встречающиеся в России; в третью – регули-
руемые некарантинные вредные организмы. 
Однако ни в одну из этих групп фасолевая 
зерновка не входит. В 2010–2015 гг. Россия 
в среднем импортировала 21.9 тыс. тонн 
фасоли из Кыргызстана, Эфиопии, Китая, 
Мьянмы, Перу, Мадагаскара, Узбекистана, 
Аргентины, Венгрии, Вьетнама, США [Зер-
нобобовые..., 2017]. Среди них A. obtectus 

отсутствует лишь в Китае (ограниченно рас-
пространённый карантинный вид). Из других 
указанных стран, а также из Казахстана, Тад-
жикистана, Азербайджана, Армении частны-
ми лицами она вполне может быть завезена 
в Россию с зерном фасоли, не говоря уже о 
внутренних перевозках заражённой зернов-
кой фасоли из южных регионов в более север-
ные. Опасный инвазионный вид A. obtectus в 
связи с перспективой увеличения площадей 
посевов и объёмов производства зерновой 
фасоли в России должен быть включён в спи-
сок 3 – регулируемых некарантинных видов, 
обязательных к досмотру при передвижении 
подкарантинных объектов растительного 
происхождения, тем более, что фасоль уже 
досматривается в связи с объектом внешнего 
карантина Z. subfasciatus. Хранение заражён-
ных зерновкой семян фасоли в хранилищах и 
их последующий посев, а также транспорти-
ровка и посев заражённого посевного матери-
ала – важный фактор распространения и под-
держания численности популяций зерновки в 
России, особенно в более северных районах с 
неблагоприятными полевыми условиями для 
её зимовки. Не допускается посев семян фа-
соли заражённых зерновкой.

Меры сдерживания распространения 
фасолевой зерновки. Дачникам и фермерам 
в защите фасоли от фасолевой зерновки ре-
комендуется хранение незаражённой фасоли 
при 11 °С, когда развитие личинок в зёрнах 
не происходит. При заражении семян необ-
ходимо его охлаждение до −2 °С в течение 2 
недель, когда происходит полная гибель ли-
чинок в зёрнах и существенно не снижается 
всхожесть семян. При +54 °С личинки внутри 
зерна полностью погибают в течение 30 мин, 
но при этом такие семена теряют всхожесть. 
Среди экологически безопасных средств за-
щиты семян фасоли у фермеров широкое 
распространение получило применение ин-
сектицидных растений и их масел против 
жуков зерновки. Эффективность спиртового 
(96%) экстракта сухих надземных органов 
руты душистой (Ruta graveolens L.) в соот-
ношении 5:1 против отродившихся жуков че-
рез 2 дня составляет 87–92%, а через 7 дней 
– 96–100% [Rojht et al., 2012]; измельчённых 
сухих листьев Crassocephalum crepidioides 
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(Benth.) S. Moore – 82.5%, нима Azadirachta 
indica A. Juss. – 100% [Rugumamu, 2014]; сме-
си листьев и семян ятрофы (Jatropha curcas 
(L.)) и чеснока (Allium sativum (L.) – около 
99% [Tegegne, 2017]. Во Франции высокую 
эффективность против жуков зерновки проя-
вили измельчённые листья губоцветных, осо-
бенно тимьяна ползучего Thymus serpyllum 
(L.) Kuntze [Regnault-Roger, Hamraoui, 1993]. 
Обработка семян фасоли маслами нуги 
(Guizotia abyssinica (L.f.) Cass.), касторовым 
(Ricinus communis L.), арахисовым (Arachis 
hypogaea L.), перца (Capsicum annum L.), 
тефрозии (Tephrosia vogelii Hook.f.), лантаны 
(Lantana camara L.), рапса (Brassica napus L.) 
в дозе 3–4 мл/кг фасоли способствовала гибе-
ли 100% жуков в течение 4 дней [Alemayehu, 
Getu, 2017]. К сожалению, в России эффек-
тивность инсектицидных растений против 
фасолевой зерновки не изучена. Тем не ме-
нее, на современном этапе, по аналогии с 
другими насекомыми-вредителями зерна, в 
производственных условиях при защите се-
мян и продовольственного зерна фасоли от 
A. obtectus в хранилищах может быть реко-
мендована фумигация зерна Фосфином или 
Магтоксином с соблюдением регламентов, 
указанных в Государственном каталоге пе-
стицидов и агрохимикатов против насеко-
мых-вредителей запасов.

Выводы
1. Нативный ареал фасолевой зерновки 

(Acanthoscelides obtectus) охватывает север 
Южной и юг Северной Америки, что со-
впадает с распространением дикорастущих 
форм её основного кормового растения фасо-
ли обыкновенной (Phaseolus vulgaris). Здесь, 
в экваториальном поясе Америки, сезонные 
изменения среды слабо выражены, что при-
вело к формированию у этого насекомого 
поливольтинного годичного цикла без вы-
раженной сезонной диапаузы и развитием в 
созревающем и зрелом зерне фасоли обыкно-
венной, что наблюдается как в полевых усло-
виях, так и при хранении. Это способствова-
ло широкому распространению инвайдера с 
зерном фасоли и становлению у него космо-
политного ареала, берущего начало от двух 

генетических центров: мезоамериканского и 
андского, первичным из них считается анд-
ский центр.

2. Распространение A. obtectus связано с 
доместикацией фасоли, начавшейся около 
7–8 тыс. лет назад в Южной и Центральной 
Америке, откуда она была завезена в Евро-
пу в начале XVI в., затем в Африку, и около 
400 лет назад из Европы в Азию. В Северной 
Америке в Канаде A. obtectus был впервые 
обнаружен в Квебеке в 1919 г., Онтарио в 
1924 г., Британской Колумбии в 1930 г., Но-
вой Шотландии в 1937 г. В США он был за-
везён в Калифорнию с фасолью испанскими 
миссионерами в Сан-Диего в 1769 г. Кроме 
европейского источника инвазии вида, его 
распространение в США происходило с фа-
солью из Мексики. В Южной Америке рас-
пространение A. obtectus в посевах фасоли P. 
vulgaris происходило с семенами местным 
населением. В одной из пещер в Бразилии об-
наружены остатки зёрен фасоли, датируемые 
10 тыс. лет до н. э. На всей территории Юж-
ной Америки развитие A. obtectus протекает в 
полевых условиях и при хранении.

3. Фасолевая зерновка была впервые за-
везена в Европу с семенами фасоли обык-
новенной в 1506 г. Пути распространения 
P. vulgaris в Европу и через неё сочетались 
с интродукциями из Нового Света и прямым 
обменом между европейскими и средиземно-
морскими странами соседних континентов. 
A. obtectus известен во Франции с конца XIX 
в. В Италии впервые обнаружен в 1889 г., в 
Германии – в 1907 г. В Украину (Харьковская 
обл.) завезён в 1946 г. предположительно из 
Грузии. В настоящее время вид распростра-
нён во всех странах Европы.

4. Фасолевая зерновка была завезена в 
Восточную Африку с зерном фасоли обык-
новенной португальскими торговцами в XVI 
в. и позднее вглубь континента арабскими 
работорговцами, где распространена, пре-
имущественно в Южной, Восточной и Се-
верной Африке, на Мадагаскаре. В Азии она 
распространена в Индии, Мьянме, Таиланде, 
Малайзии, Вьетнаме, Японии, Корее, Китае, 
Турции, Иране, Ираке, Израиле, Ливане, Си-
рии, Казахстане, Средней Азии. В Японии 
впервые зарегистрирована на Окинаве в 1951 г. 
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В Австралии распространена в юго-восточ-
ной части континента вблизи крупных мор-
ских портов. Она известна также как вреди-
тель запасов зерна фасоли при хранении в 
Новой Зеландии и Папуа – Новой Гвинее.

5. В России в Северо-Западном федераль-
ном округе, за исключением Калининград-
ской обл., A. obtectus повреждает зерно фа-
соли лишь при его хранении. В большинстве 
субъектов Центрального округа условия 
для развития и зимовки вредителя в полевых 
условиях сравнительно благоприятны, за ис-
ключением северных и северо-восточных об-
ластей. В остальных областях Центрального 
округа численность и вредоносность зернов-
ки нарастают с севера на юг от Брянской и 
Калужской областей к Воронежской обл. и 
с востока на запад от Рязанской обл. к Кур-
ской и Белгородской областям. В настоящее 
время в Центральном округе северная гра-
ница распространения и развития вида про-
ходит по 54° с. ш. В Южном федеральном 
округе в Калмыкии, Астраханской обл. и на 
значительной части Волгоградской обл. раз-
витие данного насекомого возможно лишь в 
условиях орошения. В остальных субъектах 
этого округа и во всех субъектах Северо-Кав-
казского округа полевые условия для разви-
тия и зимовки A. obtectus благоприятные, его 
вредоносность значительная в Ростовской 
обл., Краснодарском и Ставропольском кра-
ях. Численность и вредоносность вида в При-
волжском федеральном округе нарастает с 
севера на юг и с востока на запад. Северная 
граница его распространения проходит по 
54–55° с. ш. В Уральском округе фасолевая 
зерновка зарегистрирована в полевых усло-
виях в Тюменской, Челябинской и Курган-
ской областях, где её зимовка возможна лишь 
в зерне при его хранении. Среди субъектов 
Сибирского округа вид не обнаружен в Ир-
кутской обл. и в Туве. Наибольшая числен-
ность и вредоносность его отмечены в Алтай-
ском крае, Омской, Кемеровской областях, 
на юге Красноярского края (Канск). Снижа-
ется распространенность вида в Хакасии, Ре-
спублике Алтай, Новосибирской обл., на юге 
Томской обл. (Северск). В Томской обл. он 
спорадически встречается лишь в последние 
30 лет. Северная граница распространения в 

Уральском и Сибирском округах проходит 
по 55–56° с. ш., восточная – по 95° в. д. В 
Дальневосточном округе A. obtectus практи-
чески отсутствует, известен лишь с юга При-
морского края. Потенциально возможно его 
распространение на юге Хабаровского края, 
Амурской обл., в Еврейской автономной обл.

6. Среди абиотических факторов на разви-
тие фасолевой зерновки наибольшее влияние 
оказывают температура и влажность среды 
обитания. Нижний порог развития яиц и ли-
чинок – около 18 °С, куколок – 14 °С. Влаж-
ность воздуха ниже 10% и около 100% край-
не неблагоприятны для жизнедеятельности 
вредителя. В период хранения заражённого 
зерна фасоли при 11 °C и ниже развитие ли-
чинок не происходит, тормозится оно также 
очень высокой и низкой влажностью. Для 
нормального развития личинок необходимо 
количество осадков в период вегетации фасо-
ли более 200–250 мм, или орошение её посе-
вов. Нижний температурный порог для пере-
зимовки A. obtectus при мощности снежного 
покрова в зимний период менее 50 см состав-
ляет около −11 °С, более 50 см – до −14 °С. 
Расширение ареала фасолевой зерновки в 
России в значительной мере связано также 
с общим потеплением климата. Зима стано-
вится теплее, что благоприятно для развития 
и распространения вида. В лесостепи Самар-
ской обл. в 1936–1975 гг. развитие насекомо-
го в полевых условиях проходило преиму-
щественно с зимовкой в зернохранилищах, 
в последующие годы в связи с потеплением 
оно успешно зимует также в полевых усло-
виях, что способствует увеличению числен-
ности и вредоносности вида. Аналогичные 
изменения сезонного развития зерновки под 
влиянием потепления климата наблюдаются 
в лесостепи Красноярского края, Томской 
обл. В России оптимальные условия для её 
развития складываются в посевах фасоли в 
лесостепи, богато-разнотравно-злаковых и 
луговых степях на равнинах и в предгорьях 
европейской части.

7. Среди энтомофагов в предуборочный 
период урожая фасоли против личинок фасо-
левой зерновки в полевых условиях наиболее 
эффективен личиночный паразит Horismenus 
ashmeadii; при хранении заражённого зер-
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новкой зерна фасоли – личиночный паразит 
Dinarmus basalis, особенно при более раннем 
сборе урожая, и сочетание питающегося яй-
цами зерновки хищного клеща Blattisocius 
tarsalis и личиночного паразита Anisoptero-
malus calandrae, что необходимо учитывать 
при биологической защите зерна фасоли от 
A. obtectus.

8. Среди мер сдерживания распростране-
ния фасолевой зерновки дачникам и ферме-
рам в защите фасоли от неё рекомендуется 
хранение незаражённой фасоли при 11 °С и 
ниже, когда развитие личинок в зёрнах не 
происходит. При заражении семян необхо-
димо их охлаждение до −2 °С в течение 2 
недель, когда происходит полная гибель ли-
чинок в зёрнах и существенно не снижается 
всхожесть семян. При +54 °С личинки внутри 
зерна полностью погибают в течение 30 мин, 
но при этом такие семена теряют всхожесть. 
Среди экологически безопасных средств за-
щиты семян фасоли от жуков зерновки у фер-
меров широкое распространение получило 
применение инсектицидных растений и их 
масел. 

9. В производственных условиях при за-
щите семян и продовольственного зерна фа-
соли от фасолевой зерновки в хранилищах 
рекомендуется фумигация зерна инсектици-
дами согласно регламентам Государствен-
ного каталога инсектицидов против насеко-
мых-вредителей запасов.

10. Опасный инвазионный вид фасолевая 
зерновка в связи с перспективой увеличе-
ния площадей посевов и объёмов производ-
ства зерновой фасоли в России должен быть 
включён в список 3 – регулируемых некаран-
тинных видов, обязательных к досмотру при 
передвижении подкарантинных объектов 
растительного происхождения.
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The review of literary sources on ecology, biology, distribution of bean bruchid (Acanthoscelides obtectus) 
and its main food plant – Phaseolus vulgaris in North and South America; Europe, Africa, Asia, Australia 
and more details in Russia; the influence of abiotic, biotic and anthropogenic factors on the invasive process, 
phytosanitary condition of common bean crops in Russia is presented. Some aspects of the invader man-
agement are shown. The main stages and areas of cultivation of common bean and invasion of bean bruchid 
from their primary habitat in South America and in the south of North America are traced; the vectors and 
reasons causing them are considered. In Russia, the economic importance of bean bruchid has increased since 
the mid-1980s, which coincided with the climate warming; there was an expansion of its distribution in the 
eastern and north-western directions. At the last decades of the 20th century, it had penetrated in Smolensk 
and in the south part of the Tver and the Tomsk regions. With the increase in production of beans in Russia, 
the lack of systemic protection from bean bruchid and further increase of climate warming will contribute to 
the extension of its range to the north in the European part of Russia and the Urals to 57–58° N. Lat., where 
the conditions of the summer period are favorable for development of common bean and bean bruchid. To the 
east, it may spread to Tyva, Buryatia, the Trans-Baikal territory, the Amur region, the Jewish Autonomous 
region, and the southern part of the Khabarovsk territory. With the introduction of strict internal quarantine 
and a system of protection of common bean from this pest, which prevents the spread of infected dry bean, 
on the contrary, it is possible to reduce the distribution range of the bean bruchid, with its disappearance in 
the Siberian, Ural districts, Bashkortostan and Tatarstan. 

Key words: common bean, Acanthoscelides obtectus, Zabrotes subfasciatus, pest beetles, cosmopolitan, 
invasion pathways and vectors, invasion process, naturalization.
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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. 
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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.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202180

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; 
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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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The data on distribution of small spruce bark beetle Ips amitinus (Eichh.) (Coleoptera: Curculionidae: 
Scolytinae), a new invasive pest of European origin on the territory of Western Siberia are presented. Alien 
bark beetle species was recorded in the Siberian pine forests of the Tomsk, Kemerovo and Novosibirsk re-
gions. According to the modern data the total invasion range is more than 30 thousand km² with a tendency 
to further expansion. The number outbreaks of I. amitinus in Siberian pine forests near settlements, in nature 
preservations and plantations of Pinus sibirica Du Tour cause significant harm to pine-nut harvesting and 
selective breeding.

Key words: small spruce bark beetle, Ips amitinus, invasion, Western Siberia
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видов: псаммопелофильный глубоководный характерный для Нижнекамского водохранилища и 
Волго-Камского и Камского плёсов Куйбышевского водохранилища, псаммопелофильный прибреж-
ный Нижнекамского водохранилища и псаммопелофильный прибрежный Воткинского и Камского 
водохранилищ. 
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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-
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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. 
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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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DISTRIBUTION OF ALIEN SPECIES OF MACROZOOBENTHOS 
AND THE SPECIES COENOTIC COMPLEXES IN THE KAMA 

RESERVOIRS
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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. 

Key words: macrozoobenthos, alien species, coenotic complexes, reservoirs of the Kama River cascade.
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В мае 2016 г. на территории ботанико-географического участка «Дальний Восток» в Националь-
ном ботаническом саду им. М.М. Гришко НАН Украины впервые были зафиксированы личинки 
инвазивного вида Metcalfa pruinosa (Say, 1830). За пять лет наблюдений насекомое распространилось 
на другие участки ботанического сада и примыкающих территорий, где достигло значительной 
численности. Пока это самая северная точка обнаружения насекомого на территории Украины. 
Исследован диапазон кормовых растений M. pruinosa. Вид обитает на большом количестве декора-
тивных и синантропных растений, на плодовых и овощных культурах, которые относятся к 80 видам 
из 55 семейств. Наиболее подверженными заселению цикадкой цитрусовой оказались семейства: 
Rosaceae – 18 видов, Aceraceae – 5 видов, Oleaceae – 4 вида растений. Установлено, что M. рruinosa 
имеет одно поколение в году. В первой декаде мая наблюдается появление личинок цикадки. Первые 
имаго зафиксированы в начале или середине июля в зависимости от метеорологических условий 
года. Полное исчезновение взрослых особей происходит в конце августа. Развитие насекомого огра-
ничивается минимальной температурой воздуха 17–20 °С. В дальнейшем необходим мониторинг и 
всесторонний анализ различных факторов, которые могут влиять на появление, распространение 
и выживание M. pruinosa на новых территориях.

Ключевые слова: Metcalfa pruinosa, распространение, кормовые растения, фенология, Украина.
DOI: 10.35885/1996-1499-2021-14-4-97-105

Введение
Глобализация и рост торговли приводят к 

более высокому риску случайного вторжения 
чужеродных видов в новые районы [Mooney, 
2005]. Из литературных источников извест-
но о появлении, увеличении численности и 
расширении ареала представителей цикадо-
вых (Auchenorrhyncha: Hemiptera), в том чис-
ле, за счёт новых инвазионных видов, таких 
как цикадка цитрусовая, или белая (Metcalfa 
pruinosa Say), цикадка японская виноградная 
(Arboridia kakogawana Mats.), цикадка гор-
батка-буйвол (Stictocephala bubalus F.) [Радіо-
новська, 2014; Popova et al., 2019]. В транс-
формированной среде в наибольшей степени 
проявляются агрессивные качества видов-ин-
вайдеров. Они изменяют свой ареал, продви-
гаются на север, появляются в локальных 

«пятнах» благоприятной для них среды – в 
городских условиях, вдоль транспортных пу-
тей, на дачных участках – и наносят серьёз-
ные повреждения кормовым растениям, что 
приводит к потере экосистемами их устой-
чивости к любым воздействиям [Масляков, 
Ижевский, 2011]. Одним их таких фитофа-
гов, хорошо адаптирующихся к новым усло-
виям, является Metcalfa pruinosa (Say, 1830) 
(Hemiptera: Flatidae). 

Насекомое имеет происхождение из Се-
верной Америки [Dean, 1961]. M. pruinosa 
попала в Северную Италию в 1970-х гг. 
[Dlabola, 1981] и быстро распространилась 
по всей Италии на Сицилию и Сардинию, 
вскоре в другие европейские страны. Обнару-
жена в Закавказье, Анатолии, на Корейском 
полуострове [Zangheri, Donadini, 1980; Duso, 
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Pavan, 1987; della Giustina, Navarro, 1993; 
Lauterer, Malenovsky, 2002; Karsavuran, Güçlü, 
2004; Михајловић, 2007; Trenchev et al., 2007; 
Gnezdilov, Sugonyaev, 2009; Lee, Wilson, 2010; 
Kim et al., 2010; Chireceanu, Gutue, 2011; 
Абдрахманова, Собина, 2017, Абдрахманова 
и др., 2018]. 

Хотя M. pruinosa не имеет большого эконо-
мического значения в США [Wilson, Lucchi, 
2001], она привлекает внимание энтомологов 
в Европе из-за своей способности достигать 
значительной численности, питаясь на широ-
ком спектре растений, в том числе имеющих 
сельскохозяйственное значение [Wilson et al., 
1994, Bagnoli, Lucchi, 2000]. 

В Украине единичные особи M. pruinosa 
впервые были обнаружены на растениях ай-
ланта высочайшего (Ailánthus altíssima) в 
Одессе в 2011 г. [Ужевская и др., 2012]. Че-
рез несколько лет на приусадебных участках 
в Одесской обл. была отмечена устойчивая 
популяция M. pruinosa на различных видах 
растений местной флоры [Popova et al., 2019]. 
В 2016 г. единичные особи насекомого впер-
вые были обнаружены на ботанико-геогра-
фическом участке «Дальний Восток» в На-
циональном ботаническом саду (НБС) имени 
М.М. Гришко НАН Украины [Кушнір, 2019]. 
Из литературных источников известно, что 
M. pruinosa отмечена также в фауне Донбасса 
и Крыма [Мартынов, Никулина, 2018; Стрю-
кова, Стрюков, 2020].

Учитывая возможность особой опасности 
M. pruinosa как вида-инвайдера для растений, 
произрастающих в экстремальных для них 
антропогенно изменённых условиях, было 
признано целесообразным изучить особен-
ности распространения, фенологии вида и 
диапазон кормовых растений в условиях НБС 
им. М.М. Гришко НАН Украины, имеюще-
го обширную коллекцию интродукционных 
растений. 

Материал и методика
Объектом исследований была цикадка ци-

трусовая, или белая, – Metcalfa pruinosa (Say, 
1830). Наблюдение за развитием и активно-
стью распространения насекомого проводили 
в Национальном ботаническом саду им. Н.Н. 

Гришко Национальной Академии Наук Укра-
ины (НАНУ) и прилегающих к нему терри-
торий в вегетационные сезоны 2016–2020 
гг. На протяжении 70-летнего периода на 
ботанико-географическом участке «Дальний 
Восток» путём интродукции растений по 
аналогии с природными растительными ассо-
циациями был искусственно создан участок 
хвойно-широколиственных лесов площадью 
6.0 га, где еженедельно проводился монито-
ринг на наличие вредителя всех видов рас-
тений. Работа выполнялась методом марш-
рутных осмотров, а также с использованием 
жёлтых липких ловушек (Takitraps 25 × 10 см 
ТОВ «Биотех Систем Украина). Виды расте-
ний, на которых были обнаружены яйца, ли-
чинки, взрослые особи, восковые нити или 
появление медвяной росы, были отмечены 
как кормовые растения вредителя.

Степень поражения растений определя-
ли по трёхбальной шкале: незначительное 
(присутствие следов пребывания цикадки на 
площади, составляющей до 25% поверхности 
растения), среднее (площадь поражения 25–
50%), значительное (более 50%) [Ужевская и 
др., 2012]. 

Для изучения фенологии M. pruinosa 
были отобраны интродукционные деревья и 
кустарники ботанического сада. Каждые 15 
дней на протяжении вегетационного сезона, 
случайным образом срезали двадцать веток 
деревьев (длиной около 25 см), помещали 
их в полиэтиленовые пакеты и передавали в 
лабораторию для определения всех стадий 
M. pruinosa и наблюдения за их развитием. 
Также на ботанико-географическом участке 
«Дальний Восток» в насаждениях были раз-
мещены жёлтые липкие ловушки для мони-
торинга динамики лёта цикадки цитрусовой.

Идентификация взрослых особей и личи-
нок, принадлежащих инвазивному виду M. 
pruinosa, была легко осуществлена из-за их 
отличительных признаков, широко описан-
ных в литературе [Карпун, 2015].

Результаты и их обсуждение
В мае 2016 г. на территории Националь-

ного ботанического сада им. М.М. Гришко 
НАНУ (г. Киев) на ботанико-географическом 
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участке «Дальний Восток» (50°24′45.61″ 
с. ш., 30°33′44.1″ в. д.) впервые обнаружен 
инвазивный вид цикадка цитрусовая Metcalfa 
pruinosa. Распространение насекомого на-
чалось с южной части, которая граничит с 
тепличным комплексом «Зелёного строи-
тельства». Именно под забор, граничащий с 
ботаническим садом, выставляются повреж-
дённые растения для обработки. Мы считаем, 
что из повреждённых растений тепличного 
хозяйства инвазивный вид проник на терри-
торию ботанического сада.

В вегетационные сезоны 2017–2020 гг. 
был проведён мониторинг растений, засе-
лённых цикадкой цитрусовой. Установлено, 
что насекомое обитает преимущественно на 
синантропных, а также интродукционных де-
коративных видах растений ботанико-геогра-
фического участка Дальнего Востока, плодо-
вых и овощных культурах, что подтверждает 
его широкую полифагию [Ужевская и др., 
2012; Замойталов и др., 2016].

Распространение вида по территории бо-
танического сада происходило постепенно. В 

Таблица 1. Дикорастущие растения, заселённые M. pruinosa на ботанико-географическом участке «Дальний Восток» 
в Национальном ботаническом саду им. Н.Н. Гришко НАНУ (г. Киев), 2016–2020 гг. 

Семейство Вид Заселённость
Латинское название Русское название

Apiaceae
Conium maculatum L. Болиголов пятнистый +++
Aegopodium podagraria L. Сныть обыкновенная +++

Asteraceae Adenocaulon adhaerescens Maxim Прилипало пристающее +++
Balsaminaceae Impatiens noli-tangere L. Недотрога обыкновенная +++
Brassicaceae Capsella bursa-pastoris L. Пастушья сумка обыкновенная ++
Cannabaceae Humulus lupulus L. Хмель обыкновенный +++
Equisetaceae Equisetum arvense L. Хвощ полевой +

Fabaceae
Medicágo lupulína L. Люцерна хмелевидная +
Trifolium praténse L. Клевер луговой ++

Lamiaceae
Lamium purpureum L. Яснотка пурпурная +
Lamium album L. Яснотка белая +
Glechoma hederacea L. Будра плащевидная +

Rosaceae Geum urbanum L. Гравилат городской +++
Rubiaceae Galium aparine L. Подмаренник цепкий ++
Urticaceae Urtica dioica L. Крапива двудомная +++
Violaceae Viola odorata L. Фиалка душистая +

Vitaceae Parthenocissus quinquefolia (L.) Planch. Девичий виноград 
пятилисточковый +++

Примечание: + – слабая заселённость; ++ – средняя заселённость; +++ – сильная заселённость.

первую очередь личинки насекомого появи-
лись на дикорастущих почвопокровных рас-
тениях флоры Украины. Среди 13 семейств 
наиболее заселёнными цикадкой оказались 8 
видов дикорастущих растений, а именно: Co-
nium maculatum, Aegopodium podagraria L., 
Adenocaulon adhaerescens Maxim, Impatiens 
nolitangere L., Humulus lupulus L., Geum urba-
num L., Urtica dioica L. и Parthenocissus quin-
quefolia (L.) Planch. Все остальные растения 
заселялись средне или слабо (табл. 1).

Спустя три-четыре недели личинок и има-
го M. pruinosa наблюдали на интродукцион-
ных кустарниках и нижних ярусах деревь-
ев, а также лианах флоры участка «Дальний 
Восток». Наиболее повреждёнными ци-
кадкой оказались представители семейств: 
Celastraceae, Fabaceae и Oleaceae (табл. 2). 

В 2019–2020 гг. произошло вторжение 
насекомого в юго-западную часть ботаниче-
ского сада на другие участки. В первую оче-
редь оно было обнаружено на травянистых 
многолетниках: Amaranthus blitoides Watson, 
S., Amaranthus retroflexus L., Arctium lappa L., 
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Таблица 2. Интродукционные виды растений флоры Дальнего Востока, заселённые M. pruinosa на ботанико-ге-
ографическом участке «Дальний Восток» в Национальном ботаническом саду им. Н.Н. Гришко НАНУ (г. Киев), 
2016–2020 гг.

Семейство
Вид

Заселённость
Латинское название Русское название

Aceraceae

Acer mono Maxim. Клён моно +
Acer mandshuricum Maxim. Клён маньчжурский ++
Acer pseudosieboldianum (Pax) Kom. Клён ложнозибольдов +
Acer negundo L. Клён ясенели́стный ++
Acer tataricum L. Клён тата́рский +++

Actinidiaceae

Actinidia arguta (Siebold & Zucc.) 
Planch. ex Miq Актинидия острая +

Actinidia kolomikta (Maxim. & Rupr.) 
Maxim. Актинидия коломикта +

Araliaceae
Aralia cordata Thunb. Аралия сердцевидная ++
Eleutherococcus senticosus (Rupr. & 
Maxim.) Maxim. Элеутерокок колючий +++

Caprifoliaceae
Lonicera maximowiczii (Rupr.) Regel. Жимолость Максимовича +
Lonicera maacki (Rupr.) Herd. Жимолость Маака +

Celastraceae
Euonymus maackii Rupr. Бересклет Маака +++
Euonymus maximowicziana Prokh. Бересклет Максимовича +++

Fabaceae Robinia pseudoacacia L. Робиния лжеакация ++

Oleaceae
Fraxinus rhynchophylla Hance. Ясень носолистный ++
Syringa amurensis Rupr. Сирень амурская +++
Syringa wolfii Schneid. Сирень Вольфа +++

Polygonaceae Reynoutria sachalinense Fisch. Гречиха сахалинская +

Ranunculaceae
Clematis mandschurica Rupr. Ломонос маньчжурский ++
Clematis vitalba L. Ломонос винограднолистный ++

Rosaceae

Prunus maackii (Rupr.) Kom. & Aliss. Черёмуха Маака +
Rosa rugosa Thunb. Шиповник морщинистый ++
Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex 
Blytt. Кизильник черноплодный +

Crataegus pinnatifida Bunge. Боярышник перистонадрезанный +
Pyrus communis L. Груша обыкновенная +

Ulmaceae Ulmus pumila L. Вяз приземистый +

Vitaceae
Ampelopsis brevipedunculata 
(Maxim.)

Виноградовник 
короткоцветконожковый +

Vitis amurensis Rupr. Виноград амурский +

Примечание: + – слабая заселённость; ++ – средняя заселённость; +++ – сильная заселённость.

Chenopodium album L., Conyza canadensis (L.) 
Cronq., Bromus sp., Hypericum sp., Digitaria 
sanguinalis (L.) Scop., Phytolacca americana L., 
Plantago sp., Setaria sp., Pteridium aquilinum 
L., Verbascum sp., Solanum nigrum L., Viola ar-
vensis Murray. Постепенно личинки и имаго 
цикадки распространились на соседние бота-
нико-географические участки и были обнару-
жены на таких декоративных растениях, как 

Hedera helix L., Cornus mas L., Swida alba (L.) 
Opiz, Thuja occidentalis L., Jasminum fruticans 
L., Chaenoméles japónica Thunb., Parthenocis-
sus quinquefolia (L.) Planch.

Отмечено повреждение насекомым в бо-
таническом саду плодовых культур: Juglans 
redia L., Actinidia chinensis Plan., Vitis vinifera 
L., Viburnum opulus L., Rubus fruticosus L., Rú-
bus idáeus L., Pyrus communis L. Prunus amer-
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icana Marsh., Prunus persica L., Prunus arme-
niaca L., Prunus cerasus L. Также обнаружена 
цикадка на кормовых и сельскохозяйствен-
ных растениях: Capsicum annuum L., Brassica 
oleracea L., Lycopersicon sp., Solanum melon-
gena L. 

Наблюдение за распространением M. 
рruinosa было произведено и за пределами 
ботанического сада на прилегающей к нему 
территории (в частном секторе). В 2019 г. от-
мечено вторжение насекомого на плодовые и 
декоративные деревья, кустарники, лианы и 
овощные культуры частных домов.

Таким образом, за несколько лет M. pru-
inosa распространилась за пределы первич-
ного очага. Массовое размножение вредителя 
наблюдалось на всех обследованных участ-
ках ботанического сада и прилегающих к 
нему территорий.

Цикадка цитрусовая была обнаружена на 
28 видах сорных растений из 27 семейств. На 
деревьях, кустарниках и лианах вид выявлен 
на 52 видах растений из 28 семейств. Наибо-
лее заселёнными этим насекомым оказались 
такие семейства: Rosaceae – 18 видов расте-
ний, Aceraceae – 5 видов, Oleaceae – 4 вида, 
Lamiaceae – 3 вида, Fabaceae – 3 вида, Am-
aranthaceae, Apiaceae, Araliaceae, Balsamina-

ceae, Cornaceae, Plantaginaceae, Vitaceae – по 
2 вида.

При осмотрах менее заселёнными фи-
тофагом оказались растения 10 семейств, а 
именно: Apiaceae, Aceraceae, Araliaceae, As-
teraceae, Balsaminaceae, Cannabaceae, Celas-
traceae, Oleaceae, Rosaceae, Urticaceae. 

Таким образом, общее количество кормо-
вых растений M. pruinosa составило 80 ви-
дов, принадлежащих к 55 семействам. 

Зимует М. pruinosa в стадии яйца, которое 
откладывает в трещины коры деревьев и ку-
старников [della Giustina, Navarro, 1993]. Этот 
факт, несомненно, способствовал ее проник-
новению в Европу, в том числе в Украину с 
декоративными кустарниками. Представите-
ли Auchenorrhyncha часто откладывают яйца, 
которые трудно обнаружить, поэтому они ча-
сто ускользают от фитосанитарного монито-
ринга [Arzone et al., 1986]. 

В годы исследований развитие цикадки 
длилось с мая по август. Дневная и ночная 
температура воздуха, количество осадков и 
их продолжительность имели решающее зна-
чение в темпах развития насекомого. В пер-
вой декаде мая наблюдали появление первых 
личинок М. pruinosa на растениях. В этот пе-
риод минимальная дневная температура со-

Рис. 1. Личинка и колония M. pruinosa. Национальный ботанический сад им. М.М. Гришко НАН Украины (г. Киев). 
Фото авторов.
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ставляла около 20 °C, а минимальная ночная 
около 17 °С, осадков выпало 50 мм. В даль-
нейшем с увеличением температуры воздуха 
численность личинок вредителя возрастала. 
Личинки малоподвижны и не уходят далеко 
от того места, где впервые начали питаться. 
Однако, сильные порывы ветра способствуют 
распространению насекомого. Личинки бело-
го цвета и разной степени опушения, питаясь 
соком растений, обильно выделяют восковой 
налёт (нити) белого цвета, напоминающий 
тонкий слой ваты (рис. 1) 

Развитие личинок занимает около двух 
месяцев, проходя пять стадий. Последние две 
личиночные стадии обладают способностью 
прыгать. 

Первые имаго появляются в начале или 
середине июля в зависимости от метеороло-
гических условий сезона, при минимальной 
ночной температуре 22 °С и дневной 26 °С. 
Со второй декады июля количество взрос-
лых особей увеличивалось, и в конце месяца 
численность имаго втрое превышала числен-
ность личинок. Взрослые особи живут не-
сколько недель и в начале августа становятся 
полностью зрелыми (рис. 2). Самцы и самки 
издают призывные сигналы днём и особенно 
интенсивно ночью, когда происходит совоку-
пление и откладка зимних яиц.

Рис. 2. Имаго M. pruinosa. Национальный ботанический 
сад им. М.М. Гришко НАН Украины (г. Киев). Фото 
авторов.

Исчезновение личинок зафиксировано в 
конце июля – начале августа. В первой декаде 
августа наблюдалось уменьшение численно-
сти имаго и продолжался этот процесс до кон-
ца августа, при снижении ночной температу-
ры воздуха ниже 17 °С. Исключением были 
2018 и 2020 гг. В эти годы в первой декаде 
сентября среднесуточная температура возду-
ха превышала норму (13.9 °С), и составляла 
в среднем 17.3–18.4 °С, а также отсутствие 
осадков в этот период благоприятно отрази-
лось на продолжительности жизни М. pruino-
sa до середины сентября. Следует отметить, 
что в 2019 г. метеорологические условия так-
же повлияли на сроки развития цикадки. Из-
за обильных дождей и понижения температу-
ры воздуха в третьей декаде июля и первой 
декаде августа численность насекомого зна-
чительно сократилась. Полное исчезновение 
имаго наблюдали уже в середине августа.

Следовательно, в условиях Киева, М. pru-
inosa имеет одно поколение, которое длится 
с мая по август (рис. 3). Развитие насекомого 
ограничивается минимальной температурой 
воздуха 17–20 °С и значительным количе-
ством осадков.

 Инвазия и распространение M. pruinosa 
на территории Украины влечёт за собой мно-
жество негативных последствий для расте-
ний. Основная проблема заключается в том, 
что цикадка цитрусовая питается на многих 
растениях, их более 300 видов (деревья, ку-
старники, сельскохозяйственные культуры). 
Питание вредителя обычно не приводит к 
деформации листьев, но тургор снижается, 
растение ослабляется, наблюдается усыха-
ние побегов и опадение плодов. Ухудшается 
внешний вид поврежденного растения из-за 
клейких выделений белого цвета, которые 
держатся на протяжении вегетационного се-
зона. На них поселяются сажистые грибы, 
препятствующие нормальному фотосинте-
зу [Баранець, 2016; Замойталов и др., 2016; 
Popova et al., 2019]. В процессе питания ли-
чинок и взрослых особей растения форми-
руют неполноценные или деформированные 
семена, которые не способны к развитию сле-
дующего поколения. Это приводит к значи-
тельному уменьшению или даже отсутствию 
проростков растений. Например, такое явле-
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Рис. 3. Фенологические спектры развития M. pruinosa в Национальном ботаническом саду им. Н.Н. Гришко.
                          начало развития (единичные особи),                         развитие,                        отмирание.

ние мы наблюдали у растений флоры ботани-
ческого участка «Дальний Восток»: Lonícera, 
Euonymus, Syringa, Reynoutria, Cotoneaster, 
Aralia, Eleutherocóccus, Clematis. И наконец, 
не исключена возможность передачи вирусов 
и микоплазм от заражённых растений к здо-
ровым. 

Таким образом, M. pruinosa является но-
вым инвазивным видом для Киева, а это пока 
самая северная точка обнаружения насекомо-
го на территории Украины и возможно сосед-
них стран. Одной из возможных причин рас-
пространения M. pruinosa в Украине могут 
быть климатические изменения, недостаточ-
ные карантинные меры и случайный перенос 
людьми. Активному распространению насе-
комого на участках ботанического сада спо-
собствовали малоснежные и тёплые зимы, 
засушливые вёсны и незначительное коли-
чество осадков в весенний и летний перио-
ды. Исключением был 2019 г., что привело 
к уменьшению численности цикадки. Более 
тёплый климат последних десятилетий пре-
доставляет новые возможности насекомым 
для знакомства с регионами, где до недавнего 
времени интродуцированные виды не могли 
выживать. Это подтверждается увеличением 
количества данных по расширению площадей 
встречаемости различных видов членистоно-
гих, которые происходят из южных регионов 
[Parmesan et al., 1999; Bondareva et al., 2017; 
Bondareva, Chumak, 2018, 2020]. В дальней-
шем необходим мониторинг и всесторонний 
анализ различных факторов, которые могут 
повлиять на появление, распространение и 
выживание M. pruinosa на новых территори-
ях.
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PROPAGATION, TROPHIC CONNECTION AND PHENOLOGY 
OF METCALFA PRUINOSA (SAY, 1830) (AUCHENORRHYNCHA: 

HEMIPTERA) IN N.N. GRYSHKO NATIONAL BOTANICAL GARDEN 
OF THE NATIONAL ACADEMY OF SCIENCES OF UKRAINE

© 2021 Kushnir N.V.a, *, Bondareva L. M.b, **

a N.N. Gryshko National Botanical Gardens, National Academy of Sciences of Ukraine,  
Kyiv 01014, Ukraine;

b National University of Life and Environmental Sciences of Ukraine, Kyiv 03041, Ukraine; 
e-mail: *crocusnat8@gmail.com; **lnubip69@gmail.com

In May 2016, larvae of the invasive species Metcalfa pruinosa (Say, 1830) were recorded for the first 
time on the territory of the botanical-geographic area ‘The Far East’ in the N.N. Gryshko National Botanical 
Garden, National Academy of Sciences of Ukraine in Kyiv. During five years of observations, the insect 
managed to expand its range to other areas of the Botanical Garden and adjacent territories, where it reached 
a high population density. It is still the northernmost point of the insect’s detection on the territory of Ukraine. 
The range of M. pruinosa host plants was examined. The species lives on a large number of ornamental 
and synanthropic plants, fruit and vegetable crops which belong to 80 species from 55 families. The most 
susceptible to colonization by citrus cicada are: Rosaceae – 18 species, Aceraceae – 5 species, Oleaceae – 4 
plant species. It has been found out that M. pruinosa has one generation per year. In the first decade of May, 
the appearance of cicada larvae is observed. The first adults are recorded in early or mid-July, depending 
on the meteorological conditions of the year. The complete disappearance of adults is observed at the end 
of August. The insect’s development is limited by a minimum air temperature of 17–20 °С. In the future, it 
is necessary to monitor and analyze comprehensively those various factors that may affect the emergence, 
propagation, and survival of M. pruinosa on new territories. 

Key words: Metcalfa pruinosa, fodder plants, propagation, phenology, Ukraine.
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ПЕРВАЯ НАХОДКА SOLIDAGO × NIEDEREDERI KHEK 
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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.
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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) 
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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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Азиатская божья коровка Harmonia axyridis – инвазионный вид, стремительно распространяющийся 
по всему миру. Занимая новые территории, H. axyridis нередко вызывает снижение биоразнообразия 
местных видов кокцинеллид, конкурируя с ними за пищевые ресурсы. Проведено сравнение H. axyridis 
с шестью видами божьих коровок по соотношению численности особей и степени заражённости 
паразитоидами. В г. Москве наиболее распространённым видом божьих коровок оказалась Adalia 
bipunctata (67.1%), H. axyridis занимает второе место (16.5%). Общая заражённость паразитоидами 
куколок H. axyridis составляет 1.8% в г. Москве и 12.2% в г. Ялте. Заражённость паразитоидами других 
видов божьих коровок в г. Москве значительно выше: от 11.0% до 36.4%. Таким образом, паразитоиды 
эффективно регулируют численность местных видов божьих коровок, но оказывают незначительное 
влияние на численность инвазионного вида H. axyridis. 

Ключевые слова: Harmonia axyridis, Adalia bipunctata, Phalacrotophora, Homalotylus, Tetrastichinae, 
кокцинеллиды, инвазионный вид, паразитизм.
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Введение
Естественный ареал Harmonia axyridis 

(Pallas, 1773) охватывает Россию (юг Сибири, 
Дальний Восток), Японию, Корею, Китай, 
Северный Вьетнам, Монголию, Восточный 
Казахстан [Андрианов и др., 2018]. Вид обита-
ет преимущественно на лиственных деревьях 
и кустарниках, реже на хвойных деревьях 
и травянистой растительности [Савойская, 
1983a; Кузнецов, 1991; Странишевская и др., 
2018]. Будучи известен как прожорливый хищ-
ник, питающийся различными видами тлей, и 
встречающийся на значительной части ареала 
в большом количестве, этот вид был неодно-
кратно использован в качестве агента биоло-
гического контроля во многих странах мира. 
В Северной Америке первые выпуски жуков 
стали проводиться в США с 1916 г. [Iablokoff-
Khnzorian, 1982], в Евразии интродукции H. 
axyridis начались в СССР с 1937 г. [Ижевский, 
1990], в Западной Европе (во Франции) – с 

1982 г. [Iperti, Bertand, 2001], в Южной Аме-
рике (в Аргентине) – с 1986 г. [Poutsma et al., 
2008], в Северной Африке (в Тунисе) – с 1990 г. 
[El-Arnaouty et al., 2000]. Однако долгое время 
все попытки вселить H. axyridis оканчивались 
неудачей: первые годы жуки встречались в 
районах выпуска, потом мигрировали и более 
не обнаруживались. Лишь в 1988 г. в штатах 
Луизиана и Миссисипи (США) были отмечены 
укоренившиеся популяции H. axyridis [Chapin, 
Brou, 1991]. С этого времени началось стре-
мительное распространение вида по всему 
миру. К 2016 г. он заселил Северную и Южную 
Америку, Африку, Европу, Западную Азию и 
Новую Зеландию [Pugh, 2017; Андрианов и 
др., 2018]. 

В Европе инвазия H. axyridis началась в 
западной части, охватив северо-восток Фран-
ции, запад Германии и Бельгию [Brown et al., 
2008]. В Восточную Европу (в Польшу) вид 
впервые проник в 2006 г. [Przevoźny et al., 
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2007]. В 2007 г. он был обнаружен в Украине 
(г. Киев) [Верижникова, Шилова, 2013], 
в 2009 г. – в Латвии [Barševskis, 2009], в 
2010 г. – в России (г. Калининград) [Zakharov 
et al., 2011] и в 2011 г. – в Белоруссии (Брест) 
[Roy et al., 2016]. В 2013 г. был найден в Кры-
му (Алушта) [Ukrainsky, Orlova-Bienkowskaja, 
2014]. В г. Ялте устойчивая популяция H. 
axyridis наблюдается с 2016 г. [Странишев-
ская и др., 2016]. К настоящему времени вид 
заселил, предположительно, весь полуостров 
(западная часть не была обследована) и 
встречается в районах со степным (г. Керчь, 
г. Феодосия), предгорным (г. Симферополь) 
и субсредиземноморским климатом (г. Ялта) 
[Zakharov, Romanov, 2018]. В европейской 
части России отдельные экземпляры были об-
наружены в 2012 г. в Белгородской и Липецкой 
областях [Орлова-Беньковская, 2013; Ukrainsky, 
Orlova-Bienkowskaja, 2014]. В 2015 г. в Мо-
скве впервые наблюдалось размножение H. 
axyridis [Захаров, 2015], а также отмечалось 
появление этого вида в Брянской [Круглова 
и др., 2015] и Воронежской областях [Емец, 
2018]. В 2018 г. азиатская божья коровка была 
обнаружена в Волгоградской, Калужской, Ор-
ловской, и Пензенской областях, в 2019 г. – в 
Астраханской, Курской, Нижегородской, Орен-
бургской, Псковской, Самарской, Саратовской, 
Тамбовской, Ульяновской областях и республи-
ках Мордовия, Татарстан, Удмуртия и Чувашия 
[Егоров и др., 2019; Ruchin et al., 2020; Sazhnev 
et al., 2020]. Наблюдалось скопление зимующих 
имаго жука в помещении в г. Ряжск Рязанской 
обл. [Горячева И.И., личное сообщение]. В 
2020 г. имаго найдены в Рязанской, Тверской и 
Тульской областях [Sazhnev et al., 2020].

Инвазия вида сопровождается рядом нега-
тивных явлений. Личинки и имаго H. axyridis 
питаются разными видами тлей, а также яй-
цами, личинками и куколками других видов 
кокцинеллид [Koch, 2003], что приводит к 
снижению биоразнообразия нативных видов 
божьих коровок [Roy et al., 2012, 2016; Grez et 
al., 2016]. В качестве факультативного источ-
ника пищи азиатская божья коровка может 
использовать сок плодов винограда, слив, 
приводя к порче продукции плодово-ягодных 
культур [Koch et al., 2004]. Например, имаго, 
находящиеся в гроздях технических сортов ви-

нограда во время уборки урожая, впоследствии 
приводят к резкому снижению качества вино-
материалов, изготовленных из данного сырья 
[Матвейкина и др., 2018; Странишевская и др., 
2019]. Имаго, проникающие в жилые дома на 
зимовку, иногда могут портить интерьеры и 
вызывать возникновение аллергических реак-
ций у людей [Goetz, 2008; Koch, Galvan, 2008].

В местах обитания H. axyridis в г. Москве 
регулярно встречаются следующие виды кок-
цинеллид-афидофагов: Adalia bipunctata, A. 
de cempunctata, Oenopia conglobata, Coccinella 
septempunctata, Calvia quatuordecimguttata 
и C. decemguttata [Никитский, Украинский, 
2016]. 

В личинках и куколках кокцинеллид, оби-
тающих в Европе, паразитируют мухи Phala-
crotophora fasciata (Fallén, 1823) и P. berolin-
ensis (Schmitz, 1920) (Diptera: Phoridae), осы 
Homalotylus spp. (Hymenoptera: Encyrtidae) и 
осы из подсемейства Tetrastichinae (Hymenop-
tera: Eulophidae) [Ceryngier et al., 2012]. 

При определении видов паразитоидов 
Homalotylus sp. неоднократно допускались 
неточности. На божьих коровках трибы 
Coccinellini описывалось паразитирование 
3 видов Homalotylus: H. flaminius (Dalman, 
1820), H. eytelweinii (Ratzeburg, 1844) и H. 
hemipterinus (De Stefani, 1898) [Ceryngier et 
al., 2012]. Однако исследования последних лет 
показали, что H. flaminius является солитарным 
паразитоидом личинок кокцинеллид трибы 
Scymnini, населяющим палеарктическую 
область; H. eytelweinii – паразитоид куколок 
A. ocellata, известный только из Германии; H. 
hemipterinus – грегарный паразитоид личинок 
и куколок божьих коровок из триб Coccinellini, 
Chilocorini и Psylloborini, распространённый 
по всему миру [Noyes, 2010; Trjapitzin, 2013]. 

На европейских кокцинеллидах отмечалось 
паразитирование 4 видов ос подсемейства 
Tetrastichinae: Oomyzus scaposus (Thomson, 
1878), O. sempronius (Erdös, 1954), Tetrastichus 
epilachnae (Giard, 1896) и Aprostocetus neglectus 
(Domenichini, 1957) [Ceryngier, Hodek, 1996]. 

В настоящей работе проведено сравнение 
инвазионного вида H. axyridis с 6 нативными 
видами кокцинеллид по численному соотно-
шению и степени заражённости паразитои-
дами. 
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Материалы и методы
В г. Москве (район Жулебино) с 21 июня по 

27 августа 2020 г. Д.А. Романовым было со-
брано 1044 личинки и куколки божьих коровок 
(701 – Adalia bipunctata, 118 – A. decempunctata, 
31 – Oenopia conglobata, 172 – Harmonia axy-
ridis, 11 – Coccinella septempunctata, 7 – Calvia 
quatuordecimguttata, 4 – C. decemguttata). Пло-
щадь обследованного участка города состави-
ла 1.1 км2. В таблице 1 указаны координаты 
мест сбора и растения, на которых происхо-
дило развитие кокцинеллид.

В г. Ялте с 22 по 26 июня 2020 г. Е.А. Матвей-
киной было собрано 90 куколок H. axyridis. 
Сборы кокцинеллид других видов в г. Ялте не 
производились. Характеристика мест сбора 
приводится в таблице 2.

Сбор личинок 4-го возраста и куколок 
кокцинеллид осуществлялся посредством 
визуального обследования древесной и ку-
старниковой растительности на высоте от 0.5 
до 2.0 м, а также на стенах домов. Обследова-
ния производились как в солнечную, так и в 
пасмурную, но не дождливую, погоду в наи-
более светлое время суток (от 10 до 18 часов 
по местному времени). 

Идентификация видов личинок кокцинеллид 
проводилась в соответствии с определитель-
ной таблицей [Савойская, 1983б]. 

Личинки 4-го возраста и куколки кокцинел-
лид индивидуально помещались в чашки Пе-

Таблица 1. Сборы божьих коровок в г. Москве в 2020 г. 

Название растения
Координаты

место-
расположения

Виды
кокцинеллид

Собрано Даты
сборалич. кук.

Вишня обыкновенная
(Prunus cerasus)

55°41′18″ с. ш., 
37°51′27″ в. д. A. bipunctata 0 13 6.07,

12.07

Жимолость обыкновенная 
(Lonicera xylosteum)

55°41′07″ с. ш., 
37°50′46″ в. д.

A. bipunctata
C. septempunctata

0
2

4
3 25–27.06

55°41′07″ с. ш., 
37°50′47″ в. д.

A. bipunctata
C. septempunctata

0
2

4
2 25–27.06

55°41′07″ с. ш., 
37°50′48″ в. д.

A. bipunctata
C. septempunctata

0
0

5
2 25–27.06

Жимолость татарская
(Lonicera tatarica)

55°41′20″ с. ш., 
37°51′30″ в. д.

A. bipunctata
H. axyridis

3
1

0
0 12.07

Ива белая 
(Salix alba)

55°41′31″ с. ш., 
37°51′13″ в. д. A. bipunctata 0 11 24.06

Кизильник блестящий
(Cotoneaster lucidus)

55°41′32″ с. ш., 
37°51′44″ в. д. A. bipunctata 0 5 24.06

три диаметром 40 мм до выхода из них имаго 
жуков или паразитоидов. Личинки подкарм-
ливались злаковой тлёй Schizaphis graminum, 
выращиваемой в инсектарии Института общей 
генетики им. Н.И. Вавилова РАН, а также 
липовой тлёй Eucallipterus tiliae, собираемой 
в природных условиях. Куколки, из которых 
не произошло выхода насекомых (божьих 
коровок или паразитоидов), были вскрыты, 
их содержимое было проанализировано под 
бинокулярным микроскопом МБС-10. 

Фиксированные в 96%-м этаноле экзем-
пляры вида-вселенца H. axyridis хранятся в 
лаборатории генетики насекомых ИОГен РАН.

Также в г. Москве был произведён сбор тлей, 
которые служили пищей для личинок божьих 
коровок, для определения их видов. В г. Ялте 
сбор тлей не проводился. 

Идентификацию видов тлей и паразитоидов 
кокцинеллид проводили с использованием 
молекулярно-генетических методов, вклю-
чающих выделение ДНК, проведение ПЦР, 
электрофорез, элюцию ДНК из геля и секве-
нирование очищенных фрагментов ДНК.

Выделение тотальной ДНК из имаго тлей и 
паразитоидов проводили методом фенол-хло-
роформной экстракции по стандартному про-
токолу [Sambrook et al., 1989]. 

Реакцию амплификации с каждым препара-
том ДНК проводили в объёме 25 мкл с исполь-
зованием универсального набора Encyclo Plus 
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Липа европейская 
или обыкновенная
(Tilia × europaea)

55°41′27″ с. ш., 
37°51′33″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis
O. conglobata

2
0
1
1

20
3
3
0

18.07,
25.07,
20.08

55°40′59″ с. ш., 
37°50′47″ в. д. 

A. bipunctata
A. decempunctata

O. conglobata

0
0
1

8
7
2

18.07

55°40′58″ с. ш., 
37°50′50″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

O. conglobata

0
0
0

1
1
3

18.07

55°41′15″ с. ш., 
37°50′57″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

0
1

5
5

18.07,
25.07

55°41′28″ с. ш., 
37°51′35″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata
C. decemguttata

C. quatuordecimguttata
H. axyridis

O. conglobata

5
3
1
1
3
0

21
19
1
1
13
5

25.07,
20.08

55°41′20″ с. ш., 
37°51′31″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis
O. conglobata

4
3
0
0

22
13
5
2

25.07
20.08

55°41′18″ с. ш., 
37°51′30″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

1
0
0

28
5
4

25.07,
20.08

55°41′14″ с. ш., 
37°51′27″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

8
2
0

31
8
6

21.08

55°41′13″ с. ш., 
37°51′26″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

3
2
4

23
6
10

22.08

55°41′13″ с. ш., 
37°51′25″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

1
0
1

14
3
7

22.08

55°41′16″ с. ш., 
37°51′28″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata
C. decemguttata

H. axyridis

0
0
0
0

10
4
1
19

23.08

55°41′20″ с. ш., 
37°51′16″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

0
0
0

5
2
16

23.08

55°41′22″ с. ш., 
37°51′20″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

0
0
3

9
6
13

27.08

55°41′23″ с. ш., 
37°51′24″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

0
0
0

6
1
11

27.08

Липа мелколистная 
или сердцевидная 
(Tilia cordata)

55°41′20″ с. ш., 
37°50′57″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

O. conglobata

1
0
0

7
1
3

12.07,
18.07

55°41′26″ с. ш., 
37°51′34″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis
O. conglobata

5
1
2
0

19
6
8
1

22.08
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Липа широколистная 
(Tilia platyphyllos)

55°41′06″ с. ш., 
37°50′41″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

C. quatuordecimguttata
H. axyridis

O. conglobata

5
0
4
0
3

42
6
0
1
9

25–27.06,
12–14.07,

18.07

55°41′00″ с. ш., 
37°50′45″ в. д. A. bipunctata 0 7 18.07

55°41′15″ с. ш., 
37°51′29″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata
C. decemguttata

H. axyridis
O. conglobata

4
0
0
1
0

24
3
1
14
1

21.08

55°41′14″ с. ш., 
37°51′28″ в. д.

A. bipunctata
A. decempunctata

H. axyridis

3
2
3

19
5
11

21.08

Мушмула германская
(Mespilus germanica)

55°41′19″ с. ш., 
37°51′05″ в. д.

A. bipunctata
C. quatuordecimguttata

6
1

21
0

24–27.06,
30.06

Осина обыкновенная
(Populus tremula) 

55°41′17″ с. ш., 
37°51′20″ в. д. A. bipunctata 0 14 24.06

Спирея японская
(Spiraea japonica)

55°41′19″ с. ш., 
37°51′02″ в. д. A. bipunctata 2 7 12–14.07

Черешня 
(Prunus avium)

55°41′22″ с. ш., 
37°51′03″ в. д.

A. bipunctata
H. axyridis

3
2

12
3 24–27.06

55°41′04″ с. ш., 
37°51′04″ в. д. A. bipunctata 0 7 27.06

Черёмуха
обыкновенная
(Prunus padus)

55°41′27″ с. ш., 
37°51′21″ в. д. A. bipunctata 0 21 21–23.06

55°41′27″ с. ш., 
37°51′23″ в. д.

A. bipunctata
H. axyridis

0
0

37
7 21–23.06

55°41′25″ с. ш., 
37°51′27″ в. д. A. bipunctata 0 30 21–23.06

55°41′30″ с. ш., 
37°51′19″ в. д. A. bipunctata 0 9 23.06

55°41′01″ с. ш., 
37°50′43″ в. д. A. bipunctata 0 11 23.06

55°41′30″ с. ш., 
37°51′12″ в. д. A. bipunctata 0 8 24.06

55°41′24″ с. ш., 
37°51′02″ в. д. A. bipunctata 0 10 24.06

Чубушник венечный
(Philadelphus 
coronarius)

55°41′30″ с. ш., 
37°51′28″ в. д. A. bipunctata 0 12 22.06

55°41′17″ с. ш., 
37°51′28″ в. д. A. bipunctata 0 11 23.06

55°41′28″ с. ш., 
37°51′12″ в. д. A. bipunctata 0 15 24.06

55°41′26″ с. ш., 
37°51′07″ в. д. A. bipunctata 0 13 30.06

Шиповник (Rosa) 55°41′02″ с. ш., 
37°50′42″ в. д. A. bipunctata 0 11 23.06

Яблоня домашняя 
(Malus domestica)

55°41′17″ с. ш., 
37°51′15″ в. д. A. bipunctata 0 9 24.06

55°41′17″ с. ш., 
37°51′19″ в. д. A. bipunctata 0 14 24.06

55°41′17’′ с. ш., 
37°51′20’′ в. д. A. bipunctata 0 10 24.06
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Таблица 2. Сборы божьей коровки H. axyridis в г. Ялте в 2020 г.

Название объекта Координаты Количество
куколок

Дата
сбора

Алыча (Prunus cerasifera) 44°29′41″ с. ш., 34°09′19″ в. д. 2 22.06
Багрянник (Cercis) 44°29′40″ с. ш., 34°09′17″ в. д. 3 26.06
Кислица обыкновенная 
(Oxalis acetosella) 44°29′41″ с. ш., 34°09′19″ в. д. 1 22.06

Лавровишня (Prunus laurocerasus) 44°29′40″ с. ш., 34°09′17″ в. д. 1 26.06
Нивяник обыкновенный 
(Leucanthemum vulgare) 44°30′59″ с. ш., 34°10′54″ в. д. 2 23.06

Олеандр обыкновенный 
(Nerium oleander)

44°29′41″ с. ш., 34°09′19″ в. д. 1 22.06
44°29′21″ с. ш., 34°09′44″ в. д. 1 26.06

Плющ обыкновенный 
(Hedera helix) 44°29′40″ с. ш., 34°09′17″ в. д. 2 26.06

Роза (Rosa) 44°29′41″ с. ш., 34°09′19″ в. д. 3 22.06

Стены домов
44°29′41″ с. ш., 34°09′19″ в. д. 43 22.06
44°29′40″ с. ш., 34°09′17″ в. д. 31 26.06

PCR kit (компания Евроген, г. Москва) в соот-
ветствии с протоколом фирмы-производителя. 
Для ПЦР применялись универсальные прайме-
ры на митохондриальный ген cox1: LCO1490 
(5’- GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3’) 
и HCO2198 (5’-TAAACTTCAGGGTGACCA
AAAAATCA-3’) [Folmer et al., 1994]. Условия 
амплификации: начальная денатурация – 4 мин 
30 сек при 94 °C; затем 5 циклов: денатурация 
– 30 сек при 94 °C, отжиг – 20 сек при 45 °C 
и полимеризация – 1 мин при 72 °C; затем 
35 циклов: денатурация – 30 сек при 94 °C, 
отжиг – 20 сек при 55 °C и полимеризация 
– 1 мин при 72°C. ПЦР завершалась заключи-
тельной полимеризацией в течение 5 мин при 
72 °C. Реакции амплификации выполнялись на 
термоциклере MiniAmp Plus (компания Applied 
Biosystems, США).

Анализ результатов ПЦР осуществляли ме-
тодом электрофореза в 1.5%-м агарозном геле. 
Элюцию фрагментов ДНК из геля проводили с 
использованием набора для выделения ДНК из 
агарозных гелей Cleanup Mini (компания Евро-
ген, г. Москва) в соответствии с инструкциями 
фирмы-производителя. Очищенные фрагмен-
ты ДНК были отданы в компанию Евроген для 
секвенирования с двух праймеров (LCO1490 
и HCO2198).

Хроматограммы нуклеотидных последо-
вательностей фрагмента митохондриально-
го гена cox1 анализировались с помощью 

комплекта программ DNASTAR Lasergene 6 
[Clewley, 1995; Burland, 2000]. Для идентифи-
кации видов насекомых посредством сравне-
ния полученных нами последовательностей 
с уже известными использовалась междуна-
родная база данных Barcode of Life Database 
(BOLD) [BOLD, 2020].

Для фотографирования использовался циф-
ровой фотоаппарат Nikon (модель COOLPIX 
P90). Параметры фотосъёмки: величина 
диафрагмы – f3.5–f4.5, величина выдержки – 
1/60–1/84 сек, фокусное расстояние – 12–23 
мм.

Результаты
В настоящее время в г. Москве преобладает 

A. bipunctata (67.1% от всех собранных божьих 
коровок). Менее многочисленные виды – это 
H. axyridis (16.5%) и A. decempunctata (11.3%). 
Остальные виды встречаются значительно 
реже: O. conglobata (3.0%), Coccinella septem-
punctata (1.0%), Calvia quatuordecimguttata 
(0.7%), Calvia decemguttata (0.4%). 

Внешний вид собираемых куколок божьих 
коровок представлен на рисунке. 

Куколки A. bipunctata и A. decempunctata 
трудноразличимы, поскольку имеют одина-
ковые размеры (4 мм) и схожий рисунок из 
чёрных и жёлтых пятен на бежевом фоне. 
Однако жёлтые пятна на 1-м сегменте брюшка 
куколок A. decempunctata (рис. e, f, g) крупнее 
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и ярче, чем на куколках A. bipunctata (рис. 
a, b). Кроме того, жёлтые пятна на куколках 
A. decempunctata присутствуют всегда, а на 
куколках A. bipunctata нередко отсутствуют 
(рис. c). Куколки O. conglobata также имеют 4 
мм в длину и чёрно-бежевую окраску, но яркое 
оранжевое пятно служит чётким диагности-
ческим признаком, позволяющим отличить 
куколки O. conglobata от куколок Adalia (рис. 
d). Куколки божьих коровок из рода Calvia 
несколько крупнее (5–5.5 мм); они отличаются 
от куколок остальных 5 видов кокцинеллид по 
небольшим выступающим зубцам, располо-
женным на 3-м и 4-м сегментах брюшка (рис. 

Рис. Внешний вид куколок 7 видов кокцинеллид (фотографии Д.А. Романова). a–c – Adalia bipunctata; d – Oenopia 
conglobata; e–g – Adalia decempunctata; h – Calvia quatuordecimguttata; i–j – Harmonia axyridis, k – Coccinella 
septempunctata, l – Calvia decemguttata. Красные линии указывают на характерные признаки куколок (объяснение 
в тексте). 

h, l). Куколки C. quatuordecimguttata чёрно-бе-
жевого цвета, не имеют жёлтых и оранжевых 
пятен (рис. h). Куколки C. decemguttata имеют 
желтовато-белую окраску (рис. l). Куколки H. 
axyridis (рис. i, j) и Coccinella septempunctata 
(рис. k) имеют сходные размеры (6 мм и 7 мм, 
соответственно) и оранжево-чёрную окраску, 
однако рисунок из пятен у них различен. 

У 3 видов кокцинеллид (A. bipunctata, A. 
decempunctata и H. axyridis) нами наблюдался 
полиморфизм куколок по степени выраженно-
сти меланистической окраски. Были отмечены 
светлоокрашенные (рис. e, j), тёмноокрашенные 
(рис. c, g, i) и куколки с промежуточной окра-
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ской (рис. a, b, f). Хотя для C. septempunctata 
известен подобный полиморфизм [Majerus, 
1994], в г. Москве были найдены лишь тёмно-
окрашенные куколки (рис. k).

Как правило, куколки божьих коровок рас-
полагаются на листьях растений, реже – на 
лепестках цветов или ветках. Однако в г. Ялте 
было отмечено массовое окукливание личинок 
H. axyridis на стенах домов. Куколки кокцинел-
лид располагаются как индивидуально, так и 
группами. В г. Москве чаще всего наблюдалось 
индивидуальное расположение куколок; груп-
повое окукливание отмечено у A. bipunctata 
(4–6 куколок на 1 листе) на мушмуле и липе и 
у H. axyridis (3–4 куколки на 1 листе) на липе. 
Иногда встречалось совместное окукливание 
H. axyridis и A. bipunctata. Группы куколок H. 
axyridis на стенах домов в г. Ялте насчитывали 
до 4–5 штук. 

В г. Москве тля была собрана со всех рас-
тений, на которых происходило развитие ли-
чинок и имаго кокцинеллид, за исключением 

Таблица 3. Список тлей, поедаемых исследуемыми видами кокцинеллид.

Виды тлей (BIN* и сходство) Кормовые растения Кокцинеллиды

Aphis fabae
AAA5565 (99.8%)

Жимолость обыкновенная
Спирея японская
Чубушник венечный

A. bipunctata
C. septempunctata

Aphis farinosa
ACE7914 (100%) Ива белая A. bipunctata

Aphis pomi
AAA4390 (100%)

Кизильник блестящий
Яблоня домашняя A. bipunctata

Chaitophorus tremulae
ACC0318 (99.8%) Осина обыкновенная A. bipunctata

Dysaphis plantaginea
AAE0550 (99.8%) Яблоня домашняя A. bipunctata

Eucallipterus tiliae
AAD0131 (100%)

Липа европейская
Липа мелколистная
Липа широколистная

A. bipunctata
A. decempunctata
C. decemguttata
C. quatuordecimguttata
H. axyridis
O. conglobata

Macrosiphum rosae
AAB4239 (100%) Шиповник A. bipunctata

Myzus cerasi
AAB2802 (100%) Вишня обыкновенная A. bipunctata

Rhopalosiphum lonicerae
AAC4637 (99.7%) Жимолость татарская A. bipunctata

H. axyridis
Rhopalosiphum padi
AAA9899 (100%) Черёмуха обыкновенная A. bipunctata

H. axyridis

*BIN – Barcode Index Number.

мушмулы и черешни. Установлено, что на 14 
видах растений обитает 10 видов тлей, слу-
жащих пищей для личинок и имаго божьих 
коровок (табл. 3). 

Из данных, представленных в таблице 3, 
видно, что питание A. bipunctata отмечено на 
10 видах тлей, H. axyridis – на 3, остальных ви-
дов коровок – на 1. Кроме того, в лабораторных 
условиях (в инсектарии) личинки A. bipunctata, 
A. decempunctata, O. conglobata, H. axyridis 
и Coccinella septempunctata успешно разви-
ваются, питаясь злаковой тлёй S. graminum. 
Личинки Calvia quatuordecimguttata, как пра-
вило (5 из 6), отвергают этот вид тли, предпо-
читая питаться липовой тлёй E. tiliae. Одна 
личинка 4-го возраста C. quatuordecimguttata 
активно питалась злаковой тлёй, но это при-
вело к замедлению развития личинки, и для 
наступления стадии куколки её пришлось 
докармливать липовой тлёй. В лабораторных 
условиях стадия 4-го возраста этой личинки 
продлилась 20 дней.
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Из 7 исследуемых видов божьих коровок 
3 вида (A. bipunctata, A. decempunctata и H. 
axyridis) характеризуются ярко выраженным 
полиморфизмом. Нами отмечались следующие 
морфы этих кокцинеллид среди имаго, выве-
денных из куколок: A. bipunctata (typica – 436, 
annulata – 13, lunigera – 1, quadrimaculata – 21, 
sexpustulata – 14); A. decempunctata (typica – 73, 
decempustulata – 24, bimaculata – 7); H. axyridis 
(г. Москва: succinea – 162, spectabilis – 6, 
conspicua – 1; г. Ялта: succinea – 66, spectabilis 
– 5, conspicua – 2). К меланистическим мор-
фам относятся: lunigera, quadrimaculata и 
sexpustulata (A. bipunctata), bimaculata (A. 
decempunctata), spectabilis и conspicua (H. 
axyridis). Доля меланистов составляет у A. 
bipunctata 7.4%, у A. decempunctata – 6.7%, 
у H. axyridis – 4.1% (в г. Москве) и 9.6% (в г. 
Ялте). У O. conglobata имеется незначитель-
ный полиморфизм в характере рисунка над-
крылий, но его не учитывали. Из 30 куколок 
A. bipunctata и 1 куколки A. decempunctata не 
вышли ни божьи коровки, ни паразитоиды. 
Эти куколки были вскрыты, в 2 куколках A. 
bipunctata были найдены погибшие имаго и 
куколки ос Tetrastichinae sp. (T. epilachnae или 
A. neglectus); причины гибели прочих куколок 
кокцинеллид остались неясны.

Таблица 4. Учёт заражённости божьих коровок паразитоидами.

Виды 
кокцинеллид

Всего
собрано
личинок 

и куколок

Виды 
паразитоидов

Заражено
личинок 

и куколок
Общий
процент

заражённости
экз. %

A. bipunctata 701
P. berolinensis
P. fasciata 160 22.8

26.8
Tetrastichinae sp. 28 4.0

A. decempunctata 118
P. fasciata 10 8.5

11.0
Tetrastichinae sp. 3 2.5

O. conglobata 31 P. fasciata 5 16.1 16.1
C. decemguttata 4 не обнаружены 0 0 0

C. quatuordecimguttata 7
P. fasciata 1 14.3

28.6
H. hemipterinus 1 14.3

H. axyridis (г. Москва) 172
P. berolinensis 2 1.2

1.8
P. fasciata 1 0.6

H. axyridis (г. Ялта) 90 Phalacrotophora sp. 11 12.2 12.2

C. septempunctata 11

P. fasciata 1 9.1

36.4O. scaposus 1 9.1
H. hemipterinus 2 18.2

Нами были выявлены следующие виды 
паразитоидов кокцинеллид: Phalacrotophora 
fasciata, P. berolinensis, Homalotylus hemip-
terinus, Oomyzus scaposus и Tetrastichinae sp. 
(Tetrastichus epilachnae или Aprostocetus ne-
glectus) (табл. 4). 

Было обнаружено, что P. fasciata (BIN: 
ACE1464; сходство 99.5–100%) парази-
тирует в куколках 6 видов божьих коро-
вок: A. bipunctata, A. decempunctata, Calvia 
quatuordecimguttata, O. conglobata, H. axyridis 
и Coccinella septempunctata. Паразитирование 
P. fasciata на O. conglobata отмечается впер-
вые. P. berolinensis (BIN: ACG4196; сходство 
96.0–96.5%) была получена из куколок A. 
bipunctata и H. axyridis в г. Москве. Видовую 
принадлежность мух Phalacrotophora sp., 
паразитировавших в куколках H. axyridis в г. 
Ялте, установить не удалось (табл. 4).

Из-за быстрого развития личинок Phala-
crotophora spp. гниение куколки хозяина, как 
правило, не происходит; поэтому заражённая 
куколка божьей коровки не изменяет своего 
цвета и её нельзя визуально отличить от не-
заражённой куколки. Из 180 собранных в г. 
Москве куколок кокцинеллид, заражённых 
Phalacrotophora spp., потемнела только одна 
куколка A. bipunctata, в которой развива-
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лась 1 личинка P. fasciata. Куколки божьих 
коровок, которых уже покинули личинки 
Phalacrotophora spp. для окукливания, также 
почти не меняют своей окраски, становясь 
лишь немного тусклее. В г. Москве из 160 
заражённых куколок A. bipunctata только 45 
содержали личинок Phalacrotophora, осталь-
ные 115 куколок были уже покинуты личинка-
ми мух. Это не позволило точно определить, 
сколько всего куколок A. bipunctata было за-
ражено P. fasciata и сколько – P. berolinensis. В 
г. Ялте все 11 заражённых куколок H. axyridis 
также оказались оставленными личинками 
Phalacrotophora spp., что сделало невозмож-
ным определение их видовой принадлежности. 
Все пустые куколки кокцинеллид были обсле-
дованы под бинокулярным микроскопом и у 
всех были найдены отверстия, прогрызенные 
личинками Phalacrotophora spp. при выходе.

Число личинок Phalacrotophora spp., раз-
вивающихся в одной куколке божьей ко-
ровки, зависит от вида хозяина. Количество 
личинок P. fasciata, полученных из куколок 
кокцинеллид, следующее: A. bipunctata (1–5), 
A. decempunctata (1–4), O. conglobata (2–4), 
Calvia quatuordecimguttata (4), H. axyridis (3) 
и Coccinella septempunctata (9); количество 
личинок P. berolinensis, вышедших из куколок 
божьих коровок, таково: A. bipunctata (1–3), 
H. axyridis (3). Точное количество личинок P. 
fasciata и P. berolinensis, развивавшихся в ку-
колках A. bipunctata, удалось определить толь-
ко в 45 случаях. В 22 куколках A. bipunctata 
развивалось по 2 личинки P. fasciata (16 кук.) 
и P. berolinensis (6 кук.), в 9 куколках –  по 1 
личинке P. fasciata (6 кук.) и P. berolinensis (3 
кук.), в 9 куколках – по 3 личинки P. fasciata 
(7 кук.) и P. berolinensis (2 кук.), в 2 куколках 
– по 4 личинки и в 3 куколках – по 5 личинок 
P. fasciata. Среди 10 куколок A. decempunctata, 
заражённых P. fasciata, в 6 куколках развива-
лось по 2 личинки, в 2 куколках – по 1 личинке 
и в остальных куколках – по 3 и 4 личинки 
паразитоида. Из 5 куколок O. conglobata в че-
тырёх случаях наблюдался выход 2 личинок и 
в одном – 4 личинок P. fasciata. Семь случаев 
развития 4–5 личинок P. fasciata в куколках A. 
bipunctata, A. decempunctata и O. conglobata, 
очевидно, представляют собой события су-
перпаразитизма, когда один хозяин подверга-

ется атакам двух и более паразитоидов одного 
вида [Smith, 1916]. События множественного 
паразитизма, когда один хозяин подвергается 
атакам паразитоидов разных видов [Smith, 
1916], выявлены не были. 

Личинки Phalacrotophora spp. покидают 
куколку хозяина, прогрызая отверстие с вен-
тральной стороны. Обычно оно располагается 
в головном отделе куколки, реже, если куколка 
божьей коровки находится в вертикальном 
положении по отношению к плоскости листа, 
то оно находится в грудном отделе.

Личинки Phalacrotophora spp., покинув ку-
колку хозяина, 6–8 часов ползали рядом с ней 
в чашке Петри, потом окукливались. Стадия 
куколки P. fasciata и P. berolinensis длилась 
16–17 дней при температуре 22–23 °C неза-
висимо от вида хозяина и количества личинок 
паразитоида в одном хозяине. 

В г. Москве 3 раза наблюдалось питание 
имаго Phalacrotophora spp. на предкуколках 
A. bipunctata. Одно имаго удалось поймать и 
определить: это оказалась P. fasciata. Предку-
колки, на которых происходило питание мух, 
были собраны. Из 2 вышли имаго A. bipunctata, 
из одной – 4 личинки P. fasciata. 

У имаго Homalotylus sp. не удалось ампли-
фицировать фрагмент митохондриального гена 
cox1, использующийся для видовой идентифи-
кации. Вид был определён как H. hemipterinus 
в соответствии с характеристикой Нойеса и 
Тряпицына [Noyes, 2010; Trjapitzin, 2013].

Паразитирование H. hemipterinus отмече-
но на двух видах кокцинеллид: Coccinella 
septempunctata и Calvia quatuordecimguttata 
(табл. 4). У Coccinella septempunctata было 
заражено 2 личинки 4-го возраста, из которых 
вышли 3 и 4 имаго H. hemipterinus; у Calvia 
quatuordecimguttata была заражена одна ли-
чинка, из которой вышли 3 имаго этого параз-
итоида. Заражённые личинки божьих коровок 
прикреплялись к поверхностям чашек Петри 
и погибали. Через 11–12 дней из них вышли 
имаго H. hemipterinus, каждое из собственного 
отверстия.

Паразитирование ос подсемейства Tetras-
tichinae было отмечено на трёх видах кокци-
неллид – C. septempunctata, A. bipunctata и A. 
decempunctata (табл. 4). Первый вид божьих 
коровок поражается осой O. scaposus (BIN: 
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ABX9553; сходство 98.6%), другие два – осой, 
которую нельзя однозначно определить по 
данным базы BOLD, поскольку максимально 
близкая последовательность митохондриаль-
ного гена cox1 (BIN: ADC2337; сходство 96.9–
97.4%) принадлежит не идентифицирован-
ному виду ос из подсемейства Tetrastichinae. 
Согласно литературным данным, в куколках 
A. bipunctata помимо O. scaposus отмечалось 
паразитирование ос Tetrastichus epilachnae и 
Aprostocetus neglectus [Richerson, 1970]. Одна-
ко сходство с ближайшими представителями 
родов Tetrastichus и Aprostocetus составляет 
91.1–91.3%, что также не позволяет сделать 
однозначный выбор. Величина нуклеотид-
ной дивергенции между полученными нами 
последовательностями cox1 O. scaposus и 
Tetrastichinae sp. (T. epilachnae или A. neglectus) 
составляет 12.5–12.8%.

Личинки ос подсемейства Tetrastichinae оку-
кливаются внутри хозяина; наружу выходят 
имаго ос через одно отверстие, располагаю-
щееся, как правило, с дорсальной стороны 
куколки божьей коровки. В 1 случае из 31 
имаго Tetrastichinae sp. вышли из отверстия, 
расположенного с вентральной стороны ку-
колки Adalia.

Из одной куколки C. septempunctata вышло 
9 имаго O. scaposus. В куколках A. bipunctata 
развивалось от 2 до 18 личинок Tetrastichinae 
sp. Всего было заражено 28 куколок (табл. 4); 
в каждой куколке развивалось по 2 (2 кук.), 

4 (1 кук.), 5 (2 кук.), 6 (1 кук.), 7 (1 кук.), 8 (3 
кук.), 9 (1 кук.), 10 (2 кук.), 11 (4 кук.), 12 (1 
кук.), 13 (2 кук.), 15 (4 кук.), 16 (2 кук.), и 18 
(2 кук.) личинок паразитоида. В двух случаях 
из заражённых куколок A. bipunctata никто не 
вышел. Эти куколки были вскрыты: в одной 
были найдены 11 мёртвых имаго, в другой – 4 
погибших куколки Tetrastichinae sp. В 3 ку-
колках A. decempunctata развивалось 5, 8 и 11 
личинок Tetrastichinae sp.

Заражённость кокцинеллид комплексом 
паразитоидов может достигать высоких значе-
ний. В г. Москве общая заражённость парази-
тоидами Coccinella septempunctata достигает 
36.4%, Calvia quatuordecimguttata – 28.6%, 
Adalia bipunctata – 26.8% (табл. 4). Заражён-
ность двух других нативных видов божьих ко-
ровок ниже: Oenopia conglobata – 16.1%, Adalia 
decempunctata – 11.0%. У Calvia decemguttata 
паразитоиды не обнаружены, очевидно, из-за 
малого объёма выборки. Заражённость инвази-
онного вида божьих коровок Harmonia axyridis 
самая низкая – 1.8%; эта величина в 6–20 раз 
ниже заражённости комплексом паразитоидов, 
наблюдаемой у нативных видов кокцинеллид.

Активность паразитоидов (Diptera и Hy-
menoptera) в г. Москве в летние месяцы была 
неодинакова (табл. 5). 

Максимальная заражённость божьих ко-
ровок паразитоидами Phalacrotophora spp. 
отмечалась в конце июня (35.1%); в июле 
заражённость снизилась в 3.4 раза, достигнув 

Таблица 5. Активность паразитоидов (Diptera и Hymenoptera) в г. Москве.

Даты
сборов

Вид
паразитоида

Количество личинок 
и куколок кокцинеллид

Общая 
заражённость
кокцинеллидзаражено всего собрано

21–30
июня

P. berolinensis
124

353

35.1%
P. fasciata
O. scaposus 1 0.3%
Tetrastichinae sp. 10 2.8%
H. hemipterinus 3 0.8%

6–18
июля

P. fasciata 14
137

10.2%
Tetrastichinae sp. 1 0.7%

25
июля

P. fasciata 8
77

10.4%
Tetrastichinae sp. 1 1.3%

20–27
августа

P. fasciata 34
477

7.1%
Tetrastichinae sp. 19 4.0%
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10.2–10.4%, а в августе снизилась ещё в 1.5 
раза (табл. 5). У паразитоидов Tetrastichinae 
sp. наблюдалось 2 пика активности: первый 
– в конце июня, второй – в августе (табл. 5). 
Паразитирование O. scaposus и H. hemipterinus 
наблюдалось однократно в июне (табл. 5). По 
данным таблицы 5 видно, что максимальная 
заражённость божьих коровок паразитоидами 
наблюдается в июне, а в последующие месяцы 
она снижается в 3.5 раза и остаётся примерно 
одинаковой.

Обсуждение
Все 7 видов божьих коровок питаются 

различными видами тлей, обитающими пре-
имущественно на древесно-кустарниковой 
растительности [Филатова, 1970; Hodek, 
1973; Кузнецов, 1975б; Савойская, 1983a, 
1983б]. Наибольшее видовое разнообразие 
кокцинеллид отмечено на липах (6 видов); 
на жимолости татарской и обыкновенной, 
мушмуле, черешне и черёмухе встречается 
по 2 вида кокцинеллид (табл. 1). Появление 
в г. Москве нового вида-вселенца, такого как 
H. axyridis, может привести к усилению кон-
куренции между кокцинеллидами. В литера-
туре неоднократно описывалось сокращение 
численности нативных видов кокцинеллид, 
в особенности A. bipunctata, вызываемое H. 
axyridis [Roy et al., 2012, 2016; Grez et al., 
2016]. Мы в последнее время наблюдаем 3 раз-
ных ситуации – на черноморском побережье 
Кавказа, в Крыму и в г. Москве. Значительное 
преобладание H. axyridis (236 куколок) над A. 
bipunctata (8 куколок) наблюдалось в г. Сочи 
(Краснодарский край) в 2019 г. [Романов, соб-
ственное наблюдение], где инвазия H. axyridis 
была отмечена в 2011 г. [Украинский, 2013]. 
В Крыму оба вида существуют в примерно 
равном численном соотношении: например, в 
г. Феодосии в 2017 г. было собрано 72 куколки 
H. axyridis и 92 куколки A. bipunctata [Zakharov, 
Romanov, 2018], в г. Симферополе в 2018 г. 
было собрано 42 имаго H. axyridis и 56 имаго A. 
bipunctata [Романов, собственное наблюдение]. 
Появление H. axyridis в Крыму было отмечено в 
2013 г. [Ukrainsky, Orlova-Bienkowskaja, 2014]. 
В г. Москве, где развитие H. axyridis впервые 
было обнаружено в 2015 г. [Захаров, 2015], 

она уступает по численности A. bipunctata 
в 4 раза и уже занимает 2 место по частоте 
встречаемости среди божьих коровок (табл. 
4). В 2016–2019 гг. в Москве H. axyridis нами 
не наблюдалась, но обнаружение личинок и 
куколок в 2020 г. указывает на то, что этот вид 
божьих коровок прижился и успешно перези-
мовал в 2019–2020 гг. Высказано мнение, что 
H. axyridis не окажет слишком негативного 
влияния на биоразнообразие нативных видов 
кокцинеллид; в частности, H. axyridis конку-
рентно вытеснит A. bipunctata из городов, но 
последний вид сохранится в сельской мест-
ности, где численность H. axyridis ниже, чем 
в городах [Sloggett, 2017]. Однако маловеро-
ятно, что более крупный и прожорливый вид 
божьих коровок, H. axyridis, часто поедающий 
яйца и личинок других видов кокцинеллид 
[Koch, 2003], оказавшись доминирующим, как, 
например, в г. Сочи, не вызовет сокращения 
биоразнообразия.

В г. Москве и г. Ялте наблюдаются все 
3 морфы H. axyridis (succinea, spectabilis и 
conspicua), характерные для популяций ин-
вазионного вида в Западной и Центральной 
Европе [Brown et al., 2008]. Морфа succinea 
является преобладающей в г. Москве (95.9%) 
и в г. Ялте (90.4%), что согласуется с ранее 
полученными данными для популяций H. 
axyridis в Западной и Центральной Европе 
(72–89%) [Brown et al., 2008], Украине (73-
80%) [Некрасова, Титар, 2014], Белоруссии 
(91–100%) [Круглова, Синчук, 2017], Брян-
ской области (87%) [Круглова и др., 2015] и в 
Крыму (48–94%) [Странишевская и др., 2016; 
Zakharov, Romanov, 2018]. 

В г. Москве доля меланистических морф у 
A. bipunctata варьирует от 6.6% до 13.4% [За-
харов, 1995]. Полученные нами данные (7.4%) 
находятся в пределах указанного соотношения 
светлоокрашенных и тёмноокрашенных форм 
A. bipunctata.

Из куколок A. decempunctata, собранных 
в г. Москве, были выведены 3 морфы: typica 
(70.2%), decempustulata (23.1%) и bimaculata 
(6.7%). Полученное нами соотношение встре-
чаемости цветовых форм A. decempunctata 
отличается от соотношения, наблюдавшегося 
в Чехии, где доля морфы typica составляет 
21.3–60.0%, decempustulata – 20.0–63.8%, 
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bimaculata – 10.0–29.9% [Honěk et al., 2005; 
Шайкевич и др., 2019]. 

Из 5 видов обнаруженных нами паразитои-
дов кокцинеллид (P. fasciata, P. berolinensis, O. 
scaposus, Tetrastichinae sp., H. hemipterinus) H. 
axyridis была заражена только P. berolinensis 
и P. fasciata в г. Москве и Phalacrotophora 
sp. в г. Ялте. В последнем случае это могла 
быть P. fasciata, обнаруживаемая в куколках 
H. axyridis в г. Ялте в 2017 г. [Romanov, 2018]. 
Важно отметить, что в одной куколке H. 
axyridis происходило развитие всего 3 личинок 
как P. berolinensis, так и P. fasciata. В 2017 г. 
в 2 куколках H. axyridis также развивалось 
по 3 личинки, а в одной куколке – 2 личинки 
P. fasciata [Romanov, 2018]. Эти наблюдения 
позволяют предположить, что в куколках H. 
axyridis развивается примерно в 3 раза мень-
шее количество личинок Phalacrotophora sp., 
чем в куколках C. septempunctata, имеющих 
сходные размеры. Возможно, что H. axyridis 
обладает более сильным иммунитетом, пре-
пятствующим полноценному развитию яиц 
или личинок паразитоидов. 

В куколках A. bipunctata паразитируют P. 
fasciata и P. berolinensis. Дисней [Disney, 1979] 
обнаружил, что в 1977 г. в Уилтшире (Англия) 
30% куколок A. bipunctata было заражено P. 
berolinensis, а 13% куколок A. bipunctata и 20% 
куколок C. septempunctata заражено P. fasciata, 
и предположил, что P. berolinensis паразити-
рует преимущественно на A. bipunctata, а P. 
fasciata – на C. septempunctata. Однако сборы 
кокцинеллид в г. Кембридже 1991 г. не под-
твердили это предположение: в среднем 5.5% 
куколок A. bipunctata оказалось заражено P. 
berolinensis и в среднем 11.5% куколок – P. 
fasciata [Disney et al., 1994]. По нашим дан-
ным, из 45 куколок A. bipunctata, заражённых 
Phalacrotophora spp., P. fasciata была обна-
ружена в 34, а P. berolinensis – в 11 куколках. 
Следовательно, в г. Москве P. fasciata в 3.1 
раза чаще заражает куколки A. bipunctata, чем 
P. berolinensis. 

Заражённость личинками Phalacrotophora 
spp. куколок 5 нативных видов кокцинеллид 
варьирует от 8.5% до 22.8% (табл. 4). Зара-
жённость H. axyridis в г. Москве и в г. Ялте 

Вид паразитоида Вид хозяина Ссылки

Oomyzus scaposus
(Thomson, 1878)
Синонимы:
Tetrastichus scaposus
(Thomson, 1878)
Tetrastichus coccinellae
(Kurdjumov, 1912)
Tetrastichus melanis
(Burks, 1943)
Tetrastichus sexmaculatus
(Chandy Kurian, 1953)
Syntomosphyrum 
taprobanes 
(Waterston, 1915)

Триба Coccinellini:
Adalia bipunctata 29, 32, 34, 36, 45, 48
Anatis ocellata 36
Calvia quatuordecimguttata 34, 48
Cheilomenes sexmaculata 15, 48
Coccinella quinquepunctata 34, 35, 36, 48

Coccinella septempunctata

6, 7, 14, 20, 28, 29, 32, 
33, 34, 35, 36, 38, 39, 
40, 43, 44, 45, 47, 48, 

50, 51

Coccinella transversalis 48
Coccinella transversoguttata 48
Coccinella undecimpunctata 18, 23, 33, 48
Harmonia axyridis 36, 41, 42, 43, 45, 46, 49
Hippodamia tredecimpunctata 36
Oenopia conglobata 33, 48
Propylea quatuordecimpunctata 29, 48

Триба Chilocorini:
Chilocorus bipustulatus 12, 17, 21, 33, 48
Chilocorus renipustulatus 11, 17, 21, 33, 48
Exochomus quadripustulatus 48

Таблица 6. Список работ по 4 видам ос Tetrastichinae, встречающимся в Европе.
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Oomyzus sempronius
(Erdös, 1954)
Синонимы:
Tetrastichus sempronius
(Erdös, 1954)

Триба Chilocorini:

Chilocorus bipustulatus 31, 33, 48

Tetrastichus epilachnae
(Giard, 1896)
Синонимы:
Tetrastichus jablonowskii
(Szelényi, 1941)
Lygellus epilachnae
(Giard, 1896)

Триба Coccinellini:
Adalia bipunctata 9, 14, 48
Coccinella septempunctata 4, 16, 39, 48
Oenopia conglobata 48

Триба Chilocorini:
Chilocorus bipustulatus 1, 2, 8, 10, 14, 16, 48
Chilocorus renipustulatus 48
Exochomus flavipes 16, 26, 48
Exochomus quadripustulatus 4, 16, 26, 48

Триба Epilachnini:
Henosepilachna argus 3, 4, 14, 19, 33, 48
Henosepilachna elaterii 30, 33, 48
Subcoccinella vigintiquatuorpunctata 3, 13, 24, 33, 48

Триба Scymnini:
Scymnus subvillosus 48

Aprostocetus neglectus
(Domenichini, 1957)
Синонимы:
Tetrastichus neglectus
(Domenichini, 1957)

Триба Coccinellini:
Adalia bipunctata 35, 48
Coccinella septempunctata 31, 33, 48
Harmonia axyridis 45, 49

Триба Chilocorini:
Chilocorus bipustulatus 5, 25, 27, 33, 48
Chilocorus bijugus 31, 33, 48
Chilocorus kuwanae 48
Exochomus quadripustulatus 5, 33, 48

Триба Scymnini:
Scymnus subvillosus 22, 33, 48

Tetrastichus sp.
(возможно, O. scaposus)

Триба Coccinellini:
Coccinella septempunctata 37
Harmonia axyridis 37
Hippodamia tredecimpunctata 37
Propylea quatuordecimpunctata 37

Примечание: 1 – Westwood, 1840*; 2 – Smith, 1895*; 3 – Giard, 1896*; 4 – Marchal, 1907*; 5 – Masi, 1908*; 6 – Курдю-
мов, 1912; 7 – Оглоблин, 1913; 8 – Malenotti, 1917*; 9 – Falcoz, 1924*; 10 – Bouhelier, 1932*; 11 – Никольская, 1934*; 
12 – Богунова, Теленга, 1938; 13 – Szelényi, 1940*; 14 – Thompson, 1943*; 15 – Ranaweera, 1947*; 16 – Kiriukhin, 
1948*; 17 – Теленга, 1948; 18 – Kamal, 1951*; 19 – Никольская, 1952; 20 – Дядечко, 1954; 21 – Рубцов, 1954; 22 – 
Erdös, 1954*; 23 – Ibrahim, 1955*; 24 – Domenichini, 1956*; 25 – Domenichini, 1957*; 26 – Vasseur, Schvester, 1957*; 
27 – Sweetman, 1958*; 28 – Borg, 1959*; 29 – Iperti, 1964; 30 – Liota, 1964*; 31 – Domenichini, 1965*; 32 – Hodek, 
1965*; 33 – Domenichini, 1966*; 34 – Липа, Семьянов, 1967; 35 – Klausnitzer, 1969; 36 – Филатова, 1974; 37 – Куз-
нецов, 1975а; 38 – Семьянов, 1981; 39 – Schaefer, Semyanov, 1992; 40 – Shahadi et al., 2002; 41 – Riddick et al., 2009; 
42 – Ware et al., 2010; 43 – Comont et al., 2014; 44 – Song et al., 2017; 45 – Ceryngier et al., 2018; 46 – Romanov, 2018; 
47 – Honěk et al., 2019; 48 – Noyes, 2019; 49 – Romanov – 2019; 50 – Irfan Ullah et al., 2020; 51 – Song et al., 2020. 
Работы, отмеченные знаком (*), цитируются по Richerson, 1970.
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составляет 1.8% и 12.2%, соответственно. 
Полученные нами данные указывают, что в 
Крыму H. axyridis подвергается более силь-
ному воздействию Phalacrotophora spp., чем 
в г. Москве или в Европе, где заражённость 
варьирует от 1.7% до 5.3% [Comont et al., 
2014; Durska, Ceryngier, 2014]. Возможно, 
что данные по заражённости H. axyridis в г. 
Ялте несколько завышены, поскольку сбор 
куколок осуществлялся только в июне, когда 
активность Phalacrotophora spp. максимальна. 
Это подтверждается сопоставлением данных о 
заражённости H. axyridis в г. Москве: в июне – 
первой половине июля она составляла 14.3%, 
поскольку к тому времени было собрано всего 
14 куколок H. axyridis, из которых 2 были за-
ражены P. berolinensis. Анализ сборов куколок 
божьих коровок, проведённых в августе, пока-
зал, что, хотя P. fasciata продолжают заражать 
предкуколок A. bipunctata, A. decempunctata и 
O. conglobata, предкуколки H. axyridis почти 
не подвергаются их атакам. 

В Европе отмечено паразитирование на 
божьих коровках 4 видов ос из подсемейства 
Tetrastichinae: O. scaposus, O. sempronius, T. 
epilachnae и A. neglectus (табл. 6). 

Из этих паразитоидов нами обнаруживались 
2 вида: O. scaposus, полученный из куколок H. 
axyridis [Romanov, 2018] и C. septempunctata 
(данная работа), и не идентифицированный 
вид Tetrastichinae sp. из куколок A. bipunctata, 
собранных в 2018 г. в г. Ялте [Романов, соб-
ственное наблюдение], а также куколок A. 
bipunctata и A. decempunctata, собранных в г. 
Москве (данная работа). 

Согласно литературным данным, в куколках 
A. bipunctata отмечалось паразитирование 3 
видов Tetrastichinae: O. scaposus, T. epilachnae 
и A. neglectus (табл. 6). O. sempronius обыч-
но паразитирует на личинках златоглазок 
(Neuroptera: Chrysopidae) [Klausnitzer, 1969], 
поэтому отмеченное паразитирование на 
C. bipustulatus являлось, по-видимому, слу-
чайным, либо было результатом ошибочной 
идентификации вида паразитоида. В любом 
случае, O. sempronius не может рассматривать-
ся в качестве паразитоида куколок Adalia spp.

Поскольку определение видов Tetrastichinae 
spp. по морфологическим признакам сильно 

затруднено, в литературе описаны противо-
речивые данные. Эти противоречия не устра-
нены до настоящего времени. В ряде случаев 
паразитоиды Tetrastichinae spp. описаны как 
O. scaposus [Теленга, 1948; Рубцов, 1954; 
Филатова, 1974], хотя признаки, отличаю-
щие этот вид от других видов Tetrastichinae 
spp., паразитирующих на кокцинеллидах, не 
указаны, что снижает ценность приводимых 
авторами данных. A. neglectus, по мнению Кла-
узницера, паразитирует на божьих коровках из 
триб Coccinellini, Chilocorini и Scymnini, а T. 
epilachnae – исключительно на представителях 
трибы Epilachnini [Klausnitzer, 1969]. В списке 
работ, посвящённых паразитам кокцинеллид, 
Ричерсон приводит публикации, согласно ко-
торым T. epilachnae паразитирует на божьих 
коровках из триб Epilachnini, Coccinellini и 
Chilocorini [Richerson, 1970]. Позднее Семья-
нов отметил, что все указания на A. neglectus 
как паразитоида C. septempunctata ошибочны, 
поскольку этот вид ос специализирован на 
видах кокцинеллид из рода Chilocorus [Семья-
нов, 1981; Schaefer, Semyanov, 1992], и под-
твердил, что T. epilachnae паразитирует на C. 
septempunctata [Schaefer, Semyanov, 1992]. Два 
упоминания о паразитировании A. neglectus 
на H. axyridis, сделанные в обзорных работах 
[Ceryngier et al., 2018; Romanov, 2019], ошибоч-
ны, так как в публикации [Riddick et al., 2009], 
на которую они ссылаются, A. neglectus упоми-
нается как паразитоид других божьих коровок 
(их виды не указаны), собранных помимо H. 
axyridis. Таким образом, единственным видом 
кокцинеллид из трибы Coccinellini, на котором 
паразитирование A. neglectus не было опро-
вергнуто, остался A. bipunctata. Но является 
ли это указание ошибочным, неизвестно. К 
сожалению, использование универсальной 
базы данных по хальцидам [Noyes, 2019] также 
не позволяет прояснить этот вопрос, так как в 
ней собраны все известные данные без крити-
ческого подхода, продублированы существую-
щие противоречия, описанные выше. Кроме 
того, в базе данных практически отсутствуют 
ссылки на первоисточники, что не даёт воз-
можности проверить предлагаемую информа-
цию. Очевидно, что противоречия будут сняты 
последующими исследованиями, опирающи-
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мися на данные как морфологического, так и 
молекулярно-генетического анализа.

Паразитоиды (Diptera и Hymenoptera) ока-
зывают значительное влияние на численность 
видов-хозяев. В г. Москве заражённость на-
тивных видов божьих коровок комплексом 
паразитоидов, откладывающих яйца в личинок 
и предкуколок кокцинеллид, может достигать 
36.4% (табл. 4). Наиболее высокий уровень 
заражённсти наблюдается у 3 видов божьих 
коровок: Coccinella septempunctata (36.4%), A. 
bipunctata (26.8%) и Calvia quatuordecimguttata 
(28.6%). В то же время общая заражённость 
паразитоидами инвазионного вида H. axyridis 
составляет всего 1.8% (табл. 4). В г. Москве 
наблюдалось паразитирование на H. axyridis 
только P. berolinensis и P. fasciata. Параз-
итирование на азиатской божьей коровке 
осы O. scaposus, отмечавшееся в 2017 г. в г. 
Феодосии [Romanov, 2018], в 2020 г. ни в г. 
Ялте, ни в г. Москве не наблюдалось, хотя 
сам паразитоид в г. Москве присутствует и 
паразитирует на Coccinella septempunctata. 
Tetrastichinae sp. (T. epilachnae или A. neglectus) 
активно паразитирует на божьих коровках 
рода Adalia, игнорируя личинок H. axyridis, 
в изобилии встречающихся на тех же самых 
деревьях. Возможно, это связано с тем, что 
крупные божьи коровки трибы Coccinellini, 
такие как H. axyridis и C. septempunctata, не 
являются подходящими хозяевами для этого 
вида ос-тетрастихин. H. hemipterinus парази-
тирует на личинках Coccinella septempunctata 
и Calvia quatuordecimguttata в г. Москве, па-
разитирования на личинках H. axyridis нами 
не наблюдалось. Эти данные подтверждают 
высказанную ранее гипотезу, согласно которой 
инвазионные виды не подвергаются интенсив-
ному воздействию местных хищников, параз-
итов и патогенных организмов [Elton, 1958]. 
H. axyridis неоднократно использовалась в 
качестве модельного объекта для проверки 
этой гипотезы, получившей название «гипо-
теза освобождения от врагов» («enemy release 
hypothesis») [Comont et al., 2014; Ceryngier 
et al., 2018; Paula et al., 2021]. H. axyridis в 
Европе реже подвергается атакам паразитои-
дов, чем нативные виды божьих коровок, что 
подтверждает гипотезу [Comont et al., 2014; 

Ceryngier et al., 2018]. Подобное подтверж-
дение выглядит парадоксальным, поскольку 
паразитоиды кокцинеллид (P. fasciata, O. 
scaposus, H. hemipterinus) распространены по 
всей палеарктической области (P. fasciata) или 
по всему миру (O. scaposus, H. hemipterinus) 
и являются широкими олигофагами, парази-
тирующими на многих видах божьих коровок 
из разных триб, в том числе и на H. axyridis 
в её нативном ареале. Недавно проведённое 
исследование в Бразилии показало, что в 
этой стране заражённость паразитоидами H. 
axyridis на стадии имаго и куколки почти не 
отличается от заражённости нативных видов 
кокцинеллид; только на личиночной стадии 
H. axyridis в 2–3 раза реже заражается парази-
тоидами, чем нативные виды божьих коровок 
[Paula et al., 2021]. Это позволяет предполо-
жить, что гипотеза «освобождения от врагов» 
не является универсальной. Возможно, что 
низкая заражённость паразитоидами, наблю-
дающаяся у H. axyridis в Европе, обусловлена 
другими факторами, например, более сильным 
иммунитетом H. axyridis, чем у нативных 
видов кокцинеллид. Тем не менее, в европей-
ской части России и в Крыму заражённость H. 
axyridis паразитоидами остаётся на невысоком 
уровне и не может служить важным фактором 
для ограничения численности вида и препят-
ствовать его дальнейшему распространению.
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HARMONIA AXYRIDIS (PALLAS, 1773) (COLEOPTERA: 
COCCINELLIDAE) IN MOSCOW CITY AND YALTA CITY: ITS 
COMPETITION WITH NATIVE SPECIES OF COCCINELLIDS  
AND THE INFLUENCE OF PARASITOIDS ON ITS NUMBER
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The Asian ladybird Harmonia axyridis is an invasive species that is rapidly spreading around the world. 
Occupying new territories, H. axyridis often causes a decrease in the biodiversity of native species of cocci-
nellids, competing with them for food resources. A comparison of H. axyridis with six species of ladybirds 
was made in terms of the ratio of the number of individuals and the degree of infestation with parasitoids. 
In Moscow city, the most widespread species of ladybirds was Adalia bipunctata (67.1%), H. axyridis ranks 
second (16.5%). The total infestation of H. axyridis pupae with parasitoids is 1.8% in Moscow city and 
12.2% in Yalta city. Infestation with parasitoids of other ladybird species in Moscow city is much higher: 
from 11.0% to 36.4%. Thus, parasitoids effectively regulate the number of native ladybird species, but have 
an insignificant effect on the number of the invasive species H. axyridis. 

Key words: Harmonia axyridis, Adalia bipunctata, Phalacrotophora, Homalotylus, Tetrastichinae, 
coccinellids, invasive species, parasitism.
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Анализируется опыт преднамеренной интродукции млекопитающих на территории Якутии. В 
период 1930–2020 гг. было осуществлено вселение 8 чужеродных видов млекопитающих и одного 
аборигенного. Успешно натурализовалось два чужеродных вида – ондатра и американская норка, – а 
также реинтродуцированный соболь. Интродукция овцебыка, начатая в 1996 г., протекает успешно, 
и при надлежащих мерах охраны можно прогнозировать дальнейшее увеличение численности и 
расширение ареала на всю тундровую зону Якутии. Попытки вселения речного бобра, енотовидной 
собаки, степного хоря и домашнего яка потерпели неудачу. Мероприятия по интродукции лесного 
бизона продолжаются, но темпы репродукции, особенности зимнего поведения и питания свидетель-
ствуют о трудностях его адаптации к новым климатическим условиям. Преднамеренная интродукция 
чужеродных видов представляет потенциальную опасность для экосистем Севера, особенно попытки 
реконструкции палеофауны за счёт видов, характерных для палеоландшафтов, а не современной 
фауны региона. Мероприятия по «повышению биоразнообразия» без всестороннего биологического 
анализа могут привести к нарушению равновесия северных экосистем. 
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Введение
Изменения, связанные с проникновением 

в природные ценозы чужеродных видов, на-
чали происходить ещё в конце эпохи Вели-
ких географических открытий как следствие 
освоения новых регионов, но объектом при-
стального внимания специалистов они стали 
лишь с середины ХХ в., когда, с одной сто-
роны, накопился достаточно большой массив 
данных, свидетельствующих о негативных 
последствиях этого процесса, с другой сторо-
ны, – интенсивность биологических инвазий 
во многих странах мира усилилась, чему спо-
собствовали глобальные изменения клима-
та и антропогенное воздействие [Дгебуадзе, 
2014]. Список чужеродных видов постоянно 
расширяется, причём многие из них агрессив-
ны и представляют опасность для колонизи-
руемых ими экосистем. Нентвиг с соавторами 

предложили для Европы список чужеродных 
видов, вызывающих наибольшую озабочен-
ность, в который вошло 149 видов, в том чис-
ле 4 вида млекопитающих (Rattus norvegicus, 
Ondatra zibethicus, Cervus nippon, Muntiacus 
reevesi) [Nentwig et al., 2018]. Для территории 
России было выделено 35 чужеродных ви-
дов, которые могут являться приоритетными 
мишенями для исследований и контроля, из 
них 4 вида млекопитающих – ондатра, речной 
бобр, американская норка и енотовидная со-
бака [Дгебуадзе, 2014].

Как известно, наиболее активная деятель-
ность по преднамеренной интродукции на 
территории Российской Федерации пришлась 
на тридцатые годы ХХ в. [Павлов и др., 1973], 
когда вселили 20 видов млекопитающих и ре-
интродуцировали – 14 [Хляп и др., 2008]. При 
этом территория России «загрязнена» чуже-
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родными видами неравномерно: максималь-
ное количеств (27 чужеродных видов) отмече-
но на юге европейской части России, а меньше 
всего видов-вселенцев в тундре [Хляп и др., 
2011]. Уже в 1960-е гг. стало ясно, что послед-
ствия этой деятельности весьма неоднозначны 
[Гептнер, 1963; цит. по: Павлов и др., 1973], 
но надо отметить, что в обществе до сих пор 
бытует мнение, что всемерное повышение 
биологического разнообразия является поло-
жительным моментом, особенно в отношении 
хозяйственно ценных видов, в том числе ис-
чезнувших в доисторический период. Напри-
мер, на территории Республики Саха (Якутия) 
пытаются реализовать проект так называемого 
Плейстоценового парка в нижнем течении р. 
Колымы [Плейстоценовый парк, 2021]. К сча-
стью, несмотря на неоднократные попытки, 
проект пока не получил государственной под-
держки, но негативный эффект в случае его 
реализации может превзойти все ранее извест-
ные, не только в Якутии, но и в России и, воз-
можно, в мире, так как в ходе осуществления 
планируется ликвидация огромной площади 
природных биоценозов тундры с замещени-
ем на антропогенные луговые биоценозы, что 
приведёт к инвазии большого числа чужерод-
ных видов крупных млекопитающих [Плей-
стоценовый парк, 2021]. 

Ранее был опубликован ряд работ, посвя-
щённых результатам мероприятий по вселению 
животных на территорию Якутии [Давыдов, 
Соломонов, 1967; Грязнухин, 1980; Мордосов и 

др., 2017; Степанова, Охлопков, 2017; Аргунов, 
2018] и их влиянию на современную териофа-
уну [Вольперт, 2014], но проблема не потеряла 
своей актуальности. Работы в этом направле-
нии продолжаются, и существуют разные точки 
зрения на допустимость преднамеренной инт-
родукции чужеродных видов. 

Целью настоящего исследования было 
рассмотрение эффективности интродукци-
онных работ на территории Якутии и анализ 
потенциальной опасности вселения чужерод-
ных млекопитающих в северные экосистемы.

Результаты
К настоящему времени на территории 

Якутии осуществлены мероприятия по пред-
намеренной интродукции 8 представителей 
хозяйственно ценных млекопитающих, а так-
же по восстановлению численности одного 
аборигенного вида (табл. 1). Это два вида 
грызунов, четыре вида хищных и три пар-
нокопытных. Масштабы, результативность, 
экологические и хозяйственные последствия 
этих мероприятий весьма существенно раз-
личаются. 

Преднамеренная интродукция 
чужеродных видов

Обсуждение результатов
Ондатра Ondathra zibethica L., 1766. Ос-

нование для мероприятий по интродукции 
вида – повышение производительности охот-

Таблица 1. Интродукция и реинтродукция хозяйственно ценных видов млекопитающих на территории Якутии

Вид Интродукция Исходный 
материал Результат

Интродукция чужеродных видов
Ondathra zibethica L., 1766 1930–1932 гг. 120 экз. Успешно
Castor fiber L., 1758 2001–2002 гг. 65 экз. Неудачно
Neovison vison Schreber, 1777 1961–1964 гг. 686 экз. Успешно
Mustela eversmanii Lesson, 1827 1980–1981 гг. 532 экз. Локальная популяция
Nyctereutes procyonoides Gray, 1834 1930-е гг. 7 экз. Неудачно
Bos mutus Przewalski, 1883 1971, 1973, 1974 гг. 167 экз. Неудачно

Ovibos moschatus Zimmerman, 1780 1996–1997, 2000–2002, 
2009, 2014 гг. 177 экз. На стадии адаптации

Bison bison athabascae Rhoads, 1897 2006, 2011, 2013, 2020 гг. 120 экз. Полувольное содержание
Реинтродукция аборигенного вида
Martes zibellina L., 1758 1947–1955 гг. 5500 экз. Успешно
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ничьих угодий при наличии свободной эколо-
гической ниши полуводных травоядных мле-
копитающих. Работы проводились в рамках 
мероприятий в масштабах СССР [Колосов, 
Лавров, 1968]. Первые выпуски ондатры на 
территории Якутии осуществили в бассейне 
р. Олёкмы в 1930–1932 гг. Было выпущено 
57 и 62 зверька из Канады и Финляндии, со-
ответственно Впоследствии оказалось, что 
выбор места был неудачным, так как долины 
горных рек не удовлетворяют экологическим 
требованиям вида, и начало внутриреспу-
бликанскому расселению положили выпуски 
ондатры на территории Кобяйского района в 
1934–1938 гг. [Давыдов, Соломонов, 1967]. 
Успешность освоения территории Якутии 
ондатрой во многом определяется хорошо 
развитой речной сетью и обилием озёр, что 
соответствует экологическим потребностям 
вида. Искусственное расселение ондатры 
повсеместно сопровождалось активными 
миграциями и быстрым саморасселением, 
причём особенно быстро происходило по те-
чению рек [Чащухин, 2007]. При этом надо 
отметить, что в пределах Якутии данные о 
расширении ареала на север за пределы та-
ёжной зоны отсутствуют.

В настоящее время ондатрой заселена вся 
пригодная для её обитания территория таёж-
ной зоны Якутии. На территории Западной и 
северо-восточной Якутии она заселяет озёра, 
связанные с речными системами, в которых 
кормность биотопов и, как следствие, успеш-
ность размножения вида зависят от уровня 
паводковых вод. В условиях Центральной 
Якутии заселяет преимущественно замкну-
тые водоёмы термокарстового происхожде-
ния [Млекопитающие Якутии, 1971; Чибыев 
и др., 2013].

Добыча ондатры в республике началась с 
1940-х гг., с этого времени промысел расши-
рялся как в территориальном, так и объёмном 
отношениях, достигнув максимума добычи в 
1963 г. – 922 тыс. штук, или 23% от общесо-
юзной добычи [Давыдов, Соломонов, 1967]. 
Всплеск численности после натурализации 
сменился снижением численности: в 1970–
1980-х гг. до 600 тыс. ежегодно, а в конце 
1980-х гг. вся республиканская добыча сни-
зилась до 100–200 тыс. шкурок в год. Пред-

полагается, что большой вклад в снижение 
численности вида в тот период внесли есте-
ственные процессы регуляции численности 
популяций. Анализу изменений численности 
ондатры в Якутии посвящено несколько ис-
следований [Млекопитающие Якутии, 1971; 
Ондатра северо-восточной…, 1976; Чибыев 
и др., 2013; Мордосов и др., 2017], но, к со-
жалению, они основаны на анализе показате-
лей по заготовкам пушнины, поэтому лишь 
косвенно отражают реальные изменения чис-
ленности. Авторы единодушны в том, что с 
начала 1990-х гг. в связи с прекращением цен-
трализованного планового приёма пушнины 
государством, данные о заготовках шкурок 
ондатры перестали реально отражать объё-
мы добычи, так как появилось много каналов 
сбыта, не предоставляющих данные для от-
ражения государственной статистики. 

Учётов ондатры на сколько-нибудь значи-
тельных территориях в Якутии не проводи-
лось, поэтому все предположения о современ-
ных уровнях численности вида до некоторой 
степени умозрительны. В 1981–1983 гг. про-
ведены авиаучёты на территории северо-вос-
точной Якутии, а в начале 2000-х гг. – на 
территории Лено-Алданского междуречья 
(правобережье р. Лены, Центральная Якутия) 
[Чибыев и др., 2013]. В.Ю. Чибыев с соавто-
рами полагают, что численность ондатры в 
2000-х гг. снизилась по сравнению с   1980-ми гг. 
примерно в 2–3 раза. 

Поскольку промысел ондатры в Якутии 
упал, можно полагать, что в настоящее вре-
мя численность вида во многом определя-
ется природными факторами. Естественно, 
что для полуводных видов к числу наиболее 
значимых относятся гидрологический режим 
– общий уровень воды, наличие и выражен-
ность паводков, промерзание, протяжённость 
береговой линии водоёмов. В Центральной 
Якутии широкое распространение имеют 
аласные ландшафты с системой изолирован-
ных озёр, для них характерны сезонные и го-
довые колебания уровня воды и наблюдается 
корреляция численности ондатры с обводнён-
ностью водоёмов [Немчинов, 1958; Чибыев, 
Атласов, 2009; Чибыев и др., 2013]. В речных 
системах бассейна рек Колымы, Индигирки 
и Вилюя, где озёра образуют единую гидро-
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систему с реками, важную роль играют ве-
сенние паводки, причём негативное влияние 
ярко выражено только для высоких и устой-
чивых подъёмов воды, при которых норы и 
хатки ондатры затапливаются на длительное 
время [Млекопитающие Якутии, 1971; Онда-
тра северо-восточной…, 1976]; умеренные 
подъёмы могут способствовать расселению 
вида [Млекопитающие Якутии, 1971].

В настоящее время для ондатры на тер-
ритории Якутии характерна высокая пло-
довитость при высокой интенсивности раз-
множения [Млекопитающие Якутии, 1971; 
Ондатра северо-восточной…, 1976] и крайне 
низкой доле особей старше 1–2 лет [Сыроват-
ская, Шадрина, 2006]. Сочетание этих двух 
факторов свидетельствует о высоких темпах 
обновления состава и характерно для пери-
ферических популяций видов, когда высокая 
смертность компенсируется интенсифика-
цией воспроизводства [Шадрина, Вольперт, 
2004]. Отмечены также существенные изме-
нения размерных характеристик ондатры на 
территории Якутии: по сравнению с 1960-ми 
гг. произошло снижение средних размеров 
особей [Шадрина, Сыроватская, 2002, 2007; 
Шадрина и др., 2009]. Особенно это заметно 
в долине р. Колымы, где в период вспышки 
численности после натурализации средние 
размеры ондатры были существенно больше, 
чем в других частях ареала [Млекопитающие 
Якутии, 1971]. Кроме того, произошло сгла-
живание полового диморфизма и изменение 
темпов развития сеголетков – ярко выражена 
зимняя остановка роста в первую зиму жиз-
ни, которая компенсируется следующей вес-
ной; обе особенности также свидетельствуют 
о напряжённости взаимоотношений организ-
ма со средой обитания [Шадрина и др., 2009]. 

Возможность проявления негативных эко-
логических и хозяйственных последствий 
вселения ондатры обсуждалась ещё до на-
чала интродукционных работ на территории 
СССР. Им предшествовала дискуссия о по-
тенциальной опасности осложнения эпиде-
миологической обстановки и возможной кон-
куренции с аборигенными видами [Чащухин, 
2007]. Кроме того, к тому времени уже стало 
известно на примере европейских стран, что 
роющая деятельность ондатры приводит к по-

вреждению берегов, что особенно опасно для 
водоёмов с искусственно регулируемым ре-
жимом уровня воды [Чащухин, 2007]. На тер-
ритории Якутии негативное проявление рою-
щей деятельности ондатры наиболее заметно 
в озёрных экосистемах Центральной Якутии 
[Чибыев, Мордосов, 2007]. При повышении 
плотности населения ондатры повышается 
нагрузка на береговую линию озёр из-за уве-
личения числа нор, в результате происходит 
обрушение берегов, в сельскохозяйственных 
районах оно усугубляется воздействием ско-
та, приходящего на водопой и обрушиваю-
щего подземные сооружения ондатры. Как 
следствие, площадь водяного зеркала увели-
чивается и происходит обмеление. Следстви-
ем этих процессов является также деградация 
сенокосных угодий и пастбищ Центральной 
Якутии. Кроме того, при нехватке пригодных 
для создания нор участков ондатры начина-
ют создавать норы в плотинах и дамбах, что 
способствует их разрушению [Чибыев, Мор-
досов, 2007].

К числу возможных экологических по-
следствий инвазии ондатры в местные экоси-
стемы можно отнести также снижение чис-
ленности водяной полёвки Arvicola amphibius 
L., 1758, которая селится в сходных биотопах, 
но существенно уступает ондатре по разме-
рам. Надо отметить, что почти повсемест-
ное снижение численности водяной полёвки 
на территории России отмечается многими 
авторами [Транквилевский и др., 2014], но 
насколько оно связано с вторжением онда-
тры, до конца не выяснено. Мы считаем, что 
наличие конкурентных отношений весьма 
вероятно: по нашим наблюдениям и резуль-
татам отлова, численность водяной полёвки 
в окрестностях г. Якутска была фактически 
нулевой с начала 1990-х по 2010-е гг., что 
подтверждается результатами многолетних 
отловов Центра гигиены и эпидемиологии 
по РС (Я) (данные О.И. Никифорова). При 
этом ондатра охотно заселяет не только бе-
рега пригородных озёр, но и селится на всех 
пригодных к обитанию участках в черте горо-
да. На территории Юго-Западной Якутии ме-
стообитания водяной полёвки и ондатры, как 
правило, пространственно разобщены: онда-
тра чаще селится по берегам мелких речек, а 
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водяная полёвка – в пойме р. Лены с возмож-
ностью откочёвки на надпойменную террасу; 
поселений двух видов на соседних участках 
не отмечено.

Кроме того, по нашим наблюдениям, в 
настоящее время ондатра успешно осваивает 
все пригодные к обитанию водоёмы на терри-
тории г. Якутска и в пригородах. Внедрение 
вида в городскую среду представляет опас-
ность для санитарно-эпидемиологической 
ситуации, так как связано с ещё одним воз-
можным негативным эффектом – зверёк от-
носится к группе животных, высоко воспри-
имчивых к возбудителю туляремии [Рудаков и 
др., 2017; Тарасов и др., 2019], и в отсутствие 
водяной полёвки может успешно заменять её 
в природных и антропургических очагах.

Таким образом, современные популяции 
ондатры на территории Якутии характеризу-
ются целым рядом черт, свидетельствующих 
о приспособленности к субпессимальным ус-
ловиям существования, адаптация чужерод-
ного вида прошла успешно, а в ряде случаев 
имеются признаки негативного воздействия 
на экосистемы и их отдельные компоненты. 
При этом натурализация этого вида имела 
большой хозяйственный успех, в отдельных 
регионах произошло изменение структуры 
охотничьего промысла.

Речной бобр Castor fiber L., 1758. Основа-
нием для мероприятий по интродукции вида 
послужили сведения о прошлом широком 
распространении бобра в Якутии, найденные 
в исторических актах и топонимике геогра-
фических названий [Скалон, 1951], а также 
палеонтологические свидетельства [Боеско-
ров, Агаджанян, 1999; Скалон, 1951; Красная 
книга…, 2003]. 

Интродукция речных бобров на террито-
рию Якутии была проведена в 2001 и 2002 гг. 
на островах р. Лены в пределах особо охраня-
емой природной территории Национальный 
природный парк «Усть-Вилюйский»: было 
завезено 19 и 46 бобров, соответственно 
[Красная книга…, 2003]. В 2003 г. ещё одна 
партия около 30 животных была выпущена 
в долинах рек Мая, Кустах-Эльге и Нотара 
(юго-восточная Якутия) [В Якутии…, 2003].

Животные первой партии сформировали 
5 поселений и пережили зиму, причём в трёх 

семьях появилось потомство [Красная кни-
га…, 2003]. В первый год было отмечено са-
морасселение на 53 км вниз по течению про-
ток и 22 км – вверх, а учтённый отход бобров 
составил 2 особи [Красная книга…, 2003]. К 
сожалению, свидетельства о выживании бо-
бров в данном регионе более одного сезона 
отсутствуют, считается, что все интродуцен-
ты погибли. Судьба бобров третьей партии 
также неизвестна, по-видимому, они погибли 
в год выпуска или следующей зимой.

Анализируя причины неудачи, можно от-
метить две группы факторов – субъективные 
и экологические. К первой следует отнести 
ошибки, связанные с некритическим анали-
зом исторических источников. При разработ-
ке плана интродукционных мероприятий в 
качестве основного источника доказательств 
относительно недавнего обитания бобра на 
территории Якутии использовались свод-
ка В.Н. Скалона [1951] и монография А.Л. 
Дьяконова [1990], в которых как свидетель-
ства рассматриваются, прежде всего, записи 
ясачных сборов и ярмарочной торговли по 
Якутскому уезду. При этом отмечены суще-
ственные различия в объёмах добычи – от 
сотен шкур в год в XVII–XVIII вв. до 12–16 
в начале XX в., что расценивается как сви-
детельство истребления бобра на данной 
территории [Скалон, 1951]. Следует учесть, 
что границы Якутии как административного 
образования в этот период претерпели весь-
ма существенные изменения: с 1638 г. суще-
ствовал Якутский уезд, территория которо-
го начиналась на водоразделе рек Енисея и 
Лены, а на севере, востоке и юге проходила 
по побережью Ледовитого и Тихого океанов 
и Становому хребту, позже в его состав был 
включён также Камчатский полуостров [Пе-
тухова, 2002]. В XVIII в. статус и подчинение 
территории несколько раз менялись, но даже 
к началу ХХ в. площадь тогдашней Якутской 
области составляла 3.97 млн км2 [Якутская 
область, 2021], тогда как современная Якутия 
имеет площадь 3.08 млн км2, причём почти 
30%-я разница площади приходилась на со-
седние юго-восточные территории, а южная 
граница доходила почти до р. Амур. Вид мо-
жет существовать в бассейне р. Амур, хотя 
и не образует там типичных плотин и хаток 
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[Наземные млекопитающие…, 1984; Литви-
нова, Литвинов, 2012]. Таким образом, дан-
ные о больших объёмах продаж шкур бобра 
приходятся на периоды, когда администра-
тивная территория Якутии простиралась да-
леко на юг и восток.

Вторым источником возможных ошибок 
интерпретации архивных источников явля-
ется терминология: в записях XVII–XIX вв. 
бобры учитываются как «бобры и кошло-
ки» [Скалон, 1951, с. 26], последний термин 
чаще относился к молоди калана. В записях 
того времени каланы часто фигурировали как 
«морские бобры» или просто «бобры», то 
есть большое число так называемых «бобро-
вых» шкур может объясняться отнесением к 
ним шкур калана. В пользу этого предполо-
жения говорит факт, что наибольшее число 
«бобровых» шкур на якутских ярмарках про-
давалось в период, когда Якутский уезд вклю-
чал побережье Тихого океана. Показательно, 
что в архивных записях Камчатки за 1740-е гг. 
цифры добычи бобра на Камчатке и продажи 
в Якутской области весьма сходны. Напри-
мер, в 1741 и 1744 гг. на Камчатке добыто, 
соответственно, 700 и 1200 бобровых шкур 
[Вахрин, 2021], а в якутских архивах в 1746 г. 
фигурируют данные о продаже 700 бобровых 
шкур [Скалон, 1951]; сходный порядок чисел 
позволяет предположить, что записи относят-
ся к одному и тому же виду. 

И, наконец, третий источник ошибок – 
указание в качестве мест былого обитания 
бобра в Якутии пунктов, расположенных на 
более южных сопредельных территориях, как 
это произошло с реками Нелькан, Киренга и 
Витим (за исключением устья) и частью озёр, 
упомянутых В.Н. Скалоном в качестве топо-
нимических доказательств. Справедливости 
ради надо отметить, что сам В.Н. Скалон, на-
ряду с оптимистичными вариантами возмож-
ного былого заселения бобром южной и цен-
тральной Якутии, приводит многочисленные 
мнения других исследователей об отсутствии 
здесь вида, по крайней мере, в историческое 
время. 

Второй группой факторов, приведших 
к неуспеху интродукции, следует считать 
крайне неудачный выбор мест выпуска жи-
вотных. Район устья р. Вилюй в широтном 

отношении является самой северо-восточ-
ной точкой выпуска бобра на территории РФ. 
Даже в сравнении с оптимистичной картой 
былого распространения бобра, предложен-
ной В.Н. Скалоном [1951], данный пункт 
находится за пределами ареала вида. Реги-
он характеризуется резко континентальным 
климатом: средняя многолетняя температура 
воздуха в январе составляет −37.6 °С, про-
должительность периода со среднесуточной 
температурой ниже 0 °С около 200–209 дней 
[Природные условия…, 1989], тогда как для 
районов успешной натурализации вида на се-
вере европейской части России, например, в 
Кировской области, те же показатели состав-
ляют соответственно −13…−15 °С и 160 дней 
[Переведенцев и др., 2010]. Установлено, что 
плотность населения сибирских популяций 
бобра находится в прямой зависимости от 
продолжительности периода положительных 
температур, а смертность молодняка – в об-
ратной зависимости [Смирнов, Пономарен-
ко, 2006]. Кроме того, от глубины снежного 
покрова и наружной температуры зависит 
температурный режим в хатках бобра, что 
важно для выживания вида в зимний период 
[Соловьев и др., 2016]. Помимо этого, рассе-
ление полуводного вида на Севере сопряжено 
с трудностями из-за большой глубины про-
мерзания водоёмов: толщина льда на р. Лене 
в районе выпуска бобров достигает 150–160 
см [Водохозяйственная…, 2018], а многие 
малые реки и протоки перемерзают. Выпуск 
бобров осуществили на островах р. Лены 
ниже устья р. Вилюй, общая ширина русла 
реки с островами составляет здесь около 28 
км, а при слиянии рукавов – водное простран-
ство до 3 км [Зайцев, Чалов, 2021], при этом 
годовая амплитуда уровней воды р. Лены в 
период открытого русла доходит до 8.5 м [Ко-
ротаев, 2021]. Толщина льда на реке доходит 
до 204 см [Зайцев, Чалов, 2021], продолжи-
тельность зимней межени 230–240 суток, а 
величина подпора уровня в случае образо-
вания ледяных заторов доходит до 5–10 м и 
более [Зайцев, Чалов, 2021; Коротаев, 2021]. 
При этом обычные местообитания речного 
бобра – мелкие и средние реки с незначи-
тельными колебаниями уровня воды [Кире-
ев, Емельянов, 2012; Речной бобр…, 2012], 
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это связано с тем, что благополучие плотин 
и поселений зависит от интенсивности коле-
баний уровня воды. Поэтому выпуски реч-
ного бобра обычно приурочены к аналогич-
ным рекам или озёрно-болотным системам 
[Павлов и др., 1973]. Кроме того, при выборе 
мест интродукции немалое значение имеет 
кормовой фактор – обилие и разнообразие 
гидрофильной и предпочитаемой древесной 
растительности – осины и ивовых [Киреев, 
Емельянов, 2012; Савельев и др., 2014], тог-
да как господствующим типом леса в районе 
устья р. Вилюй является лиственничная тайга 
с невысокой долей участия лиственных пород 
[Щербаков, 1975]. 

Американская норка Neovison vison 
Schreber, 1777. Основанием для предложения 
вселения американской норки явилось то, что 
она более крупная и плодовитая и товарные 
качества её шкурки выше, чем у европейской 
норки [Колосов, Лавров, 1968]. В южную и 
юго-западную Якутию американская норка 
впервые была завезена в 1961 г. из Хабаров-
ского края и Горного Алтая, и в течение после-
дующих 4 лет на 14 участках было выпущено 
686 зверьков, практически все выпуски произ-
водились в сентябре. Зверьки были выпущены 
в мелкие и средние реки Патомского, Олёк-
мо-Чарского и Алданского нагорий, имеющие 
горный характер и потенциально соответству-
ющие кормовым и защитным требованиям 
вида [Млекопитающие Якутии, 1971]. 

Спустя три года после начала работ плот-
ность населения вида по р. Токко (правый 
приток р. Чара, южная Якутия) оставалась 
еще низкой – 0.4 особи на 1 км реки, но на-
чалось расселение по руслу р. Олёкмы до 100 
км севернее пункта выпуска [Млекопитаю-
щие Якутии, 1971]. По результатам учётных 
работ в 1975 г. для большей части долины 
р. Токко был характерен показатель 0.7–0.8 
особей на 1 км берега, или 1.0–1.5 особи на 1 
км поймы, соответственно численность нор-
ки в данной части ареала составляла около 
700–900 особей [Ревин, 1975]. В настоящее 
время, по данным научного отдела заповед-
ника «Олёкминский», плотность населения 
норки по р. Олёкма варьирует в интервале 
от 0.20 до 0.29 особи на 1 км поймы [Олёк-
минский заповедник, 2021]. В юго-западной 

Якутии американская норка также удачно 
расселилась и прижилась в долине притоков 
р. Лены – р. Пилка (правый приток), Хамра, 
Нюя и Пеледуй (левые притоки). Учёты здесь 
не проводились, поэтому численность попу-
ляции оценить трудно, но надо отметить сла-
бую антропофобность вида, который охотно 
селится даже недалеко от жилья [Шадрина и 
др., 2006].

Ареал вида после мероприятий по инт-
родукции ограничивался территорией Па-
томского, Олёкмо-Чарского и Алданского 
нагорий, в последующем происходило са-
морасселение вида в северном и восточном 
направлениях. К востоку расселение норки 
происходило по двум большим притокам р. 
Лена – Амга и Алдан. В 1986–1990 гг. расчёт 
численности вида проводился Госохотучё-
том, и по республике численность американ-
ской норки была оценена в 3–5 тыс. особей, 
то есть в течение 25 лет после натурализации 
произошло увеличение численности с 686 
особей до 3–5 тыс. Последующие 15 лет чис-
ленность вида стабилизировалась и держится 
на этом уровне с некоторыми колебаниями 
по годам. Следы пребывания американской 
норки зарегистрированы в 9 административ-
ных улусах Якутии: Алданском, Нерюнгрин-
ском, Усть-Майском, Олёкминском, Ленском, 
Амгинском, Таттинском, Томпонском и Хан-
галасском. Площадь первых пяти улусов со-
ставляет основной очаг обитания вида, а в че-
тырёх последних зарегистрированы мелкие 
разрозненные очаги обитания и единичные 
встречи [Степанова, Охлопков, 2017]. Самые 
северные единичные заходы наблюдались в 
бассейне р. Вилюй (р. Улахан-Ботуобуя) и в 
восточных предгорьях Верхоянского хребта. 
В настоящее время естественное расселение 
американской норки наблюдается по долинам 
средних рек Амга, Алдан и Буотама.

В экономическом отношении американ-
ская норка имеет статус второстепенного 
промыслового вида, так как рынок пушнины 
насыщен мехом клеточной норки, более каче-
ственным и ценным. Исходя из этого, промы-
сел данного вида не рентабелен и возможен 
лишь попутно при добыче соболя. 

На настоящий момент численность вида 
невысока, но известно, что американская нор-
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ка способна наносить существенный ущерб 
птицеводству и рыбоводству, а также при-
родным популяциям птиц, мелких млекопи-
тающих, амфибий и водных беспозвоночных 
[Данилов, Туманов, 1976; Чащухин, 2009]. 
Лёгкость формирования новых трофических 
связей в местах интродукции дала основания 
В.А. Чащухину [2009] для утверждения, что 
американскую норку надо отнести к катего-
рии процветающих биологических видов на 
современном этапе эволюции. В связи с этим 
необходимо с особым вниманием отнестись к 
анализу возможных негативных последствий 
данной инвазии. 

Биоценотические связи американской 
норки на территории Якутии почти не изу-
чены. Имеются отдельные устные сообще-
ния охотников, что в местах появления нор-
ки снизилась численность водоплавающей 
дичи, на данный момент они не подкреплены 
реальными доказательствами, но необходи-
мо учитывать такую возможность. Успешная 
интродукция этого агрессивного вида на ев-
ропейской территории РФ стала причиной 
сокращения численности, а местами и полно-
го исчезновения европейской норки Mustela 
lutreola L. [Норка американская…, 2015], 
но на большей части азиатской территории 
РФ европейская норка отсутствует, и самым 
близким среди полуводных видов является 
речная выдра Lutra lutra L., 1758. Исход кон-
курентных отношений между этими видами 
неоднозначен. Часть исследователей отмеча-
ют, что благодаря более крупным размерам 
выдра не только преследует, но и успешно 
охотится на своего конкурента и физически 
его уничтожает [Данилов, Туманов, 1976; 
Братчиков, 2010; Олейников, 2013]. Заметные 
совпадения в пищевых пристрастиях с вы-
драми послужили поводом для рассмотрения 
конкурентных отношений [Clode, Macdonald, 
1995; Bueno, 1996; Дубинин, 2000]. Высказа-
ны предположения о возрастании конкурен-
ции между ними за кормовые ресурсы в зим-
ний период [Bueno, 1996; Чащухин, 2009], а 
также о преимуществах интродуцента из-за 
меньшей зависимости от факторов антропо-
генного беспокойства. Обитающая в некото-
рых речных системах южной и юго-западной 
Якутии речная выдра внесена в Красную кни-

гу Якутии [2003, 2019]. Прямых свидетельств 
конкурентных отношений с американской 
норкой в настоящее время нет, но посколь-
ку для рек Якутии характерно ограниченное 
число участков, пригодных для создания нор 
и выхода к воде, это вполне возможно. 

Таким образом, американская норка за 
полвека после интродукции успела освоить 
все пригодные для её обитания водотоки на 
территории Южной и Юго-Западной Яку-
тии и продолжает расширять ареал. Широ-
кая экологическая валентность позволяет 
виду заселять разнообразные, в том числе 
трансформированные человеком, местооби-
тания. Численность вида в настоящее время 
стабилизировалась и составляет в среднем 
около 4 тыс. особей. Резкого увеличения чис-
ленности, как это произошло у ондатры, не 
наблюдалось. Главными лимитирующими 
факторами для увеличения численности аме-
риканской норки являются недостаточное ко-
личество благоприятных мест для устройства 
убежищ и высокие летние паводки. 

Енотовидная собака Nyctereutes procy-
onoides Gray, 1834. Широкая натурализация 
енотовидной собаки считалась одним из 
ведущих мероприятий «Плана реконструк-
ции промысловой фауны европейской части 
СССР». Это обосновывалось следующими 
обстоятельствами: зверёк очень плодовит, 
всеяден и поэтому в новых районах будет 
иметь обширный набор кормов, а также обла-
дает исключительно тёплым мехом [Колосов, 
Лавров, 1968]. Большинство выпусков еното-
видной собаки во многих регионах РФ дало 
положительный результат, и в настоящее вре-
мя в Европейской части страны вид образо-
вал обширный сплошной ареал, по площади 
значительно превышающий её естественный 
ареал в пределах России [Павлов и др., 1974]. 
На территории Якутии было выпущено на 
волю 7 животных в районе устья р. Вилюй. 
Место выпуска енотовидной собаки в Якутии 
не является самым северным по России, но 
характеризуется наиболее жёсткими клима-
тическими условиями. По версии И.И. Мор-
досова с соавторами [Мордосов и др., 2017], 
в 1930-е гг. были выпущены звери, содержав-
шиеся на Китчанской звероферме; причиной 
выпуска они называют низкое качество меха 
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и нерентабельность содержания животных. 
В любом случае, никаких следов пребыва-
ния вида в том районе не было обнаружено 
[Ревин и др., 1988]. Кроме того, по устному 
сообщению сотрудника Института биологии 
ЯФ СО РАН СССР Н.И. Ча (ранее работав-
шего охотоведом Якутского отделения ВНИ-
ИОЗ), 6 зверей этого вида были привезены 
и выпущены им лично в рамках программы 
обогащения охотничьей фауны. Вполне воз-
можно, что речь едёт о разных попытках, но 
в обоих случаях надо отметить малое число 
интродуцированных особей.

И.И. Мордосов с соавторами [2017] в ка-
честве причины гибели енотовидной соба-
ки указывают высокий весенний паводок, 
уничтоживший всех выпущенных зверьков. 
Несомненно, что выпуск на островах повы-
сил риск гибели, но помимо этого следует 
упомянуть также, что выживаемость вида в 
целом была весьма сомнительной из-за суро-
вых климатических условий, отсутствия или 
нехватки мест, подходящих для зимних убе-
жищ на период спячки, а также доступность 
кормовых ресурсов. Даже для северных ре-
гионов европейской территории России раз-
ница в климатических параметрах с районом 
выпуска весьма существенна. При высокой 
экологической пластичности енотовидная со-
бака в лесных районах придерживается ши-
роколиственных лесов, нередко встречается 
на лугах, на берегах рек и озёр. Важную роль 
в биотопических предпочтениях играет бо-
гатство растительных кормов (буковые ореш-
ки, жёлуди, плоды диких деревьев и кустар-
ников) и наличие незамерзающих речек и 
ручьёв [Колосов, Лавров, 1968]. При этом вид 
избегает характерных для района выпуска 
однообразных таёжных пространств, а также 
участков с относительно мощным снеговым 
покровом и задержкой его таяния весной. 
Надо отметить, что Якутия в отношении не-
удачи интродукции данного вида не является 
уникальным регионом: выпуск енотовидных 
собак не оправдал себя также в северо-таёж-
ных районах Европейской части России и в 
Сибири: в большинстве районов они исчезли, 
а если где и сохранились до наших дней, то 
в незначительном количестве [Павлов и др., 
1974]. Из соседних регионов енотовидная 

собака выпускалась в Иркутской области, 
Бурятской АССР и Хакасской автономной об-
ласти, и там также результаты были отрица-
тельные [Колосов, Лавров, 1968]. 

Степной хорь Mustela eversmanii Lesson, 
1827. Предложение по интродукции хоря 
связано с развитием биологических методов 
борьбы с грызунами – вредителями сельского 
хозяйства и некоторым сходством ксерофит-
ных лугов Центральной Якутии со степными 
биотопами, характерными для вида [Строга-
нов, 1962; Колосов, Лавров, 1968]. Предпола-
галось, что выпуск хоря позволит сдерживать 
численность длиннохвостого суслика, кото-
рая в 1970-х гг. была на подъёме. В 1980–1983 
гг. было завезено три партии зверьков из Кал-
мыкии (в общей сложности 580) и выпущено 
в 50 км к западу от г. Якутска (Кенкеминское 
приписное охотничье хозяйство), а также в 
Намском и Хангаласком (заказник «Джеро-
но») улусах.

Хорь, будучи экологически связанным с 
открытыми пространствами, в первую оче-
редь расселился по пойменным лугостепным 
биотопам в долине Лены и в междуречье рек 
Лена и Кенкеме. За 30 лет зверьки саморас-
селились от места выпуска в радиусе не бо-
лее чем на 100 км, причём мозаично и с очень 
низкой численностью, менее 0.1 следа на 10 
км маршрута [Седалищев, Ануфриев, 2015]. 
Нами в ходе маршрутных учётов 2017–2019 
гг. в тех же местах следов хоря не обнаружено. 
Ранее степной хорь был занесён в Красную 
книгу РС (Я) [2003], как новый вид, проявив-
ший низкий уровень толерантности к мест-
ным условиям, но в настоящее время выведен 
из Красной книги [2019] как чужеродный для 
фауны региона. Попытку интродукции степ-
ного хоря в Якутии следует признать неудач-
ной из-за суровых климатических условий 
и явно недостаточной кормовой базы. Надо 
отметить, что, хотя вид и проявляет склон-
ность к саморасселению в пределах России, 
но предполагают, что продвижение его шло 
главным образом на запад по югу ареала, и 
уже в качестве вторичного – с юга на север 
[Хорь степной…, 2015].

Овцебык Ovibos moschatus Zimmerman, 
1780. Основанием для интродукции послу-
жили палеонтологические данные, свиде-
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тельствующие о широком распространении 
вида в арктической зоне Евразии и Северной 
Америки [Лазарев, 2008]. Последние в Ев-
разии популяции овцебыка обитали на по-
луострове Таймыр и в устье р. Лены, их вы-
мирание датируется, соответственно, около 
2700 лет и 3180 лет назад [Sher et al., 2005; 
Лазарев, 2008]. Полагают, что сокращение 
ареала и численности овцебыка на Евразий-
ском континенте связано с периодическими 
изменениями климата в позднем плейстоце-
не [Томирдиаро, 1977; Lorenzen et al., 2011], а 
полное вымирание – с охотничьей деятельно-
стью человека [Шереметьев и др., 2014]. На 
основании изучения былого распростране-
ния овцебыка в тундровой зоне Субарктики 
П.А. Мантейфель [1934] и позже О.В. Егоров 
[1963] обосновали возможность интродукции 
этого вида в тундровой зоне СССР. Интродук-
цию вида начали в 1974–1975 гг., и уже спу-
стя 10 лет овцебыков перевели от загонного 
содержания к свободному выпасу [Якушкин, 
1998], а с середины 1990-х гг. был начат отлов 
животных для вселения в другие регионы РФ, 
в частности в Якутию. Первая партия овце-
быков в Якутии была выпущена на северной 
оконечности Приморского кряжа в 1996 г., в 
последующие годы было произведено ещё 10 
выпусков общей численностью 190 особей, 
на территории Аллаиховского, Анабарско-

го, Нижнеколымского районов [Кириллин, 
2016]. 

В настоящее время в пределах тундровой 
зоны Якутии образовалось 4 популяции ов-
цебыков, их общая численность к 2016 г. со-
ставляла около 1500 голов [Кириллин, 2016], 
а в 2020 г. она оценивалась около 4000 особей 
[Ареал овцебыков…, 2020]. В первые годы в 
размножении принимали участие только инт-
родуцированные животные, а с 2005 г. начали 
размножаться особи, родившиеся в местах 
интродукции, и за последующие 8 лет чис-
ленность вида увеличилась в 3.7 раза (рис. 1) 
[Кириллин, 2016]. Сходный характер роста 
численности отмечен на Таймыре и о. Вран-
геля [Сипко и др., 2007]. В целом темпы при-
роста свидетельствуют об успешной натура-
лизации вида, что даёт возможность изъятия 
части особей для их вселения на территорию 
Магаданской области [Якутские овцебыки…, 
2019, 2020].

По предварительным расчётам, овцебык 
освоил 5.7% площади, пригодной для обита-
ния вида в Якутии. Натурализация протека-
ет успешно: самки стали достигать половой 
зрелости на 2-м году жизни, сроки гона, бе-
ременности и отёла приурочены к наиболее 
благоприятным условиям для роста и разви-
тия сеголетков [Кириллин, 2016]. Отмечены 
некоторые физиологические и поведенческие 

Рис. 1. Изменения численности овцебыка в тундровой зоне Якутии [по: Кириллин, 2016].
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адаптации вселенца [Кириллин, 2016]. Сле-
дует отметить, что овцебык в тундре фак-
тически не встречает пищевой конкуренции 
благодаря разделению трофических ниш с 
диким и домашним северным оленем [Ки-
риллин, 2016]. Отсутствие конкурентов и на-
личие огромной площади пастбищ, пригод-
ных для обитания вида, создают условия для 
дальнейшего расселения. Наибольшая опас-
ность грозит овцебыку со стороны человека 
в случае охоты на него.

Лесной бизон Bison bison athabascae 
Rhoads, 1897. Основанием для мероприятий 
по интродукции вида послужили некоторые 
палеонтологические находки. Разработчи-
ки проекта интродукции лесного бизона в 
Якутии исходили из того, что современный 
американский лесной бизон (Bison bison 
athabascae) произошёл от азиатского ко-
роткорогого бизона (B. priscus athabascae), 
вымершего в раннем голоцене. Предполага-
лось, что исторически недавнее исчезновение 
короткорогого бизона в Восточной Сибири 
позволит рассчитывать на успешную инт-
родукцию родственного вида на территории 
Якутии [Красная книга…, 2019]. Реализация 
проекта начата в 2006 г. с завоза 30 молодых 
бизонов из Канады (Elk Island National Park) 
в Центральную Якутию. Впоследствии было 
завезено еще 3 партии по 30 животных в 2011, 
2013 и 2020 гг. [Успехи проекта…, 2020]. В 
течение 10 лет все животные содержались в 
вольерах, а в 2017–2018 гг. в бассейне сред-
него течения р. Синяя впервые выпущено на 
волю две группы бизонов по 30 голов. В на-
стоящее время интродуценты и их потомство 
содержатся на огороженных пастбищах в пи-
томнике «Усть-Буотама» в долине р. Лены и 
питомнике «Тымпынай» в среднем течении р. 
Синяя. Кроме того, создан питомник на тер-
ритории Сунтарского улуса (Лено-Вилюйское 
междуречье). Общая численность лесных би-
зонов канадского и местного происхождения 
в Якутии достигла 255 особей [Успехи проек-
та…, 2020]. 

В Центральной Якутии лесной бизон 
предпочитает среднеувлажнённые луговые 
стации с участками леса и мелкодолинные 
луга, процент участия самок в размножении 
в среднем выше, чем на севере Канады (72 и 

50%, соответственно) [Сафронов и др., 2011]. 
Рацион сходен с таковым в пределах натив-
ного ареала [Сафронов и др., 2011], но в зим-
ний период в Центральной Якутии бизоны 
практически полностью существуют за счёт 
питания искусственными кормами – сеном, 
сенажом и комбикормом, при этом отмече-
но снижение двигательной активности: жи-
вотные почти не уходят от мест прикормки 
[Сафронов и др., 2011]. Круглогодичное со-
держание бизонов на ограниченной площади 
приводит к выбиванию травянистого покро-
ва, уплотнению почвы, а постоянные переме-
щения уплотняют снежный покров, ведут к 
промерзанию почвы и вымерзанию растений, 
отмечено объедание верхушечных побегов 
подроста древесных растений, повреждение 
и высыхание молодых деревьев [Сафронов 
и др., 2011]. По устным сообщениям сотруд-
ников природного парка «Синяя», эти осо-
бенности зимнего поведения сохраняются 
при полувольном содержании. Размножение 
интродуцентов началось через два года по-
сле вселения, пополнение в первые годы со-
ставляло 23.0–30.8% [Сафронов и др., 2011]. 
Темпы воспроизводства в настоящий момент 
невысоки (рис. 2).

Ископаемые находки бизона свидетель-
ствуют о широком распространении в про-
шлом на территории Евразии, но останки 
B. athabascae встречаются в плейстоцено-
вых слоях реже останков ранних форм рода 
Bison, по мнению ряда исследователей это 
указывает на сокращение численности вида в 
верхнем плейстоцене в связи с резкими ланд-
шафтно-климатическими изменениями [Ру-
санов, 1975; Верещагин, 1977], то есть нельзя 
с уверенностью утверждать, что климатиче-
ские параметры современных ландшафтов 
севера Евразии соответствуют экологиче-
ским требованиям вида в настоящее время. 
Надо также отметить значительные различия 
в климате Центральной Якутии и района со-
временного распространения лесного бизона 
в Канаде (Wood Buffalo National Park и Elk 
Island National Park). Например, среднемесяч-
ные температуры самого холодного месяца 
года января на территории провинции Аль-
берта составляют −18.8 °С (Fort McMurray – 
ближайший к Wood Buffalo пункт метеороло-
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Рис. 2. Темпы воспроизводства лесного бизона в Центральной Якутии [данные ГБУ РС (Я) «Дирекция биологи-
ческих ресурсов, особо охраняемых природных территорий и природных парков»].

гических наблюдений) и −11.7 °С (Edmonton 
– 50 км от Elk Island National Park), тогда как 
для Центральной Якутии этот показатель со-
ставляет −36.7 °С; глубина снежного покро-
ва большую часть зимы на рассматриваемых 
территориях Канады не превышает 20–30 см 
[Alberta, Canada…, 2021], что существенно 
меньше, чем в Центральной Якутии – до 60 
см [Природные условия…, 1989; Метеостан-
ция Покровск…, 2021]; то же самое можно 
отметить по всем основным климатическим 
параметрам.

О трудностях интродукции вида свиде-
тельствуют низкие темпы воспроизводства 
(рис. 2), особенно ярко это прослеживается в 
сравнении с темпами воспроизводства овце-
быка. Эти виды характеризуются сходными 
репродуктивными параметрами, такими как 
сроки наступления половой зрелости, плодо-
витость, сроки беременности и выкармлива-
ния потомства [Соколов, 1979]. Особи обоих 
видов были завезены неполовозрелыми, и для 
сравнения мы рассматриваем один и тот же 
временной отрезок – 14 лет спустя после пер-
вого завоза. При высоком сходстве по числу 
завезённых животных, у овцебыка коэффици-
ент прироста составил 4.0, а у бизона – всего 
1.1, в результате на 14-й год от начала интро-
дукционных мероприятий (что соответствует 
2020 г. для интродукции бизона) численность 
овцебыка составляла около 750 экз. [Кирил-

лин, 2016], а лесного бизона – 255 особей 
(рис. 3). С учётом того, что ранее отмечалось 
раннее половое созревание самок бизона в 
условиях Центральной Якутии [Сафронов и 
др., 2011], можно предположить, что низкие 
темпы воспроизводства отражают высокий 
процент яловости, а это свидетельствует о 
неблагополучии группировки. У копытных 
процент яловости возрастает при средовом 
стрессе, особенно температурном и трофиче-
ском [Никитченко и др., 1988; Недзельский, 
2007]. Известно, что нарушение репродукции 
является одним из признаков стресса, когда 
гормональная перестройка направлена на вы-
живание индивида в ущерб воспроизводству 
популяции [Селье, 1960]. На настоящий мо-
мент можно говорить о том, что лесной бизон 
остается для Якутии видом, существование 
которого всецело зависит от человека.

Введение лесного бизона в биоценозы 
Центральной Якутии, сформировавшиеся без 
участия этого вида, в будущем может внести 
изменения в их структуру и функционирова-
ние. Выше мы уже указали, что бизоны склон-
ны держаться рядом с местами подкормки, 
что может создать проблемы с сохранением 
растительного покрова в этих местах из-за 
вытаптывания и избирательного выедания 
растительности при концентрации крупных 
копытных на ограниченной территории. В 
частности, в результате вытаптывания травы 
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на местах выпаса бизона в вольерах наблюда-
лось появление и преимущественное разрас-
тание пырея ползучего, который относится к 
сорным растениям, при этом бизоны поедают 
его крайне неохотно [Сафронов и др., 2011]. 
Следовательно, на участках интенсивного 
выпаса бизонов возможно замещение при-
родных травянистых сообществ рудеральны-
ми.

Для Якутии, где развито табунное коне-
водство с вольным выпасом лошадей, имеют 
значение межвидовые взаимодействия бизона 
и домашней лошади. В Йеллоустонском на-
циональном парке (США) за 23 года известен 
один случай нападения бизонов на лошадь со 
смертельным исходом, но есть много сообще-
ний о гибели лошадей от нападения бизонов 
в других местах [McHugh, 1958]. В Централь-
ной Якутии даже при вольерном содержании 
бизонов был зарегистрирован инцидент, когда 
с территории питомника «Усть-Буотама» сбе-
жало несколько бизонов, и за несколько ме-
сяцев ими было убито три кобылицы [Васи-
льев, 2017]. Основное традиционное занятие 
коренного населения – животноводство, при 
этом стога сена часто оставляют на местах 
покоса, а загородки вокруг них носят скорее 

Рис. 3. Сравнение темпов прироста численности двух видов интродуцированных копытных [Кириллин, 2016; данные 
ГБУ РС (Я) «Дирекция биологических ресурсов, особо охраняемых природных территорий и природных парков»].

символический характер и не способны сдер-
жать бизонов. Поедание этими животными 
сельскохозяйственных заготовок сена, как и 
нападение на лошадей, может быть причиной 
конфликта с местным населением. 

Кроме того, при организации экологиче-
ского туризма и посещения природных пар-
ков, в которых содержатся бизоны, надо при-
нимать во внимание, что крупные взрослые 
самцы фактически не имеют врагов в приро-
де, и могут проявлять агрессивность по от-
ношению к человеку. На территории Йеллоу-
стонского национального парка такие случаи 
не редкость, например, только в 2020–2021 гг. 
зарегистрировано несколько случаев нападе-
ния на туристов, в том числе с тяжёлыми трав-
мами [Romero, 2020; Beware of the bison…, 
2021]. Случаи агрессивности самцов бизона 
чаще приходятся на осенний период, каждый 
год регистрируется по несколько случаев на-
падений с травматическими последствиями, 
а иногда даже нападения на легковые авто-
машины, что тоже может представлять опас-
ность, учитывая вес взрослого самца до 2000 
фунтов [Beware of the bison…, 2021].

Домашний як Bos mutus Przewalski, 1883. 
Мы включили этот вид в наш обзор, посколь-
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ку в ходе его интродукции планировалось по-
лувольное содержание, при котором домаш-
ние животные являются частью биоценоза. 
В Якутии подобным образом традиционно 
содержится два вида – домашний северный 
олень и якутская лошадь.

Основанием для интродукционных ме-
роприятий ХХ в. послужила приспособлен-
ность яка к переживанию низких зимних 
температур, а целью эксперимента была раз-
работка научных основ полувольного содер-
жания в условиях Севера, развития перспек-
тив и повышения рентабельности мясного 
скотоводства [Соломонов и др., 1980]. В 1971 г. 
было завезено 27 и в 1973 г. – ещё 60 голов 
на территорию Орджоникидзевского района 
(ныне – Хангаласского улуса, Центральная 
Якутия). В 1974 г. – 80 голов – в совхоз Ток-
кинский (Южная Якутия). Сначала существо-
вало два стада – хангаласское и олёкминское, 
в 1978 г. их объединили, в 1980-х гг. это стадо 
было передано на баланс совхоза, и в даль-
нейшем ликвидировано по причине нерента-
бельности. 

В плейстоцене дикий як имел широкое 
распространение в Восточной Азии и на 
Аляске, температурные границы для благо-
приятного существования вида колеблются 
от −40 до +13 °С, со среднегодовой темпе-
ратурой  −5 °С, но существенное значение 
имеют также количество осадков, скорость 
ветра, высота и динамика снежного покрова; 
лимитирующим фактором является жаркое 
лето [Weiner et al., 2003; Han, 2014; Цыбико-
ва, 2016]. В 1970-х гг. яков в Якутию завезли 
из Тувы, где средняя температура самого хо-
лодного месяца (января) составляет −28.6 °С, 
[Климат Кызыла, 2021], тогда как в Централь-
ной Якутии −38.6 °С [Климат Якутска, 2021]. 
Высота снежного покрова в горных районах 
Бурятии и Алтая, где вид успешно натура-
лизовался, составляет менее 20 см, а в Цен-
тральной Якутии более 60 см [Природные 
условия..., 1989]. Кроме того, в Центральной 
Якутии очень длительный период сохранения 
снежного покрова – 199–209 дней. Оказалось, 
что в таких условиях яки не способны к са-
мостоятельному добыванию пищи в зимний 
период, нуждаются в подкормке, создании и 
регулярном обновлении мест водопоя, укры-

тиях от холода. В летний период яки страдали 
от непривычно высоких температур и обилия 
гнуса, в связи с чем их перевозили с остро-
ва (основного местообитания) на коренной 
берег, но, тем не менее, многие животные 
не успевали нагулять достаточное количе-
ство жира, в результате наблюдалась высокая 
смертность в зимний период, особенно сре-
ди молодняка. Важность комфортных летних 
температур для физиологического состояния 
яков показана Р.Н. Цыбиковой [2016], реко-
мендовавшей в летний период отгон яков 
на пастбища с благоприятной температурой 
и подвижностью воздуха, наличием горных 
источников и отсутствием кровососущих на-
секомых. Успешность интродукции яка в раз-
ных регионах РФ зависит от климатических 
условий: неудачные эксперименты связаны 
с вселениями в равнинные районы Якутии и 
Магаданской области, а эффективные – в ре-
гионы с горными отрогами – Горный Алтай, 
Чечню, Ингушетию, Карачаево-Черкессию, 
Кабардино-Балкарию [Цыбикова, 2016]. По-
пытки интродукции яков в Якутию предпри-
нимались и ранее: в 1842 г. купец Огородни-
ков привёз в Якутск длинношерстного быка 
с коровой; она принесла одну тёлку от того 
быка, а все попытки скрестить его с тузем-
ными коровами оказались безуспешными, 
так как он был слишком дик [Миддендорф, 
1869]. В 1920-х гг. был осуществлён завоз 
стада яков в Усть-Майский район Якутии, но 
как долго они просуществовали, неизвестно 
[Соломонов и др., 1980]. Таким образом, неу-
спех натурализации яка в Якутии обусловлен, 
прежде всего, тем, что природно-климатиче-
ские условия Якутии резко отличаются от 
климатического оптимума вида.

Реинтродукция аборигенного вида
Соболь Martes zibellina L., 1758. Опыт 

по расселению соболя на территории Рос-
сийской Федерации в середине ХХ в. до сих 
пор является примером удачных интродук-
ционных работ хозяйственно ценного вида. 
На территории Якутии в этот период было 
выпущено в общей сложности 5500 особей, 
причём места выпуска были приурочены к 
южным, центральным и северо-восточным 
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районам, тогда как на территории северо-за-
падной Якутии запасы и ареал вида восста-
навливались за счёт размножения остатков 
аборигенных популяций и естественного рас-
селения [Млекопитающие Якутии, 1971]. В 
настоящее время соболь является основным 
пушно-промысловым видом на территории 
всей таёжной зоны Якутии; динамике восста-
новления его численности и опромышлению 
посвящено большое число работ [Млекопита-
ющие Якутии, 1971; Грязнухин, 1980; Сафро-
нов и др., 1988; Чепрасов, Мордосов, 2012]. В 
ходе реинтродукции в районах исторически 
недавнего обитания произошли изменения 
популяционной структуры и темпов инди-
видуального развития вида. Для возрастной 
структуры популяций соболя в Якутии харак-
терна высокая доля сеголетков и крайне низ-
кая встречаемость зверьков старше 3–4 лет 
[Сафронов и др., 1988; 2020; Шадрина, 1996; 
Шадрина и др., 2004], при этом разница в 
размерах тела и черепа между сеголетками и 
животными в возрасте 1 года менее ярко вы-
ражена, чем в западных частях ареала, что мо-
жет свидетельствовать о более быстрых тем-
пах роста в условиях Севера [Шадрина и др., 
2004], благодаря которому сеголетки входят в 
первую зиму жизни более подготовленными. 
Сочетание этих особенностей свидетельству-
ет о наличии адаптаций к существованию в 
условиях Севера. 

Обсуждение результатов
Мы предприняли попытку условно оце-

нить положительные и отрицательные хо-
зяйственные и экологические последствия 
интродукционных мероприятий с примене-
нием трёх показателей – широта саморассе-
ления вида после интродукции, негативные 

экологические последствия и экономический 
эффект (табл. 2). Способность к саморас-
селению, по сути, отражает, насколько вид 
способен существовать в данных условиях, 
мы оценили её по 4-балльной шкале от 0 до 
3, где 0 соответствует полной неспособности 
к натурализации, 1 – образование локальной 
популяции на месте выпуска, 2 – саморассе-
ление, ограниченное экологическими требо-
ваниями вида (для американской норки это 
наличие неперемерзающих рек и речек, для 
овцебыка – зона тундры), 3 – широкое рассе-
ление на большей части территории Якутии. 
Экономический эффект включает 6 градаций 
от отрицательных до положительных: макси-
мальный положительный балл подразумевает 
активное хозяйственное использование вида 
(соболь, ондатра), 1 – наличие перспектив ис-
пользования, исходя из способности к адап-
тации и темпов репродукции, отрицательные 
баллы – это разовые финансовые затраты на 
завоз животных, которые не смогли адаптиро-
ваться и погибли (−1 балл), или многолетние 
затраты, связанные с искусственным поддер-
жанием группировки (−2 балла); это весьма 
условные градации лишь для обозначения 
тенденций; конкретные суммы недоступны и 
трудно сопоставимы из-за временного лага. 
Негативные экологические последствия оце-
ниваются как нулевые или в две градации от-
рицательных баллов – наличие доказанного 
вреда или потенциальная возможность тако-
вого. Для речного бобра и енотовидной со-
баки негативные экологические последствия 
потенциально возможны, но из-за крайне 
непродолжительного времени существова-
ния не учитывались. В результате интродук-
цию каждого вида можно условно оценить 
суммарным баллом от 6 (соболь) до −2…−3 

Таблица 2. Балльная шкала оценки последствий интродукционных мероприятий на территории Якутии

Саморасселение Экономический эффект Негативные экологические последствия

3 широкое 3 высокий
2 ограниченное 2 низкий
1 локальное 1 есть перспективы
0 вымирание 0 отсутствует 0 не обнаружены

−1 затраты на завоз −1 предположительно
−2 многолетние затраты −2 точно установлены
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Рис. 4. Оценка эффективности интродукции и реинтродукции хозяйственно ценных видов млекопитающих на 
территории Якутии. * Nyctereutes procyonoides и Castor fiber – потенциально возможны негативные экологические 
последствия, но из-за непродолжительности существования поселений учтены только затраты на завоз.

(рис. 4), при этом вселённые виды делятся на 
две группы: для первой группы из четырёх 
видов, балл успешности составил 3.50, что 
статистически значимо выше, чем для вто-
рой (t-test 5.60, p < 0.001). Основная причи-
на неудач – суровые климатические условия 
региона, и в этом отношении стоит отметить, 
что из трёх успешно натурализовавшихся чу-
жеродных видов два являются полуводными 
(ондатра и американская норка).

 Успех реинтродукции зависит от многих 
причин, в том числе от сроков существования 
ценозов без вновь появившегося вида, даль-
ности переселения и подвидовой принадлеж-
ности ввозимых животных [Хляп и др., 2008]. 
В свете этого особого внимания заслужива-
ют виды, вселение которых обосновывают 
былым обитанием на северной территории с 
историей более нескольких тысяч лет. Надо 
отметить, что из трёх видов, имевших в ка-
честве обоснования вселения палеонтологи-
ческие доказательства, только для овцебыка 
на настоящий момент интродукцию можно 
считать успешной. 

Отдельно необходимо обратиться к про-
блеме Плейстоценового парка, который был 
основан в нижнем течении р. Колымы в 
1996 г. Цель проекта – создание «…высоко-
продуктивной экосистемы, схожей по своим 
принципам с экосистемой Мамонтовых сте-
пей, доминировавшей в Евразии в позднем 
Плейстоцене…», а задача – «…заменить со-
временные низкопродуктивные экосистемы 
на высокопродуктивные пастбища с высокой 
скоростью биокруговорота и большой плот-
ностью и разнообразием животного мира…» 
[Плейстоценовый парк, 2021]. От государства 
был получен участок земли размером 144 км2, 
и зарегистрирована официальная организа-
ция ТВ «Плейстоценовый Парк». В первый 
год был построен первый загон площадью 50 
га и завезены якутские лошади, лоси, и се-
верный олень. Начиная с 2010 г. были завезе-
ны овцебыки, зубр, яки, калмыцкие коровы, 
овцы с озера Байкал, степные бизоны [Плей-
стоценовый парк, 2021]. В ближайшие планы 
создателей Парка входит увеличение поголо-
вья овцебыков, а в последующем – введение 
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хищников в экосистему [Плейстоценовый 
парк, 2021]. 

В качестве научного обоснования приво-
дятся сведения о том, что на данной террито-
рии, как и на большой площади ландшафтов 
Евразии, во время последнего ледникового 
периода существовали степные экосисте-
мы, которые и призван восстановить данный 
парк, а в качестве дополнительного преиму-
щества от уничтожения природных ценозов 
приводятся рассуждения об охлаждающем 
эффекте и снижении выброса парниковых 
газов [Плейстоценовый парк, 2021]. Оставив 
в стороне вопросы, не имеющие прямого от-
ношения к биологическим инвазиям, можно 
отметить несколько серьёзных просчётов. 
Это уверенность, что климатические пока-
затели плейстоцена полностью аналогичны 
современным; представление о плейстоцено-
вых степях как об аналоге саванновых экоси-
стем типа Серенгетти, и что в условиях Се-
вера пастбищная система может прокормить 
миллионы копытных; слабое представление о 
темпах роста разных групп растительности, 
при этом совершенно упускается из виду, что 
продуктивность любой экосистемы зависит 
от получаемой солнечной энергии.

В действительности предлагаемая транс-
формация – по сути, давно известное «залу-
жение» или «озлаковение» тундры, которое 
известно в природе и применяется при ре-
культивации нарушенных земель в целях бо-
лее быстрого восстановления проективного 
покрытия [Арчегова, Лиханова, 2012; Сари-
ев, Очиколова, 2017]. Образовавшиеся есте-
ственным или искусственным путём луговые 
биотопы в тундре характеризуются неустой-
чивостью и являются лишь звеном сукцесси-
онного ряда [Прянишников, 1954; Арчегова, 
Лиханова, 2012; Сариев, Очиколова, 2017].

К сожалению, ни на сайте «Плейстоце-
новый парк», ни в научной литературе не 
приведено обоснования численности и ви-
дового состава завозимых животных, в том 
числе завоза овец «для уничтожения расти-
тельности, которую не едят другие виды» 
[Плейстоценовый парк, 2021], а также нет 
расчёта пастбищной ёмкости угодий. Выше 
мы уже упоминали, что для парнокопытных 
возможны агрессивные формы межвидовых 

взаимодействий, в частности, с лошадьми 
[McHugh, 1958; Han, 2014], урегулирование 
этих взаимодействий также не предусмотре-
но. Отсутствуют сведения о ходе натурали-
зации уже вселённых видов и характере из-
менения растительности на территории так 
называемого «Парка» в настоящее время. 
Судя по фотографиям, представленным на 
сайте, в четырёх случаях из девяти на месте 
выпаса животных образовались кочкарни-
ки с признаками гибели древесно-кустар-
никовой растительности и развития термо-
карстовых явлений [Плейстоценовый парк, 
2021]. Следовательно, по крайней мере, на 
части участков, вместо остепнённых лугов 
наблюдается заболачивание территории с 
преобладанием осок, крайне неохотно пое-
даемых копытными. Результаты последнего 
масштабного метагеномного исследования 
биоты четвертичного периода показали, что 
вымирание мамонтовой фауны связано, пре-
жде всего, с климатическими изменениями, 
приведшими к повышению влажности и, как 
следствие, исчезновению последних очагов 
тундрово-степной растительности [Wang et 
al., 2021]. Это свидетельствует о том, что за-
лужение тундры без остепнения (последнее 
невозможно из-за климатических особенно-
стей региона) не создаст благоприятных ус-
ловий для видов, приспособленных к обита-
нию в условиях степных экосистем.

Подводя итог, надо отметить, что в каче-
стве идеологии проекта «Плейстоценовый 
парк» провозглашается уничтожение природ-
ных биоценозов тундры с заменой антропо-
генными лугами и завозом чужеродных ви-
дов. Потенциальная экологическая опасность 
проекта состоит не только во внедрении инва-
зивных видов животных и опасности попут-
ного проникновения инвазивных растений, 
но и в уничтожении природных биоценозов, 
а также возможной деградации ландшафтов 
из-за развития термокарстовых явлений. В 
условиях сокращения площади оленьих паст-
бищ [Липски, 2018] и снижения численности 
дикого северного оленя в Якутии [Сафронов, 
2005] этот проект представляет серьёзную 
угрозу для аборигенных видов животных и 
традиционного уклада коренных малочис-
ленных народов Севера.
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Заключение
Таким образом, с середины 1930-х гг. по 

настоящее время на государственном уровне 
в Якутии предпринималось 9 попыток ин-
тродукции и реинтродукции хозяйственно 
ценных млекопитающих. Резко континен-
тальный климат существенно ограничивает 
возможности интродукции новых видов, чис-
ло чужеродных млекопитающих по районам 
варьирует от 1–2 до 4–5 видов, но надо учесть, 
что и список аборигенных видов здесь весьма 
ограничен, и, следовательно, каждый новый 
вид может сдвинуть экологическое равнове-
сие.

Если в качестве успеха интродукции рас-
сматривать не просто выживание, а образо-
вание самовоспроизводящейся популяции 
(натурализацию), проявляющей тенденцию 
к саморасселению, то успешно натурализо-
валось всего 2 чужеродных вида – ондатра и 
американская норка, – а также аборигенный 
вид – соболь, причём только для ондатры и 
соболя натурализация окупила затраты по ин-
тродукции. Американская норка успешно ос-
воилась на юге и юго-западе Якутии, но эконо-
мический эффект от её вселения не выражен 
в силу особенностей охотничьего промысла 
в регионе, а наличие/отсутствие негативных 
воздействий на аборигенные виды пока не 
изучено. Со времени начала интродукции ов-
цебыка прошло 25 лет, и вид продемонстри-
ровал хорошие адаптивные возможности, что 
позволяет надеяться на успех мероприятия. 
Для четырёх видов (енотовидная собака, реч-
ной бобр, степной хорь и як) интродукцию 
можно охарактеризовать как неудачную и не-
обоснованную с экологической точки зрения. 
Относительно адаптации лесного бизона на 
территории Якутии делать категорические 
выводы преждевременно из-за непродолжи-
тельного ряда наблюдений, но особенности 
воспроизводства и экологии вида в новых ус-
ловиях внушают опасение, что вид не сможет 
вписаться в существующие экосистемы. 

Необходимо признать, что преднамерен-
ная интродукция видов является повсеместно 
потенциально опасным мероприятием. В свя-
зи с этим считаем, что Программы интродук-
ции и реинтродукции должны в обязательном 

порядке проходить Государственную эколо-
гическую экспертизу федерального уровня. 
Следует иметь в виду и то, что преднамерен-
ная интродукция запрещена подписанной 
Россией Конвенцией о биологическом разно-
образии и рядом законодательных актов РФ.

Особенно остро этот вопрос стоит для се-
верных регионов, которые в силу объектив-
ных причин обладают низкой устойчивостью, 
и необдуманные «мероприятия по повыше-
нию биоразнообразия» за счёт чужеродных 
видов в лучшем случае приведут к финансо-
вым затратам без реального практического 
выхода, в худшем – к нарушению экологи-
ческого равновесия. Мы полагаем, что более 
эффективной мерой по сохранению биологи-
ческого разнообразия послужит разработка 
и проведение биотехнических мероприятий, 
направленных на повышение продуктивно-
сти охотничьих угодий. 
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Attempts of intentional introduction of mammals into the territory of Yakutia are analyzed. Within the 
period between 1930 and 2020 a total of 8 foreign and one native species were introduced. Two foreign spe-
cies (the muskrat and American mink) naturalized successfully, as well as the sable, a reintroduced species. 
Naturalization of the musk-ox, which was introduced in 1996, is progressing successfully, and with proper 
protective measures its abundance can be expected to increase and range to cover the entire tundra zone of 
Yakutia. Attempts to introduce the Eurasian beaver, raccoon dog, steppe polecat, and domestic yak have 
failed. Efforts on the introduction of the wood bison continue, but its reproduction rate and specifics of its 
winter behavior and feeding habits point to certain problems in its adaptation to new climatic conditions. 
Intentional introduction of foreign species is a potential danger for the ecosystems of the North, especially 
attempts at reconstruction of paleoufauna by introducing the species typical for paleolandscapes, and not the 
contemporary fauna of the region. Efforts aimed at “increasing the biodiversity” without a comprehensive 
biological analysis can lead to disturbance of the balance of the northern ecosystems.

Key words. Alien species, intentional introduction, mammals, biodiversity, adaptation, Yakutia, northern 
ecosystems. 
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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
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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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DISTRIBUTION OF ALIEN ZOOBENTHIC SPECIES 
ON THE SHELF OF THE BLACK SEA

© 2021 Shalovenkov N.N.

The Centre for Ecological Studies, Sevastopol 299001; Russia; 
e-mail: shaloven@rambler.ru 

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.
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PERSPECTALIS INVASION ON THE SPECIES COMPOSITION AND 
STRUCTURE OF EARTHWORM POPULATION (OLIGOCHAETA: 

LUMBRICIDAE, ACANTHODRILIDAE) IN THE RANGE OF BUXUS 
SEMPERVIRENS (WESTERN CAUCASUS)
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The earthworm fauna and population structure in Colchic ecosystems of the southern slope in the Western 
Caucasus were studied. First, in May 2013 we have sampled earthworms of the forest communities. This 
research was repeated in 2018 after Buxus sempervirens L. destruction by Cydalima perspectalis Walker 
(Lepidoptera, Crambidae). Altogether 13 earthworm species were registered in the soils of original B. sem-
pervirens phytocenose and derived phytocenoses of the Western Caucasus. Endemicity of earthworms in 
the study area was higher than in most regions of Russia. The earthworm samples in 2013 and 2018 were 
similar in species composition, but differed in terms of dominant species. The structure of the earthworm 
population in the soils of the secondary phytocenoses has become closer to the earthworm communities of 
the other forests in the Western Caucasus. Analysis of the relative position of taxocenes in 2013 and 2018 
space NMDS model, allows to put forward a hypothesis about the reduction of their total “ecological niche” 
after the disappearance of B. sempervirens. We believe that a broader “ecological niche” in 2013 is associated 
with a greater mosaicism (diversity) of the worm habitat formed by boxwood communities.

Keywords: Buxus sempervirens, invasion, successions, earthworms, taxocene, vegetation, Western 
Caucasus.

DOI: 10.35885/1996-1499-2021-14-4-178-182

Introduction
Earthworms are saprophages and less mo-

bile animals prevailing in abundance and bio-
mass in most terrestrial ecosystems [Markert, 
Breure, Zechmeister, 2003; Karlen et al.,, 2008; 
Blouina et al., 2013]. The composition and 
abundance of the earthworms are often used for 
habitat characteristics [Gilyarov, 1965; Pfiffner, 
Mader, 1997; Paoletti, 1999; Kingston, 2001; 
Blakemore, Paoletti, 2006; Paoletti et al., 2007; 
Lavelle et al., 2007, 2016; Peigné et al., 2009; 
Paoletti et al., 2013; Falco et al., 2014; Le Bay-
on, Bullinger-Weber, Schomburg, 2017]. Earth-
worms can be considered as bioindicators, since 
they are most studied as compared to other in-
vertebrates. However, some aspects, such as 
the effect of changing the edificator of the phy-
tocenosis on the composition and structure of 
the earthworm population, have been less stud-

ied, as they require a long period of time and 
well-executed geobotanical descriptions of plant 
communities [Scheffer, Achterberg, Beltman, 
1984; Vsevolodova-Perel, Sizemskaya, 2007; 
Morrison, Bohlen, 2010; Vsevolodova-Perel, 
Sizemskaya, Kolesnikov, 2011; Hlava, Kopecký, 
2013; Geraskina, 2016; Sizemskaya, Vsevolodo-
va-Perel, 2017]. 

The recent environmental catastrophe is the 
loss of natural populations of the species from 
the Buxus genus in Europe and the Asian part 
of the Caucasus due to the invasion of the box 
tree moth, Cydalima perspectalis Walker (Lep-
idoptera, Crambidae) [Leuthardt, Glauser, Baur, 
2013; Nacambo, Leuthardt, Wan et al., 2014; 
Colchis boxwood…, 2016]. The blight was first 
registered in Western Europe in the late 1990s, in 
Turkey and Georgia in 2010, in Russia (Krasno-
dar region, Adygea) and Abkhazia in 2012-2015 
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when it started to destroy native Buxus stands 
[Gorgiladze et al., 2011; Leuthardt, Glauser & 
Baur, 2013; Mitchell, Chitanava, Dbar et al., 
2018]. The invasion of C. perspectalis into the 
territory of Russia, Abkhazia, Georgia and Tur-
key caused the extinction of all natural popula-
tions of Colchis boxwood (Buxus sempervirens 
L. (= Buxus colchica Pojark).  

B. sempervirens is a relict protected species, 
an edificator and subedificator of phytocenoses 
within the unique Colchic ecosystem, which is 
over 15 million years old [Kolakovskiy, 1961; 
Mitchell et al., 2018]. There is a unique micro-
climate of higher humidity and low-level illu-
mination in the forests with B. sempervirens; 
and the vegetation cover is characterized by 
simplified structure of the grass layer up to its 
total reduction [Grossheim, 1936]. We suggest 
that the disappearance of B. sempervirens in the 
existing ancient ecosystem will result in a num-
ber of changes in its composition, structure and 
functioning. The increase of insolation of the soil 
cover and changes in the hydrological regime of 
the biogeocenoses can be registered. 

Earthworms are key species, or ecosystem 
engineers [Jones et al., 1994; Lavelle et al., 1997; 
Tiunov et al., 2006; Holdsworth et al., 2007], 
and they are important components of the soil 
systems. Therefore, it is necessary to reveal how 
the plant succession will affect the population of 
earthworms, as this will lead to a change in the 
soil population as a whole. 

In this study, we compare of earthworm taxo-
cenes in the soils with B. sempervirens covers 
and after disappearance of B. sempervirens from 
the woody-shrub layer of Colchic ecosystems in 
the southern slope of the Western Caucasus.

This is an excerpt of the article “Preliminary 
estimation of the influence of Сydalima perspec-
talis invasion on the species composition and 
structure of earthworm population (Oligochaeta: 
Lumbricidae, Acanthodrilidae) in the range of 
Buxus sempervirens (western Caucasus)”. Full 
text of the paper is published in Russian Jour-
nal of Biological Invasions. DOI: 10.31857/ 
S207511172104XXXYYY.
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