
ISSN 1996–1499

2022 №2

kmk2000m@hotmail.com
Подчеркивание



Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова (ИПЭЭ РАН)

Российский Журнал Биологических Инвазий
(ISSN 1996–1499)

Основан в январе 2008 г.
Выходит 4 раза в год

Главный редактор
академик РАН Дгебуадзе Юрий Юлианович

Заместитель главного редактора
д.б.н., Петросян Варос Гарегинович

Ответственный секретарь
к.б.н., Дергунова Наталья Николаевна

Редакционная коллегия
к.б.н., Бобров В.В., д.б.н., Виноградова Ю.К., д.б.н., Давидович Петр,

д.б.н., Дзиаловски Эндрю, д.б.н., Звягинцев А.Ю., д.б.н., Ижевский С.С., д.б.н., Косой М.Ю., 
д.б.н., Краснов Б.Р., д.б.н., Крылов А.В., к.б.н., Масляков В.Ю., д.б.н., Миллер Даниил, 

к.б.н., Морозова О.В., академик РАН, Павлов Д.С., д.б.н., Пельгунов А.Н., 
д.б.н. Ричардсон Дэвид, к.б.н., Слынько Ю.В., д.б.н., Телеш И.В., к.б.н., Фенева И.Ю., 
к.б.н., Хляп Л.A., д.б.н., Чжибинь Чжан, д.б.н., Шиганова Т.А., д.б.н., Щербина Г.Х.

Тематика журнала
Теоретические вопросы биологических инвазий (теория, моделирование, результаты наблю-

дений и экспериментов): инвазионные коридоры, векторы инвазий, адаптации видов–вселен-
цев, уязвимость аборигенных экосистем, оценка риска инвазий, генетические, экологические, 
биологические, биогеографические и эволюционные аспекты влияния чужеродных видов на 
биологическое разнообразие биосистем различных уровней организации.

Мониторинг инвазионного процесса (сообщения о нахождении организмов за пределами 
естественного ареала, динамике расселения, темпах натурализации).

Методы, средства накопления, обработки и представления данных прикладных исследований 
(новые разработки, моделирование, результаты исследований) с применением фактографических 
и геоинформационных систем.

Использование результатов исследований биологических инвазий (методы и новые фунда-
ментальные результаты) при изучении морских, пресноводных и наземных видов, популяций, 
сообществ и экосистем.

Контроль, рациональное использование и борьба с видами вселенцами.

Индексирование журнала – AGRICOLA, CNKI, EBSCO Discovery Service, Gale, Gale Academic OneFile, Geobase, 
Global Health, Google Scholar, Health Reference Center Academic, OCLCWorldCat Discovery Service, ProQuest 

Agricultural & Environmental Science Database, ProQuest Biological Science Database, ProQuest Natural Science 
Collection, ProQuest SciTech Premium Collection, ProQuest-ExLibris Primo, ProQuest-ExLibris Summon, SCOPUS, 

Web of Science Core Collection, РИНЦ.

Адрес: Россия, 119071, Москва, Ленинский проспект, д. 33.
тел. (495) 954-75-53; факс (495) 954-55-34;

E-mail: invasjour@sevin.ru
http://www.sevin.ru/invasjour/

© Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова



1

Содержание

  2

  18

  38

43

49

59

65

68

83

96

107

124

129

136

Акатов В.В., Акатова Т.В., Ескина Т.Г., Сазонец Н.М.
ЧУЖЕРОДНЫЕ И АБОРИГЕННЫЕ ДОМИНАНТЫ ОКАЗЫВАЮТ СХОДНОЕ ВОЗДЕЙСТВИЕ 
НА ВИДОВОЕ БОГАТСТВО СИНАНТРОПНЫХ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ ЗАПАДНОГО 
КАВКАЗА

Ермолаев И.В.
ПАРАЗИТОИДЫ (HYMENOPTERA) КАК ФАКТОР СМЕРТНОСТИ CAMERARIA OHRIDELLA 
DESCHKA & DIMIĆ, 1986 (LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE) 

Интересова Е.А., Романов В.И., Давлетшина Г.И., Фёдорова В.С., Трифонов В.А.
РАСШИРЕНИЕ АРЕАЛА ВЬЮНА НИКОЛЬСКОГО MISGURNUS NIKOLSKYI (COBITIDAE) 
НА ЮГЕ ЗАПАДНОЙ СИБИРИ   

Калашян М.Ю., Креджян Т.Л., Карагян Г.А.
ВОСТОЧНОАЗИАТСКИЙ МРАМОРНЫЙ КЛОП HALYOMORPHA HALYS (STÅL, 1855) 
(HETEROPTERA: PENTATOMIDAE) ПРОНИК В АРМЕНИЮ

Коузов С.А, Зайнагутдинова Э.М., Кравчук А.В., Абакумов Е.В.
СОВРЕМЕННЫЙ СТАТУС ЧЕГРАВЫ HYDROPROGNE CASPIA В ЛЕНИНГРАДСКОЙ ОБЛАСТИ 
И НОВЫЕ МЕСТА РАЗМНОЖЕНИЯ ВИДА В ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ ФИНСКОГО ЗАЛИВА 

Мельникова А.В., Гвоздарева М.А.
НОВЫЕ ДАННЫЕ О РАСПРОСТРАНЕНИИ БРЮХОНОГОГО МОЛЛЮСКА THEODOXUS PALLASI 
LINDHOLM, 1924 (MOLLUSCA, GASTROPODA) В КУЙБЫШЕВСКОМ ВОДОХРАНИЛИЩе 

Островский А.М.
ATTAGENUS BRUNNEUS FALDERMANN, 1835 (COLEOPTERA: DERMESTIDAE) – НОВЫЙ 
ИНВАЗИВНЫЙ ВИД ЖУКОВ-КОЖЕЕДОВ В ФАУНЕ БЕЛАРУСИ

Паутова Л.А., Кравчишина М.Д., Силкин В.А., Клювиткин А.А., Артемьев В.А., Вазюля С.В., Буренков В.И. 
ДИАТОМОВЫЕ ВИДЫ-ВСЕЛЕНЦЫ В ОСЕННЕМ ФИТОПЛАНКТОНЕ КАСПИЙСКОГО МОРЯ: 
РОЛЬ В ФОРМИРОВАНИИ ОБЩЕЙ БИОМАССЫ И РАСПРЕДЕЛЕНИЕ В ПОЛЕ СОЛЁНОСТИ  

Рубан Г.И., Сафаралиев И.А., Осипов Ф.А., Дергунова Н.Н., Петросян В.Г.
МОДЕЛИРОВАНИЕ ДИНАМИКИ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ НИШИ СЕВРЮГИ (ACIPENSER STELLATUS 
PALLAS, 1771) В СЕВЕРНОЙ ЧАСТИ КАСПИЙСКОГО МОРЯ НА ОСНОВЕ ДАННЫХ 
МНОГОЛЕТНЕГО МОНИТОРИНГА (1992–2006) В ЛЕТНИЙ ПЕРИОД

Файвуш Г.М., Алексанян А.С., Оганнисян Р.И.
ВЕКТОРЫ ИНВАЗИИ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ НЕКОТОРЫХ ИНВАЗИОННЫХ ВИДОВ 
РАСТЕНИЙ В АРМЕНИИ

Финенко Г.А., Дацык Н.А., Загородняя Ю.А., Аннинский Б.Е.
ПОПУЛЯЦИЯ ГРЕБНЕВИКА MNEMIOPSIS LEIDYI A. AGASSIZ, 1865 И ЕГО ВОЗДЕЙСТВИЕ НА 
ЗООПЛАНКТОН В ГЛУБОКОВОДНЫХ РАЙОНАХ ЧЁРНОГО МОРЯВ ИЮЛЕ – АВГУСТЕ 2017 г. 

Шоренко К.И., Голуб В.Б., Николаева А.М.
ОЧАГ МАССОВОГО СКОПЛЕНИЯ ИНВАЗИВНОГО ВИДА ДУБОВАЯ КРУЖЕВНИЦА, 
CORYTHUCHA ARCUATA (SAY, 1832) (HEMIPTERA: HETEROPTERA: TINGIDAE), НА ПЛАТО 
АЙ-ПЕТРИ  (КРЫМ)

Юрахно В.М., Слынько Е.Е., Слынько Ю.В. 
О НАХОДКЕ ПАРАЗИТОВ KUDOA NOVA И KUDOA NILUFERI (MYXOSPOREA: KUDOIDAE) 
В МЫШЦАХ БЫЧКОВ-ВСЕЛЕНЦЕВ TRIDENTIGER TRIGONOCEPHALUS И GOBIUS CRUENTATUS 
(ACTINOPTERYGII: GOBIIDAE) В ЧЁРНОМ МОРЕ  

Alfredo Jiménez-Sánchez, Petra Sánchez-Nava, Felipe de Jesús Rodríguez-Romero, Belem Flores-Nava 
TESTING THE ENEMY RELEASE HYPOTHESIS IN THE INVASIVE FISH AMATITLANIA 
NIGROFASCIATA (PERCIFORMES: CICHLIDAE) IN MEXICO  

Maltsev A.N., Stakheev V.V., Ryabov S.V., Gololobova T.V., Gashev S.N., Bazhenov Yu.A., Kotenkova E.V. 
LOW LEVEL OF RESISTANCE TO ANTICOAGULANT RODENTICIDES IN THE VKORС1 GENE 
IN HOUSE MICE (MUS MUSCULUS) AND NORWAY RATS (RATTUS NORVEGICUS) IN RUSSIA  

РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2022

139



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 20222

УДК 581.524.2+502.57

ЧУЖЕРОДНЫЕ И АБОРИГЕННЫЕ ДОМИНАНТЫ ОКАЗЫВАЮТ 
СХОДНОЕ ВОЗДЕЙСТВИЕ НА ВИДОВОЕ БОГАТСТВО 

СИНАНТРОПНЫХ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ ЗАПАДНОГО 
КАВКАЗА

©2022 Акатов В.В.a, *, Акатова Т.В.b, Ескина Т.Г.b, Сазонец Н.М.a

a Майкопский государственный технологический университет, Майкоп, 385000, Россия
b Кавказский государственный природный биосферный заповедник, Майкоп 385000, Россия

e-mail: *akatovmgti@mail.ru

Поступила в редакцию 19.05.2020. После доработки 16.04.2022. Принята к публикации 06.05.2022

Остается неясным, действительно ли чужеродные доминанты в среднем оказывают более сильное 
воздействие на видовое богатство растительных сообществ, чем аборигенные. Мы рассмотрели этот 
вопрос на примере 20 участков синантропных растительных сообществ с доминированием видов разного 
биогеографического происхождения (район исследований – Западный Кавказ, долина р. Белая, 190–680 
м над ур. м.). В пределах каждого из них с 25–30 площадок 0.25 м2 с разным покрытием доминантов 
были отобраны пробы надземной биомассы, которые затем были разобраны по видам и взвешены. Ана-
лиз данных показал: 1. Среднее число видов на участках сообществ с высоким участием чужеродных 
и аборигенных доминантов различается незначимо. 2. Теснота связи между степенью доминирования 
чужеродных видов и видовым богатством оказалась в среднем примерно такой же, как и между степенью 
доминирования аборигенных видов и видовым богатством. 3. Связь между этими характеристиками в 
большинстве случаев можно удовлетворительно объяснить на основе «energy-diversity» гипотезы. 4. Доля 
синантропных видов растений в сообществах с высоким участием как чужеродных, так и аборигенных 
доминантов, не выше, чем в сообществах с низким их участием. В целом – наши результаты указывают 
на сходный и преимущественно неизбирательный характер воздействия чужеродных и аборигенных 
доминантов на сопутствующие виды растительных сообществ. 

Ключевые слова: синантропные сообщества, чужеродные доминанты, аборигенные доминанты, 
биомасса, видовое богатство, видовой пул.
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Введение
Согласно энергетической (energy-diver-

sity) гипотезе [Wright, 1983] и объясняющей 
её гипотезе «большего числа особей» (larg-
er number of individuals) [Srivastava, Lawton, 
1998], чем выше продуктивность местооби-
таний, тем выше суммарная биомасса особей 
на участках сообществ и, соответственно, их 
плотность, тем выше вероятность, что эти 
особи будут относиться ко многим видам. Ре-
зультаты полевых исследований преимуще-
ственно подтверждают правомерность этих 
предположений применительно к раститель-
ным сообществам, кроме тех случаев, когда 
они характеризуются разными по размеру 
видовыми пулами и в среднем существенно 
разной высотой (размером) особей [Grime, 
1973; Garsia et al., 1993; Oksanen, 1996; Zobel, 
Partel, 2008; Šímová et al., 2013]. 

Из этих гипотез также следует, что чем 
выше участие доминантов в формировании 
растительных сообществ (степень доми-
нирования), тем меньше ресурсов остаётся 
другим (сопутствующим) видам, тем ниже 
суммарная биомасса и число таких видов. Та-
ким способом можно объяснить тесную связь 
между степенью доминирования и видовым 
богатством, которая часто наблюдается на не-
больших участках фитоценозов, в том числе 
синантропных, особенно если они относят-
ся к конкурентному типу (CRS-модель орга-
низации) [Mirkin, 1994; Миркин и др., 2007; 
Акатов и др., 2018; 2019]. При этом данный 
механизм предполагает, что рост участия 
доминантов ведёт к неизбирательному (слу-
чайному) вытеснению из участков других 
(сопутствующих) видов. Результатом такого 
воздействия может стать существенное сни-
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жение их встречаемости, однако любой из 
этих видов будет иметь определённую веро-
ятность быть обнаруженным на любом участ-
ке фитоценоза с любым участием доминанта. 
Это означает, что размер видового пула этих 
участков будет примерно одинаковым. В этом 
случае определённая биомасса сопутствую-
щих видов растений, отобранная на участках 
сообщества с высоким участием доминанта, 
должна включать примерно такое же число 
видов, как и сходная по запасу биомасса, ото-
бранная на участках сообществ с низкой сте-
пенью его доминирования. 

Однако доминанты могут влиять на со-
путствующие виды и другими способами, 
например, путём трансформации экотопа 
(накопление ветоши, изменение светового и 
гидрологического режимов, физико-химиче-
ских свойств почвы и т.д.) или аллелопатии 
[Работнов, 1983; Levine et al., 2003; Callaway, 
Ridenour, 2004; Reinhart et al., 2005; Csergő et 
al., 2013; Lanta et al., 2013; Bartha et al., 2014; 
Gioria, Osborne, 2014; Blackburn et al., 2019]. 
Средообразующая деятельность доминан-
тов может препятствовать произрастанию в 
сообществах одних (неустойчивых) видов, 
но не влиять на другие (устойчивые) виды 
– избирательное воздействие. В результате 
размер видового пула участков фитоценозов 
с высокой степенью доминирования будет 
меньше, чем участков с низкой степенью до-
минирования. В этом случае определённая 
биомасса сопутствующих видов растений, 
отобранная на участках сообщества с высо-
ким участием доминанта, должна включать 
меньшее число видов, чем сходная по запасу 
биомасса, отобранная на участках сообществ 
с низкой степенью его доминирования. Мож-
но также предположить, что связь между сте-
пенью доминирования и видовым богатством 
сообществ в этом случае должна быть более 
тесной, чем если бы она определялась только 
объёмом ресурсов, доступных для сопутству-
ющих видов. 

Одним из последствий насыщения регио-
нов чужеродными видами является ситуация, 
когда в фитоценозах они становятся доми-
нирующими [Rejmánek et al., 2013]. Обычно 
это происходит после серьёзного нарушения 
сообществ [Reinhart et al., 2005; Smith et al., 

2009], но, по-видимому, нельзя исключить и 
другие варианты. По ряду причин этот про-
цесс может представлять угрозу фиторазно-
образию регионов-реципиентов. Во-первых, 
чужеродные виды могут оказаться более силь-
ными конкурентами за ресурсы по сравнению 
с аборигенными, обычно доминирующими 
в таких местообитаниях, и достигать более 
высокого обилия. При этом чем более высо-
кой степени доминирования достигают чу-
жеродные виды, тем сильнее их воздействие 
на другие виды [Meiners et al., 2001; Silliman, 
Bertness, 2004; Hejda et al., 2009; Seabloom et 
al., 2015]. Во-вторых, известны факты, что 
местные виды растений более устойчивы к 
средообразующему воздействию абориген-
ных доминантов, чем чужеродных, поскольку 
имеют с ними длительный период совмест-
ного существования (сопряжённой эволю-
ции) [Работнов, 1983; Meiners et al., 2001; 
Rejmánek, Simberloff, 2017; Hejda et al., 2017; 
Blackburn et al., 2019]. Наконец, в некоторых 
работах было показано, что смена абориген-
ных доминантов чужеродными нередко ведёт 
к росту доли синантропных растений сре-
ди сопутствующих видов из-за их большей 
устойчивости к воздействию данного факто-
ра [Hejda, Pyšek, 2006; обзоры: Гусев, 2017а; 
Веселкин, Дубровин, 2019]. Результатом это-
го процесса может стать существенно разный 
видовой состав (низкое видовое сходство) со-
обществ с низким и высоким участием чуже-
родного доминанта [Hejda et al., 2009].

Но действительно ли результат воздей-
ствия доминантов на видовое богатство рас-
тительных сообществ зависит от того, явля-
ются они чужеродными или аборигенными? 
Многие исследования свидетельствуют в 
пользу этого предположения [Richardson et 
al., 1989; Standish et al., 2001; Акатов и др., 
2012; Lanta et al., 2013; Hejda et al., 2017; Rijal 
et al., 2017; Vítková et al., 2017; Гусев, 2016, 
2017а, б; Blackburn et al., 2019; Веселкин и 
др., 2020; и др.]. Между тем высказывается 
мнение, что поскольку объектами сравне-
ния редко становились представительные 
выборки сообществ с доминантами разного 
происхождения, для положительного отве-
та на этот вопрос, несмотря на его значение 
для природоохранной практики, всё ещё нет 
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достаточных оснований [Houlahan, Findlay, 
2004; Sagoff, 2005; Davis et al., 2011; Black-
burn et al., 2019; Hejda et al., 2021]. Кроме 
того, информация о характере воздействия 
доминантов – как чужеродных, так и абори-
генных – на крупные участки растительного 
покрова остаётся ограниченной и неопреде-
лённой [Richardson et al., 1989; Powell et al., 
2013; Stohlgren, Rejmánek, 2014; Chase et al., 
2015; Rejmánek, Stohlgren, 2015].

Мы рассмотрели эту проблему на приме-
ре 20 участков синантропных растительных 
сообществ нижнегорного пояса Западного 
Кавказа с хорошо выраженным доминирова-
нием чужеродных и аборигенных видов. При 
этом мы постарались ответить на следующие 
вопросы: 

1. Действительно ли связь между степе-
нью доминирования чужеродных видов и 
видовым богатством сообществ является в 
среднем более тесной, чем между значения-
ми данных параметров в сообществах с доми-
нированием аборигенных видов?

2. Действительно ли воздействие чуже-
родных доминантов на сопутствующие виды 
является в среднем более избирательным, а, 
соответственно, имеет более существенные 
последствия для крупных участков сооб-
ществ (размера их видовых пулов), чем воз-
действие аборигенных доминантов?

3. Действительно ли сообщества с высо-
кой степенью доминирования чужеродных 
видов характеризуются более высокой долей 
синантропных видов в их составе, чем сооб-
щества с низким участием таких доминантов, 
либо сообщества с высокой степенью доми-
нирования аборигенных видов? 

Материал и методика
Методы сбора фактического материала

Район исследований – Западный Кавказ, 
бассейн р. Белая от г. Майкопа (190–220 м над 
ур. м.) до пос. Гузерипль (660–680 м). Объ-
екты изучения – 20 участков синантропных 
растительных сообществ площадью 40–60 м2 
каждый. В том числе: 10 участков с хорошо 
выраженным доминированием чужеродных 
видов (Asclepias syriaca – 2 участка, Solidago 
сanadensis – 2 участка, Ambrosia artemisiifo-

lia, Helianthus tuberosus, Impatiens glandulif-
era, Paspalum thunbergii, Silphium perfoliatum 
и Xanthium albinum – по одному участку) и 
10 участков с доминированием аборигенных 
видов (Botriochloa ischaemum, Calamagrostis 
epigeios, Echium vulgare, Equisetum telmateia, 
Melilotus officinalis, Rubus caesius, Setaria vir-
idis, Sisymbrium loeselii, Trifolium pratense и T. 
arvense – по одному участку). Названия видов 
сосудистых растений даны по А.С. Зернову 
[2006]. Естественный ареал многих чуже-
родных видов (Helianthus tuberosus, Asclepias 
syriaca, Solidago сanadensis, Ambrosia arte-
misiifolia, Silphium perfoliatum) находится в 
Северной Америке, центром происхождения 
Xanthium albinum считается Южная и Цен-
тральная Америка, Impatiens glandulifera – 
Гималаи, Paspalum thunbergii – Дальний Вос-
ток. Подавляющее большинство этих видов 
(Impatiens glandulifera, Solidago сanadensis, 
Ambrosia artemisiifolia, Helianthus tuberosus и 
Xanthium albinum) считаются инвазионными 
[Виноградова и др., 2009]. По нашим наблю-
дениям, в районе исследований Asclepias syr-
iaca также может быть отнесён к этой группе 
растений, поскольку встречается и местами 
достигает высокого обилия в сообществах 
лесных полян на террасах рек.

Участки были расположены в местообита-
ниях разных типов: 1. На месте заброшенных 
полей и огородов в окрестностях г. Майкопа 
(два участка с доминированием Asclepias syr-
iaca, по одному участку с доминированием 
Solidago сanadensis, Calamagrostis epigeios, 
Melilotus officinalis, Echium vulgare, Trifolium 
pratense, T. arvense, 200 м над ур. м.), а также 
в окрестностях пос. Каменномостский (один 
участок с Silphium perfoliatum, 370 м) и в пос. 
Гузерипль (по одному участку с доминиро-
ванием Helianthus tuberosus и Impatiens glan-
dulifera, 660 м). 2. Вдоль грунтовых дорог в 
окрестностях г. Майкопа (по одному участку 
с доминированием Ambrosia artemisiifolia, 
Botriochloa ischaemum и Equisetum telmateia, 
200–220 м) и пос. Краснооктябрьский (один 
участок с Sisymbrium loeselii, 280 м). 3. Вдоль 
опушек нарушенных участков леса на тер-
расе р. Белая в окрестностях г. Майкопа (по 
одному участку с доминированием Solidago 
сanadensis и Rubus caesius, 200 м). 4. На лес-
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ной поляне, используемой для выпаса лоша-
дей в окрестностях пос. Гузерипль (с доми-
нированием Paspalum thunbergii, 680 м). 5. На 
прирусловой отмели р. Белая в окрестностях 
г. Майкопа (два участка с доминированием 
Xanthium albinum и Setaria viridis, 190 м). 

В пределах выбранных участков сооб-
ществ было заложено по 25–30 площадок раз-
мером 0.5 × 0.5 м. Часть из них была заложе-
на регулярным способом в виде одной-двух 
трансект, включающих по 10 площадок, дру-
гие – сериями по 5–15 штук на участок. Во 
втором случае выбирали варианты сообществ 
с высоким и низким проективным покрыти-
ем доминирующего вида, которое оценивали 
визуально. При этом на площадках с низким 
его участием ни один из других видов не 
имел хорошо выраженного преимущества 
перед другими видами. С каждой площадки 
были отобраны пробы надземной биомас-
сы. Для каждой из них были определены: 1) 
вес сырой надземной биомассы в целом (W), 
биомассы доминирующего вида (Wd) и сопут-
ствующих видов (Ws); 2) общее число видов 
(S) и число сопутствующих видов (Ss); 3) сте-
пень доминирования (D = Wd / W). Кроме того, 
для каждой серии проб мы определили общее 
число видов (N) и общее число сопутствую-
щих видов (Ns). 

Методы анализа фактического материала

Анализ фактических данных включал сле-
дующие процедуры: 

1. Используя коэффициент ранговой кор-
реляции Спирмена, для каждого участка был 
оценён характер (знак) и теснота связи меж-
ду значениями: 1) D и Ss; 2) D и Ws, 3) Ws и 
Ss; 4) D и Sr, где Sr – доля вариации перемен-
ной Ss, не объяснённая с помощью уравнения 
регрессии (линейного или степенного типа) 
между Ss и Ws. То есть – это отклонение фак-
тических значений Ss от рассчитанных на ос-
нове данного уравнения. 

2. Путём построения регрессионных мо-
делей и расчёта коэффициента корреляции 
Пирсона оценили характер и тесноту связи 
между значениями D и Ss; D и Ws, Ws и Ss, D 
и Sr для сообществ с доминированием чуже-
родных видов в целом и аборигенных видов 

в целом. Дополнительно мы сравнили сред-
нее число сопутствующих видов растений в 
пробах биомассы со сходной степенью доми-
нирования (менее 0.20, 0.20–0.39, 0.40–0.59, 
0.60–0.79 и ≥0.80) чужеродных и абориген-
ных видов. Статистическую значимость раз-
личия средних значений этой характеристи-
ки оценивали с использованием критерия F 
(ANOVA). 

3. Для каждого участка (серии проб) сфор-
мировали группы из пяти проб с наименьшим 
участием доминанта и для каждой из этих 
групп определили суммарную биомассу со-
путствующих видов (1); сформировали груп-
пы проб с наиболее высоким участием этого 
вида, в которых суммарная биомасса сопут-
ствующих видов примерно соответствовала 
значениям этой характеристики в группах 
проб с низким его участием (2); сопостави-
ли общее число видов в группах проб с вы-
соким и с низким участием доминантов (N’s), 
но имеющих примерно равную суммарную 
биомассу сопутствующих видов (3). Соот-
ношение числа видов, обнаруженных (N’s) 
и необнаруженных (Ns−N’s) в пробах с низ-
ким участием доминанта, рассматривали как 
ожидаемое для проб с высоким его участием. 
Статистическую значимость различий этих 
соотношений оценивали с использованием 
критерия χ2. Кроме того, мы оценили сходство 
видового состава групп проб биомассы с вы-
соким и с низким участием доминантов. Для 
этого использовали коэффициент Съеренсена 
Ks = 2С/(А+В), где А и В – числа видов в срав-
ниваемых группах проб; С – число видов, 
выявленных одновременно в обоих сравни-
ваемых группах проб. Статистическую зна-
чимость разницы между средними значени-
ями этой характеристики (Ks) для участков с 
доминированием чужеродных и аборигенных 
видов оценивали с использованием U-крите-
рия (Манна – Уитни).

4. Дополнительно мы объединили пробы 
биомассы с разных участков сообществ в че-
тыре группы и сравнили их видовое богат-
ство и сходство. Две из них включали пробы с 
наименьшим участием чужеродных и абори-
генных доминантов (по 50 проб), две другие 
– с наиболее высоким их участием (включа-
ли 145 и 121 пробу, соответственно). Объе-
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динённые группы проб с высоким и низким 
участием чужеродных доминантов характе-
ризовались сходной суммарной биомассой 
сопутствующих видов, так же как группы 
проб с высоким и с низким участием абори-
генных доминантов. 

5. Для объединённых групп проб с низ-
ким и с высоким участием аборигенных и 
чужеродных доминантов мы сформировали 
сводные списки видов и для каждого из них 
определили долю синантропных (как обли-
гатных, так и факультативных) видов, а также 
доли видов других флороценоэлементов. От-
несение видов к определённым флороценоэ-
лементам было выполнено по А.Л. Иванову 
[2019]. Мы также сопоставили встречаемость 
синантропных и несинантропных видов в 
группах проб с разным участием абориген-
ных и чужеродных доминантов.

Если связь между участием доминанта и 
видовым богатством нельзя полностью объ-
яснить на основе «energy-diversity» и «the 
more individuals» гипотез (то есть только тем, 
что число сопутствующих видов является 
положительной функцией их биомассы, а их 
биомасса – отрицательной функцией относи-
тельного обилия доминанта), то можно ожи-
дать, что связь между D и Sr будет значимой 
отрицательной, а группа проб с высоким уча-
стием определённого доминанта будет вклю-
чать существенно меньшее число видов, чем 
сходная по суммарной биомассе сопутствую-
щих видов группа проб с низким его участи-
ем. В свою очередь, данные эффекты можно 
рассматривать как признаки избирательного 
воздействия доминантов на сопутствующие 
виды. Об этом же может свидетельствовать 
более высокая доля синантропных видов в 
сообществах со значительным участием до-
минанта, чем в сообществах с низким его 
участием [Hejda, Pyšek, 2006; Hejda et al., 
2009; Веселкин, Дубровин, 2019], также как 
низкое видовое сходство участков с высокой 
и низкой степенью доминирования [Hejda et 
al., 2009]. 

Таким образом, если чужеродные доми-
нанты представляют более серьёзную угрозу 
для видового богатства растительных сооб-
ществ, чем аборигенные, то следует ожидать: 
1. Теснота связи между D и Ss, так же как меж-

ду D и Sr, будет выше на участках с доминиро-
ванием чужеродных видов, чем на участках 
с аборигенными доминантами. 2. Ситуация, 
когда группа проб с высокой степенью до-
минирования включает существенно мень-
шее число видов, чем сходная по суммарной 
биомассе сопутствующих видов группа проб 
с низкой степенью доминирования, должна 
чаще наблюдаться на участках сообществ с 
доминированием чужеродных видов, чем с 
аборигенными доминантами. 3. Участие си-
нантропных видов в составе фитоценозов с 
высоким и низким участием чужеродных до-
минантов будет различаться в большей сте-
пени, чем в сообществах с высокой и низкой 
степенью доминирования местных видов. 
4. Сходство видового состава групп проб с 
высоким и с низким участием чужеродных 
доминантов должно быть в среднем меньше, 
чем с высоким и с низким доминированием 
аборигенных видов.

Результаты 
В таблице 1 представлена информация об 

участии доминантов и числе сопутствующих 
видов растений в пробах биомассы, отобран-
ных на 20 участках синантропной раститель-
ности. Из неё видно, что чужеродные доми-
нанты на изученных участках сообществ 
характеризуются в среднем более высокой 
биомассой, чем аборигенные. Наиболее вы-
сокой биомассой (в среднем) характеризуют-
ся Silphium perfoliatum, Helianthus tuberosus 
и Impatiens glandulifera, то есть чужеродные 
виды. Биомасса некоторых аборигенных ви-
дов – Echium vulgare, Equisetum telmateia и 
Sisymbrium loeselii – также значительна, но 
ниже. Из этой таблицы также видно, что во 
всех изученных сообществах, по крайней 
мере на некоторых их участках 0.25 м2, до-
минанты имеют очень высокое участие – их 
доля в пробах биомассы достигает более 
90%. Причём в среднем доля чужеродных 
доминантов в пробах биомассы несколько 
выше, чем аборигенных. Число видов, об-
наруженных в отдельных пробах биомассы, 
отобранных в сообществах с доминировани-
ем чужеродных и аборигенных видов, в сред-
нем примерно одинаково, так же, как и число 
видов в сериях проб. 
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В таблице 2 показано соотношение между 
значениями: D и Ss, D и Ws, Ws и Ss, а также 
D и Sr. Из неё следует: 1) в большинстве со-
обществ с доминированием как чужеродных, 
так и аборигенных видов между D и Ss наблю-
дается умеренная или тесная отрицательная 
связь; 2) между D и Ws – тесная или умерен-
ная отрицательная; 3) между Ws и Ss – тес-
ная, умеренная или слабая положительная; 4) 
между D и Sr – статистически значимая отри-
цательная связь наблюдается только на двух 
участках. Причём в обоих случаях с домини-
рованием аборигенных видов: Melilotus offici-
nalis и Rubus caesius. В среднем теснота связи 
(значения коэффициента корреляции рангов) 
между всеми рассматриваемыми характери-

Таблица 1. Участие доминирующих видов и видовое богатство на участках синантропных растительных сообществ

Доминирующие виды n Wd D S N

Чужеродные

Helianthus tuberosus 30 961/116/2353 0.62/0.18/0.99 10.2/2/19 37

Asclepias syriaca 30 380/34/1318 0.64/0.09/0.96 6.0/3/10 19

Asclepias syriaca 30 391/26/1026 0.64/0.12/0.94 5.8/3/9 21

Silphium perfoliatum 30 1143/81/2633 0.85/0.19/0.99 10.1/3/24 50

Ambrosia artemisiifolia 25 422/52/862 0.56/0.11/0.95 7.8/5/11 25

Solidago canadensis 25 269/56/455 0.70/0.28/0.98 9.2/4/16 34

Solidago canadensis 25 381/151/582 0.78/0.39/0.99 7.5/4/15 33

Paspalum thunbergii 25 266/107/449 0.71/0.32/0.91 10.3/8/15 26

Impatiens glandulifera 30 800/165/1815 0.70/0.36/0.95 11.4/5/18 29

Xanthium albinum 25 219/63/513 0.81/0.53/0.99 5.4/3/9 37

В среднем для всех участков 275 542.6±30.9 0.70±0.01 8.4±0.23 31.1±2.9

Аборигенные

Botriochloa ischaemum 25 57/9/109 0.47/0.12/0.84 7.4/4/11 32

Trifolium pratense 30 310/11/562 0.57/0.04/0.89 8.3/4/16 27

Melilotus officinalis 30 297/59/576 0.66/0.29/0.97 7.2/3/12 34

Calamagrostis epigeios 30 157/59/278 0.59/0.28/0.93 6.4/3/12 28

Echium vulgare 30 645/24//2174 0.77/0.09/0.99 8.2/5/12 29

Sisymbrium loeselii 30 520/48/1290 0.54/0.09/0.91 16.8/9/24 31

Trifolium arvense 25 239/58/448 0.60/0.18/0.85 7.1/4/11 47

Equisetum telmateia 25 422/23/1337 0.70/0.18/0.94 9.9/6/16 42

Rubus caesius 30 308/38/713 0.60/0.14/0.98 6.9/4/13 28

Setaria viridis 25 57/21/114 0.74/0.45/0.98 4.9/8/9 20

В среднем для всех участков 280 308.8±17.2 0.62±0.01 8.4±0.25 31.8±2.4

Примечание: n – число проб в группах; Wd – биомасса доминирующего вида (среднее/минимальное/максимальное 
значения); D – степень доминирования; S – число видов на 0.25 м2; N – общее число видов в серии проб.

стиками (D и Ss, D и Ws, Ws и Ss, D и Sr) на 
участках с чужеродными и с аборигенными 
доминантами отличается незначимо (для про-
верки нулевой гипотезы использовался непа-
раметрический U-критерий Манна – Уитни).

В таблице 3 показаны соотношения меж-
ду значениями D и Ss, D и Ws, Ws и Ss, а так-
же D и Sr в сообществах с доминированием 
чужеродных видов в целом и аборигенных 
видов в целом. Видно, что характер этих со-
отношений в сообществах с доминантами 
разного происхождения является сходным: 
первые три соотношения в обоих случаях ха-
рактеризуются относительно невысокой, но 
статистически значимой корреляцией; связь 
между D и Sr в обоих случаях отсутствует. 
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Таблица 2. Значения коэффициента корреляции рангов Спирмена для соотношений Ss(D), Ws(D), Ss(Ws) и Sr (D)

Доминирующие виды n
Соотношения

Ss(D) Ws(D) Ss(Ws) Sr(D)

Чужеродные

Helianthus tuberosus 30 −0.654** −0.772** 0.665** 0.167

Asclepias syriaca 30 −0.567** −0.904** 0.566** −0.294

Asclepias syriaca 30 −0.683** −0.847** 0.620** −0.060

Silphium perfoliatum 30 −0.893** −0.950** 0.844** −0.188

Ambrosia artemisiifolia 25 −0.368 −0.750** 0.410* −0.073

Solidago canadensis 25 −0.661** −0.943** 0.714** −0.080

Solidago canadensis 25 −0.857** −0.974** 0.894** 0.037

Paspalum thunbergii 25 −0.297 −0.932** 0.270 0.000

Impatiens glandulifera 30 −0.653** −0.806** 0.362* −0.357

Xanthium albinum 25 −0.642** −0.882** 0.759** −0.025

Аборигенные

Botriochloa ischaemum 25 −0.749** −0.736** 0.866** −0.255

Trifolium pratense 30 −0.607** −0.889** 0.572** −0.108

Melilotus officinalis 30 −0.648** −0.746** 0.344 −0.413*

Calamagrostis epigeios 30 −0.698** −0.874** 0.265 −0.017

Echium vulgare 30 −0.190 −0.928** 0.112 0.020

Sisymbrium loeselii 30 −0.247 −0.820** 0.349 0.120

Trifolium arvense 25 −0.638** −0.920** 0.670** −0.039

Equisetum telmateia 25 −0.604** −0.569** 0.341 −0.366

Rubus caesius 30 −0.630** −0.624** 0.506** −0.496**

Setaria viridis 25 −0.647** −0.901** 0.699** −0.153

Примечание: n – число проб биомассы, * – значения коэффициента корреляции рангов, которые являются стати-
стически значимыми при P < 0.05, ** – при P < 0.01.

Рис. 1. Соотношения Ss(D) и Sr(D) в сообществах с доминированием чужеродных видов в целом и аборигенных 
видов в целом. Чёрные кружки, пунктирная линия регрессии – пробы биомассы с доминированием чужеродных 
видов; белые квадраты, сплошная линия регрессии – с доминированием аборигенных видов.
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Таблица 3. Характер соотношений Ss(D), Ws(D), Ss(Ws) и Sr(D) в сообществах с доминированием чужеродных видов 
в целом и аборигенных видов в целом

Соотношение

Доминирующие виды

чужеродные аборигенные

n Модель r n Модель r

Ss(D) 275 Ss=−7.68D+13.77 −0.477** 280 Ss=−6.23D+12.25 −0.347**

Ws(D) 275 Ws=−436.15D+470.89 −0.685** 280 Ws=−319.83D+325.37 −0.540**

Ss(Ws) 275 lg Ss =0.29 lgWs+1.99 0.623** 280 lg Ss =0.28 lgWs+2.10 0.628**

Sr(D) 275 Sr=−0.93 D+1.16 −0.071 280 Sr=−1.29D+1.34 −0.090

Примечание: n – число проб биомассы, r – коэффициент корреляции Пирсона (** – значения r являются статисти-
чески значимыми при P < 0.01). 

Таблица 4. Среднее видовое богатство растительных сообществ для участков 0.25 м2 с разной степенью домини-
рования чужеродных и аборигенных видов

Показатели
Степень доминирования (D)

<0.20 0.20–0.39 0.40–0.59 0.60–0.79 ≥0.80
Чужеродные доминанты

n 10 30 48 66 121
S 9.0±1.2 11.2±0.7 10.9±0.5 8.9±0.4 6.4±0.2

Аборигенные доминанты
n 16 29 56 101 73
S 10.6±0.8 10.8±0.8 9.3±0.6 7.8±0.4 6.5±0.3
F 1.45 0.15 4.08* 3.11 0.07

Примечание: F − критерий Фишера (ANOVA), * – фактическое значение F выше критического для P < 0.05.

На рисунке 1 показаны соотношения между 
значениями D и Ss, а также D и Sr. Видно, что 
линии регрессии в поле графиков либо распо-
ложены близко друг от друга (рис. 1А), либо 
совпадают (рис. 1Б). Как следует из таблицы 
4, среднее видовое богатство проб со сходной 
степенью доминирования чужеродных и або-
ригенных видов различается преимуществен-
но незначимо. 

В таблице 5 представлены данные об об-
щем числе сопутствующих видов растений 
(N’s) в группах проб биомассы с наиболее вы-
соким и с наиболее низким участием доми-
нантов (D). Группы проб с низким участием 
доминантов состояли из пяти проб, с высоким 
– из 8–21 пробы. При этом суммарная биомас-
са сопутствующих видов (Ws) в сравниваемых 
группах проб является сходной. Как видно из 
таблицы, только в пяти группах проб с высо-
ким участием доминантов (чужеродных: As-
clepias syriaca и Solidago сanadensis; абори-
генных: Trifolium arvense, Equisetum telmateia 

и Rubus caesius) обнаружено существенно 
меньшее число видов, чем в группах проб 
с низким их участием (разница достовер-
на для P<0.05). Объединённые группы проб 
биомассы с относительно низким участием 
доминантов состояли из 50 проб (отобраны 
с площадок с общей площадью равной 12.5 
м2), с относительно высоким – из 145 проб с 
доминированием чужеродных видов (отобра-
ны с 36.25 м2) и 121 пробы с аборигенными 
доминантами (отобраны с 30.25 м2). Как вид-
но из таблицы, общее число видов растений в 
сравниваемых группах проб (N’s) различается 
незначимо.

Сходство видового состава (Ks) групп проб 
с высоким и с низким участием определён-
ных чужеродных доминантов в среднем для 
10 участков составило 0.69±0.04, с высоким 
и с низким участием определённых абори-
генных доминантов (также в среднем для 10 
участков) – 0.63±0.03. Разница между этими 
значениями является статистически незначи-
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Таблица 5. Общее число сопутствующих видов растений в группах проб с низким и с высоким участием доминантов

Доминирующие виды Ns

Низкое участие доминанта Высокое участие доминанта

n D Ws Ss N’s n D Ws Ss N’s

Чужеродные

Helianthus tuberosus 37 5 0.24 2598 11.8 21 15 0.9 2607 6.3 23

Asclepias syriaca 19 5 0.2 1024 5.8 11 13 0.87 1020 4.2 10

Asclepias syriaca 21 5 0.2 1268 6.6 15 14 0.86 1268 4 10*

Silphium perfoliatum 50 5 0.47 1329 17.4 37 21 0.95 1330 6.6 31

Ambrosia artemisiifolia 25 5 0.23 2560 8 16 11 0.72 2546 5.9 16

Solidago canadensis 34 5 0.38 858 14.4 28 14 0.85 856 6.9 22**

Solidago canadensis 33 5 0.46 1042 11.4 24 18 0.87 1042 6.1 25

Xanthium albinum 26 5 0.58 451 6.2 16 16 0.9 455 3.8 18

Paspalum thunbergii 29 5 0.5 998 9.6 17 13 0.79 996 8.6 21

Impatiens glandulifera 37 5 0.42 1704 14.2 24 10 0.88 1701 7.6 26

В целом 150 50 0.40 13831 10.8 121 145 0.86 13833 6.5 117

Аборигенные

Botriochloa ischaemum 32 5 0.24 479.8 9.2 21 11 0.64 478.6 5.4 17

Trifolium pratense 27 5 0.15 1527.2 10.8 17 12 0.78 1527.6 7.3 17

Melilotus officinalis 34 5 0.37 902.6 9.2 21 11 0.84 902.2 6.1 21

Calamagrostis epigeios 28 5 0.38 880.8 8 23 13 0.74 887.4 6.1 21

Echium vulgare 29 5 0.15 994 7.6 19 16 0.93 994 7.1 26

Trifolium arvense 31 5 0.27 1231 8.8 21 12 0.75 1228 4.9 15*

Sisymbrium loeselii 47 5 0.15 3413 15.2 32 13 0.74 3404 15.6 38

Equisetum telmateia 42 5 0.38 772 12.6 32 8 0.87 777 7.5 24*

Rubus caesius 27 5 0.23 427.8 10.0 20 10 0.78 427.2 5.5 9**

Setaria viridis 20 5 0.51 48.3 6.4 14 15 0.83 48.4 4.3 15

В целом 163 50 0.28 11827 10.8 130 121 0.78 11826 7.3 126

Примечание: n – число проб в группах; D – средняя для пробы степень доминирования; Ws – суммарная биомасса 
сопутствующих видов в группах проб; Ss – среднее для пробы число сопутствующих видов; Ns – общее число 
сопутствующих видов в сериях проб; N’s – число сопутствующих видов, обнаруженных в группах проб с разным 
участием доминанта; * – соотношение N’s и (Ns−N’s) в группах проб с высоким участием доминанта ниже, чем 
в группах проб с низким его участием, причём это различие статистически значимо на уровне Р < 0.05, ** –  на 
уровне Р < 0.01 (критерий χ2).

мой (критерий Манна – Уитни, U = 37). Наи-
более низкое сходство видового состава вы-
явлено между группами проб с высоким и с 
низким участием аборигенных доминантов – 
Melilotus officinalis, Trifolium arvense и Rubus 
caesius (0.50–0.55). Cходство видового соста-
ва (Ks) объединённых групп проб с высоким и 
с низким участием чужеродных доминантов 
составило 0.80, аборигенных – 0.76.

На рисунке 2 показано, что встречаемость 
сопутствующих видов растений в объеди-

нённых группах проб с высоким участием 
чужеродных и аборигенных доминантов пре-
имущественно ниже, чем в группах проб с 
низким их участием. Кроме того, мы опре-
делили, что доля синантропных видов (об-
лигатных и факультативных), имеющих бо-
лее высокую встречаемость в объединённой 
группе проб с низким участием аборигенных 
доминантов, чем в группе проб с высоким их 
участием, составляет 0.81, несинантропных 
– 0.77 (разница статистически незначима, t 
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= 0.57, P < 0.05); для групп проб с домини-
рованием чужеродных видов значения этих 
показателей равны 0.86 и 0.88, соответствен-
но (разница также незначима, t = 0.32, P < 
0.05). В таблице 6 показано распределение по 
флороценоэлементам видов, выявленных в 
группах проб биомассы с низким и высоким 
участием аборигенных и чужеродных доми-
нантов. Из неё следует, что доля синантроп-
ных (рудеральных) видов растений в сообще-
ствах с доминированием чужеродных видов 
несколько ниже, а луговых несколько выше, 
чем в сообществах с аборигенными доминан-
тами, причём как на участках с низким, так и 
с высоким их участием. 

Обсуждение
Итак, на изученных нами участках си-

нантропных сообществ чужеродные доми-
нанты характеризуются существенно более 
высокими значениями надземной биомассы 
и несколько более высокими значениями сте-
пени доминирования, чем аборигенные доми-
нанты. При этом: 1. Среднее число видов на 
участках сообществ 0.25 м2 с высоким участи-
ем чужеродных и аборигенных доминантов 
оказалось примерно одинаковым. 2. Теснота 
связи между степенью доминирования чуже-
родных видов и видовым богатством оказа-
лась в среднем примерно такой же, как и меж-
ду степенью доминирования аборигенных 

Рис. 2. Встречаемость сопутствующих видов растений (F) в объединённых группах проб биомассы с низкой и 
высокой степенью участия аборигенных (А) и чужеродных (Б) доминантов. По оси абсцисс – ранги видов по встре-
чаемости (F) в пробах биомассы с низким участием доминантов. Значения F видов в таких пробах обозначены 
сплошной линией; значения F тех же видов в пробах с высоким участием доминантов обозначены крестиками.

Таблица 6. Распределение по флороценоэлементам видов, выявленных в группах проб биомассы с низким и вы-
соким участием аборигенных и чужеродных доминантов

Доминанты Аборигенные Чужеродные

Средняя степень доминирования 0.28 0.78 0.40 0.86

Число проб 50 121 50 145

Общее число видов в пробах биомассы 130 126 121 117

Рудеральный облигатный (R) 0.24 0.24 0.19 0.18

Рудеральный факультативный (RP, RS, RА) 0.23 0.21 0.17 0.16

Лесной (S) 0.14 0.14 0.09 0.12

Лесо-луговой (SP) 0.01 0.02 0.07 0.06

Луговой (Р) 0.24 0.25 0.32 0.33

Степной (ST) 0.12 0.10 0.09 0.09

Aквальный (A) 0.03 0.04 0.07 0.06

Примечание: в поле таблицы – доля видов определённого фороценоэлемента от общего числа видов (отнесение 
видов к определённым флороценоэлементам было выполнено по А.Л. Иванову [2019]).
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видов и видовым богатством. 3. Связь между 
этими характеристиками как на отдельных 
участках, так и в целом для всех проб био-
массы с доминированием чужеродных видов, 
а также для всех проб с доминированием або-
ригенных видов, можно удовлетворительно 
объяснить на основе «energy-diversity» и «the 
more individuals» гипотез. Исключение – два 
участка сообществ, причём оба с доминиро-
ванием аборигенных видов (Melilotus offici-
nalis и Rubus caesius). 

Кроме того, общее число видов, выявлен-
ных в объединённых группах проб биомассы 
с высоким участием как аборигенных, так и 
чужеродных видов, оказалось примерно та-
ким же, как и в сходных по суммарной био-
массе группах проб с низким уровнем их до-
минирования. Если рассматривать участки 
сообществ с доминированием определённых 
видов, то только на пяти из них в группах 
проб с относительно высоким участием до-
минантов (в двух случаях с доминированием 
чужеродных видов, в трёх – аборигенных) 
обнаружено существенно меньшее число ви-
дов, чем в сходных с ними по запасу биомас-
сы сопутствующих видов группах проб с низ-
ким их участием. Причём обратим внимание, 
что для изучения Asclepias syriaca и Solidago 
сanadensis было использовано по два участ-
ка, и результаты оказались для них разными. 
Это может быть связано как со случайными 
процессами, так и, возможно, с тем, что воз-
действие одних и тех же доминантов может 
иметь разные последствия в разных сообще-
ствах [Hejda et al., 2017; Vítková et al., 2017]. 

Наконец, как следует из наших данных, в 
результате роста участия как аборигенных, так 
и чужеродных доминантов происходит сниже-
ние встречаемости большинства сопутствую-
щих видов. Причём в обоих случаях синан-
тропные виды снижают встречаемость в той 
же степени, что и несинантропные. Поэтому 
доля первых в сообществах с высоким участи-
ем как чужеродных, так и аборигенных доми-
нантов не выше, чем в сообществах с низким 
их участием. Кроме того, сходство видового 
состава групп проб с высоким и с низким уча-
стием чужеродных доминантов оказалось при-
мерно таким же, как групп проб с высоким и с 
низким участием местных доминантов. 

Таким образом, результаты, полученные 
нами путём анализа данных с использовани-
ем разных приёмов, в целом хорошо согласу-
ются между собой и указывают на сходный 
и преимущественно неизбирательный харак-
тер воздействия чужеродных и аборигенных 
доминантов на сопутствующие виды сооб-
ществ. Соответственно, мы не обнаружили 
свидетельств, что чужеродные доминанты 
представляют более серьёзную угрозу для 
видового богатства растительных сообществ, 
чем аборигенные. Единственным видом, для 
которого наши результаты согласованно по-
казали признаки избирательного воздействия 
на другие виды, оказался Rubus caesius, до-
минирующий в опушечном сообществе. Это 
аборигенный низкий многолетний кустарник 
со стелющимися по субстрату и укореняю-
щимися побегами, формирующими плотный 
полог. По-видимому, рост сомкнутости это-
го полога ведёт к исчезновению преимуще-
ственно видов, неустойчивых к низкой осве-
щённости, в частности, Convolvulus arvensis, 
Achillea millefolium, Vicia pannonica, V. hirsu-
ta, Plantago lanceolata, Inula germanica, Tori-
lis arvensis. На участках с высокой долей био-
массы ожины, а, соответственно, с высокой 
сомкнутостью её полога, сохраняются Poa 
pratensis, Elytrigia repens, Calystegia silvati-
ca, Stellaria holostea и некоторые другие. Из 
них Calystegia silvatica и Stellaria holostea – 
виды лесов, зарослей кустарников, а Elytrigia 
repens в районе исследований часто является 
доминантом опушечных фитоценозов. Мож-
но предположить три возможные причины, 
почему этот кустарник оказывает более из-
бирательное воздействие на сопутствующие 
виды растений по сравнению с травянистыми 
видами: 1) из-за преимущественно горизон-
тального расположения листьев; 2) плотный 
полог, который формирует этот кустарник 
над травостоем, возможно, механически 
препятствует росту трав вверх; 3) в состав 
опушечных сообществ входят виды, более 
дифференцированные по устойчивости к за-
тенению, чем, например, сообществ пусты-
рей и залежей.

По мнению М. Гейды с соавторами [Hejda 
et al., 2009], виды, способные образовывать 
высокие и плотные заросли, малопригодные 
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для произрастания неустойчивых к затене-
нию растений, оказывают наиболее сильное 
воздействие на сопутствующие виды травя-
ных ценозов. На это указывается и в обзорах, 
представленных в Чёрной книге флоры Сред-
ней России [Виноградова и др., 2009]. В обзо-
рах М. Гиории, Б.А. Осборн [Gioria, Osborne, 
2014] и М. Чарнецкой-Вьера с соавторами 
[Czarniecka-Wiera et al., 2019], отмечается, 
что эффект затенения, создаваемый чуже-
родными видами благодаря их значительной 
биомассе, является одним из основных спо-
собов их воздействия на сообщества-реципи-
енты. Поэтому, учитывая, что биомасса чуже-
родных доминантов на изученных участках 
в среднем более значительна, чем абориген-
ных, можно было бы ожидать разных по-
следствий их воздействия на синантропные 
сообщества. В связи с этим подчеркнём, что 
полученные нами результаты не обязательно 
свидетельствуют о полном отсутствии разли-
чий в этом отношении. Но из них следует, что 
роль этих различий в формировании изучен-
ных нами сообществ по сравнению с ролью 
других экологических процессов (флуктуа-
ций абиотической среды, нарушений, посту-
пления зачатков и т. д.), по-видимому, отно-
сительно невелика.

Полученные нами результаты не являют-
ся неожиданными, поскольку аналогичные 
выводы были сделаны и другими авторами. 
В частности, в работе Дж.Э. Хулахан, К.С. 
Финдли [2004] было показано, что на 58 вну-
тренних водно-болотных угодьях Онтарио 
(Северная Америка) доля чужеродных доми-
нантов, оказавших значительное отрицатель-
ное воздействие на местные растительные 
сообщества, была такой же, как и доля або-
ригенных доминантов, оказывающих сход-
ное воздействие [Houlahan, Findlay, 2004]. 
М. Гейда с соавторами оценили характер 
влияния на растительные сообщества Цен-
тральной Европы нескольких аборигенных 
и чужеродных доминантов и не обнаружили 
между ними значительных различий в этом 
отношении [Hejda et al., 2021]. К.И. Пауэлл 
с соавторами сравнили участки лесных био-
мов разных типов (штаты Гавайи, Миссури и 
Флорида, США) с доминированием чужерод-
ных видов древесных растений со сходными 

по условиям произрастания участками лесов, 
но с доминированием аборигенных растений, 
участие которых было ниже [Powell et al., 
2013]. Результаты показали, что на неболь-
ших участках сообщества с доминированием 
чужеродных видов характеризуются более 
низким видовым богатством, чем однотип-
ные сообщества с аборигенными доминанта-
ми, однако на крупных участках сообществ с 
доминантами разного происхождения видо-
вое богатство оказывалось близким. Анало-
гичные выводы были сделаны в результате 
изучения растительных сообществ заброшен-
ных пастбищ Польши [Czarniecka-Wiera et al., 
2019]. На отсутствие существенных послед-
ствий роста числа и численности чужерод-
ных видов растений для фиторазнообразия 
регионов-реципиентов обращается внимание 
также в ряде обзорных работ [Gaertner et al., 
2009; Powell et al., 2011; Rejmánek et al., 2013]. 

Однако следует ещё раз отметить, что 
известны и другие результаты, свидетель-
ствующие о более сильном воздействии на 
сообщества чужеродных видов, чем абори-
генных, и/или об избирательном характере 
такого воздействия [Richardson et al., 1989; 
Standish et al., 2001; Hejda et al., 2009; Ака-
тов и др., 2012; Гусев, 2016, 2017б; Rijal et 
al., 2017; Веселкин и др., 2020; и др.]. Кроме 
того, следует также обратить внимание на два 
обстоятельства, которые, по нашему мнению, 
могут быть причиной некоторой недооценки 
последствий воздействия доминантов – как 
чужеродных, так и аборигенных – на другие 
виды. Первое из них касается как наших ре-
зультатов, так и результатов других авторов. 
Оно связано с тем, что влияние доминирую-
щих видов на видовое богатство раститель-
ных сообществ в разном пространственном 
масштабе чаще оценивают на основе данных 
по относительно крупным их участкам [Rich-
ardson et al., 1989; Hejda et al., 2009; Powell et 
al., 2011, 2013; Stohlgren, Rejmánek, 2014; Re-
jmánek, Stohlgren, 2015]. Однако в пределах 
таких относительно крупных участков сооб-
ществ с высоким (в среднем) проективным 
покрытием доминантов нередко можно найти 
микроучастки, где их покрытие относитель-
но невелико («окна»), что может повлиять на 
результаты оценки эффекта доминирования 
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[Hejda, Pyšek, 2006]. Поэтому в нашем иссле-
довании мы использовали данные по сериям 
однородных микроплощадок (0.25 м2), зало-
женных как регулярным, так и типическим 
способом в пределах более крупных участ-
ков фитоценозов с доминированием опреде-
лённого вида. При этом целенаправленный 
отбор проб был использован для усиления 
контрастности выборок по степени участия 
доминантов. Но даже в этом случае сформи-
рованные нами группы проб биомассы с вы-
соким в среднем участием доминирующих 
видов нередко включали пробы с умеренным 
доминированием, которые могли включать 
виды, неустойчивые к воздействию данного 
фактора.

Второе обстоятельство связано с меха-
низмом, который в соответствии с «the more 
individuals» гипотезой обуславливает связь 
между продуктивностью и видовым богат-
ством сообществ: продуктивность ограничи-
вает плотность особей, а плотность особей 
– число видов. Ключевым звеном в этой при-
чинно-следственной цепочке является плот-
ность особей. Однако количество особей на 
небольших участках сообществ зависит не 
только от веса надземной биомассы, но и от 
их размера, который предположительно мо-
жет снижаться на градиенте роста участия 
доминанта. Поэтому возможно, что число 
особей и, соответственно, видов в пробах 
биомассы со значительным участием доми-
нантов в некоторых случаях оказывалось не-
сколько более высоким, чем это можно было 
бы ожидать в соответствии с её запасом. 

Заключение
Таким образом, наши результаты сви-

детельствуют в пользу предположения, что 
чужеродные и аборигенные доминанты ока-
зывают в среднем сходное воздействие на 
синантропные растительные сообщества, а 
также что рост их участия ведёт преимуще-
ственно к неизбирательному (случайному) 
вытеснению из сообществ сопутствующих 
видов. Такое воздействие не способно суще-
ственно повлиять на размер видового пула 
фитоценозов, а, соответственно, на видовое 
богатство крупных участков растительного 
покрова. При этом в сообществах с высо-

ким участием доминантов большинство со-
путствующих видов характеризуются более 
низкой встречаемостью, чем в сообществах 
с низким их участием. Это делает их более 
уязвимыми к воздействию других факторов, 
например, фитофагов, флуктуаций среды, 
фрагментации и т. д. Однако, поскольку ха-
рактер такого воздействия слабо зависит от 
происхождения доминантов, смена в расти-
тельном покрове местных доминантов чуже-
родными преимущественно не должна иметь 
значительных последствий для сопутствую-
щих видов, по крайне мере, если рассматри-
вать крупные по площади участки местности. 

При этом следует обратить внимание на 
то, что по нескольким причинам увеличение 
площади участков растительного покрова с 
доминированием травянистых чужеродных 
видов всё же нельзя рассматривать как абсо-
лютно безопасное для фиторазнообразия ре-
гионов-реципиентов. Во-первых, в том слу-
чае, если чужеродные доминанты способны 
достигать существенно более высокого оби-
лия, чем местные. Во-вторых, известно, что 
травяные сообщества, в том числе синантроп-
ные, нередко характеризуются отсутстви-
ем хорошо выраженных доминантов. Так, в 
районе наших исследований они занимают 
около 40% площади рудеральной раститель-
ности. Проникновение в такие сообщества 
и последующий рост участия чужеродных 
видов, по-видимому, будет иметь более зна-
чительные последствия для их видового бо-
гатства, чем усиление позиций чужеродных 
доминантов в исходно монодоминантных 
ценозах.    В-третьих, имеются данные, что 
чужеродные доминанты способны на дли-
тельный период времени останавливать вос-
становительные сукцессии на стадии бедных 
видами монодоминантных сообществ [Гусев, 
2016, 2017б]. Наконец, результат воздействия 
на сообщества чужеродных доминантов чаще 
оценивают по отношению к сопутствующим 
видам растений. При этом более уязвимыми 
к такому воздействию могут быть местные 
доминанты. В пользу этого предположения 
свидетельствуют представления Б.М. Мир-
кина и Л.Г. Наумовой [2012] об организации 
травяных фитоценозов. По их мнению, они 
структурированы разными механизмами: 
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конкуренцией между доминантами (C-стра-
тегами) и случайными процессами в группах 
менее обильных видов (S- и R-стратегов). Од-
нако нам неизвестны работы, посвящённые 
взаимоотношениям между доминантами тра-
вяных сообществ разного происхождения в 
крупном пространственном масштабе. 
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ALIEN AND NATIVE DOMINANTS HAVE A SIMILAR EFFECT 
ON THE SPECIES RICHNESS OF SYNANTHROPIC PLANT 

COMMUNITIES OF THE WESTERN CAUCASUS
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It remains unclear whether alien dominants, on average, have a stronger effect on the species richness 
of plant communities than native ones. We examined this issue on the example of 20 areas of synanthropic 
plant communities dominated by species of different biogeographic origin (the study area is the Western 
Caucasus, the Belaya River valley, 190–680 m above the sea level). Within each of them, samples of abo-
veground biomass were taken from 25–30 plots of 0.25 m2 with different coverings of dominants, which 
were then sorted by species and weighed. Analysis of the data has shown: 1) the average species richness 
of samples with a similar degree of dominance of alien and native species differs mainly insignificantly; 2) 
the close relationship between the degree of dominance of alien species and species richness is, on average, 
about the same as between the degree of dominance of native species and species richness; 3) the relationship 
between these characteristics in most cases can be satisfactorily explained on the basis of “energy-diversity” 
hypothesis; 4) the share of synanthropic plant species in communities with high participation of both alien 
and aboriginal dominants is not higher than in communities with low participation of these dominants. On 
the whole, our results indicate a similar and predominantly nonselective nature of the impact of alien and 
native dominants on accompanying species of communities.

Key words: synanthropic communities, alien dominants, native dominants, biomass, species richness, 
species pool.
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Обзор посвящён комплексам паразитоидов Cameraria ohridella Deschka & Dimić, 1986 (Lepidoptera, 
Gracillariidae) во вторичном ареале минёра. За 30 лет исследований выявлено 99 видов из 6 семейств 
Hymenoptera. Виды представлены полифагами. Привлекательность C. ohridella для паразитоидов ра-
стёт в ряду: гусеница – пронимфа – куколка. Яйцевые паразитоиды каштанового минёра не известны. 
Показатели заражённости паразитоидами в популяциях C. ohridella повсеместно низки. Показаны 
причины неэффективности комплексов паразитоидов минёра.

Ключевые слова: каштановая минирующая моль, Cameraria ohridella, паразитоид, Европа.
DOI: 10.35885/1996-1499-15-2-18-37

Введение
Каштановая минирующая моль, или ох-

ридский минёр Cameraria ohridella Deschka 
et Dimič, 1986 (Lepidoptera, Gracillariidae) 
– один из самых известных примеров инва-
зионного чешуекрылого в Европе. В 1879 г. 
вид был впервые отмечен в гербарном мате-
риале из Греции [Lees et al., 2011], описан из 
Македонии [Deschka, Dimič, 1986]. Основ-
ным кормовым растением минёра является 
каштан конский Aesculus hippocastanum L. В 
1989 г. C. ohridella был найден близ г. Лин-
ца (Австрия) [Puchberger, 1990]. Отсюда вид 
расширил ареал по всей Европе. Динамика 
формирования вторичного ареала C. ohridella 
детально закартографирована [Tomiczek, 
Krehan, 1998; Šefrova, Laštůvka, 2001].

В зависимости от климатических условий 
Европы C. ohridella даёт от двух до пяти ге-
нераций в год. Продолжительность эмбрио-
нального развития составляет менее двух не-
дель, гусениц (4 возраста) и куколок – около 
четырёх и двух недель, соответственно. Ку-
колки последнего поколения зимуют в опав-
шей осенней листве [Pschorn-Walcher, 1994; 
Šefrova, Skuhravý, 2000; Šefrova, 2001]. 

Повреждение листьев каштана, нано-
симое C. ohridella, оказывает негативное 
влияние на декоративность [Зерова и др., 

2007], продуктивность [Salleo et al., 2003] и 
генеративную сферу [Thalmann et al., 2003] 
растения. Повреждение 70% листовой по-
верхности вызывает преждевременное мас-
совое опадание листьев [Антюхова, Меш-
кова, 2011]. Ослабленные минёром деревья 
подвержены инфекционным заболеваниям, 
например, вызванным Guignardia aesculi 
(Peck) V.B. Stewart 1916 или Erysiphe flexuosa 
(Peck) U. Braun & S. Takam. 2000 [Голосова и 
др., 2008]. Ослабление в результате хрониче-
ской дефолиации и под влиянием патогенов 
может приводить к гибели деревьев [Зерова 
и др., 2007]. 

Комплексы паразитоидов C. ohridella в 
разных частях вторичного ареала вида иссле-
дованы относительно подробно. В настоящий 
момент существуют десятки таких работ. Со 
временем росло и количество известных ви-
дов паразитоидов, связанных с минёром. На-
пример, если в 1998 г. во вторичном ареале C. 
ohridella таких видов было 22 [Hellrigl, 1998], 
то в 2001 г. – 26 [Hellrigl, 2001], в 2003 г. – 
34 [Del Bene, Gargani, 2003], в 2004–2005 гг. 
– 37 [Stojamović, Marković, 2004; Kosibowicz, 
2005]. К сожалению, анализ всех собранных 
материалов до сих пор отсутствует.

Цель представленной работы – обобщить 
многочисленные публикации, связанные с 
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комплексами паразитоидов C. ohridella в вто-
ричном ареале этого вида.

Материал и методика
При составлении таблиц статьи были ис-

пользованы следующие публикации: Австрия 
– [Deschka, 1995; Lethmayer, Grabenweger, 
1997; Pschorn-Walcher, 1997; Stolz, 1997; 
Grabenweger, Lethmayer, 1999; Stolz, 2000a, 
2000b; Lethmayer, 2002; Grabenweger, 2003; 
2004; Baur, 2005; Lethmayer, 2005], Болгария 
– [Pelov et al., 1993; Tomov, 2002; Grabenweger 
et al., 2005; Girardoz et al., 2007a, 2007b; 
Tomov, Hristov, 2007], Босния и Герцеговина – 
[Hellrigl, 2001], Великобритания – [Pocock et 
al., 2011; Bhatti et al., 2013], Венгрия – [Czencz, 
Būrges, 1996; Szabóky, 1997; Reider et al., 1999; 
Balázs, Thuróczy, 2000; Balázs et al., 2001; Ту-
роч и др., 2003; Horváth, Benedek, 2007], Гер-
мания – [Moreth et al., 2000; Freise, Heitland, 
2001; Backhaus et al., 2002; Freise, Heitland, 
2004; Jäckel et al., 2005; 2006a; Grabenweger et 
al., 2007; Girardoz et al., 2007b; Sedlak, Melber, 
2007; Klug et al., 2008], Греция – [Grabenweger 
et al., 2005], Италия – [Hellrigl, 1998; Maini, 
Santi, 1999; Hellrigl, 1999; 2001; Clabassi et 
al., 2002; Lupi, Jucker, 2002; Marchesini et al., 
2002; Radeghieri et al., 2002; Zini, 2002; Del 
Bene, Gargani, 2003; Lupi, Colombo, 2003; Del 
Bene, Gargani, 2004; Baur, 2005; Lupi, 2005; 
Ferracini, Alma, 2007; Girardoz et al., 2007b], 
Македония – [Grabenweger, Grill, 2000; Freise 
et al., 2002; Grabenweger et al., 2005], Поль-
ша – [Kosibowicz, 2005; Celmer-Warda et al., 
2007; Bystrowski et al., 2008; Tarwacki et al., 
2012], Россия – [Гниненко и др., 2011; Ко-
стюков и др., 2014a, 2014b, 2015; Костюков, 
2016], Румыния – [Drosu et al., 2007; Oltean 
et al., 2015; Andriescu et al., 2016], Сербия – 
[Freise et al., 2002; Stojamović, Marković, 2004; 
Grabenweger et al., 2005; Cebeci et al., 2018], 
Словакия – [Toth, Lukas, 2005; Toth et al., 2006; 
Volter, Kenis, 2006], Словения – [Volter, Kenis, 
2006], Турция – [Cebeci et al., 2011; Beyarslan, 
2017; Cebeci et al., 2018], Украина – [Акимов 
и др., 2003; Зерова и др., 2007; Трибель и др., 
2008; Мешкова, Микулина, 2013], Хорва-
тия – [Grabenweger et al., 2005; Matošević, 
2007], Чехия – [Volter, Kenis, 2006; Girardoz 
et al., 2007b; Kuldova et al., 2007; Novákova et 

al., 2016], Швейцария – [Baur, 2005; Girardoz 
et al., 2006; 2007a, 2007b, 2007c], Швеция – 
[Rämert et al., 2011]. Данные таблицы 1 по-
строены с учётом синонимии и современной 
таксономии [Alekseev et al., 2019].

Результаты и их обсуждение
Во вторичном ареале C. ohridella атаку-

ют представители 15 семейств Hymenoptera: 
Pteromalidae, Eupelmidae, Encyrtidae, 
Torymidae, Eulophidae, Trichogrammatidae, 
Mymaridae, Diapriidae, Scelionidae, 
Platygasteridae, Megaspilidae, Ceraphronidae, 
Cynipidae, Braconidae, Ichneumonidae 
[Hellrigl, 2001]. 

Детальное исследование литературы по-
зволило выявить 99 видов паразитоидов из 
6 семейств: Conomorium patulum (Walker, 
1835), Mesopolobus mediterraneus (Mayr, 
1903), Pteromalus chlorogaster (Thomson, 
1878), P. semotus (Walker, 1834), P. varians 
(Spinola, 1808) (Pteromalidae), Eupelmus 
microzonus Foerster, 1860, E. urozonus 
Dalman, 1820, E. vesicularis (Retzius, 1783) 
(Eupelmidae), Isodromus vinulus (Dalman, 
1820) (Encyrtidae), Cirrospilus diallus Walker, 
1838, C. elegantissimus Westwood, 1832, C. 
lyncus Walker, 1838, C. pictus (Nees, 1834), 
C. salatis Walker, 1838, C. singa Walker, 1838, 
C. staryi Bouček, 1959, C. viticola (Rondani, 
1877), C. vittatus Walker, 1838, Diglyphus isaea 
(Walker, 1838), D. minoeus (Walker, 1838), 
Elachertus inunctus Nees, 1834, E. isadas 
(Walker, 1839), Euplectrus bicolor (Swederus, 
1795), Hemiptarsenus fulvicollis Westwood, 
1833, H. ornatus (Nees, 1834), H. wailesellae 
Nowicki, 1929, H. waterhousii Westwood, 1833, 
Pnigalio agraules (Walker, 1839), P. cristatus 
(Ratzeburg, 1848), P. longulus (Zettersedt, 
1838), P. mediterraneus Ferrière & Delucchi, 
1957, P. pectinicornis (Linnaeus, 1758), P. 
soemius (Walker, 1839), Sympiesis acalle 
(Walker, 1848), S. dolichogaster Ashmead, 
1888, S. euspilapterygis (Erdős, 1958), S. 
gordius (Walker, 1839), S. gregori Bouček, 
1959, S. sericeicornis (Nees, 1834), S. viridula 
(Thomson, 1878), Zagrammosoma talitzkii 
(Bouček, 1961), Z. variegatum (Masi, 1907), 
Achrysocharoides altilis (Delucchi, 1954), A. 
atys (Walker, 1839), A. butus (Walker, 1839), A. 
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cilla (Walker, 1839), A. latreillii (Curtis, 1826), 
A. niveipes (Thomson, 1878), A. zwoelferi 
(Delucchi, 1954), Chrysocharis amyite (Walker, 
1839), Ch. elongata (Thomson, 1878), Ch. 
laomedon (Walker, 1839), Ch. nautius (Walker, 
1846), Ch. nephereus (Walker, 1839), Ch. nitetis 
(Walker, 1839), Ch. pentheus (Walker, 1839), 
Ch. phryne (Walker, 1839), Ch. prodice (Walker, 
1839), Ch. pubicornis (Zetterstedt, 1838), 
Ch. purpurea Bukovskii, 1938, Closterocerus 
lyonetiae (Ferriere, 1952), C. trifasciatus 
Westwood, 1833, Derostenus gemmeus 
Westwood, 1833, D. punctiscuta Thomson, 
1878, Neochrysocharis chlorogaster (Erdős, 
1966), N. formosus (Westwood, 1833), Pediobius 
alcaeus (Walker, 1839), P. cassidae Erdős, 
1958, P. facialis (Giraud, 1863), P. metallicus 
(Nees, 1834), P. pyrgo (Walker, 1839), P. saulius 
(Walker, 1839), Euderus albitarsis (Zetterstedt, 
1838), Aprostocetus epicharmus (Walker, 
1839), Baryscapus endemus (Walker, 1839), 
B. nigroviolaceus (Nees, 1834), B. turionum 
(Hartig, 1838), Melittobia acasta (Walker, 
1839), Minotetrastichus frontalis (Nees, 1834), 
M. platanellus (Mercet, 1922), Sigmophora 
brevicornis (Panzer, 1804) (Eulophidae), Blacus 
maculipes Wesmael, 1835, Colastes braconius 
Haliday, 1833, C. flavitarsis (Thomson, 1892), 
C. vividus Papp, 1975, Macrocentrus marginator 
(Nees, 1811), Pholetesor bicolor (Nees, 1834), 
Ph. circumscriptus (Nees, 1834), Cotesia 
melanoscela (Ratzeburg, 1844) (Braconidae), 
Scambus calobatus (Gravenhorst, 1829), S. 
brevicornis (Gravenhorst, 1829), S. inanis 
(Schrank, 1802), Zatypota percontatoria (Mūller, 
1776), Itoplectis alternans (Gravenhorst, 1829), 
I. clavicornis (Thomson, 1889), I. maculator 
(Fabricius, 1775), Gelis agilis (Fabricius, 1775), 
G. areator (Panzer, 1804), G. spurius (Forster, 
1850) (Ichneumonidae).

В комплекс паразитоидов C. ohridella 
входят также не определённые до вида пред-
ставители родов: Sphegigaster sp. [Hellrigl, 
2001], Mesopolobus sp. [Reider et al., 1999] 
Pteromalus sp. [Pschorn-Walcher, 1997; Reider 
et al., 1999; Zini, 2002; Туроч и др., 2003; Drosu 
et al., 2007; Bystrowski et al., 2008; Klug et al., 
2008; Tarwacki et al., 2012] (Pteromalidae), 
Cirrospilus sp. [Туроч и др., 2003; Зерова и др., 
2007; Kuldova et al., 2007; Matošević, 2007; 

Pocock et al., 2011; Matošević, Melika, 2012; 
Horváth, Benedek, 2007], Elachertus sp. [Туроч 
и др., 2003], Eulophus sp. [Horváth, Benedek, 
2007], Pnigalio sp. [Reider et al., 1999; Del Bene, 
Gargani, 2003; Туроч и др., 2003; Volter, Kenis, 
2006; Зерова и др., 2007; Girardoz et al., 2007b; 
Matošević, 2007; Pocock et al., 2011; Matošević, 
Melika, 2012; Oltean et al., 2015], Sympiesis sp. 
[Зерова и др., 2007; Horváth, Benedek, 2007], 
Achrysocharoides sp. [Marchesini et al., 2002; 
Del Bene, Gargani, 2003; Baur, 2005; Зерова и 
др., 2007], Chrysocharis sp. [Czencz, Būrges, 
1996; Reider et al., 1999; Moreth et al., 2000; 
Hellrigl, 2001; Туроч и др., 2003; Volter, Kenis, 
2006; Зерова и др., 2007; Girardoz et al., 2007b; 
Klug et al., 2008; Pocock et al., 2011; Rämert 
et al., 2011; Мешкова, Микулина, 2013; 
Oltean et al., 2015], Closterocerus sp. [Туроч 
и др., 2003; Matošević, Melika, 2012; Bhatti 
et al., 2013], Neochrysocharis sp. [Reider et 
al., 1999; Matošević, 2007; Horváth, Benedek, 
2007], Pediobius sp. [Lupi, Jucker, 2002; Lupi, 
Colombo, 2003; Oltean et al., 2015], Aprostocetus 
sp. [Reider et al., 1999; Туроч и др., 2003; Baur, 
2005; Мешкова, Микулина, 2013], Baryscapus 
sp. [Czencz, Būrges, 1996; Hellrigl, 1998; Reider 
et al., 1999; Hellrigl, 2001], Minotetrastichus 
sp. [Hellrigl, 2001], Oomyzus sp. [Baur, 2005], 
Tetrastichus sp. [Deschka, 1995; Зерова и др., 
2007] (Eulophidae), Telenomus sp. [Hellrigl, 
2001] (Scelionidae), Aphanogum sp. [Hellrigl, 
2001] (Ceraphronidae), Adelognathus sp. 
[Toth, Lukas, 2005], Scambus sp. [Pschorn-
Walcher, 1997; Grabenweger, Lethmayer, 1999; 
Hellrigl, 2001; Freise et al., 2002], Itoplectis 
sp. [Grabenweger, Lethmayer, 1999; Celmer-
Warda et al., 2007], Gelis sp. [Freise et al., 2002] 
(Ichneumonidae).

Комплексы паразитоидов C. ohridella ис-
следованы достаточно подробно в разных 
частях вторичного ареала вида (табл. 1). Оче-
видно, что видовое разнообразие паразитои-
дов вида на определённой территории может 
зависеть от разнообразия абиотических ус-
ловий и площади насаждений его кормового 
растения. На основе анализа данных таблицы 
1 видовое разнообразие комплекса паразито-
идов C. ohridella в отдельной стране положи-
тельно и достоверно (r = 0.46; n = 21; P < 0.01) 
коррелирует с количеством выполненных на 
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этой территории исследова-
ний. Наиболее богатые ком-
плексы паразитоидов минёра 
выявлены в России, Австрии, 
Италии и Германии – 68, 31, 
29 и 25 видов, соответственно 
(табл. 1). Всех паразитоидов 
C. ohridella можно условно 
разделить на случайных, пер-
спективных и потенциаль-
ных.

Случайные паразитои-
ды – виды, отмеченные с C. 
ohridella не более чем в двух 
локациях вторичного ареала 
минёра. Это 68 видов (или 
68.7% списка). Часто такие 
точки значительно удале-
ны друг от друга. Например, 
Cirrospilus diallus атаковал C. 
ohridella в Словении [Volter, 
Kenis, 2006] и России [Ко-
стюков и др., 2014a, 2014b], 
Sympiesis euspilapterygis – в 
Австрии [Deschka, 1995] и 
России [Костюков, 2016], S. 
gregori и Pediobius cassidae 
– в Италии [Hellrigl, 1998, 
2001; Zini, 2002] и Рос-
сии [Костюков и др., 2014a, 
2014b; Костюков, 2016]. По 
всей вероятности, такие связи 
возникали временно при рас-
ширении ареала минёра.

Перспективные пара-
зитоиды – виды, имеющие 
к C. ohridella некие фено-
логические, поведенческие 
или физиологические адап-
тации. Такие паразитоиды 
формируют связи с минёром 
на территории 50% его вто-
ричного ареала и более. В 
нашем случае – это 14 видов 
(или 14.1% списка). К ним от-
носятся Pteromalus semotus, 
Cirrospilus viticola, C. vittatus, 
Pnigalio agraules, P. pectini-
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pentheus, Closterocerus trifasciatus, Pediobius 
saulius, Baryscapus nigroviolaceus, Minotetras-
tichus frontalis, Colastes braconius, Scambus 
inanis. Рассмотрим характеристики наиболее 
значимых видов.

Minotetrastichus frontalis – грегарный эк-
топаразитоид гусениц и куколок миниру-
ющих насекомых. Известен как вторичный 
и третичный паразитоид представителей 
Eulophidae и Braconidae [Graham, 1987]. M. 
frontalis зимует на стадии личинки в минах 
[Lupi, 2005]. Это один из наиболее важных 
паразитоидов C. ohridella, распространённый 
по всему ареалу хозяина. В 9 странах вид от-
мечен как доминант, в 8 – субдоминант (табл. 
1). Паразитоид атакует минёра от гусениц 
младшего возраста (L2) до куколки, предпо-
читает гусениц старшего возраста (L4) [Lupi, 
2005; Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. На одной гусенице C. ohridella находи-
ли до 9 [Lupi, 2005] и даже 10 [Grabenweger et 
al., 2010] личинок M. frontalis. В ряде случаев 
M. frontalis был отмечен как гиперпаразито-
ид, например, P. agraules, P. pectinicornis, P. 
saulius, и, вероятно, S. inanis [Grabenweger, 
2001; 2003; Lupi, 2005; Volter, Kenis, 2006; 
Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. Известны случаи мультипаразитизма 
M. frontalis с P. saulius и C. trifasciatus [Volter, 
Kenis, 2006]. 

Pediobius saulius – первичный, часто вто-
ричный, редко третичный одиночный эндо-
паразитоид личинок и куколок преимуще-
ственно минирующих насекомых [Bouček, 
Askew, 1968]. Вид широко распространён в 
Палеарктике [Viggiani, 1964]. P. saulius в ка-
честве паразитоида C. ohridella известен в 
18 странах. В 9 из них вид отмечен как до-
минант. Это страны Балканского полуострова 
и соседние с ними – Словакия [Volter, Kenis, 
2006], Венгрия [Horváth, Benedek, 2007] и 
Турция [Cebeci et al., 2011]. Паразитоид ата-
кует минёра от гусениц старшего возраста 
(L4) до стадии куколки, предпочитает кукол-
ку [Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. Известны случаи гиперпаразитизма P. 
saulius на Colastes braconius [Tomov, Hristov, 
2007]. 

Анализ образцов P. saulius (146 особей 
из 10 стран Европы) с помощью ДНК-барко-

динга (секвенирования фрагмента митохон-
дриального гена COI) показал существование 
специализированной на C. ohridella балкан-
ской «расы» P. saulius. Потенциально этот 
балканский гаплотип может быть использо-
ван в качестве биологического агента против 
C. ohridella по всей Европе [Hernández-López 
et al., 2011].

C. trifasciatus – первичный, реже вторич-
ный, одиночный эндопаразитоид личинок и 
куколок [Bouček, Askew, 1968]. Личинка зи-
мует внутри куколки хозяина [Lupi, 2005]. 
C. trifasciatus повсеместно известен в каче-
стве паразитоида C. ohridella (табл. 1). Вид 
отмечен как субдоминант в Италии [Lupi, 
2005], Боснии и Герцеговине [Hellrigl, 2001], 
Германии [Sedlak, Melber, 2007], Хорва-
тии [Grabenweger et al., 2005] и Греции 
[Grabenweger et al., 2005] входил в тройку 
наиболее значимых паразитоидов инвазион-
ного вида. C. trifasciatus атакует C. ohridella 
от гусениц младшего возраста (L2) до кукол-
ки, предпочитает поздние стадии развития 
минёра [Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et 
al., 2010]. Известен как гиперпаразитоид ли-
чинок и куколок других паразитоидов, напри-
мер, Chrysocharis spp. [Grabenweger, 2001], P. 
saulius [Tomov, Hristov, 2007]. 

Pnigalio agraules – одиночный эктопа-
разитоид преимущественно личинок насе-
комых-минёров [Bouček, Askew, 1968]. Фак-
тическая плодовитость самок P. agraules 
составляет в среднем 65 яиц [Jäckel et al., 
2006b; Grabenweger et al., 2009]. Зимует на 
стадии куколки [Lupi, 2005]. Один из важных 
паразитоидов C. ohridella, выявленный в 20 
странах. Вид отмечен как субдоминант в Ве-
ликобритании [Bhatti et al., 2013], Швейца-
рии [Girardoz et al., 2007c], Германии [Jäckel 
et al., 2006a], Польше [Bystrowski et al., 2008; 
Tarwacki et al., 2012] и Венгрии [Horváth, 
Benedek, 2007]. В Италии [Hellrigl, 1998], 
Румынии [Andriescu et al., 2016] и Болгарии 
[Tomov, Hristov, 2007] входил в тройку наи-
более важных паразитоидов C. ohridella. 
P. agraules атакует гусениц 4 возраста 
[Grabenweger, 2003] и пронимфы C. ohridella 
[Tomov, Hristov, 2007]. В ряде случаев P. 
agraules был отмечен как гиперпаразитоид на 
куколках эувлофид [Volter, Kenis, 2006]. Раз-
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работана методика выращивания P. agraules 
в условиях лаборатории [Grabenweger et al., 
2009].

Потенциальные паразитоиды также об-
ладают определёнными адаптациями к C. 
ohridella и формируют связи с минёром на 
территории менее 50% его вторичного ареала. 
Как правило, эти территории может объеди-
нять схожесть абиотических условий среды. 
Это 17 видов (или 17.2% списка): Eupelmus 
urozonus, Cirrospilus elegantissimus, C. pictus, 
Elachertus inunctus, Hemiptarsenus ornatus, 
Pnigalio longulus, P. mediterraneus, P. soemius, 
Sympiesis gordius, Zagrammosoma talitzkii, Z. 
variegatum, Chrysocharis nitetis, Ch. phryne, 
Closterocerus lyonetiae, Neochrysocharis chlo-
rogaster, Minotetrastichus platanellus и Itoplec-
tis alternans. Например, E. urozonus как па-
разитоид C. ohridella обычен в Центральной 
Европе: Германии [Sedlak, Melber, 2007], Ав-
стрии [Grabenweger, Lethmayer, 1999; Stolz, 
2000а; Lethmayer, 2002; Grabenweger, 2004], 
Северной Италии [Hellrigl, 1998; 2001], 
Хорватии [Grabenweger et al., 2005; Matošević, 
2007], Венгрии [Reider et al., 1999]. При этом 
известны отдельные случаи участия вида в 
комплексах паразитоидов минёра в Вели-
кобритании [Pocock et al., 2011], Болгарии 
[Tomov, Hristov, 2007] и России [Костюков и 
др., 2014a, 2014b]. Другой пример. Эктопа-
разитоид P. mediterraneus атакует C. ohridella 
преимущественно в странах близ Чёрного 
моря: Турции [Cebeci et al., 2011], Болгарии 
[Pelov et al., 1993], Румынии [Drosu et al., 
2007], Украине [Мешкова, Микулина, 2013], 
России [Костюков, 2016]. 

Комплексы паразитоидов вторичного 
ареала C. ohridella характеризуются отсут-

ствием в них специалистов. Практически все 
выявленные паразитоиды имеют экологиче-
ские связи, в том числе, с видами четырёх 
отрядов минирующих насекомых [Universal 
Chalcidoidea Database, 2022]. Например, каж-
дый из одиннадцати видов чешуекрылых-ми-
нёров из родов Phyllocnists и Phyllonorycter, 
развивающихся на декоративных широко-
лиственных деревьях (Populus spp., Salix 
spp., Prunus spp., Quercus spp., Platanus spp., 
Ulmus spp.) близ конского каштана (Aesculus 
hippocastanum L.) в г. Турине (Сев. Италия), 
был атакован как минимум тремя видами па-
разитоидов комплекса C. ohridella из семи 
(Pnigalio agraules, Zagrammosoma variegatum, 
Pediobius saulius, Closterocerus trifasciatus, 
Chrysocharis nephereus, Minotetrastichus fron-
talis, M. platanellus) [Ferracini, Alma, 2007].

Яйцевой паразитизм C. ohridella неиз-
вестен [Grabenweger, 2003; Ferracini, Alma, 
2007]. Привлекательность минёра для параз-
итоидов растёт в ряду: гусеница – пронимфа 
– куколка (табл. 2).

Несмотря на существующие методиче-
ские различия подходов к оценке заражён-
ности паразитоидами популяций C. ohridella 
практически во всех работах была показана 
несостоятельность комплекса этих энто-
мофагов как основного фактора регуляции 
динамики численности минёра (табл. 3). В 
отдельных локациях заражённость паразито-
идами достигала значений 80.0–81.0% [Lupi, 
Colombo, 2003; Lupi, 2005], однако средние 
величины показателя на исследуемой тер-
ритории были всегда низкими. Например, 
анализ более чем 111 тысяч мин C. ohridella, 
исследованных в период 2001–2003 гг. в 70 
локациях Европы, показал среднюю заражён-

Таблица 2. Доля видов в комплексе паразитоидов (%), атакующих C. ohridella, на разных стадиях развития

Стадия
Источник Средняя

доля видов, 
%

Grabenweger, 
2004*

Girardoz et al., 
2006* Volter, Kenis, 2006*

Яйцо 0 0 0 0
Гусеница (L1–L2) 5.7 4.0 2.4 4.0
Гусеница (L3–L4) 34.3 21.5 11.7 22.5
Пронимфа 34.3 44.2 28.3 35.6
Куколка 25.7 30.3 57.6 37.9

Примечание. * – оригинальный пересчёт по материалам публикаций.
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ность паразитами 5.7% [Grabenweger et al., 
2010]. Для того чтобы понять причины этого 
явления рассмотрим случай взаимодействия 
комплекса паразитоидов с аборигенным ви-
дом чешуекрылого-минёра.

Наше исследование хронического очага 
осиновой моли-пестрянки Phyllonorycter ap-
parella (Herrich-Schäffer, 1855) (Gracillariidae), 
проведённое в течение 2014–2017 гг. близ г. 
Ижевска, показало, что развитие комплекса 
паразитоидов минёра было связано с еже-
годным увеличением количества входящих 
в него видов (6, 9, 16, 19, соответственно) 
и сменой доминантных видов ((Pholetesor 
circumscriptus) – (Closterocerus trifasciatus + 
Minotetrastichus frontalis) – (Cirrospilus pictus 
+ C. trifasciatus + M. frontalis) – (Chrysocharis 
pentheus), соответственно) [Ермолаев и др., 
2019, 2022]. Ежегодный рост показателя зара-
жённости паразитоидами (до 70%) привёл к 
затуханию очага Ph. apparella в 2018 г. Дру-
гими словами, комплекс паразитоидов в очаге 
Ph. apparella проходит определённое разви-
тие. Ежегодно растёт как количество видов, 
входящих в комплекс, так и общий показа-
тель заражённости паразитоидами генераций 
минёра. Эти структурные и функциональные 
изменения сопровождаются ежегодной сме-
ной доминирующих видов. Развитие струк-
туры комплекса паразитоидов в очаге минёра 
основано на мультитрофических взаимодей-
ствиях между видами. Усложнение струк-
туры (за всю историю очага – до 26 видов) 
могло происходить как за счёт усиления кон-
куренции за Ph. apparella первичных парази-
тоидов, так и за счёт проявления новых слу-
чаев гиперпаразитизма. Увеличение видового 
разнообразия первичных паразитоидов хозя-
ина положительно связано с числом видов 
гиперпаразитоидов [Hawkins, 1994, с. 135], а 
общий уровень гиперпаразитизма может до-
стигать 90% [Holler et al., 1993]. 

Комплекс паразитоидов локальной попу-
ляции во вторичном ареале C. ohridella не 
проявляет развития структуры во времени. 
Например, семилетнее исследование дина-
мики комплекса паразитоидов C. ohridella в 
г. Хедервар (Венгрия) показало отсутствие 
существенных изменений в его структуре 
[Horváth, Benedek, 2007]. То же было отмече-

но и в пятилетних данных в г. Турине (Сев. 
Италия) [Ferracini, Alma, 2007]. 

Первая причина неэффективности ком-
плекса паразитоидов C. ohridella связана с 
нехваткой видов первичных паразитоидов и 
прежде всего коинобионтов. Общеизвестно, 
что эндопаразитоиды предпочитают нападать 
на гусениц Phyllonorycter младшего возраста, 
в то время как эктопаразитоиды – преиму-
щественно с четвёртого [Askew, Shaw, 1979]. 
Если в первом случае атакованная гусеница 
продолжает своё развитие, то во втором она 
будет жива, но необратимо парализована 
[Тобиас, 2004]. Отсюда представители двух 
разных стратегий паразитизма: идио- и кои-
нобионты [Askew, Shaw, 1986]. Заражение и 
полное развитие идиобионта происходит на 
одной стадии развития хозяина, а коинобион-
та – на разных [Askew, Shaw, 1986]. В нашем 
случае (табл. 1) отношение идио- к коино-
бионтам среди перспективных паразитоидов 
– 8 : 6, среди потенциальных – 12 : 5. В обоих 
случаях отмечена нехватка представителей 
второй группы. Именно коинобионты, обла-
дая физиологическими адаптациями к хозяи-
ну, оказывают наиболее значимый эффект в 
регуляции его численности. Проиллюстриру-
ем этот тезис.

Интродукция узкоспециализированного 
коинобионта из первичного во вторичный 
ареал минёра зачастую полностью решала 
проблемы с инвазионным видом. В 1950 г. 
фоновый европейский вид Phyllonorycter 
messaniella (Zeller, 1846) (Gracillariidae) был 
завезён в Новую Зеландию и стал основным 
вредителем дубов и ряда других деревьев 
[Thomas, Hill, 1989]. В 1957 г. здесь были 
выпущены два наиболее важных европей-
ских коинобионта минёра: Achrysocharoides 
splendens (Delucchi, 1954) (Eulophidae) 
и Pholetesor circumscriptus (Nees, 1834) 
(Braconidae). Через несколько лет показа-
тель заражённости минёра паразитоидами 
достиг 80%, в результате чего плотность Ph. 
messaniella была снижена до фонового уров-
ня [Thomas, Hill, 1989]. Другой пример. Ана-
лиз плотности заселения европейским видом 
– лиственничной чехлоноской Protocryptis 
laricella (Hūbner, 1817) (Coleophoridae) ли-
ственницы западной Larix occidentalis Nutt. 
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и заражённости минёра завезённым из пер-
вичного ареала коинобионтом Agathis pumila 
(Ratzeburg, 1844) (Braconidae), проведён-
ный в течение 1972–1995 гг. на 13 пробных 
площадях в Голубых горах (Blue Mountains) 
(Канада), показал снижение в результате дея-
тельности паразитоида плотности инвайдера 
до фоновой [Ryan, 1990, 1997]. Повторная ра-
бота на этих же пробных площадях в 2010 г. 
выявила крайне низкую среднюю плотность 
заселения деревьев чехлоноской (0.073 гусе-
ницы на 1 брахибласт) [Oester, Shaw, 2012]. 
При этом заражённость паразитоидом A. 
pumila варьировала по пробным площадям от 
1.8 до 53.4% [Oester, Shaw, 2012].

Становление доминантов среди первич-
ных паразитоидов C. ohridella на определён-
ной территории проходит в конкуренции с 
другими кандидатами (как перспективными, 
так и потенциальными видами паразитоидов) 
и может носить многоэтапный характер. Так, 
в результате реализации шести крупных про-
ектов по всей территории Венгрии в период 
с 1994 по 2001 г. выявлено, что в начале ин-
вазии C. ohridella (в 1994 г.) в стране среди 
паразитоидов минёра доминировал Pnigalio 
agraules (I этап), однако в дальнейшем его 
доля в комплексе стремительно упала [Туроч 
и др., 2003]. С 1996 по 1999 г. среди параз-
итоидов преобладал Minotetrastichus frontalis 
(II этап). С 1998 г. стала расти доля Pediobius 
saulius, в результате чего в 2000–2001 гг. вид 
стал новым доминантом (III этап). Интерес-
но, что динамика роли M. frontalis и P. saulius 
зеркально противоположна друг другу [Туроч 
и др., 2003]. Схожие трансформации в струк-
туре доминантов отмечали, по-видимому, в 
Австрии [Lethmayer, 2003]. Другой пример. 
Если в 1998 г. в Сербии в комплексе паразито-
идов C. ohridella доминировал Closterocerus 
trifasciatus, вторым был P. agraules, а третьим 
– P. saulius (I этап) [Freise et al., 2002], то в 
2001 г. начинает преобладать M. frontalis, вто-
рым становится P. saulius (II этап) [Stojamović, 
Marković, 2004]. В 2002–2003 гг. преобладает 
P. saulius (III этап) [Grabenweger et al., 2005], 
который доминирует до сих пор [Cebeci et al., 
2018]. Не исключено, что северо-западный 
и юго-восточный кластеры паразитоидов C. 
ohridella в Европе в фундаментальной рабо-

те Г. Грабенвегера и др. [Grabenweger et al., 
2010] – это всего лишь срез состояния разных 
этапов становления доминантов в комплек-
се паразитоидов C. ohridella. На Балканах, 
где формирование комплекса началось зна-
чительно раньше, доминирует P. saulius (III 
этап), а в Центральной и Западной Европе, где 
времени прошло значительно меньше, пре-
обладает M. frontalis (II этап). Очевидно, что 
продолжительность каждого этапа на опреде-
лённой территории зависит от совокупности 
локальных экологических факторов. 

Вторая причина неэффективности ком-
плекса паразитоидов C. ohridella связана с 
отсутствием эволюционно сложившихся ас-
социаций вторичных паразитоидов к опреде-
лённому сочетанию «растение-хозяин – ми-
нёр – первичный паразитоид». Например, за 
5 лет исследований в Турине из 29 033 эк-
земпляров паразитированных гусениц и ку-
колок C. ohridella гиперпаразитизм составил 
только 0.08% случаев [Ferracini, Alma, 2007]. 
Гиперпаразитоид может найти хозяина как 
по запаху, связанному с активностью микро-
биологических симбионтов (например, по-
лиднавирусов у представителей ихневмонид 
и браконид), впрыснутых в тело фитофага 
первичным паразитоидом [Zhu et al., 2018], 
так и по летучим соединениям, выделяемым 
растением при питании личинки фитофага 
[Poelman et al., 2012]. Становление новых 
устойчивых инфохимических связей между 
видами комплекса паразитоидов нового фи-
тофага (а в нашем случае ещё и на интроду-
цированном растении) требует времени. По 
мнению экспертов [Cornell, Hawkins, 1993], 
на эволюционное развитие комплекса параз-
итоидов, способного регулировать числен-
ность популяции инвазионного вида, необхо-
димо до 10 000 лет. 

Общей проблемой функционирования 
комплексов паразитоидов фитофагов Евро-
пы является преобладание искусственных 
насаждений в сочетании со значительной 
антропогенной нагрузкой на них. Извест-
но, что видовая структура таких ассоциаций 
напрямую зависит от разнообразия альтер-
нативных растительноядных хозяев и, как 
следствие, растений, входящих в эту экоси-
стему. Помимо этого, альтернативные расте-
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ния могут быть важным источником нектара 
при дополнительном питании паразитоидов. 
Эффект влияния разнообразия фитоценоза 
на заражённость паразитоидами C. ohridella 
отмечен в Австрии [Lethmayer, 2002], Румы-
нии [Oltean et al., 2015] и России [Костюков, 
2016]. Например, заражённость паразитоида-
ми C. ohridella в парке г. Клуж-Напока (Румы-
ния) была выше аналогичного показателя на 
его улицах [Oltean et al., 2015]. Исследование 
комплекса паразитоидов C. ohridella г. Крас-
нодара, проведённое в 2012–2013 гг. близ 
агроэкосистемы (1-й вариант), позволило вы-
явить 42 вида паразитоида минёра [Костюков 
и др., 2014a, 2014b]. Продолжение этой рабо-
ты в 2014–2016 гг. на новой пробной площади 
с бóльшим (в 3 раза) разнообразием древес-
ных и кустарниковых растений  (2-й вариант) 
помогло установить ещё 26 видов [Костюков, 
2016]. При этом локальная видовая структура 
комплекса паразитоидов C. ohridella попол-
нялась прежде всего за счёт потенциальных и 
перспективных паразитоидов – 22.1 и 17.6% 
от общего количества видов в комплексе, со-
ответственно. Увеличение разнообразия рас-
тений в экосистеме оказывает положительное 
влияние и на значения заражённости минёров 
паразитоидами. Если в первом варианте по-
казатель составил 12.5–33.6% [Костюков и 
др., 2014a, 2014b], то во втором – до 66.7% 
[Костюков, 2016]. 

Принято считать, что C. ohridella являет-
ся видом Балканского происхождения [Lees 
et al., 2011]. Исследования в естественных и 
искусственных насаждениях каштана кон-
ского Aesculus hippocastanum в пяти странах 
Балкан показало удивительную схожесть ви-
довых структур комплексов паразитоидов C. 
ohridella, доминирующих видов (Pediobius 
saulius, Minotetrastichus frontalis, Closterocerus 
trifasciatus) и показателей заражённости па-
разитоидами (от 3.6 до 21.0%) [Grabenweger 
et al., 2005]. Постоянно высокая плотность 
заселения каштана конского минёром на зна-
чительной территории Балкан, отсутствие 
здесь специфических видов паразитоидов (и, 
прежде всего, коинобионтов) в естественных 
насаждениях и низкий уровень заражённости 
паразитоидами свидетельствуют о том, что 
вопрос относительно истинного первичного 

ареала C. ohridella может быть окончательно 
не решён.
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PARASITOIDS (HYMENOPTERA) AS MORTALITY FACTOR 
FOR CAMERARIA OHRIDELLA DESCHKA & DIMIĆ, 1986  

(LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE) 

© 2022 Ermolaev I.V.
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The review is devoted to the complexes of parasitoids of Cameraria ohridella Deschka & Dimić, 1986 
(Lepidoptera, Gracillariidae) in the secondary range of the leaf miner. Over 30 years of research, 99 species 
from 6 families of Hymenoptera have been identified. The parasitoids are represented by polyphages. The 
attractiveness of C. ohridella for parasitoids grows in the following stage order: caterpillar – pronymph – pupa. 
Egg parasitoids of the miner are not known. Indices of parasitoid infestation in C. ohridella populations are 
everywhere low. The reasons for the ineffectiveness of the miner parasitoids complexes are shown.

Key words: horse-chestnut leaf miner, Cameraria ohridella, parasitoid, Europe. 
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Представлены сведения о новых находках вьюна Никольского Misgurnus nikolskyi на юге Западной 
Сибири, максимально на расстоянии около 200 км ниже по течению р. Оби от места первого обнару-
жения. Высказано предположение, что основным способом расселения вьюна Никольского в данном 
регионе является преднамеренная интродукция. Показано, что гаплотипы мтДНК локуса cyt b вьюна 
Никольского, обитающего в бассейне р. Оби, идентичны описанным из бассейна Нижнего Амура. 

Ключевые слова: вьюн Никольского, Misgurnus nikolskyi, р. Обь, Западная Сибирь, чужеродные 
виды.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-2-38-42

В Западной Сибири к настоящему времени 
отмечено 23 чужеродных вида рыб [Interesova 
et al., 2020] и 21 вселённый вид водных 
беспозвоночных [Yanygina, 2017]. Некото-
рые из них, в частности, верховка Leucaspius 
delineatus, уклейка Alburnus alburnus, ротан 
Perccottus glenii и речная живородка Viviparus 
viviparus, впервые появившись в регионе во 
второй половине ХХ в., в настоящее время 
стремительно увеличивают численность и 
расширяют свои ареалы [Решетников, Петли-
на, 2007; Решетников, Чибилев, 2009; Инте-
ресова, 2012; Интересова, Хакимов, 2015; Ре-
шетников и др., 2017; Яныгина, Визер, 2020]. 

В 2008 г. в Западной Сибири впервые 
был отмечен вьюн Никольского Misgurnus 
nikolskyi Vasil’eva, 2001 (Cypriniformes, Co-
bitidae) [Интересова и др., 2010], распростра-
нённый в Восточной Азии [Васильева и др., 
2003]. Было высказано предположение, что 
он является чужеродным видом для региона и 
был завезён в ходе работ по интродукции ги-
дробионтов, проводившихся на Новосибир-
ском водохранилище в середине ХХ в. Целью 
данной работы является молекулярно-гене-
тическое подтверждение видовой идентифи-

кации вьюна, обитающего на юге Западной 
Сибири, а также анализ его современного 
распространения в регионе.

Для молекулярно-генетического анализа 
использовали образцы тканей (фрагменты 
грудных плавников, фиксированные в 96%-
м этаноле) пяти вьюнов, отловленных в озе-
ре на материковой террасе р. Оби, по левому 
берегу Новосибирского водохранилища (Но-
восибирская область, Искитимский район, 
№ 3 в таблице и на рисунке). Отлов рыб про-
изводили раколовками длиной 2.5 м с ячеёй 
5 мм.  

Выделение ДНК из 50 мг ткани произ-
водили с помощью набора QIAmp DNA kit 
(«Qiagen», Германия) по протоколу произво-
дителя. Для определения нуклеотидной по-
следовательности митохондриального гена 
цитохрома b (cyt b) использовали праймеры 
Glu-L.Ca и Thr-H.Ca по Šlechtová et al. [2006]. 
Смесь для ПЦР объёмом 20 мкл содержа-
ла: 10 мкл смеси Биомастер HS-Taq ПЦР-
Color (2x), по 1 мкM каждого праймера и 10 
нг ДНК. Температурный профиль реакции: 5 
мин при 95 °C, далее 30 циклов (денатурация 
при 95 °C – 30 с, отжиг праймеров при 58 °C – 
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Таблица. Точки находок вьюна Никольского на юге Западной Сибири.

Рис. Распространение вьюна Никольского на юге Западной Сибири: 
 – ранее опубликованные собственные данные;
  – опубликованные данные других авторов;
  – новые находки.

Но-
мер Область, край Бассейн Водоём Связь с водо-

током
Географические 

координаты Год Источник данных

1 Новосибирская 
обл. р. Обь озеро система ста-

риц→ р. Обь
54°52ʹ43ʺ с. ш., 
83°03ʹ02ʺ в. д. 2008 Интересова и др., 

2010

2 Новосибирская 
обл. р. Обь озеро нет 54°32ʹ35ʺ с. ш., 

82°42ʹ15ʺ в. д. 2008 Интересова и др., 
2010

3 Новосибирская 
обл. р. Обь озеро нет 54°49ʹ47ʺ с. ш., 

82°48ʹ28ʺ в. д. 2014 Собственные 
находки  

4 Новосибирская 
обл. р. Обь озеро нет 54°48ʹ16ʺ с. ш., 

82°45ʹ55ʺ в. д. 2014 Собственные 
находки  

5 Новосибирская 
обл. р. Обь пруд

р. Талая→ 
р. Иня→р. 

Обь

55°04ʹ38ʺ с. ш., 
83°27ʹ58ʺ в. д. 2016 Собственные 

находки  

6 Алтайский край р. Бурла
пой-

менное 
озеро 

нет данных
с. Подойниково

53°51ʹ с. ш., 
80°28ʹ в. д.

2016 Романенко, Зе-
ленцов, 2020 

7 Томская обл. р. Обь озеро протока Та-
ган→ р. Обь

56°13ʹ49ʺ с. ш., 
84°04ʹ44ʺ в. д. 2018

Со слов. Под-
тверждено предо-
ставленными экз.

8 Новосибирская 
обл. р. Обь

заболо-
ченное 
озеро

нет 54°52ʹ33ʺ с. ш., 
83°03ʹ25ʺ в. д. 2018 Собственные 

находки  
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30 с, элонгация при 72 °C – 60 с) и финальная 
элонгация – 5 мин при 72 °C. 

Реакцию терминирующего секвенирова-
ния проводили с помощью набора BigDye™ 
Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kits, со-
гласно протоколу производителя. Секвени-
рование с прямого и обратного праймеров 
проводили в центре коллективного пользо-
вания «Молекулярная и клеточная биология» 
(ИМКБ СО РАН, Новосибирск) на капил-
лярном секвенаторе 3500 Genetic Analyzer 
(Applied Biosystems). Анализ полученных 
секвенограмм, коррекцию ошибок, а также 
выравнивание на референсную последова-
тельность проводили с помощью пакета про-
граммного обеспечения MEGA 11 [2022].

Материалом для анализа распространения 
вьюна Никольского на юге Западной Сибири 
послужили данные, накопленные авторами, а 
также опубликованные литературные сведения.

В результате молекулярно-генетического 
анализа выявлено, что последовательности 
гена cyt b всех исследованных особей пол-
ностью совпадают с ранее опубликованным 
гаплотипом Misgurnus nikolskyi JN858855.1 
из нижнего течения р. Амур [Perdices et al., 
2011], что подтверждает дальневосточное 
происхождение обитающего в Западной Си-
бири вьюна. Все пять образцов имели одина-
ковый гаплотип, что может быть объяснено 
низким генетическим разнообразием из-за 
эффекта основателя (так в р. Амур было об-
наружено значительное гаплотипическое раз-
нообразие по этому локусу), однако необхо-
димо увеличить выборку для подтверждения 
этой гипотезы. Полученные нуклеотидные 
последовательности были депонированы в 
международной базе данных GenBank под 
номерами OM654515-OM654519. 

За 13 лет, прошедших с момента перво-
го обнаружения вьюна Никольского, стало 
известно о его большем распространении 
по территории юга Западной Сибири. По 
результатам собственных находок, а также 
анализа сообщений рыболовов-любителей, 
к настоящему времени мы зафиксировали 
присутствие данного вида в 7 разнообразных 
водных объектах, в том числе на расстоянии 
более 200 км вниз по течению р. Оби от пер-
вого места обнаружения. Кроме того, имеют-

ся опубликованные сведения о его находке в 
пойменном водоёме р. Бурла (№ 6 в таблице и 
на рисунке) [Журавлёв и др., 2020; Романен-
ко, Зеленцов, 2020], относящейся к области 
замкнутого стока Обь-Иртышского междуре-
чья и не имеющей водной связи с Обью (та-
блица). Б.Ю. Кассал [Kassal, 2021] указывает 
вьюна Никольского в списке рыб для участка 
Среднего Иртыша Омской области. К сожа-
лению, более подробной информации о его 
находке автор не привёл. Таким образом, в 
настоящее время вьюн Никольского распро-
странён на территории юга Западной Сибири 
от 53° до 56° с. ш. (рисунок).

В водоёмах, где данный вид выявлен, он 
многочислен. Учитывая, что за анализиру-
емый период (13 лет) авторами было лично 
или при их непосредственном участии обсле-
довано более 300 водных объектов в Западной 
Сибири с 49° по 60° с. ш. и с 69° по 89° в. д., 
можно констатировать отсутствие широкого 
распространения вьюна Никольского в реги-
оне. Анализ имеющихся данных показывает, 
что освоение только одного из вновь выявлен-
ных местообитаний вьюна (№ 7) может быть 
связано с его саморасселением с током воды 
по речной сети. Остальные требуют преодо-
ления значительных расстояний против тече-
ния водотоков (№ 5), не имеют связи с р. Обь 
(№ 6), или вовсе изолированы от речной сети 
(№№ 2–4 и 8). 
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DISSEMINATION OF MISGURNUS NIKOLSKYI (COBITIDAE)  
IN THE SOUTH OF WESTERN SIBERIA
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Data on new findings of the Nikolsky loach Misgurnus nikolskyi in the south of Western Siberia are pre-
sented. The maximum distance from the place of the first detection is about 200 km downstream of the Ob 
River. It has been suggested that the main method of dispersal of the Misgurnus nikolskyi in this region is 
deliberate introduction. It has been shown that the mtDNA haplotypes of the cyt b locus of the Misgurnus 
nikolskyi from the Ob River basin are identical to those described from the Lower Amur River basin. 

Key words: loach, Misgurnus nikolskyi, Western Siberia, Ob, non-native species.
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УДК 595.754.1+574.32

ВОСТОЧНОАЗИАТСКИЙ МРАМОРНЫЙ КЛОП HALYOMORPHA 
HALYS (STÅL, 1855) (HETEROPTERA: PENTATOMIDAE) ПРОНИК  

В АРМЕНИЮ
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Приведены сведения о первых находках в Центральной (г. Ереван) и Северной Армении (Лорийская 
область) инвазивного вида – восточноазиатского мраморного клопа Halyomorpha halys (Stål, 1855). 
Предполагается, что на север страны вид проник в результате самостоятельной экспансии из Грузии, 
а в центральную её часть – в результате непреднамеренного завоза с грузами или с плодоовощной 
продукцией. Отмечается роль исследователей-любителей в выявлении вида.

Ключевые слова: восточноазиатский мраморный клоп Halyomorpha halys, инвазивный вид, Ар-
мения, первые указания, роль исследователей-любителей.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-2-43-48

Введение
Восточноазиатский мраморный клоп 

Halyomorpha halys (Stål, 1855) (Heteroptera: 
Pentatomidae) – один из наиболее активно 
расселяющихся вредных инвазивных видов 
насекомых. Нативный ареал вида охватывает 
юго-восток Азии; исходно вид был распро-
странён в Китае, на Корейском полуостро-
ве, на Тайване, в Японии и Северном Вьет-
наме [Rider, 2006; Kment, Bezdikova, 2018; 
Hamilton et al., 2018]. В 1996 г. вид появился 
в США [Hoebeke, Carter, 2003], после чего на-
чал активно расселяться по стране. В насто-
ящее время он найден практически во всех 
штатах; проник также во все южные провин-
ции Канады [EPPO, 2021]. Имеется указа-
ние для Пуэрто-Рико [Hemala, Kment, 2017]. 
Найден в Южной Америке, в Чили [Faúndez, 
Rider, 2017]. В Европе H. halys впервые был 
собран в 2004 г. в Швейцарии [Haye et al., 
2014] и в Лихтенштейне [Arnold, 2009], по-
сле чего также начал активное расселение по 
континенту. Он обнаружился в 2007 г. в Ита-
лии [Cianferoni et al., 2018], в 2011 г. в Гер-
мании [Heckmann, 2012] и Греции [Milonas 
and Partsinevelos, 2014], в 2012 г. во Франции 
[Garrouste et al., 2014] и в 2013 г. в Венгрии 
[Vétek et al., 2014]. В 2015 г. обнаружен в Ру-

мынии [Macavei et al., 2015] и Сербии [Šeat, 
2015], в 2016 г. – в Болгарии [Simov, 2016], 
в 2017 г. – в Хорватии [Šapina, Šerić Jelaska, 
2018], Словении [Rot et al., 2018] и европей-
ской части Турции [Çerçi, Koçak 2017], а в 
2018 г. – в Чехии [Kment, Bezdikova, 2018]. 
На востоке вид достиг юга европейской ча-
сти России в 2013 г. [Гапон, 2016; Митюшев, 
2016], в 2015 г. Грузии [Гапон, 2016] и Абха-
зии [Musolin et al., 2018], и Казахстана, где он 
впервые найден в 2016 г. [Есенбекова, 2017]. 
История расселения вида подробно описана 
в указанных выше работах Дж. Гамильтона с 
соавторами [Hamilton et al., 2018] и П. Кмен-
та и М. Бездиковой [Kment, Bezdikova, 2018]; 
после выхода в свет этих работ клоп был най-
ден в Португалии [Grosso-Silva et al., 2020], 
в Северной Македонии [Konjević, 2020], на 
Мальте [Tassini, Mifsud, 2019], а также в ази-
атской части Турции [Güncan, Gümüş, 2019; 
Çerçi, 2021]. Вид проник также в Северную 
Африку, где он зарегистрирован в Марокко 
[Nouere et al., 2019]. Генетический анализ 
клопов из различных популяций, как натив-
ных, так и инвазивных, показал, что инвазив-
ный ареал формировался в результате неод-
нократных завозов клопа из исходного ареала 
(главным образом, из Китая) и последующего 
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расселения из вторичных очагов [Gariepy et 
al., 2015; Gariepy et al., 2021; Yan et al., 2021].

Мраморный клоп является крайне мно-
гоядным видом. Согласно К. Дути [Duthie, 
2012], развивается на представителях 49 се-
мейств. Гамильтон с соавторами [Hamilton et 
al., 2018] приводят для него список из более 
чем 200 кормовых растений, преимуществен-
но цветковых, но также и некоторых голо-
семенных; в методическом пособии австра-
лийского Департамента сельского хозяйства 
приводится список из 275 видов, при этом от-
мечается, что некоторые источники оценива-
ют число видов кормовых растений как более 
чем 300 [Final…, 2019]. Клоп вредит различ-
ным плодово-ягодным, овощным, зерновым 
и зернобобовым культурам, декоративным 
насаждениям, лесным породам и пр., нанося 
значительный экономический ущерб [Карпун 
и др., 2018], который в США оценивается в 
десятки миллиардов долларов (см. [Гапон, 
2016] и приведённые здесь ссылки).

Материал
АРМЕНИЯ. Ереван: массив Эребуни, 

40.1288° с. ш.; 44.5245° в. д.; 990 м, 01.–
02.11.2020, С. Восканян (2 экз.); Английский 
парк, 40.1739° с. ш.; 44.5093° в. д.; 990 м, 
07.11.2020, E. Мелконян (3 экз.); р-он Шен-
гавит, многоквартирный дом, 40.1517° с. ш.; 
44.4963° в. д.; 935 м, 21.11.2020, М. Мазманян 
(1 экз.); здание Института проблем гидропо-
ники, 40.1657° с. ш.; 44.4958° в. д.; 940 м, 
11.12.2020, А. Тадевосян (1 экз.); р-он Ай-
гедзор, 40.1941° с. ш.; 44.4885° в. д.; 1045 м, 
15.06.2021, A. Саркисян (1 экз.) (фотография 
экземпляра помещена на сайт “iNaturalist“ 
пользователем с ником “artem” [Brown..., 
2021]); р-он Шенгавит, 40.1521° с. ш.; 44.4986° 
в. д.; 935 м, 17.10.2021, А. Гаспарян (1 экз.); 
Детский парк, 40.1762° с. ш.; 44.5060° в. д.; 
985 м, 20.10.2021, Н. Зарикян (1 экз.).

Лорийская обл.: 2.5 км З г. Алавер-
ди, 41.0965° с. ш.; 44.6953° в. д.; 680 м, 
04.10.2021, Т. Креджян, Г. Карагян (1 экз.) 
(ручной сбор); 3 км В г. Алаверди, 41.0851° 
с. ш.; 44.6202° в. д.; 760 м, 05.10.2021, Т. 
Креджян, Г. Карагян (1 экз.). Весь материал 
собран вручную.

Экземпляры хранятся в коллекциях НЦ 
зоологии и гидроэкологии НАН РА в Ере-
ване, два экземпляра из Еревана переданы в 
Инспекционный орган по безопасности пи-
щевых продуктов Республики Армения.

Результаты и обсуждение
В рамках исследования биологического 

разнообразия Армении нашей исследователь-
ской группой уделяется специальное внима-
ние выявлению чужеродных и потенциаль-
но инвазивных видов насекомых. Одним из 
объектов нашего интереса являлся восточ-
ноазиатсикй мраморный клоп H. halys, по-
явление которого в Армении представлялось 
весьма вероятным [Гапон, 2016]. В связи с 
этим одним из авторов настоящей статьи (Т. 
Креджян) осенью 2020 г. в социальную сеть 
Facebook был помещён соответствующий за-
прос [2020], на который поступили многочис-
ленные ответы; полученные данные, в том 
числе фотографии, были проанализированы 
и выбраны сообщения, предположительно 
относящиеся к исследуемому виду. Были ор-
ганизованы встречи с лицами, предоставив-
шими сведения, от них получены экземпляры 
клопов, которые затем были определены в 
лабораторных условиях. В результате для не-
которых находок была подтверждена принад-
лежность к H. halys. Позже, в 2021 г., посту-
пили сведения о новых находках в г. Ереване, 
а нами клоп найден на севере Армении (см. 
выше, раздел «Материал»).

Таким образом, было показано проникно-
вение этого вредного насекомого в Армению. 
Учитывая относительную многочисленность 
находок в г. Ереване и обнаружение вида в 
сельской местности у г. Алаверди (см. рису-
нок), можно предположить, что клоп закре-
пился в стране (по крайней мере, в Ереване, 
где обнаруживался в течение двух лет, в том 
числе и летом), и следует ожидать его даль-
нейшей экспансии.

Пути проникновения вида в Армению 
не ясны и, вполне возможно, различны для 
территорий, где он выявлен на сегодняшний 
день. На север Армении, в район г. Алавер-
ди, вид мог проникнуть самостоятельно из 
сопредельной Грузии; он известен с Черно-
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Рис. А – Halyomorpha halys из окрестностей г. Алаверди; Б – места обнаружения вида в Армении (показано крас-
ными кружками: 1 – г. Алаверди; 2 – г. Ереван). (Картографическая основа – © OpenStreetMap contributors).

морского побережья страны с 2015 г. [Гапон, 
2016], а позже, согласно данным упомянутого 
выше сайта “iNaturalist“ [Brown..., 2021], был 
найден в ряде других пунктов Грузии, достиг-
нув на востоке окрестностей г. Тбилиси, при-
мерно в 70 км севернее г. Алаверди. С другой 
стороны, в г. Ереван он мог быть завезён с 
плодоовощной продукцией или иными гру-
зами; при этом выяснение территориально-
го происхождения клопов не представляется 
возможным без применения генетических 
методов.

Отдельно следует подчеркнуть уча-
стие исследователей-любителей («Citizen 
scientists») в обнаружении клопа в Армении. 
Как отмечено выше, большая часть нахо-
док в г. Ереване была сделана на основании 
сведений и сборов граждан в результате за-
проса, опубликованного одним из авторов в 
социальных сетях. Также в сеть помещены 
сведения о находке из Араратской области. 
Подобный опыт имеется, например, в Италии 
[Maistrello et al., 2016] и Франции [Chartois et 
al., 2021], где с использованием социальных 
сетей с помощью исследователей-любителей 
был уточнён ареал расселения H. halys.
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BROWN MARMORATED STINK BUG HALYOMORPHA HALYS 
(STÅL, 1855) (HETEROPTERA: PENTATOMIDAE) PENETRATED 

INTO ARMENIA
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Data on the first registrations of invasive insect species – marmorated stink bug Halyomorpha halys (Stål, 
1855) in Central (Yerevan city) and Northern Armenia (Lori region) are presented. It is presumed that the 
species penetrated to the north of the country as a result of independent expansion from Georgia, and to 
its central part due to unintentional delivery with cargo or fruit and vegetable products. The role of citizen 
scientists in revealing of the species is shown.

Key words: marmorated stink bug Halyomorpha halys, invasive species, Armenia, first record, role of 
citizen scientists.
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СОВРЕМЕННЫЙ СТАТУС ЧЕГРАВЫ HYDROPROGNE CASPIA В 
ЛЕНИНГРАДСКОЙ ОБЛАСТИ И НОВЫЕ МЕСТА РАЗМНОЖЕНИЯ 

ВИДА В ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ ФИНСКОГО ЗАЛИВА
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На фоне развития тёплой фазы климата последних десятилетий в Балтийском регионе произошли 
масштабные изменения ареалов и численности большого числа видов как южного, так и северного 
происхождения. Причём, у разных видов этих групп изменения протекают далеко не синхронно. Рост 
численности чегравы Hydroprogne caspia и активное её расселение в северо-восточном направлении 
наблюдались в первой половине ХХ в., а в последние десятилетия, наоборот, отмечается общая 
тенденция снижения численности. В статье подробно рассматриваются история вселения вида в 
восточную часть Финского залива, пространственное распределение и особенности биотопической 
приуроченности гнездящихся птиц. Показано, что, в отличие от других южных вселенцев в реги-
он, чеграва на протяжении последних 30–40 лет остаётся редким видом с тенденцией к сильным 
флуктуациям численности. Это, вероятно, связано с отсутствием резерва птиц в ближайших очагах 
гнездования. Показано, что чеграва, являющаяся стенобионтным видом, гнездящимся обычно на 
открытых песчаных биотопах, при вселении в Финский залив освоила размножение в принципиально 
ином ландшафте – на сглаженных гранитных сельговых скалах.

Ключевые слова: чеграва, Hydroprogne caspia, динамика ареалов, водоплавающие птицы, вли-
яние климата, Балтийское море, восточная часть Финского залива, сельговый ландшафт, биология 
размножения.
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Введение
До середины 1970-х гг. происходил актив-

ный рост численности и расширение области 
гнездования чегравы Hydroprogne caspia в 
Балтийском регионе – из юго-западной части 
Балтийского моря вид широко расселился на 
его северо-восточные побережья [Tenovuo, 
1957; Merikallio, 1958; Кастепыльд, 1972; 
Ренно, 1973; Hilden, 1987]. В связи с этим 
в восточной части Финского залива чегра-
ва превратилась из крайне редкого в конце 
XIX – начале XX в. залётного вида [Бихнер, 
1884; Бианки, 1907] в немногочисленного, 
но регулярного визитёра на летне-осенних 
кочёвках во второй половине ХХ столетия. 
Наибольшее количество встреченных птиц 
в это время отмечено на Берёзовых островах 
[Мальчевский, Пукинский, 1983; Храбрый, 
1984]. Первые 3 случая гнездования вида в 
Ленинградской обл. были зарегистрированы 
в 1972 г., на островах Кургальского рифа и о. 
Большой Косой у южного берега о. Мощный 

[Renno, 1976] (рис. 1). В дальнейшем гнездо-
вание этого вида было подтверждено только 
на островах Кургальского рифа [Бубырева и 
др., 1993; Бузун, Мераускас, 1993] (рис. 1). 
В 1994–1995 гг. колония чеграв была обна-
ружена на о. Кивимаа архипелага Большой 
Фискар, в которой в эти годы обнаружено, со-
ответственно, 14 и 25 гнёзд [Иовченко и др., 
2004] (рис. 1). 

Судовые экспедиции 1991–1992 гг. и 1994–
1995 гг. выявили также присутствие чеграв в 
летний период у островов Сескар и Мощный 
[Носков и др., 1993; Иовченко и др., 2004]. С 
1988 г. известно гнездование чегравы на од-
ном из островов Валаамского архипелага на 
Ладожском оз. [Медведев, Сазонов, 1994]. В 
текущем столетии единичные случаи гнездо-
вания вида наблюдались также у северного 
побережья этого озера [Сорина, 2013].

Целями данной работы является изучение 
истории расселения вида в регионе, описа-
ние его пространственного и биотопического 
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распределения на гнездовании на основании 
собственных и имеющихся опубликованных 
данных, а также выявление основных тенден-
ций изменения численности.

Материалы и методы
Данные по гнездованию чегравы в вос-

точной части Финского залива были получе-
ны в рамках многолетних работ по изучению 
гнездовых сообществ водоплавающих птиц 
в данном регионе. На Кургальском п-ове в 
1990–1999 гг. и в 2005–2009 гг. исследования 
здесь велись стационарно в течение апре-
ля – июля ежегодно. В 2010–2020 гг. учёты 
гнёзд на Кургальском п-ове проводились на 
коротких 5–7-дневных выездах в апреле –
июле. Обычно делалось 2–4 учёта за сезон в 
1-й декаде мая, 1-й декаде июня и в середине 
июля. Исследованиями в этом районе были 
охвачены участки западного и северного по-

Рис. 1. Пространственное распределение мест гнездования чегравы Hydroprogne caspia в восточной части Фин-
ского залива в 1972–2020 гг. 
Примечание: серые точки – места, где гнездование отмечено только в 1972 г., чёрные точки – места гнездования в 
1988–2020 гг. Под номерами указаны: 1 – о. Большой Косой, 2 – о. Хитоматала, 3 – песчаная коса у о. Херкалуда, 
4 – о. Кивимаа в арх. Большой Фискар, 5 – о. Восточный Гребень в арх. Долгий Камень.

бережья от дер. Гакково до островов Кургаль-
ского рифа. С 2010 по 2020 г. ежегодно про-
водились судовые учёты на всей акватории 
восточной части Финского залива с высадкой 
и подробными учётами на островах Сескар, 
Мощный, Малый, Большой и Малый Тютерс, 
Виргины, Родшер, Гогланд, Соммерс, Рябин-
ник, Тюлень, Малый Фискар, Гусиный, Рон-
до, Стоглаз, Вихревой, Игривый, архипелагах 
Большой Фискар, Долгий Риф, Долгий Ка-
мень, Хаспари. Обычно в сезон размножения 
птиц проводилось 2 учёта: в 3-й декаде мая 
и в конце июня – 1-й декаде июля. Каждый 
такой учёт занимал от 10 до 14 дней. Во вре-
мя исследований на островах производился 
тотальный учёт по всей площади небольших 
и средних островов, площадью до 15 га., на 
более крупных лесных островах тотальный 
учёт производился в пределах безлесной бе-
реговой полосы и окраин лесных насажде-
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ний. При этих учётах наблюдатели двигались 
плотным зигзагом с интервалом 2–3 м между 
ближайшими линиями учёта по всей изуча-
емой площади. Исследования проводились 
на парусно-моторных яхтах, моторных судах 
ГС-4, МСП. Для высадки на острова и работ 
вдоль береговой линии использовались наду-
вные лодки с подвесным мотором. В работе 
использовались 25-кратный полевой бинокль 
и фотоаппараты Никон D90 и Никон D7200 
с объективом 500 мм. Кроме того, нами был 
проанализирован весь доступный массив 
опубликованных и фондовых данных по ис-
следуемому району. 

При проведении наших учётов факт гнез-
дования считался выявленным только при 
обнаружении кладки или выводка. Точно так-
же при анализе литературы мы считали все 
утверждения о гнездовании чегравы на ка-
кой-либо территории только на основе описа-
ния особенностей поведения птиц недоказан-
ными и отвергали. Критический анализ таких 
данных приведён в разделе «Обсуждение». 
Встречи взрослых птиц в репродуктивный 
период регулярно регистрировались нами у 
большинства обследованных островов и по-
бережий Финского залива, однако ниже при-
водятся данные только по тем островам, где 
достоверно были отмечены случаи размноже-
ния чеграв, подтверждённые находками кла-
док или птенцов.

Результаты
Кургальский полуостров (59.811697° 

с. ш., 28.090798° в. д.; 59.800498° с. ш., 
28.100840° в. д.)

На островах Кургальского рифа первый 
случай гнездования чегравы отмечен О. Рен-
но в 1972 г. [Renno, 1976]. В дальнейшем 
гнездование 1–2 пар чеграв прослеживалось 
с 1988 до 1992 г. [Бубырева и др.1993; Бузун, 
Мераускас, 1993] на песчаных косах о. Хан-
гелода (59.811697° с. ш., 28.090798° в. д.). 
Согласно нашим ежегодным учётам, начи-
ная с 1993 г. вид прекратил размножение в 
данном районе. Однако, во все последующие 
годы в сезон размножения здесь регулярно 
появлялись одиночные особи и небольшие 
группы чеграв. Единичные случаи повтор-

ного заселения чегравы в район Кургальско-
го рифа были отмечены в 2007–2008 гг. На 
южной песчаной косе о. Хангелода в сме-
шанной колонии полярных и речных крачек 
27 июня 2007 г. найдены 2 слабонасиженных 
кладки чеграв из 1 и 2 яиц (рис. 2). 17 июня 
2008 г.  здесь же была обнаружена ненаси-
женная кладка из 2 яиц.

Повторное заселение чеграв в данный 
район началось в 2014 г. [Коузов, Шилин, 
2016]. Начиная с 2009 г. в южной части архи-
пелага на мелководьях в 160–200 м восточнее 
о. Кехвитлуда стала образовываться новая 
надводная песчаная коса, которая к 2010 г. 
превратилась в песчаный островок протя-
жённостью до 520 м и шириной от 15 до 40 м 
(59.800498° с. ш., 28.100840° в. д.). С 2010 г. 
здесь образовалось смешанное поселение по-
лярных Sterna paradisaea, речных St. hirundo 
и малых крачек St. albifrons [Коузов, Кравчук, 
2010а]. 6 июня 2014 г. в центральной части 
острова была обнаружена кладка чегравы из 
2 ненасиженных яиц. В 2015–2018 гг. одна 
пара этих птиц здесь гнездилась ежегодно. 
21 июня 2019 г. на этом островке обнаружено 
2 выводка из, соответственно, 3 и 1 пуховых 
птенцов в возрасте до 5 дней. 15 июня 2020 г. 
здесь были найдены 2 насиженных кладки из 
2 и 3 яиц. 

Все места гнездования чегравы на Кур-
гальском рифе представляли собой песча-
но-галечниковые косы, лишённые какой-либо 
растительности. Везде чегравы гнездились в 
плотном соседстве с другими видами крачек. 

Рис. 2. Кладка чегравы Hydroprogne caspia на о. Хан-
гелода в архипелаге Кургальский риф. 27 июня 2007 г.
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Остров Большой Косой у о. Мощный 
(59.971005° с. ш., 27.831696° в. д.)

Единственный известный из литературы 
случай достоверного гнездования чегравы 
описан О. Ренно в 1972 г. [Renno, 1976]. В 
1991–1992 гг. с побережья о. Мощный наблю-
дали нескольких чеграв, и на основании их 
поведения был сделан предварительный вы-
вод о возможности гнездования здесь данно-
го вида [Носков и др., 1993]. По результатам 
наших ежегодных работ в 2013–2020 гг. на о. 
Мощный и прилегающих к нему островках 
(Большой и Малый Косые и других), взрос-
лые чегравы здесь периодически отмечались, 
однако не было установлено ни одного слу-
чая размножения этих птиц. Все небольшие 
островки нами полностью обследовались, и 
поскольку они покрыты разреженной низ-
котравной растительностью, то возможность 
недоучёта была практически исключена. 

Архипелаг Большой Фискар (60.408117° 
с. ш., 27.941031° в. д.)

На архипелаге Большой Фискар у северно-
го побережья Финского залива на о. Кивимаа 
после находок колонии в 1994 г. (14 пар) и в 
1995 г. (25 пар) [Иовченко и др., 2004] чеграва 
достоверно гнездилась до 2006 г., когда число 
гнёзд в колонии возросло до 38 (данные А.Р. 
Гагинской). К 2010 г. вид перестал гнездить-
ся на этом архипелаге. Повторное заселение 
архипелага началось в 2014 г. – 31 июня на 
месте прежней колонии на о. Кивимаа обна-
ружено 7 кладок, содержавших по 2 яйца. Все 
яйца были в средней стадии насиженности. 
При повторном посещении острова 29 июля 
2014 г. в районе колонии было обнаружено 5 
крупных пуховых птенцов. В 2015 г. на этом 
острове гнездилось 9 пар, в 2016 г. – 8 пар, 
в 2017 г. – 14 пар, в 2018 г. – 18 пар, в 2019 
г. – 15 пар. В 2020 г. при посещении остро-
ва 4 июля мы обнаружили, что все колонии 
морских птиц на архипелаге Большой Фискар 
погибли. Колония чеграв в центре о. Кивимаа 
располагалась на горизонтальном скальном 
плато (бараньем лбе) на высоте приблизи-
тельно 6 м над уровнем моря с локальными 
незначительными наносами мелкой гальки. 
Рядом с колонией на тонком слое наносного 
субстрата образовались разреженные низ-

котравные луговинки. В местах расположе-
ния гнёзд чеграв гранит выходил на дневную 
поверхность, но в его локальном понижени-
и-линзе имелось маленькое и тонкое галеч-
никовое пятно с редкой порослью низкой пи-
онерной и галофитной растительности (рис. 
3). 

Архипелаг Долгий Камень (60.454664° 
с. ш., 27.880190° в. д.)

Литературные данные за 1990-е гг. не ука-
зывают на гнездование здесь чеграв. Архипе-
лаг регулярно осматривался нами с 2010 г., и 
до последнего времени чеграв мы здесь не на-
блюдали. 6 июля 2020 г. при учётах на архипе-
лаге Долгий Камень мы обследовали о. Вос-
точный Гребень (60.454664° с. ш., 27.880190° 
в. д.). В этом году здесь образовалась новая 
колония полярных Sterna paradisaea и реч-

Рис. 3. Общий вид участка колонии чеграв Hydroprogne 
caspia на о. Кивимаа в арх. Большой Фискар. 31 июня 
2014 г.

Рис. 4. Ландшафт колонии полярных Sterna paradisaea 
и речных крачек St. hirundo на о. Восточный Гребень 
архипелага Долгий Камень, где гнездилась пара чеграв 
Hydroprogne caspia. 6 июля 2020 г. 
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ных крачек St. hirundo, в которой к моменту 
нашего посещения было обнаружено более 
30 нелетающих оперённых птенцов. Здесь 
же обнаружен один крупный пуховой пте-
нец чегравы, над которым в воздухе летали 
2 взрослые птицы. Гнездовой биотоп чеграв 
и других крачек на этом острове представлен 
верхней частью сглаженной сельговой гра-
нитной скалы с редкой фрагментарной травя-
нистой растительностью в трещинах и пони-
жениях каменного субстрата (рис. 4). Высота 
скального плато в районе колонии – около 5 м 
над уровнем моря. 

Обсуждение
Кроме описанных нами мест и случаев 

гнездования чегравы в литературе имеются 
ещё несколько указаний на гнездование че-
гравы, которые мы сочли недостоверными 
или недоказанными: на островах Мощный и 
Сескар в 1991–1992 гг. [Носков и др., 1993], 
на Берёзовых        о-вах и п-ове Киперорт и на 
островках в Угольной Гавани Невской губы в 
1960–1980 гг. [Носков, 2018]. Однако указа-
ние на гнездования на Берёзовых о-вах и на   
п-ове Киперорт [Гагинская, 2002; Носков и 
др.,2004] дано только в самом общем виде – 
точки на карте и крестики в сводной таблице 
в общих сводках без конкретного указания на 
первоисточники или подробного описания. 
Ни в каких других более поздних публикаци-
ях о гнездовании чегравы на данных терри-
ториях не говорится [Алексеева и др., 2007]. 

Гнездование в 1991–1992 гг. на островах 
Мощный и Сескар обосновывается авторами 
только наблюдениями особенностей поведе-
ния встреченных птиц – полёты с рыбкой и 
тревожные крики [Носков и др., 1993]. Одна-
ко, наши долговременные стационарные на-
блюдения на Кургальском п-ове показали, что 
одиночные чегравы, пары или даже неболь-
шие группы из 3–5 чеграв могут неожидан-
но появляться у крупных колоний чайковых 
на 1–5 дней и также неожиданно исчезать. 
Примечательно, что эти чегравы демонстри-
ровали многие признаки территориального и 
брачного поведения: тревожные крики и пи-
кирование на исследователей, полёты самцов 
с рыбкой и ритуализированное кормление са-
мок. Тем не менее, поиски не выявляли в дан-

ных случаях даже попыток гнездостроения 
или откладки яиц. Поэтому любые утвержде-
ния о гнездовании чегравы только на основа-
нии встреч птиц с территориальным и брач-
ным поведением в районе колоний чайковых 
[Носков и др., 1993] следует воспринимать с 
большой долей скепсиса. Чеграва – вид, гнез-
дящийся совершенно открыто вне сомкнуто-
го травостоя. Яйца этих птиц очень крупные, 
имеют ярко выраженную видоспецифичную 
форму и расцветку. Их размеры сопостави-
мы с яйцами серебристой чайки, но форма 
их более удлинённая и эллипсоидная, а фон 
окраски – почти чисто белый с очень мелким 
и редким тёмным крапом (рис. 2). Пуховые 
птенцы чегравы также очень крупные, имеют 
ярко белый доминирующий пуховой наряд, 
оранжевый клюв и лапы. При появлении ис-
следователей они держатся совершенно от-
крыто, или залегая на песок, или бегая вдоль 
линии берега. Вследствие вышесказанного, 
при правильном учёте в чаячьей колонии 
проглядеть размножающихся чеграв практи-
чески невозможно, и нет никакой необходи-
мости экстраполировать данные на основе 
особенностей поведения птиц.

Наиболее удивительной в этом плане явля-
ется информация в Красной Книге Санкт-Пе-
тербурга, где автор очерка о чеграве Г.А. Но-
сков сообщает что в 1960-х – начале 1980-х 
гг. чегравы гнездились в колонии чайковых 
на одном из маленьких островков, располо-
женных за пределами фарватера в Угольной 
гавани Большого порта Санкт-Петербур-
га [Красная Книга…, 2018). При этом автор 
ссылается на данные В.А. Зубакина [Зуба-
кин, 1988] и собственные неопубликованные 
данные. Однако в цитируемой публикации 
В.А. Зубакин ничего про данное место гнез-
дования чегравы не говорит. Район Угольной 
Гавани во второй половине ХХ в. часто по-
сещался орнитологами, однако в литературе 
нигде не упоминается о гнездовании чегравы 
в данном месте [Мальчевский, Пукинский, 
1983], нигде о данном случае, кроме выше-
указанной публикации, не упоминает и Г.А. 
Носков. В статье об орнитологических наход-
ках на островах Финского залива 1991–1992 
гг. этим автором однозначно говорится, что 
ранее этот вид в регионе не гнездился [Но-
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сков и др., 1993]. В последние годы в Невской 
губе этот вид не наблюдается даже на мигра-
циях [Рымкевич и др., 2012]

Как видно из вышеизложенного материа-
ла, в восточной части Финского залива с 1972 
г. известно 4 места достоверного гнездования 
чеграв: острова Кургальского рифа, о. Боль-
шой Косой у о. Мощный, о. Кивимаа архипе-
лага Большой Фискар и о. Восточный Гребень 
архипелага Долгий Камень. Из них в течение 
последних трёх десятилетий на о. Большой 
Косой чегравы достоверно перестали гнез-
диться, а о. Восточный Гребень заселили 
только в 2020 г. При этом в двух местах гнез-
дования за тридцатилетний период наблюде-
ний видны лакуны, когда птицы переставали 
гнездиться и заселяли эти места вновь через 
несколько лет. Так, на Кургальском рифе че-
гравы достоверно не гнездились в 1993–2006 
гг. и в 2009–2013 гг. На архипелаге Большой 
Фискар (о. Кивимаа) чегравы точно не гнез-
дились в 2010–2013 гг., а возможно и с 2007 г., 
поскольку данные за 2007–2009 гг. по этому 
месту отсутствуют. В целом видно, что гнез-

довая численность за этот период варьирова-
ла от 0 до 19 пар (2018 г.) и 38 пар (2006 г.).

Подобные флуктуации численности, на 
наш взгляд, в первую очередь объясняются 
пульсацией на краю ареала. Скорее всего, 
это связано с динамикой климата. По край-
ней мере, почти все появления вида на гнез-
довании в регионе происходили в периоды 
развития кратковременных тёплых климати-
ческих фаз: в 1988–1992 гг., 2007–2008 гг. и 
2014–2017 гг., выразившихся, в частности, 
в изменениях степени зимнего замерзания 
Балтийского моря (рис. 5) [Swedish hydro-
meteorological intitute…, 2022]. 

Вместе с тем, чеграва за тридцатилетний 
период так и не стала в восточной части Фин-
ского залива многочисленным видом, в отли-
чие от ряда других видов южного происхож-
дения, например большого баклана [Коузов, 
2007; Коузов, Гагинская, 2013; Gaginskaya et 
al., 2013; Коузов, Кравчук, 2020а], большой 
белой цапли [Коузов, 2015а, 2015б; Коузов 
и др., 2019; Храбрый, Бубырева, 2020], лебе-
дя-шипуна [Бузун, Храбрый, 1990; Бубырева 

Рис. 5. Диаграмма динамики максимального развития льда в 1957–2020 гг. [Swedish hydro-meteorological intitute…, 
2022].
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и др., 1993; Коузов, 2005, 2016; Коузов, Крав-
чук, 2014; Zaynagutdinova et al., 2019; Kouzov 
et al., 2021] и серой утки [Коузов, Кравчук, 
2010б; Коузов, Кравчук, 2012; Иовченко, 
2014а, 2014б; Рычкова и др., 2020]. Сходная 
картина наблюдается и в южной Карелии на 
Ладожском оз., где небольшая колония чеграв 
гнездится на о. Палинсари Валаамского ар-
хипелага с 1986 г. [Кучко и др., 1988; Медве-
дев, Сазонов, 1994], а в нынешнем столетии 
изредка отмечаются отдельные размножаю-
щиеся пары также и на островах западного 
архипелага [Сорина, 2013]. 

В Балтийском регионе рост численно-
сти чеграв отмечался до начала 1970-х гг. 
[Väisänen, 1973; Hario et al., 1987], после чего 
проявилась долговременная общая тенден-
ция к снижению числа размножающихся пар 
[Hario et al., 1987; Elts et al., 2009; Eskildsen, 
Vikstrøm, 2011]. То есть дальнейшему рассе-
лению вида на Северо-Западе России, скорее 
всего, препятствует отсутствие резерва раз-
множающихся особей в ближайшем основ-
ном очаге размножения чегравы. Сходная 
картина в Ленинградской обл. наблюдалась и 
с другим видом крупных крачек южного про-
исхождения – пестроносой крачкой, которая 
после 2 сезонов гнездования в 1994–1995 гг. 
[Коузов, 1995] полностью исчезла из гнездо-
вой орнитофауны региона [Shilin et al., 2014; 
Коузов, Шилин, 2016]. 

В то же время в восточной части Финского 
залива в последние десятилетия наблюдается 
рост численности и расширение гнездовой 
области и у ряда бореально-гипоарктиче-
ских и даже арктических видов: белощёкой 
казарки [Коузов, Кравчук, 2008; Kouzov et 
al., 2018; Kouzov et al., 2019], обыкновенной 
гаги [Коузов, Шилин, 2016; Коузов, Кравчук, 
2020б], гагарки [Cherenkov et al., 2016] и тон-
коклювой кайры [Высоцкий др., 2010; Коу-
зов, Шилин, 2016; Коузов, Кравчук, 2020б]. 
То есть влияние климата на численность и 
распространение водоплавающих птиц в ре-
гионе имеет весьма сложный характер и явно 
выходит за пределы общей банальной схемы 
«потепление климата ведёт к росту числен-
ности и расширению ареалов южных видов 
и, наоборот, к регрессии численности и ареа-
лов северных птиц». Решение проблемы нуж-

но искать в изучении экологии каждого вида 
в отдельности и, вполне вероятно, что ключе-
выми вопросами в ряде случаев могут быть, 
например, изменение кормовой базы [Гущин, 
Фёдоров, 2016].

Хотелось бы отдельно отметить опреде-
лённую биотопическую пластичность чегра-
вы, выявленную нашими исследованиями. 
На большей части ареала она демонстриру-
ет достаточно явную стенотопность, заселяя 
почти исключительно открытые, лишённые 
или почти лишённые растительности песча-
ные и галечниковые косы [Cramp, Simmons, 
1983; Зубакин, 1988]. Аналогичный биотоп в 
восточной части Финского залива чеграва за-
нимает в настоящее время только на Кургаль-
ском рифе в южном секторе Финского залива. 
У северного побережья Финского залива все 
случаи гнездования этого вида, в том числе и 
наиболее крупная из известных колоний (до 
38 гнёзд), были отмечены на сглаженных лед-
ником сельговых скалах, на их верхнем плато. 
Благодаря выровненности рельефа и почти 
полному отсутствию растительности такие 
скалы имеют отдалённое внешнее сходство 
с песчаными косами. Об определённом сход-
стве условий гнездования для птиц в этих 
биотопах говорит тот факт, что вселение в 
этот биотоп наблюдалось нами также у неко-
торых других видов, обычно гнездящихся на 
песчаных косах – таких как полярная и реч-
ная крачки, кулик-сорока и галстучник. Вме-
сте с тем, заселяя открытые прибрежные био-
топы и будучи крупным, хорошо заметным 
видом, чеграва является сильно угрожаемым 
видом из-за значительного роста рекреацион-
ных нагрузок на острова и побережья Фин-
ского залива. Ситуация усугубляется весьма 
поздними сроками размножения вида в реги-
оне, когда насиживание кладок у чеграв при-
ходится на июнь – период, когда происходит 
наиболее частое появление людей на остро-
вах и побережьях. Так, наиболее вероятной 
причиной гибели колонии чеграв и других 
морских птиц на арх. Большой Фискар в 2020 
г., скорее всего, является нарушение заповед-
ного режима острова со стороны рыбаков и 
туристов, поскольку Большой Фискар уси-
ленно пропагандируется на ряде рыболов-
ных и туристических сайтов. На этих сайтах 
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можно найти множество отчётов рыбаков и 
туристов о посещении данного архипелага. В 
этом плане совершенно непонятно исключе-
ние чегравы из последней редакции Красной 
Книги Ленинградской области [Красная Кни-
га…, 2018].

Финансирование работы
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писи выполнены авторами за счёт личных 
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THE CURRENT STATE OF THE CASPIAN TERN (HYDROPROGNE 
CASPIA) IN THE LENINGRAD REGION AND NEW PLACES OF THIS 

SPECIES REPRODUCTION IN THE EASTERN PART  
OF THE GULF OF FINLAND

2022 Kouzov S.A., Zaynagutdinova E.M., Kravchuk A.V., Abakumov E.V.*

Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, 199178, Russia;
*e-mail: e.abakumov@spbu.ru 

Under the development of warm phase of climate during the recent decades, large-scale changes in the 
ranges and numbers of a large number of species of both southern and northern origin have occurred in the 
Baltic region. Thus, various species demonstrate unsynchronized changes. The population growth of the 
Caspian Tern (Hydroprogne caspia) and its active expansion into the north-western direction were fixed 
in the 1st half of the XXth century; on the contrary, in the last decades, there is a general trend to number 
decreasing. This article elaborates on the history of settling of the mentioned species into the Eastern part 
of the Gulf of Finland, its spatial distribution and peculiarities of biotopic preferences of nesting birds. It 
is shown that, in contrast to other southern migrants in the region, the Caspian Tern remains a rare species 
over the past 30–40 years with a tendency to strong fluctuations in number. This is probably caused by the 
lack of a bird stock in the nearest breeding locations. It has been shown that the stenobiontic species Cas-
pian Tern nests usually in open sandy biotopes. Inhabiting the Gulf of Finland, it mastered reproduction in 
a completely different landscape on selga massive-crystallic granite rocks.

Keywords: Caspian Tern, Hydroprogne caspia, dynamics of ranges, waterfowl, climate effect, Baltic 
Sea, Eastern part of the Gulf of Finland, selga landscape, breeding biology.
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Брюхоногий моллюск Theodoxus pallasi Lindholm, 1924, являющийся представителем Понто-Ка-
спийского комплекса фаун, впервые был обнаружен в Волжском плёсе Куйбышевского водохрани-
лища. Ранее он указывался только для Приплотинного плёса водохранилища. Полученные данные 
указывают на продолжающийся процесс распространения моллюска вверх по Волге.

Ключевые слова: Theodoxus pallasi, Theodoxus astrachanicus, Волжский плёс, Куйбышевское 
водохранилище, Россия, вид-вселенец, новая находка.
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Введение
Моллюск Theodoxus pallasi Lindholm, 

1924 относится к классу Gastropoda, под-
классу Prosobranchia, отряду Neritimorpha, 
надсемейству Neritoidea, семейству Neritidae. 
Данный вид считается обитателем солоно-
ватых вод внутренних морей и пресных вод 
речных дельт [Жадин, 1952], вследствие чего 
является мезогалинным видом [Сон, Про-
кин, 2012]. По способу питания Th. pallasi 
относится к фитодетритофагам-собирателям, 
как и другой инвазионный вид моллюска 
Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) [Ге-
расимов, 2020].

Моллюск Th. pallasi является промежу-
точным хозяином паразитической трематоды 
– Plagioporus skrjabini Koval, 1951, которая 
проникла из бассейна р. Дон [Жохов, 2001]. 
Соответственно, расширение ареала этого 
моллюска приведёт к обнаружению и воз-
никновению новых очагов заражённости рыб 
данным видом трематоды [Герасимов, 2020].

Для бассейна р. Волги указывают 
Theodoxus astrachanicus (Starobogatov in 
Starobogatov, Filchakov, Antonova et Pirogov, 
1994), который населяет пресноводные участ-
ки Каспийского моря [Сон, Прокин, 2012] и 
расселяется вверх по водохранилищам. Од-
нако, по последним данным, было показано, 

что диапазоны морфологической изменчи-
вости обоих видов имеют сходные черты, в 
результате чего их следует считать конспец-
ифичными [Anistratenko et al., 2017; Neubauer 
et al., 2018; Anistratenko et al., 2020]. В связи 
с этим Th. astrachanicus рассматривается как 
младший синоним Th. pallasi. 

Моллюск Th. pallasi является широко рас-
пространённым видом, исторический ареал 
которого охватывал Каспийское и Араль-
ское моря, где в основном моллюск заселял 
прибрежную зону на глубинах от 0 до 35 м 
[Жадин, 1952; Анистратенко и др., 1999; 
Anistratenko et al., 2017]. Однако после 1980 
г. Th. pallasi в Аральском море не находили 
[Wesselingh et al., 2019]. Обнаружение мол-
люска указывается также для бассейна Чёр-
ного моря и дельты Волги [Жадин, 1933, 
1952; Старобогатов, 1994; Даирова, Зинчен-
ко, 2003; Anistratenko et al., 2017]. Но по дан-
ным исследований, проводимых в 1994–1996 
гг., в дельте Волги в районе о. Предпоследний 
было отмечено исчезновение моллюска [Даи-
рова, Зинченко, 2003]. В начале 1960-х гг. его 
выявили в Балтийском бассейне [Mordukchay-
Boltovskoy, 1964; Ketelaars, 2004]. Так же 
моллюск встречается в водоёмах Армении и в 
р. Урал [Anistratenko et al., 2017]. Отмечалась 
массовая экспансия Th. pallasi в период с 2004 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202260

по 2011 г. в Волго-Донской канал, Береслав-
ское, Варваровское, Карповское и Цимлян-
ское водохранилища, а также Нижний Дон, 
устье Маныча и дельту Дона [Сон, Прокин, 
2012]. Встречается в Каспийском море в рай-
оне прибрежья Дербента, Дагестан (Россия) 
[Анистратенко и др., 2019; Anistratenko et al., 
2020], а также в водоёмах Казахстана [Ували-
ева, 2002]. 

Данные о расселении вверх по Волге брю-
хоногого моллюска Th. pallasi появились с 
1958 г. В это время он был впервые обнаружен 
в Волгоградском вдхр. в районе строитель-
ства Волгоградской ГЭС, а в 1960 г. – в устье 
р. Еруслан [Пирогов и др., 1990; Zhokhov, 
Molodozhnikova, Pugacheva, 2006; Антонов, 
2008; Морозова, 2008; Сон, Прокин, 2012]. В 
новых условиях моллюск заселял в основном 
твёрдые субстраты на различных глубинах. 
Так, в Волгоградском вдхр. Th. pallasi найден 
на глубинах до 15 м и более [Артемьева, 2010; 
Сон, Прокин, 2012; Anistratenko et al., 2017]. 
В период 1990–2003 гг. распространение мол-
люска имело островной характер в прибреж-
ных зонах Саратовского и Куйбышевского 
водохранилищ [Зинченко, Антонов, 2005; 
Zhokhov, Molodozhnikova, Pugacheva, 2006]. 
Он встречался на мелководье в окрестностях 
г. Сызрань, г. Октябрьск, с. Печерское, с. Алек-
сеевка Самарской обл. [Антонов, 2008], с чис-
ленностью 1400 экз./м2 [Артемьева, 2010]. В 
2006 и 2009 гг. в прибрежной зоне Саратовско-
го вдхр. моллюск имел численность 8 экз./м2 с 
биомассой 0.32 г/м2 [Зинченко, Курина, 2011], 
однако в 2009–2012 гг. эти показатели состави-
ли уже 80 экз./м2 и 3.71 г/м2 [Kurina, 2017]. В 
2010 г. мёртвые раковины моллюска были об-
наружены в районе с. Вязовка Радищевского 
района Ульяновской обл. [Артемьева, 2010]. В 
период с 2009 по 2015 г. Th. pallasi был встре-
чен в р. Самара (от устьевого участка на рас-
стоянии более 30 км до с. Алексеевка) [Курина, 
2014; Михайлов, 2015] и в Саратовском вдхр. 
[Михайлов, 2015; Курина, 2018]. В 2015–2017 
гг. моллюск обнаружен на 3 станциях в Ерус-
ланском заливе Волгоградского вдхр., где чис-
ленность его составила 39 экз./м2 с биомассой 
1.44 г/м2 [Курина, 2020]. 

По современным данным, верхняя гра-
ница распространения Th. pallasi ограниче-

на Куйбышевским вдхр. [Куйбышевское…, 
2008; Перова и др., 2018; Герасимов, 2020], и 
в основном Приплотинным плёсом. Числен-
ность моллюска в начале 2000-х гг. на данном 
участке достигала 36–240 экз./м2, а биомасса 
– 0.30–9.52 г/м2 [Зинченко, Антонов, 2005; 
Куйбышевское…, 2008]. В 2015 г. его также 
находили на этом участке водохранилища, но 
уже единично [Перова и др., 2018]. В верхо-
вье Куйбышевского вдхр. ранее этот вид не 
диагностировался [Яковлева, Яковлев, 2014].

Основным способом распространения его 
в водоёмы-реципиенты является самопроиз-
вольное расселение. Так естественным путём 
моллюск расселился через Волго-Донской ка-
нал в р. Дон, затем в Цимлянское вдхр. [Пи-
рогов и др., 1990; Сон, Прокин, 2012]. Однако 
в последнее время моллюск стал активно ис-
пользоваться в аквариумистике, где питается 
бурыми и зелёными водорослями, образую-
щимися на стенках и твёрдых предметах в 
аквариуме. Подобное явление в последствии 
может привести к увеличению темпов рас-
пространения моллюска, как наблюдалось 
для другого вида – Physella acuta (Draparnaud, 
1805) [Яковлева и др., 2010].

Материал и методы
Материал был отобран в январе 2021 г. в 

районе населённого пункта Козловка Чуваш-
ской республики на Волжском плёсе Куйбы-
шевского вдхр. (55°51.117ʹ с. ш., 048°15.66ʹ 
в. д.; рис. 1).

Глубина на данной станции составила 10 
м, грунт был представлен ракушечником из 
мёртвых раковин дрейссен с заиленным тон-
козернистым песком.

Пробы отбирали с помощью дночерпателя 
ДАК с площадью захвата 0.025 м2, получен-
ный материал промывали через сито с раз-
мером ячеи 0.27–0.33 мм. Оставшийся грунт 
помещался в кювету, где в дальнейшем осу-
ществляли выборку организмов. Фиксирова-
ли пробы беспозвоночных 96%-м спиртом по 
общепринятым стандартным методам в гид-
робиологии [Методика…, 1975; Методиче-
ские…, 1984]. Камеральную обработку проб 
выполняли в лабораторных условиях, где в 
соответствии с общепринятыми в гидробио-
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логии методами [Методика…, 1975; Руковод-
ство…, 1983; 1992] определяли абсолютные 
и относительные показатели численности и 
биомассы беспозвоночных.

Результаты исследований и их обсуждение
По результатам проведённых исследо-

ваний на рассматриваемой станции в Волж-
ском плёсе Куйбышевского вдхр. было обна-
ружено 13 видов беспозвоночных из групп 
Polychaeta, Oligochaeta, Hirudinea, Mollusca, 
Crustacea и Insecta. Среди выявленных дон-
ных беспозвоночных шесть относились к чу-
жеродным видам: полихета Hypania invalida 
(Grube, 1860), моллюски Dreissena bugensis 
Andrusov, 1897, D. polymorpha (Pallas, 1771), 
Lithoglyphus naticoides и Th. pallasi и бо-
коплав Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 
1894). Основу зообентоса на данной станции 
формировали дрейссены, в основном за счёт 
Dreissena bugensis, на долю которой приходи-
лось по численности 44.1%, а по биомассе – 
95.2% суммарных показателей.

Анализ количественных данных пока-
зал, что численность Th. pallasi на данной 
станции в январе 2021 г. составила 60 экз./
м2 (1.8% суммарных показателей всего зоо-

Рис. 1. Место обнаружения Th. pallasi в Куйбышевском 
водохранилище (масштаб 1:2 500 000).

бентоса), а биомасса – 1.9 г/м2 (0.2%). По-
лученные значения находились в пределах, 
указанных в литературных данных для При-
плотинного плёса Куйбышевского вдхр. в 
начале 2000-х гг. [Зинченко, Антонов, 2005; 
Куйбышевское…, 2008].

Обнаруженные моллюски имели длину 
раковины от 2.5 до 6 мм (в среднем 4.8±1.0 
мм), выпуклость – от 1 до 3 мм (2.3±0.5 мм), 
высоту – 2–5 мм (3.7±0.7 мм) и массу – 2–55 
мг (32.0±12.8 мг) (рис. 2).

Затем нами повторно были отобраны про-
бы зообентоса на данном участке водохрани-
лища – в мае и июне 2021 г. и в январе 2022 г. 
В них также были обнаружены живые особи 
моллюска. Длина их раковин варьировала от 
5 до 6 мм, выпуклость – от 2.5 до 3 мм, высо-
та – от 4 до 5 мм и масса – от 22 до 50 мг. 

Таким образом, на рассматриваемом 
участке Волжского плёса Куйбышевского 
вдхр. было встречено 7 экз. Th. pallasi, дли-
на раковины которых в среднем характеризо-
вались значениями 5.2±0.5 мм, выпуклость 
– 2.6±0.3 мм, высота – 4.1±0.4 мм и масса 
– 32.9±6.3 мг. За период проведения иссле-
дований численность моллюска на данной 
станции составила 35±12 экз./м2 и биомасса 
– 1.2±0.3 г/м2.

Полученные размеры оказались сопоста-
вимы с Th. pallasi из других водоёмов. По ли-
тературным данным, для Каспийского моря 
указывается высота раковины до 5.5 мм, а 
ширина − до 7.5 мм [Жадин, 1952; Курина, 
2018]. В Аральском море особи имели шири-

Рис. 2. Брюхоногие моллюски Th. pallasi, собранные в 
Волжском плёсе Куйбышевского водохранилища.
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ну до 8 мм, но в основном встречались 4 мм 
с высотой 6 мм [Бекмурзаев, 1970]. В дельте 
Волги раковины имели размеры до 7.0 мм, в 
Нижней Волге, бассейне Дона и системе во-
доёмов Волго-Донского канала – до 9.5 см 
[Сон, Прокин, 2012]. Для Саратовского вдхр. 
указывалась длина раковины 3.7±0.1 мм (от 
1.2 до 6.5 мм) с шириной от 1.5 до 10.2 мм, и 
в основном преобладали моллюски с размер-
ной группой 4.1–5.0 мм. Пустые раковины, 
найденные в районе с. Вязовка Радищевского 
района Ульяновской обл., характеризовались 
длиной раковины 2.2–9.8 мм и шириной 1.9–
6.5 мм [Артемьева, 2010].

Заключение
В результате гидробиологических иссле-

дований, проведённых в Волжском плёсе 
Куйбышевского вдхр., был обнаружен брю-
хоногий моллюск Th. pallasi – вид-вселенец, 
представитель Понто-Каспийского комплекса 
фаун. Данная находка является первым ука-
занием нахождения моллюска в верховьях 
водохранилища. Полученные данные сви-
детельствуют о продолжающемся процессе 
расселения эвригалинного моллюска вверх 
по акватории Куйбышевского вдхр. 
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NEW DATA ON THE DISTRIBUTION OF GASTROPOD THEODOXUS 
PALLASI LINDHOLM, 1924 (MOLLUSCA, GASTROPODA) 

IN THE KUIBYSHEV RESERVOIR, RUSSIA

© 2022 Melnikova A.V.*, Gvozdareva M.A.

Tatar branch of «VNIRO» («TatarstanNIRO»), Kazan, 420029, Russia
e-mail: *d.bugensis@mail.ru

The gastropod Theodoxus pallasi Lindholm, 1924, which is a representative of the Ponto-Caspian fauna 
complex, has been recorded in the Volga reach of the Kuibyshev reservoir for the first time. Previously, 
it was indicated only for the Near-dam reach of the reservoir. The data indicate the continuing process of 
mollusk settling upstream the Volga River.

Key words: Theodoxus pallasi, Theodoxus astrachanicus, Volzhsky ples, Kuibyshev reservoir, Russia, 
alien species, new find.
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ATTAGENUS BRUNNEUS FALDERMANN, 1835 (COLEOPTERA: 
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Для Беларуси впервые приводится фактический материал, собранный на территории города Гомеля, 
по чужеродному виду жуков-кожеедов – Attagenus brunneus Faldermann, 1835 (Coleoptera: Dermestidae) 
– опасному вредителю пищевых продуктов и материалов растительного и животного происхождения. 
Дана информация о его современном распространении, а также особенностях биологии и экологии.

Ключевые слова: Coleoptera, Dermestidae, Megatominae, Attagenini, Attagenus brunneus, кожееды, 
Беларусь, вид-вселенец.
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Введение
Жуки-кожееды (Coleoptera: Dermestidae) 

– одна из важнейших в практическом от-
ношении групп синантропных насекомых, 
чьи ареалы расширяются порой столь стре-
мительно, что за экспансией того или иного 
представителя этого семейства, постепенно 
становящегося космополитом, бывает труд-
но уследить. Кожееды могут причинять вред 
самым разным продуктам и предметам. Су-
ществует множество видов кожеедов, специ-
ализирующихся на порче запасов животного 
происхождения; есть виды, приводящие в 
негодность преимущественно растительные 
продукты (зерно, какао-бобы, копру и т. д.). 
Ряд кожеедов перешёл к жизни в жилищах че-
ловека, где повреждает одежду из натураль-
ных (шерстяных или шёлковых) тканей, ков-
ры и иные предметы обихода. Наличие видов 
Dermestidae в грузах и складах часто является 
признаком заражённости материалов други-
ми вредителями, которыми, в свою очередь, 
питаются личинки кожеедов [Мордкович, Со-
колов, 1999]. Наконец, кроме вреда, связанно-
го с непосредственной порчей тех или иных 
объектов или продукции, необходимо упомя-
нуть и о таком важном аспекте, как влияние 
на здоровье человека. К сожалению, по сей 
день актуальны слова Р.Д. Жантиева [1976] 

о недостаточной изученности эпидемиологи-
ческого значения Dermestidae в качестве пе-
реносчиков болезней животных и человека. 
Многие жуки-кожееды, обитающие в жилых 
помещениях, могут при этом развиваться на 
различной падали (например, на трупиках си-
нантропных грызунов), в гнёздах и на остан-
ках птиц, в мусорных кучах и т. д. Некоторые 
синантропные виды семейства Dermestidae 
имеют важное аллергологическое значение 
[Panzani, Ariano, 2001].

Настоящее сообщение посвящено Attage-
nus brunneus Faldermann, 1835 (Coleoptera: 
Dermestidae) – чужеродному виду жуков-ко-
жеедов, впервые отмеченному на территории 
Беларуси. По данным Р.Д. Жантиева, на мо-
мент публикации его известной монографии, 
посвящённой жукам-кожеедам СССР [1976], 
A. brunneus был широко распространён в 
Средиземноморье, описан из Армении, кро-
ме того, был найден в Тбилиси, Ростове, Чер-
кассах, Харькове, Туркменистане (Копетдаг) 
и Узбекистане (Чаткальский заповедник). В 
настоящее время широко распространён в 
Палеарктике. Обнаружен в Венгрии, Италии, 
Швейцарии, Южной Словакии и Австрии. 
Известен из Афганистана, Алжира, Канады, 
Египта, Ирана, Кыргызстана, Марокко, Па-
кистана, Туниса, Турции и США [Háva, 2008, 
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2015]. Зарегистрирован на территории Шац-
кого района Волынской области Украины 
[Кравченко, 2013].

Материал
На территории Беларуси A. brunneus 

впервые был обнаружен весной 2018 г. в го-
роде Гомеле. Материал (1♀) собран автором 
07.05.2018 г. в кухне частного дома по ул. 
Ауэрбаха (52°25′49″ с. ш., 30°59′12″ в. д.). 
В 2019–2021 гг. существование данной по-
пуляции в том же местообитании подтвер-
дилось новыми находками: 16.06.2019 г. 
– 1♂, 26.03.2020 г. – 1♂, 26.04.2020 г. – 1♀, 
15.03.2021 г. – 1♂ и 1♀, 30.05.2021 г. – 1♀. 
Собранный материал в настоящее время на-
ходится в коллекции автора. 

Систематические замечания
От обычного и широко распространённо-

го на территории Беларуси близкого вида – 

кожееда коврового A. unicolor (Brahm, 1791) – 
помимо различий в строении гениталий, 
A. brunneus отличается желтовато-коричне-
выми усиками, тёмно-бурыми надкрыльями 
и отчётливой бахромкой из светлых волосков 
вдоль заднего края переднеспинки, а также 
последним члеником усиков самцов, в 4 раза 
превышающим длину двух предыдущих чле-
ников вместе взятых (рис. 1).

Особенности биологии и экологии вида
Биология этого вида специально не изуча-

лась, но можно предположить, что она сходна 
с таковой A. unicolor. Синантроп, встречается 
в домах. Заражает различные растительные и 
животные материалы, включая шерсть, вой-
лок, а также пищевые продукты (сухая пахта, 
сухое молоко, арахис и пр.) [Robinson, 2005].

Обсуждение
Находка A. brunneus является первой и 

единственной на сегодняшний день регистра-
цией вида в Беларуси. Данное обстоятельство 
не вызывает особого удивления на фоне на-
блюдающихся в последние годы интенсив-
ных миграционных процессов. Вероятно, 
миграция населения, сопровождаемая ввозом 
в Беларусь различных предметов домашнего 
обихода, одежды и пр., может способство-
вать проникновению на территорию нашей 
страны многих чужеродных синантропных 
насекомых, в том числе и жуков-кожеедов. 
Подтверждением тому служат недавние на-
ходки на территории города Гомеля двух ин-
вазивных видов жуков-кожеедов – A. gobicola 
Frivaldszky, 1892 и Anthrenus picturatus Sol-
skij, 1876 [Островский, 2020]. Необходимо 
отметить, что наша находка и находка О.М. 
Кравченко [2013] в Шацком районе Украи-
ны – это самые северные точки современно-
го ареала A. brunneus. Можно предположить, 
что на распространение этого вида на север 
влияет и изменение климата.

Выводы
Обнаружение A. brunneus на юго-восто-

ке Беларуси представляет особый интерес в 
связи с его продолжающейся активной экс-
пансией к северу в Европейской части Евра-

Рис. 1. Attagenus brunneus Faldermann, 1835: самец 
(вверху) и самка (внизу): А – вид сбоку, В – вид сверху, 
С – усик.
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зийского континента. В связи с этим следует 
особое внимание уделять правильной диа-
гностике вредителей продуктов раститель-
ного и животного происхождения. В то же 
время накопление сведений о распростра-
нении и биологии этого вида позволит дать 
ценную информацию, необходимую для со-
вершенствования мероприятий по борьбе с 
ним.
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средств и по личной инициативе автора. 
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ATTAGENUS BRUNNEUS FALDERMANN, 1835 (COLEOPTERA: 
DERMESTIDAE), A NEW INVASIVE SPECIES OF CARPET BEETLES 

IN THE FAUNA OF BELARUS
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For the first time for Belarus, the actual material collected in the territory of the city of Gomel is given 
for the alien species of carpet beetles Attagenus brunneus Faldermann, 1835 (Coleoptera: Dermestidae) – a 
dangerous pest of stored food products and materials of plant and animal origin. Information on current 
distribution, as well as features of biology and ecology of this species is presented.

Key words: Coleoptera, Dermestidae, Megatominae, Attagenini, Attagenus brunneus, carpet beetles, 
Belarus, invader.
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На меридиональных и широтных транскаспийских разрезах в осенний период 2008, 2009 и 2012 
гг. исследована структура фитопланктона экологически разнородных участков моря и роль морских 
видов-вселенцев в формировании количественных показателей сообщества. Установлено, что в Ка-
спийском море продолжается трансформация планктонных фитоценозов, связанная с вхождением в их 
состав черноморских диатомей Chaetoceros peruvianus, Cerataulina pelagica и Pseudo-nitzschia seriata. 
В период осеннего цветения воды фитопланктоном в ноябре 2008 г. численность видов-вселенцев 
достигала 1.3–2.3 × 105 кл/л, вклад C. peruvianus и P. seriata в общую сырую биомассу сообщества 
достигал 49–50%. Наибольшие показатели численности и биомассы этих видов зафиксированы в 
шельфовых районах Среднего Каспия в его восточной (C. peruvianus, 2.3 × 105 кл/л), западной (P. 
seriata, 1.4 × 105 кл/л) и северной (C. pelagica, 1.3 × 105 кл/л) частях. В период исследований распро-
странение видов-вселенцев на север Каспийского моря ограничивалось солёностью 5.0, что совпадало 
с высокопродуктивной фронтальной зоной (4.0–6.0) маргинального фильтра р. Волги. Показано, что 
диатомея C. peruvianus в период, предшествующий осеннему цветению (сентябрь – октябрь), входила 
в состав фитопланктона верхнего продуцирующего 25–30-метрового слоя воды как в Среднем, так и в 
Южном Каспии. Наибольшая численность данного вида (1.6 × 104 кл/л) в это время была отмечена в 
мелководных районах на Апшеронском пороге и в восточной части Среднего Каспия в зоне действия 
прибрежного ветрового апвеллинга.

Ключевые слова: фитопланктон, виды-вселенцы, хлорофилл, биомасса, солёность.
DOI: 10.35885/1996-1499-15-2-68-82

Введение
Экосистема Каспийского моря находится 

под воздействием целого ряда природных и 
антропогенных факторов. К основным из них 
относятся региональные особенности клима-
та. Если в северной мелководной части моря 
в зимний период наблюдается образование 
льда, то в южной глубоководной части тем-
пература воды не опускается ниже 10 ○С. Вы-
сокий градиент солёности между северной и 
южной частями моря обусловлен стоком р. 
Волги, которая приносит более 80% пресной 
воды, одновременно являясь мощным факто-
ром антропогенного воздействия на экосисте-
му моря [Kosarev, 2005; Chen et al., 2017]. В 
северной части моря преобладают пресные 
воды, в то время как в южной высокая со-
лёность (13 ПЕС) обусловливает доминиро-

вание морских видов. Каспийское море, не 
имеющее связи с океаном, подвержено значи-
тельной межгодовой изменчивости уровня, 
что также является существенным фактором 
воздействия на его экосистему [Сапожников 
и др., 2010; Panin et al., 2014; Kostianoy et al., 
2019]. Считается, что изменение уровня моря 
связано с изменением стока Волги, который 
имеет тенденцию к уменьшению [Гинзбург, 
Костяной, 2018]. Другим фактором падения 
уровня моря является испарение, увеличива-
ющееся из-за повышения температуры возду-
ха вследствие глобальных изменений клима-
та [Chen et al., 2017]. 

В последние годы дополнительным фак-
тором, существенно влияющим на каспий-
скую экосистему, являются инвазивные про-
цессы. Так, вселение гребневика Mnemiopsis 
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leidyi изменило её трофическую структуру 
[Kideys, Shiganova, 2001; Finenko et al., 2006; 
Kideys et al., 2008; Shiganova, 2010; Зарбали-
ева и др., 2016].

Для фитопланктона, как автотрофного зве-
на, в первую очередь имеет значение объём и 
состав речного стока, то есть концентрация 
основных биогенных элементов и их формы 
(органическая и неорганическая). От объёма 
речного стока зависят колебания солёности, 
а следовательно, и преимущественное раз-
витие тех видов планктонных водорослей, 
которые наиболее приспособлены к этим 
колебаниям. Весь Северный Каспий следу-
ет рассматривать как маргинальный фильтр 
р. Волги [Кравчишина и др., 2013; Лукашин 
и др., 2019], где происходит преобразование 
растворённых и взвешенных форм вещества, 
а также трансформация планктонных сооб-
ществ [Лисицын, 1994].

Исследования структуры каспийского фи-
топланктона, его экологических и продукци-
онных характеристик имеют почти вековую 
историю. За этот период прослежены измене-
ния в планктонных фитоценозах до и после 
зарегулирования стока р. Волги [Биологиче-
ская продуктивность Каспийского…, 1974; 
Ардабьева, Татаринцева, 2000; Санина и др., 
2000; Карпинский, 2009, 2010; Паутова и др., 
2015, 2017]. Было установлено, что зарегули-
рование стока снизило продукцию фитоплан-
ктона примерно в 2 раза несмотря на вселе-
ние в водоём нового вида – крупноклеточной 
диатомеи Pseudosolenia calcar-avis. Этот вид 
на многие годы стал основной доминирую-
щей формой каспийского фитопланктона, 
вытеснившей традиционные для моря виды 
диатомовых и динофлагеллят.

В настоящее время в фитопланктоне Ка-
спийского моря преобладают цианобактерии 
и диатомовые водоросли [Gogorev, 2006]. 
Считается, что вклад динофлагеллят в общую 
биомассу сообщества невелик. Однако, в лет-
ний период 2013 г. было отмечено «цветение» 
динофлагеллят из рода Gonyaulax с биомас-
сой до 17.0 г/м3 в зоне сезонного апвеллинга 
в восточной части Среднего Каспия [Паутова 
и др., 2017]. 

В фитопланктоне Каспийского моря, 
не отличающемся высоким разнообразием 

морских форм вследствие пониженной со-
лёности, имеется много свободных экологи-
ческих ниш [Прошкина-Лавренко, Макаро-
ва, 1968]. Это позволяет чужеродным видам 
закрепиться в сообществе, а некоторым из 
них даже занять доминирующее положение 
[Карпинский, 2009, 2010]. Очевидно, что по-
добные изменения в структуре лидирующего 
комплекса видов инициируются изменением 
факторов среды, среди которых солёность и 
основные элементы питания имеют опреде-
ляющее значение. Снижение концентрации 
неорганических форм азота и фосфора – ос-
новных биогенных элементов – и увеличение 
концентрации их органических форм [Бар-
сукова, 1971] – один из главных факторов 
трансформации фитопланктона каспийской 
экосистемы. 

Информация о новых для моря видах ди-
атомовых водорослей Cerataulina pelagica, 
Pseudo-nitzschia seriata и Chaetoceros peru-
vianus появилась в научной литературе нача-
ла 2000-х гг. [Санина и др., 2000; Ардабьева, 
Татаринцева, 2000; Карпинский, 2009, 2010; 
Паутова и др., 2015, 2017]. В ходе дальней-
ших исследований было установлено, что 
данные виды стали доминантами фитоплан-
ктона Среднего Каспия [Pautova et al., 2019], 
придя на смену традиционным доминантам 
Dactyliosolen fragilissimus и Prorocentrum 
cordatum. Одновременно с этим резко сни-
зилась численность диатомеи P. calcar-avis, 
преобладавшей в каспийском фитопланктоне 
после её вселения в водоём в 1930-е гг. [Кар-
пинский, 2010]. 

Целью настоящей работы было иссле-
дование пространственно-временного рас-
пределения видов-вселенцев C. pelagica, P. 
seriata и C. peruvianus в Северном, Среднем 
и Южном Каспии и их роли в формирова-
нии биомассы каспийского фитопланктона в 
осенний период 2008–2009 и 2012 гг.

Материалы и методы
Материалом для исследования послужи-

ли пробы фитопланктона, собранные в 29-
м, 32-м и 41-м рейсах НИС «Рифт» в ноябре 
2008, сентябре 2009 и октябре 2012 гг. на 
транскаспийских широтных и меридиональ-
ных разрезах в Среднем и Южном Каспии, а 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202270

также на субмеридиональном разрезе от дель-
ты р. Волги через зону смешения волжских и 
среднекаспийских вод (область маргинально-
го фильтра) в Северном Каспии (рис. 1а и 1b).

В мелководной зоне Северного Каспия 
пробы отбирали в поверхностном слое моря 
в поле солёности от 0.2 до 10.6 ПЕС. В глубо-
ководных районах Северного и Южного Кас-
пия отбор проб проводили до максимальных 
глубин с помощью 10-литровых батометров 
Нискина после предварительного СТД-зон-
дирования (Idronaut Ocean 316 и SBE19+) с 
учётом профилей флуориметрии и нефеломе-
трии [Амбросимов и др., 2011]. Кроме того, 
использовались данные зонда-прозрачномера 
ПУМ-А (прозрачномер универсальный мало-
габаритный автономный) производства ИО 
РАН: длина волны измерения 530 нм, точ-
ность измерения показателя ослабления све-
та взвесью (kd) 0.02 м-1.

Пробы фитопланктона фиксировались 
40%-м раствором формальдегида до конеч-

Рис. 1. a. Картосхема станций отбора проб воды в комплексных экспедициях НИС «Рифт» на разрезе «река – море» 
в Северном Каспии (1 – ноябрь 2008 г., 29-й рейс, ст. 2926–2932; 2 – сентябрь 2009 г., 32-й рейс, ст. 3210–3216; 3 – 
октябрь 2012 г., 41-й рейс, ст. МФ1–МФ10). b. Картосхема станций отбора проб воды в комплексных экспедициях 
НИС «Рифт» в Среднем и Южном Каспии: 1 – 29-й рейс, 7–22 ноября 2008 г. ст. 2911–2925; 2 – 32-й рейс, 7–16 
сентября 2009 г., ст. 3204–3209; 3 – 41-й рейс, 5 октября – 4 ноября 2012 г., ст. 4101–4136. 

ной концентрации в пробе 1% и сгущались 
методом декантирования [Киселёв, 1967]. 
Всего собрано и обработано более ста проб 
осеннего фитопланктона. Определение видов 
и подсчёт числа клеток проводили в счёт-
ных камерах Нажотта объёмом 0.05 мл (для 
нанопланктона) и Наумана объёмом 1.0 мл 
(для микропланктона) под световым микро-
скопом «Эргавал» при увеличении 16 × 10 
и 16 × 40. К группе мелких флагеллят отно-
сили одноклеточные водоросли неустанов-
ленной систематической принадлежности, 
учитывались клетки размером свыше 4 мкм. 
Биомассу рассчитывали методом «истинно-
го объёма» [Киселёв, 1967; Hillebrand et al., 
1999], соотнося форму клетки с одной из ге-
ометрических фигур (цилиндром, шаром, эл-
липсоидом вращения). Биомасса выражалась 
в единицах сырого веса (мг/м3) и единицах 
углерода (мг C/м3). Пересчёт сырой биомас-
сы в углеродные единицы был выполнен с 
использованием формулы, которая учитывает 
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систематическую принадлежность водорос-
лей [Menden-Deuer, Lessard, 2000]. Номенкла-
тура приводится по Tomas [1997], Throndsen 
et al. [2003], и World Register of Marine Species 
[2022]. Экологическая характеристика дана 
по [Левшакова, 1971; Левшакова и др., 1985]. 
За уровень цветения принята численность 
клеток 1.0 × 106 кл/л или 1 г сырой биомассы/
м3 [Tyrrell, Merico, 2004].

Прямые определения концентрации 
хлорофилла «a» (~200 проб) проводились 
флуориметрическим методом (с экстраги-
рованием в 90%-м ацетоне) с помощью ла-
бораторного флуориметра Trilogy версии 1.1 
(Turner Designs, США) по методике [Arar, 
Collins, 1997]. Калибровка прибора выпол-
нена при помощи стандарта – порошка хло-
рофилла «а» (Anacystis indulans algae, C6144, 
Sigma–Aldrich). 

Суточные значения поверхностной ФАР, 
выраженные общим числом квантов (Эйн-
штейн ∙ м-2∙сутки-1), доступны как стандарт-
ный продукт на сайте НАСА [NASA…, 2022]. 

Глубину фотического слоя определяли, 
используя экспоненциальный закон измене-
ния освещённости с глубиной [Kirk, 2011]:

Ez=E0 exp (–zkd)
kd – средний от поверхности до глубины z ко-
эффициент ослабления света (м-1), Ez и E0, со-
ответственно, освещённость на глубине и на 
поверхности (Эйнштейн ∙ м-2∙сутки-1). Изме-
нение коэффициента ослабления света реги-
стрировали с помощью зонда-прозрачномера 
ПУМ-А только в октябре 2012 г. В данной 
статье глубиной фотического слоя принима-
лась та глубина, где освещённость составляет 
0.1% от поверхностной. 

Влияние солёности на биомассу ви-
дов-вселенцев изучали с помощью вычисле-

ния коэффициентов корреляции Пирсона с 
учётом 5%-го уровня значимости.

Результаты
Условия среды

В осенний период освещённость на по-
верхности моря (ФАР) снижалась по сравне-
нию с летним периодом практически в 2 раза 
(табл. 1). Расположенный на глубине 26–30 м 
сезонный термоклин сохранялся в Среднем и 
Южном Каспии до конца октября. Темпера-
тура воды на поверхности в Среднем Каспии 
в конце октября составляла 16–18 ○С, в Юж-
ном повышалась до 22 ○С (табл. 2). Коэффи-
циент ослабления света на станции 4101 был 
более чем на порядок выше по сравнению с 
остальными станциями этого рейса. Глубина 
фотической зоны на этой станции составляла 
всего 70 см, на остальных станциях изменя-
лась от 9 до 11.5 м.

В Северном Каспии по направлению от 
дельты Волги к Среднему Каспию солёность 
изменялась в пределах от 0.2 до 10, в Сред-
нем Каспии – от 10 до 11 (минимальная отме-
чалась в зоне влияния волжских вод у запад-
ного побережья). Максимальная солёность 
зафиксирована в центральной части Южного 
Каспия (13). 

Фитопланктон
В сентябре (2009 г.) в северной части 

Среднего Каспия биомасса фитопланктона 
была невелика (табл. 3). Основу её состав-
ляли мелкие флагелляты неустановленной 
систематической принадлежности, отно-
сящиеся к размерной фракции 4–10 мкм, 
и динофлагелляты. По направлению на юг 
биомасса возрастала, достигая максимума у 
южного края Дербентской впадины. Основу 

Таблица 1. Дневные экспозиции ФАР (Эйнштейн·м-2·сутки-1) в Каспийском море

Экспедиция:
НИС, рейс Район моря Месяц Год Дневная экспозиция ФАР

НИС «Рифт», 29 Средний ноябрь 2008 ~20

НИС «Рифт», 39 Средний, Южный последняя декада мая – первая 
декада июня 2012 59–61

НИС «Рифт», 41 Средний, Южный октябрь 2012 25–30

Примечание: данные по 32-му рейсу отсутствуют. Данные 39-го рейса взяты в качестве примера уровня поверх-
ностной освещённости (ФАР) в летний период.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202272

Таблица 2. Коэффициент ослабления света , глубина фотического слоя , температура в верхнем перемешанном 
слое (ВПС) и глубина залегания термоклина  на станциях меридионального разреза в октябре 2012 г.

№ станции kd, м-1 z0.1%, м Температура ВПС, °С zt, м

4101 10.0 0.7 16.0 –
4102 0.68 10.2 17.5 28.4
4105 0.77 9.0 17.3 27.9
4106 0.68 10.2 18.8 26.1
4107 0.77 9.0 18.6 30.2
4113 0.60 11.5 21.9 29.9

биомассы создавали динофлагелляты из ро-
дов Prorocentrum и Gonyaulax при абсолют-
ном доминировании Prorocentrum micans. 
Максимальная для сентября биомасса фито-
планктона отмечена на Апшеронском пороге 
при доминировании P. micans. В южной ча-
сти моря, в центре Южно-Каспийской впади-
ны, биомасса сообщества была значительно 
ниже. Доминировала всё та же динофлагел-
лята P. micans (табл. 4). 

Таблица 3. Вклад водорослей различных систематических и размерных групп (%) в биомассу фитопланктона в 
осенний период (горизонт 0–1 м)

Номер 
станции

Глубина,
м

Акватория 
Каспия

Хлорофилл
«а», 

мг/м3

Общая 
биомасса,

мг/м3

Диато-
мовые

Динофла-
гелляты

Циано-
бактерии

Зелёные Мелкие
флагелляты

Сентябрь 2009
3204 1000 Южный - 91.6 0 88.8 0.5 0.26 6.4

3206 100 Апшеронский 
порог - 611.7 1.6 72.8 1.4 0.3 21.3

3207 500 Средний - 386.7 0.7 70.0 1.9 18.4 1.4
3209 400 Средний - 151.2 2.0 32.8 1.0 0.9 43.2

Октябрь 2012
МФ-1 5 Северный - 196 000.0 30.6 0 68.5 0 0.18
4101 7 Северный 29.69 19 426.0 76.0 1.6 18.0 0 0.8
4102 95 Средний 1.33 51.3 14.7 73.8 0.2 0 11.0
4103 390 Средний 1.68 70.3 77.7 19.6 0 0 2.4
4104 730 Средний 1.21 56.3 10.1 59.0 0 3.8 11.8
4106 690 Средний 1.33 72.4 18.2 67.5 0.6 2.1 6.5
4107 420 Средний 1.23 427.0 1.7 95.1 0 0.8 2.2

4109 103 Апшеронский 
порог 1.18 11.0 2.2 51.6 0.1 12.8 26.9

4113 1005 Южный 0.72 9.1 0 64.7 0 0.8 16.1
4114 824 Южный 1.12 9.0 7.25 82.9 0 1.9 6.4
4115 515 Южный 0.41 23.4 0 30.8 0 36.0 25.5

Ноябрь 2008
2911 74.5 Средний 4.26 1673.1 75.1 10.7 0.1 0 11.1
2920 110 Средний 3.04 2628.6 69.2 7.0 14.6 0 7.0
2924 30 Средний 2.28 447.3 42.8 7.5 1.1 0.2 38.4
2925 20 Северный 6.07 3009.0 55.3 0.6 40.3 0 2.2

В сентябре в открытых водах Среднего 
Каспия и на Апшеронском пороге развивался 
вид-вселенец – морская центрическая диато-
мея Chaetoceros peruvianus, максимальная чис-
ленность которой отмечена на Апшеронском 
пороге в поверхностном слое воды табл. 4). 
При этом, на станциях, располагавшихся в 
Среднем Каспии, эта величина была на поря-
док ниже. Наибольшая численность данного 
вида была характерна для станций с наиболее 
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Район моря Вид Численность,
кл/л

Номер 
станции,

горизонт, м
Акватория

Сентябрь 2009 г.

Средний Каспий
Prorocentrum micans

Thalassionema nitzschioides 2.4 × 104 3207 Южная часть Дербентской 
впадины

Prorocentrum micans 8.0 × 103 3207 Южная часть Дербентской 
впадины

Южный Каспий Prorocentrum micans 1.9 × 103 3204 Центральная часть Юж-
но-Каспийской впадины

Апшеронский порог
Lyngbya limnetica
Chaetoceros peruvianus*
Prorocentrum micans

1.7 × 105

1.6 × 104

1.0 × 104

3206
3206 
3206

Центральная часть

Октябрь 2012 г

Средний Каспий

Thalassionema nitzschioides 4.5 × 104 4103 Западная часть

Binuclearia lauterbornii 3.2 × 104 4104 Западная часть

Chaetoceros peruvianus* 1.6 × 104 4118 Восточная часть

Lyngbya limnetica 4.5 × 106 4106,24 Центральная часть 
Дербентской впадиныPleurosigma sp. 3.4 × 105 4106,24

Южный Каспий Binuclearia lauterbornii 4.0 × 104 4115 Центральная часть Южно-
Каспийской впадины

Апшеронский порог Binuclearia lauterbornii 2.0 × 104 4109 Центральная часть

Ноябрь 2008 г

Средний Каспий

Thalassionema nitzschioides 2.8 × 106 2920 Западная часть

Pseudo-nitzschia seriata* 1.4 × 105 2920 Западная часть

Lyngbya limnetica 1.6 × 105 2920 Западная часть

Prorocentrum micans 6.2 × 104 2920 Западная часть

Chaetoceros peruvianus* 2.3 × 105 2911 Восточная часть

Skeletonema costatum 2.5 × 105 2924 Северная часть

Cerataulina pelagica* 1.3 × 105 2925 Северная часть

Таблица 4. Доминирующие виды фитопланктона Среднего и Южного Каспия в поверхностном слое (0–1 м, в 
отдельных пробах до 24 м) в осенний период. 

Примечание: * – виды-вселенцы.

высоким уровнем общей биомассы фитоплан-
ктона. В водах Южного Каспия в сентябре 2009 
г. видов-вселенцев не обнаружено (табл. 5). 

В октябре (2012 г.) структура планктонных 
фитоценозов была исследована на транска-
спийских разрезах в Среднем и Южном Кас-
пии и на 12 станциях в центральной и западной 
части Северного Каспия (рис. 1a, 1b). В пери-
од исследований основная масса планктонных 
водорослей находилась в верхнем 30-метро-
вом слое воды над сезонным термоклином. В 
Среднем Каспии максимумы численности и 
биомассы наблюдали у поверхности, в Южном 
Каспии и на Апшеронском пороге – у верхней 
границы сезонного термоклина на глубине 
25–30 м. В Среднем Каспии максимальная 

биомасса фитопланктона была сопоставима 
с наблюдавшейся в этом районе в сентябре 
2009 г. (табл. 3). Концентрация хлорофилла 
«а» была максимальной в поверхностном слое 
воды у северо-западного края Дербентской 
впадины при доминировании пеннатной диа-
томеи Thalassionema nitzschioides (табл. 4). На 
всех остальных станциях разреза в слое 0–50 
м в общей биомассе доминировали динофла-
гелляты, основную роль, как и в сентябре, 
играл Prorocentrum micans.  В Южном Каспии 
и на Апшеронском пороге общая биомасса фи-
топланктона у поверхности воды была более 
чем на порядок ниже. Над сезонным термо-
клином биомасса увеличивалась. Также, как 
и в Среднем Каспии, основу биомассы здесь 
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Таблица 5. Численность (N, кл/л) и биомасса (В, мг/м3) видов-вселенцев в осенний период 2008, 2009 и 2012 гг. и 
их вклад (%) в общую биомассу фитопланктона

№ станции,
горизонт, м

C. peruvianus P. seriata C. pelagica

N B/% N B/% N B/%

2008 г.
2911

0 234 000 819.0
49% 49 900 334.0

20% 195 1.1

2920
0 138 000 483.0

18% 138 000 925
35% 544 2.99

2920
3 76 800 268.0

21.2% 96 000 643.0
50.8% 72 0.4

2920
10 39 600 138.6

7.0% 70 400 472.0
22% 4400 24.2

2920
35 4800 16.8

6.7% 14 400 96.5
38% 24 0.13

2920
50 1920 6.7 48 0.01 0 0

2924
0 1040 3.64 3100 20.6

4.6% 310 1.7

2925
0 9600 33.6

1.1% 76 800 515.0
17% 134 400 740.0

24.6%
2926

0 0 0 24 000 161.0
11% 8000 44.0

3.0%
2927

0 260 0.90 1040 7 260 1.4

2928
0 280 0.98 0 0 280 1.5

2929
0 260 0.90 10 400 69.7 0 0

2930
0 0 0 0 0 0 0

2932
0 0 0 0 0 0 0

2009 г.
3204

0 0 0 0 0 0 0

3206
0 15 960 3.6 0 0 0 0

3207
0 6000 1.4 0 0 0 0

3209
0 76 0.1 0 0 0 0

2012 г.
4101

0 0 0 0 0 0 0

4102
0 110 0 0 0 0 0

4103
0 32 0 0 0 0 0

4104
0 32 0 0 0 0 0

4106
0 12 0 0 0 0 0
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составляли динофлагелляты и мелкие фла-
гелляты (табл. 3). Из других видов, имевших 
существенное значение в формировании коли-
чественных показателей фитоценозов, следует 
отметить солоноватоводно-пресноводную зе-
лёную водоросль Binuclearia lauterbornii, ко-
торая присутствовала на всех станциях вплоть 
до глубины 840 м, достигая максимальной 
численности в сезонном термоклине и созда-
вая треть от общей сырой биомассы (табл. 4). 

Из видов-вселенцев в фитопланктоне 
Среднего и Южного Каспия в октябре 2012 
г., так же, как и в сентябре 2009 г., отмечен 
только Chaetoceros peruvianus (табл. 5). Чис-
ленность этого вида в слое 0–100 м была 
незначительна. Исключение составил рай-

Таблица 6. Распределение доминирующих видов фитопланктона в поле солёности (зона «река – море», Северный 
Каспий, поверхностный слой 0–1 м)

Номер
станции

Солёность,
ПЕС Название вида Численность,

кл/л
Экологическая
характеристика

Сентябрь 2009 г

Пресноводный комплекс

3216 0.20

Aulacoseira granulata 22 × 106 П

Stephanodiscus binderanus 2.4 × 106 П

Cyclotella caspia 1.3 × 105 С-П

Солоноватоводно-пресноводный комплекс

3215 1.08

Cyclotella caspia 4.5 × 106 С-П

Fragilaria construens 2.9 × 106 С-П

Cyclotella meneghiniana 2.7 × 106 С-П

Binuclearia lauterbornii 1.1 × 106 С-П

Stephanodiscus binderanus 2.7 × 105 С-П

3214 2.08

Cyclotella caspia 6.5 × 105 С-П

Formidium sp. 2.5 × 105 С

Aulacoseira granulata 2.2 × 105 П

3213 3.03

Formidium sp. 2.8 × 106 С

Aulacoseira granulata 9.0 × 104 П

Cyclotella meneghiniana 2.3 × 104 С-П

3212 4.07

Lyngbya limnetica 2.4 × 106 УБ

Thalassiosira caspica 2.0 × 104 С-П

Fragilaria construens 1.5 × 104 С-П

Солоноватоводно-морской комплекс

3211 5.60

Lyngbya limnetica 7.2 × 106 УБ

Chaetoceros muelleri 2.4 × 104 С

Динофлагелляты (7 видов) единично М

3210 8.40

Lyngbya limnetica 2.4 × 106 УБ

Formidium sp. 1.6 × 106 С

Pseudosolenia calcar-avis единично М

Динофлагелляты (9 видов) единично М

он ветрового апвеллинга в восточной части 
Среднего Каспия, где она увеличивалась в 
верхнем 10-метровом слое воды. 

В центральной части Северного Кас-
пия (рис. 1а) общая биомасса фитопланкто-
на была намного выше. Максимальная для 
октября биомасса фитопланктона отмечена 
при солёности 0.2 (табл. 3). Доминантами 
являлись пресноводные диатомеи Melosira 
varians и Pleurosigma sp. (по биомассе), а так-
же цианобактерия Microcystis pulverea (табл. 
6). Второй пик биомассы был отмечен при 
солёности 5.4 при доминировании солонова-
товодно-пресноводной диатомеи Fragilaria 
construens и вида-убиквиста – цианобактерии 
Lyngbya limnetica (табл. 3, табл. 6). 
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Октябрь 2012 г.

Пресноводный комплекс

4101 0.20

Melosira varians 1.2 × 106 П
Lyngbya limnetica 1.4 × 106 УБ

Fragilaria construens 5.8 × 105 С-П

Pleurosigma sp. 3.4 × 105 П

Scenedesmus quadricauda 3.8 × 105 П

МФ-1 0.22

Melosira varians 1.4 × 107 П

Fragilaria construens 1.2 × 106 С-П

Scenedesmus quadricauda 3.2 × 106 П

Microcystis pulverea 1.1 × 106 П

Солоноватоводно-пресноводный комплекс

МФ-6 5.40
Fragilaria construens 1.0 × 107 С-П

Lyngbya limnetica 2.9 × 106 УБ

МФ-7 6.00

Lyngbya limnetica 7.0 × 106 УБ

Fragilaria construens 7.5 × 105 С-П

Formidium sp. 9.0 × 105 С

МФ-8 7.40
Lyngbya limnetica 9.5 × 105 УБ

Formidium sp. 5.0 × 105 С

МФ-9 8.00
Fragilaria construens 7.0 × 105 С-П

Lyngbya limnetica 5.0 × 105 УБ

Солоноватоводно-морской комплекс

МФ-10 9.70
Lyngbya limnetica 7.5×104 УБ

Динофлагелляты (2 вида) единично М

МФ-11 10.60
Lyngbya limnetica 3.3×103 УБ

Динофлагелляты (9 видов) единично М

Ноябрь 2008 г.

Пресноводный комплекс

2932 0.22
Nitzschia sp. 1.1 × 105 П

Stephanodiscus binderanus 1.0 × 104 П

Солоноватоводно-пресноводный комплекс

2930 4.07
Fragilaria construens 3.1 × 105 С-П

Fragilaria pinnata 1.3 × 105 С-П

2929 5.01

Fragilaria construens 4.2 × 105 С-П

Cyclotella caspia 2.9 × 105 С-П

Fragilaria pinnata 2.1 × 105 С-П

2928 5.80

Fragilaria construens 2.0 × 106 С-П

Cyclotella caspia 8.0 × 105 С-П

Fragilaria pinnata 3.4 × 105 С-П

2927 7.00

Fragilaria construens 4.2 × 106 С-П

Cyclotella caspia 8.8 × 105 С-П

Fragilaria pinnata 4.2 × 105 С-П

Солоноватоводно-морской комплекс

2926 8.00
Lyngbya limnetica 3.2 × 105 УБ

Thalassionema nitzschioides 1.2 × 105 М

2925 9.00

Lyngbya limnetica 1.0 × 106 УБ

Thalassionema nitzschioides 3.0 × 105 М

Cerataulina pelagica* 1.3 × 105 М
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2924 10.05 Skeletonema costatum 2.5 × 105 М

В ноябре 2008 г. исследования проводи-
лись только в Северном и Среднем Каспии. 
В Среднем Каспии станции наблюдения рас-
полагались в шельфовой зоне над глубинами, 
не превышавшими 110 м. В ноябре общая 
биомасса фитопланктона была значительно 
выше, чем в сентябре – октябре, за счёт мас-
сового развития диатомовой компоненты. В 
западной части моря показатели биомассы в 
поверхностном слое воды соответствовали 
уровню цветения (табл. 3). Основу биомассы 
создавали виды-вселенцы Pseudo-nitzschia 
seriata и Chaetoceros peruvianus (табл. 4). 
Высокой численности достигали и абори-
генные виды Thalassionema nitzschioides 
и Skeletonema costatum. Из прочих диато-
мей встречались вид-вселенец Cerataulina 
pelagica (табл. 5) и крупная Pseudosolenia 
calcar-avis, численность которой была макси-
мальной на глубине 35 м. Из динофлагеллят 
наибольшего развития достигал Prorocentrum 
micans, создавая половину общей биомассы 
(табл. 4).

В восточной части моря в зоне сезон-
ного ветрового апвеллинга биомасса фито-
планктона была несколько ниже, но, тем не 
менее, также соответствовала уровню цвете-
ния (табл. 3). Основу биомассы формировал 
вид-вселенец Chaetoceros peruvianus (табл. 
4). Существенный вклад в биомассу давала 
и Pseudo-nitzschia seriata (табл. 5). Ещё один 
вид-вселенец – Cerataulina pelagica – также 
был отмечен в составе фитопланктона. Здесь 
же определён и самый высокий для Среднего 
Каспия уровень хлорофилла «а» (табл. 3).  

В северной части Среднего Каспия (южная 
граница зоны смешения речных и морских 
вод) основу биомассы создавали диатомовые 
водоросли и мелкие флагелляты (табл. 3). Из 
диатомей наибольшей численности достигала 
Skeletonema costatum (табл. 4). В небольших 
количествах присутствовали виды-вселен-
цы (Chaetoceros peruvianus, Pseudo-nitzschia 
seriata, Cerataulina pelagica) (табл. 5). Из про-
чих видов диатомовых следует отметить або-

Примечание: П – пресноводные; С – солоноватоводные; С-П – солоноватоводно-пресноводные; УБ – убиквисты; 
М – морские; * – виды-вселенцы.

ригенный вид – крупноклеточную центриче-
скую диатомею Coscinodiscus perforatus. 

В Северном Каспии на субмеридиональ-
ном разрезе через зону смешения «река – 
море» в поле солёности 0.2–9.0 исследована 
видовая и количественная структура план-
ктонных фитоценозов разного типа: прес-
новодных, солоноватоводно-пресноводных 
и солоноватоводно-морских (табл. 6). Наи-
больший уровень биомассы фитопланктона 
отмечен при солёности 5.8–7.0. Здесь доми-
нировали солоноватоводно-пресноводные 
диатомеи. Основу общей биомассы фор-
мировали Fragilaria construens и Cyclotella 
caspia (табл. 6). При повышении солёности 
до 8–9 по направлению на юг к Среднему 
Каспию в фитоценозе по численности начи-
нал доминировать морской аборигенный вид 
Thalassionema nitzschioides и вид-вселенец 
Cerataulina pelagica (табл. 6). Основу био-
массы составлял эвригалинный вид – циано-
бактерия Lyтgbya limnetica. В этом диапазоне 
солёности общая биомасса сообщества была 
значительно ниже. Сходные значения показа-
телей биомассы были характерны и для стан-
ций, располагавшихся в распреснённой зоне 
с солёностью ниже 5.0. Здесь основу биомас-
сы создавали пресноводные виды диатомо-
вых из родов Nitzschia и Stephanodiscus и со-
лоноватоводные диатомеи из родов Fragilaria 
и Cyclotella (табл. 6). Распространение мор-
ских видов диатомовых Pseudosolenia calcar-
avis, Skeletonema costatum и динофлагеллят 
из родов Prorocentrum и Gonyaulax на север, 
ограничивалось солёностью 5.0. Однако, пен-
натная диатомея T. nitzschioides отмечена при 
солёности 4.07.

Распределение видов Chaetoceros 
peruvianus, Cerataulina pelagica и Pseudo-
nitzschia seriata в Северном и Среднем Кас-
пии свидетельствует о том, что все они дости-
гали максимального развития при солёности 
свыше 8.0 в наиболее мористой части обла-
сти маргинального фильтра (рис. 2). При-
родным барьером, ограничивающим распро-
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странение видов-вселенцев на север, также 
как и для аборигенных морских видов, была 
солёность 5.0. Данные статистического ана-
лиза свидетельствуют о том, что выше этого 
порога биомасса C. peruvianus и P. seriata хо-
рошо коррелирует с солёностью (коэффици-
енты корреляции 0.81 и 0.77, p=0.002 и 0.005, 
соответственно). Биомасса C. pelagica опре-
деляется солёностью не столь отчётливо (ко-
эффициент корреляции 0.18, p=0.6).

Обсуждение результатов
В мористой части устьевой области р. 

Волги структура планктонных фитоценозов 
определяется градиентом солёности, что ха-
рактерно для устьевых экосистем [Carstensen 
et al., 2015; Cloern et al., 2017]. Наибольшая 
продуктивность характерна для пресново-
дного района с максимумом биомассы при 
солёности 0.2. Биомасса формируется ис-
ключительно за счёт пресноводных водоро-
слей Aulacoseira granulata и Stephanodiscus 
binderanus. Столь высокая биомасса опреде-
ляет очень малую глубину фотической зоны 
вследствие затенения. Результаты проведён-
ных нами исследований позволяют полагать, 
что область маргинального фильтра (грани-
ца «река – море») в Северном Каспии также 
является одним из наиболее продуктивных 
районов моря. В осенний период показате-
ли сырой биомассы фитопланктона здесь 
достигали максимума. Пики численности и 
биомассы были приурочены к солёностным 

Рис. 2. Распределение логарифма биомассы (Ln(B+1)) видов-вселенцев Chaetoceros peruvianus, Pseudo-nitzschia 
seriata и Cerataulina pelagica в поле солёности. 

фронтальным зонам и соответствовали пер-
вой и второй ступеням маргинального филь-
тра [Лукашин и др., 2019]. 

В отличие от этого района, в Среднем и 
Южном Каспии структура фитопланктона в 
первой половине осени определяется нали-
чием глубокозалегающего сезонного термо-
клина, препятствующего поступлению био-
генных элементов в фотическую зону. При 
этом глубина фотической зоны значительно 
меньше глубины залегания сезонного тер-
моклина из-за низкой прозрачности воды. В 
связи с этим в сентябре – октябре показате-
ли общей биомассы фитопланктона невели-
ки. Максимальных величин они достигают 
в глубоководной части Среднего Каспия и 
отличаются достаточной стабильностью. В 
глубоководной Южно-Каспийской впадине 
общая биомасса сообщества в первой поло-
вине осени на два порядка меньше. Основной 
вклад в биомассу фитопланктона глубоково-
дных районов Среднего и Южного Каспия 
вносят динофлагелляты. Доминирующим ви-
дом динофлагеллят является миксотрофная 
водоросль Prorocentrum micans (в отдельных 
случаях Gonyaulax polygramma). 

На фоне незначительного развития ди-
атомовой компоненты присутствие диато-
мовых видов-вселенцев в фитопланктоне 
открытых вод было слабо выражено. Только 
один вид – Chaetoceros peruvianus – единич-
но встречался по всей исследованной аквато-
рии в верхнем 30-метровом слое воды. Тем 
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не менее, его присутствие в фитопланктоне 
Южного Каспия и на Апшеронском пороге, 
впервые зарегистрированное нами, свиде-
тельствует о расширении ареала этого вида, 
ранее отмеченного только в Среднем Каспии. 
Первые данные о появлении C. peruvianus в 
Каспийском море относятся к 2001–2002 гг., 
когда вид был обнаружен в составе зимне-ве-
сенних фитоценозов западной части Средне-
го Каспия [Татаринцева, личное сообщение; 
Pautova et al., 2019]. Массового развития все 
три вида-вселенца достигали в ноябре. С на-
чалом осенней конвекции, приводящей к раз-
рушению сезонного термоклина и поступле-
нию питательных элементов из глубинных 
горизонтов в верхний освещённый продуци-
рующий слой, начинается осеннее цветение 
фитопланктона. В шельфовых водах Сред-
него Каспия в ноябре 2008 г. биомасса фито-
планктона и концентрация хлорофилла «а» 
возрастали до уровня цветения как в восточ-
ной, так и в западной частях моря при абсо-
лютном доминировании диатомей. При этом 
вклад видов-вселенцев C. peruvianus (вос-
точная часть моря) и Pseudo-nitzschia. seriata 
(западная часть моря) в общую биомассу фи-
топланктона был определяющим (табл. 6). 
Это свидетельствует о том, что данные виды 
вошли в состав доминант каспийского фито-
планктона. Таким образом, можно констати-
ровать изменение структуры планктонных 
фитоценозов в Среднем Каспии на уровне 
лидирующего комплекса видов.

Вид-вселенец Cerataulina pelagica созда-
вал четвёртую часть общей биомассы фито-
планктона в мористой части области марги-
нального фильтра вблизи северной границы 
Среднего Каспия при солёности 9.0. Следует 
отметить, что относительно низкая солёность 
не являлась препятствием для всех трёх вы-
шеназванных видов к проникновению в Се-
верный Каспий. Так Pseudo-nitzschia seriata 
и Chaetoceros peruvianus обнаружены в водах 
с солёностью 5.01, а C. pelagica ещё встре-
чалась при солёности 5.8. Присутствие их в 
зоне смешения речных и морских вод ограни-
чивалось солёностью 5.0. Это свидетельству-
ет о высокой пластичности данных видов, по-
зволяющей им успешно приспосабливаться к 
новым условиям среды. 

Корреляционная связь между биомассой 
видов-вселенцев Chaetoceros peruvianus и 
Pseudo-nitzschia seriata и солёностью выше 
пороговых значений позволяет рассматри-
вать солёность как важный регулирующий 
фактор их пространственного распределения. 
Вид-вселенец Cerataulina pelagica не демон-
стрирует такой связи, что говорит о суще-
ствовании другого фактора, лимитирующего 
рост данного вида.

Chaetoceros peruvianus, Cerataulina pelagi-
ca и Pseudo-nitzschia seriata являются вселен-
цами из Чёрного моря и, вероятно, случайно 
интродуцированы в Каспийское с балласт-
ными водами. До зарегулирования стока рек, 
впадающих в западную часть Чёрного моря, 
C. peruvianus являлся типичным представите-
лем черноморского фитопланктона, достигая 
значительной численности в весенне-осен-
ний период в прибрежной зоне [Прошки-
на-Лавренко, 1955]. Диатомеи P. seriata и C. 
pelagica были ведущими формами черно-
морского фитопланктона в 1970–1980-е гг. В 
настоящее время C. peruvianus и P. seriata в 
небольших количествах встречаются вдоль 
кавказского побережья от Сочи до Гелен-
джика, а C. pelagica периодически даёт здесь 
вспышки численности на участках шельфа, 
подверженных влиянию сточных вод [наши 
неопубликованные данные]. Примером мас-
сового развития черноморских динофлагел-
лят в Каспийском море может служить цве-
тение Gonyaulax polygramma в августе 2013 
г. на ветровом апвеллинге в восточной части 
Среднего Каспия [Паутова и др., 2017].

Массовое развитие черноморских ви-
дов-вселенцев в Каспийском море происхо-
дит на фоне резкого снижения численности 
основных каспийских доминант. Так, за весь 
период наших исследований, численность 
диатомеи Pseudosolenia calcar-avis в осеннем 
фитопланктоне Каспийского моря была не-
значительной, достигая максимума в Север-
ном Каспии (фронтальная зона с солёностью 
5.0–5.8). Традиционные для моря доминанты 
– диатомея Dactyliosolen fragilissimus и дино-
флагеллята Prorocentrum cordatum – встреча-
лись в планктоне лишь единично.

Таким образом, можно заключить, что в 
последние 20 лет наблюдается трансформа-
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ция планктонных фитоценозов Каспийского 
моря, что проявляется в замене аборигенных 
доминант на виды-вселенцы. Причиной этого 
могут служить серьёзные изменения в экоси-
стеме моря, связанные, прежде всего, с изме-
нением его уровня и трансформацией объёма 
и состава вещества речного стока. 

Благодарности
Авторы выражают благодарность А.К. 

Амбросимову и всем участникам экспедиций 
НИС «Рифт» и НИС «Никифор Шуреков». 

Финансирование работы
Статья подготовлена при финансовой под-

держке Российского фонда фундаменталь-
ных исследований (проект № 19-05-50090). 
Работа выполнена в рамках госзадания (тема 
№ 0128-2021-0009).

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
Амбросимов А.К., Лукашин В.Н., Буренков В.И. и др. 

Комплексные исследования системы Каспийского 
моря в 32-м рейсе научно-исследовательского судна 
«Рифт» // Океанология. 2011. Т. 51. № 4. С. 751–757.

Ардабьева А.Г., Татаринцева Т.А. Характеристика лет-
него фитопланктона Каспийского моря // Морские 
гидробиологические исследования / Отв. ред. А.А. 
Нейман, М.И. Тарвердиева. М.: ВНИРО, 2000. С. 
22–38.

Барсукова Л.А. Многолетний биогенный сток р. Волги 
у г. Астрахани // Труды КаспНИИРХа. 1971. Т. 26. 
С. 42–53.

Биологическая продуктивность Каспийского моря. М.: 
Наука, 1974. 245 с.

Гинзбург А.И., Костяной А.Г. Тенденции изменений 
гидрометеорологических параметров Каспийского 
моря в современный период (1990-е – 2017 гг.) // Со-
временные проблемы дистанционного зондирования 
Земли из космоса. 2018. Т. 15. № 7. С. 195–207. DOI: 
10.21046/2070-7401-2018-15-7-195-207

Зарбалиева Т.С., Ахундов М.М., Касимов А.М., Нади-
ров С.Н., Гусейнова Г.Г. Воздействие инвазивных 
видов на аборигенную фауну Каспийского моря в 

прибрежных водах Азербайджана // Российский 
журнал биологических инвазий. 2016. № 2. C. 33–48.

Карпинский М.Г. Об особенностях вселения морских 
видов в Каспий // Российский журнал биологических 
инвазий. 2009. № 2. C. 2–8.

Карпинский М.Г.  Pseudosolen ia  ca lcar-av is 
(Bacillariophyta, Centrophyceae) в Каспии // Россий-
ский журнал биологических инвазий. 2010. № 1. С. 
2–11. 

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

Кравчишина М.Д., Новигатский А.Н., Политова Н.В., 
Зернова В.В., Мошаров С.А., Дара О.М., Клювиткин 
А.А. Исследование биогенной и абиогенной части 
взвеси дельты реки Волги в период весеннего поло-
водья, май 2008 г. // Водные ресурсы. 2013. Т. 40. № 
2. С. 151–164.

Левшакова В.Д. Некоторые экологические особенности 
фитопланктона Северного Каспия // Труды КаспНИР-
Ха. 1971. Т. 26. С. 67–82.

Левшакова В.Д., Ардабьева А.Г., Татаринцева Т.А. 
Фитопланктон и первичная продукция планктона // 
Фауна и биологическая продуктивность. Каспийское 
море. М.: Наука, 1985. С. 5–54. 2019.

Лисицын А.П. Маргинальный фильтр океанов // Океа-
нология. 1994. Т. 34. № 5. С. 735–747.

Лукашин В.Н., Кравчишина М.Д., Клювиткин А.А., 
Новигатский А.Н., Политова Н.В. Геохимия взвешен-
ного вещества в маргинальном фильтре реки Волги // 
Океанология. 2019. Т. 59. № 3. С. 421–432. 

Паутова Л.А., Кравчишина М.Д., Востоков С.В. и др. 
Особенности вертикальной структуры летнего фи-
топланктона глубоководных районов Каспийского 
моря // Доклады РАН. 2015. Т. 462. № 4. С. 479–483.

Паутова Л.А., Кравчишина М.Д., Силкин В.А., Лиси-
цын А.П. Феномен массового развития инвазийной 
потенциально токсичной динофлагелляты Gonyaulax 
polygramma в глубоководных районах Каспийского 
моря // Доклады РАН. 2017. Т. 474. № 2. С. 657–661. 
DOI: 10.1134/S1028334X17060071

Прошкина-Лавренко А.И. Диатомовые водоросли 
планктона Чёрного моря. М.; Л.: Изд-во АН СССР, 
1955. 223 с. 

Прошкина-Лавренко А.И., Макарова И.В. Водоросли 
планктона Каспийского моря. Л.: Наука, 1968. 291 с. 

Санина Л.В., Лешакова В.Д., Татаринцева Т.А. Летний 
фитопланктон Среднего Каспия в период подъёма 
уровня моря и в сравнении с предшествующими 
годами // Морские гидробиологические исследова-
ния / Отв. ред. А.А. Нейман, М.И. Тарвердиева. М.: 
ВНИРО, 2000. С. 38–48.

Сапожников В.В., Мордасова Н.В., Метревели М.П. 
Трансформация экосистемы Каспийского моря в 
период опускания и подъёма уровня // Океанология. 
2010. Т. 50. № 4. C. 524–533.

Arar E.J., Collins G.B. Method 445.0. In vitro determina-
tion of chlorophyll “a” and pheophytin “a” in marine 
and freshwater algae by fluorescence. Revision 1.2. 
Cincinnati: U.S. Environmental Protection Agency, 
1997. 22 p. 



81РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2022

Carstensen J., Klais, R. and Cloern J.E. Phytoplankton 
blooms in estuarine and coastal waters: Seasonal patterns 
and key species // Estuar. Coast. Shelf. 2015. Vol. 162. 
P. 98–109. http://dx.doi.org/10.1016/j.ecss.2015.05.005

Chen J.L., Pekker T., Wilson C.R., Tapley B.D., Kostianoy 
A.G., Cretaux J.-F., Safarov E.S. Longterm Caspian Sea 
level change // Geophysical Research Letters. 2017. Vol. 
44. P. 6993–7001. DOI: 10.1002/2017GL073958.

Cloern J.E., Jassby A.D., Schraga T.S., Nejad E., Martin C. 
Ecosystem variability along the estuarine salinity gradi-
ent: Examples from long-term study of San Francisco 
Bay // Limnol. Oceanogr. 2017. Vol. 62. P. S272–S291. 
doi: 10.1002/lno.10537

Finenko G.A., Kideys A.E., Anninsky B.E., et al. Invasive 
ctenophore Mnemiopsis leidyi in the Caspian Sea: feed-
ing, respiration, reproduction and predatory impact on 
the zooplankton community // Marine Ecology Progress 
Series. 2006. Vol. 314. P.171–185.

Hillebrand H., Durselen C., Kirschtel D., Pollingher U. & 
Zohary T. Biovolume calculation for pelagic and benthic 
microalgae // Journal of Phycology. 1999. Vol. 35. P. 
403–424.

Gogorev R. Check-list for Caspian Sea phytoplankton // In: 
Caspian Sea Biodiversity Project. 2006 // (http://www.
zin.ru/projects/caspdiv/caspian_phytoplankton.html). 
Проверено 12.04.2022.

Kideys A.E., Shiganova T.A. Metodology for the Mnemi-
opsis leidyi in the Caspian Sea / Caspian Environment 
Programme (CEP). Baku, 2001.

Kideys A.E., Roohi A., Eker-Develi E., Mélin F. and Beare 
D. Increased chlorophyll levels in the Southern Caspian 
Sea following an invasion of jellyfish // Res. Lett. Ecol. 
2008. Article ID 185642. Doi: 10.1155/2008/185642.

Kirk J.T.O. Light and Photosynthesis in Aquatic Ecosys-
tems. 3rd ed. New York: Cambridge University Press, 
2011. 649 p

Kosarev A.N. Physico-Geographical Conditions of the 
Caspian Sea // The Caspian Sea Environment. The Hand-
book of Environmental Chemistry / Eds. Kostianoy A., 

Kosarev A. Berlin; Heidelberg: Springer, 2005. Vol. 5. 
Pt. P. P. 5–31. DOI: https://doi.org/10.1007/698_5_002. 

Kostianoy A.G., Ginzburg A.I. Lavrova Olga Yu., Leb-
edev S.A., Mityagina M.I., Sheremet N.A., Soloviev 
D.M. Comprehensive Satellite Monitoring of Caspian 
Sea Conditions // In: Barale V., Gade M. (eds). Re-
mote Sensing of the Asian Seas. Springer International 
Publishing, Cham. 2019. P. 505-521. doi: 10.1007/978-
3-319-94067-0_28 (https://link.springer.com/chap-
ter/10.1007/978-3-319-94067-0 28). 

Menden-Deuer S. and Lessard E.J. Carbon to volume rela-
tionships for dinoflagellates, diatoms, and of the protist 
plankton // Limnol. Oceanogr. 2000. Vol. 45. P. 569–579.

NASA, «Ocean Colour WEB» // (http://oceancolor.gsfc.
nasa.gov). Проверено 12.04.2022. 

Panin G.N., Solomonova I.V., Vyruchalkina T.Yu. Regime of 
Water Balance Components of the Caspian Sea // Vodnye 
Resursy. 2014. Vol. 41 (5). P. 488–495. DOI: 10.1134/
S0097807814050078

Pautova L.A., Silkin V.A., Kravchishina M.D. and Vostokov 
S.V. The domination of invasive species in the present 
phytoplankton of the Caspian Sea. 42 Congress CIESM. 
Cascais, Portugal, 7–11 October 2019 // (http://ciesm.org/
marine/congresses/sessions_cascais.php#monday&03). 
Проверено 12.04.2022. 

Shiganova T. Biotic homogenization of inland seas of the 
ponto-caspian // Ann. Rev. Ecol. Evol. Syst. 2010. Vol. 
41. P. 103–126.

Throndsen J., Hasle G.R. and Tangen K. Norsk kystplank-
tonflora. Oslo: Almater Forlag AS, 2003. 341 pp.

Tomas C.R. (ed.) Identifying marine phytoplankton. San-Di-
ego: Academic Press, 1997. 858 pp.

Tyrrell T. and Merico A. Emiliania huxleyi: Bloom observa-
tions and the conditions that induce them // In: Thierstein 
H.R., Young J.R. (eds). Coccolithophores: from molecu-
lar processes to global impact. Berlin: Springer-Verlag, 
2004. P. 75–97. 

World Register of Marine Species (WoRMS) // (http://www.
marinespecies.org). Проверено 12.04.2022. 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202282

INVASIVE SPECIES OF DIATOMS IN THE AUTUMN 
PHYTOPLANKTON OF THE CASPIAN SEA: THE ROLE IN THE 

FORMATION OF TOTAL BIOMASS AND DISTRIBUTION IN THE 
SALINITY GRADIENT

© 2022 Pautova L.A.*, Kravchishina M.D.**, Silkin V.A.***, Klyuvitkin A.A., 
Artemiev V.A., Vazyulya S.V., Burenkov V.I.

Shirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997, Russia
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The phytoplankton structure in ecologically diverse areas of the sea and the role of marine invasive species 
in the formation of the community were studied on the meridional and latitudinal trans-Caspian sections in 
the autumn period of 2008, 2009, and 2012. It was established that the transformation of the phytoplankton 
community continues in the Caspian Sea, associated with the entry of the Black Sea diatoms Chaetoceros 
peruvianus, Cerataulina pelagica, and Pseudo-nitzschia seriata into their composition. During the autumn 
bloom of phytoplankton in November 2008, the number of invasive species reached 1.3–2.3 × 105 cells/L, 
C. peruvianus and P. seriata to the total weight biomass of the community reached 49–50%. The highest 
abundance of invasive species was recorded in the shelf areas of the Middle Caspian Sea in its eastern (C. 
peruvianus, 2.3 × 105 cells/L), western (P. seriata, 1.4 × 105 cells/L), and northern (C. pelagica, 1.3 × 105 
cells/L) parts. The north boundary of the distribution of these species in the Caspian Sea was the 5.0 isoha-
line, which coincided with the highly productive frontal zone (4.0–6.0) of the marginal filter of the Volga 
River. For the first time, it was shown that the C. peruvianus diatom was a part of the phytoplankton of the 
upper productive 25–30-meter water layer both in the Middle and in the Southern Caspian during the periods 
preceding the autumn bloom of phytoplankton (September–October). During that time the most considerable 
abundance of this species (1.6 × 104 cells/L) was recorded in the shallow areas on the Apsheron Sill and the 
eastern part of the Middle Caspian in the zone of coastal wind upwelling.

Keywords: phytoplankton, alien species, chlorophyll, biomass, salinity.
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МОДЕЛИРОВАНИЕ ДИНАМИКИ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ НИШИ 
СЕВРЮГИ (ACIPENSER STELLATUS PALLAS, 1771) В СЕВЕРНОЙ 

ЧАСТИ КАСПИЙСКОГО МОРЯ НА ОСНОВЕ ДАННЫХ 
МНОГОЛЕТНЕГО МОНИТОРИНГА (1992–2006) В ЛЕТНИЙ 
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Представлены модели экологических ниш севрюги (Acipenser stellatus Pallas, 1771) в северной ча-
сти Каспийского моря на основе данных многолетнего мониторинга (1992–2006 гг.) в летний период. 
Даётся анализ многолетней динамики пространственного распределения видов-вселенцев полихеты 
Hediste diversicolor, моллюска Abra ovata и ракообразных. Приведены оценки влияния абиотических 
и биотических факторов на формирование экологических ниш севрюги в восточном и западном рай-
онах северной части Каспийского моря. Приводятся ординационные диаграммы пространственного 
распределения севрюги в разные годы мониторинга в плоскости двух главных компонент (PCA). 
Показано, что ведущими факторами для построения моделей экологических ниш являются солёность 
воды и плотность скоплений ракообразных.

Ключевые слова: севрюга, Hediste diversicolor, Abra ovata, ракообразные, многолетние изменения, 
пространственное распределение.
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Введение
Распределение вида в ареале и занятие 

им определённых экологических ниш явля-
ется одним из важных направлений исследо-
вания экологии рыб. В настоящей работе мы 
вкладываем в понятие «распределение», как 
распространение, так и плотность скоплений 
вида в местах обитания. В практическом от-
ношении исследование распределения про-
мысловых рыб имеет большое значение, как 
для организации промысла, так и разработки 
мер рациональной эксплуатации и сохране-
ния биологических ресурсов. Исследования 
распределения осетровых рыб в Каспийском 
море имеют длительную историю, начи-
ная от первых сведений о распространении 
осетровых в Каспийском море [Книпович, 
1921]. Известно, что северная часть Каспий-
ского моря, хорошо прогреваемая летом из-
за малой глубины (средняя глубина состав-
ляет около 4.4 м, максимальная на границе 

со средней частью Каспийского моря 25–30 
м) обладает слабосолоноватыми водами 
и богата кормовыми ресурсами [Осадчих, 
1963, 1965]. Она в настоящее время про-
должает оставаться местом нагула молоди и 
половозрелых особей ценных промысловых 
рыб, в том числе осетровых [Молодцова, 
Полянинова, 2004; Сокольский и др., 2005]. 
В литературе широко обсуждается пробле-
ма вселения чужеродных видов различных 
таксономических групп в Каспийское море, 
но их роль в кормовой базе севрюги недо-
статочно изучена [Малиновская, Зинчен-
ко, 2010]. Например, интродуцированные в 
1940-х гг. азово-черноморские виды: Abra 
ovata (Philippi, 1893.) и Hediste diversicolor 
Muller, 1776 быстро адаптировались к новым 
экологическим условиям, расселились по ак-
ватории Каспийского моря, заняв свободные 
экологические ниши [Карпевич, 1975; Ма-
линовская, Зинченко, 2010]. Однако, оценка 
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их роли в питании и пространственном рас-
пределении севрюги отсутствует.

К настоящему времени накоплено много 
данных о встречаемости осетровых в различ-
ных частях Каспийского моря, сезонном из-
менении плотности скоплений в отдельных 
районах моря, связи распределения с отдель-
ными абиотическими (температура и солё-
ность воды) факторами среды и др. [Мирзоев, 
1932; Борисов, 1939; Борзенко, 1942, 1964; 
Державин, 1947; Бабушкин, Борзенко, 1951; 
Соколова, 1952; Бабушкин, 1964; Казанчеев, 
1965; Коробочкина, 1964; Пискунов, 1965; 
Таравердиева, 1965; Легеза, 1966, 1969, 1970, 
1973; Павлов, Захаров, 1971; Пироговский, 
1974; Захаров, 1975; Ходоревская, 1984; Ка-
спийское море, 1989; Vlasenko et al., 1989a; 
Vlasenko et al., 1989б; Пальгуй, 1992; Ходо-
ревская, Красиков, 1995; Ходоревская, Рома-
нов, 2006; Ходоревская и др., 2007]. В резуль-
тате этих исследований были установлены 
предельные и предпочитаемые значения пара-
метров среды (солёность и температура воды, 
глубина) и их сезонные изменения. Позднее 
для севрюги (Acipenser stellatus Pallas, 1771) 
был проведён анализ методом главных ком-
понент, позволивший выделить биотические 
и абиотические факторы, влияющие на плот-
ность скоплений севрюги в мелководной се-
верной части Каспийского моря в летний пе-
риод [Сафаралиев и др., 2019]. Однако роль 
чужеродных видов в питании севрюги и их 
влияние на пространственное распределение 
рыб остаются невыясненными. Известно, что 
многощетинковый червь Hediste diversicolor 
и моллюск Abra ovata - излюбленные пище-
вые объекты многих ценных рыб Каспий-
ского моря, в первую очередь, осетровых 
[Каспийское…, 1985]. Эти виды появились 
в Каспийском море в результате преднаме-
ренной интродукции из средиземноморского 
бассейна, направленной на улучшение кормо-
вой базы моря [Карпевич, 1975]. Из Crustacea 
севрюга использует в своём питании мизи-
ды (Mysidae), кумовые (Cumacea), гаммари-
ды (Gammaridea), корофииды (Corophiidae) 
и крабов (Rhithropanopeus harrisii (Gould, 
1841)). Последний вид также является все-
ленцем в Каспийское море, однако в пита-
нии севрюги встречается крайне редко. Ранее 

было показано, что представители ракообраз-
ных преимущественно встречаются в местах, 
где полихета H. diversicolor, моллюск A. ovata 
отсутствовали [Сафаралиев и др., 2019]. Поэ-
тому важно выяснить, какие же биотические 
и абиотические факторы определяют эколо-
гическую нишу севрюги.

Цель исследования – выявление биотиче-
ских и абиотических факторов, определяю-
щих пространственное распределение севрю-
ги, и построение математических моделей её 
экологических ниш в северной части Каспий-
ского моря на основе данных многолетнего 
мониторинга.

Методы и данные анализа
Данные мониторинга. Были использова-

ны данные о биомассе и составе макрозообен-
тоса, популяционной плотности севрюги, со-
лёности и температуре придонного слоя воды 
в северной части Каспийского моря, получен-
ные сотрудниками Волжско-Каспийского фи-
лиала ФГБНУ «ВНИРО» («КаспНИРХ») во 
время летних траловых съёмок в 1992, 1994, 
2002, 2003, 2006 гг. (рис. 1). В ходе этих работ 
были проведены ихтиологические, гидробио-
логические и гидрологические исследования. 
В процессе ихтиологических исследований 
были отловлены 107 экз. севрюги. В резуль-
тате гидробиологических исследований был 
определён состав и биомасса макрозообенто-
са на основе 411 проб, отобранных на глуби-
нах 1.2–30 м на 102 участках. Абиотические 
факторы среды (температура, солёность) 
определялись с использованием проб при-
донного слоя воды, полученных как во время 
тралений, так и на местах постановки сетей. 

В процессе дальнейшего анализа все дан-
ные мониторинга были представлены в виде 
обобщённой таблицы, состоящей из 411 за-
писей за все годы исследований и включаю-
щей площадь и географические координаты 
участков, год взятия проб, плотность скопле-
ния севрюги (экз./10 000м3); биомассу (г/м2) 
видов макрозообентоса Abra ovata (Philippi, 
1836), Hediste diversicolor (Müller, 1776) и ра-
кообразных (Crustacea), а также температуру 
(°С) и солёность воды (‰) на каждом участке. 

Сравнение параметров среды в местоо-
битаниях севрюги. Выявление и выбор био-
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тических и абиотических факторов, опреде-
ляющих реализованные экологические ниши 
севрюги были проведены на основе данных, 
указывающих присутствие или отсутствие 
вида. Сравнительный анализ ведущих пре-
дакторных абиотических и биотических пе-
ременных в западном и восточном районах 
северной части Каспийского моря важен для 
понимания их влияния на пространственное 
распределение вида. Для выявления диапазо-
на толерантности вида к абиотическим фак-
торам среды (температуры, солёности) с ис-
пользованием участков, в пределах которых 
было зафиксировано присутствие вида (то 
есть плотность скоплений больше 0), прове-
дён сравнительный анализ с использовани-
ем однофакторного дисперсионного анализ 
(ANOVA) в рамках общей линейной модели 
(GLM) с равными и неравными количества-
ми повторностей в ячейках. Во всех случаях 
применяли модели дисперсионного анализа I 
типа с фиксированными факторами. В каче-
стве фактора для моделей с двумя уровнями 
служило парное сравнение средних значе-
ний абиотических факторов среды севрюги, 
обитающей в западном и восточном районах 
северной части Каспийского моря. Оценка 
значимости средних значений проводилась с 
помощью t-критерия Стьюдента для двух не-
зависимых выборок [Zar, 2010].

Рис. 1. Распределение участков мониторинга в 1992–2006 гг. в северной части Каспийского моря (участки отме-
чены красными точками).

Сравнительный анализ долей участков 
присутствия кормовых ресурсов. Множе-
ственное сравнение долей участков присут-
ствия кормовых организмов (H. diversicolor, 
A. ovata, Crustacea) в разных частях ареала 
было выполнено с использованием критерия 
Хи-квадрат и множественного сравнения с 
помощью Post hoc теста Тьюки. Доверитель-
ные интервалы долей участков, на которых 
были зарегистрированы разные типы кормо-
вых ресурсов, определялись по методу Валь-
да [Zar, 2010].

Построение реализованных экологиче-
ских ниш и их сравнение. Модели экологи-
ческих ниш (ENM) видов были построены 
с использованием общей концепции Броен-
ниманна с соавторами [Broennimann et al., 
2012]. В рамках этой концепции модель реа-
лизованной экологической ниши видов пред-
ставляется на ординационной диаграмме в 
осях первых двух главных компонент (PCA) 
многомерной совокупности наиболее значи-
мых переменных среды обитания. При этом 
весь морской регион, где выполнялся мони-
торинг встречаемости изучаемого вида и ус-
ловий окружающей среды, локализованный 
по участкам («квадратам»), привязывался к 
сетке географических координат. 

Плотность популяции севрюги на участ-
ках преобразовывали в бинарный формат, 
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то есть при численности выловленных рыб 
больше 0 ей присваивалось значение 1, и 0 в 
противном случае. В результате этого модели 
переменных, определяющие реализованную 
экологическую нишу во времени и в про-
странстве, не зависели от нестационарных 
флуктуаций скоплений рыб и их численно-
стей в разные годы на разных участках мо-
ниторинга, а также возможных технических 
ошибок оценки плотности. Бинарные данные 
присутствия/отсутствия были преобразованы 
в плотности с использованием специальных 
сглаживающих ядерных (kernel) функций 
[Broennimann et al., 2012; Petitpierre et al., 
2012; Di Cola et al., 2017].

Для оценки изменения реализованных 
ниш во времени проводили их попарный ана-
лиз в начальный момент (1992 г.) с последую-
щими годами (1994, 2002, 2003, 2006) мони-
торинга в отдельности. Оценка перекрытия 
ниш проводилась на основе метода, описан-
ного в ряде работ [Broennimann et al., 2012; 
Petrosyan et al., 2019, 2020] с использовани-
ем индекса Schoener’s D [Warren et al., 2008]. 
Индекс D определялся в экологическом про-
странстве окружающей среды, ограниченном 
двумя осями главных компонент. Этот ин-
декс отражает меру совмещения двух ниш в 
заданном пространстве и колеблется между 
0 (отсутствие перекрытия) и 1 (полное пере-
крытие). Тест на сходство ниш определяет, 
является ли ниша, занимаемая видом в экс-
периментально установленной области рас-
пространения вида в конкретный год, более 
похожей на занимаемую нишу в другой год 
по сравнению со случайным распределением. 
Когда ниши вида в разные годы в многомер-
ном экологическом пространстве перекрыва-
лись, тогда для анализа рассматривались три 
категории: (1) стабильные области, в которых 
вид встречается в разные годы, (2) незапол-
ненные области, в которых вид встречался 
только в начальном периоде мониторинга, и 
(3) новые области, в которой вид встречается 
в другие годы мониторинга. Индексы, коли-
чественно определяющие эти три категории 
в пакете EcoSpat [Di Cola et al., 2017], оцени-
ваются следующим образом. Индекс стабиль-
ности – это доля ниши у вида в последующие 
годы наблюдений, которая пересекается с 

нишей в начальный момент времени. Индекс 
незаполнения – это доля ниши вида в началь-
ный момент, которая отсутствует в последую-
щие годы мониторинга. Индекс расширения 
– это доля ниши вида, которая отсутствует в 
начальный момент времени, но присутствует  
в последующий сравниваемый год монито-
ринга. Поскольку эти индексы оценивают-
ся в пространстве важнейших переменных, 
определяющих характер распределения вида, 
поэтому индекс расширения можно рассма-
тривать как изменения ниш, например, вы-
званные биотическими взаимодействиями с 
кормовыми видами, хотя внутрипопуляцион-
ная конкуренция вида и сокращения числен-
ности также могут внести свой вклад.

Все оценки проводились в среде RStudio 
v. 1.4.1106 c использованием базовых, специ-
альных R-пакетов (Ecospat, ENMTools) и до-
полнительных функций, созданных нами для 
оценки пригодности моделей.

Результаты
Анализ параметров среды. Результаты 

сравнительного анализа абиотических фак-
торов среды ˗ температуры и солёности в 
западном (W) и восточном (E) районах об-
следованной северной части Каспийского 
моря представлены в рисунке 2. По темпера-
туре воды (Т) существенное различие между 
восточными и западными районами выявле-
но только в 2002 г. E: T= 26.6 °С (±0.32); W: 
T=27.9 °С (±0.51) (рис. 2). В остальные годы 
мониторинга температура изменялась в диа-
пазоне от 25.9 до 27.04 °С, и не различалась в 
разных частях ареала. Однако при сравнении 
всего периода мониторинга за исключени-
ем 2002 г. средняя температура в восточном 
районе значимо больше, чем в западном (E: 
T=25.5±0.21 °С; W: T=24.9±0.24 °С; F=3.75, 
P=0.05). В отличие от температуры солёность 
более изменчива в разные годы мониторинга. 
Значимое различие солёности (S) выявлено 
между западным и восточным районами за 
два года 1992 (E: S=6.8‰ (±0.5); W: S=2.8‰ 
(±0.4) ) и 2003 (E: S=5.8‰ (±0.4); W: S=8.4‰ 
(±0.6)) гг. (рис. 2). Сравнение за весь пери-
од мониторинга показывает, что солёность в 
восточном районе (E: S=5.82‰ (±0.4)) не зна-
чительно выше (F=2.6, P=0.1), чем в запад-



87РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2022

Рис. 2. Средние значения параметров среды в местообитаниях севрюги в восточном и западном районах северной 
части Каспийского моря (A: t=0.18, P=0.84; B: t=0.07, P=0.95; C: t=3.4; P=0.02; D: t=2.1, P=0.11; E: t=1.98, P=0.08; 
F: t=6.18, P<<0.01; G: t=0.46, P=0.66; H:t=0.05, P=0.96; I:t=3.81, P=0.01; J: t=1.54, P=0.16.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202288

ном (W: S=4.2‰ (±0.5)). Из сравнительного 
анализа следует, что севрюга обитает в вос-
точном районе северной части Каспийского 
моря в более тёплых и солёных водах, чем в 
западном.

Сравнительный анализ пространствен-
ного распределения кормовых ресурсов. 
Доля участков, на которых присутствовали 
ракообразные (Crustacea) значительно боль-
ше, чем доля участков, где были чужеродные 
виды (H. diversicolor, A. ovata) за все годы 
мониторинга (рис. 3). Из рисунка видно, что 
в восточном районе доля участков, на кото-
рых присутствовали ракообразные, не значи-
тельно больше, чем в западном. В отдельные 
годы (1994, 2006) в восточном районе рако-
образные присутствовали на всех участках. В 
остальные годы ракообразные присутствова-
ли на участках в восточном районе не значи-
тельно больше, чем в западном (процент при-
сутствия обозначен как Pрак): 1992 – E: Pрак 
= 96%, W: Pрак = 77%; 2002 – E: Pрак = 78%, 
W: Pрак = 66%; 2003 – E: Pрак = 86%, W: Pрак 
= 65% (рис. 3).

Доля участков (в процентах Pdiv), на ко-
торых был зарегистрирован чужеродный вид 
H. diversicolor в разные годы мониторинга в 
целом значительно меньше, чем участков, где 
присутствовали ракообразные, и характери-
зуется следующими величинами: 1992 – E: 
Pdiv = 48%, W: Pdiv = 60%; 1994 – E: Pdiv = 
45%, W: Pdiv = 43%; 2002 – E: Pdiv = 41 %, 
W: Pdiv = 60% ; 2003 – E: Pdiv = 67 %, W: 
Pdiv = 72% ; 2006 – E: Pdiv = 78 %, W: Pdiv 
= 68% (рис. 3). Меньше всего было участков 
мониторинга, где присутствовал чужеродный 
вид A. ovata. Доля этих участков (в процен-
тах Pova) варьирует в диапазоне от Pova = 4% 
до Pova = 33%. Проведённый сравнительный 
анализ показал, что частота встречаемости A. 
ovata меньше, чем ракообразных и полихет, 
уровень значимости (P) ≤ 0.05 (рис. 3) и гипо-
теза не отклоняется на основе множественно-
го теста с помощью метода Тьюки.

Выбор важнейших предикторов для 
построения экологической ниши. Провё-
денный нами анализ по выбору наиболее 
важных переменных с использованием мето-
дов ординации показал, что для построения 
пространственного распределения севрюги 

Рис. 3. Доли участков с 95% доверительным интерва-
лом Вальда, на которых зарегистрированы кормовые 
ресурсы севрюги видов-вселенцев полихеты Hediste 
diversicolor, моллюска Abra ovata и ракообразные в 
восточном и западном районах Северного Каспия. 
Множественное сравнение было выполнено с исполь-
зованием критерия Хи-квадрат (A: E – χ2 =62.5, P << 
0.001; W – χ2 =34.18, P<<0.01; B: E – χ2 =60.6, P << 
0.001; W – χ2 =58.4, P<<0.01; C: E – χ2 =31.8, P << 0.001; 
W – χ2 =16.7, P<<0.01; D: E – χ2 =40.7, P << 0.001; W – χ2 
=15.6, P<<0.01; E: E – χ2 =55.3, P << 0.001; W – χ2 =44.8, 
P<<0.01) и Тьюки Post hoc тестов.
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могут быть использованы три переменных – 
температура, солёность, биомасса ракообраз-
ных (рис. 4). Из рис. 4 следует, что дисперсия 
относительно двух осей главных компонент 
(ГК) при проецировании на плоскость объ-
ясняет 85.56% общей вариации данных. При 
этом ось Х ГК положительно коррелирует с 
фактором солёности воды и отрицательно – с 
температурой, а ось Y положительно связана 
c биомассой ракообразных. Вклад остальных 
переменных составляет менее 15%. Из этого 
можно сделать вывод о том, что эти три пе-
ременные могут быть использованы для по-
строения модели экологических ниш с помо-
щью метода PCA (ГК). 

Модели экологических ниш вида в 
плоскости главных компонент. На рис. 5 
представлены изменения реализованной эко-
логической ниши (РЭН) севрюги во времени 
в северной части Каспийского моря. Данные 
для РЭН 1994, 2002, 2003 и 2006 гг. в отдель-
ности сравниваются с РЭН в 1992 г. Красные 

Рис. 4. Корреляционный круг при использовании трёх 
факторов для построения модели PCA.

линии указывают области доступной среды 
севрюги в 1992 г., чёрные линии в другие годы 
в период 1994–2006 гг. Из рисунка видно, что 
в разные годы площади областей её обитания 
в значительной степени зависят от диапазо-
на изменчивости двух факторов: солёности и 
наличия кормовых ресурсов (ракообразных). 
Например, в 1992 г. было выявлено суще-
ственное различие солёности в западном и 
восточном районах в узком диапазоне изме-
нения этого параметра (рис. 2F). Присутствие 
ракообразных в 1992 г. на участках монито-
ринга в восточной и западной частях ареала 
составляло 96 и 77%, соответственно (рис. 
3А). В 1994 г. различие солёности между рай-
онами не выявлено, однако диапазон изме-
нения солёности значительно шире по срав-
нению с 1992 г. (рис. 2F и 2G). Присутствие 
ракообразных в 1994 г. на участках монито-
ринга в восточной и западной частях ареала 
составляло 100 и 91%, соответственно (рис. 
3B). Совместное влияние этих двух факторов 
приводит к расширению РЭН в 1994 г. вдоль 
осей X и Y, то есть из рисунков 5A и 5B следу-
ет, что РЭН в 1994 г. сдвинулась в обе сторо-
ны по оси X (солёности) и оси Y (ракообраз-
ные) в сторону незначительного увеличения. 
Несмотря на это сходство РЭН в 1992 и 1994 
гг. составляет D=0.549 и I=0.767, статистиче-
ская значимость их различия не существенна 
P=0.05 (для D) и P=0.01 (для I) (Таблица). В 
целом РЭН в 1992 и 1994 гг. перекрываются 
на 96%, расширение составляет – 4%, а 2% 
ниши севрюгой не использовалось в 1994 г. 
по сравнению с 1992 г. Аналогичным спосо-
бом можно интерпретировать изменения РЭН 
в разные годы мониторинга в зависимости от 
уровня изменчивости ведущих факторов. 

Годы сравнения
ниш

Индекс сходства D 
(значимость P)

Расширение 
E

Перекрывание 
S

Не использование
U

1992–1994 0.549 (0.05) 0.04 0.96 0.02

1992–2002 0.151 (0.09) 0.0 1.0 0.44

1992–2003 0.453 (0.05) 0.0 1.0 0.19

1992–2006 0.219 (0.05) 0.0 1.0 0.37

Таблица. Сравнение экологических ниш (сходства, перекрывания, расширения) севрюги в разные годы монито-
ринга в северном Каспии
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Рис. 5. Графическое представление перекрывания ниш севрюги в начале мониторинга (1992 г.) и в другие годы 
(1994, 2002, 2003, 2006) на основе учётных данных в северной части Каспийского моря, где S (сиреневый цвет) 
– зона стабильности, E (розовый цвет) – зона расширения, U (зелёный цвет) – зона «неиспользования». Стрелки 
указывают области экологической ниши (на рисунке затемнённые), занимаемой видом в 1992 г. и другие годы мо-
ниторинга. Сплошные и пунктирные линии показывают, соответственно, 100% и 90% области доступной среды в 
1992 г. (красные линии) и другие годы (чёрные линии), соответственно. Интенсивность цвета заливки зависит от 
плотности скоплений севрюги – большей плотности соответствует более интенсивный (тёмный) цвет.
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Оценки, приведённые в таблице, показы-
вают, что в целом происходит сужение эко-
логической ниши севрюги в западном и вос-
точном районах северной части Каспийского 
моря. Причём мера перекрывания за исклю-
чением 1994 г. составляет 100%, расширение 
0% и неиспользование варьирует в диапазоне 
от 19 до 40%. Различие РЭН выявлено только 
между 1992 и 2002 гг., которое подтвержда-
ется тестом на сходство с помощью индекса 
D – Шонерса (P=0.09). 

Из приведённого анализа следует, что 
среди пяти изученных факторов существуют 
лишь два (солёность воды и биомасса рако-
образных), которые могут быть использова-
ны для описания динамических изменений 
РЭН во времени. Полученные модели позво-
ляют утверждать, что распределение севрюги 
больше коррелирует с обилием ракообраз-
ных, которые в большей степени присутству-
ют в местах обитания вида. 

Обсуждение
Проведённый анализ биотических и абио-

тических факторов среды показал, что про-
странственное распределение севрюги в зна-
чительной степени зависит от двух факторов 
– биотического и абиотического. Несмотря 
на существующее в литературе представ-
ление о том, что чужеродные виды играют 
большую роль в питании рыб [Беляев, 1952; 
Бирштейн, 1952; Карпевич, Осадчих, 1952; 
Яблонская, 1952; Виноградов, 1955; Осад-
чих, 1963, 1965; Романова, 1963; Яблонская, 
Осадчих, 1973; Осадчих и др., 1989; Татарин-
цева, Малиновская и др., 2000; Степанова, 
Стритинская, 2001; Малиновская, 2003, 2007; 
Молодцова, Полянинова, 2004; Сокольский 
и др., 2005], наши результаты, основанные 
на данных комплексного исследования, про-
ведённого в 1992–2006 гг. не полностью его 
подтвердили. В целом, по-видимому, A. ovata 
и H. diversicolor играют определённую роль в 
питании севрюги при условии их равномер-
ного распределения с высокой плотностью. 
Однако наши данные показали, что A. ovata 
и H. diversicolor неравномерно распределены 
и отмечены на 4–33% и 41–72% участков, со-
ответственно. В отличие от них ракообразные 
распределены равномерно, и они отмечены 

на 72–95% участков мониторинга. Причём в 
отдельные годы они присутствовали на всех 
участках мониторинга. Кроме этого, важно 
отметить, что средняя биомассам ракообраз-
ных на участках в 1992–2006 гг. также значи-
тельно больше, чем A. ovata и H. diversicolor 
(среднегодовая биомасса ракообразных на 
участках за все годы мониторинга составляла 
2.74 г/м2 (±0.2), A. ovata – 2.06 ±0.5 г/м2 и H. 
diversicolor – 2.53±0.2 г/м2). Это согласуется с 
известным положением о том, что виды рыб 
с широким спектром питания питаются наи-
более распространёнными и обильными ви-
дами корма [Никольский, 1974].

Важно отметить, что многощетинковый 
червь H. diversicolor, второй кормовой ресурс 
по обилию и пространственному распреде-
лению, предпочтение отдаёт мягким грун-
там и является детритофагом, выдерживает 
неблагоприятный кислородный режим при-
донного слоя воды. Различие в распростра-
нении и количественном развитии полихеты 
H. diversicolor на участках в западном и вос-
точном районах северной части Каспийского 
моря в значительной степени связано с ги-
дрологическими, гидрофизическими и ги-
дрохимическим условиям [Леонов, 2000], что 
подтверждается и нашими данными (рис. 3). 
Анализ литературных данных показал, что в 
1992–2006 гг. наблюдалось значительное па-
дение биомассы H. diversicolor в северной 
части Каспийского моря [Малиновская, Зин-
ченко, 2010]. Известно, что средняя биомас-
са этого червя в 1978–1992 гг. в восточных 
и западных районах составляла 4.6 и 3.4 г/
м2, соответственно. Переключение севрюги 
на питание ракообразными связано также с 
конкурентными отношениями с другими ви-
дами рыб. Литературные данные указывают, 
что в отдельные годы выявлено питание H. 
diversicolor многими рыбами – бентофагами, 
особенно осетровыми (до 80% состава пищи), 
лещом (Abramis brama L.) (до 10%), бычками 
(до 12%) [Научные основы…, 1998; Стыгар, 
Мутышева, 2000]. Наряду с полихетой H. 
diversicolor, другим видом кормовых ресурсов 
севрюги является моллюск A. ovata. Интен-
сивное распространение этого моллюска, так 
же как и H. diversicolor, происходило в 1978–
1982 гг. [Малиновская, Зинченко 2010]. В пе-
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риод наибольшего пространственного распре-
деления A. ovata частота встречаемости вида 
в северной части Каспийского моря достигала 
84%. В эти годы среднемноголетняя биомасса 
моллюска составляла 17.3 г/м2. Максималь-
ная биомасса моллюска наблюдалась 1978 г. 
и составляла 33.2 г/м2. В период мониторинга 
в 1992–2006 гг. частота встречаемости снижа-
лась до 4–33%. По данным наших исследова-
ний, в 1992–2006 гг. среднегодовая биомасса 
моллюска в северной части Каспийского моря 
составляла 2.06 г/м2. Существует мнение о 
том, что одной из основных причин сокра-
щения пространственного распространения и 
биомассы моллюска A. ovata является актив-
ное расселение гребневика Mnemiopsis leidyi 
в водах Каспийского моря [Самые опасные…, 
2018], который попал сюда в 1999 г. Резкое 
уменьшение популяций рыб сначала килек 
(Clupeonella delicatula (Nordmann,1840), C. 
engrauliformes (Borodin), C. grimmi Kessl.), а 
потом и осетровых, были отмечены во всех 
прикаспийских государствах [Самые опас-
ные…, 2018]. Именно с жизнедеятельностью 
гребневика учёные связывают массовую ги-
бель каспийских килек летом 2001 г. Массо-
вую гибель килек специалисты связывают с 
отсутствием кормовых ресурсов [Самые опас-
ные…, 2018, с. 240]. Снижение численно-
сти килек привело к снижению численности 
тюленя (Pusa caspica Gmelin, 1788) и осетро-
вых рыб [Шиганова и др., 2001; Shiganova et 
al., 2004; Самые опасные…, 2018; Cафаралиев 
и др., 2019].

Снижение численности севрюги в период 
мониторинга обусловлено не только описан-
ными изменениями условий обитания, но и 
в значительно большей степени нарушени-
ем воспроизводства и переловом. До введе-
ния запрета специализированного промысла 
севрюги в 2000 г. нелегальный вылов этого 
вида в северной части Каспийского моря пре-
вышал официальный в 18–20 раз [Бобырев 
и др., 2009]. Вследствие этого за 1991–2016 
гг. численность производителей, заходящих в 
р. Волга на нерест, сократилась в 135.3 раза. 
Величина нелегального вылова севрюги в 
северной части Каспийского моря в период 
наших наблюдений варьировала от 8211 т в 
1992 г. до 1223 т в 2006 г. Снижение числен-

ности севрюги сопровождалось и сокращени-
ем её ареала [Cафаралиев и др., 2019]. Это же 
характерно для белуги (Huso huso L.) и рус-
ского осетра (Acipenser gueldenstardtii Brandt) 
[Ходоревская и др., 2007].

Осуществлённый нами анализ литератур-
ных и собственных данных показывает, что 
северная часть Каспийского моря характе-
ризуется определённой динамикой развития 
азово-черноморских вселенцев, включающей 
период подъёма (1988–1992 гг.) и спада их ко-
личественного развития в 1992–2006 гг.

Из проведённого анализа можно заклю-
чить, что резкие колебания биомассы и 
распределения донных беспозвоночных, в 
частности, чужеродных видов A. ovata и H. 
diversicolor, связаны с комплексом факторов, 
среди которых можно отметить изменение 
гидрологического режима, солёности север-
ной части Каспийского моря, антропогенное 
загрязнение и эвтрофирование вод, а также 
вселение инвазионного вида гребневика M. 
leidyi. Совместное влияние этих факторов 
стало основной причиной изменения сложив-
шейся трофической структуры биоценозов 
моря в 1992–2006 гг. 

Потенциальная эффективность предло-
женного метода построения экологической 
ниши вида заключается в том, что она позво-
ляет строить графическую схему реализован-
ных ниш в плоскости главных компонент и 
проводить сравнительный анализ с оценкой 
их перекрывания, сходства и сдвига (измене-
ния) во времени. Построенные модели РЭН 
показали, что в период мониторинга в 1992–
2006 гг. произошло сужение ниши. Выделе-
ние ракообразных в качестве важнейшего 
предикторного переменного в значительной 
степени связано с высокой частотой их встре-
чаемости на учётных участках мониторин-
га и относительно большей среднегодовой 
биомассой по сравнению с другими альтер-
нативными видами кормовых ресурсов (A. 
ovata и H. diversicolor). Важно отметить, что 
предложенный нами методический подход 
в дальнейшем может быть использован для 
индикации изменения экологической ниши 
севрюги при наличии новых данных, а также 
для сравнительного анализа с другими вида-
ми осетровых.
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Models of ecological niches of stellate sturgeon (Acipenser stellatus Pallas, 1771) in the northern part 
of the Caspian Sea based on long-term monitoring data (1992–2006) are presented. The analysis of the re-
sults of the study of the long-term patterns of the spatial distribution of alien species of polychaete Hediste 
diversicolor, mollusc Abra ovata and crustaceans are reported. Estimates of the effect of abiotic and biotic 
factors on the formation of ecological niches of the stellate sturgeon in the eastern and western regions of 
the northern part of the Caspian Sea are presented. Graphical schemes of the spatial distribution of stellate 
sturgeon in different years of monitoring in the plane of two main components (PCA) are given. It is shown 
that the salinity of water and the density of crustaceans are the leading factors for constructing models of 
ecological niches.
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В статье обобщены сведения о проникновении и распространении по территории Армении 14 
наиболее опасных или потенциально опасных инвазионных видах, угрожающих естественному био-
разнообразию, природным экосистемам и, в некоторой степени, здоровью населения. Показано, что 8 
из 14 видов были интродуцированы в Армению преднамеренно в качестве декоративных растений или 
для использования в озеленении населённых пунктов и лесозащитных полос вдоль автомобильных и 
железных дорог. При этом 5 из этих видов являются древесными растениями. Четыре вида оказались 
на территории республики в результате их саморасселения и 2 вида – в результате непреднамеренной 
интродукции. Для 7 видов степень угрозы биоразнообразию и природным экосистемам характери-
зуется как «высокая», для 4 видов – как «очень высокая», и 3 вида приводятся как «потенциально 
инвазионные». При этом 1 вид (Ambrosia artemisiifolia) указывается как представляющий «очень 
высокую» угрозу здоровью населения. В статье доказывается абсолютная необходимость проведения 
экспертизы по угрозе инвазии при планировании интродукции растений с целью выращивания их в 
открытом грунте, в первую очередь, при создании плантаций и использовании в озеленении населён-
ных пунктов и при создании или восстановлении лесопосадок и защитных лесополос.

Ключевые слова: Армения, инвазионные и потенциально инвазионные растения, угроза биораз-
нообразию и природным экосистемам, биогеография.
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Введение
Чужеродные инвазионные виды во мно-

гих странах мира считаются важнейшей 
угрозой биоразнообразию и экосистемным 
услугам, и при этом оказывают очень значи-
тельное влияние на уровень жизни населения 
[IPBES, 2018]. Очень часто они являются ос-
новной причиной исчезновения местных ви-
дов [Bellard et al., 2015] и вызывают серьез-
нейшие изменения в природных экосистемах 
[Cacabelos et al., 2020; Liu et al., 2020], ока-
зывая влияние на услуги, предоставляемые 
природой.

За последние сто лет во всем мире резко 
возросло число случаев преднамеренной и 
непреднамеренной интродукции чужерод-
ных видов [Seebens et al., 2017]. Естественно, 
очень большое число чужеродных видов были 
интродуцированы намеренно для получения 
экономической выгоды или с целью улучше-
ния условий жизни населения, возможно и с 
культурными или общеобразовательными це-

лями [Liu et al., 2012; Pipek et al., 2020; Pyšek 
et al., 2020]. Множество других чужеродных 
видов были интродуцированы непреднаме-
ренно, например, с балластными водами, с 
транспортом, с почвой, с фуражным матери-
алом или пищевыми продуктами [Saul et al., 
2017]. Было показано, что пути, при помощи 
которых чужеродные виды переносились в 
новые регионы, менялись с течением време-
ни [Hulme, 2009; Essl et al., 2015], кроме того, 
очевидно, что многие самые проблематичные 
виды попали на новую родину несколькими 
путями и, скорее всего, неоднократно [Wilson 
et al., 2009; Essl et al., 2015; Saul et al., 2017].

В результате многолетних исследований 
чужеродных инвазионных видов растений в 
Армении нами накоплен богатый материал 
по их распространению по территории респу-
блики и воздействию на природные экоси-
стемы. В настоящей работе мы постарались 
обобщить имеющиеся сведения и выявить 
пути проникновения, а также оценить воз-
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можность дальнейшего распространения 14 
наиболее опасных инвазионных и потенци-
ально инвазионных видов в Армении. С од-
ной стороны, это позволяет нам планировать 
дальнейшую работу по изучению инвазион-
ных видов и их воздействию на природные 
экосистемы Армении, а с другой – позволит 
в очередной раз привлечь внимание лиц, при-
нимающих решения, к проблемам инвазии 
чужеродных видов на территории нашей ре-
спублики.

Материалы и методы
Материалом для настоящей работы по-

служили данные, собранные в ходе полевых 
исследований на всей территории Армении, 
начиная с 1997 г. Кроме того, были исполь-
зованы гербарные материалы, хранящиеся 
в гербарии Института ботаники им. А. Тах-
таджяна НАН РА (ERE). Часть получен-
ных данных была опубликована [Fayvush, 
1999, 2008; Файвуш, Таманян, 2011, 2014; 
Aleksanyan, Fayvush, 2014, 2016; Алексанян, 
Ованнисян, 2015; Файвуш и др., 2015; Ован-
нисян, 2018; Fayvush et al., 2020; и др.]. В ходе 
работы учитывались также данные о распро-
странении инвазионных видов в сопредель-
ных странах [Kikodze et al., 2009; Abdieva, 
2018; Atasoy, Korbaci, 2018; Литвинская, Аб-
дыева, 2021; Dehshiri, 2021].

Для приведённых ниже инвазионных ви-
дов мы определили три степени угрозы при-
родным экосистемам. 

«Очень высокая»: растения зарегистри-
рованы в большинстве флористических рай-
онов Армении, успешно натурализовались, 
обычно вначале на нарушенных местообита-
ниях, в настоящее время проникли в природ-
ные экосистемы, где интенсивно распростра-
няются, часто создают монодоминантные 
растительные сообщества, вытесняя абори-
генные виды.

«Высокая»: растения зарегистрированы 
в нескольких (2–5) флористических райо-
нах Армении, успешно натурализовались на 
нарушенных местообитаниях, проникают в 
природные экосистемы, где пока не закрепи-
лись как доминирующие растения.

«Потенциально инвазионные»: виды, об-
наруженные в Армении, натурализовавшиеся 

на нарушенных местообитаниях, пока не за-
регистрированные в природных экосистемах, 
но известные как опасные инвазионные виды 
в других странах, особенно в сопредельных 
регионах.

Проанализировав все доступные данные, 
мы установили время, место/места проник-
новения исследованных видов на территорию 
Армении, векторы, способы и современное 
распространение. При указании распростра-
нения видов на территории Армении нами 
использовалась схема флористического райо-
нирования Армении А. Тахтаджяна [1954] с 
уточнениями и дополнениями К. Таманян и 
Г. Файвуша [2009] (рис. 1).

Результаты
Полученные в ходе исследований данные 

объединены в таблице 1.

Обсуждение
Рассмотрим более детально вышеуказан-

ные виды.

Рис. 1. Флористические районы Армении [Таманян, 
Файвуш, 2009]: 1 – Верхне-Ахурянский, 2 – Ширак-
ский, 3 – Лорийский, 4 – Иджеванский, 5 – Апаранский, 
6 – Ереванский, 7 – Севанский, 8 – Арегунийский, 9 
– Дарелегисский, 10 – Северозангезурский, 11 – Юж-
нозангезурский, 12 – Мегринский. 
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Таблица 1. Наиболее опасные инвазионные и потенциально инвазионные виды растений в Армении

Acer negundo L. – североамериканский 
вид, интродуцированный в Европу в XVII в., 
в настоящее время считается инвазионным 
видом в большинстве европейских стран, а 
также в Японии и Новой Зеландии [CABI…, 
2022а]. В Армении появился, очевидно, в на-
чале XX в., так как первый гербарный сбор 
в гербарии Института ботаники им. А. Тах-
таджяна НАН РА (ERE) датируется 1924 г. 
Начиная с 1930-х гг. широко использовался в 
озеленении населённых пунктов и при созда-
нии защитных лесополос вдоль автомобиль-
ных и железных дорог. В настоящее время 
благодаря хорошему семенному и вегетатив-
ному размножению, убежав из посадок, про-
никает в природные экосистемы, преимуще-

Вид Вектор (pathway)
Способ 

размножения и 
расселения

Время 
появления в 

Армении

Современное распространение в Армении (по 
флористическим районам)

Acer negundo Преднамеренная 
интродукция

Семенами и 
вегетативно 1920-е

Лорийский, Иджеванский, Апаранский, Ере-
ванский, Севанский, Арегунийский, Северо- и 

Южнозангезурский, Мегринский

Ailanthus 
altissima

Преднамеренная 
интродукция

Семенами и 
вегетативно 1930-е

Лорийский, Иджеванский, Апаранский, 
Ереванский, Дарелегисский, Северо- и 

Южнозангезурский, Мегринский 
Ambrosia 

artemisiifolia Саморасселение Семенами 1983 Лорийский, Иджеванский, Апаранский, 
Ереванский 

Buddleja davidii Преднамеренная 
интродукция

Семенами и 
вегетативно

Середина 
ХХ в. Иджеванский, Мегринский

Cirsium incanum Саморасселение Семенами и 
вегетативно

Не позднее 
XIX в. Вся Армения

Clematis vitalba Преднамеренная 
интродукция Семенами 1940 Иджеванский

Conyza 
canadensis

Непреднамеренная 
интродукция Семенами Не позднее 

XIX в.

Лорийский, Иджеванский, Апаранский, 
Ереванский, Дарелегисский, Северо- и 

Южнозангезурский, Мегринский 
Grindelia 
squarrosa

Непреднамеренная 
интродукция Семенами 2015 Ширакский

Helianthus 
tuberosus

Преднамеренная 
интродукция

Семенами и 
вегетативно

Середина 
ХХ в. Лорийский, Иджеванский, Ереванский 

Hippophae 
rhamnoides

Преднамеренная 
интродукция Вегетативно Середина 

ХХ в. Севанский, Арегунийский

Leucanthemum 
vulgare Саморасселение Семенами и 

вегетативно 1952 – Лори
Ширакский, Лорийский, Иджеванский, 

Апаранский, Ереванский, с 2003 г. 
Северозангезурский

Robinia 
pseudoacacia

Преднамеренная 
интродукция

Вегетативно и 
семенами 1930-е Лорийский, Иджеванский, Ереванский, 

Южнозангезурский
Silybum 

marianum Саморасселение Семенами 1967 
1980

Лорийский, Иджеванский, Северо- и 
Южнозангезурский, Мегринский 

Solidago 
canadensis

Преднамеренная 
интродукция

Семенами и 
вегетативно

Середина 
ХХ в.

Апаранский, Ереванский, Севанский, 
Арегунийский

ственно в прибрежных местообитаниях вдоль 
ручьёв и рек в нижнем и среднем горных по-
ясах до 1500 м над ур. м. При этом популя-
ции этого вида обнаружены на территории 
Шикахохского заповедника и заповедника 
«Хосровский лес», а также на территории на-
циональных парков «Дилижан», «Севан» и 
«Аревик». Степень угрозы природным экоси-
стемам нами оценивается как «высокая».

Ailanthus altissima (Mill.) Swingle. Родина 
вида – Китай. Был интродуцирован во многие 
страны мира как декоративное растение, а в 
настоящее время распространился практи-
чески по всему миру и в большинстве стран 
считается опасным инвазионным видом. В 
Армению был намеренно интродуцирован в 
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1930-е гг. для озеленения населённых пунктов 
[Файвуш, Таманян, 2014]. Благодаря прекрас-
ному семенному и вегетативному размноже-
нию убежал из насаждений и широко рас-
пространился в Армении, преимущественно 
на достаточно увлажнённых местообитаниях 
нижнего и среднего горных поясов. Благода-
ря вегетативному размножению часто обра-
зует густые заросли, проникает в природные 
экосистемы – леса и редколесья, образуя при 
этом монодоминантные сообщества, изме-
няя природные экосистемы. Произрастает на 
территории ряда особо охраняемых природ-
ных территорий (заповедники Эребунийский, 
Шикахохский, «Хосровский лес», националь-
ные парки «Дилижан» и «Аревик»). Степень 
угрозы природным экосистемам нами оцени-
вается как «очень высокая».

Ambrosia artemisiifolia L. Родина вида – 
Северная и Центральная Америка. В настоя-
щее время вид встречается на всех континен-
тах, кроме Антарктиды. Благодаря высокой 
семенной продуктивности (семена мелкие, 

легко переносятся ветром, с семенами зер-
новых культур, автомобильным и железно-
дорожным транспортом) интенсивно распро-
страняется самостоятельно и в большинстве 
стран считается опасным инвазионным ви-
дом. В Армении впервые был обнаружен в 
1983 г. в устье р. Агстев [Габриэлян, Таманян, 
1985], куда скорее всего проник с территории 
Азербайджана (рис. 2). В 1997 г. был обнару-
жен в устье р. Дебед на расстоянии около 50 
км от первого местонахождения, куда, ско-
рее всего, проник с территории Грузии, так 
как до настоящего времени промежуточные 
субпопуляции между этими двумя точками 
не обнаружены. Примерно до 2010 г. попу-
ляции занимали незначительные площади на 
нарушенных местообитаниях в низовьях рек 
Дебед и Агстев. Затем началось интенсивное 
распространение вида по территории Ар-
мении – по долинам этих рек вид поднялся 
до высоты 1700–1800 м над ур. м. и достиг 
городов Спитак и Дилижан (скорее всего се-
мена были перенесены посредством автомо-

Рис. 2. Пути проникновения и современное распространение Ambrosia artemisiifolia в Армении.
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бильного и железнодорожного транспорта), 
произрастая на нарушенных местообитани-
ях вдоль автомобильных и железных дорог, 
кроме того, одна популяция обнаружена на 
возделываемых полях с. Дсех, а также значи-
тельно южнее: у автотрассы Ереван – Севан. 
Необходимо указать, что вид обнаружен на 
газонах в Ереване и в цветниках на Арарат-
ской равнине. Вид обнаружен на территории 
национального парка «Дилижан». Степень 
угрозы природным экосистемам нами оцени-
вается как «высокая», а угроза здоровью на-
селения – как «очень высокая» (пыльца вида 
считается очень сильным аллергеном).

Buddleja davidii Franch. Родина вида – Ки-
тай. С XVIII в. широко использовался как 
декоративный кустарник во многих странах 
мира, в настоящее время считается опасным 
инвазионным видом в США, Канаде, Вели-
кобритании, Новой Зеландии и Новой Гвинее 
[CABI…, 2022б]. В Армении в качестве деко-
ративного растения выращивается, начиная 
со второй половины XX в. в Ереване (немно-
гочисленные посадки в парках), а также в на-
селённых пунктах севера и юга республики. 
В настоящее время нами обнаружены отдель-
ные экземпляры, «убежавшие» из культуры 
и произрастающие на нарушенных местоо-
битаниях в Иджеванском и Мегринском фло-
ристических районах. Обнаружен на терри-
тории национального парка «Аревик». Пока 
нами этот вид оценивается как «потенциаль-
но инвазионный».

Cirsium incanum (S.G. Gmel.) Fisch. ex 
M.Bieb. – родиной вида считаются Юго-вос-
точная Европа и страны Восточного Среди-
земноморья (в литературе часто считается 
синонимом Cirsium arvense (L.) Scop., одна-
ко мы вслед за авторами «Флоры Армении» 
считаем его самостоятельным видом [Арев-
шатян, 1995]. Ещё в XVII в. вид был обнару-
жен на территории США, в настоящее время 
благодаря высокой семенной продуктивности 
распространился по Европе, Западной Азии, 
Южной и Северной Америке, Африке, Ав-
стралии, Новой Зеландии [CABI…, 2022в]. 
Из-за хорошего семенного и вегетативного 
размножения во многих странах считается 
опасным инвазионным видом. В Армению 
попал не позднее XIX в. (возможно, раньше), 

первые гербарные сборы в гербарии ERE да-
тируются 1920 г., то есть вид входит в чис-
ло самых первых сборов. Можно предполо-
жить, что семена вида попали в Армению с 
фуражом войск русской армии во время Рус-
ско-Турецкой войны. В настоящее время вид 
распространён по всей территории Армении, 
встречается как на нарушенных местообита-
ниях, заброшенных сельскохозяйственных 
угодьях, так и в природных экосистемах лу-
гов и степей. Распространён на территории 
всех государственных заповедников (Эребу-
нийский, Шикахохский, «Хосровский лес») 
и национальных парков («Арпи лич», «Дили-
жан», «Севан», «Аревик») Армении. Степень 
угрозы природным экосистемам нами оцени-
вается как «очень высокая».

Clematis vitalba L. – родиной вида явля-
ется Европа и Средиземноморье. В XIX–XX 
вв. вид натурализовался в Северной Амери-
ке и Австралии, где считается инвазионным 
[CABI…, 2022г]. В Армению вид, скорее 
всего, был завезён в качестве декоративного 
растения в первой половине XX в. и выра-
щивался на приусадебном участке в городе 
Ноемберян, так как первый сбор этого вида, 
хранящийся в гербарии ERE, датирован 1940 
г. Вид считался очень редким (до последнего 
времени было известно всего два локалите-
та) и был включён в Красную книгу растений 
Армении [Tamanyan et al., 2010] как исчеза-
ющий. Наши наблюдения показали, что в на-
стоящее время вид интенсивно распространя-
ется в Иджеванском флористическом районе, 
где на территории между сёлами Джуджеван 
и Кохб по опушкам леса он образует густые 
заросли, проникая в лесные экосистемы. В 
своём распространении уже достиг города 
Иджеван. Хотя распространение этого вида в 
Армении ещё ограничивается одним флори-
стическим районом, но степень угрозы при-
родным экосистемам нами оценивается как 
«высокая».

Conyza canadensis (L.) Cronquist. Родина 
вида – Северная Америка, в Европу проник 
в XIX в. и быстро распространился благодаря 
высокой семенной продуктивности (семена 
мелкие, легко разносятся ветром на боль-
шие расстояния). В настоящее время широко 
распространён по земному шару [CABI…, 
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2022д]. В Армении появился, вероятно, в кон-
це XIX в., скорее всего с территории Грузии 
или Азербайджана, так как первые сборы в 
гербарии ERE датируются 1925 г. и приуроче-
ны к Северной Армении. В настоящее время 
вид широко распространился по территории 
республики (от севера до крайнего юга), в 
основном произрастает на нарушенных ме-
стообитаниях, но также проникает и нату-
рализовался в некоторых степных и лесных 
экосистемах в нижнем и среднем горных по-
ясах до высоты 1600 м над ур. м. Вид заре-
гистрирован на территории государственных 
заповедников (Эребунийский, Шикахохский, 
«Хосровский лес») и национальных парков 
(«Дилижан» и «Аревик»). Степень угрозы 
природным экосистемам нами оценивается 
как «высокая».

Grindelia squarrosa (Pursch) Dunal. Роди-
на вида – Северная Америка. В XX в. вид 
был вселён в Европу (в Ирландию в 1915 
г.), где широко распространился по странам 
Центральной и Восточной Европы [CABI…, 
2022е]. В России впервые зарегистрирован 

в 1976 г. В 2013 г. был обнаружен на терри-
тории Грузии [Jinjolia, Shakarishvili, 2014], 
вблизи с. Карсани (окрестности Мцхета). В 
2015 г. вид был найден на территории Арме-
нии (рис. 3) [Габриэлян и др., 2016]. Авторы 
этой работы предполагают, что вид проник в 
Армению «после разрушительного Спитак-
ского землетрясения 1988 года, охватившего 
всю Северную Армению, с гуманитарной по-
мощью, поступавшей из многих стран, в том 
числе из Америки» (с. 131). Мы сомневаем-
ся в правильности этого предположения, так 
как наши исследования 2020 г. обнаружили 
новые локалитеты этого вида на расстоянии 
более 10 км, то есть за прошедшие 5 лет вид 
распространился на это расстояние, соответ-
ственно за прошедшие после землетрясения 
и поставок гуманитарной помощи 30 лет он 
должен был захватить значительно большее 
пространство. По нашему мнению, появле-
ние этого вида в Грузии и Армении связано с 
развитием туризма в последние десятилетия 
(оба местонахождения в Грузии и Армении 
расположены близ крупных туристических 

Рис. 3. Распространение Grindelia squarrosa в Армении
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объектов) и интенсификацией автомобильно-
го движения. Несмотря на то, что вид доволь-
но быстро распространяется по нарушенным 
местообитаниям, в природных экосистемах 
он пока не зарегистрирован, и нами оценива-
ется как «потенциально инвазионный».

Helianthus tuberosus L. Родина вида – Се-
верная Америка. В Европу был интродуци-
рован в начале XVII в., в дальнейшем был 
широко распространён по земному шару 
(Европа, Южная Америка, Австралия, Но-
вая Зеландия, Китай, Япония, Индия, Южная 
Африка), выращивался преимущественно в 
качестве ценного пищевого растения и как 
декоративный вид [CABI…, 2022ж]. В Арме-
нии начал выращиваться в середине XX в., в 
основном, на севере республики и в Арарат-
ской долине. Вид размножается семенами, но 
основной способ размножения вегетативный, 
благодаря которому растения быстро захва-
тывают территории, образуя густые монодо-
минантные заросли. В настоящее время в Ар-
мении вид, «убежав» из культуры, образует 
густые заросли по берегам рек, на увлажнён-
ных местообитаниях до высоты 1400–1500 м 
над ур. м. в Лорийском, Иджеванском и Ере-
ванском флористических районах. Степень 
угрозы природным экосистемам нами оцени-
вается как «высокая».

Hippophae rhamnoides L. – данный вид 
нельзя считать в прямом смысле инородным 
инвазионным, так как в Армении существу-
ют его природные популяции, однако с сере-
дины 1950-х гг., когда началось интенсивное 
облесение освобождённых почвогрунтов оз. 
Севан, в республику был завезён большой 
посадочный материал из России, который и 
использовался в широких масштабах в бас-
сейне озера. В настоящее время, благодаря 
интенсивному вегетативному размножению, 
вид образовал густые непроходимые зарос-
ли, расширяя свой ареал и захватывая новые 
территории как по берегу озера, так и на от-
далении, проникая в лугостепные и луговые 
сообщества в Севанском и Арегунийском 
флористических районах. Степень угрозы 
природным экосистемам нами оценивается 
как «высокая».

Leucanthemum vulgare Lam. – родиной 
вида считается Евразия, где он очень широко 

распространён в Европе и Сибири. В середи-
не XVIII в. как декоративный вид был завезён 
в Северную Америку, а в настоящее время 
встречается в Южной Америке, Австралии, 
Новой Зеландии, Южной и Восточной Афри-
ке [CABI…, 2022з]. В Армении впервые был 
обнаружен в 1952 г. в Лорийском флористи-
ческом районе на границе с Грузией, откуда 
он начал своё стремительное распростране-
ние, встречаясь в Ширакском, Иджеванском, 
Апаранском и Ереванском районах; в 2003 г. 
был обнаружен в Северном Зангезуре. Рас-
пространение идёт, преимущественно, семе-
нами, а благодаря интенсивному вегетативно-
му размножению, вид захватывает большие 
территории вначале на нарушенных местоо-
битаниях, заброшенных полях, откуда легко 
проникает на пастбища и луга на высотах 
1300–2200 м над ур. м. Перевыпас значитель-
но способствует расселению и закреплению 
вида на пастбищах. Степень угрозы при-
родным экосистемам нами оценивается как 
«очень высокая».

Robinia pseudoacacia L. Родина вида – Се-
верная Америка. В начале XVII в. он был ин-
тродуцирован в Европу и как декоративный 
начал широко применяться в зелёных наса-
ждениях. В настоящее время в большинстве 
европейских стран и в Южной Африке счита-
ется опасным инвазионным видом [CABI…, 
2022и]. В Армении, начиная с 1930-х гг. на-
чал широко использоваться в озеленении на-
селённых пунктов и для создания лесозащит-
ных полос вдоль автомобильных и железных 
дорог. Практически на протяжении всего XX 
в. не проявлял инвазионных свойств, однако 
в результате массовых рубок деревьев из-за 
энергетического и экономического кризиса 
1990-х гг. началось его интенсивное вегета-
тивное размножение в посадках, где образо-
вались густые порослевые заросли. При этом 
отдельные экземпляры начали появляться и 
вдали от посадок (вероятно, благодаря семен-
ному размножению), проникая в природные 
экосистемы. В настоящее время это явление 
больше всего проявляется в Лорийском, Ид-
жеванском и Южнозангезурском флористи-
ческих районах. Степень угрозы природным 
экосистемам нами оценивается как «высо-
кая».
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Silybum marianum (L.) Gaertn. – родиной 
вида считается Средиземноморье, но издавна 
он также известен с Аравийского полуостро-
ва и Индии. В настоящее время распростра-
нён в Северной и Южной Америке, Японии, 
Австралии, Новой Зеландии и Субсахарской 
Африке [CABI…, 2022к]. В большинстве 
стран считается опасным инвазионным ви-
дом. В Армении впервые обнаружен в 1967 
г. в Южнозангезурском флористическом рай-
оне в «платановой роще» вблизи от границы 
с Азербайджаном. В 1980 г. найден на севере 
республики в Иджеванском флористическом 
районе на границе с Грузией (возле основной 
автомагистрали, связывающей Армению и 
Грузию). За прошедшие годы вид интенсивно 
распространился вокруг этих местонахожде-
ний, обнаружены новые места проникнове-
ния в Армению со стороны Азербайджана в 
Северозангезурском флористическом районе 
и со стороны Ирана в Мегринском районе 

(рис. 4). Очень часто благодаря высокой се-
менной продуктивности, особенно на нару-
шенных местообитаниях, образует густые 
монодоминантные заросли, проникает в 
природные экосистемы и размножается в ле-
сах, редколесьях, степях и на лугах. Степень 
угрозы природным экосистемам нами оцени-
вается как «очень высокая».

Solidago canadensis L. Родина вида – Се-
верная Америка. В XVII в. был интродуци-
рован в Европу как декоративное растение, а 
уже в XIX в. был отмечен как инвазионный, 
проникающий в природные экосистемы. В 
настоящее время вид считается инвазион-
ным практически по всей Европе, а также в 
Японии, Китае и Австралии [CABI…, 2022л]. 
Размножается семенами и вегетативно, часто 
образуя густые монодоминантные заросли. В 
Армении точное время начала выращивания 
на приусадебных участках установить не уда-
лось, но ещё в 1970-е гг. он выращивался в 

Рис. 4. Пути проникновения и современное распространение Silybum marianum в Армении.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2022104

Ереванском ботаническом саду в отделе цве-
товодства и до сих пор отдельные «убежав-
шие» экземпляры встречаются по всему саду. 
Кроме того, вид по-прежнему выращивается 
как декоративное растение в некоторых садах 
и парках и самосевом распространяется за их 
пределы. Нами вид оценивается как «потен-
циально инвазионный».

Заключение
Обобщая приведённые выше сведения по 

14 наиболее опасным, по нашему мнению, 
видам чужеродных инвазионных растений в 
Армении, можно констатировать следующее. 
Из этих 14 видов 8 оказались на территории 
республики в результате преднамеренной 
интродукции, в основном, как декоративные 
растения. При этом 5 из них – это древесные 
растения, интродуцированные с целью озе-
ленения населённых пунктов и для создания 
лесозащитных полос вдоль автомобильных 
и железных дорог. Четыре вида оказались в 
Армении в результате их саморасселения, а 2 
– в результате непреднамеренной интродук-
ции. Также надо отметить, что 8 из этих ви-
дов прекрасно размножаются и расселяются 
и семенами, и вегетативно, а 5 – только се-
менным путём (1 вид – Hippophae rhamnoides 
– распространяется почти исключительно ве-
гетативно, создавая густые заросли в местах 
посадок, а семена разносятся птицами, зани-
мая новые местообитания). В подавляющем 
большинстве случаев семена исследованных 
видов переносятся посредством автомобиль-
ного или железнодорожного транспорта, 
реже разносятся ветром. Наиболее интенсив-
ное вегетативное размножение у таких видов, 
как Acer negundo, Ailanthus altissima, Robinia 
pseudoacacia, начинается после вырубки ма-
теринских деревьев, когда корневая поросль 
создаёт густые, практически непроходимые 
заросли. Таким образом, при планировании 
действий, направленных на предотвраще-
ние непреднамеренной интродукции и рас-
пространения инвазионных видов, следует 
предусмотреть мониторинг приграничных 
территорий и окрестностей основных транс-
портных магистралей с целью раннего обна-
ружения новых видов, которые в будущем 

могут представлять опасность для природ-
ных экосистем, биоразнообразия и здоровья 
населения. Вторым очень важным действием 
должна стать экспертная оценка опасности от 
возможной инвазии всех видов, ввозимых в 
Армению с целью их выращивания в природ-
ных условиях. В этом отношении в республи-
ке сделаны первые шаги. Так, специалистами 
Института ботаники им. А. Тахтаджяна НАН 
РА была разработана методика оценки ри-
ска инвазии древесных растений [Fayvush et 
al., 2018], которая по просьбе Министерства 
окружающей среды Армении была примене-
на для оценки угрозы природным экосисте-
мам при выращивании очень перспективно-
го вида Paulownia tomentosa. Было показано, 
что, несмотря на относительно высокие по-
казатели потенциальной инвазионности, при 
правильной организации плантаций и мето-
дике выращивания данный вид не будет пред-
ставлять серьёзной угрозы биоразнообразию 
и природным экосистемам Армении. Однако 
все эти действия должны иметь юридическую 
основу: необходимо или принятие новых за-
конов, или дополнение уже существующих, 
где будут законодательно обоснованы дей-
ствия как по предотвращению инвазий, так и 
по борьбе с инвазионными видами, вплоть до 
уничтожения их популяций.
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INVASION VECTORS AND DISTRIBUTION OF SOME INVASIVE 
PLANT SPECIES IN ARMENIA
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A. Takhtadjan Institute of Botany of the NAS of RA, Yerevan, 0063, Armenia 
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The article summarizes information on the penetration and spread of 14 most dangerous or potentially 
dangerous invasive alien species throughout the territory of Armenia, which threat biodiversity, natural eco-
systems and, to some extent, public health. It is shown that eight of the fourteen species were intentionally 
introduced into Armenia as ornamental plants or for use in landscaping settlements and shelterbelts along 
the roads and railways. Five of these species are woody plants. Four species appeared on the territory of the 
republic as a result of their self-dispersal and two species penetrated by accidental introduction. It is noted 
that the degree of threat to biodiversity and natural ecosystems is shown as “high” for seven species, as “very 
high” for four species, and three species are listed as “potentially invasive”. However, one species (Ambrosia 
artemisiifolia) is listed as a “very high” threat to public health. The article indicates the absolute need for an 
examination of the threat of invasion when planning the introduction of plants for the purpose of growing 
them in open ground, first of all, when creating plantations and using them in landscaping settlements and 
when creating or restoring damaged forest ecosystems and protective forest belts.

Keywords: Armenia, invasive and potentially invasive plants, threats to biodiversity and natural eco-
systems, biogeography.
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ПОПУЛЯЦИЯ ГРЕБНЕВИКА MNEMIOPSIS LEIDYI A. 
AGASSIZ, 1865 И ЕГО ВОЗДЕЙСТВИЕ НА ЗООПЛАНКТОН В 

ГЛУБОКОВОДНЫХ РАЙОНАХ ЧЁРНОГО МОРЯ 
В ИЮЛЕ – АВГУСТЕ 2017 г.
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Исследовано состояние популяции гребневика-вселенца Mnemiopsis leidyi (A. Agassiz, 1865), 
концентрация и состав мезозоопланктона, а также трофические отношения и хищнический пресс 
M. leidyi на популяции жертв в западном и восточном секторах глубоководной части Чёрного моря в 
июле – августе 2017 г. Биомасса гребневика на пике его сезонного развития в этих районах находилась 
в среднем в пределах 92–258 г м-2. В пищевом спектре M. leidyi преобладали веслоногие рачки Acartia 
spp. и Calanus euxinus (Hulsemann 1984). Обнаружены региональные различия в количественном раз-
витии гребневиков и зоопланктона, интенсивности потребления пищи и выедания жертв. В западной 
открытой части моря высокая скорость потребления пищи (удельный суточный рацион 45.50±8.31% 
С тела) и интенсивное выедание рачков M. leidyi (до ~50% биомассы Acartia spp. в сутки) должно 
сопровождаться снижением биомассы мезопланктона. Напротив, на востоке при суточном выедании 
гребневиком около 6% биомассы Acartia spp. хищничество M. leidyi не оказывало существенного 
влияния на планктонное сообщество.

Ключевые слова: гребневик Mnemiopsis leidyi, пищевой спектр, суточный рацион, интенсивность 
выедания, зоопланктон.
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Введение
Проникновение чужеродных видов в мор-

ские экосистемы нередко приводит к измене-
ниям в структуре, разнообразии и функцио-
нировании нативных сообществ вследствие 
прямых, либо каскадных воздействий на 
них со стороны вселенцев. Экосистемы зам-
кнутых водоёмов, особенно подверженные 
эвтрофированию и антропогенному влия-
нию, наиболее уязвимы к инвазиям [Daskalov 
et al., 2007]. Вселение в Чёрное море чуже-
родного гребневика Mnemiopsis leidyi (A. 
Agassiz, 1865) в начале 1980-х гг. и последо-
вавшие за этим беспрецедентные изменения 
в структуре и функционировании пелагиче-
ского сообщества вызвали коллапс всей чер-
номорской экосистемы [Kideys, 2002]. Уже в 
первые годы после вселения (1988–1990) этот 
вид-планктофаг, при отсутствии хищников и 
паразитов, дал огромную вспышку численно-
сти [Vinogradov et al. 1989; Шушкина и др., 

1990; Шушкина, Мусаева, 1990; Виногра-
дов и др., 1993; Bogdanova, Konsulov, 1993; 
Kideys, 2002], приведшую к сокращению 
запасов рыб – хамсы Engraulis encrasicolus 
(Linnaeus, 1758) и ставриды Trachurus 
mediterraneus (Steindachner, 1868), тем са-
мым нанёс огромный экономический ущерб 
рыбной промышленности причерноморских 
стран. При интенсивном выедании гребне-
виком преимущественно тепловодных видов 
зоопланктона произошло изменение видовой 
и трофической структуры планктонного со-
общества [Шушкина и др., 1990]. Из план-
ктона исчезла массовая циклопоидная копе-
пода Oithona nana (Giesbrecht, 1893). Резко 
сократились численность и биомасса мезо-
зоопланктона – основного кормового объекта 
гребневика, уменьшилась численность и био-
масса таких видов, как Centropages ponticus 
(Karavaev, 1895) и Paracalanus parvus (Claus, 
1863), а также щетинкочелюстных Parasagitta 
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setosa (J. Müller, 1847) [Загородняя, Скрябин, 
1995; Gubanova et al., 2001]. В составе и чис-
ленности прочих компонентов также прои-
зошли заметные изменения, вызванные либо 
непосредственно хищничеством M. leidyi, 
либо каскадными эффектами в пищевой цепи 
[Shiganova et al., 2004; Dinasquet et al., 2012; 
Shiganova et al., 2019b].

Непреднамеренная интродукция в конце 
1990-х гг. другого вида – гребневика Beroe 
ovata (Mayer, 1912), питающегося гребневи-
ками – планктофагами, кардинально измени-
ла ситуацию, значительно сократив продол-
жительность массового развития M. leidyi и 
снизив его хищнический пресс на планктон-
ное сообщество [Виноградов и др., 2002; 
Finenko et al., 2003; Shiganova et al., 2004]. 
Следствием этого стало увеличение био-
массы и восстановление видовой структуры 
зоопланктона [Губарева и др., 2004]. Вновь 
появились в значительном количестве наи-
более пострадавшие виды копепод P. parvus, 
C. ponticus [Finenko et al., 2003]. Высокая эф-
фективность хищничества B. ovata наряду с 
другими факторами привела к улучшению 
состояния пелагической экосистемы Чёрного 
моря и изменила факторы, определяющие со-
стояние экосистемы [Kideys, 2002; Finenko et 
al., 2003; Shiganova et al., 2004; Vereshchaka et 
al., 2019].

Наряду с модельными и теоретически-
ми исследованиями гребневиков-вселенцев 
(M. leidyi и B. ovatа), их взаимодействия и 
прогноза на будущее развитие сценария при 
потеплении климата [Shiganova et al., 2014; 
2018; 2019a] продолжаются мониторинговые 
исследования в различных районах Чёрно-
го моря. Данные последних лет по многим 
аспектам существования и популяционной 
динамики M. leidyi в Чёрном море были пре-
имущественно получены в исследованиях на 
шельфе [Аболмасова и др., 2012; Arashkevich 
et al., 2015; Finenko et al., 2018а, 2018b], тогда 
как глубоководная часть моря с принципи-
ально иным планктонным комплексом оста-
валась в этом отношении слабо изученной. 
Немногочисленные наблюдения в основном 
были приурочены к весеннему, либо осенне-
му сезонам (март, октябрь 2005–2007 гг., ок-
тябрь – ноябрь 2010 г.) [Аннинский, Тимофте, 

2009; Mutlu, 2009; Anninsky et al., 2013] и не 
охватывали летний сезонный пик массового 
развития популяции M. leidyi (июль – август). 
В большинстве этих работ основное внима-
ние уделялось пространственному распреде-
лению, а также сезонной и межгодовой ди-
намике численности и биомассы желетелых. 
Оценка же функционирования пелагической 
экосистемы невозможна без учёта динами-
ки процессов, понимания закономерностей 
трансформации вещества и передачи энергии 
по трофическим цепям.

Настоящие исследования были предпри-
няты с целью: 1) изучения состояния популя-
ции гребневика M. leidyi на пике его сезон-
ного обилия в глубоководной части Чёрного 
моря в 2017 г.; 2) оценки состояния сообще-
ства мезозоопланктона в этих районах; 3) 
анализа характера трофических отношений и 
потенциального хищнического пресса греб-
невика на летний мезозоопланктонный ком-
плекс открытой эпипелагиали моря.

Материал и методика
Исследования количественного распреде-

ления и особенностей питания M. leidyi про-
водили в 96-м рейсе НИС «Профессор Водя-
ницкий» в период с 26 июля по 9 августа 2017 
г. В глубоководной части моря планктонные 
станции находились в двух основных секто-
рах: 1) западном, топографически совпадаю-
щем с зоной Севастопольского антициклона 
(станции 2–5, 14, 15) и 2) восточном, соответ-
ствующим северо-западной периферии Вос-
точного циклонического круговорота (стан-
ции 8–12) (рис. 1). На всех станциях были 
проведены работы по определению числен-
ности, биомассы, размерной структуры по-
пуляции и трофических характеристик греб-
невиков. Материал собирали сетью ДЖОМ 
(входной диаметр 80 см, ячея 300 мкм) вер-
тикальными ловами от нижней границы кис-
лородной зоны, изменявшейся по станциям 
в пределах 120–150 м, до поверхности моря. 
На каждой станции с помощью зонда CTD 
SBE plus (Sea-Bird) измеряли температуру, 
солёность и относительную плотность мор-
ской воды (δt). 

Орально-аборальную длину гребневиков 
измеряли с точностью до 1 мм в момент мак-
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симального расслабления особей на градуи-
рованной стеклянной пластине. Массу тела 
(W, мг) находили, используя ранее установ-
ленные линейно-весовые соотношения (L, 
мм) [Finenko et al., 2003].
M. leidyi: W =1.07×L2.76  2< L <10,

M. leidyi:  W =1.31×L2.49 11< L <70.
Для исследования состава и скорости по-

требления пищи под микроскопом МБС-1 в 
камере Богорова сразу после вылова просчи-
тывали количество всех жертв в гастральной 
полости гребневиков. На самой удалённой от 
Крымского побережья станции (ст. 5) была 
изучена с шестичасовым интервалом суточ-
ная динамика питания M. leidyi. 

Состав пищи, по возможности, определя-
ли до вида и стадии развития. Суточный ра-
цион (R, мг С экз.-1сут-1) M. leidyi рассчитыва-
ли по формуле:

R = Bz×DT-1×24,
где Bz – биомасса зоопланктона в гастральной 
полости хищника, выраженная в углероде (мг 
С), DT – время переваривания зоопланктона 
(ч) с учётом температуры обитания. При пе-
реходе от сырой массы к единицам углерода 
содержание углерода в зоопланктоне прини-
мали равным 8% сырой массы [Arashkevich 
et al., 2014], содержание углерода в теле M. 
leidyi – 4% сухой массы [Финенко и др., 2010] 
при её содержании в сыром веществе 2.2% 
[Финенко, Романова, 2000]. Время перева-
ривания мелких ракообразных (Acartia spp., 

Рис. 1. Районы и станции макро- и мезопланктонных исследований в западном и восточном секторах глубоководной 
зоны Чёрного моря в июле – августе 2017 г.

P. parvus) личинками и ранними стадиями 
гребневиков при 25 °С составляло 0.8 и 0.7 ч, 
соответственно [Финенко и др., 2008; 2010]. 
Крупного рачка С. euxinus личинки перевари-
вали в 2 раза медленнее [Цихон-Луканина и 
др., 1995]. Исследовано питание 180 экзем-
пляров размером от 3 до 45 мм; в зоне Сева-
стопольского антициклона – 116, в восточном 
секторе моря – 64.

Минимальные пищевые потребности M. 
leidyi при температуре обитания рассчитыва-
ли по формуле:

Q = 0.134×DW0.91,
где Q – мл экз-1 ч-1, DW – сухой вес, г [Аболма-
сова, 2001]. При расчёте количества ассими-
лированной животными пищи усвояемость 
корма принимали равной 80% [Финенко, Ро-
манова, 2000].

Пресс популяции M. leidyi на популяции 
мезозоопланктона определяли как 

G= R×N/B×100,
где – G – выедание биомассы зоопланктона 
популяцией M. leidyi, % сут-1, R – суточный 
рацион, мг С экз.-1 сут-1, N – численность греб-
невика, экз. м-3, B – биомасса зоопланктона, 
мг С м-3.

На тех же станциях были отобраны коли-
чественные пробы зоопланктона. Его отлав-
ливали малой сетью Джеди (диаметр входно-
го отверстия – 38 см, размер ячеи 140 мкм) 
послойно: от верхней границы кислород-
ного слоя (ВКС) до термоклина (обычно до 
глубины 10–15 м на отдельных станциях), в 
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слое термоклина (10–30 м), и от нижней гра-
ницы термоклина до нижней границы кис-
лородной зоны. Пробы фиксировали 4%-м 
раствором нейтрализованного боратами 
формалина, и по стандартной методике опре-
деляли численность, таксономический состав 
и размерно-возрастную структуру популяций 
зоопланктона. Численность и биомассу орга-
низмов рассчитывали послойно и во всём об-
ловленном слое. Для перехода от размерных 
характеристик особей к единицам биомассы 
использовали размерно-весовые соотноше-
ния для черноморских видов [Aleksandrov et 
al., 2014].

Статистическая обработка данных прово-
дилась с использованием стандартного про-
граммного обеспечения Microsoft Exсel 98, 
Grapher 3 и Surfer 8 для Windows. Приведены 
средние величины ± ошибка средней (SE).

Результаты
Гидрология районов. Температура по-

верхностного слоя на станциях западного 
сектора моря изменялась от 23.2 до 24.6 °С 
(средняя – 24.2±1.4 °C), восточного – в пре-
делах 24.4–26.2 °С (средняя – 25.8±0.3 °C), 
средняя солёность – 17.9±0.6 и 18.2±0.3‰, 
соответственно. Толщина верхнего переме-
шиваемого слоя (ВКС) в западной части моря 
составляла 18.3±2.2 м, в восточной – 15±3.2 
м. Вертикальный профиль температуры раз-
личался по районам с более выраженным 

термоклинном в западном секторе (рис. 2). 
Профили солёности в обоих районах были 
идентичны.

Численность, биомасса и простран-
ственное распределение гребневиков и зоо-
планктона в глубоководных районах Чёрно-
го моря. В июле – августе 2017 г. гребневик 
M. leidyi встречался в открытых районах моря 
повсеместно. Популяция была особенно мно-
гочисленной на западе с максимальными 
величинами в центральной части и южной 
периферии Севастопольского антициклони-
ческого вихря (ст. 4 и 5 с глубинами около 
2000 м). Численность гребневика здесь со-
ставляла 104–592 экз. м-2,  биомасса – 149–414 
г м-2. В восточной части моря численность 
и биомасса M. leidyi были в среднем втрое 
ниже, чем на западе (табл. 1, рис. 3). При от-
сутствии строгого соответствия между про-
странственным распределением M. leidyi и 
особенностями макромасштабной циркуля-
ции в глубоководной части моря, безусловно, 
прослеживается связь количественного раз-
вития популяции гребневика с прогреваемым 
поверхностным биотопом.

Популяция в обоих районах на 80% состо-
яла из личинок и переходных стадий разме-
ром от <5 до 15 мм, численность лопастных 
неполовозрелых и взрослых половозрелых 

Рис. 2. Типичные вертикальные профили температуры 
и солёности в западном (ст. 3) и восточном (ст. 11) сек-
торах Чёрного моря в июле – августе 2017 г.

Рис. 3. Карта распределения гребневика M. leidyi (А 
– численность, Б – биомасса) в глубоководной части 
Чёрного моря в июле – августе 2017 г.
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Таблица 1. Характеристика популяции гребневика M. leidyi в глубоководных районах Чёрного моря

Показатель Западный сектор исследований Восточный сектор исследований

Численность, экз. м-2 335.6 ± 71.3 115.4 ± 28.3
Биомасса, г м-2 262.7 ± 43.2 105.0 ± 29.0
Средний сырой вес, г 1.05 ± 0.19 1.04 ± 0.22
Средний сухой вес, г 0.023 ± 0.004 0.023 ± 0.005
Содержание углерода, мг С 0.927 ± 0.169 0.915 ± 0.195

особей была низкой (рис. 4). Сходство раз-
мерной структуры популяции привело к прак-
тически равным средним массам гребневиков 
в обоих районах (см. табл. 1). 

В восточном секторе на двух станциях (11 
и 12) присутствовали гребневики Beroe ovata 
с численностью 4 и 2 экз м-2 и биомассой 
82.98 и  2.14 г м-2, соответственно.

Зоопланктон. Численность кормового 
зоопланктона (без ночесветки и гребневиков) 
во всем кислородном слое на станциях запад-
ного и восточного глубоководных секторов 
варьировала в пределах 401–1866 (средняя 
–1132±458) и 524–1220 (средняя 851±271) 
экз. м-3, соответственно. Биомасса, выра-
женная в единицах сырого веса, в западном 
секторе изменялась от 63.5 до 233.2 (средняя 
119.9±54.4), в восточном – от 33.1 до 135.3 
(средняя 75.8±36.6) мг м-3. Средняя числен-
ность и биомасса зоопланктона в западном 
секторе была выше, чем в восточном. Пре-
обладающей группой в составе зоопланкто-
на верхнего квазиоднородного (ВКС) и все-
го кислородного слоя в обоих районах были 
Copepoda (табл. 2 и 3). Из Cladocera обнару-
жены Penilia avirostris (Dana, 1849) и Pleopis 
polyphemoides (Leuckart, 1859). Из других 
групп кормового зоопланктона встречались 

Рис. 4. Размерная структура популяции M. leidyi в западном и восточном секторах глубоководной части Чёрного 
моря в июле – августе 2017 г. Цифры на оси абсцисс – номера станций.

аппендикулярия Oikopleura (Voxillaria) dioica 
(Foll, 1872), щетинкочелюстные Parasagitta 
setosa, личинки двустворчатых (Bivalvia) и 
брюхоногих моллюсков (Gastropoda), по-
лихеты (Рolychaeta). Остальные таксоны – 
Decapoda, Cirripedia, Bryozoa, Harpacticoida 
– были представлены единично. 

Численность Copepoda в ВКС восточно-
го сектора была в 4.7 раза выше, чем в ВКС 
западного сектора, за счёт Acartia spp. и те-
пловодных видов (табл. 2). При этом видовая 
структура была сходной: в обоих доминиро-
вали представители рода Acartia, составляв-
шие 63 и 58% всех Copepoda, в основном это 
Acartia clausi (Giesbrecht, 1889) с присутстви-
ем (в меньших количествах) A. tonsa (Dana, 
1849) на 11 и 12 станциях восточного сектора 
с численностью 2 и 31 экз. м-3, соответствен-
но. Субдоминантным видом в ВКС обоих сек-
торов была Oithona davisae (Ferrari F. D., Orsi, 
1984), составлявшая 13.9 и 15.7% числен-
ности Copepoda, соответственно, на западе 
и востоке исследованной акватории. Другие 
виды Copepoda – C. euxinus, Pseudocalanus 
elongatus (Brady, 1865) и Oithona similis 
(Claus, 1866), которые летом находятся глуб-
же, составляли в ВКС западного сектора око-
ло 1% и немногим более в ВКС восточного. 
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Необычно низкой в ВКС оказалась числен-
ность P. parvus – обычного обитателя поверх-
ностных слоёв, который в обоих секторах со-
ставлял около 1% численности Copepoda. 

Суммарные величины численности рач-
ков во всём кислородном слое обоих секторов 
мало различались, в отличие от ВКС (табл. 2). 
Copepoda составляли 87 и 92% численности 
зоопланктона в западном и восточном секто-
рах, соответственно. В западном секторе до-
минировали холодноводные P. elongatus и O. 
similis, здесь на долю каждого приходилось 
26% численности копепод. A. clausi была суб-
доминантом. В восточном секторе, наоборот, 
доминировали Acartia spp., а субдоминанта-
ми были P. elongatus и C. euxinus. Теплово-
дные виды (C. ponticus и O. davisae) в сумме 
составляли 15% численности Copepoda в вос-
точном секторе и 4.2% в западном, что может 
быть связано с особенностями температурно-
го режима. Температура поверхностной воды 
в восточном секторе была на 1.6 °С выше, 
чем в западном.

Acartia spp. доминировали по биомассе в 
ВКС обоих секторов (табл. 3). Их доля в за-
падном секторе (77.1%), была существенно 
выше, чем в восточном (57.4%). В отличие 
от ВКС, во всём кислородном слое обоих 
секторов по биомассе доминировал холод-
новодный крупный рачок C. euxinus. Доля 
мелкой циклопоиды O. davisae была низкой, 

Таблица 2. Средняя численность (экз. м-3) и структура таксоцена Copepoda (%) в ВКС и во всём кислородном слое 
глубоководной части моря

Таксоны

Западный сектор Восточный сектор

ВКС (n = 6) Кислородный слой 
(n = 6) ВКС (n = 5) Кислородный слой 

(n = 4)
экз. м-3 % экз. м-3 % экз. м-3 % экз. м-3 %

Acartia spp. 472.8 63.1 157.8 23.79 2030.7 58.2 173.3 24.1
Calanus euxinus 8.4 1.1 101.8 15.35 35.0 1.0 136.4 19.0
Pseudocalanus elongatus 6.1 0.8 174.9 26.37 72.4 2.1 148.4 20.6
Paracalanus parvus 8.2 1.1 8.8 1.33 23.9 0.7 6.8 0.9
Centropages ponticus 33.2 4.4 6.6 1.00 400.3 11.5 48.5 6.7
Oithona davisae 103.9 13.9 21.2 3.20 546.7 15.7 58.2 8.1
Oithona similis 3.6 0.6 174.3 26.28 175.7 5.0 116.9 16.2
Copepoda* 112.6 15.0 17.8 2.68 207.1 5.9 31.1 4.3
Сумма Copepoda 748.8 100 663.3 100 3491.8 100 719.6 100

Примечание: * – неидентифицированные науплиусы Copepoda, n – количество станций при исследовании зоо-
планктона.

в ВКС она составляла от 4 до 5% биомассы 
Copepoda, во всём кислородном слое – менее 
1%. Биомасса Copepoda была значительно 
выше в ВКС восточного сектора, во всём кис-
лородном слое – в западном. Доля Copepoda 
во всём кислородном слое обоих секторов 
была равнозначной, они составляли 43 и 45% 
биомассы кормового зоопланктона.

Средняя численность кормового зоо-
планктона во всём кислородном слое запад-
ного (115.2±97.2 тыс. экз. м-2) и восточного 
(111.9±50 тыс. экз. м-2) секторов была при-
близительно одинакова. Средняя биомасса 
кормовых организмов в западном секторе 
– 18.2±10.1 г м-2  (Copepoda – 7.9±4.5 г м-2), 
примерно вдвое превышала их биомассу в 
восточном секторе – 10.0±6.3 г м-2 (Copepoda 
– 5.1±4.6 г м-2).

Пищевой спектр, особенности питания 
и выедание зоопланктона M. leidyi. Пище-
вой спектр гребневика в исследуемый период 
в изученных районах был крайне ограничен 
и на 98% был представлен различными воз-
растными стадиями Acartia spp. и C. euxinus. 
Редко встречались P. elongatus, P. parvus и C. 
ponticus, доля которых в общей численности 
мезопланктона в обоих районах была незна-
чительной. Именно этим объясняется почти 
полное отсутствие их в содержимом гастраль-
ной полости (ГП) гребневиков. На ряде стан-
ций западного глубоководного сектора (2, 15) 
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Таблица 3. Средняя биомасса (мг·м-3) и структура таксоцена Copepoda (%) в ВКС и во всём кислородном слое 
глубоководной части моря

Таксоны

Западный сектор Восточный сектор

ВКС (n = 6) Кислородный слой 
(n = 6) ВКС (n = 5) Кислородный слой 

(n = 4)
мг·м-3 % мг·м-3 % мг·м-3 % мг·м-3 %

Acartia spp. 6.95 77.1 2.55 5.1 21.71 57.4 1.33 3.5
Calanus euxinus 1.01 11.2 43.05 87.0 9.64 25.5 32.01 84.9
Pseudocalanus elongatus 0.08 0.8 2.99 6.0 0.74 2.0 3.25 8.6
Paracalanus parvus 0.08 0.9 0.08 0.2 0.15 0.4 0.06 0.2
Centropages ponticus 0.41 4.5 0.09 0.2 2.99 7.9 0.38 1.00
Oithona davisae 0.35 3.9 0.07 0 1.77 4.7 0.19 0.5
Oithona similis 0.02 0.2 0.66 1.3 0.32 0.9 0.48 1.3
Copepoda* 0.12 1.4 0.02 0.2 0.22 0.6 0.03 0.1
Сумма Copepoda 9.02 100 49.51 100 37.54 100 37.72 100

Примечание: * – неидентифицированные науплиусы Copepoda, n – количество станций при исследовании зоо-
планктона.

в пищевом комке M. leidyi наряду с Copepoda 
присутствовала P. avirostris. На ст. 5 отмече-
ны яйца O. similis и других Copepoda (до 35 
экз.), на периферии восточного сектора (ст. 
12) – единичные клетки крупной диатомеи 
Сoscinodiscus granii. В составе жертв чётко 
прослеживаются региональные различия: в 
восточной части моря основными компонен-
тами содержимого ГП были Acartia spp. с не-
большой долей P. elongatus и яиц Copepoda; 
на четырёх из пяти станций отсутствовал C. 
euxinus. В западном секторе он присутство-
вал в ГП гребневиков на трёх из 5 станций. 
В восточной части моря большая часть греб-
невиков (45±9.2%) не содержала пищи в ГП, 
в то время как на западе их доля была значи-
тельно ниже – 25.8±8.6% (p <0.01) (табл. 4).

Таблица 4. Трофические показатели гребневика M. leidyi в глубоководных районах Чёрного моря

Параметр Западный сектор Восточный сектор
Количество исследованных гребневиков 116 64
Орально-аборальная длина, мм 15.9 ± 0.8 17.7 ± 1.5
Содержание углерода, мг С экз.-1 3.02 ± 0.49 3.78 ± 1.04
Количество жертв в ГП 3.3 ± 0.3 2.9 ± 0.4
% голодающих особей 25.8 ± 8.6 45.0 ± 9.2
Абсолютный суточный рацион, мг С экз.-1 0.60 ± 0.11 0.38 ± 0.08
Удельный суточный рацион, % С тела 45.50 ± 8.31 14.16 ± 1.97
Пищевые потребности, мг С экз.-1 сут-1 0.183 ± 0.033 0.208 ± 0.055
Ассимилированная пища /пищевые потребности 6.30 ± 1.17 2.02 ± 0.25
Выедание Acartia spp., % биомассы сут-1 50.0 6.0

Количество жертв в гастральной полости 
питающихся гребневиков варьировало от 1 до 
14 (яйца Copepoda до 35) на западе и от 1 до 
12 экз. на востоке. Средние величины в обоих 
секторах мало различались, составляя 3.3±0.3 
и 2.9±0.4 экз. в западной и восточной частях 
моря, соответственно. При этом, на востоке 
доля особей с 1–5 жертвами в гастральной 
полости была несколько выше (96% питав-
шихся), чем на западе (85%), а доля гребне-
виков с более чем 5 экз. жертв была очень 
низкой (4 против 15%). Их суточные рационы 
на станциях западного сектора (0.069–8.759 
мг С экз.-1) в среднем (0.60±0.11 мг С экз.-1) 
были недостоверно выше (p >0.05), чем на 
станциях восточного сектора (0.043–2.160 и 
0.38±0.08 мг С экз.-1), соответственно (табл. 
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4). Более низкая величина абсолютного су-
точного рациона M. leidyi в восточном сек-
торе, по-видимому, обусловлена отсутствием 
крупных рачков среди жертв. Средний удель-
ный суточный рацион гребневика оказался 
также ниже в восточной части моря (14.2±1.9 
против 45.5±8.3% С тела сут-1).

Минимальные суточные пищевые потреб-
ности M. leidyi, рассчитанные по скорости по-
требления О2 при данных температурных ус-
ловиях, составляли 4.3–7.1% С массы тела в 
зависимости от размера гребневиков. Степень 
обеспеченности пищей, показателем которой 
является отношение между количеством ас-
симилированной пищи (A, мг С экз.-1 сут-1) и 
дыхательными потребностями гребневиков 
(Q, мг С экз.-1 сут-1) изменялась по станциям 
в пределах 0.32–47.0 (в среднем – 6.30±1.17) 
в западном секторе и 0.03–5.68 (в среднем – 
2.02±0.25) в восточном (табл. 4), то есть особи 
в большинстве случаев потребляли достаточ-
ное для обмена и роста количество пищи. Бо-
лее обеспеченными были личинки и ранние 
переходные стадии гребневиков; животные 
размером более 20 мм (100 мг сухого веса, 
~4 мг С) могли испытывать недостаток пищи 
(R/C = 0.4–0.04). В отдельных случаях, при 
потреблении крупных жертв (старших копе-
подитов и половозрелых C. euxinus) взрослые 
и поздние стадии гребневиков в исследуемых 
районах имели потенциал для роста: так, 45 
мм M. leidyi с 11 рачками Acartia spp. и C. 
euxinus в гастральной полости, питаясь кру-
глосуточно с такой интенсивностью, мог обе-
спечить не только дыхательные потребности, 
но также интенсивный рост и размножение 

(R/Q = 5.9). Однако, доля таких гребневиков в 
популяции была незначительной.

Так как почти единственными объектами 
питания гребневиков в период исследования 
были Acartia spp. и C. euxinus, воздействие 
гребневиков на зоопланктонное сообщество 
в основном сводится к воздействию на попу-
ляции этих видов. Учитывая, что популяция 
M. leidyi, как правило, обитает в верхнем пе-
ремешанном слое выше температурного скач-
ка [Vinogradov et al., 1989; Шушкина, Мусае-
ва, 1990; Bogdanova, Konsulov, 1993; Kideys, 
Romanova, 2001], мы рассчитали потенциаль-
ный пищевой пресс популяции гребневиков 
на эти виды в слое ВКС. В ВКС западного 
сектора выедание Acartia spp. сильно варьи-
ровало по станциям (табл. 5) и в среднем 
было очень высоким; ежесуточно популяция 
гребневика могла потенциально выедать бо-
лее 70% (71.6±1.1%) биомассы рачков. 

В ВКС восточных районов при высокой 
вариабельности выедания рачков на разных 
станциях, в среднем оно было невысоким – 
13.2±5.1%, что, по-видимому, объясняется 
низкой биомассой гребневиков и втрое боль-
шей биомассой Acartia spp. в этой части моря. 
Если учесть, что активно питались лишь око-
ло 75% особей в западном и около 50% в вос-
точном секторах, то оценки суточного выеда-
ния Acartia spp. снизятся до ~50% биомассы 
жертв на западе и ~6% – на востоке.

Расчёт скорости выедания гребневиком C. 
euxinus определялся временем отбора проб на 
станциях. По данным суточной станции, в те-
чение дневного времени в ГП гребневика C. 
euxinus не было: она начинала возрастать по-

Таблица 5. Суточное выедание Acartia spp популяцией M. leidyi в ВКС на отдельных станциях западного и вос-
точного глубоководных секторов: BM – биомасса M. leidyi, BA – биомасса Acartia spp., G – выедание, № – номер 
станции, n – число измерений

Западный сектор Восточный сектор

№/n ВM
mg C m-3

BA
mg C m-3

G % 
биомассы сут-1 №/n ВM

mg C m-3
BA

mg C m-3
G % 

биомассы сут-1

2/10 1.010 0.622 50.8 ± 21.5 8/7 0.622 0.523 45.1 ± 23.3
3/9 1.018 0.185 194.2 ± 63.6 9/13 0.909 4.861 4.4 ± 1.3
5/59 2.421 1.362 37.2 ± 4.6 10/9 0.789 0.592 13.2 ± 5.1
14/7 2.532 0.324 188.5 ± 68.9 11/1 0.101 2.074 0
15/7 1.193 0.348 17.2 ± 8.7 12/4 0.602 0.631 1.8 ± 1.6

2–15/92 71.6 ± 1.1 8–12/34 13.2 ± 5.1
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сле 20 ч, что связано с суточными миграциями 
рачков к поверхности. При расчёте суточных 
рационов и скорости выедания было принято, 
что гребневик потребляет C. euxinus в течение 
12 вечерних и ночных часов, когда мигриру-
ющие рачки проникают в нижние слои ВКС. 
Биомасса C. euxinus в ВКС составляла 1.01 и 
9.64 мг м-3 в западном и восточном секторах, 
соответственно. На четырёх из пяти станций 
восточного сектора M. leidyi не потреблял C. 
euxinus ни ранним утром, ни в вечерние часы, 
хотя здесь его биомасса в ВКС была значи-
тельно выше, чем на западе. Вероятно, это 
связано с сохраняющейся пространственной 
разобщённостью популяций в этом районе. И 
только на ст. 12 (время исследования 21:30) 
у всех просмотренных особей M. leidyi в ГП 
находились разновозрастные копеподиты C. 
euxinus. Рассчитанная для этой станции су-
точная скорость выедания рачков популяци-
ей M. leidyi в среднем составляла 19.6±4.5% 
их биомассы, с поправкой на непитающихся 
гребневиков (45%), гребневик в ВКС мог вы-
едать до ~10% биомассы C. euxinus. 

Обсуждение
Численность, биомасса и простран-

ственное распределение M. leidyi. В онто-
генезе лобатные гребневики проходят три 
стадии развития: тентакулятная (0.5–5.0 мм, 
переходная (6.0–15.0 мм) и лобатная (>15 мм), 
различающихся своей морфологией и спосо-
бом питания. Тентакулятная стадия имеет два 
нитевидных щупальца, с помощью которых 
захватывает жертвы. У гребневиков на пере-
ходной стадии появляются лопасти, которые 
на третьей стадии остаются единственным 
средством захвата пищи. В июле – августе 
2017 г. в западном и восточном глубоково-
дных секторах основную часть популяции 
M. leidyi (больше 70%) составляли особи на 
переходной стадии развития. Доля взрослых 
гребневиков, обычно достигающих зрелости 
при длине 30 мм, была незначительной. Та-
ким образом, судя по структуре, популяции в 
обоих районах обновились и состояли из осо-
бей нового поколения. Интенсивное размно-
жение M. leidyi в Чёрном море происходит 
при температуре воды 22 °С и выше, при этом 

численность гребневиков достигает сезонно-
го максимума. Температура воды в ВКС (око-
ло 25 °С) в период наблюдений была близка к 
оптимальной [Finenko et al., 2014], значит, в 
обоих районах популяция находилась на пике 
своего развития. 

Как указано выше, в открытых районах 
Чёрного моря в последние 10–15 лет на-
блюдения за состоянием популяций греб-
невиков-вселенцев проводились преимуще-
ственно в весенний и осенний сезоны, когда 
животные только начинали появляться в план-
ктоне, либо находились на стадии затухания 
развития популяции [Аннинский, Тимофте, 
2009; Mutlu, 2009; Anninsky et al., 2013; Ан-
нинский и др., 2019]. Известно, что наиболь-
ший эффект на планктонное сообщество и 
экосистему в целом гребневики оказывают в 
летние месяцы (июль – август). Приведённые 
в работе данные характеризуют состояние 
популяции именно в этот сезон. При этом, с 
одной стороны, численно и по биомассе она 
была развита на порядок слабее, чем в годы 
массовой экспансии гребневика [Vinogradov 
et al., 1989], с другой, – была более много-
численной, чем обычно весной или осенью в 
последние 10–15 лет [Аннинский, Тимофте, 
2009; Mutlu, 2009; Anninsky et al., 2013; Ан-
нинский и др., 2019]. Единственное извест-
ное исключение – высокая биомасса M. Leidyi 
(261±16. 2 г·м-2) в южной части Чёрного моря 
в октябре 2006 г. [Mutlu. 2009], которая на-
ходилась примерно на том же уровне, что в 
западном глубоководном секторе летом 2017 
г. (258.5±37.6 г м-2). Однако, численность осо-
бей осенью 2006 г. была достоверно ниже (p 
<0.001) (7.0±0.73 экз. м-2), чем в западных 
(299.6±65.8 экз. м-2) и восточных (93.6±21.7 
экз. м-2) районах в июле – августе 2017 г. Во 
всех других случаях величины численности 
и биомассы M. leidyi были ниже, чем летом 
2017 г. В октябре 2005 г. в глубоководной зоне 
западного сектора Чёрного моря биомасса 
гребневика достигала лишь 76±22 г м-2, а чис-
ленность – 26±5 экз. м-2 [Аннинский, Тимо-
фте, 2009]. В открытом море у Анатолийского 
побережья в июне и мае 2007 г. биомасса M. 
leidyi составляла 52.1±10.8 и 27.4±4.73 г м-2, 
соответственно, численность – всего 1.7±0.33 
и 1.7±0.29 экз. м-2 [Mutlu, 2009]. Низкие вели-
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чины численности (12±3 экз. м-2) и биомассы 
(86±13 г м-2 ) M. leidyi фиксировались в откры-
тых районах к югу и юго-западу от Крымско-
го полуострова в октябре 2010 г. [Anninsky et 
al., 2013]. А в сентябре – октябре 2016 г. био-
масса M. leidyi здесь оказалась вдвое ниже, 
чем в 2010 г. – 48±11 г м-2 при численности 
16±2 экз. м-2 [Аннинский и др., 2019].

В 1996–1998 гг. средняя биомасса M. leidyi 
в глубоководных районах южной части Чёр-
ного моря в июле – сентябре была близка к 
200–300 г м-2 [Kideys, Romanova, 2001]. В сен-
тябре 1999 г. при экспансии B. ovata по всему 
морю она снизилась до 12 г м-2 и была ми-
нимальной за всё время наблюдений [Kideys, 
Romanova, 2001]. Биомасса M. leidyi в запад-
ном и восточном глубоководных секторах в 
период наших наблюдений была практиче-
ски такой же, как во второй половине лета 
в открытых районах до вселения B. ovata. В 
конце июля – первой декаде августа 2017 г. 
B. ovata присутствовал в планктоне только на 
двух станциях восточного сектора (ст. 11 и 
12), где численность гребневика составляла 4 
и 2 экз. м-2, а его биомасса – 82.9 и 2.1 г м-2, со-
ответственно. Таким образом, исследования 
2017 г. совпадали по времени с пиком разви-
тия популяции M. leidyi на станциях западно-
го сектора и начальным периодом освоения 
глубоководных биотопов популяцией B. ovata 

– в восточной части моря, то есть временем 
максимального эффекта M. leidyi на функ-
ционирование зоопланктонного сообщества 
и формирование его видовой и размерной 
структуры.

Зоопланктон. Катастрофическое сниже-
ние биомассы кормового зоопланктона про-
изошло в начале    1990-х гг. по всему Чёр-
ному морю, что большинство исследователей 
связало с массовым развитием популяции 
хищного мнемиопсиса. Небольшое увеличе-
ние биомассы наблюдали в разных районах 
моря в середине 1990-х [Коvаlev et al., 1998a, 
1998b; Niermann et al., 1999; Загородняя и др., 
2001]. Чёткий положительный тренд измене-
ния биомассы мезозоопланктона в глубоково-
дной части Чёрного моря выявлен в 2000-х гг. 
[Arashkevich et al., 2014]. В 2010 г. ИнБЮМ 
возобновил исследования зоопланктона в от-
крытом море у берегов Крыма. Наблюдавши-
еся в эти годы величины были существенно 
выше, чем в начале 1990-х гг., но ниже пока-
зателей, регистрируемых ИО РАН в 2000-х гг. 
(рис. 5). 

Более высокие величины ИО РАН можно 
отнести к различной уловистости использу-
емых сетей, а также возможного включения 
мелких особей гребневика P. pileus в состав 
мезозоопланктона, либо пространствен-
но-временной изменчивости биомассы зоо-

Рис. 5. Многолетняя динамика биомассы (г м-2) кормового зоопланктона в кислородном слое глубоководной части 
Чёрного моря. Модифицированный рисунок из статьи [Arashkevich et al., 2014] дополнен результатами исследо-
ваний ИнБЮМ в 1995 [Загородняя и др., 2001; 2003] и 1999 г. и данными, полученными у берегов Крыма начиная 
с 2010 г. На графике приведено стандартное отклонение.
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планктона. Таким образом, согласно данным 
разных исследователей, в глубоководной ча-
сти Чёрного моря, начиная с 2000-х гг., про-
слеживался положительный тренд изменения 
биомассы мезозоопланктона. По-видимому, 
это связано с уменьшением обилия и пресса 
мнемиопсиса на кормовой зоопланктон, что 
показано для прибрежных районов [Finenko 
et al., 2018a, 2018b]. Кратковременное значи-
тельное выедание зоопланктона популяцией 
гребневиков в настоящее время определяет 
среднегодовую динамику обилия мезоплан-
ктона лишь в отдельных районах Чёрного 
моря и зависит от гидрофизических условий 
района.

Пищевой спектр, особенности питания 
и выедание зоопланктона M. leidyi. Особен-
ностью пищевого спектра M. leidyi в глубо-
ководных районах было его фактическое со-
кращение до двух массовых видов Copepoda: 
Acartia spp. и C. euxinus. Новый вселенец в 
Чёрное море – циклопоидная копепода O. 
davisae, занимая по численности и биомассе 
субдоминантное положение в ВКС, практи-
чески не потреблялась гребневиками, по-ви-
димому, из-за её мелких размеров и особен-
ностей поведения. Близкий спектр жертв был 
выявлен у молоди (11±5 мм) и у половозре-
лых (40–70 мм) M. leidyi в открытых районах 
северной части моря в октябре – ноябре 2010 
г. [Anninsky et al., 2013].

В прибрежных водах пищевой спектр 
M. leidyi обычно значительно шире и мо-
жет включать все стадии развития план-
ктонных Copepoda (A. clausi, A. tonsa, O. 
davisae, C. euxinus), Cladocera (P. avirostris 
и P. polyphemoides), а также меропланктон 
– личинок Bivalvia, Gastropoda, Cirripedia и 
Polychaeta [Финенко и др., 2010]. Кроме того, 
в определённый период годового цикла для 
переживания неблагоприятных пищевых 
условий M. leidyi может переходить на кан-
нибализм, потребляя собственных личинок 
[Javidpour et al., 2020]. На потребление M. 
leidyi икры и личинок рыб в прибрежных и 
открытых районах указывают некоторые ав-
торы [Цихон-Луканина и др., 1991], но в на-
ших исследованиях этого не наблюдалось.

Одним из важных показателей, характери-
зующих интенсивность питания животных, 

служит время (продолжительность) перева-
ривания пищи. Время переваривания зави-
сит от размера потребителя, вида и размера 
жертв, их состава и морфологии, а также ко-
личества пищевых объектов в гастральной 
полости гребневика. У одноразмерных личи-
нок при одинаковых температурных условиях 
оно варьировало от 1 мин при переваривании 
алорикатных Ciliata до 2 ч в случае копеподи-
тов [Sullivan, 2010]. Более широкий диапазон 
времени переваривания разных видов пищи 
– 0.25–7.0 ч, изменяющийся в зависимости 
от размеров жертв и потребителя, а также 
численности жертв в гастральной полости, 
приводят [Granhag et al., 2011; Marchessaux 
et al., 2021]. В ранее проведённых опытах 
[Финенко и др., 2008] было установлено, что 
время переваривания мелкого зоопланктона 
(Acartia sp., P. elongatus, P. parvus и др.) ли-
чинками M. leidyi при температуре 25 °С со-
ставляло 0.8 ч, тогда как крупного C. euxinus 
вдвое больше [Цихон-Луканина и др., 1995]. 
Время переваривания всех жертв особями 
с орально-аборальной длиной более 15 мм 
было примерно одинаковым (0.7 ч) [Финенко 
и др., 2010]. При одинаковой температуре и 
равном количестве жертв в гастральной по-
лости скорость переваривания пищи у более 
крупных M. leidyi обычно выше, чем у личи-
нок. Тем не менее, поскольку у крупных осо-
бей в море численность жертв в ГП (в сред-
нем 3.8 экз.) достоверно (p <0.01) превышала 
их численность у личинок (2.3 экз.), то при 
расчёте суточного рациона гребневика нами 
были приняты близкие величины времени пе-
реваривания у обеих размерных групп.

Популяции гребневиков в обоих районах 
были представлены интенсивно питающими-
ся личинками и животными на переходной 
стадии (удельный суточный рацион состав-
лял 14.2±1.9 и 50.6±8.8% С тела сутки-1 в вос-
точном и западном районах, соответственно), 
что превышало минимальные пищевые по-
требности на дыхание и обеспечивало рост. 
Ранее проведённые эксперименты показали, 
что потребность в пище возрастает по мере 
роста M. leidyi, требуя более высоких концен-
траций зоопланктона [Финенко, Романова, 
2000]. В исследуемый период при концентра-
циях копепод ~8 и 5 г м-2 в западном и восточ-
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ном секторах небольшая часть взрослых M. 
leidyi, особенно в восточном секторе, могла в 
течение некоторого времени лишь частично 
компенсировать дыхательные потребности.

Трофические отношения в пищевой цепи 
желетелые – зоопланктон в европейских морях 
после вселения M. leidyi привлекают всё боль-
шее внимание [Finenko et al., 2013; McNamara 
et al., 2013; Colin et al., 2015; Jaspers et al., 2015, 
2018; Javidpour et al., 2020; Marchessaux et al., 
2021; Stoltenberg et al., 2021], так как они, с 
одной стороны, определяют конкурентные 
пищевые отношения с мелкими планктонояд-
ными рыбами, с другой – видовую и размер-
ную структуру зоопланктонного сообщества 
и других компонентов экосистемы. Приводи-
мые в литературе величины интенсивности 
выедания M. leidyi мезозоопланктона в разных 
морях варьируют в широких пределах в зави-
симости от района, сезона, численности осо-
бей и скорости потребления пищи. В натив-
ных водах Чесапикского залива при высокой 
плотности M. leidyi 12·экз. м-3 его популяция 
могла ежесуточно изымать 23–32% биомассы 
зоопланктона [Purcell et al., 2001]; при низ-
кой плотности (3–6 экз. м-3) – 11–17%. В годы 
массового развития гребневика в этом районе 
(1987–2000 гг.) его пресс на кормовой зоо-
планктон был ещё более значительным – по-
тенциальное суточное потребление достигало 
45% биомассы зоопланктона, а на отдельных 
станциях – более 100%. Хищнический пресс 
M. leidyi в 1996–2000 гг. мог достигать около 
60% биомассы Copepoda в сутки [Purcell et al., 
2001; Purcell, Decker, 2005]. 

Близкий к катастрофическому эффект на 
зоопланктонное сообщество оказало хищни-
чество A. aurita и нового вселенца M. leidyi 
летом 2009 г. в некоторых районах Северного 
моря (Лим-фьорд), сократив среднее время 
полужизни зоопланктона (время, за которое 
численность зоопланктона снижается вдвое) 
до 0.5–2.9 суток. Это привело к исчезнове-
нию ряда видов, структурным изменениям 
в зоопланктонном сообществе и в динами-
ке отдельных групп и видов зоопланктона: 
исчезли высокие сезонные пики численно-
сти Cladocera и Copepoda, характерные для 
прежних лет [Riisgard et al., 2012; Riisgard, 
Goldstein, 2014].

В эстуариях Лонг-Айленда популяция M. 
leidyi при высокой плотности могла ежесуточ-
но выедать 20–89% велигеров двустворчатых 
моллюсков и другого зоопланктона, включая 
взрослых Copepoda, науплиусов и Tintinnidae 
[McNamara et al., 2010]. Столь высокая ско-
рость выедания могла привести к значитель-
ному снижению обилия жертв в планктоне и 
изменить видовую структуру зоопланктонно-
го сообщества.

Выедание зоопланктона популяцией M. 
leidyi во французской средиземноморской 
лагуне в течение 18 месяцев было очень ва-
риабельно и изменялось от 0 до 100%. Наи-
больший эффект M. leidyi оказывал на менее 
подвижные жертвы – личинок моллюсков и 
усоногих раков (28±41 и 12±26%, соответ-
ственно) [Marchessaux et al., 2021].

Оценка потребления зоопланктона по 
минимальным пищевым потребностям двух 
видов – A. aurita и M. leidyi, проведённая 
по многолетним данным (2005–2014 гг.) для 
северо-восточных районов Чёрного моря 
[Amelina et al., 2019], показала, что среднего-
довая суточная скорость выедания зооплан-
ктона была максимальной на внутреннем 
шельфе (18% биомассы зоопланктона в сут-
ки) и уменьшалась по направлению от берега 
в открытое море, где не превышала 2%. Та-
кая же низкая скорость выедания приведена 
в работе [Anninsky et al., 2013]: осенью 2010 
г. в глубоководной области M. leidyi выедал за 
сутки лишь 0.1–0.3% биомассы кормового зо-
опланктона. Причина низких величин выеда-
ния – период исследования. Как указывалось 
выше, хищнический пресс M. leidyi на попу-
ляции жертв максимален в период его летне-
го сезонного пика. В обоих случаях период 
исследования не совпадал со временем мак-
симального развития популяций желетелых.

По результатам мониторинга 2004–2014 
гг. на шельфе Чёрного моря в районе Сева-
стополя в летний период (май – сентябрь) 
гребневики потребляли 2–18% биомассы зоо-
планктона в сутки и в определённые периоды 
развития в отсутствии B. ovata могли влиять 
на обилие жертв. Таким образом, скорость 
выедания кормового зоопланктона популяци-
ей M. leidyi может сильно различаться в зави-
симости от состояния популяции гребневика 
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– численности и размерной структуры, оби-
лия зоопланктона, сезона и района исследова-
ний. Климатические изменения в последние 
годы – повышение температуры – приводят к 
сдвигу на более ранние сроки массового раз-
вития популяции хищника, а, следователь-
но, и пресса на популяции жертв [Costello et 
al., 2006; Robinson et al., 2014; Finenko et al., 
2018a]. Экспериментальные и полевые иссле-
дования влияния турбулентности на степень 
выедания M. leidyi зоопланктона выявили от-
сутствие связи между этими двумя показате-
лями, так ткак гребневики избегают этих рай-
онов [Jaspers et al., 2018]. 

Степень воздействия M. leidyi на струк-
туру зоопланктонного сообщества определя-
ется межгодовыми и видовыми различиями 
в выедании отдельных видов кормового зо-
опланктона популяцией M. leidyi. В шельфо-
вых районах Чёрного моря у Севастополя в 
летние месяцы 2008 г. гребневик ежесуточ-
но выедал 17% биомассы Copepoda и 40% 
велигеров моллюсков; в 2009–2014 гг. – 
лишь 2–5% численности велигеров и 2–3% 
Copepoda [Finenko et al., 2018a], что связано 
с различиями в количестве потребителей и 
жертв в отдельные годы.

В наших исследованиях в июле – августе 
2017 г. в западном и восточном глубоково-
дных секторах гребневик выедал 50% био-
массы Acartia spp. в сутки на западе и 6% 
– на востоке моря. В восточном секторе до 
50% гребневиков не имело пищи в гастраль-
ной полости. Доля особей с большим коли-
чеством жертв в ГП (>5) здесь также была 
значительно ниже, чем на западе (4% против 
15%, p <0.01). Скорость выедания зооплан-
ктона в этом районе была небольшой. При 
различающихся гидрофизических условиях 
в обоих глубоководных секторах основным 
фактором, определявшим состояние популя-
ции гребневика M. leidyi и зоопланктонного 
сообщества, вероятно, был физический. В то 
же время присутствие в восточном секторе 
такого хищника, как B. ovatа, также отчасти 
могло ослабить выедание зоопланктона греб-
невиком-планктофагом.

Таким образом, влияние гребневиков M. 
leidyi на зоопланктонное сообщество в двух 
глубоководных секторах моря чётко различа-

лось. Высокая скорость выедания зооплан-
ктона на западе неизбежно должна привести 
к сильному снижению биомассы умеренно-
водного мезопланктона, в частности, Acartia 
spp., в то время, как на востоке хищничество 
M. leidyi не регулировало мезозоопланктон-
ное сообщество. 

Заключение
Исследование популяций гребневика 

Mnemiopsis leidyi в период его максимально-
го сезонного развития (июль – август 2017 
г.) в западном и восточном секторе глубоко-
водной части Чёрного моря показало, что его 
биомасса может достигать достаточно высо-
ких величин (в среднем до 250 г м-2), сравни-
мых с прибрежными районами. Простран-
ственное распределение отличается высокой 
гетерогенностью: численность и биомасса 
гребневика по станциям варьировала в широ-
ких пределах от 32 до 1756 экз. м-2, и от 18 
до 421.8 г м-2. В пищевом спектре M. leidyi 
преобладали Acartia spp. (преимуществен-
но A. clausi) и C. euxinus, доминировавшие в 
кормовом зоопланктоне. Биомасса кормового 
зоопланктона была вдвое выше в западном 
секторе. Популяции гребневиков в обоих 
районах были представлены интенсивно пи-
тающимися личинками и особями на пере-
ходной стадии развития – удельный суточ-
ный рацион составлял 14.2±1.9 и 50.6±8.8% 
С тела сут-1 в восточном и западном районах, 
соответственно. Он превышал минимальные 
пищевые потребности M. leidyi на дыхание и 
был достаточным для обеспечения их роста. 
Интенсивное выедание зоопланктона M. leidyi 
(около 50% биомассы Acartia spp. в сутки) на 
западе, в отсутствие B. ovatа могло привести 
к сильному снижению биомассы мезоплан-
ктона. Последующее развитие комплекса «M. 
leidyi – зоопланктон» определяется сроками 
появления в планктоне и численностью попу-
ляции B. оvatа. Хищнический пресс M. leidyi 
на зоопланктонное сообщество может приве-
сти к уменьшению выедания фитопланктона 
в определённый период и изменить структуру 
пищевой цепи.

Напротив, на востоке при суточном выеда-
нии гребневиком около 6% биомассы Acartia 
spp. хищничество M. leidyi не могло оказать 
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существенного влияния на сообщество зоо-
планктона.
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The research both of the quantity and size structure of the invader Mnemiopsis leidyi (A. Agassiz 1865), 
as well as the mesozooplankton abundance, species diversity, the food spectrum, trophic relations, and 
predatory impact by M. leidyi on prey populations in the western and eastern sectors of the open Black Sea 
was carried out in July – August 2017. M. leidyi biomass varied from 92 to 250 g m-2 during the period 
of maximum seasonal development. The food spectrum of M. leidyi was dominated by copepods Acartia 
spp. and Calanus euxinus (Hulsemann 1984). A clear spatial difference in the quantity of M. leidyi and 
zooplankton, the intensity of food consumption and predatory impact was observed. In the western offshore 
part of the sea, the high food ingestion rate by M. leidyi (the mean specific daily ration was 45.50±8.31% С) 
and intensive predatory impact on zooplankton (up to ~50% of Acartia sp. biomass) resulted in the strong 
decrease in mesozooplankton biomass. In contrast, in the eastern sector M. leidyi predation had no effect on 
zooplankton community maintaining daily grazing of ~6% Acartia spp. biomass.

Key words: ctenophore Mnemiopsis leidyi, food spectrum, daily ration, predatory impact, zooplankton. 
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Представлены результаты наблюдений за массовым скоплением имаго инвазивного вида клопа 
дубовая кружевница Corythucha arcuata (Say, 1832) в 2018 и 2021 гг. на плато Ай-Петри, включая 
одну из его высших точек (1234 м над ур. м.). Приблизительная численность некоторых скоплений 
составляла нескольких тысяч особей, плотность групп достигала 50 экз./дм2 поверхностей конструкций 
канатной дороги. На плато отсутствуют кормовые растения инвайдера. Наиболее вероятный вектор 
инвазии – аэрохория, проникновение на плато имаго C. arcuata вертикальными воздушными потоками 
из расположенных ниже участков, на которых вредитель успешно размножается и развивается. Плато 
Ай-Петри представляет собой резерват имаго вредителя, обеспечивающий его экспансию на другие 
территории южного Крыма переносом воздушными потоками. Рекомендован контроль численности 
C. arcuata на вершине горы Ай-Петри химическими средствами.

Ключевые слова: инвазивный, Corythucha arcuata, массовое скопление, Крым, плато Ай-Петри, 
Ялтинский горно-лесной заповедник.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-2-124-128

Введение
Инвазивный североамериканский вид ду-

бовая кружевница Corythucha arcuata (Say, 
1832) в настоящее время широко распро-
странён в средней и южной Европе, а также 
в Турции и Иране. Указания из ряда стран, в 
которых он обнаружен как инвайдер, описа-
ния его биологических особенностей и вре-
доносной деятельности содержатся в обшир-
ной литературе [Bernardinelli, Zandigiacomo, 
2000; Samin, Linnavuori, 2011; Neimorovets et 
al., 2017; и др.].

На юге России дубовая кружевница из-
вестна из ряда регионов Северного Кавказа 
[Щуров и др., 2016, 2017; Гниненко и др., 
2017, 2020; Neimorovets et al., 2017; Карпун и 
др., 2018] и Крыма [Стрюкова и др., 2019; Го-
луб и др., 2020; Мартынов, Никулина, 2020; 
Трикоз и др., 2021]. Пункты обнаружения C. 
arcuata в Крыму указаны на рис. 1. Во всех 

локалитетах Крыма вид был собран только на 
видах дуба – Quercus robur L., Q. pubescens 
Willd., Q. cerris L. [Стрюкова и др., 2019; Го-
луб и др., 2020; Мартынов, Никулина, 2020].

По результатам анализа доли листьев 
дуба, заселённых дубовой коритухой, и чис-
ленности на них яиц в разных пунктах обна-
ружения вида в Крыму сделан вывод о прояв-
лении агрегированности: участки с высокой 
численностью клопов чередуются с участ-
ками, на которых вид малочислен или от-
сутствует [Мартынов, Никулина, 2020]; чис-
ленность личинок и имаго в обследованных 
группировках в цитированной статье не при-
ведена. Очаговый характер распределения C. 
arcuata в дубовых лесах горного Крыма сви-
детельствует о его потенциальной угрозе для 
насаждений дуба при массовом размножении 
[Голуб и др., 2020; Мартынов, Никулина, 
2020].
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Материал и методы
Сбор материала C. arcuata и учёты чис-

ленности проведены первым автором насто-
ящей статьи с первых чисел июля до конца 
сентября 2021 г. на плато Ай-Петри, площа-
дью 300 кв. км, с координатами – 44°26–27′ 
с. ш., 34°03–04′ в. д. в границах Ялтинского 
горно-лесного заповедника (рис. 1).

Для идентификации вида с помощью 
стандартного энтомологического сачка со-
брано более 200 экземпляров, которые по-
сле замаривания уложены на ватные слои. 
Учёты численности C. arcuata проведены на 
плоских поверхностях строений канатной 
дороги на вершине Ай-Петри (1150 м над 
ур. м.) на пробных площадках площадью 1 
дм2. Статистическая обработка полученных 
количественных данных не проводилась в 
связи с высокой погрешностью результатов 
учётов из-за высокой подвижности клопов. 
Идентификация собранных особей проведе-
на с использованием ключа для определения 
C. arcuata и внешне сходных видов [Golub, 
Soboleva, 2018] и подтверждена сравнением 

Рис. 1. Пункты обнаружения Corythucha arcuata в Крыму. Жёлтыми кружками обозначены локалитеты по литератур-
ным данным [Стрюкова и др., 2019; Голуб и др., 2020; Мартынов, Никулина, 2020], красным – участок проведения 
наблюдений и учётов численности вида авторами статьи на плато Ай-Петри в 2018 и 2021 гг. 

с образцами, хранящимися в Зоологическом 
институте РАН (г. Санкт-Петербург).

Собранный материал хранится в коллек-
циях кафедры зоологии и паразитологии Во-
ронежского государственного университе-
та (г. Воронеж) и Окского государственного 
природного биосферного заповедника (пос. 
Брыкин Бор, Рязанская обл.).

Результаты и обсуждение
Впервые массовое скопление дубовой ко-

ритухи на горе Ай-Петри в районе верхней 
станции канатной дороги Мисхор – Ай-Пе-
три мы зафиксировали в сентябре 2018 г., ис-
пользуя в качестве сигнальной информации 
видеоматериалы крымских блогеров. Плот-
ность групп превышала 10 экз./дм2 поверхно-
стей конструкций канатной дороги. При этом 
клопы (имаго) в высокой численности отме-
чались на строениях, одежде, личных вещах, 
товарах и открытых участках тела людей. Ту-
ристы жаловались на многочисленные уку-
сы насекомых, которых они называли «мош-
ками». Уколы хоботком в покровы человека 
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фитофага C. arcuata связаны с поисками жид-
кой пищи при массовом размножении, что 
неоднократно наблюдалось вторым автором 
настоящей статьи в отношении другого мас-
сового вида Tingidae – грушевой кружевницы 
Stephanitis pyri (Fabricius, 1775).

С начала июля по сентябрь 2021 г. на пла-
то Ай-Петри, высотах 1100–1234 м над ур. м., 
нами вновь наблюдался массовый лёт имаго 
дубовой кружевницы. Лёт носил ярко выра-
женный очаговый характер. При этом имаго 
скоплениями оседали на различных субстра-
тах. Наибольшие по численности очаги ду-
бовой кружевницы наблюдались на верхней 
станции канатной дороги Мисхор – Ай-Пе-
три и скальном массиве зубцов Ай-Петри 
(рис. 2). Приблизительная численность от-
дельных скоплений составляла несколько ты-
сяч имаго, а плотность групп на строитель-
ных конструкциях, скальных обнажениях и 
различных предметах достигала 50 экз./дм2. 
Личинки C. arcuata и явные повреждения ли-
стьев каких-либо видов растений, включая 
дуб, отсутствовали. При этом численность 
дубовой кружевницы в государственном за-
казнике «Большой каньон Крыма», который 
располагается с северной стороны ниже на 
600 м, непосредственно под горой Ай-Петри, 
и на удалении 10 км от очага массового ско-
пления была низкой и не превышала 1–2 экз./
дм2 субстрата.

Основные кормовые растения C. arcuata 
– различные виды дуба [Drake, Ruhoff, 
1965]. Кроме того, отмечалось питание на 
видах растений из других родов и семейств 
[Neimorovets et al., 2017; Борисов и др., 
2018; Гниненко и др., 2020]. Однако на плато 
Ай-Петри дуб как род отсутствует. Основные 
лесообразующие породы этого горного плато 
– бук лесной (Fagus sylvatica L.), сосна крым-
ская (Pinus nigra subsp. pallasiana (Lamb.) 
Holmboe), тис ягодный (Taxus baccata L.), ме-
стами – берёза повислая (Betula pendula Roth) 
и осина обыкновенная (Populus tremula L.); 
все эти виды не отмечены в качестве кормо-
вых растений C. arcuata. В то же время ду-
бовый ярус присутствует в заказнике «Боль-
шой каньон Крыма», где массовые скопления 
дубовой кружевницы в 2021 г. отсутствовали. 
Таким образом, мы наблюдаем массовое ско-
пление имаго вредителя-фитофага, на тер-
ритории, на которой отсутствуют основные 
кормовые растения и явные повреждения по-
тенциальных кормовых растений. Наиболее 
достоверным объяснением этого явления нам 
представляется вселение на плато Ай-Петри 
вертикальными воздушными потоками мел-
ких и очень лёгких имаго C. arcuata, имею-
щих ажурные тончайшие надкрылья, из рас-
положенных ниже участков с насаждениями 
дуба и других растений, пригодных для пита-
ния личинок и имаго. На этих участках проис-

Рис. 2. Район массового скопления Corythucha arcuata на плато Ай-Петри (Крым): А – верхний участок канатной 
дороги Мисхор – Ай-Петри; Б – Зубцы Ай-Петри. Фото О.В. Зориной.

А Б
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ходит успешное размножение и развитие вре-
дителя. Проникшие с воздушными потоками 
на вершину плато имаго оседают в огромных 
количествах на открытых, хорошо прогре-
ваемых поверхностях скальных обнажений, 
строений и железобетонных конструкций. 
Здесь же они легко могут находить и укрытия 
для зимовки (вид зимует в фазе имаго). Таким 
образом, плато Ай-Петри с его наивысшей 
точкой представляет собой резерват имаго 
вредителя, откуда они могут пассивно разно-
ситься ветром на другие территории южного 
Крыма. Проявление миграционной активно-
сти имаго C. arcuata в форме переноса мил-
лионов взрослых особей преобладающими 
воздушными потоками и её решающее значе-
ние в экспансии этого вида на значительные 
расстояния отмечалось ранее на Северном 
Кавказе [Щуров и др., 2019]. 

Для предотвращения дальнейшего рас-
пространения опасного карантинного вре-
дителя, C. arcuata, необходимо проводить 
обработку инсектицидами верхней станции 
канатной дороги Мисхор – Ай-Петри в со-
ответствии с Методическими рекомендация-
ми по защите от клопа дубовой кружевницы 
[Гниненко и др., 2019].
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FOCUS OF THE MASS ACCUMULATION OF THE INVASIVE OAK 
LACE BUG, CORYTHUCHA ARCUATA (SAY, 1832) (HEMIPTERA: 

HETEROPTERA: TINGIDAE), ON THE AI-PETRI PLATEAU 
(CRIMEA)
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The results of observations of the mass accumulation of adults of the harmful invasive oak lace bug, 
Corythucha arcuata (Say, 1832) in 2018 and 2021 at the highest point of the Ai-Petri plateau (Crimea; 1234 
m a.s.l.) are presented. The approximate number of aggregations of this species reached several thousand 
specimens, the density of groups reached 50 specimens/dm2 of ropeway structures. There are no food plants 
of this invader on the plateau. It is most likely that adults of C. arcuata are brought to the plateau by vertical 
air currents from the areas located below, where the pest successfully reproduces and develops. The Ai-Petri 
Plateau is a reserve of the adult pest, which provides its expansion to other territories of the southern Crimea 
by air currents. Chemical control of the C. arcuata population at the apex of Mount Ai-Petri is recommended.

Key words: invasive, Corythucha arcuata, mass accumulation, Сrimea, Ai-Petri plateau, Yalta Moun-
tain-Forest Nature Reserve.
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Приведены сведения о паразитировании в мышцах двух видов бычков-вселенцев в Чёрном море 
у берегов Севастополя двух видов миксоспоридий рода Kudoa. Один изолят найден в полосатом 
трёхзубом бычке Tridentiger trigonocephalus, другой изолят – в красноротом бычке Gobius cruentatus. 
Предполагается, что источником заражения рыб-вселенцев явились аборигенные бычки, для которых 
вышеуказанные виды паразитов были известны ранее. Отмечено уменьшение размеров спор и поляр-
ных капсул, а также небольшое нарушение формы спор для предполагаемого вида Kudoa niluferi, что 
может быть связано с паразитированием в несвойственном хозяине и в другой части ареала. Моле-
кулярно-генетическая идентификация миксоспоридий из двух видов бычков подтверждает принад-
лежность исследованных изолятов к роду Kudoa. Две последовательности 18S рДНК этих изолятов 
оказались весьма схожими, но не идентичными между собой (различия 4.87%), а также сходными 
с двумя известными видами миксоспоридий бычков из Чёрного моря – K. nova и K. niluferi. Полу-
ченные результаты являются первым свидетельством паразитирования представителей Myxosporea 
на обоих видах бычков в местах вселения, а также восполняют отсутствие информации о геномной 
вариабельности паразитов полосатого трёхзубого и красноротого бычков в нативном ареале.

Ключевые слова: Kudoa nova, Kudoa niluferi, Tridentiger trigonocephalus, Gobius cruentatus, па-
разиты, рыбы, 18S рДНК, Чёрное море. 
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Введение
Предполагается, что активное расселение 

полосатого трёхзубого бычка Tridentiger tri
gonocephalus Gill, 1859 за пределы естествен-
ного ареала началось с середины 1980-х гг. в 
результате непреднамеренной интродукции с 
перевозкой устриц [Courtenay et al., 1986] и с 
балластными водами [Eschmeyer et al., 1983], 
так как данный вид часто населяет мидийные 
и устричные плантации. Также достоверно 
известно, что ещё одним вектором расселе-
ния явилась аквариумистика, поскольку эти 
бычки неприхотливы к условиям содержания 
и обладают яркой природной окраской. Так, 
один из сотрудников Севастопольского Ак-
вариума признался, что выпустил в начале   
1980-х гг. в Севастопольскую бухту близ зда-
ния ИнБЮМ РАН несколько десятков особей 

этого вида рыб, привезённых им из залива 
Посьета (Японское море) [Болтачев, Карпо-
ва, 2017]. Впервые в фауне рыб Чëрного моря 
этот вид зарегистрирован в 2006 г. в эстуар-
ной зоне р. Чëрная (Севастополь). Нативный 
ареал полосатого трёхзубого бычка приуро-
чен к прибрежным и эстуарным зонам Япон-
ского, Жëлтого и Южно-Китайского морей 
(бассейн Тихого океана, его западная часть). 
Он встречается в Южном и Восточном Китае, 
у побережья Японии и Филиппин, а также в 
России в заливе Хроми в Амурском лима-
не, Новгородской бухте, в заливе Посьета, в 
устьях и низовьях рек, впадающих в заливы 
Петра Великого и Амурский [Парин и др., 
2014]. В связи с массовым расселением по 
всему миру представителей рода Tridentiger 
мы провели видовую идентификацию вылов-
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ленного вида в регионе Севастополя. Анализ 
гена 16S rRNA mtDNA подтвердил принад-
лежность именно к этому виду – Tridentiger 
trigonocephalus [Slynko et al., 2020]. По дан-
ным ихтиологов, в Чëрном море полосатый 
трёхзубый бычок достигает максимальной 
длины 9.8 см при весе 7.2 г. Это мелкая рыб-
ка, не имеющая пищевой ценности и не обра-
зующая больших скоплений [Болтачев, Кар-
пова, 2017].

Путём попадания красноротого бычка Go
bius cruentatus Gmelin, 1789 в Чëрное море 
является, скорее всего, случайная интродук-
ция с балластными водами судов, либо на 
створках привезённых моллюсков – объек-
тов марихозяйств. Этот вид рыб был впервые 
найден в Мартыновой бухте Севастополя в 
2002 г. и позже стал встречаться в различных 
частях Севастопольского побережья. Также 
этот вид был найден в черноморских водах 
Турции. Наблюдается устойчивая тенденция 
увеличения численности и распространения 
красноротого бычка у берегов юго-западного 
Крыма до бухты Ласпи, а также вдоль побе-
режья Северного Кавказа [Болтачев, Карпова, 
2017]. Нативным ареалом этого чисто морско-
го вида бычков является Восточная Атланти-
ка (от Юго-Западной Ирландии на севере до 
Сенегала на юге) и Средиземное море [Парин 
и др., 2014]. Благодаря довольно крупным 
размерам (достигает длины 18 см) красноро-
тый бычок имеет пищевую ценность и явля-
ется объектом добычи рыбаков-любителей, 
однако промысловых скоплений не образует 
и встречается в Чëрном море, по наблюдени-
ям подводных охотников, единично. 

Анализ литературных и интернет-источ-
ников показал полное отсутствие данных о 
паразитировании миксоспоридий и паразитов 
других групп в полосатом трёхзубом бычке T. 
trigonocephalus в нативном ареале. Парази-
тофауна красноротого бычка изучена лучше. 
Имеется несколько работ по гельминтам G. 
cruentatus в местах естественного обитания. 
Среди последних, например, указание трема-
тоды Brachyphallus musculus и нематоды Hys
terothylacium aduncum в красноротом бычке 
из Адриатического моря (Сплит, Хорватия) 
[Walker et al., 1974], обнаружение метацер-
карий трематоды Galactosomum lacteum на 

зрительном нерве, головном мозге, в мышцах 
и соединительных тканях глотки и пищевода 
G. cruentatus в юго-западной части Средизем-
ного моря [Culurgioni et al., 2006] и в заливе 
Кальяри (южная Сардиния, Италия) [Culur-
gioni et al., 2007]. В районе вселения – Чëрном 
море – найдено только 6 видов гельминтов (4 
вида трематод – метацеркарии Metadena sp. 
и G. lacteum, взрослые формы Magnibursatus 
skrjabini и Phyllodistomum sp., а также 1 вид 
нематод – H. aduncum и 1 вид цестод – Scolex 
pleuronectis) в красноротом бычке у берегов 
Синопа (Турция) [Güven, Ӧztürk, 2017]. В 
связи с этим большой интерес представляет 
информация о паразитофауне вышеуказан-
ных бычков в местах вселения и первое об-
наружение миксоспоридий в этих видах рыб, 
полученных ими, вероятно, от аборигенных 
бычков. 

Материал и методика
В основу паразитологической части ра-

боты положены собственные материалы по 
миксоспоридиям двух видов бычков, вселив-
шихся в Чёрное море и обитающих в районе 
Севастополя. В 2010–2013 гг. в устье р. Чëр-
ная исследовано 8 экз. полосатого трёхзубо-
го бычка Tridentiger trigonocephalus, вылов-
ленных при помощи волокуши и удочки. В 
2016–2019 гг. в бухтах радиобиологического 
корпуса ИнБЮМ РАН (РБК) и Карантинной, 
а также в районе мыса Фиолент (Автобат) 
изучено 8 экз. красноротого бычка Gobius 
cruentatus, добытых с помощью сетей и под-
водного ружья. Материал собирался мето-
дом неполных паразитологических вскрытий 
[Быховская-Павловская, 1985]. Расплющен-
ные компрессорным методом куски мышц 
просматривались под бинокуляром при уве-
личении × 15–25 на предмет обнаружения 
псевдоцист миксоспоридий. По причине от-
сутствия последних делались слепые мазки 
из мышечной ткани, которые исследовались 
на микроскопе Olympus CX41, оснащённом 
фотокамерой CX50 с программным обеспече-
нием Infinity Analyze и фазовым контрастом, 
при увеличении × 1000. Далее мазки обраба-
тывались по общепринятой методике с изго-
товлением постоянных препаратов [Донец, 
Шульман, 1973]. Промеры паразитов бази-
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ровались на 20 спорах Kudoa nova Naideno-
va, 1975 и 8 спорах K. niluferi  Özer, Okkay, 
Gürkanlı, Çiftçi & Yurakhno, 2018 при просмо-
тре желатин-глицериновых препаратов. Все 
промеры были выполнены по стандартной 
методике [Lom, Dykova, 1992]. Для оценки 
численности паразитов использованы стан-
дартные показатели: экстенсивность и интен-
сивность инвазии [Bush et al., 1997]. 

В основу исследования полиморфизма 
гена 18S-rRNA легло изучение спор из мышц 
заражённых экземпляров красноротого быч-
ка G. cruentatus и полосатого трёхзубого 
бычка Tridentiger trigonocephalus. Собран-
ный материал фиксировали в 96%-м этано-
ле. Тотальную ДНК выделяли при помощи 
набора innuPREP DNA Mini Kit (компания 
Analytik Jena, Германия). В качестве ампли-
фикационных смесей использовали готовые 
лиофилизованные реакционные смеси без 
праймеров (Мастермиксы), предназначенные 
для проведения амплификаций ДНК в объ-
ёме 20 мкл (ООО «Научно-производственная 
фирма «Генлаб», Москва). Амплификацию 
фрагмента 18S-rRNA длиной 1000–1200 п.н. 
осуществляли с использованием комбинации 
следующих праймеров: Myxgen4F (5′-GT-
GCCTTGAATAAATCAGAG-3′) [Diamant et 
al., 2004] и 18R (5′-CTACGGAAACCTTGT-
TACG-3′) [Whipps et al., 2003] или Kud6F 
(5′-TCACTATCGGAATGAACG-3′) и 18R 
(5′-CTACGGAAACCTTGTTACG-3′) [Whipps 
et al., 2003]. Для построения филогенетиче-
ского дерева использовали метод максималь-
ного правдоподобия (ML) и модель GTR+G+I 
с расчётом бутстреп-поддержек узлов вет-
вления (1000 репликаций) (пакет программ 
MEGA 6.0 [Tamura et al., 2013]. Для сравне-
ния использованы последовательности 18S 
рДНК для 13 известных видов миксоспори-
дий рода Kudoa. 

Результаты и обсуждение
В июле 2012 г. в устье р. Чёрная в полоса-

том трёхзубом бычке Tridentiger trigonoceph
alus, нативным ареалом которого являются 
тихоокеанские моря – Японское, Жёлтое 
и Южно-Китайское, найдена Kudoa nova 
Naidenova, 1975. Средняя экстенсивность ин-
вазии данным паразитом составила 13%. Он 

был найден в 1 из 8 экз. рыб, исследованных 
в 2010–2013 гг. при интенсивности инвазии 
– тысячи спор в мазке. Общая длина (TL) 
исследованных полосатых трёхзубых быч-
ков составляла 5.0–8.0 см, длина заражённой 
самки имела максимальные для выборки раз-
меры.

K. nova ранее была известна в 26 видах 
хозяев – в 15 аборигенных видах рыб (сем. 
Gobiidae – Бычковые) в Азово-Черноморском 
бассейне и в 10 видах рыб других семейств 
(Sparidae – Спаровые, Scombridae – Скум-
бриевые, Carangidae – Ставридовые, Pomato-
midae – Луфаревые) в Средиземном море и 
Атлантическом океане, а в нативном ареале 
полосатого трёхзубого бычка K. nova была 
найдена в снежном керчаке Myoxocephalus 
brandtii (Steindachner, 1867) (сем. Cottidae – 
Рогатковые) из Японского моря [Найдёнова 
и др., 1975; Асеева, 2005; Юрахно, Горчанок, 
2011 и др.]. 

Мы полагаем, что Kudoa nova была при-
обретена вселенцем T. trigonocephalus от або-
ригенных бычков, среди которых последний 
обитает уже несколько десятков лет, и которые 
также заражены этим паразитом. По нашим 
данным, черноморские виды бычков, пойман-
ные в одно и то же время и в одном районе – 
устье Чёрной речки, были достаточно сильно 
заражены Kudoa nova. Этот паразит был най-
ден наряду с полосатым трёхзубым бычком в 
мышцах 1 из 3 исследованных особей чёрного 
бычка Gobius niger, 5–17% бычка-травяника 
Zosterisessor ophiocephalus, 17–27% рыжи-
ка Neogobius eurycephalus, 25–73% кругляка 
N. melanostomus и 92% цуцика  Proterorhinus 
marmoratus [Юрахно, 2014, 2015]. 

То, что полосатый трёхзубый бычок явил-
ся новым хозяином для K. nova, установлено 
нами ранее [Юрахно, 2014]. Kudoa nova не 
образовывала в мышцах T. trigonocephalus 
псевдоцист, а встречалась в виде «диффузной 
инфильтрации», что довольно обычно для 
картины заражённости этим видом паразита 
черноморских бычков. Размеры спор параз-
ита колебались в пределах, известных для 
особей из азово-черноморских видов бычков, 
при несколько меньшей ширине полярных 
капсул, форма спор соответствовала первоо-
писанию [Найдёнова и др., 1975] (табл. 1).
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В июле 2018 г. в бухте РБК (радиобиоло-
гического корпуса ИнБЮМ РАН) в красно-
ротом бычке Gobius cruentatus Gmelin, 1789, 
нативным ареалом которого являются Вос-
точная Атлантика и моря Средиземного моря, 
найдена Kudoa niluferi Özer, Okkay, Gürkanlı, 
Çiftçi & Yurakhno, 2018. Средняя экстенсив-
ность инвазии данным паразитом составила 
13%. K. niluferi была найдена в 1 из 8 экз. рыб, 
добытых в 2016–2019 гг. при интенсивно-
сти инвазии – единицы спор в мазке. Общая 
длина исследованных красноротых бычков 
составляла 13.0–16.7 см, длина заражённого 
самца была 15.5 см.

Таблица 1. Размеры спор (мкм) Kudoa nova от разных видов бычков-хозяев в Чёрном море

Размеры спор и полярных 
капсул паразита

Tridentiger trigonocephalus 
(настоящее исследование)

11 видов Сем. Gobiidae в 
Чёрном и Азовском морях 

[Найдёнова и др., 1975]

Neogobius melanos
tomus в Чёрном море 

[Юрахно, 1994]

Длина спор 3.8 4.0–5.0 3.1

Толщина спор 5.39±0.21
(5.10–5.85) – 4.0–6.3

Ширина спор 6.62±0.25 
(6.32–7.30) 4.0–5.0 5.0–6.3

Длина полярных капсул 2.02±0.04
(1.94–2.15) 1.5–1.7 2.0–2.9

Ширина полярных капсул 1.12±0.03
(1.05–1.19) 1.2 1.5–2.0

Ранее этот черноморский паразит был об-
наружен у бычка-кругляка Neogobius mela
nostomus у берегов Турции [Ӧzer et al., 2018]. 
K. niluferi впервые отмечена в фауне Крыма и 
России в целом. Красноротый бычок явился 
новым хозяином для данного паразита.

Kudoa niluferi не образовывала в мыш-
цах G. cruentatus псевдоцист, а встречалась в 
виде «диффузной инфильтрации», что также 
имело место при описании этого вида миксо-
споридий от черноморского бычка-кругляка 
у берегов Синопа (Турция). Споры в нашем 
исследовании имели несколько видоизме-
нённую форму со слегка «смятыми» краями 

Таблица 2. Размеры спор (мкм) Kudoa niluferi от разных видов бычков-хозяев в Чёрном море

Размеры спор и полярных капсул 
паразита

Gobius cruentatus
(настоящее исследование)

Neogobius melanostomus 
[Ӧzer et al., 2018]

Длина спор 3.89 5.9 ± 0.1 (5.7−6.1)

Толщина спор 4.39±0.29 (3.92–4.79) 7.5 ± 0.3 (7.0−8.1)

Ширина спор 5.98±0.45 (5.48–6.85) 9.2 ± 0.2 (8.8−9.5)

Длина полярных капсул: 

большей 2.03±0.08 (1.89–2.14) 2.7 ± 0.1 (2.6−2.9)

средних 1.72±0.11 (1.53–1.88) 2.6 ± 0.1 (2.4−2.8)

меньшей 1.38±0.18 (1.04–1.58) 2.3 ± 0.1 (2.2−2.4)

Ширина полярных капсул:

большей 1.26±0.05 (1.2–1.31) 2.3 ± 0.1 (2.1−2.6)

средних 1.17±0.02 (1.15–1.19) 2.2 ± 0.1 (2.0−2.3)

меньшей 0.94±0.04 (0.9–0.98) 2.1 ± 0.1 (1.9−2.2)
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створок и гораздо меньшие размеры (табл. 
2), что может свидетельствовать о паразити-
ровании в несвойственном хозяине, парази-
то-хозяинные отношения с которым возникли 
сравнительно недавно. 

Результаты проведённой молекулярно-ге-
нетической идентификации миксоспоридий 
из проб от двух видов бычков подтверждают 
принадлежность исследованных изолятов к 
роду Kudoa. Относительно короткие нуклео-
тидные последовательности (~900 п.н.) двух 
образцов КР (NCBI МК541039) и 3М (NCBI 
МК541040) оказались весьма схожими, но не 
идентичными между собой (различия 4.87%), 
а также сходными с двумя известными вида-
ми миксоспоридий бычков из Чёрного моря – 
K. nova и K. niluferi (рис.). Очевидно, для бо-
лее точной видовой диагностики изученных 
образцов необходимо в будущем не только 
увеличить размер исследуемой выборки мик-
соспоридий, но и продолжить молекулярное 
типирование более протяжённых участков 
рДНК. 

Заключение
Показано, что хозяевами тканевых мик-

соспоридий рода Kudoa, а именно K. nova в 
Чёрном море может являться тихоокеанский 
вселенец – полосатый трёхзубый бычок Tri
dentiger trigonocephalus, а K. niluferi – ат-
лантическо-средиземноморский вселенец, 
красноротый бычок Gobius cruentatus. Kudoa 
niluferi впервые обнаружена в фауне Крыма и 
России, а красноротый бычок явился новым 
хозяином для данного паразита. Предвари-
тельные молекулярно-генетические сравне-
ния полиморфизма 18S рДНК подтвердили 
принадлежность миксоспоридий двух видов 
бычков к роду Kudoa. Морфологические и 
морфометрические методы зафиксирова-
ли уменьшение размеров спор и полярных 
капсул, а также незначительное нарушение 
формы спор для предполагаемого вида Kudoa 
niluferi, что может быть связано с паразити-
рованием в несвойственном хозяине и другом 
районе. Предполагается что источником зара-

Рис. Филогенетическое древо (Maximum Likelihood, модель GTR+G+I, AIC=3945.459), построенное на основании 
полиморфизма гена 18S rRNA (863 п.н.) у 13 известных видов и двух изучаемых изолятов (КР от красноротого бычка, 
3М от полосатого трёхзубого бычка) миксоспоридий. В узлах ветвления указаны индексы бутстреп-поддержки, 
превышающие 70%. Внизу рисунка указана единица измерения длин ветвей – 0.5% нуклеотидных замещений.
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жения для рыб-вселенцев явились абориген-
ные бычки, в которых вышеуказанные виды 
паразитов отмечались ранее. Отмечено от-
сутствие данных о встречаемости паразитов 
в T. trigonocephalus в нативном ареале и пер-
вое обнаружение миксоспоридий в местах 
вселения обоих видов бычков.
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ABOUT THE FIND OF PARASITES KUDOA NOVA AND KUDOA 
NILUFERI (MYXOSPOREA: KUDOIDAE) IN THE MUSCLES OF 

INVASIVE GOBIES TRIDENTIGER TRIGONOCEPHALUS  
AND GOBIUS CRUENTATUS (ACTINOPTERYGII: GOBIIDAE) IN 

THE BLACK SEA

© 2022 Yurakhno V.M.a, *, Slynko E.E.b, c, **,  Slynko Yu.V. a, ***
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The data on parasitizing in the muscles of two species of invading gobies in the Black Sea off the coast 
of Sevastopol two species of myxosporeans of the genus Kudoa are presented. One isolate was found in the 
chameleon goby Tridentiger trigonocephalus, and another isolate was found in the red-mouthed goby Go
bius cruentatus. It is assumed that the source of infection for the invading fish were native gobies, in which 
the above species of parasites were previously known. A decrease in the size of spores and polar capsules 
was noted, as well as a slight disturbance in the shape of spores for K. niluferi, which may be associated 
with parasitization in an unusual host and in another part of the range. Molecular and genetic identification 
of myxosporeans from two species of gobies confirms that the studied isolates belong to the genus Kudoa. 
The two 18S rDNA sequences of these isolates turned out to be very similar, but not identical to each other 
(differences of 4.87%), and also similar to two known species of goby myxosporeans from the Black Sea – K. 
nova and K. niluferi. The results obtained are the first evidence of the parasitization of Myxosporea repre-
sentatives on both species of gobies in the places of invasion, and also make up for the lack of information 
on the genomic variability of parasites of the chameleon and red-mouthed gobies in the native range.

Key words: Kudoa nova, Kudoa niluferi, Tridentiger trigonocephalus, Gobius cruentatus, parasites, 
fish, 18S rDNA, Black Sea. 
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Abstract. The enemy release hypothesis (ERH) posits that invasive species are released from their natural 
enemies in their introduced range, which promotes their successful invasion. In this study, we tested the ERH 
in a population of the convict cichlid Amatitlania nigrofasciata, an invasive species in Mexico. The ERH 
predicts that the convict cichlid: a) is not infected by specialist helminth parasites in the introduced range; 
b) has lower infection parameter values, as measured through richness, prevalence, abundance and diversity 
of helminths, than a native species–the redside cichlid Cichlasoma istlanum; and c) is not affected in its 
condition factor by the abundance of helminths it carries. The convict cichlid was infected by two (33%) 
specialist helminths relative to the six specialist helminths that infect the cichlid in its native range. The 
convict cichlid had lower helminth richness and diversity than the redside cichlid. However, the prevalence 
and abundance of the parasite species varied between the host fish. While the prevalence and abundance 
of the nematode Rhabdochona kidderi was higher in the redside cichlid, the prevalence and abundance of 
the trematode Uvulifer sp. was higher in the convict cichlid. The condition factor in both host fish was not 
correlated with helminth abundance. Our results do not agree with the prediction that the convict cichlid is 
completely released from specialist parasites, nor with the prediction that this invasive species has lower 
infection parameter values than the native redside cichlid.  However, our results agree with the prediction that 
the abundance of parasite helminths do not affect the cichlid’s condition factor.  More studies are necessary 
to determine the advantages that the convict cichlid could have in the introduced range when it is infected 
with a low richness and diversity of helminths. 

Keywords: invasive species, convict cichlid, Cichlasoma istlanum, parasites, Uvulifer, Rhabdochona 
kidderi
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Genetic resistance to anticoagulants caused by mutations in the Vkorc1 gene of the most invasive rodent 
species – Norway rats and house mice - has not been studied in Russia. We analyzed the variability of the 
Vkorc1 gene in house mice and Norway rats in various settlements of Russia, and identified mutations re-
sponsible for resistance to rodenticides. Two exons of the Vkorc1 gene were analyzed in 71 Norway rats from 
four cities (Moscow, Tyumen, Chita, Rostov-on-Don) and 108 house mice from cities and small settlements 
(Moscow region, Tormosin, Nizhny Tsasuchei). Three Norway rats (15.8% of the studied individuals) in 
Moscow have a heterozygous state of the Tyr139Ser mutation, which is responsible for resistance. House 
mice were not found to have mutations in the Vkorc1 gene responsible for resistance to anticoagulants of the 
first and second generation in the Leu128Ser and Tyr139Cys positions located in the third exon. However, 
in cities, we identified two heterozygous mutations in the first exon have not be described previously in 
scientific literature: Lys58Arg and Ser31Trp. In Russia, the genetic resistance to rodenticides in settlements 
in the populations of house mice and Norway rats is significantly lower than in Western Europe.

Key words: invasive species, Mus musculus, Rattus norvegicus, genetic resistance to anticoagulants; 
Vkorc1 polymorphism; Tyr139Ser.
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