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Несмотря на устойчивый интерес биологов к проблеме инвазий, роль чужеродных доминантов в 
формировании растительного покрова регионов-реципиентов всё ещё количественно не оценена. Мы 
сравнили частоту и степень доминирования чужеродных и аборигенных видов растений на девяти 
участках синантропной растительности окрестностей нескольких населённых пунктов Республики 
Адыгея и Краснодарского края (Западный Кавказ: бассейны рек Белая, Туапсе и Агой; Кубано-При-
азовская низменность). В их пределах было заложено от 1950 до 3683 учётных площадок площадью 1 м2 
(всего 24 847), на которых было оценено проективное покрытие доминирующих видов. Результаты 
показали, что около 10% доминантов, выявленных на изученных участках синантропных сообществ, 
являются чужеродными. По сравнению с местными доминантами они характеризуются в среднем (в 
расчёте на один вид) несколько более высокой частотой доминирования и достижения покрытия более 
80%. При этом в среднем для участков чужеродные виды растений доминируют на 12% учётных пло-
щадок (на разных участках от 2 до 28%), а покрытия более 80% достигают лишь на 2.9% (0.04–7.7%). 
Видовое сходство между комплексами чужеродных доминантов разных участков в среднем выше, 
чем сходство комплексов аборигенных доминантов. Это означает, что усиление позиций чужеродных 
видов ведёт к усилению однородности синантропной растительности юга России.

Ключевые слова: синантропные сообщества, чужеродные доминанты, аборигенные доминанты, 
частота доминирования, проективное покрытие, видовое сходство.
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Введение
Привнесённые в новые места чужеродные 

растения оказываются изолированными от 
специализированных хищников и патогенов, 
которые ограничивают рост численности их 
популяций в местах исходного произраста-
ния [Mack et al., 2000; Неронов, Лущекина, 
2001; Maron, Vilà, 2001]. Данное обстоятель-
ство, а также низкая устойчивость местных 
видов растений к средообразующей деятель-
ности и аллелопатическому воздействию не-
которых чужеродных видов [Meiners et al., 
2001; Callaway, Ridenour, 2004; Hejda et al., 
2017; Rejmánek, Simberloff, 2017; Blackburn 
et al., 2019], способствуют тому, что встреча-
емость и обилие последних в регионах-реци-
пиентах нередко оказываются существенно 
более высокими, чем на родине. В результате 
они часто занимают лидирующие позиции в 

растительных сообществах, по крайней мере, 
в нарушенных или синантропных [Callaway, 
Ridenour, 2004; Hejda et al., 2009; Виноградо-
ва и др., 2010; Rejmánek et al., 2013].

Поскольку доля чужеродных видов в реги-
ональных флорах непрерывно увеличивается, 
растёт вероятность того, что всё большее их 
число будет доминировать в будущем, и при 
этом они смогут достигать большего участия 
в сообществах, чем аборигенные доминанты 
[Meiners et al., 2001; Callaway, Ridenour, 2004; 
Rejmánek et al., 2013; Seabloom et al., 2015; 
Liu et al., 2017; Rejmánek, Simberloff, 2017]. 
Высказывается опасение, что результатом 
данного процесса может стать снижение фи-
торазнообразия регионов-реципиентов, повы-
шение однородности растительного покрова 
нарушенных ландшафтов, фундаментальная 
трансформация их экосистем [Pimental et al., 
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2000; Неронов, Лущекина, 2001; Blackburn et 
al., 2019; и др.]. Но какова роль чужеродных 
доминантов в формировании современно-
го растительного покрова? Удивительно, но, 
несмотря на устойчивый интерес биологов к 
проблеме инвазий, информация по данному 
вопросу очень ограничена [Houlahan, Findlay, 
2004]. Целью наших исследований является 
восполнение данного пробела применитель-
но к синантропной растительности окрестно-
стей населённых пунктов юга России путём 
сопоставления частоты и степени доминиро-
вания чужеродных и аборигенных видов рас-
тений. 

Материал и методика
Исследование было выполнено в четырёх 

существенно различающихся по климату и 
растительности районах Республики Адыгея 
и Краснодарского края (рис. 1).

Рис. 1. Географическое расположение изученных участков синантропной растительности (SVS). M1, M2…, AZ – 
их условные обозначения.

1. Окрестности г. Майкопа (Республика 
Адыгея): Западный Кавказ, долина р. Белой, 
180–260 м над ур. м. Пояс широколиственных 
лесов с доминированием Quercus robur. Сред-
негодовая температура воздуха равна 11.8 °С, 
средняя температура июля 22.8 °С, января  
−1.6 °С; годовая сумма осадков составляет 
700–800 мм [Бузаров и др., 1995].

2. Окрестности пос. Гузерипль (Май-
копский район Республики Адыгея): Запад-
ный Кавказ, долина р. Белой, 670–800 м над 
ур. м. Пояс буково-пихтовых лесов. Средне-
годовая температура воздуха 7.9 °С, средняя 
температура июля 18 °С, января  −2 °С, го-
довая сумма осадков 1150 мм [Бузаров и др., 
1995].

3. Окрестности населённых пунктов Кир-
пичное и Агуй-Шапсуг (Туапсинский район 
Краснодарского края): российское Причер-
номорье, долины рек Туапсе и Агой, 60–80 
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м над ур. м. Пояс широколиственных лесов 
с доминированием Quercus petraea. Средне-
годовая температура воздуха 13.5 °С, средняя 
температура августа 25.2 °С, января 5.4 °С, 
годовое количество осадков 1219 мм [Агро-
климатический справочник…, 1961].

4. Окрестности населённых пунктов Чер-
ноерковская, Прорвенский и Голубая Нива 
(Славянский район Краснодарского края): 
Кубано-Приазовская низменность, 0–7 м над 
ур. м. Преобладающие типы растительности: 
тростниковые плавни, сообщества солон-
чаков, болотно-солончаковатые и остепнён-
ные луга [Шифферс, 1953; Приазовский…, 
2014]. Среднегодовая температура воздуха 
11 °С, средняя температура июля 23 °С, янва-
ря  –2 °С; годовое количество осадков около 
600 мм [Агроклиматический справочник…, 
1961].

В окрестностях г. Майкопа в качестве объ-
ектов исследования мы выбрали пять участков 
синантропной растительности (synanthropic 
vegetation sites – SVS). Их растительный по-
кров сформирован на местообитаниях разных 
типов: пустырей, заброшенных полей и ого-

Таблица 1. Характеристика изученных участков синантропной растительности (SVS)

родов, опушек вдоль нарушенных участков 
леса, почвенных обнажений, обочин грун-
товых автомобильных дорог, железнодорож-
ных насыпей и т. д. Каждый из участков был 
разбит на несколько (16–31) относительно 
однородных пробных площадей по 0.15–0.2 
га (sampling plots – SP), в пределах которых 
регулярным способом было заложено 100–
150 учётных площадок по 1 м2 (accounting 
plots – AP). На каждой учётной площадке 
была оценена роль доминирующих видов в 
формировании травостоя по пятибалльной 
шкале: 1 – доминирующий вид не выражен; 
2 – проективное покрытие доминирующе-
го вида менее 40%; 3 – 40–60%; 4 – 60–80%; 
5 – более 80%. Аналогичным образом мы 
описали пробные площади в окрестностях 
горного посёлка Гузерипль (21 SP), а также 
населённых пунктов Туапсинского (21 SP) и 
Славянского районов (26 SP) Краснодарского 
края. Координаты центров SVS представлены 
в таблице 1. 

Изученные участки синантропной расти-
тельности характеризуются сходным набо-
ром местообитаний, однако их соотношение 

SVS Усл.
обозн. Координаты Высота

над ур. м (м) n1 n2

Окрестности г. Майкопа, Республика Адыгея
Западный M1 44°36ʹ31ʺ с. ш., 40°03ʹ10ʺ в. д. 202 26 2970
Южный M2 44°35ʹ27ʺ с. ш., 40°06ʹ28ʺ в. д. 229 21 2317
Юго-восточный 1 M3 44°34ʹ16ʺ с. ш., 40°08ʹ37ʺ в. д. 241 20 2479
Юго-восточный 2 M4 44°33ʹ55ʺ с. ш., 40°08ʹ31ʺ в. д. 249 31 3683
Восточный M5 44°35ʹ42ʺ с. ш., 40°08ʹ48ʺ в. д. 257 20 2220
Берега рек Белая и
Курджипс М6 44°34ʹ01ʺ – 44°36ʹ08ʺ с. ш.

40°02ʹ36ʺ – 40°05ʹ21ʺ в. д. 182–209 16 1950

Майкопский район, Республика Адыгея
Пос. Гузерипль GU 44°00ʹ03ʺ с. ш., 40°08ʹ09ʺ в. д. 670 21 2930

Туапсинский район, Краснодарский край
Аул Агуй-Шапсуг

TU
44°10ʹ39ʺ с. ш., 39°03ʹ53ʺ в. д. 87 12 1564

Село Кирпичное 44°09ʹ51ʺ с. ш., 39°12ʹ12ʺ в. д. 66 9 1241
Славянский район, Краснодарский край

Ст. Черноерковская
Az

45°35ʹ17ʺ с. ш., 37°44ʹ08ʺ в. д. 0.5 6 870
Хут. Прорвенский 45°31ʹ55ʺ с. ш., 37°42ʹ01ʺ в. д. 0.5 12 1610
Пос. Голубая Нива 45°40ʹ04ʺ с. ш., 37°51ʹ38ʺ в. д. 0.5 8 1007

Примечание: SVS – в этой и в других таблицах это участки синантропной растительности (M1, M2 и др. – их 
условные обозначения); n1 – число пробных площадей (SP), n2 – число учётных площадок (AP).



5РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022

неодинаково. Так, в окрестностях г. Майкопа 
доля SP, заложенных на пустырях (старых 
залежах, а также нарушенных в разной сте-
пени и по разным причинам участках рас-
тительного покрова), составляет 72%, вдоль 
дорог – 26%, на заброшенных огородах – 2%; 
в окрестностях пос. Гузерипль доля SP, зало-
женных на таких местообитаниях, составила 
29, 52 и 19%, соответственно; в окрестностях 
населённых пунктов Туапсинского района 
Краснодарского края – 62, 14 и 23%; Славян-
ского района (Кубано-Приазовская низмен-
ность) – 50, 42 и 8%. То есть на всех участ-
ках наиболее высокую долю составляют SP, 
заложенные на пустырях. При этом в окрест-
ностях пос. Гузерипль и населённых пун-
ктов Туапсинского района наиболее высока 
доля SP, заложенных на участках заброшен-
ных огородов; в окрестностях населённых 
пунктов Славянского района – вдоль дорог. 
Вдоль берегов р. Белая и её левого притока – 
р. Курджипс – преобладают сильно нарушен-
ные участки леса и обезлесенные участки, 
частично используемые для рекреации. 

Общее число заложенных учётных пло-
щадок (AP) составило 24 847 (от 1950 до 3683 
на отдельных SVS). На их основе были рас-
считаны и сопоставлены значения несколь-
ких показателей: 1) доля учётных площадок 
(AP) без выраженного доминанта от общего 
числа таких площадок, заложенных в преде-
лах SVS; 2) доля AP с покрытием доминантов 
менее 40%, 40–60%, 60–80%, более 80%; 3) 
доля AP с доминированием определённого 
вида (в том числе с покрытием менее 40%, 
40–60%, 60–80%, более 80%); 4) число доми-
нирующих видов (в том числе отдельно або-
ригенных и чужеродных), имеющих разное 
покрытие. 

С целью оценки влияния чужеродных 
доминантов на степень однородности си-
нантропной растительности мы рассчитали 
видовое сходство комплексов аборигенных 
и чужеродных доминантов между всеми из-
ученными SVS. Для этого использовали ко-
эффициент Съеренсена (Ks = 2С/(А+В), где А 
и В – число видов в сравниваемых комплек-
сах видов; С – общее число видов в них). Для 
визуализации паттернов сходства комплексов 
доминантных видов мы использовали метод 

главных компонент (PCA-ординация). Орди-
нацию проводили на основании данных по 
присутствию-отсутствию видов на SVS. Ста-
тистическую обработку результатов прово-
дили с помощью пакета PAST 3.16 [Hammer, 
2012].

Достоверность разности между выбороч-
ными долями оценивали с использованием 
критерия Стьюдента (t); тесноту связи между 
значениями анализируемых параметров – с 
использованием коэффициента корреляции 
рангов Спирмена; сравнение выборок с по-
парно связанными вариантами, используя не-
параметрический критерий Вилкоксона (W), 
с попарно не связанными вариантами – непа-
раметрический критерий Уайта (T). Названия 
видов сосудистых растений даны преимуще-
ственно по А.С. Зернову [2006]. Отнесение 
доминирующих видов к определённым фло-
роценоэлементам было выполнено по А.А. 
Иванову [2019].

Результаты
Как видно из таблицы 2, доля учётных 

площадок (AP) без выраженного доминанта 
в среднем составила 38% от общего их чис-
ла на всех девяти SVS (на разных SVS она 
варьирует от 29 до 56%); доля площадок с 
покрытием доминантов до 60% – 38% (35–
43%), с покрытием 60–80% – 13% (5–17%), 
более 80% – 11% (2–19%). Наиболее высокой 
долей учётных площадок (АР) с покрыти-
ем доминантов более 80% характеризуются 
участки в окрестностях населённых пунктов 
Кубано-Приазовской низменности (19%), 
наименьшей (менее 10%) – в окрестностях г. 
Майкопа. 

Общее число видов, выявленных в каче-
стве доминантов хотя бы на одной из учётных 
площадок на всех девяти SVS, составило 257. 
На отдельных участках их число варьирова-
ло от 44 до 100, в среднем – 62 вида. В та-
блице 3 показано их распределение по фло-
роценоэлементам. Из нее видно, что на всех 
участках бóльшая часть доминантов отно-
сится к рудеральным видам (облигатным или 
факультативным). Их доля варьирует от 39% 
до 51%, в среднем – 45%. Вторую позицию 
на большинстве участков занимают луговые 
виды. В окрестностях горного посёлка Гузе-
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Таблица 2. Доля учётных площадок (%), характеризующихся разным проективным покрытием доминирующих 
видов

SVS M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ mean
no dom. 55.5 45.6 32.5 38.1 46.1 32.0 31.9 30.2 28.6 37.8
20–40% 27.2 23.5 15.2 19.5 8.8 25.3 16.2 15.9 20.7 19.2
40–60% 10.2 14.6 21.7 16.3 29.7 17.7 20.5 18.6 18.2 18.6
60–80% 5.3 9.7 16.9 12.7 11.5 14.5 16.4 16.9 13.5 13.0
80–100% 1.8 6.7 13.7 13.4 3.9 10.6 15.0 18.3 19.0 11.4

Примечание: no dom. – доминант отсутствует; mean – здесь и далее средние для участков значения характеристик.

рипль – лесные. Третью позицию на боль-
шинстве участков в окрестностях г. Майкопа, 
а также в окрестностях населённых пунктов 
Кубано-Приазовской низменности, занимают 
степные виды, на других участках – лесные. 

25 доминантов являются чужеродными: 
Abutilon theophrasti, Amaranthus albus, A. 
blitoides, A. hypochondriacus, Ambrosia arte-
misiifolia, Asclepias syriaca, Bidens frondosa, 
Campsis radicans, Conyza canadensis, Digi-
taria sanguinalis, Euphorbia nutans, Galinsoga 
quadriradiata, Helianthus tuberosus, Impatiens 
glandulifera, I. parviflora, Parthenocissus quin-
quefolia, Paspalum dilatatum, Phalacroloma 
septentrionale, Phytolacca americana, Solida-
go canadensis, S. gigantea, Sorghum halepense, 

Таблица 3. Распределение по флороценоэлементам комплексов доминирующих видов и видов, достигающих 
проективного покрытия более 80%

SVS M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ mean
Комплексы доминирующих видов

S 50 70 44 57 32 41 100 96 67 61.9
Рудеральный 51.0 11.3 6.8 7.0 9.4 40.0 38.8 42.1 50.0 45.4
Лесной 2.0 26.8 25.0 24.6 28.1 12.5 26.5 13.7 7.8 10.8
Луговой 26.5 7.0 15.9 15.8 6.3 25.0 16.3 22.1 21.9 24.0
Степной 18.4 4.2 6.8 8.8 9.4 12.5 6.1 8.4 10.9 11.3
Aквальный 2.0 50.7 45.5 43.9 46.9 10.0 12.2 13.7 9.4 8.5

Комплексы видов, достигающих покрытия более 80%
S 13 29 22 35 11 12 36 44 44 27.3

Рудеральный 46.2 15.4 14.3 8.6 9.1 54.5 44.4 43.2 48.7 45.4
Лесной 7.7 15.4 19.0 28.6 45.5 18.2 25.0 18.2 7.7 13.8
Луговой 30.8 3.8 14.3 17.1 9.1 18.2 8.3 15.9 15.4 21.9
Степной 15.4 7.7 9.5 8.6 − 9.1 8.3 4.5 12.8 10.5
Aквальный − 57.7 42.9 37.1 36.4 − 13.9 18.2 15.4 8.1

Примечание: S – число доминирующих видов; в поле таблицы – доля видов (в процентах) определённого фло-
роценоэлемента от общего числа видов (распределение видов по флороценоэлементам было выполнено по А.А. 
Иванову [2019]). 

Stachys byzantina, Rudbeckia hirta, Xanthi-
um albinum. Они составляют 9.7% от обще-
го числа доминирующих видов. На отдель-
ных участках их число варьирует от 3 до 15 
(6.8–17.1%), в среднем – 7.4 (11.9%) (табл. 4). 
Наиболее высокая доля чужеродных доми-
нантов выявлена в окрестностях населённых 
пунктов Туапсинского района (15.6%), отно-
сительно низкая (до 10%) – на пустырях не-
которых участков в окрестностях г. Майкопа 
и в окрестностях населённых пунктов Куба-
но-Приазовской низменности (табл. 4). 

Число видов, имеющих покрытие более 
80% хотя бы на одной из учётных площадок, 
составило 136. На отдельных участках их 
число варьировало от 11 до 44, в среднем – 
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Таблица 4. Соотношение между числом аборигенных и чужеродных видов в доминантных комплексах участков 
синантропной растительности района исследований

SVS M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ mean
Доминирующие виды

S 50 70 44 57 32 41 100 96 67 61.9
SN 45 60 41 51 28 34 89 81 61 54.4
SE 5 10 3 6 4 7 11 15 6 7.4
SE / S, % 10.0 14.3 6.8 10.5 12.5 17.1 11.0 15.6 9.0 11.9

Виды, достигающие проективного покрытия более 80%
SS 13 29 22 35 11 12 36 44 44 27.3
SSN 11 25 21 31 11 10 32 40 41 24.7
SSE 3 5 1 5 1 3 6 8 3 3.9
SSE / SS, % 15.4 13.8 4.5 11.4 0.0 16.7 11.1 9.1 6.8 9.5

Соотношение между числом доминирующих видов и числом видов, достигающих проективного покрытия 
более 80%

SSN / SN, % 24.4 41.67 51.22 60.8 39.29 29.4 35.9 49.38 67.21 44.4
SSE /SE, % 60 60 33.3 83.3 25 42.9 54.6 46.6 50 50.5

Примечание: S, SN и SE – общее число доминирующих видов, число аборигенных и чужеродных доминантов, 
соответственно; SS, SSN и SSE – общее число видов, число аборигенных и чужеродных видов, соответственно, до-
стигающих проективного покрытия на учётных участках более 80%.

27 видов (табл. 4). На большинстве участков 
среди таких видов преобладают рудеральные 
ценоэлементы. Их доля варьирует от 37% до 
58%, в среднем – 46% (табл. 3). Таким обра-
зом, доля рудеральных видов среди доминан-
тов и видов, достигающих покрытия более 
80%, примерно одинакова. Вторую и третью 
позиции в этом отношении на большинстве 
участков занимают луговые и лесные виды. 

17 доминантов, достигающих покрытия 
более 80%, являются чужеродными: Ambrosia 
artemisiifolia, Asclepias syriaca, Bidens fron-
dosa, Campsis radicans, Digitaria sanguinalis, 
Conyza canadensis, Helianthus tuberosus, Im-
patiens glandulifera, I. parviflora, Parthenocis-
sus quinquefolia, Phalacroloma septentrionale, 
Rudbeckia hirta, Solidago canadensis, S. gi-
gantea, Sorghum halepense, Stachys byzantina, 
Xanthium albinum. Они составляют 12.5% от 
общего числа видов, достигающих высокого 
покрытия. На отдельных участках их число 
варьирует от 1 до 8 (4.5–25%), в среднем – 3.9 
(15%). Наиболее высокая доля чужеродных 
видов, способных достигать покрытия выше 
80%, от общего числа таких видов, выявле-
на на обезлесенных участках береговой зоны 
рек Белая и Курджипс (25%), наиболее низ-

кая – на пустырях, расположенных в окрест-
ностях г. Майкопа (4.5%) (табл. 4). 

Доля видов, достигающих покрытия бо-
лее 80%, составила 50.8% от общего числа 
доминантов. Только для аборигенных видов 
эта доля составляет 51.3%, для чужеродных – 
68%, то есть выше, но разница статистически 
незначима (критерий Стьюдента, t = 1.59). На 
отдельных участках этот показатель для всех 
видов варьировал от 26% до 65.7% (в сред-
нем 43.3%), для аборигенных – от 24.4% до 
67.2% (в среднем 44.4%), для чужеродных – 
от 25% до 83.3% (в среднем 44%) (табл. 4). 
В целом как чужеродные, так и аборигенные 
виды с высокой частотой доминирования, 
чаще достигают покрытия более 80%. При 
этом теснота связи между числом участков, 
на которых виды доминировали и на которых 
достигали высокого покрытия (более 80%), 
у чужеродных и аборигенных растений ока-
залась примерно одинаковой (коэффициент 
корреляции Спирмена, чужеродные виды: n = 
25, r = 0.838, P < 0.01; аборигенные: n = 229, 
r = 0.861, P < 0.01). 

Среднее видовое сходство комплексов до-
минантных видов между участками составило 
0.36±0.02; сходство списков видов, достигаю-
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щих покрытия более 80%, составило 0.27±0.02 
(табл. 5), то есть несколько ниже (разница ста-
тистически значимая, критерий Вилкоксона, 
W = 17, n = 36, P < 0.01). Как видно из рисун-
ка 2, относительно высокое видовое сходство 
наблюдается между доминантными комплек-
сами синантропной растительности участков, 
расположенных в окрестностях г. Майкопа. К 
ним близок доминантный комплекс окрест-
ностей населённых пунктов Кубано-Приазов-
ской низменности. Наиболее оригинальным 
составом доминантов характеризуются участ-
ки, расположенные в окрестностях горного 

Рис. 2. PCA-ординация комплексов доминирующих видов, выявленных на изученных участках синантропной 
растительности (M1, M2…AZ – их условные обозначения).

посёлка Гузерипль и населённых пунктов Ту-
апсинского района. При этом среднее сходство 
списков чужеродных видов между участками 
в целом (0.46±0.03), так же, как и тех из них, 
которые достигают более 80% (0.31±0.04), 
в среднем выше, чем сходство аналогичных 
комплексов аборигенных видов (0.35±0.02 и 
0.26±0.01, соответственно) (табл. 5). В первом 
случае разница является статистически значи-
мой (критерий Вилкоксона, n = 36, W = 103, 
P < 0.01). 

К пяти видам с наиболее высокой средней 
для девяти участков частотой доминирования 

Таблица 5. Сходство доминантных комплексов, сформированных аборигенными и чужеродными видами растений

SVS M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ
M1 0.46 0.51 0.50 0.36 0.38 0.22 0.25 0.34
M2 0.67 0.46 0.52 0.32 0.36 0.28 0.28 0.35
M3 0.75 0.46 0.67 0.38 0.43 0.29 0.33 0.37
M4 0.73 0.50 0.67 0.33 0.42 0.26 0.32 0.30
M5 0.67 0.43 0.57 0.80 0.23 0.22 0.26 0.27
M6 0.67 0.71 0.60 0.62 0.55 0.24 0.30 0.23
GU 0.38 0.48 0.43 0.35 0.27 0.44 0.41 0.28
TU 0.30 0.56 0.22 0.38 0.42 0.45 0.46 0.34
AZ 0.18 0.25 0.22 0.17 0.20 0.31 0.35 0.29

Примечание: в верхнем правом углу расположены значения коэффициентов видового сходства Съеренсена (в долях) 
для комплексов аборигенных доминантов, в нижнем левом – для комплексов чужеродных доминантов. Значения 
сходства, превышающие 0.40, выделены полужирным шрифтом, 0.50 – дополнительно подчеркнуты.
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относятся четыре аборигенных вида (Elytri-
gia repens, Medicago falcata, Rubus caesius 
и Melilotus officinalis) и один чужеродный 
(Ambrosia artemisiifolia) (табл. 6). Самую вы-
сокую в среднем частоту доминирования в 
синантропных сообществах региона имеет 
Elytrigia repens. Ambrosia artemisiifolia нахо-
дится на второй позиции. В топ 10 попадают 
два чужеродных доминанта. Кроме амбро-
зии это Phalacroloma septentrionale, который 
занимает десятую позицию. В топ 20 вошли 
четыре чужеродных доминанта. Helianthus 
tuberosus находится на 18-й и Solidago 
canadensis на 19-й позициях. Если рассматри-
вать отдельные участки, то на шести из них 
наиболее высокую частоту доминирования 
имеет Elytrigia repens (в окрестностях г. Май-
копа и на участках синантропной раститель-
ности Кубано-Приазовской низменности) 

Таблица 6. Частота доминирования и частота достижения проективного покрытия более 80% некоторыми чуже-
родными и аборигенными видами растений на участках синантропной растительности

(табл. 6). На обезлесенных участках берего-
вой зоны рек Белая и Курджипс лидирующие 
позиции занимают Medicago falcata, Melilo-
tus officinalis и Solidago canadensis; в окрест-
ностях населённых пунктов Туапсинского 
района – Ambrosia artemisiifolia, пос. Гузе-
рипль – Ambrosia artemisiifolia и Helianthus 
tuberosus (табл. 6). Из таблицы 6 также вид-
но, что Ambrosia artemisiifolia имеет высо-
кую частоту доминирования в окрестностях 
населённых пунктов Кубано-Приазовской 
низменности (занимает в этом отношении 
вторую позицию) и на одном из участков 
окрестностей г. Майкопа (третья позиция). 
Phalacroloma septentrionale имеет относи-
тельно высокую частоту доминирования на 
одном из участков окрестностей г. Майкопа 
и в населённых пунктах Туапсинского райо-
на; Helianthus tuberosus – в пос. Гузерипль и 

SVS M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ mean
Виды с наиболее высокой частотой доминирования

Elytrigia repens 15.42 7.21 30.42 16.10 26.40 0.62 0.66 0.43 18.18 12.83
Ambrosia artemisiifolia 4.113 0.5622 0.4818 1.529 1.948 3.446 10.851 13.801 7.592 4.92
Medicago falcata 5.05 − 11.01 7.66 − 12.72 0.07 0.43 3.05 4.44
Melilotus officinalis 1.31 5.05 0.20 1.33 0.09 10.92 0.86 1.07 0.40 2.36
Rubus caesius 0.13 3.63 1.05 0.41 3.06 8.56 1.38 2.42 0.09 2.30
Trifolium repens 0.20 0.69 0.08 0.30 3.69 3.74 4.87 2.38 − 1.77
Achillea millefolium 2.63 2.20 2.46 1.68 4.82 − 1.07 0.04 0.46 1.71
Calamagrostis epigeios − 2.03 0.89 1.19 0.68 0.97 0.48 1.49 5.41 1.46
Cynodon dactylon 0.07 2.72 1.49 0.08 − 1.23 − 2.21 4.55 1.37
Phalacroloma septentrionale 1.048 0.1736 0.8513 4.294 0.0918 1.598 0.7918 3.135 − 1.33

Виды, наиболее часто достигающие покрытия более 80%
Elytrigia repens 0.21 0.13 3.95 1.87 2.46 − 0.03 0.04 4.01 1.41
Helianthus tuberosus − 1.681 − − − − 4.541 3.951 − 1.13
Medicago falcata 0.68 − 2.18 2.99 − 1.76 − 0.25 1.32 1.02
Ambrosia artemisiifolia 0.144 0.0418 0.0418 0.3810 − 0.536 1.234 2.423 2.272 0.78
Solidago canadensis 0.242 0.139 − 0.3013 − 3.731 − − − 0.49
Rubus caesius 0.03 0.30 0.28 0.24 0.17 1.92 0.38 0.82 − 0.46
Cynodon dactylon − 0.09 0.97 0.05 − − − 0.39 2.06 0.40
Sambucus ebulus − 0.04 0.28 − − − 1.40 1.81 − 0.39
Melilotus officinalis 0.10 0.13 − 0.68 − 1.07 0.14 0.25 0.17 0.28
Trifolium repens − 0.04 0.04 − 0.25 0.80 0.58 0.46 − 0.24

Примечание: частота доминирования и частота достижения покрытия более 80% даны в процентах; чужеродные 
виды выделены полужирным шрифтом; дополнительно для этих видов показан их ранг среди других доминантов 
в пределах определённых участков синантропной растительности (SVS).
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в населённых пунктах Туапсинского района. 
Parthenocissus quinquefolia занимает седьмую 
позицию на одном из участков в окрестно-
стях г. Майкопа, Impatiens parviflora – такую 
же позицию в пос. Гузерипль.

Среди двадцати видов, наиболее часто 
достигающих покрытия более 80%, присут-
ствуют три чужеродных вида – Helianthus 
tuberosus (вторя позиция), Solidago canadensis 
(четвертая) и Ambrosia artemisiifolia (пя-
тая). Первую и третью позицию занимают 
Elytrigia repens и Medicago falcata. При этом 
на одном из участков окрестностей г. Май-
копа, в синантропных сообществах горного 
пос. Гузерипль и населённых пунктов Ту-
апсинского района наиболее часто высокой 
степени доминирования достигает Helianthus 
tuberosus, на обезлесенных участках берего-
вой зоны рек Белая и Курджипс – Solidago 
canadensis. Ambrosia artemisiifolia занимает 
в этом отношении вторую позицию в окрест-
ностях населённых пунктов Кубано-Приазов-
ской низменности и третью в Туапсинском 
районе. Среди других аборигенных видов, 
способных на некоторых участках достигать 
очень высокого покрытия, можно отметить 
Rubus caesius, Melilotus officinalis и Sambucus 
ebulus. Среди чужеродных видов местами 
высокой степени доминирования достигает 
Parthenocissus quinquefolia. При этом необ-
ходимо отметить, что Helianthus tuberosus 
высокой частоты и степени доминирования 
достигает преимущественно на заброшен-
ных огородах и полях, Solidago canadensis – 
там же, а также на обезлесенных участках, 
Ambrosia artemisiifolia – вдоль дорог. Напри-
мер, если рассматривать все синантропные 
сообщества, обследованные нами в пос. Гу-
зерипль и его окрестностях, то по частоте до-
минирования Ambrosia artemisiifolia занима-
ет первую позицию, по частоте достижения 
проективного покрытия более 80% – четвер-
тую. Если исключить из анализа придорож-
ные сообщества, то позиции данного вида по 
этим показателям снижаются до третьей и 
восьмой, соответственно. В обследованных 
нами синантропных сообществах окрест-
ностей населённых пунктов Кубано-Приа-
зовской низменности Ambrosia artemisiifolia 
занимает по обоим показателям вторую пози-

цию; без придорожных сообществ – седьмую 
и семнадцатую, соответственно. 

В среднем для всех участков чужеродные 
виды растений доминируют на 12% учётных 
площадок (табл. 7). В том числе на участках, 
расположенных в окрестностях г. Майкопа 
– на 2–8%, на нарушенных участках лесов, 
расположенных вдоль рек Белая и Курджипс, 
на 18%, в окрестностях пос. Гузерипль – на 
9.6%, в окрестностях посёлков Туапсинского 
района и Кубано-Приазовской низменности – 
на 27 и 28%, соответственно. Относительно 
низкой частотой доминирования чужерод-
ных видов характеризуются SVS с высокой 
долей сообществ пустырей, относительно 
высокой – огородов и обочин дорог. Покры-
тия более 80% чужеродные виды в целом до-
стигают на 2.9% учётных площадок. В том 
числе на участках, расположенных в окрест-
ностях г. Майкопа, на 0.04–2.5% площадок, 
на нарушенных участках лесов, расположен-
ных вдоль рек Белая и Курджипс, на 4.3%, в 
окрестностях пос. Гузерипль – на 7.7%, г. Ту-
апсе и посёлков Кубано-Приазовской низмен-
ности – на 7.3 и 2.3%. При этом между числом 
чужеродных видов, выступающих в качестве 
доминантов на участках (SVS), и долей учёт-
ных площадок, на которых они доминируют, 
а также достигают покрытия более 80%, на-
блюдается тесная (статистически значимая) 
связь (коэффициент корреляции Спирмена, 
n = 9, r = 0.844, P < 0.01 и n = 9, r = 0.912, P < 
0.01, соответственно).

Кроме того, из таблицы 7 видно, что на 
трёх SVS, расположенных в окрестностях г. 
Майкопа, аборигенные виды характеризу-
ются более высокой в среднем частотой до-
минирования по сравнению с чужеродными 
видами (в 1.1–3.7 раза). На остальных шести 
SVS – наоборот (в 1.3–6 раз). Наибольшее в 
этом отношении преимущество чужеродных 
доминантов над местными наблюдается в 
окрестностях пос. Гузерипль и населённых 
пунктов Туапсинского района. Аналогично, 
аборигенные доминанты в среднем чаще до-
стигают покрытия более 80% на трёх SVS, 
расположенных в окрестностях г. Майкопа. 
На остальных шести SVS – наоборот. Таким 
образом, чужеродные виды по сравнению с 
местными характеризуются в среднем более 
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Таблица 7. Суммарная и средняя частота доминирования и частота достижения покрытия более 80% для чуже-
родных и аборигенных видов на участках синантропной растительности

M1 M2 M3 M4 M5 M6 GU TU AZ mean
Суммарная и средняя частота доминирования видов на участках

DFN, % 37.85 52.65 65.05 55.39 46.34 49.49 43.14 43.12 58.45 50.16
averDFN, % 0.84 0.88 1.59 1.09 1.66 1.46 0.49 0.53 0.96 1.06
DFE, % 6.46 6.60 1.77 7.58 2.48 18.51 28.30 26.72 9.61 12.00
averDFE, % 1.40 0.70 0.67 1.33 0.50 2.71 2.64 1.80 1.67 1.49

Суммарная и средняя частота достижения видами покрытия более 80%
DFSN, % 1.31 4.01 13.63 11.73 3.83 6.24 7.61 13.34 16.60 8.70
averDFSN, % 0.12 0.16 0.65 0.38 0.35 0.62 0.24 0.33 0.41 0.36
DFSE, % 0.44 2.59 0.04 1.44 0.04 4.32 7.37 3.17 2.32 2.42
averDFSE, % 0.15 0.43 0.04 0.29 0.04 1.44 1.23 0.45 0.77 0.54

Примечание: DFN и DFE − суммарная частота доминирования для аборигенных и чужеродных видов на участках 
синантропной растительности (в процентах); averDFN и averDFE − средняя частота доминирования для видов 
этих групп (в процентах); DFSN и DFSE − суммарная частота достижения покрытия более 80% (в процентах) для 
аборигенных и чужеродных видов; averDFSN и averDFSE − средняя частота достижения видами покрытия более 
80% для этих групп (в процентах).

высокой частотой доминирования и дости-
жения покрытия более 80% на большинстве 
SVS. 

Обсуждение
Итак, полученные нами данные позволя-

ют сформировать некоторое представление о 
роли доминирующих видов, как чужеродных, 
так и аборигенных, в формировании синан-
тропной растительности юга России. Из них 
следует, что в среднем лишь около половины 
площади синантропных сообществ на изу-
ченных участках характеризуется присут-
ствием явно выраженных доминантов, а с их 
покрытием более 80% – около 10%. В каче-
стве доминантов в изученных синантропных 
сообществах района исследований выступает 
значительное число видов (254). Большин-
ство из них относятся к рудеральному ценоэ-
лементу, однако многие являются луговыми и 
лесными видами. Около половины доминан-
тов способны достигать высокого покрытия 
(80% и более) хотя бы на некоторых участ-
ках. Причём виды с высокой частотой доми-
нирования достигают его чаще. Комплексы 
доминантных видов синантропной расти-
тельности, в том числе достигающие покры-
тия более 80%, в разных районах изученной 
территории значительно отличаются друг от 
друга. 

Из наших данных также следует, что роль 
чужеродных доминантов в формировании 
синантропной растительности района иссле-
дований можно оценить как существенную, 
но не преобладающую. Так, только около 
10% доминантов, выявленных на изученных 
участках сообществ, являются чужеродными 
видами. На разных участках (SVS) их доля 
неодинакова, но также относительно невы-
сока (от 7 до 17%). Эти виды по сравнению 
с местными характеризуются в среднем (то 
есть в расчёте на один вид) несколько более 
высокой частотой доминирования и дости-
жения покрытия более 80% на большинстве 
SVS. Однако в среднем для всех SVS они в 
совокупности доминируют только на 12% 
учётных площадок (на отдельных SVS до 
28%), а покрытия более 80% достигают лишь 
на 2.9% (на отдельных SVS до 8%). Это оз-
начает, что в настоящее время существенное 
воздействие чужеродных доминантов на ви-
довое богатство сообществ потенциально 
возможно только на относительно неболь-
ших по площади участках синантропной рас-
тительности этого региона. При этом между 
числом чужеродных видов, выступающих в 
качестве доминантов, и долей учётных пло-
щадок, на которых они доминируют, а также 
достигают очень высокого покрытия, наблю-
дается тесная связь. Сходный результат (по-
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ложительная связь между числом и покрыти-
ем чужеродных видов растений) был получен 
Штольгреном с соавторами [Stohlgren et al., 
1999] на примере 37 типов естественной рас-
тительности центральной части США. По-
этому можно ожидать, что рост числа чу-
жеродных видов растений в региональных 
флорах неизбежно приведёт в будущем к уве-
личению площади сообществ с их доминиро-
ванием, что подтверждает ранее сделанное 
предположение [Rejmánek et al., 2013]. Кроме 
того, видовое сходство между комплексами 
чужеродных доминантов в среднем выше, 
чем сходство аналогичных комплексов або-
ригенных видов. Это означает, что усиление 
позиций чужеродных видов действительно 
ведёт к усилению однородности синантроп-
ной растительности юга России.

Несмотря на то, что на большинстве 
изученных участков синантропной расти-
тельности наиболее высокую частоту доми-
нирования имеют аборигенные виды, роль 
некоторых чужеродных видов, таких как 
Ambrosia artemisiifolia, Helianthus tubero-
sus, Solidago canadensis, в меньшей степени 
Phalacroloma septentrionale, в формировании 
сообществ этого типа также весьма значи-
тельна, а на отдельных участках или типах 
местообитаний они лидируют в этом отноше-
нии. Обратим также внимание, что амброзия 
полыннолистная является абсолютным доми-
нантом в сегетальных сообществах обшир-
ных сельскохозяйственных угодий региона, 
однако растительность местообитаний этого 
типа не рассматривалась нами в качестве объ-
екта исследования.

Более половины (14 видов, 56%) из 25 чу-
жеродных доминантов, выявленных нами на 
участках синантропных сообществ, включая 
все виды с высокой частотой доминирова-
ния, входят в «Чёрную сотню» инвазионных 
растений России [Виноградова и др., 2015], 
17 видов (68%) относятся к числу наиболее 
распространённых чужеродных растений Ев-
ропы [Lambdon et al., 2008]. При этом неко-
торые виды, занимающие высокие позиции 
в этих списках, на изученных нами участках 
синантропной растительности редко высту-
пали в качестве доминантов. Они доминиро-
вали либо только на одном из участков, либо 

на нескольких, но лишь на небольшом чис-
ле учётных площадок. Например, Galinsoga 
quadriradiata, Amaranthus blitoides, Impatiens 
glandulifera, I. parviflora, Xanthium albinum, 
Conyza сanadensis и др. 

Относительно невысокая частота доми-
нирования некоторых чужеродных видов мо-
жет быть связана, в том числе, с небольшим 
периодом времени их присутствия в реги-
оне [Виноградова и др., 2010; Хорун, 2011; 
Rejmánek et al., 2013]. Если данное предпо-
ложение является верным, то можно ожидать, 
что давно натурализовавшиеся виды должны 
характеризоваться более высокой частотой 
доминирования, чем появившиеся в регионе 
относительно недавно. К сожалению, из-за 
недостаточности данных о времени появ-
ления первых спонтанно натурализующих-
ся популяций большинства анализируемых 
видов в районе исследований можно судить 
лишь предположительно. На основании све-
дений, полученных из флористических сво-
док разных лет издания и ряда публикаций, 
упоминающиеся в данной статье чужеродные 
виды можно условно разделить на четыре 
группы в соответствии с периодом их вероят-
ного появления и расселения в Предкавказье 
и на Западном Кавказе. Так, пять из них (пер-
вая группа) к концу XIX в. уже были широко 
распространены на Кавказе (Abutilon theo-
phrastii, Conyza canadensis, Phytolacca amer-
icana, Digitaria sanguinalis, Sorghum halep-
ense) [Липский, 1899]. Начало натурализации 
Amaranthus albus, Ambrosia artemisiifolia, As-
clepias syriaca, Phalacroloma septentrionale 
(=Erigeron annuus), Xanthium albinum, Paspa-
lum dilatatum и Rudbeckia hirta (вторая груп-
па) было зафиксировано в регионе в первой 
половине ХХ в. [Сорные растения…, 1934–
1935; Гроссгейм, 1949; Победимова, 1952; и 
др.]. Предположительно ко второй половине 
XX в. можно отнести появление или дичание 
ещё шести видов (третья группа): Amaranthus 
blitoides, Bidens frondosa, Galinsoga quadrira-
diata, Euphorbia nutans, Helianthus tuberosus и 
Solidago сanadensis [Косенко, 1970; Понерт, 
1971; Кушхов, 1977; Галушко, 1980; Зернов, 
2000; Глазкова, 2005]. И, наконец, в четвёр-
тую группу вошли семь чужеродных видов, 
впервые отмеченных в регионе вне культуры 
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в конце ХХ или в начале ХХI в.: Amaranthus 
hypochondriacus, Impatiens glandulifera, Par-
thenocyssus quinquefolia, Campsis radicans, 
Impatiens parviflora, Solidago gigantea, Stachys 
byzantina [Зернов, 2006; Otte, 2007; Акатова 
и др., 2021], при этом два из них (Campsis 
radicans и Stachys byzantina) пока, вероятно, 
являются колонофитами.

Средняя частота доминирования видов 
первой группы равна 0.005±0.002%, второй 
– 0.088±0.06%, третьей – 0.057±0.03%, чет-
вёртой – 0.013±0.005%. Таким образом, более 
высокую частоту доминирования в настоя-
щее время имеют виды, натурализовавшиеся 
в районе исследования в первой и во второй 
половинах ХХ в., более низкую – в более ран-
ний и последний периоды времени. По-види-
мому, такой результат нельзя рассматривать 
в качестве однозначной поддержки нашего 
предположения. При этом обратим внимание, 
что наиболее высокой частотой доминирова-
ния характеризуются чужеродные виды с су-
щественно разной продолжительностью их 
присутствия (или степенью натурализации) 
в регионе. Например, Ambrosia artemisiifolia 
и Phalacroloma septentrionale, имеющие от-
носительно высокую частоту доминирования 
практически на всех изученных участках, 
произрастают в Предкавказье уже почти сто 
лет. С другой стороны, несмотря на длитель-
ный период культивирования в регионе таких 
видов как Solidago canadensis и Helianthus 
tuberosus, сведения об их дичании и распро-
странении вне искусственных посадок отсут-
ствуют во флористических сводках прошлого 
века [Гроссгейм, 1949; Косенко, 1970; Галуш-
ко, 1980; и др.] и появляются только в работах 
А.С. Зернова [2000, 2006]. Однако на некото-
рых участках они уже занимают лидирующие 
позиции в синантропной растительности. 
Данный результат согласуется с предположе-
нием, что для достижения значительного уча-
стия в составе местных сообществ разным 
видам требуется разный промежуток времени 
[Хорун, 2011]. Хотелось бы также отметить, 
что из 36 чужеродных видов растений, ука-
занных А.А. Гроссгеймом [1949] для Запад-
ного Кавказа и западной части Предкавказья, 
десять в настоящее время оказались способ-
ными достигать высокого покрытия на участ-

ках синантропных сообществ этого региона, 
но лишь два из них – Ambrosia artemisiifolia 
и Phalacroloma septentrionale – по частоте 
доминирования соответствуют уровню наи-
более конкурентоспособных синантропных 
видов местной флоры. 

Заключение
Определение масштаба инвазионного 

процесса и приоритетных видов-мишеней, 
способных воздействовать на другие виды, 
является одной из наиболее важных задач 
инвазионной экологии, в том числе в России 
[Неронов, Лущекина, 2001; Дгебуадзе, 2014; 
Vinogradova, Kuklina, 2020; Vinogradova et al., 
2021]. Работы ведутся по многим направле-
ниям. Среди них: 1) оценка числа чужерод-
ных видов и доли чужеродной фракции во 
флорах регионов-реципиентов [Игнатов и 
др., 1990; Березуцкий, 1999; Зернов, 2001; 
Морозова, 2003; Kikodze et al., 2010; Зыко-
ва, 2015; Бойков и др., 2016; Рубцова, Ан-
тонова, 2020; Галкина и др., 2021 и др.]; 2) 
изучение особенностей распространения от-
дельных чужеродных видов растений, а так-
же групп таких видов; оценка их возможного 
воздействия на аборигенные виды растений, 
структуру и функционирование экосистем 
[Silliman, Bertness, 2004; Reinhart et al., 2005; 
Папченков, 2008; Акатов и др., 2016; Шапова-
лов, Сапрыкин, 2016; Двирна, 2017; Vítková 
et al., 2017; Чадаева и др., 2018; Веселкин, 
Дубровин, 2019; Mayorov et al., 2021 и др.]; 
3) изучение, в том числе классификация, рас-
тительных сообществ с доминированием или 
значительным участием чужеродных видов 
растений [Абрамова, 2011, 2015; Арепьева, 
2012 и др.; Панасенко и др., 2012, 2014; Абра-
мова, Голованов, 2016]. Выше мы показали 
возможности ещё одного подхода к решению 
этой задачи – путём оценки частоты и сте-
пени доминирования чужеродных и абори-
генных видов растений на крупных участках 
синантропной растительности. Исследование 
было выполнено в существенно различаю-
щихся по климату и растительности районах 
Республики Адыгея и Краснодарского края. 
Результаты показали, что из 254 доминан-
тов, выявленных на девяти участках синан-
тропных сообществ этого региона, 25 (около 
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10%) являются чужеродными. В среднем для 
участков они доминируют на 12% учётных 
площадок, а покрытия более 80% достига-
ют лишь на 2.9%. При этом роль некоторых 
из них (Ambrosia artemisiifolia, Phalacroloma 
septentrionale, Helianthus tuberosus и Solidago 
canadensis) в формировании сообществ это-
го типа весьма значительна, а на отдельных 
участках или типах местообитаний они ли-
дируют в этом отношении. Наши результаты 
также свидетельствуют, что видовое сходство 
между комплексами чужеродных доминантов 
разных участков в среднем выше, чем сход-
ство аналогичных комплексов аборигенных 
видов. Это означает, что усиление позиций 
чужеродных видов делает синантропную рас-
тительность юга России более однородной.
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FREQUENCY AND DEGREE OF DOMINATION OF ALIEN AND 
NATIVE SPECIES IN SYNANTHROPIC PLANT COMMUNITIES  

OF THE SOUTH OF RUSSIA

©2022 Akatov V.V.a, *, Akatova T.V.b, Eskina T.G.b, Sazonets N.M.a, Chefranov S.G.a
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Despite the steady interest of biologists in the problem of invasions, the role of alien dominants in the 
formation of the vegetation cover of recipient regions has not yet been quantified. We compared the frequency 
and degree of dominance of alien and native plant species in nine sites of synanthropic vegetation in the 
vicinity of several settlements in the Republic of Adygea and the Krasnodar Territory (the Western Caucasus: 
the basins of the Belaya, Tuapse, and Agoy rivers; the Kuban-Azov Lowland). Within them, 1950 to 3683 
(24847 in total) accounting plots of 1 m2 were established, on which the projective cover of the dominant 
species was estimated. The results showed that in the studied sites of synanthropic communities about 10% 
of the dominants identified were alien species. Compared to native dominants, they are characterized, on 
average (per species), by a slightly higher frequency of dominance and achievement of a coverage of more 
than 80% in most sites. At the same time, on average, for all sites, alien plant species dominate in 12% of 
the accounting plots (in different sites from 2 to 28%), and they reach coverages of more than 80% only 
on 2.9% of plots (0.04–7.7%). The species similarity between complexes of alien dominants in different 
sites is, on average, higher than the similarity of complexes of aboriginal dominants. This means that the 
strengthening of the positions of alien species leads to an increase in the homogeneity of synanthropic 
vegetation in southern Russia. 

Key words: synanthropic communities, alien dominants, native dominants, frequency of dominance, 
projective coverage, species similarity. 
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ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ ПЛАСТИЧНОСТЬ ИНВАЗИОННЫХ 
ПОПУЛЯЦИЙ РОТАНА (PERCCOTTUS GLENII) ПРИ 
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Методами геометрической морфометрии сравнили изменчивость формы тела инвазионного вида 
рыб – ротана Perccottus glenii из природных и антропогенных водоёмов Среднего Урала с разной 
полнотой видового состава. Сравнивали выборки ротана из соседних смежных водоёмов – оз. Шитов-
ское и двух заполненных водой бывших торфяных карьеров. В озере взяты выборки разных сезонов 
и лет сбора, что позволило соотнести влияние межгодовых условий и сезона на морфогенез ротана. 
Сообщество рыб озера представлено 10 видами, то есть имеет многовидовой состав: 6 аборигенных 
видов (плотва, речной окунь, ёрш, линь, золотой карась, щука) и 4 вида-вселенца (лещ, верховка, ротан, 
сазан). Доля ротана в контрольных уловах на озере составляет не более 3–5%. В водоёмах торфяных 
карьеров образованы маловидовые сообщества из 2 видов (ротан и золотой карась). Дискриминант-
ный анализ формы тела рыб из озера и торфяных карьеров позволил корректно диагностировать 
происхождение 93–98% особей. Сравнивая выборки младшей (2+–3+ года) и старшей (4+–7+ лет) 
возрастных групп рыб, разделённых по полу и биотопу, между биотопическими группировками выя-
вили разное направление изменения формы тела ротана в онтогенезе. Размах возрастных изменений 
оказался в 5 раз меньше межгрупповых биотопических различий рыб экологически контрастных 
водоёмов. Сезонная и межгодовая внутрипопуляционная изменчивость формы тела у ротана в озере 
выражена существенно меньше, чем межгрупповые различия между выборками из озера и карьеров. 
Половые различия составили всего 6% межгрупповой дисперсии. В многовидовом сообществе озера 
половые различия с возрастом уменьшаются, а в водоёмах карьеров увеличиваются. Внутригрупповое 
морфологическое разнообразие достоверно выше в выборках из торфяных карьеров. Полученные 
данные носят ключевой характер, поскольку характеризуют высокую степень фенотипической пла-
стичности ротана и быструю адаптивную перестройку его морфогенеза к условиям естественных и 
антропогенных водоёмов Среднего Урала. 

Ключевые слова: Perccottus glenii, ротан, чужеродный вид, инвазия, изменчивость, морфологи-
ческое разнообразие, геометрическая морфометрия, Средний Урал.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-18-37

Введение
Проникновение и расселение чужеродных 

видов рыб за пределы своего ареала широко 
распространены и являются фактором, при-
водящим к изменению состава и структуры 
автохтонных сообществ рыб, нарушая сба-
лансированность исторически сложивших-
ся биоценотических отношений [Sakai et al., 
2001; Facon et al., 2008; Panarari-Antunes et al., 
2012]. Инвазия новых видов может приводить 
к изменению функционирования сообществ 
и нарушению функций экосистем [Жерихин, 
2003; Павлов, Букварёва, 2007; Straye, 2012]. 
Поскольку чужеродные виды попадают в 

иные экологические условия, они перестра-
ивают морфогенез в соответствии с новыми 
требованиями среды, в том числе новым для 
них биотическим окружением. Поэтому при 
успешной инвазии начинается формирование 
новых устойчивых популяций вида-интро-
дуцента, что сопровождается становлением 
его популяционной структуры и дальнейшей 
дифференциацией вновь возникающих по-
пуляций [Zelikova et al., 2013; Vasil’ev et al., 
2017а]. На этом этапе внедрения осущест-
вляются селективные процессы адаптивной 
перестройки индивидуального развития, ско-
рость которых во многом должна определять-
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ся исходной фенотипической пластичностью 
и генетическим разнообразием популяций 
вида-вселенца [Reshetnikov, 2013]. В этой 
связи особо актуальным становится эволю-
ционно-экологическое изучение отдалённых 
последствий инвазии чужеродных видов, 
включая оценку скоростей и направлений их 
морфогенетических перестроек.

Преднамеренная и случайная интродук-
ция ротана Perccottus glenii Dybowski, 1877 
(Odontobutidae, Perciformes) в водоёмы Се-
верной Евразии и последующее интенсивное 
самостоятельное расселение за пределами 
естественного ареала (Приморье, Северный 
Китай, северо-восток полуострова Корея) по-
зволили этому дальневосточному виду рыб за 
относительно короткий исторический пери-
од (100 лет) в несколько раз увеличить ареал 
[Еловенко, 1981; Атлас…, 2002; Решетников, 
2009]. Можно полагать, что инвазия ротана в 
водоёмы Свердловской обл. (Средний Урал) 
происходила с территории соседних южных 
и юго-западных регионов (Пермский край, 
Республика Башкортостан, Челябинская обл., 
Курганская обл.). Распространение ротана в 
водоёмах этих регионов Южного Урала, Пре-
дуралья и Зауралья отмечалось в начале и се-
редине 1980-х гг., примерно в этот же период 
он появился на юге Среднего Урала [Зиновьев 
и др., 1989; Шайгородский, Решетников, 1994; 
Бакланов, 2001; Михайлов, 2002; Дьяченко, 
2013]. Экспансия ротана по территории Сверд-
ловской обл. происходит с юга на северо-вос-
ток. С середины 1990-х гг. появление вселен-
ца зафиксировано во всех основных крупных 
речных бассейнах области – реках Сылва и 
Чусовая (Волжско-Камский бассейн), реках 
Пышма, Исеть, Тура, Тавда (Обь-Иртышский 
бассейн) [Лугаськов, 2008; Решетников, Чиби-
лёв, 2009; Reshetnikov, Ficetola, 2011]. Север-
ная часть области в настоящее время не осво-
ена ротаном. Расселившийся на территории 
Среднего Урала ротан внедрился в многовидо-
вые и маловидовые ихтиологические комплек-
сы и занял свои характерные местообитания с 
развитой растительностью в стоячих или сла-
бопроточных, часто заболоченных водоёмах. 
Как правило, это озёра, пойменные старицы, 
небольшие заросшие пруды, городские пруды, 
заполненные водой карьеры.

Ротан обладает высокой экологической 
пластичностью и выживаемостью, способен 
подавлять или вытеснять аборигенные виды 
[Биологические инвазии…, 2004]. Тем самым 
это приводит к значительному экологическо-
му преобразованию местных водных сооб-
ществ водоёмов, часто к упрощению струк-
туры ценоза и снижению его устойчивости к 
внешним воздействиям [Алимов и др., 2000]. 
С другой стороны, в приобретённом ареале 
для вида-вселенца могут оказаться нетипич-
ными новые ценотические взаимоотношения 
в сообществе и условия обитания, длитель-
ное пребывание в них может приводить к эко-
логическим и морфологическим изменениям 
[Шварц, 1967, 1980; Никольский, 1974; Мина, 
1986; Lucek et al., 2012]. В связи с этим инте-
ресно было изучить закономерности морфо-
логической изменчивости ротана в условиях 
экологически контрастных смежных водоё-
мов единой речной системы в сообществах с 
разным видовым богатством. Ротан как чуже-
родный вид рыб, который широко расселился 
за последние 30–40 лет в малых и крупных 
водоёмах Среднего Урала, может служить мо-
дельным объектом при оценке степени фено-
типической пластичности инвайдера в новых 
экологических условиях далеко за пределами 
своего исходного ареала.

Для решения подобных задач могут быть 
применены методы геометрической морфоме-
трии [Rohlf, Slice, 1990; Zelditch et al., 2004; 
Klingenberg, 2011], которые позволяют раз-
дельно анализировать изменчивость размеров 
и формы объектов, и допускают морфогенети-
ческую интерпретацию выявляемых различий 
[Sheets, Zelditch, 2013; Васильев и др., 2018].

Цель исследования – изучение изменчи-
вости размеров и формы тела инвазионных 
микропопуляций ротана в экологически кон-
трастных смежных водоёмах Среднего Урала 
на основе сравнения выборок вида из мало- и 
многовидовых ихтиоценозов с использовани-
ем методов геометрической морфометрии.

Материалы и методы
В работе использовали выборки ротана из 

оз. Шитовское с многовидовым сообществом 
рыб и двух небольших территориально близ-
ких к озеру затопленных торфяных карьеров 
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с маловидовыми ихтиоценозами. Выборки 
рыб взяты на территории Свердловской обл. 
(Средний Урал) из географически смежных 
водоёмов – оз. Шитовское (57°07ʹ41ʺ с. ш., 
60°28ʹ23ʺ в. д.) и заполнившихся водой тор-
фяных карьеров. В озере взяты выборки, 
различающиеся по сезону и году сбора, что 
позволило оценить возможное влияние ме-
жгодовых условий и фенологии на морфоге-
нез ротана. Места отбора проб в торфяных 
карьерах условно обозначили как карьер № 1 
(57°08ʹ03ʺ с. ш., 60°32ʹ41ʺ в. д.) и карьер № 2 
(57°05ʹ46ʺ с. ш., 60°30ʹ07ʺ в. д.). Выборки 
отобраны из оз. Шитовское в начале лета 15 
июня (25 экз.) и конце осени 16 ноября 2009 г. 
(22 экз.), а также летом 28 июня 2010 г. (25 
экз.). Две выборки взяты 22 и 23 июня 2011 г. 
из карьеров № 1 (55 экз.) и № 2 (19 экз.) (рис. 
1). Всего изучено 146 особей (75 экз. самцов 
и 71 экз. самок).

Озеро Шитовское относится к системе 
озёр и болот верхнего течения р. Исеть (бас-
сейн р. Тобол). Площадь водоёма – 7.8 км2, 
средняя глубина – 1.3 м, степень зарастания 
– 35%. Береговая линия изрезана, дно покры-
то сапропелем, местами песчаным грунтом с 

примесью органических остатков, многочис-
ленны остатки древесины. Озеро является 
пресным эвтрофным водоёмом [Лугасько-
ва, 2003], высококормным по зообентосу и 
выше средней кормности по зоопланктону. 
Периодически наблюдаются зимние и летние 
заморы рыбы. Карьеры представляют собой 
систему выемок (канав) и каналов, запол-
нившихся водой после прекращения добычи 
торфа (конец 1960-х – начало 1970-х гг.) и 
впадающих водотоком в озеро. Глубины до-
стигают 0.2–2.0 м. В настоящее время озеро 
и заполненные водой торфяные карьеры не 
подвержены существенному антропогенному 
воздействию.

Рыбное население в оз. Шитовское по дан-
ным контрольных сетных и неводных уловов 
представлено 10 видами. Встречены 6 абори-
генных видов (плотва Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758), речной окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 
1758, ёрш Gymnocephalus cernuus (Linnaeus, 
1758), линь Tinca tinca (Linnaeus, 1758), зо-
лотой карась Carassius carassius (Linnaeus, 
1758), щука Esox lucius Linnaeus, 1758) и 4 
вида-вселенца (лещ Abramis brama (Linnaeus, 
1758), верховка Leucaspius delineatus (Heckel, 

Рис. 1. Карта-схема расположения оз. Шитовское и торфяных карьеров (№ 1 и № 2) с указанием мест проведения 
отловов ротана. 
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1843), ротан, сазан (карп) Cyprinus carpio 
Linnaeus, 1758). Ранее в уловах отмечались на-
лим Lota lota (Linnaeus, 1758) и язь Leuciscus 
idus (Linnaeus, 1758). В последние годы (начи-
ная с 2010 г.) в озеро стал заходить вселенец 
судак Stizostedion lucioperca (Linnaeus, 1758) 
из расположенного ниже водоёма-охладите-
ля оз. Исетское. Доля ротана в контрольных 
уловах на озере составляет не более 3–5%. В 
карьерах встречаются 1–2 вида, значительно 
преобладает ротан, единично отмечается зо-
лотой карась. В весеннее половодье из озера 
по каналу возможен временный заход в водо-
ёмы торфяных карьеров других видов рыб. 

Инвазия ротана в оз. Шитовское и зато-
пленные карьеры происходила, по-видимому, 
в близкие сроки. Первая поимка ротана заре-
гистрирована в 1995 г. в северной части озера 
близ устья р. Бобровка [Елин, 1999]. В первой 
половине 2000-х г. (к 2004 г.) ротан полностью 
оккупировал северо-восточные торфяные раз-
резы (пос. Кедровое). Вероятно, к этому вре-
мени вселенцами также были колонизированы 
восточные карьеры, в которых производили 
взятие проб. При этом до второй половины 
2000-х г. ротан практически не регистриро-
вался в контрольных уловах в оз. Шитовское. 
Численность вселенца в озере начала расти по-
сле зимнего замора рыбы в 2007–2008 гг. При 
этом в течение последующих нескольких лет в 
озере отмечалась низкая численность щуки. К 
концу 2000-х г. ротан регулярно встречался в 
контрольных уловах в озере, особенно вблизи 
биотопов с развитой водной растительностью, 
но относительная численность вселенца не 
превышала 5% в улове.

Отлов ротана проводили набором ставных 
жаберных сетей с ячеёй 20 мм, 25 мм, 30 мм и 
35 мм, длиной по 30–50 м, а также ловушка-
ми с ячеёй 6–10 мм. Биологический анализ и 
определение возраста рыб выполнены по об-
щепринятой методике [Правдин, 1966]. Воз-
раст рыб устанавливали по чешуе. Длину рыб 
измеряли от начала рыла до конца чешуйного 
покрова. Выборки рыб представлены особя-
ми от 2+ до 7+ лет. Рыбы были подразделены 
на две условные возрастные группы: рыбы 
2+–3+ года и особи 4+–7+ лет для учёта и 
анализа возрастных изменений размеров и 
формы тела. Выборки самцов и самок рас-

сматривали как отдельно, так и в единой со-
вокупности для каждой из сравниваемых по-
пуляционных группировок. 

Изменчивость оцифрованных изображе-
ний боковой проекции тела ротана анализи-
ровали методами геометрической морфоме-
трии [Rohlf, Slice, 1990; Zelditch et al., 2004; 
Klingenberg, 2011]. Фотографирование рыб 
провели с учётом масштабирующей линей-
ки цифровой однообъективной зеркальной 
камерой Canon EOS 450D c разрешением 
1280×960 пикс. на дюйм, установленной на 
штативе. Оцифровку изображений провели 
с помощью пакета программ TPS (tpsUtil, 
tpsDig2), разработанных Ф.Дж. Рольфом 
[Rohlf, 2013a, 2013b]. С помощью программы 
экранного дигитайзера (tpsDig2) на фотогра-
фиях рыб для дальнейшей характеристики 
изменчивости их формы (shape) расставили 
22 метки-ландмарки (landmarks) в гомологич-
ных точках боковой проекции тела и внеш-
них структур (рис. 2а). Для оценки реальных 
размеров дополнительно на центральных 
делениях линейки разместили две масшта-
бирующие ландмарки (23–24), удалённые 
друг от друга на 1 см. Косвенную оценку 
изменчивости общих размеров тела ротана 
провели по величине центроидного размера 
(CS – centroid size), представляющего собой 
квадратный корень из суммы квадратов рас-
стояний от центра изображения до каждой 
из ландмарок [Rohlf, Slice, 1990]. Исходно 
поставленные две метки в области анального 
отверстия и начала брюшного плавника (ос-
нование его первого луча), которые не ука-
заны на схеме (см. рис. 2а), были исключены 
из-за существенной вариации их локализа-
ции при разной степени наполнения кишеч-
ника. Ротан имеет цилиндрическую форму 
тела, поэтому предварительно также оценили 
устойчивость характеристик размеров и кон-
фигурации по 2D боковой проекции левой и 
правой сторон. Коэффициенты корреляции 
Пирсона в модельной выборке для значений 
центроидных размеров левой и правой сто-
рон составили r = 0.997 (p << 0.0001), а для 
величин первой относительной деформации 
(RW1 – relative warps) r = 0.916 (p < 0.0001). 
Ошибка измерения, оценённая на основе от-
ношения внутригрупповой компоненты к 
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сумме внутри- и межгрупповой компонент 
изменчивости при однофакторном дисперси-
онном анализе с учётом повторных измере-
ний [Yezerinac et al., 1992; Claude, 2008] со-
ставила для центроидных размеров 3.15%, а 
для формы тела ротана, характеризуемой зна-
чениями первой относительной деформации, 
– 5.89%. Таким образом, несмотря на цилин-
дрическую форму ротана, полученные оцен-
ки показали высокую точность измерений и 
надёжность сравнения конфигурации рыб. 
Для 2D моделирования изменчивости формы 
тела рыб применили их каркасные контурные 
модели – аутлайны (outline) (рис. 2b). 

При геометрической морфометрии про-
цедуру суперимпозиции выполнили мето-
дом генерализованного Прокрустова анализа 

[Rohlf, Slice, 1990], основанного на использо-
вании метода наименьших квадратов (GPA – 
Generalized orthogonal least-squares Procrustes 
analysis). При оценке межгрупповых различий 
применили методы оценки главных компонент 
(PC), дискриминантного (DA) и каноническо-
го (CVA) анализов прокрустовых координат, 
характеризующих изменчивость формы тела 
рыб. Для оценки иерархии межгрупповых от-
ношений использовали кластерный анализ на 
основе алгоритмов UPGMA и Уорда с вычис-
лением бутстреп-поддержек узлов ветвления 
клад (выбор алгоритма кластирования произ-
водили по величине коэффициента кофенети-
ческой корреляции – Coph. R, отражающего 
меру связи финальной матрицы с исходной 
матрицей).

Рис. 2. Схема расстановки меток-ландмарок (1–22) на боковой проекции тела ротана (a), 2D каркасная модель 
конфигурации ландмарок для визуализации проявлений изменчивости формы (b). 
Ландмарки: 1 – начало рыла; 2 – передний верхний край верхней челюсти; 3 – начало первого спинного плавника 
(основание первого луча); 4 – начало второго спинного плавника (основание первого луча); 5 – конец второго 
спинного плавника (основание последнего луча); 6 – начало верхнего внешнего луча хвостового плавника; 7 – 
середина аборального края хвостового стебля; 8 – начало нижнего внешнего луча хвостового плавника; 9 – конец 
анального плавника (основание последнего луча); 10 – начало анального плавника (основание первого луча); 11 
– вентральная граница головы и туловища; 12 – задний нижний край нижней челюсти; 13 – передний край глаза; 
14 – верхний край глаза; 15 – задний край глаза; 16 – нижний край глаза; 17 – верхний передний край крышечной 
кости (operculum); 18 – верхний аборальный край operculum; 19 – нижний край operculum; 20 – начало грудного 
плавника (основание первого луча); 21 – конец грудного плавника (основание последнего луча); 22 – задний верх-
ний край верхней челюсти.
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Внутригрупповое морфологическое раз-
нообразие (morphological disparity) оценили 
по значениям ординат двух главных компо-
нент методом анализа паттерна ближайших 
соседних точек (nearest neighbor point pattern 
analysis) в пределах полигона изменчивости 
– convex hull [Дэвис, 1990; Hammer, 2009]. В 
соответствии с этим методом вычисляли по-
казатель R – отношение значения наблюдае-
мой средней дистанции между ближайшими 
соседними ординатами (MNND – mean nearest 
neighbor distance) к величине теоретически 
ожидаемой средней дистанции (ExpNND– 
expected nearest neighbor distance), получен-
ной для полигона изменчивости на основе 
распределения Пуассона. Для снятия крае-
вого эффекта рассеивания ординат в преде-
лах ограниченного полигона изменчивости 
применяли метод Доннелли [Donnelly, 1978]. 
Метод анализа паттерна ближайших соседних 
точек реализован К. Хаммером в программе 
PAST 4.06 [Hammer et al., 2001; Hammer, 2009]. 

Показатель R характеризует модель рассе-
ивания ординат: при условии R < 1 проявля-
ется агрегирование ординат, при R = 1 – слу-
чайное пуассоновское рассеивание, а если 
R > 1, то выражен эффект сверхрассеивания 
(overdispersion). Увеличение значения MNND 
при анализе изменчивости формы объектов 
можно интерпретировать как возрастание 
внутригруппового морфологического разно-
образия [Hammer, 2009], а в случае использо-
вания методов геометрической морфометрии, 
как увеличение веера траекторий морфо-
генеза [Vasil’ev et al., 2015; Васильев и др., 
2018]. Уровни внутри- (PDW – partial disparity 
within groups) и межгруппового (PDB – partial 
disparity between groups) частного морфоло-
гического разнообразия (PD – partial disparity) 
[Zelditch et al., 2004] оценили с помощью про-
граммы DisparityBox7 пакета IMP.

Наряду с методом однофакторного дис-
персионного анализа (One-way ANOVA) в 
случае выявления неоднородности диспер-
сий с помощью теста Левена, основанного 
на средних (Levenе’s test for homogeneity of 
variance based on means), применяли его не-
параметрический аналог – тест Краскела – 
Уоллиса (Kruskal-Wallis test). Для оценки 
размера эффекта Коэна (Cohen effect size) при 

множественных межгрупповых сравнениях 
применяли критерий – ω2. При оценке воз-
можного влияния аллометрических эффектов 
использовали линейные регрессионные мо-
дели и корреляционный анализ согласно об-
щепринятым рекомендациям [Zelditch et al., 
2004; Klingenberg, 2011]. В случаях оценки 
корреляции матриц применяли тест Мантеля 
(Mantel test). Основные расчёты и статисти-
ческий анализ выполнены с использованием 
программ TPS [Rohlf, 2013a, 2013b], PAST 
4.05 [Hammer et al., 2001], IMP [Zelditch et al., 
2004] и MorphoJ 1.07а [Klingenberg, 2011].

Результаты и их обсуждение
Методом главных компонент ГК (PC) про-

вели ординацию прокрустовых координат, 
построенную по объединённой выборке ро-
тана. На основании значений коэффициен-
та Джоллиффа (Jolliffe), характеризующего 
кумулятивный вклад в изменчивость формы 
объектов, установлены 13 первых главных 
компонент, которые рассмотрены в дальней-
шем как значимые и интерпретируемые. Все-
го при этом описано 90.16% общей дисперсии 
формы тела. Расчёт коэффициентов ранговой 
корреляции Спирмена между значениями 
главных компонент и биологическими ха-
рактеристиками особей в выборках (возраст, 
размер тела, пол) выявил значимую связь 
для отдельных переменных. Получена также 
оценка корреляции ГК с видовым богатством 
ихтиоценозов, которое было формально зада-
но в виде рангов 1 и 2. Ранг 1 – для ротана 
из торфяных карьеров, в которых кроме ро-
тана единично встречаются крупные особи 
золотых карасей. Ранг 2 – для ротана из оз. 
Шитовское, в котором обитают 10 видов рыб.

Наибольшие значения коэффициентов 
корреляции Спирмена, характеризующие 
связь главных компонент с размерами тела 
(rs = –0.64) и возрастом рыб (rs = –0.56) вы-
явлены для второй главной компоненты PC2, 
вдоль которой с возрастом наблюдается за-
кономерное изменение формы тела. На раз-
мерно-возрастную изменчивость формы при-
ходится 14.77% общей дисперсии. С полом 
выявлена слабая, но значимая связь (p < 0.05) 
для трёх главных компонент – PC5 (rs = 0.14), 
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PC8 (rs = 0.17) и PC11 (rs = –0.12). С фактором 
«видового богатства» сообществ смежных 
водоёмов установлены значимые корреляци-
онные связи для изменчивости вдоль первой 
главной компоненты PC1 (rs = 0.61), объяс-

няющей 26.94% общей дисперсии, и третьей 
компоненты PC3 (rs = –0.32), описывающей 
10.62% дисперсии (рис. 3). Из рисунка видно, 
что центроиды выборок смежных лет из оз. 
Шитовское близки, а центроиды выборок ро-
тана из карьеров № 1 и № 2 не только удалены 
от них, но и друг от друга. Определено суще-
ственное влияние этого фактора на изменчи-
вость вдоль PC1 (H = 132.19; df = 3; p < 0.001) 
и PC3 (H = 40.39; df = 3; p < 0.001). Различия 
между выборками ротана из оз. Шитовское 
разных лет в 2009 и 2010 гг. были статистиче-
ски незначимы.

Для оценки наиболее устойчивых меж-
групповых различий был проведён канониче-
ский анализ 8 выборок самцов и самок ротана, 
принадлежащих двум возрастным группам, 
из двух смежных водоёмов – озера и карьера 
№ 1 – по прокрустовым координатам. Резуль-
таты ординации центроидов сравниваемых 
выборок с учётом стандартных ошибок (±SE) 
представлены на рис. 4. В итоге расчётов вы-
явлены статистически значимые межгруппо-
вые различия вдоль всех канонических пе-
ременных (табл. 1, рис. 4). Для построения 
усреднённых онтогенетических траекторий, 
характеризующих трансформацию тела ро-

Рис. 3. Ординация центроидов выборок ротана оз. Ши-
товское (1 – 2009 г., 2 – 2010 г.) и торфяных карьеров 
(3 – карьер № 1; 4 – карьер № 2) с учётом стандартных 
ошибок (±SE – standard error) в плоскости, образованной 
главными компонентами PC1 и PC3, характеризующи-
ми форму тела ротана и коррелирующими с фактором 
видового богатства сообществ.

Рис. 4. Результаты ординации центроидов выборок самцов и самок двух возрастных групп ротана (нижние индексы: 
j – рыбы 2+–3+ лет и a – рыбы 4+–7+ лет) из смежных водоёмов Среднего Урала (верхние индексы) оз. Шитовское 
(1) и карьера № 1 (2) вдоль трёх канонических переменных (CV1, CV2 и CV4). Стрелки – направления возрастных 
изменений формы тела ротана. Указаны центроиды выборок и стандартные ошибки (±SE). Приведены схематич-
ные контурные конфигурации ландмарок, визуализирующие изменения формы тела ротана, соответствующие 
минимальным и максимальным значениям вдоль канонических переменных. Показаны консенсусная контурная 
конфигурация (consensus) и её ордината.
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Таблица 1. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, отражающих изменчивость формы тела 
двух возрастных групп самцов и самок в выборках ротана оз. Шитовское и карьера № 1 и значения центроидов 
этих выборок со стандартными ошибками (±SE)

Сравниваемые выборки и стати-
стические показатели

Каноническая переменная (CV)
CV1 CV2 CV3 CV4

Центроиды выборок
Озеро, самцы 2+–3+ лет –3.164 ± 0.168 2.346 ± 0.306 2.655 ± 0.316 –1.845 ± 0.212
Озеро, самки 2+–3+ лет –2.268 ± 0.124 3.000 ± 0.296 1.297 ± 0.182 0.155 ± 0.276
Озеро, самцы 4+–7+ лет –2.278 ± 0.132 –0.368 ± 0.140 0.147 ± 0.118 –0.431 ± 0.155
Озеро, самки 4+–7+ лет –2.015 ± 0.116 –0.173 ± 0.105 –0.664 ± 0.132 0.475 ± 0.110
Карьер, самцы 2+–3+ лет 3.042 ± 0.142 0.093 ± 0.136 –0.439 ± 0.132 –0.725 ± 0.124
Карьер, самки 2+–3+ лет 2.980 ± 0.166 0.776 ± 0.195 0.500 ± 0.168 1.111 ± 0.169
Карьер, самцы 4+–7+ лет 1.960 ± 0.251 –2.704 ± 0.132 0.337 ± 0.284 –1.105 ± 0.397
Карьер, самки 4+–7+ лет 1.049 ± 0.553 –5.036 ± 0.060 2.936 ± 0.288 0.919 ± 0.391
Собственные числа 6.5568 1.4314 0.6767 0.5617
Λ-критерий Уилкса 0.0099 0.0748 0.1819 0.3049
Критерий χ2 1056.93 593.79 390.33 271.98
Число степеней свободы 280 234 190 148
Доля дисперсии, % 65.07 14.21 6.72 5.57
Уровень значимости, p < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001

тана между группами самцов и самок, на ри-
сунке центроиды соответствующих выборок, 
принадлежащих разным возрастным груп-
пам, соединили стрелками, направленными 
от рыб 2+ и 3+ лет (j) к старшим (a) по воз-
расту. 

Вдоль оси CV1 более 65% межгрупповой 
дисперсии характеризует биотопическую 
изменчивость и связано с межгрупповыми 
различиями формы тела ротана из озера и 
карьера, причём максимальные различия об-
наружены между группами самцов. Различия 
между младшими возрастными группами из 
смежных водоёмов оказались больше, чем 
между группами старшего возраста, сближе-
ние которых в значительной степени обуслов-
лено возрастными изменениями формы тела 
самцов и самок из карьеров. 

Несмотря на широкий возрастной диапа-
зон, включающий рыб от 2+ до 7+ лет, было 
установлено, что проявившиеся вдоль CV2 
общие тенденции изменчивости формы тела 
ротана с возрастом в популяционных группах 
в 4.6 раза меньше, чем уровень межгруппо-
вых биотопических различий рыб из озера и 
карьера. С возрастом у ротана увеличивается 
относительный размер головы, относитель-
ная длина рыла (челюстей), относительная 

высота тела, уменьшаются относительные 
размеры глаза и относительная длина хво-
стового стебля. Отдельные направления раз-
мерно-возрастной трансформации элементов 
формы тела ротана хорошо согласуются с за-
кономерностями возрастных изменений фор-
мы, выявленной ранее у ротана [Спановская 
и др., 1964; Бакланов, 2001; Мандрица, 2010] 
и других видов рыб [Алеев, 1963; Васильев и 
др., 2007; Баранов, 2013]. 

На общие различия самцов и самок рота-
на по форме тела приходится около 6% меж-
групповой дисперсии вдоль CV4, что в 2.6 
раза меньше дисперсии формы, связанной с 
возрастом рыб. Форма тела самцов характе-
ризуется крупным туловищем, постепенно 
расширяющимся каудально, небольшим вы-
ступом во фронтальной части головы, круп-
ными треугольными жаберными крышками, 
большими грудными плавниками и челюстя-
ми, крупным хвостовым стеблем. Самки об-
ладают узким телом, сужающимся каудально, 
пологой фронтально-дорзальной областью 
головы, узкими почти прямоугольными жа-
берными крышками, относительно неболь-
шими грудными плавниками. В онтогенезе 
ротана из озера и карьера выявлены особые 
направления биотопической изменчивости 
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формы тела вдоль CV3, которые объясняют 
около 7% межгрупповой дисперсии и обу-
словливают реверсию морфогенетических 
изменений возрастных групп ротана из смеж-
ных водоёмов. Особи младших возрастов из 
карьеров по форме тела сходны с рыбами 
старшего возраста из озера и, наоборот, более 
старшевозрастные рыбы из карьеров стано-
вятся похожими на младшевозрастных рыб из 
озера. Данный эффект взаимодействия «гено-
тип × среда» пока имеет неясную природу и 
требует дальнейшего анализа и объяснения. 
Тем не менее, некоторая реверсия морфоге-
неза в разной среде также может рассматри-
ваться как особое проявление биотопической 
изменчивости и вероятный адаптивный онто-
генетический механизм фенотипической пла-
стичности вида-вселенца. 

Кластерный анализ матрицы обобщён-
ных расстояний Махаланобиса (D2) выявил 
низкую степень морфологического сходства 
между возрастными группами разного пола у 
ротана из озера и карьера, группирующихся 
в отдельные внутрипопуляционные кластеры 
(рис. 5).

Выделились два больших кластера выбо-
рок, относящихся к разным биотопам: оз. Ши-

товское и торфяной карьер. Каждый из этих 
кластеров подразделился на выборки млад-
шевозрастных и старшевозрастных особей, 
которые, в свою очередь, разбились по полу. 
Поэтому иерархическая структура кластера в 
порядке убывания ранга агрегирования пред-
ставлена в последовательности: наибольший 
уровень различий – биотоп (микропопуля-
ция), средний уровень – возрастная группа и 
наименьший – пол особей.

Установлено, что в многовидовом сооб-
ществе рыб озера, в условиях конкуренции и 
под прессом хищников различия формы тела 
между самцами и самками ротана в онтогене-
зе уменьшаются. В микропопуляции ротана 
торфяного карьера при небольшом видовом 
разнообразии сообщества и низком уровне 
межвидовой конкуренции, практически в от-
сутствии рыб ихтиофагов других видов, на-
против, половые различия формы тела ротана 
с возрастом увеличиваются (см. рис. 5). При 
этом уровень возрастных различий в микро-
популяциях обоих биотопов приблизительно 
одинаков.

Для рыб одного и того же возраста (3+) 
провели сравнение значений центроидного 
размера (CS), косвенно характеризующего 

Рис. 5. Результаты кластерного анализа (метод Уорда) матрицы обобщённых расстояний Махаланобиса (D2) между 
выборками самцов и самок двух возрастных групп ротана из оз. Шитовское и карьера № 1 (указана бутстреп-под-
держка в узлах кластеров, %).
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их общие размеры, а также длины тела, изме-
ренной в миллиметрах. При множественном 
сравнении CS этих выборок с помощью те-
ста Краскела – Уоллиса выявлены статисти-
чески значимые различия (Hс = 12.98; p = 
0.0015). Такие же результаты получены при 
однофакторном дисперсионном анализе дли-
ны тела рыб в трёх водоёмах (табл. 2, рис. 6). 
При этом тест Левена не выявил значимых 
различий между внутригрупповыми диспер-
сиями (p = 0.2811), что делает правомочным 
применение однофакторного дисперсионного 
анализа.

В оз. Шитовское средний размер рыб ока-
зался значимо меньше, чем в обоих карьерах 
(№ 1 и № 2), различия между которыми были 
недостоверны. Следует также отметить, что 
показатель размера эффекта Коэна в данном 
случае составил ω2 = 0.35, что по принятым 
Коэном критериям существенно выше сред-
него уровня межгрупповых различий. Поэто-
му можно заключить, что различия в длине 
тела одновозрастных рыб из озера и карье-

Таблица 2. Результаты однофакторного дисперсионного анализа длины тела (мм) одновозрастных (3+) групп 
ротана в трёх сравниваемых водоёмах

Источник изменчивости Сумма 
квадратов (SS)

Число степеней 
свободы (df)

Средний 
квадрат (MS) F Уровень 

значимости (p)
Межгрупповая 3320.69 2 1660.35 13.57 0.000027
Внутригрупповая 5282.18 43 122.38
Общая 8582.97 45

ров велики, а также указывают на некоторое 
угнетение роста тела ротана в озере, но от-
сутствие такового в обоих карьерах, где ро-
стовые процессы протекают сходно. Такие 
же межгрупповые различия по длине тела 
выявлены и у рыб в возрасте 4+ (здесь мы не 
приводим эти результаты), что указывает на 
общий характер этого явления.

Разная скорость роста различных частей 
тела потенциально может приводить к алло-
метрическим эффектам, которые могут вли-
ять на проявление различий в форме тела. 
Поэтому мы оценили потенциальные алло-
метрические эффекты, используя в соответ-
ствии с рекомендациями М. Зелдитч с соавт. 
[Zelditch et al., 2004], оценку линейной регрес-
сии между величинами центроидного разме-
ра и значениями первой главной компоненты. 
Регрессионный анализ выполнили отдельно 
для каждой выборки. В результате расчётов 
установлено, что в сравниваемых выборках 
ротана доля объяснённой регрессионной за-
висимости колебалась от 0.47 до 4.86%, при-
чём во всех случаях она была статистически 
незначима (величина p колебалась от 0.2916 
до 0.7478). Таким образом, можно заклю-
чить, что при интерпретации выявляемых 
межгрупповых различий в форме тела рыб в 
данном случае аллометрические эффекты как 
возможную причину следует исключить.

Поскольку половые и возрастные разли-
чия, отражённые в форме тела ротана, были 
в целом существенно меньше, чем межгруп-
повые биотопические, мы провели обобщён-
ный канонический анализ формы тела в пяти 
сравниваемых выборках без учёта пола и воз-
раста рыб. Расчёт проведён по прокрустовым 
координатам. Результаты канонического ана-
лиза представлены на рис. 7. Вдоль первых 
двух канонических осей проявились биото-
пические и хронографические (межгодовые 
и сезонные) различия формы тела ротана (см. 

Рис. 6. Сравнение длины тела (мм) с учётом стандарт-
ных ошибок (±SE) в выборках одновозрастных особей 
ротана (3+) в трёх водоёмах. 
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рис. 7), на которые приходится 73.85% общей 
межгрупповой дисперсии. 

Вычисленные в итоге проведённого кано-
нического анализа матрицы обобщённых рас-
стояний Махаланобиса (D2) и Прокрустовых 
дистанций (Dp) между выборками пропор-
циональны друг другу и во всех парах срав-
нений статистически значимы (p < 0.0001). 
Сопоставление матриц дистанций на основе 
теста Мантеля выявило высокий уровень их 
корреляции (RM = 0.922; p = 0.0056). 

Рис. 7. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы тела в 
объединённых по полу и возрасту выборках ротана на Среднем Урале: оз. Шитовское 1 – 2009 г. (июнь), 2 – 2009 г. 
(ноябрь), 3 – 2010 г. (июнь); торфяные карьеры (разрезы) 4 – № 1, 2011 г. (июнь), 5 – № 2, 2011 г. (июнь).

Иерархические отношения выборок хо-
рошо иллюстрируют результаты кластерного 
анализа (UPGMA) матрицы Прокрустовых 
дистанций (рис. 8). Из рисунка следует, что 
биотопические различия по форме тела вы-
ражены в большей степени, чем межгодовые 
и сезонные. Можно также заключить, что се-
зонные изменения в оз.  Шитовское сопоста-
вимы по уровню с межгодовыми. 

Наибольшие различия проявились между 
выборками двух экологически контрастных 

Рис. 8. Результаты кластерного анализа (UPGMA) матрицы Прокрустовых дистанций (Dp) между выборками ротана 
разных лет и сезонов из экологически контрастных водоёмов (оз. Шитовское и торфяных карьеров) Среднего Урала.
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водоёмов – озера и торфяного карьера. По-
этому, завершая сравнение формы тела ро-
тана, мы провели дискриминантный анализ 
прокрустовых координат между особями, 
населяющими два этих биотопа. Результаты 
дискриминантного анализа представлены 
на рис. 9. Форма тела ротана из озера и ка-
рьера значимо различается (D2 = 28.73; T2 = 
1791.76; p < 0.0001), что позволяет с высокой 
точностью (97.95%) диагностировать особей 
каждой группы. Результаты проверочного 
кросс-валидационного теста (Cross-validation 
test) выявили практически такую же картину 
дискриминации (93.15%). Таким образом, в 
итоге дискриминации около 98% особей без-
ошибочно классифицируются как принадле-
жащие своим собственным биотопам незави-
симо от возраста и пола рыб. Использование 
метода построения контурных конфигураций 
позволяет характеризовать обнаруженные меж-
групповые различия по форме тела ротана.

Ротаны из карьеров отличаются кониче-
ской головой, крупными глазами, длинными 
узкими челюстями, коротким высоким туло-
вищем, относительно более длинным хво-
стовым стеблем и вертикальной ориентацией 
грудного плавника. Горбатая (выпуклая) фор-
ма тела ротана позволяет выполнять быстрые 
маневры под небольшим углом и легче за-
хватывать пищу [Webb, 1984] в местообита-
ниях со сложной структурированной средой, 

сформированной густыми зарослями водных 
растений в затопленных карьерах. По более 
крупным глазам, размерам рта и форме голо-
вы можно предположить хищный, рыбояд-
ный характер таких рыб. Рыбы из озера име-
ют массивную высокую голову с широкими 
короткими челюстями, а также смещённые 
в дорзальном направлении жаберные крыш-
ки и небольшие глаза, низкое, относительно 
продолговатое и почти прямоугольное ту-
ловище, короткий хвостовой стебель и не-
сколько наклонённый назад крупный грудной 
плавник. Низкий профиль тела ротана снижа-
ет сопротивление воды, позволяя эффектив-
но двигаться и поддерживать скорость при 
небольших затратах энергии. Расположение 
грудных плавников предполагает, что рыбы 
способны к быстрому и резкому перемеще-
нию [Webb, 1984]. Для сохранения устойчи-
вости тела при движении и поворотах рыбы 
имеют относительно крупные размеры не-
парных плавников. Массивная голова и суб-
терминальный рот рыб из озера может ассо-
циироваться с преимущественно бентосной 
стратегией кормления [Wainwright, Richard, 
1995].

В настоящее время нельзя утверждать, что 
различия между двумя биотопическими ми-
кропопуляциями ротана обусловлены исклю-
чительно антропогенным происхождением 
карьеров.

Рис. 9. Результаты дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих форму тела инвазионных 
микропопуляций ротана в двух типах биотопов: 1 – озере и 2 – торфяном карьере на Среднем Урале. Контурные 
модели формы тела рыб соответствуют минимальному и максимальному значениям дискриминантной функции.
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Неполнота состава сообщества рыб в тор-
фяном карьере, в котором обитает микропо-
пуляция ротана, также может усиливать раз-
нообразие морфогенетических траекторий. 

Оценка внутри- и межгруппового мор-
фологического разнообразия. Уровни вну-
три- и межгруппового разнообразия сравнили 
с помощью программы DisparityBox7 пакета 
IMP по двум выборкам разных лет из озера 
и двум выборкам одного года из торфяных 
карьеров, используя метод оценки частного 
морфологического разнообразия PD [Zelditch 
et al., 2004]. Результаты сравнения представ-
лены на рис. 10.

Из рисунка следует, что уровни межгруп-
пового частного морфологического разно-
образия (PDB) в микропопуляциях ротана, 
населяющих биотопы озера и торфяного ка-
рьера, совпадают, а соответствующий уро-
вень внутригруппового частного морфоло-
гического разнообразия (PDW) достоверно 
выше в микропопуляции торфяного карьера 
(t = 2.8; df = 144; p < 0.01).

Напомним, что PD = PDB + PDW [Zelditch 
et al., 2004] и по этой причине PD2 выборки 
из карьера значимо больше PD1 – выборки из 
озера. Таким образом, биотопические груп-
пировки ротана не только различаются по 
форме тела, но и по уровню её внутригруп-

пового морфологического разнообразия, ко-
торое значимо выше в микропопуляциях из 
водоёмов торфяных карьеров, имеющих ан-
тропогенное происхождение и маловидовой 
состав сообщества рыб.

Использовали также другой метод оценки 
внутригруппового морфологического разноо-
бразия – оценку паттерна дистанций между 
ближайшими соседними ординатами. Для 
этого в каждой группе ротана были постро-
ены полигоны изменчивости сравниваемых 
выборок в плоскости первой и третьей глав-
ных компонент PC1 и PC3 (см. рис. 3), на ко-
торые приходится 37.56% дисперсии формы 
тела и которые значимо связаны с рангом ви-
дового богатства сообществ.

Предварительно с помощью процедуры 
случайного разрежения состава проб (раре-
факции – rarefaction) были сформированы 
одинаковые по числу наблюдений объёмы 
выборок. В результате сравнения величин 
средних дистанций между ближайшими со-
седними ординатами (MNND) для выборок 
ротана между ними на основе теста Краске-
ла – Уоллиса были выявлены значимые меж-
групповые различия (H = 17.23; p < 0.001). 
Относительно высокие уровни морфологи-
ческого разнообразия (MNND) проявились 
в выборках ротана из карьеров, особенно из 
карьера № 1 (табл. 3).

В двух выборках разных лет из оз. Ши-
товское величины MNND оказались близ-
кими, но имели низкие значения. Следует 
обратить внимание на то, что в выборках ро-
тана из всех смежных водоёмов наблюдает-
ся значимый эффект неслучайной агрегации 
ординат, поскольку отношение R < 1. По-
следнее указывает на то, что в каждом водо-
ёме избирательно реализуется крайне узкий 
спектр траекторий развития, характерный 
для большинства особей этого водоёма. Дру-
гими словами, в конкретных условиях данно-
го водоёма реализуются определённые пути 
морфогенеза, формирующие у большинства 
особей типичный фенотип (в каждом водоёме 
свой особенный), причём случайная компо-
нента внутригрупповой изменчивости фор-
мы тела рыб при этом остаётся минимальной. 
Подобный эффект несколько неожидан, по-
скольку предполагалось, что у ротана, попав-

Рис. 10. Соотношение иерархической структуры част-
ного морфологического разнообразия (PD ± SE) формы 
тела ротана из многовидового сообщества рыб оз.  Ши-
товское (PD1) и маловидового сообщества торфяного 
карьера (PD2) с учётом их внутригрупповой (PDW) и 
межгрупповой (PDB) компонент.
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Таблица 3. Оценка модели рассеивания ординат в полигонах изменчивости формы тела ротана вдоль PC1 и PC3 
для четырёх выборок на основе метода средних дистанций между ближайшими соседними ординатами (MNND)

Выборка, год Средняя дистанция 
MNND

Ожидаемая дистанция 
ExpNND R Z Уровень

значимости (p)
Оз. Шитовское, 2009 0.0019 0.0031 0.61 –4.08 < 0.001
Оз. Шитовское, 2010 0.0019 0.0036 0.54 –4.85 < 0.001

Карьер № 1, 2011 0.0034 0.0050 0.68 –3.44 < 0.001

Карьер № 2, 2011 0.0029 0.0046 0.63 –3.97 < 0.001

шего в новые условия обитания за пределами 
естественного видового ареала, и тем более 
в водоёмы антропогенного происхождения 
(торфяные карьеры, заполненные водой), 
должна усилиться именно случайная компо-
нента изменчивости, то есть должно наблю-
даться сверхрассеивание ординат, но этого 
не обнаружено. Напротив, виден противопо-
ложный эффект неслучайной реализации и 
«тиражирования» в водоёме определённого 
фенотипа (узкого набора фенотипов). Поэ-
тому наблюдающееся возрастание значения 
MNND у рыб из карьеров теоретически мог-
ло бы быть ещё большим, если сопоставить 
с соответствующими величинами ExpNND 
при случайной реализации морфогенеза (см. 
табл. 3). Можно было бы допустить, что это 
результат известного генетического эффекта 
«бутылочного горлышка» за счёт ограничен-
ного числа особей-основателей, но фенотипы 
(форма тела) ротана из двух пространствен-
но удалённых, но экологически сходных тор-
фяных карьеров, более близки между собой, 
чем между ближайшими микропопуляциями 
озера и карьера № 1 (см. рис. 1 и 5). Мож-
но также было предположить действие на-
правленного жёсткого отбора, но такая его 
эффективность при возможности ежегодного 
взаимного генетического перемешивания на-
селения рыб разных водоёмов даже при учёте 
малой пространственной подвижности рота-
на представляется нереальной (известно, что 
3% обмена на поколение теоретически долж-
ны обеспечить генетическую нивелировку 
смежных популяций – [см. Шеппард, 1970; 
Тимофеев-Ресовский и др., 1973]). В настоя-
щее время мы можем, скорее, объяснить этот 
парадокс лишь тем, что, вероятно, абориген-
ные популяции вида в своей исходной при-
родной среде обитания приобрели большой 
набор потенциальных адаптивных модифика-

ций к широкому спектру биотопов, которые 
могут быть легко реализованы как один из 
возможных путей морфогенеза в определён-
ных биотопических условиях. Иными слова-
ми, напрашивается вывод о существовании 
преадаптации ротана к обитанию и развитию 
в широком спектре водоёмов Среднего Урала, 
включая затопленные торфяные карьеры.

При попадании особи в определённые ус-
ловия, например, стресс-индуцирующие эпи-
генетическую систему [Jablonka, Raz, 2009; 
Duncan et al., 2014; Burggren, 2016], включа-
ются пороговые эпигенетические механизмы 
(метилирование ДНК, транспозиция мобиль-
ных элементов генома и др.), переключаю-
щие морфогенез определённым способом 
в соответствии с необходимой адаптивной 
модификацией. В дальнейшем измененный 
эпигенетический профиль ДНК, «настроен-
ный» на тиражирование определённой груп-
пы фенотипов, как показали многие недав-
ние исследования эпигенетиков, способен 
трансгенерационно устойчиво наследоваться 
благодаря феномену мягкого наследования 
[Dickins, Rahman, 2012; Bonduriansky, 2012; 
Duncan et al., 2014]. Дальнейший молекуляр-
но-генетический анализ микросаттелитных 
локусов ДНК пространственно изолирован-
ных смежных микропопуляций ротана на 
Среднем Урале может способствовать прояс-
нению этого вопроса. 

Таким образом, полученные результаты 
косвенно указывают на то, что веер морфо-
генетических траекторий у рыб в торфяных 
карьерах, имеющих антропогенное проис-
хождение, действительно шире, чем в озере, 
и согласуются с приведёнными выше оцен-
ками внутригруппового морфологическо-
го разнообразия. Природа данного явления 
пока неясна. Можно предполагать, что высо-
кая локальная плотность микропопуляции и 
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почти полное отсутствие других видов рыб 
запускают пороговый «триггерный» меха-
низм изменения морфогенеза, основанный на 
особом стресс-индуцированом воздействии 
на эпигенетическую систему. Такие быстрые 
переключения морфогенеза известны, напри-
мер, как «эффект группы» у саранчи и ряда 
других видов в ответ на высокую плотность 
и наличие в среде определённых биоинфор-
мационных химических сигналов [Шварц и 
др., 1976]. Определённое изменение эпиге-
нетической системы, например перестройка 
мобильных элементов генома, как это проис-
ходит при воздействии тяжёлого теплового 
шока (ТТШ) на развитие структуры жилок 
крыла дрозофил [Васильева и др., 1995], обе-
спечивает характерное переключении морфо-
генеза, способное трансгенерационно насле-
доваться [Bonduriansky, 2012; Burggren, 2016; 
Boskovic, Rando, 2018]. Поэтому, возможно, 
что подобный плотностнозависимый стресс, 
возникающий у ротана в маловидовом ихтио-
ценозе, может быстро переключать развитие 
в направлении определённой модификации и 
сохранять её в дальнейших поколениях, если 
экологическая ситуация не изменится. 

Заключение
Наиболее успешно и, вероятно, в первую 

очередь вид-вселенец осваивал неглубокие 
водоёмы, малозаселённые другими видами 
рыб, в том числе антропогенные по проис-
хождению затопленные карьеры. Относи-
тельная численность вида оказалась выше 
в торфяных карьерах, где он полностью до-
минирует и формирует мало- и одновидовые 
ихтиоценозы. Многовидовое озёрное сооб-
щество рыб препятствует росту численно-
сти ротана, однако, его микропопуляция в  
оз. Шитовское из года в год устойчиво под-
держивается.

В результате проведённого морфометри-
ческого исследования было показано, что в 
разные годы в одном и том же водоёме с вы-
сокой полнотой видового состава (оз. Шитов-
ское) ротан относительно мало изменчив и 
устойчиво сохраняет форму тела. Интересно, 
что сезонные изменения формы выражены в 
целом меньше или сопоставимы с межгодо-

вой хронографической компонентой измен-
чивости. Половые и возрастные различия 
сравнительно невелики и существенно мень-
ше, чем биотопические, выявленные между 
представителями двух изученных биотопов: 
озера и торфяного карьера. Полигоны измен-
чивости трёх сравниваемых микропопуляций 
ротана из озера и карьеров № 1 и № 2 чётко 
разобщены, то есть формируют фенотипи-
чески дифференцированные группировки, 
каждая из которых имеет свой собственный 
облик. Это обеспечивает при каноническом 
и дискриминантном методах анализа высо-
кую надёжность диагностики и устойчивую 
корректность отнесения особей любого пола 
и возраста к своей собственной микропопу-
ляции. Такой высокий уровень морфологиче-
ских различий и их надёжности (98%) весьма 
редко встречается в практике внутривидовых 
сравнений популяций рыб, тем более населя-
ющих смежные водоёмы.

На первый взгляд создаётся впечатление, 
что вид в результате жёсткого естественного 
отбора всего за полтора десятилетия оби-
тания в новой среде резко изменил форму 
тела, поскольку эта дифференциация мор-
фогенеза локальных микропопуляций рота-
на явно имеет адаптивную природу. Ранее 
мы уже предположили, что такой механизм 
дифференциации маловероятен из-за отсут-
ствия жёсткой пространственной изоляции 
и возможности генетического обмена меж-
ду смежными микропопуляциями. С другой 
стороны, нами при оценке внутригруппового 
морфологического разнообразия во всех во-
доёмах обнаружен эффект неслучайной агре-
гации ординат особей в пределах полигонов 
изменчивости. Это означает, что все особи в 
каждой микропопуляции формируют очень 
узкий и специфичный набор фенотипов, то 
есть проявляют определённую изменчивость 
(по Ч. Дарвину). Традиционная трактовка в 
русле синтетической теории эволюции (СТЭ) 
о жёстком отборе генотипов и последующей 
тесной связи генотип – фенотип в этом случае 
тоже маловероятна. Для таких кардинальных 
перестроек в каждой популяции, основанных 
на творческом синтезировании отбором но-
вых адаптивных генотипов и соответственно 
фенотипов просто не хватило бы ни времени 
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(числа поколений), ни локальной численно-
сти для эффективного направленного отбора. 
Значительно более правдоподобна иная вер-
сия этих адаптивных изменений, которую мы 
обсуждали выше, связанная с преадаптацией 
вида к широкому спектру биотопических ус-
ловий в исходной части ареала и наличием 
у каждой его особи потенциального спектра 
доступных для реализации адаптивных моди-
фикаций, обусловленных эпигенетическими 
перестройками. Творческая роль отбора при-
сутствует и в данной модели [West-Eberhard, 
2003], но субстрат и механизм изменений в 
этом случае другие.

Особенности формы тела ротана в водоё-
мах торфяных карьеров могут быть связаны с 
вероятным каннибализмом вида, обитающе-
го в маловидовом сообществе при отсутствии 
других ихтиофагов. Такая модификация раз-
вития, допускающая перестройку морфоге-
неза, обеспечивающую возможность вынуж-
денного каннибализма, также могла быть 
исторически сформирована в исходной есте-
ственной части ареала вида и стала востребо-
вана в обеднённых видами сообществах рыб 
и на Среднем Урале.

Все использованные подходы к анализу 
внутригруппового морфологического разно-
образия в микропопуляциях ротана косвенно 
указывают на то, что в торфяных карьерах с 
маловидовым составом сообществ морфоло-
гическое разнообразие достоверно выше, чем 
в оз. Шитовское с многовидовым составом 
ихтиоценоза. Расширение веера морфогене-
тических траекторий в микропопуляции ро-
тана, приводящее к увеличению внутригруп-
пового морфологического разнообразия, как 
уже подчёркивалось, обычно косвенно ука-
зывает на дестабилизацию развития в песси-
мальных условиях. Поэтому можно было бы 
предполагать, что в торфяных карьерах усло-
вия обитания и развития более пессимальны, 
чем в озере. Возможно, это отчасти именно 
так, но, вероятна также ещё одна интерпре-
тация данного эффекта. Поскольку мы уста-
новили, что рост особей у двух одновозраст-
ных групп ротана (3+ и 4+) в озере угнетён по 
сравнению с их представителями в торфяных 
карьерах, можно допустить другое объясне-
ние. Замедленный рост ротана в озере может 

быть связан с конкурентным влиянием ло-
кального многовидового сообщества рыб и 
присутствием в нем ихтиофагов, что может 
порогово запускать определённый путь мор-
фогенеза, ведущий к характерному озёрному 
фенотипу. Однако это не влияет здесь на раз-
нообразие формы тела, и развитие протекает 
в целом стабильно. В карьерах ситуация иная. 
Возможно, что большая скорость роста мо-
жет, напротив, указывать на более благопри-
ятные для вида условия в торфяных карье-
рах, а возрастание в них морфологического 
разнообразия может быть обусловлено след-
ствием проявления принципа компенсации 
Ю.И. Чернова [Чернов, 2005] как на уровне 
сообщества, так и на популяционном уровне. 
Обычно принцип Ю.И. Чернова проявляется 
как компенсаторное возрастание разнообра-
зия и численности представителей одной из 
таксономических групп, входящей в состав 
обеднённого таксонами сообщества. Данный 
принцип может проявляться и на популяци-
онном уровне [Vasil’ev et al., 2017a, 2017b; 
Васильев и др., 2018; Baranov, 2020]. Иногда 
половой диморфизм в строении кормодобы-
вающих структур компенсаторно усиливает-
ся на фазах депрессии или низкой численно-
сти для снижения трофической конкуренции, 
но уменьшается или не проявляется на пике 
численности при благоприятных условиях и 
избытке кормов.

В случае ротана морфологическое разно-
образие также может компенсаторно возра-
сти в маловидовом или одновидовом сооб-
ществах торфяных карьеров в соответствии 
с принципом Ю.И. Чернова. Следует также 
обратить внимание на то, что половые разли-
чия в многовидовом сообществе рыб оз. Ши-
товское у ротана с возрастом уменьшались, 
а в торфяном карьере, напротив, увеличива-
лись. Это также может быть интерпретиро-
вано как проявление принципа компенсации 
Ю.И. Чернова для снижения вероятной тро-
фической конкуренции между полами. 

Таким образом, полученные результа-
ты указывают на высокую фенотипическую 
пластичность и морфогенетическую преа-
даптацию ротана, позволяющую ему быстро 
трансформировать развитие и адаптировать-
ся к различным гидробиологическим, меж-
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годовым и синэкологическим изменениям 
осваиваемых новых водоёмов, включая ан-
тропогенные.
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PHENOTYPIC PLASTICITY OF THE AMUR SLEEPER (PERCCOTTUS 
GLENII) INVASIVE POPULATIONS DURING THE COLONISATION 

OF WATER BODIES

© 2022 Baranov V.Yu.*, Vasil’ev A.G.**

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the RAS
Yekaterinburg, 620144, Russian Federation; 
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The variability of the body shape in invasive fish species – Amur sleeper (Perccottus glenii) - from natural 
and anthropogenic water bodies of the Middle Urals with different completeness of the species composition 
was studied by the use of geometric morphometrics methods. We compared samples of the Amur sleeper from 
neighboring adjacent water bodies – Lake Shitovskoye and two peat quarries filled with water. Samples of 
different seasons and years of collection were taken in the lake, which allowed us to correlate the influence 
of climate and season on the morphogenesis of the Amur sleeper. According to the control catches, the fish 
community of the lake is represented by 10 species, i.e. it has a poly-species composition: 6 native species 
(roach, river perch, ruff, tench, crucian carp, and pike) and 4 alien species (bream, belica, Amur sleeper, 
carp). The share of the Amur sleeper in the control catches in the lake was no more than 3–5%. In the water 
bodies of peat quarries, oligoid communities of 2 species were formed (Amur sleeper and crucian carp). 
Discriminant analysis of the body shape of fish from the lake and peat pits allowed us to reveal the origin 
of 93–98% of individuals. Comparing the samples of the younger (2+–3+ years) and older (4+–7+ years) 
age groups of fish divided by sex and biotope, different directions of changes in the shape of the Amur 
sleeper body in ontogenesis were revealed between the biotopic groups. The range of age variability was 
almost 5 times lesser than the intergroup biotopic differences of fish from ecologically contrasting water 
bodies. Seasonal and inter-annual intra-population variability of body shape in the Amur sleeper in the lake 
is significantly lesser pronounced than the intergroup differences between samples from the lake and peat 
quarries. Sex differences accounted for only 6% of the intergroup variance (3 times lower than the level 
of age differences), and in the poly-species lake community, sex differences decrease with age, and in the 
water bodies of quarries, on the contrary, they increase. Within-group morphological disparity (MNND) 
is significantly higher in samples from peat quarries. The data obtained are of a key character, since they 
characterize a high degree of phenotypic plasticity of the Amur sleeper and a rapid adaptive restructuring 
of its morphogenesis to different conditions of natural and anthropogenic water bodies of the Middle Urals. 

Keywords: Perccottus glenii, the Amur sleeper, alien species, invasion, variability, morphological vari-
ability, geometric morphometrics, the Middle Urals. 
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PHYSELLA ACUTA (DRAPARNAUD, 1805) (MOLLUSCA: 
GASTROPODA: PHYSIDAE) В БАССЕЙНЕ РЕКИ ДОНГНАЙ 

(ПРОВИНЦИЯ ЛАМДОНГ, ВЬЕТНАМ): ГЕНЕТИЧЕСКАЯ  
И МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИДЕНТИФИКАЦИЯ
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Чужеродные пресноводные моллюски рода Physella (Gastropoda: Physidae) впервые обнаружены 
в бассейне р. Донгнай (Вьетнам). На основе анализа морфологических признаков и нуклеотидной 
последовательности фрагмента митохондриального гена первой субъединицы цитохром с-оксидазы 
(COI) определена их принадлежность виду Physella acuta (Draparnaud, 1805). В работе обобщаются 
сведения о распространении данного вида в водоёмах Вьетнама, приводится морфологическая харак-
теристика изученных особей, а также дано сравнение с другими популяциями вида, обнаруженными 
в тропических и субтропических регионах. Показано, что, несмотря на более чем двадцатилетнюю 
историю регистрации Physella acuta во Вьетнаме, вид остаётся сравнительно редким в водоёмах 
страны. Наличие в исследованной выборке особей разных размерных групп позволяет предполагать, 
что в бассейне р. Донгнай образовалась самовоспроизводящаяся популяция Physella acuta.

Ключевые слова: Physella acuta, инвазии, Вьетнам, COI, морфология раковины, размерно-весовая 
характеристика.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-38-51

Введение
Актуальность и значимость проблемы 

биологических инвазий для современной 
экологии, а также важность сбора и анали-
за первичной информации о формировании 
инвазионных популяций в новых регионах, 
вероятных векторах их расселения, общеиз-
вестны. К числу групп пресноводных беспо-
звоночных, наиболее эффективно высту-
пающих в качестве инвайдеров, относятся 
брюхоногие моллюски (Gastropoda), многие 
виды которых настолько успешно расселя-
ются, что к настоящему времени сформиро-
вали космополитические или субкосмопо-
литические ареалы. Обладая сравнительно 
низкой естественной вагильностью, пресно-
водные гастроподы способны использовать 
для своего расселения большое число век-
торов различной природы, в том числе зоо- 
и антропохорию. В последние 100–200 лет 

деятельность человека (например, водный 
транспорт, промышленное разведение объ-
ектов аквакультуры, аквариумная торговля, 
транспортировка экзотических растений) 
значительно ускорила этот процесс. Широко 
известным примером субглобальной инвазии 
пресноводных гастропод стал случай рассе-
ления заострённой физеллы, Physella acuta 
(Draparnaud, 1805), принадлежащей семей-
ству лёгочных моллюсков Physidae Fitzinger, 
1833.

Род Physella Haldeman, 1842 имеет неар-
ктическое происхождение, и большинство 
видов этого рода населяют водоёмы Се-
верной и Центральной Америки [Paraense, 
Pointier, 2003; Taylor 2003]. Долгое время 
считалось, что единственным аборигенным 
представителем рода вне Америки является 
Physella acuta, описанная из водоёмов юга 
Франции. В настоящее время твёрдо установ-
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лено, что этот вид является чужеродным для 
фауны Старого Света и был завезён в Запад-
ную Европу предположительно в XVII или 
XVIII столетии, откуда широко расселился по 
водоёмам Евразии [Anderson, 2003; Lydeard 
et al., 2016; Vinarski, 2017; Винарский, 2018]. 
В пользу этой версии говорит большое чис-
ло независимых источников данных: молеку-
лярно-генетический анализ, палеонтологи-
ческая летопись, а также экспериментально 
установленное отсутствие репродуктивной 
изоляции между Physella acuta и некоторыми 
североамериканскими представителями рода 
[Lydeard et al., 2016].

До середины XIX в. заострённая физел-
ла встречалась преимущественно в южной и 
юго-восточной части Европы. В настоящее 
время на севере Европы в естественной среде 
Ph. acuta обитает в водах Германии и Поль-
ши, а в водоёмах с искусственно изменён-
ным термическим режимом самая северная 
из европейских популяций физеллы найдена 
на территории России, на Кольском полуо-
строве [Нехаев, Палатов, 2016]. В восточном 
направлении Ph. acuta расселилась в Европе 
до бассейна Волги [Vinarski, 2017]. Известны 
находки этого вида в Сибири, исключительно 
в водоёмах с искусственно изменённым тер-
мическим режимом [Винарский и др., 2015].

В зарубежной Азии Ph. acuta находили в 
водных объектах Азербайджана, Таджики-
стана, Казахстана, Туркменистана, Китая, 
Грузии, Ирана, Ирака, Израиля, Омана, Сау-
довской Аравии, Пакистана, Индии, Индоне-
зии, Бангладеш, Малайзии, Сингапура, Ко-
реи, Японии [Paraense, Pointier, 2003; Mienis, 
2005; Винарский и др., 2015; Ng et al., 2015, 
Vinarski, 2017]. На территории Вьетнама фи-
зеллы впервые обнаружены в пробах, собран-
ных в 2001 г. [Bousset et al., 2014], однако в 
бассейне р. Донгнай ранее их не регистриро-
вали. 

Представители этого вида встречаются 
как в проточных, так и в стоячих хорошо про-
греваемых водных объектах, преимуществен-
но в мелководной зоне на глубинах 0.05–0.5 м. 
Обитают в зарослях высшей водной расти-
тельности, на поверхности грунта, твёрдых 
субстратах. Быстрый рост численности в 
новых участках ареала возможен при вселе-

нии небольшого числа особей благодаря гер-
мафродитизму, способности к самооплодот-
ворению, короткому ювенильному периоду и 
высокой скорости репродукции. Вследствие 
того, что моллюски обладают небольшими 
размерами (обычно до 12 мм) и хрупкой ра-
ковиной, они могут стать доступной пищей 
для рыб и других хищных водных животных.

Следует отметить, что представители се-
мейства Physidae, как и многие другие груп-
пы пресноводных лёгочных моллюсков, ха-
рактеризуются значительной пластичностью 
признаков формы и окраски раковины, что 
частично имеет экофенотипический харак-
тер [Britton, McMahon, 2004; Auld, Relyea, 
2008; Gustafson et al., 2014; Ng et al., 2015; 
Saha et al., 2016; Früh et al., 2017; Collado et 
al., 2020; Goeppner et al., 2020; Tariel et al., 
2020]. Размах изменчивости таков, что особи, 
представляющие крайние варианты вариаци-
онного ряда, с трудом поддаются надёжной 
идентификации по морфологическим призна-
кам, поскольку их значения перекрываются 
у близкородственных видов. В прошлом это 
привело к описанию большого числа номи-
нальных видов, которые частью были сведе-
ны в синонимы, а частью до сих пор остаются 
проблемными для систематики. В частности, 
инвазивные европейские популяции Ph. acuta 
в литературе определялись как принадлежа-
щие трём-четырём самостоятельным видам 
[Сон, 2007]. Поэтому в последние десятиле-
тия были приложены значительные усилия 
для уточнения таксономии рода Physella с 
помощью молекулярно-генетического подхо-
да [Dillon et al., 2002; Wethington, Guralnick, 
2004; Dillon et al., 2007; Wethington, Lydeard, 
2007; Pip, Franck, 2008; Wethington et al., 2009; 
Dillon et al., 2011; Gates et al., 2013; Moore et 
al., 2015; Ng et al., 2015; Young et al., 2021]. 
Крайне желательно генетическое изучение 
всех вновь обнаруженных инвазионных по-
пуляций физелл. 

Цель нашей работы – идентификация ви-
довой принадлежности и морфологическая 
характеристика моллюсков рода Physella, 
обнаруженных нами в бассейне р. Донгнай 
(Вьетнам), по морфологическим признакам 
и фрагменту митохондриального гена первой 
субъединицы цитохром с-оксидазы (COI). 
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Материалы и методы
Река Даним (Đa Nhim) является верхним 

притоком одной из крупнейших внутренних 
рек Вьетнама – Донгнай (Đồng Nai; длина 
около 590 км, площадь бассейна 38.6 тыс. 
км2), протекающей по нескольким провин-
циям центральной и южной частей страны. 
Даним берёт начало в провинции Ламдонг 
(Lâm Đồng) в горах Центрального плато (Tây 
Nguyên) на высоте примерно 1650 м над 
уровнем моря.

Изученные в ходе исследования моллю-
ски были собраны 19.04.2018 г. на станции, 
расположенной в 3–4 км ниже истока реки 

на высоте ~1500 м над уровнем моря (гео-
графические координаты: 12°10.633ʹ с. ш., 
108°41.895ʹ в. д. Рис. 1). Температура воды в 
точке сбора составляла 21.3 °С, электропро-
водность – 23 мкСм/см, рН – 6.71, глубина 
– 0.1–0.2 м, течение было выражено слабо. 
Донные отложения были представлены уме-
ренно заиленным крупным песком с галь-
кой, камнями и разнородными растительны-
ми остатками.

Особей Physella собирали с камней и 
грунта вручную (пинцетом), в выборку были 
взяты особи всех размерных групп. В лабо-
раторию моллюски транспортировались в 
живом виде в термобоксе с водой из места 
обитания. После сортировки 9 крупных эк-
земпляров были зафиксированы в 96%-м 
растворе этанола для последующей таксо-
номической идентификации, остальные (47 
особей) – были использованы для анализа 
основных размерно-весовых характеристик 
популяции. Большая часть использованного 
в работе материала находится в коллекции 
авторов, 6 фиксированных экземпляров были 
переданы на хранение в малакологическую 
коллекцию Зоологического института РАН (г. 
Санкт-Петербург). 

С помощью окуляр-микрометра с точно-
стью до 0.1 мм измеряли высоту (HS) и шири-
ну (BS) раковины, высоту (HA) и ширину (BA) 
устья. Вес живых особей (W) определяли на 
аналитических электронных весах AX 200 
(Shimadzu Corporation, Япония) с точностью 
до 0.1 мг. Перед взвешиванием все экземпля-
ры обсушивали фильтровальной бумагой до 
исчезновения мокрых пятен, включая устье-
вую область. 

Для сравнения по той же схеме были про-
мерены раковины Physella acuta из трёх вы-
борок, собранных в субтропической и тро-
пической части инвазионного ареала вида: 1) 
30.04.2019. Индия, штат Уттаракханд, пойма 
р. Пурола в г. Пурола (n = 23); 2) 04.08.2013. 
Тунис, водохранилище у г. Хаммамет (n = 64); 
3) 27.06.2016. Таджикистан, г. Гиссар, забо-
лоченный водоём у Гиссарской крепости (n = 
25). Все эти выборки находятся в коллекции 
Лаборатории макроэкологии и биогеографии 
беспозвоночных Санкт-Петербургского госу-
дарственного университета.

Рис. 1. Точка сбора Ph. acuta в провинции Ламдонг 
в 2018 г. (), а также другие известные на текущий 
момент пункты и даты регистрации Ph. acuta () и 
Physa sp. () во Вьетнаме (подробности см. в разделе 
«Обсуждение»).
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Для оценки параметров и выбора опти-
мальных моделей (уравнений), описывающих 
взаимосвязь размерно-весовых характери-
стик животных, использовали рекомендации, 
изложенные в работах Умнова [1976], Балуш-
киной и Винберга [1979], Ходара [Hodar, 
1996]. Все представленные в результатах 
функции имеют статистически значимые ко-
эффициенты корреляции (детерминации) при 
уровне значимости 0.05.

Выделение, амплификация и анализ 
нуклеотидных последовательностей ДНК. 
Тотальную ДНК выделяли коммерческим на-
бором DiatomTM DNA Prep 200 («Изоген») со-
гласно инструкции производителя. Из извест-
ных генетических маркеров нами выбрана 
нуклеотидная последовательность фрагмента 
гена первой субъединицы цитохром с-оксида-
зы COI, поскольку именно этот маркер наи-
более широко используется в работах, посвя-
щённых систематике и инвазионной экологии 
Ph. acuta. 

Фрагмент митохондриального гена COI 
амплифицирован у трёх особей с использо-
ванием следующих пар праймеров: LCO1490 
5/-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3/ 
[Folmer et al., 1994] и COI-H 5/-TCAGGGTGA 
CCAAAAAATCA-3/ [Machordom et al., 2003].

Общий объём смеси ПЦР 25 µL содержал 
2.5 µL 10 x буфера для ПЦР (СибЭнзим) с 20 
mM MgCl2, 1 µL каждого из олигонуклеотид-
ных праймеров (10 pM), 2.5 µL смеси каждого 
из четырёх дезоксирибонуклеотидов (0.2 µM 
каждого), 1–1.5 µL тотальной ДНК, 0.7 U Taq 
ДНК полимеразы (СибЭнзим) и бидистилли-
рованную воду. Амплификацию проводили 
в программируемом термостате «Терцик» 
(ДНК-Технология). Программа амплифика-
ции включала следующие стадии: денатура-
ция – 95 °C (4 мин), 32 цикла по 94 °C (1 мин), 
58 °C (45 с), 72 °C (1 мин), и заключительный 
этап – 72 °C (7 мин). После электрофореза 
в 1.5%-м агарозном геле, окрашенном бро-
мистым этидием (0.5 мкг/мл), продукт ПЦР 
визуализировали в ультрафиолете. Двусто-
роннее секвенирование проводили с исполь-
зованием амплификационных праймеров. 
Секвенировали в ABI PRISM 3500 (Applied 
Biosystems) на базе Института биологии вну-
тренних вод РАН согласно инструкции про-

изводителя. Нуклеотидные последовательно-
сти просматривали с использованием пакета 
программ MEGA6 [Tamura et al., 2013], для 
сравнения полученных нами последователь-
ностей с последовательностями, имеющими-
ся в базе данных GenBank NCBI [GenBank…, 
2020], использовали встроенную в неё про-
грамму BLAST [Johnson et al., 2008]. Полу-
ченный нами вариант нуклеотидной после-
довательности COI депонирован в GenBank 
NCBI (OM970095).

Результаты
Анализ генетических локусов
У трёх особей, собранных нами в р. Да-

ним, найден единственный вариант после-
довательности фрагмента гена COI. При 
сравнении этого варианта с последователь-
ностями, депонированными в GenBank NCBI 
[GenBank…, 2020], установлено, что он пол-
ностью идентичен таковым у моллюсков 
вида Physella acuta, обитающих в озёрах 
Греции (KF737938, KF737940 – KF737949, 
KF737951, длина сравниваемого фрагмента 
гена составляет 655 пн), а также в водоёмах 
Ирана (KT280442, 636 пн; KT280440 636 пн), 
Ирака (KM206698, 621 пн; KM206699, 624 
пн), Сингапура (KP182986, 654 пн) и Малай-
зии (KP182985, 641 пн). Это позволяет иден-
тифицировать моллюсков из р. Даним как Ph. 
acuta.

Поскольку обнаруженные нами вари-
анты нуклеотидных последовательностей 
этого локуса не отличаются от гаплотипов, 
анализируемых предыдущими авторами, в 
нашей публикации не приведены нетворк 
и кладограмма, так как они полностью со-
ответствуют тем, которые показаны на рис. 
2 в статье Эббса с соавторами [Ebbs et al., 
2018]. Гаплотипы, отличающиеся на 1–3 
мутационных шага от найденного в анали-
зируемой выборке гаплотипа, обнаружены 
у моллюсков, собранных в водоёмах и водо-
токах США, Кубы, Австралазии и Средней 
Азии (MF694471, 509 пн; MF694433, 509 
пн; MF694439 509 пн; EU038366, 569 пн; 
MF694451 509 пн; KT280441 636 пн), то есть 
в пределах как нативного, так и инвазионно-
го ареала Ph. acuta.
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Размерно-весовая характеристика вы-
борки

Изученная нами выборка весьма неод-
нородна по размерно-весовому составу, все 
количественные показатели варьируют в ши-
роких пределах (рис. 2), что, очевидно, ука-
зывает на принадлежность особей более чем 
одному поколению. Наличие явной двувер-
шинности на всех диаграммах может быть 
интерпретировано как присутствие особей 
двух генераций в исследуемой выборке.

В пределах изученных диапазонов значе-
ний зависимости между шириной и высотой 
раковины, а также живым весом и линейны-
ми размерами тела Ph. acuta из р. Даним (рис. 
3), наилучшим образом описываются следу-
ющими уравнениями:
BS = 0.6476 HS – 0.1576, R2 = 0.9813, Ā = 5.5 (1);
W = 0.0837 HS

3.0743, R2 = 0.9895, Ā = 11.8 (2);
W = 0.4257 BS

2.9667, R2 = 0.9841, Ā = 15.9 (3),

где R2 – коэффициент детерминации; Ā – 
средняя ошибка аппроксимации (%).

Рис. 2. Размерная характеристика выборки раковин Physella из р. Даним. Приведена линия нормального распре-
деления.

Полученные значения показателей степе-
ни в уравнениях (2) и (3), близкие к 3, ука-
зывают на практически изометрический ха-
рактер роста исследованной части популяции 
Ph. acuta из р. Даним, и, стало быть, на отсут-
ствие существенных изменений общих про-
порций раковины в данном местообитании 
по мере её роста.

По конхологическим характеристикам, 
отражающим общие пропорции раковины, 
изученная нами выборка соответствует харак-
теристикам инвазионных популяций Physella 
acuta из тропиков и субтропиков (рис. 4). 
Наибольшие различия между выборками об-
наруживаются в параметрах устья (соотноше-
ние BA и HA, BA и Hs). По основному индексу 
раковины (Bs/Hs) все проанализированные 
выборки оказались довольно близки.

Обсуждение
Современное распространение Ph. acu-

ta во Вьетнаме. К настоящему времени из 
литературы известны только пять упомина-
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Рис. 4. Размерно-весовая характеристика особей Ph. acuta из р. Даним и тренды функций, описываемые уравне-
ниями (1)–(3).

Рис. 3 Сравнительная характеристика раковин Physella acuta из Вьетнама и других инвазионных популяций (пе-
речень использованных выборок см. «Материал и методы»).
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ний об обитании Ph. acuta и Physa sp. в водо-
ёмах Вьетнама. И только в четырёх случаях, 
включая обсуждаемую в настоящей статье 
находку в р. Даним, указаны конкретные ме-
сто и время обнаружения моллюсков (см. рис. 
1). Учитывая, что другие родственные виды в 
стране не известны, упоминания Physa sp. из 
водоёмов Вьетнама скорее всего также отно-
сятся к Ph. acuta (отметим, что род Physella 
часто рассматривался как синоним рода 
Physa, и обсуждаемый вид нередко приводит-
ся в литературе как Physa acuta; см., к приме-
ру, [Albrecht et al., 2009; Lydeard et al., 2016]).

Судя по имеющимся данным, Ph. acuta 
встречается во Вьетнаме уже как минимум 
два десятилетия: в работе Буссе с соавторами 
[Bousset et al., 2014] имеются сведения о на-
хождении моллюска в пруду одного из парков 
г. Хошимин (Сайгон) в апреле 2001 г. Ле с со-
авторами [Le et al., 2009] обнаружили Physa 
sp. в пробах, собранных в 2008 г. в неболь-
шом оз. Хоанкьем (Hoàn Kiếm), расположен-
ном в центре столицы страны – г. Ханой. В 
последние годы, помимо нашей находки в го-
рах провинции Ламдонг, Ph. acuta была так-
же зарегистрирована на севере страны в од-
ном из ручьёв провинции Каобанг (Cao Bằng) 
на участке, расположенном на высоте 452 м 
над уровнем моря [Do et al., 2019] (см. рис. 
1). Кроме указанных источников, сведения 
об обитании Physa sp. в водоёмах Вьетнама 
имеются в обзорной статье Мадсена и Хуна 
[Madsen, Hung, 2014], а Ph. acuta (как Haitia 
acuta) – в работе До [Do, 2015]. В обоих слу-
чаях точные даты и места находок не приво-
дятся. Как следует из данных, приводимых 
До [Do, 2015], моллюск обнаружен в соб-
ственных пробах автора, взятых во многих 
районах страны, включая некоторые острова. 
Сведения о количестве случаев регистрации 
вида автор не приводит.

Принимая во внимание уже сравнитель-
но длительный период обитания Ph. acuta 
на территории Вьетнама, логично предполо-
жить, что моллюск к настоящему времени 
обитает здесь в значительно большем коли-
честве водоёмов, чем это известно из лите-
ратурных источников. Кроме того, как из-
вестно, первые упоминания о находках этого 
вида в научной литературе могут значитель-

но отставать во времени от момента вселения 
моллюска в данную местность или регион 
[Vinarski, 2017]. 

Тем не менее, очевидно, что широкого 
распространения в стране Ph. acuta пока не 
получила, что контрастирует с её широкой 
распространённостью в некоторых других 
странах Южной Азии, например, в Индии. 
Об этом свидетельствуют единичные упо-
минания [Madsen, Hung 2014; Do, 2015] или 
даже полное отсутствие каких-либо данных 
об этом моллюске [Dang, Ho, 2017] в недав-
но опубликованных обзорных работах по 
малакофауне Вьетнама, а также до сих пор 
весьма редкие находки этого заметного вида 
в процессе «рутинных» гидробиологических 
исследований донных и фитофильных беспо-
звоночных в разнообразных водоёмах страны 
[Do et al., 2019; наши исследования].

Характерно, что первые находки физеллы 
во Вьетнаме сделаны в небольших (возмож-
но, выполняющих декоративную функцию) 
водоёмах крупных городов [Le et al., 2009; 
Bousset et al., 2014]. Это хорошо согласуется с 
известным фактом расселения данного и мно-
гих других видов-вселенцев через аквариумы 
и декоративные водоёмы вместе с завозимы-
ми растениями и/или другими животными 
[Vinarski, 2017; Ng et al., 2018]. Вероятно, что 
проникновение вида в более отдалённые [Do 
et al., 2019], особенно горные районы страны, 
как, например, в нашем случае, скорее всего 
также произошло не без помощи человека. 
Река Донгнай вместе с притоками протекает 
преимущественно по гористой местности. 
Здесь имеется значительное количество 
природных (пороги, водопады, сильная про-
точность в сезон дождей) и искусственных 
(плотины электростанций) преград, затруд-
няющих естественное расселение водных 
животных вверх по течению.

Точка обнаружения Ph. acuta в р. Даним 
расположена в малонаселённой местности на 
высоте 1500 м над уровнем моря, практиче-
ски у самого истока реки. Периодические ис-
следования донной и фитофильной фауны в 
р. Донгнай и других разнообразных водоёмах 
её бассейна (пойменные озёра, водохранили-
ща, каналы, различные временные водоёмы 
и т. д.) проводятся нами с 2012 г., и никаких 
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следов обитания вида здесь до сих пор обна-
ружено не было. Местообитание, в котором 
моллюск был обнаружен в 2018 г., обследо-
валось нами ранее в 2012 и 2014 гг. Таким 
образом, вид проник сюда, по-видимому, со-
всем недавно – во второй половине прошло-
го десятилетия, или, по крайней мере, был 
до этого так малочислен, что не встречался в 
пробах. На наш взгляд, наиболее вероятным 
источником вселения Ph. acuta в р. Даним 
является Научно-исследовательская станция 
холодноводных рыб Тайнгуиен (Trạm Nghiên 
cứu cá nước lạnh Tây Nguyên), расположенная 
в 200–300 м выше по течению от места сбора 
моллюсков. Это небольшое хозяйство, в кото-
ром изучается возможность акклиматизации 
и разведения ценных пород холодолюбивых 
рыб (в частности, форелей) в высокогорных 
условиях Вьетнама, где температура воды в 
реках даже в самый жаркий сезон обычно не 
превышает 20–25 °С. Можно предположить, 
что Ph. acuta попала в пруды станции случай-
но, например, вместе с кормом, растениями 
или мальками рыб, после чего проникла и в 
саму реку. Для подтверждения этой гипотезы 
необходимо обследование водоёмов, распо-
ложенных на территории станции.

Учитывая появление Ph. acuta в самых 
верховьях р. Донгнай, можно прогнозировать 
расселение вида в ближайшие годы вниз по 
течению (руслу) самой реки, а также в по-
стоянно или периодически (в сезон дождей) 
связанные с ней другие водоёмы бассейна 
(пойменные озёра, оросительные каналы, ри-
совые поля и т. д.).

Необходимо отметить, что из Южной 
Азии ранее были описаны виды Physastra 
sumatrana (Martens, 1897) и Stenophysa 
spathidophallus Taylor, 2003, форма раковин 
которых напоминает таковую у заострённой 
физеллы [Taylor, 2003]. Согласно данным Ng 
et al. [2015], особи, идентифицированные 
ими как Ph. sumatrana и S. spathidophallus, 
имеют последовательности COI идентичные 
обнаруженным ранее у Ph. acuta. Однако у 
двух особей, одна из которых взята автора-
ми указанной выше публикации из коммер-
ческой аквариумной культуры, а другая – на 
территории Малайзии, нуклеотидные после-
довательности (KP182981, KP182982) отли-

чались от таковых у других особей заострён-
ной физеллы на 20–21% [Ng et al., 2015]. 
По морфологическим признакам обе особи 
идентифицированы авторами как Ph. acuta 
[Ng et al., 2015]. Наиболее генетически близ-
кие к ним варианты обнаружены у особей из 
североамериканской р. Снейк, помещённых в 
GenBank NCBI как «Physinae sp.» (OK510774-
OK510777) [GenBank…, 2020], с минималь-
ной дивергенцией между этими североаме-
риканскими и южноазиатскими гаплотипами, 
равной 7%. Вполне возможно, что моллюски 
проникли в р. Снейк из водоёма, расположен-
ного выше по течению, где разводят объек-
ты аквакультуры [Young et al., 2021]. Авторы 
двух указанных выше публикаций [Ng et al., 
2015, Young et al., 2021] предполагают, что 
данные гаплотипы могут встречаться у пред-
ставителей других видов, для которых ранее 
не секвенировали этот локус. Таким образом, 
среди моллюсков с формой раковины близкой 
к Ph. acuta могут быть представители друго-
го чужеродного вида, таксономическая при-
надлежность которого пока не установлена. 
Следовательно, при идентификации видо-
вой принадлежности физелл наряду с тра-
диционными морфологическими методами 
необходим анализ генетических маркеров. В 
GenBank NCBI [GenBank…, 2020] отсутству-
ют нуклеотидные последовательности гене-
тических локусов COI для представителей 
видов Ph. sumatrana и S. spathidophallus, из 
наиболее близких к ним видов (представите-
лей тех же родов) есть сведения только о ну-
клеотидных последовательностях Stenophysa 
marmorata (Guilding, 1828). Различия между 
нуклеотидными последовательностями осо-
бей из Малайзии (KP182981, KP182982) и S. 
mar morata составляют 23% (длина сравнива-
емого фрагмента гена 568 пн), следовательно, 
неизвестный таксон вряд ли принадлежит к 
роду Stenophysa Martens, 1898. Поскольку для 
представителей рода Physastra отсутствуют 
сведения о нуклеотидных последовательно-
стях митохондриальных генов, мы не исклю-
чаем того, что неизвестный таксон, о котором 
упоминалось ранее, окажется представите-
лем этого рода. Поскольку для генетического 
анализа нами взято всего три особи, то мы не 
можем полностью исключить того, что при 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202246

увеличении объёма выборки носители этих 
загадочных вариантов нуклеотидных после-
довательностей будут найдены в исследуе-
мой популяции.

Генетическое разнообразие и происхож-
дение вьетнамских популяций Ph. acuta. 
Длительное время считалось, что биологи-
ческие инвазии приводят к снижению вну-
тривидового разнообразия в инвазионных 
частях ареала по генетическим локусам. Од-
нако снижение разнообразия в инвазионной 
популяции может быть небольшим или вовсе 
не проявляться благодаря повторным инва-
зиям [Roman, Darling, 2007; Dlugosch, Parker, 
2008]. В целом, как в нативном, так и в ин-
вазионном участках ареала Ph. acuta наблю-
дается высокое генетическое разнообразие 
по митохондриальным и ядерным маркерам 
[Bousset et al., 2004, 2014; Albrecht et al., 2009, 
2014; van Leeuwen et al., 2013; Raković et al., 
2016; Ebbs et al., 2018; Lawton et al., 2018; 
Collado et al., 2020].

Тем не менее, по сравнению с другими 
инвазионными популяциями во вьетнамской 
выборке обнаружено относительно невысо-
кое генетическое разнообразие по микроса-
теллитным локусам (табл. 2 в статье [Bousset 
et al., 2014]). Следует отметить, что вьет-
намские популяции возникли относительно 
недавно (см. выше). Вполне возможно, что 
исходная инвазионная популяция физелл во 
Вьетнаме сформировалась из небольшого 
числа особей, а повторные инвазии случа-
лись редко или вообще не происходили.

Для фрагмента митохондриального гена 
COI для Ph. acuta ранее отмечено 88 уни-
кальных гаплотипов [Ebbs et al., 2018]. Един-
ственный гаплотип COI, присутствующий в 
популяции из р. Даним, идентичен одному из 
вариантов, найденному ранее в европейской 
и азиатской частях инвазионного ареала, но 
не обнаружен в выборках из нативного ареала 
вида. Таким образом, проникновение физел-
лы во Вьетнам скорее всего, происходило из 
географически наиболее близких азиатских 
популяций Сингапура или Малайзии, хотя не 
исключено и проникновение моллюсков из 
более отдалённых регионов.

По каким причинам этот гаплотип не 
был обнаружен в нативных (американских) 

популяциях? Предполагается, что заострён-
ная физелла попала в Европу в XVII–XVIII 
вв., а возможно и ещё раньше. Вероятнее 
всего, моллюски проникли путём непредна-
меренного завоза из Нового Света вместе с 
экзотическими водными растениями для бо-
танических садов Европы, импорт которых 
происходил с конца XVI в. [Vinarski, 2017; 
Винарский, 2018]. Следует отметить, что в 
нативной части ареала всё же обнаружены га-
плотипы, отличающиеся от найденного нами 
варианта нуклеотидной последовательности 
всего на 1–3 мутационных шага. Из натив-
ного ареала предыдущими авторами [Ebbs et 
al., 2018] проанализировано 73 особи из 28 
точек сбора материала (1–12 особей в выбор-
ке), поэтому можно предположить, что этот 
гаплотип является редким для моллюсков из 
водных объектов Северной Америки, и не 
был найден там в силу случайных причин. 
Не исключено также, что за то время, которое 
физелла обитает в Старом Свете, здесь сфор-
мировался новый гаплотип.

Теоретически, в акцепторных популяци-
ях чужеродного вида должны присутствовать 
варианты последовательностей, преобладаю-
щие в донорной популяции. Однако, в инва-
зионных популяциях Ph. acuta, сформировав-
шихся в водных объектах Европы и Африки, 
преобладают гаплотипы, отсутствующие в 
нативном ареале [Lawton et al., 2018]. Если 
формирование популяции происходило в ре-
зультате вселения небольшого числа особей 
(эффект основателя) или имело место силь-
ное уменьшение численности популяции с 
последующим её восстановлением (эффект 
бутылочного горлышка), то один из гаплоти-
пов в новой популяции мог стать преоблада-
ющим и в дальнейшем отличаться по частоте 
встречаемости от донорной популяции. 

Размерно-весовые характеристики особей 
Ph. acuta из р. Даним в целом существенно не 
отличаются от таковых, известных из других 
частей инвазионного ареала вида, по крайней 
мере, в тропической и субтропической зоне. 
Особи из Вьетнама морфологически близки 
как к другим изученным нами выборкам, так 
и популяциям Индо-Малайского региона, из-
вестным нам по литературным данным. Од-
нако можно отметить и некоторые морфоло-
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гические различия. 
Так, в сравнении с особями Ph. acuta из 

нескольких местообитаний в водохрани-
лищах и реках г. Чандигарх (Chandigarh) на 
севере Индии [Kadyan, Wats, 2018], физел-
лы из р. Даним имеют более шаровидную 
форму раковины (среднее значение индекса 
HS/BS=1.6), в то время как высота раковины 
индийских особей превышает ширину в два 
раза. Ph. acuta из р. Чандигарх имеют также 
несколько большее отношение высоты устья 
к его ширине (2.5:1) и высоты раковины к вы-
соте устья (1.6:1).

Саха с соавторами [Saha et al., 2016, 2017] 
исследовали размерно-весовые характери-
стики и рост в природных и лабораторных 
условиях другой индийской популяции Ph. 
acuta – из сточных вод г. Бурдван (Burdwan) 
(западная Индия). Длина раковины мол-
люсков, изученных авторами, варьировала от 
1.0 до 11.5 мм, а сырой вес с раковиной – от 
~1 до 104 мг, что практически точно совпа-
дает с нашими промерами из р. Даним [Saha 
et al., 2016; см. рис. 2]. Однако, в отличие от 
вьетнамской популяции, которая характери-
зуется изометрической кривой роста (см. рис. 
4, 2), физелла из г. Бурдван демонстрирует 
ярко выраженную положительную алломе-
трию. Авторы приводят следующее уравне-
ние зависимости веса тела от длины (высоты) 
раковины: W = 0.004 HS

4.165, R2 = 0.989. Как 
видно, показатель степени превышает 4. На 
имеющемся в работе графике данной зависи-
мости хорошо видно, что особенно быстрое 
нарастание веса (объёма) тела по сравнению 
с его длиной происходит после достижения 
особями размера в 6 мм [Saha et al., 2016]. 
Другой график и уравнение показывают, что 
происходит это главным образом за счёт уве-
личения веса мягких тканей тела, а не рако-
вины: WST = 0.0003 HS

5.95, R2 = 0.99, где WST 
– вес мягких тканей тела [Saha et al., 2016]. 
Судя по приведённым здесь же уравнении (BS 
= 0.7574 HS – 0.5278, R2 = 0.9924) и графике 
зависимости ширины раковины от её длины, 
в данном местообитании раковина растёт в 
ширину несколько быстрее по сравнению с 
моллюсками из Вьетнама и, как следствие, 
имеет чуть более шаровидную форму тела, 
особенно на стадии старших возрастов [Saha 

et al., 2016].
Длина и вес особей Ph. acuta, выращен-

ных в лабораторных условиях при темпера-
туре >27 °С, в первую неделю жизни состав-
ляли ~1.5 мм и ~2.0 мг, а своих максимальных 
размеров моллюски достигали к концу двад-
цатой недели: ~11.5 мм и ~46 мг, соответ-
ственно [Saha et al., 2017]. При сравнении с 
природными популяциями [Saha et al., 2016; 
рис. 3] видно, что вес взрослых особей Ph. 
acuta из лабораторной культуры при сход-
ных размерах тела примерно вдвое меньше. 
По мнению авторов [Saha et al., 2017], более 
высокие темпы роста в их эксперименте свя-
заны с более высокой температурой содер-
жания моллюсков по сравнению с другими 
подобными исследованиями [Núñez, 2011]. 
Двувершинность полученных нами диаграмм 
распределения значений признаков (см. рис. 
2) указывает, вероятно, на отсутствие непре-
рывного размножения заострённой физеллы 
в р. Даним и жизненный цикл, предусматри-
вающий наличие отдельных генераций. Такая 
картина характерна для жизненных циклов 
пресноводных пульмонат умеренной зоны 
[Берёзкина, Старобогатов, 1988], но скудость 
имеющихся данных не даёт нам возможности 
высказывать определённые суждения о жиз-
ненном цикле популяции из р. Даним. 

Заключение
Путём изучения морфологических при-

знаков и генетического маркера COI обнару-
женные в р. Даним моллюски идентифициро-
ваны как Ph. acuta. На основании сведений 
о фрагментах нуклеотидных последователь-
ностей анализируемых нами генетических 
маркеров точно определить источник про-
исхождения популяции в настоящее время 
не представляется возможным. Дальнейшее 
исследование нативных североамериканских 
популяций, а также популяций Ph. acuta из 
других регионов поможет более полно ре-
конструировать пути расселения этого вида. 
Учитывая появление Ph. acuta в самых верхо-
вьях р. Донгнай, можно спрогнозировать рас-
селение вида вниз по течению реки, а также 
в связанные с ней другие водоёмы бассейна. 
Скудость информации пока не позволяет де-
лать какие-либо прогнозы о возможном вли-
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янии Ph. acuta на нативные пресноводные 
экосистемы Вьетнама. Имеющиеся в лите-
ратуре данные указывают, что этот инвазив-
ный моллюск может оказывать негативное 
воздействие на популяции аборигенных ви-
дов пресноводных гастропод, в частности, за 
счёт его повышенной конкурентоспособно-
сти [Cope, Winterbourn, 2004; Cianfanelli et al., 
2007; Zukowski, Walter, 2009; Ng et al., 2018]. 
Необходимы дальнейшие наблюдения за рас-
пространением и численностью Ph. acuta на 
территории Вьетнама.  

Благодарности
Авторы глубоко признательны вьет-

намским и российским коллегам за помощь 
в проведении полевой части работы, а также 
администрации и сотрудникам Тропического 
центра за общую организацию исследований 
во Вьетнаме.

Финансирование работы
Работа выполнена в рамках исследова-

тельской программы «Эколан Э-3.2» Рос-
сийско-Вьетнамского тропического науч-
но-технологического центра и госзадания 
№ 121051100109-1. 

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
Балушкина Е.В., Винберг Г.Г. Зависимость между 

длиной и массой тела планктонных ракообразных // 
Экспериментальные и полевые исследования био-
логических основ продуктивности озёр. Л.: Изд-во 
ЗИН, 1979. С. 58–79.

Берёзкина Г.В., Старобогатов Я.И. Экология размноже-
ния и кладки яиц пресноводных лёгочных моллюсков 
// Труды Зоологического института АН СССР. 1988. 
Т. 174. С. 1–308. 

Винарский М.В. Большое путешествие маленькой улит-
ки // Природа. 2018. № 2. С. 10–19.

Винарский М.В., Андреев Н.И., Андреева С.И., Казан-
цев И.Е., Каримов А.В., Лазуткина Е.А. Чужеродные 

виды моллюсков в водных экосистемах Западной 
Сибири: Обзор // Российский журнал биологических 
инвазий. 2015. № 2. С. 2–19.

Нехаев И.О., Палатов Д.М. От моря Чёрного к морю Бе-
лому: первая находка инвазийного моллюска Physella 
acuta на крайнем севере Европы // Российский жур-
нал биологических инвазий. 2016. № 3. С. 61–65.

Сон М.О. Моллюски-вселенцы в пресных и солонова-
тых водах Северного Причерноморья. Одесса: Друк, 
2007. 131 с. 

Умнов А.А. Применение статистических методов для 
оценки параметров эмпирических уравнений, описы-
вающих взаимосвязь между энергетическим обменом 
и массой тела животного // Журнал общей биологии. 
1976. Т. 37, № 1. С. 71–86.

Albrecht С., Fӧller K., Clewing C., Hauffe T., Wilke T. 
Invaders versus endemics: alien gastropod species in 
ancient Lake Ohrid // Hydrobiologia. 2014. Vol. 739. P. 
163–174 doi 10.1007/s10750-013-1724-1

Albrecht C., Kroll C., Wilke T. Invasion of ancient Lake 
Titicaca by the globally invasive Physa acuta (Gastrop-
oda: Pulmonata: Hygrophila) // Biological Invasions. 
2009. Vol. 11. P. 1821–1826. doi 10.1007/s10530-008-
9360-9.

Anderson R. Physella (Costatella) acuta Draparnaud in 
Britain and Ireland, its taxonomy, origins and relationship 
to other introduced Physidae // Journal of Conchology. 
2003. Vol. 38. P. 7–21.

Auld J.R., Relyea R.A. Are there interactive effects of 
mate availability and predation risk on life history and 
defence in a simultaneous hermaphrodite? // Journal of 
Evolutinary Biology. 2008. Vol. 21. P. 1371–1378. doi 
10.1111/j.1420-9101.2008.01562.x.

Bousset L., Pointier J.-P., David P., Jarne P. Neither vari-
ation loss, nor change in selfing rate is associated with 
the worldwide invasion of Physa acuta from its native 
North America // Biological Invasions. 2014. Vol. 16. P. 
1769–1783. doi 10.1007/s10530-013-0626-5.

Bousset L., Sourrouille P., Henry P.-Y., Jarne P. Popu-
lation biology of the invasive freshwater snail Physa 
acuta approached through genetic markers, ecological 
characterization and demography // Molecular Ecolo-
gy. 2004. Vol. 13. P. 2023–2036. doi 10.1111/j.1365-
294X.2004.02200.x

Britton D.K., McMahon R.F. Environmentally and geneti-
cally induced shell-shape variation in the freshwater pond 
snail Physa (Physella) virgata (Gould, 1855) // American 
Malacological Bulletin. 2004. Vol. 19. P. 93–100.

Cianfanelli S., Lori E., Bodon M. Alien freshwater molluscs 
in Italy and their distribution // Gherardi F. (Ed.) Bio-
logical Invaders in Inland Waters: Profiles, Distribution, 
and Threats. Dordrecht, The Netherlands: Springer, 2007. 
P. 103–121.

Collado G.A., Vidal M.A., Torres-Díaz C., Cabrera F.J., 
Araya J.F., Darrigran G. Morphological and molecular 
identification of the invasive freshwater snail Physa 
acuta (Gastropoda: Physidae) into Llanquihue Lake, 
Chilean Patagonia // Annals of the Brazilian Academy of 
Sciences. 2020. Vol. 92, supplement 2, no. e20181101. 
Doi: 10.1590/0001-3765202020181101.



49РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022

Cope N.J., Winterbourn M.J. Competitive interactions be-
tween two successful molluscan invaders of freshwaters: 
an experimental study // Aquatic Ecology. 2004. Vol. 
38. P. 83–91.

Đặng Ngọc Thanh, Hồ Thanh Hải. Trai, ốc nước ngọt 
nội địa Việt Nam (Mollusca: Gastropoda, Bivalvia). 
Nxb. KHKT, Hà Nội. [Пресноводные брюхоногие 
и двустворчатые моллюски Вьетнама]. Science and 
Technology Publishing House, Hanoi, 2017. 362 pp. [in 
Vietnamese].

Dillon R.T., Robinson J.D., Wethington A.R. Empirical 
estimates of reproductive isolation among the freshwater 
pulmonates Physa acuta, P. pomilia, and P. hender-
soni // Malacologia. 2007. Vol. 49. P. 283–292. Doi: 
10./4002/0076-2997-49.2.283.

Dillon R.T., Wethington A.R., Lydeard C. The evolution of 
reproductive isolation in a simultaneous hermaphrodite, 
the freshwater snail Physa // BMC Evolutionary Biology. 
2011. Vol. 11. No. 144. Doi: 10.1186/1471-2148-11-144

Dillon R.T., Wethington A.R., Rhett J.M., Smith T.P. Pop-
ulations of the European freshwater pulmonate Physa 
acuta are not reproductively isolated from American 
Physa heterostropha or Physa integra // Invertebrate 
Biology. 2002. Vol. 121. P. 226–234.

Dlugosch K.M., Parker I.M. Founding events in species 
invasions: genetic variation, adaptive evolution, and 
the role of multiple introductions // Molecular Ecol-
ogy. 2008. Vol. 17. P. 431–449. Doi: 10.1111/j.1365-
294X.2007.03538.x

Do Van Tu. Freshwater Snails of Vietnam: Diversity and 
Conservation Status // In: Proceedings of the 6th National 
Scientific Conference on Ecology and Biological Re-
sources. Agricultural Publishing House, Hanoi. 2015. P. 
977–986. [Hội Nghị Khoa Học Toàn Quốc Về Sinh Thái 
Và Tài Nguyên Sinh Vật Lần Thứ 6] [in Vietnamese]. 

Do Van Tu, Le Hung Anh, Nguyen Tong Cuong, Dang Van 
Dong, Phan Van Mach, Tran Duc Luong, Cao Thi Kim 
Thu. Mollusca and Malacostraca in Some Limestone 
Waterbodies in Ha Lang District, Cao Bang Province: 
Diversity, Distribution and Conservation // Tap Chi Sinh 
Hoc. 2019. Vol. 41 P. 131–142. Doi: 10.15625/0866-
7160/v41n2se1&2se2.14166 [in Vietnamese].

Ebbs E.T., Loker E.S., Brant S.V. Phylogeography and 
genetics of the globally invasive snail Physa acuta 
Draparnaud 1805, and its potential to serve as an in-
termediate host to larval digenetic trematodes // BMC 
Evolutionary Biology. 2018. Vol. 18. No. 103. Doi: 
https://doi.org/10.1186/s12862-018-1208-z.

Folmer O., Black M., Hoeh W., Lutz R., Vrijenhoek R. DNA 
primers for amplification of mitochondrial cytochrome 
c oxidase subunit I from diverse metazoan invertebrates 
// Molecular Marine Biology and Biotechnology. 1994. 
Vol. 3. P. 294–299.

Früh D., Haase P., Stoll S. Temperature drives asymmetric 
competition between alien and indigenous freshwater 
snail species, Physa acuta and Physa fontinalis // Aquatic 
Science. 2017. Vol. 79. P. 187–195. Doi: 10.1007/s00027-
016-0489-9.

Gates K.K., Kerans B.L., Keebaugh J.L., Kalinowski S., Vu 
N. Taxonomic identity of the endangered Snake River 

physa, Physa natricina (Pulmonata: Physidae) combining 
traditional and molecular techniques // Conservation 
Genetics. 2013. Vol. 14. P. 159–169. Doi: 10.1007/
s10592-012-0439-6.

GenBank NCBI – National Center for Biotechnology 
Information. 2020 // (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). 
Проверено 01.02.2022.

Goeppner S.R., Roberts M.E., Beaty L.E., Luttbeg B. Fresh-
water snail responses to fish predation integrate pheno-
typic plasticity and local adaptation // Aquatic Ecology. 
2020. Vol. 54. P. 309–322. https://doi.org/10.1007/
s10452-019-09744-x.

Gustafson K.D., Kensinger B.J., Bolek M.G., Luttbeg B. 
Distinct snail (Physa) morphotypes from different hab-
itats converge in shell shape and size under common 
garden conditions // Evolutionary Ecology Research. 
2014. Vol. 16. P. 77–89.

Hodar J.A. The use of regression equations for estimation of 
arthropod biomass in ecological studies // Acta Oecológi-
ca. 1996. Vol. 17. No. 5. P. 421–433.

Johnson M., Zaretskaya I., Raytselis Y. et al. NCBI BLAST: 
a better web interface // Nucleic Acids Research. 2008. 
Vol. 36: P. 5–9. doi 10.1093/nar/gkn201.

Kadyan M., Wats M. First Report of Family Physidae 
(Gastropoda) with Physa acuta as its Representative 
from Freshwaters of Chandigarh (U.T.), India // Global 
Journal of Science Frontier Research: C Biological Sci-
ence. 2018. Vol. 18. P. 43–49.

Lawton S.P., Allan F., Hayes P.M, Smit N.J. DNA barcod-
ing of the medically important freshwater snail Physa 
acuta reveals multiple invasion events into Africa // 
Acta Tropica. 2018. Vol. 188. P. 86–92. doi https://doi.
org/10.1016/j.actatropica.2018.08.027.

Le Hung Anh, Nguyen Kiem Son, Tran Duc Luong, Do Van 
Tu, Nguyen Dinh Tao, Duong Ngoc Cuong. Character-
istics of Aquatic Invertebrates and Fish in Ho An Kiem 
Lake Before Application of Sludge Dredge // Proceedings 
of the 3rd National Scientific Conference On Ecology and 
Biological Resources, Hanoi, 22 October 2009. [Nhà 
Xuất Bản Nông Nghiệp, Hà Nội] Agricultural Publishing 
House, Hanoi, 2009. P. 1148–1153 [in Vietnamese].

Lydeard C., Campbell D., Golz M. Physa acuta Draparnaud, 
1805 Should be Treated as a Native of North America, 
Not Europe // Malacologia. 2016. Vol. 59. P. 347–350. 
Doi: 10.4002/040.059.0213.

Machordom A., Araujo R., Erpenbeck D., Ramos M.A. 
Phylogeography and conservation genetics of endangered 
European Margaritiferidae (Bivalvia: Unionoidea) // 
Biological Journal of the Linnean Society. 2003. Vol. 78. 
P. 235–252. Doi: 10.1046/J.1095-8312.2003.00158.X

Madsen H., Hung N.M. An overview of freshwater snails in 
Asia with main focus on Vietnam // Acta Tropica. 2014. 
Vol. 140. P. 105–117. Doi: http://dx.doi.org/10.1016/j.
actatropica.2014.08.005

Mienis H.K. New World physids don’t know borders: 
exotic Physidae in Indonesia // Ellipsaria. 2005. Vol. 7. 
No. 2. P. 8–9.

Moore A.C., Burch J.B., Duda T.F. Recognition of a highly 
restricted freshwater snail lineage (Physidae: Physella) 
in southeastern Oregon: convergent evolution, historical 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202250

context, and conservation considerations // Conserva-
tion Genetics. 2015. Vol. 16. P. 113–123. doi: 10.1007/
s10592-014-0645-5.

Ng T.H., Limpanont Y., Chusongsang Y., Chusongsang P., 
Panha S. Correcting misidentifications and first confir-
mation of the globally-invasive Physa acuta Draparnaud, 
1805 (Gastropoda: Physidae) in Thailand and Laos // 
Bioinvasions Records. 2018. Vol. 7. No. 1. P. 15–19. 
Doi: https://doi.org/10.3391/bir.2018.7.1.03.

Ng T.H., Tan S.K., Yeo D.C.J. Clarifying the identity of 
the long-established, globally-invasive Physa acuta 
Draparnaud, 1805 (Gastropoda: Physidae) in Singapore 
// Bioinvasions Records. 2015. Vol. 4. No. 3. P. 189–194. 
Doi: http://dx.doi.org/10.3391/bir.2015.4.3.06.

Núñez V. Fecundity and survival advantages of an exotic 
gastropod compared to a native species // American 
Malacological Bulletin. 2011. Vol. 29. P. 95–103. 

Paraense W.L., Pointier J.P. Physa acuta Draparnaud, 1805 
(Gastropoda: Physidae): a study of topotypic specimens 
// Memorias do Instituto Oswaldo Cruz. 2003. Vol. 98. 
No. 4. P. 513–517.

Pip E., Franck J.P.C. Molecular phylogenetics of central 
Canadian Physidae (Pulmonata: Basommatophora) // 
Canadian Journal of Zoology. 2008. Vol. 86. P. 10–16. 
doi 10.1139/Z07-112.

Raković M.J., Raković M.B., Petrović A. Popović N., 
Đuknić J., Naunovic Z., Paunović M. Haplotype variation 
in the Physa acuta group (Basommatophora): genetic 
diversity and distribution in Serbia // Mediterranean 
Marine Science. 2016. Vol. 17. P. 292–301. doi https://
doi.org/10.12681/mms.1453.

Roman J., Darling J.A. Paradox lost: genetic diversity and 
the success of aquatic invasions // Trends in Ecology 
& Evolution. 2007. Vol. 22. P. 454–464. doi 10.1016/j.
tree.2007.07.002.

Saha C., Parveen S., Chakraborty J., Pramanik S., Aditya 
G. Life table estimates of the invasive snail Physa 
acuta Draparnaud, 1805, occurring in India // Ekológia 
(Bratislava). 2017. Vol. 36. No. 1. P. 60–68. Doi: 10.1515/
eko-2017-0006.

Saha C., Pramanik S., Chakraborty J., Parveen S., Aditya 
G. Abundance and body size of the invasive snail Physa 
acuta occurring in Burdwan, West Bengal, India // Jour-
nal of Entomology and Zoology Studies. 2016. Vol. 4. 
No. 4. P. 490–497.

Tamura K., Stecher G., Peterson D. Filipski A., Kumar S. 
MEGA6: molecular evolutionary genetics analysis ver-
sion 6.0. // Molecular Biology and Evolution. 2013. Vol. 
30. No. 12. P. 2725–2729. doi :10.1093/molbev/mst197.

Tariel J., Plénet S., Luquet E. Transgenerational plasticity of 
inducible defences: Combined effects of grand-parental, 
parental and current environments // Ecology & Evolu-
tion. 2020. Vol. 10. No. 5. P. 2367–2376. Doi: https://
doi.org/10.1002/ece3.6046.

Taylor D.W. Introduction to Physidae (Gastropoda: Hygrophi-
la). Biogeography, classification, morphology // Revista de 
Biologia Tropical. 2003. Vol. 51, supplement 1. P. 1–287.

van Leeuwen C.H.A., Huig N., van der Velde G., van Alen 
T.A., Wagemaker C.A.M., Sherman C.D.H., Klaassen M., 
Figueroa J. How did this snail get here? Several dispersal 
vectors inferred for an aquatic invasive species // Freshwater 
Biology. 2013. Vol. 58. P. 88–99. Doi: 10.1111/fwb.12041.

Vinarski M.V. The history of an invasion: phases of the ex-
plosive spread of the physid snail Physella acuta through 
Europe, Transcaucasia and Central Asia // Biological 
Invasions. 2017. Vol. 19. P. 1299–1314. Doi: 10.1007/
s10530-016-1339-3.

Wethington A.R., Guralnick R. Are populations of physids 
from different hot-springs distinctive lineages? // Amer-
ican Malacological Bulletin. 2004. Vol. 19. P. 135–144.

Wethington A.R., Lydeard C. A molecular phylogeny of 
Physidae (Gastropoda: Basommatophora) based on 
mitochondrial DNA sequences // Journal of Molluscan 
Studies. 2007. Vol. 73. P. 241–257. Doi: 10.1093jmol-
lusjeym021.

Wethington A.R., Wise J., Dillon R.T. Genetic and mor-
phological characterization of the Physidae of South 
Carolina (Gastropoda: Pulmonata: Basommatophora), 
with description of a new species // The Nautilus. 2009. 
Vol. 123. P. 282–292.

Young M.K., Smith R., Pilgrim K.L. Schwartz M.K. Molec-
ular species delimitation refines the taxonomy of native 
and nonnative physinine snails in North America // Sci-
entific Reports. 2021. Vol. 11. No. 21739. Doi: https://
doi.org/10.1038/s41598-021-01197-3.

Zukowski S., Walter K.F. Freshwater snails in competition: 
Alien Physa acuta (Physidae) and native Glyptophysa 
gibbosa (Planorbidae) in the River Murray, South Aus-
tralia // Marine and Freshwater Research. 2009. Vol. 60. 
P. 999–1005.



51РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022

PHYSELLA ACUTA (DRAPARNAUD, 1805) (MOLLUSCA: 
GASTROPODA: PHYSIDAE) IN THE DONG NAI RIVER BASIN (LÂM 
ĐỒNG PROVINCE, VIETNAM): GENETIC AND MORPHOLOGICAL 

IDENTIFICATION
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Invasive freshwater molluscs of the genus Physella (Gastropoda: Physidae) were discovered in the basin 
of the Dong Nai River, Vietnam for the first time. Based on the analysis of morphological features and the 
nucleotide sequence of the fragment of the COI mitochondrial gene, these molluscs were identified as be-
longing to the species Physella acuta (Draparnaud, 1805). The paper summarizes the available information 
on the distribution of this species in the waterbodies of Vietnam, provides the morphological characteristics 
of the studied individuals, and compares them with other populations of the species found in tropic and sub-
tropic regions. It is shown that, despite the more than twenty-year history of registration of Physella acuta in 
Vietnam, the species remains relatively rare in the country’s waterbodies. The presence in the studied sample 
of individuals of different size groups suggests that, in the basin of the Dong Nai River, self-reproducing 
population of Physella acuta has been established.

Key words: Physella acuta, invasions, Vietnam, COI gene, shell morphology, size-weight characteristic.
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БИОМОРФОЛОГИЯ И ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СТАТУС 
ADENOCAULON ADHAERESCENS MAXIM. (ASTERACEAE) – 

ИНВАЗИОННОГО ВИДА В МОСКОВСКОМ РЕГИОНЕ
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Подведены итоги изучения единственного вида, который «сбежал» из Главного ботанического сада 
(ГБС РАН) и внедрился в антропогенно нарушенные территории Московского региона – Adenocaulon 
adhaerescens Maxim. Описана история преднамеренной интродукции вида и этапы формирования 
спонтанной инвазионной популяции. Дана характеристика фитоценотической приуроченности и 
местообитаний вида. Приведены сведения о численности и возрастной структуре локальных по-
пуляций, о семенной продуктивности растений в первичном и вторичном ареале, о возможности 
вегетативного размножения растений. Описаны онтогенетические состояния растений с характе-
ристикой морфометрических признаков на разных этапах онтогенеза. Выполнен сравнительный 
анализ морфометрических признаков семянок, листьев, соцветий в первичном и вторичном ареалах 
вида. Проведён молекулярно-генетический анализ образцов A. adhaerescens из естественного и вто-
ричного ареалов и близкородственных видов рода Adenocaulon, который подтвердил правомерность 
признания A. adhaerescens в качестве самостоятельного вида. Описаны диагностические признаки 
A. adhaerescens. Приведены сведения о результатах борьбы с этим инвазионным видом в ГБС РАН и 
даны рекомендации по мерам контроля расселения A. adhaerescens.

Ключевые слова: Adenocaulon, инвазия, Дальний Восток, вторичный ареал, ботанический сад, 
таксономия, молекулярно-генетический анализ, морфометрические признаки листа.
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Введение
Общеизвестно, что некоторые инвазии 

чужеродных растений, которые в настоящее 
время угрожают Европе, могли бы быть пре-
сечены, если бы в каждой стране был высокий 
уровень понимания опасности инвазионных 
видов. Ускорение темпов инвазий растений 
побудило Конгресс европейских ботаниче-
ских садов Eurogard V, проходивший в 2009 
г., cформулировать новые цели для ботаниче-
ских садов: признать риск культивирования 
чужеродных видов растений и информировать 
другие ботанические сады о каждом случае 
«бегства» растения из культуры [Jebb, 2009; 
Eurogard, 2021]. Единственный вид, который 
более чем за 70 лет «ускользнул» из культуры 
в Главном ботаническом саду им. Н.В. Ци-
цина Российской академии наук (ГБС РАН, 
Москва (далее ГБС)) и внедрился в антропо-

генно нарушенные территории Московского 
региона – Adenocaulon adhaerescens Maxim. 
[Виноградова, 2013]. Сочетание семенного 
и вегетативного размножения, вспышка чис-
ленности вида в последние несколько лет и 
захват им новых участков вне границ ботани-
ческого сада делает A. adhaerescens опасным 
чужеродным видом в г. Москве. Он включён 
в «Чёрную книгу» флоры Средней России как 
потенциально инвазионный вид [Виноградо-
ва и др., 2010].

Поскольку для минимизации ущерба от 
нежелательных растений нужно, в первую 
очередь, исследовать их биоморфологиче-
ские особенности [Дгебуадзе, 2014], в ГБС 
РАН параллельно с уничтожением инвази-
онной популяции вот уже свыше 15 лет про-
водится комплексное изучение этого вида. 
Как правило, начальный этап формирования 
спонтанной инвазионной популяции плохо 
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изучен, поскольку на чужеродный вид обра-
щают внимание тогда, когда он уже натурали-
зовался во вторичном ареале [Виноградова, 
2010]. В данном случае ситуация обратная, 
и мы имеем материал, позволяющий просле-
дить все этапы дичания вида. 

Adenocaulon adhaerescens – короткокор-
невищный травянистый поликарпик с уд-
линёнными симподиально нарастающими 
побегами [Безделев, Безделева, 2006]. Побе-
ги высотой 30–80 см, прямые, бороздчатые, 
вверху густо опушены железистыми воло-
сками, внизу часто почти голые. Корневища 
короткие (~1–3 см). Ось соцветия, помимо 
железистого, имеет также беловойлочное 
опушение. Нижняя поверхность листовой 
пластинки белоопушённая, верхняя – голая. 

Мелкие корзинки собраны в сложное со-
цветие – метёлку. Обёртка корзинок чашевид-
ной или блюдцеобразной формы, диаметром 
4–8 мм. Листочков обёртки 4–8, в 1–2 рядах, 
от овальных до продолговатых, более или ме-
нее равные, туповершинные. Цветоложе вы-
пуклое, гладкое. Внешние 3–12 (в среднем 8) 
цветков пестичные с белым или желтоватым 
актиноморфным или неясно зигоморфным 
венчиком (более или менее двугубым); ста-
минодии крошечные, 4–5 шт.; рыльце пестика 
относительно короткое. Внутренние функци-
онально мужские цветки в числе 2–16 (в сред-
нем 10–12) актиноморфные, с 5 белыми или 
желтоватыми лепестками. Пыльцевые зёрна 
не деформированные, жизнеспособные, име-
ют среднюю длину полярной оси 33±0.4 мкм 
и средний экваториальный диаметр 21±0.3 
мкм [Ганина, Виноградова, 2019]. Cемянки 
булавовидные, собраны по 7–9 штук в ори-
гинальные «звёзды» (рис. 1). На дистальном 
конце семянок имеются трихомы эпидер-
мального происхождения, состоящие из од-
ной или многих секреторных клеток головки 
и нежелезистых клеток ножки [Fahn, 1988]. В 
естественном ареале выявлено несколько ци-
тотипов A. adhaerescens: 2n = 20, 38, 46, 48 
[Bittmann, 1990а]. 

На территории России A. adhaerescens 
естественно произрастает в Дальневосточ-
ном Федеральном округе: в Забайкальском 
крае, Амурской и Сахалинской областях (о. 
Кунашир), Хабаровском и Приморском кра-

ях [Meyer, Walker, 1965; Ворошилов, 1966; 
Баркалов и др., 1992; Кожевников, 1992]. На 
о. Сахалин, по-видимому, является чужерод-
ным [Fukuda et al., 2002].

Для преднамеренной интродукции семена 
A. adhaerescens были собраны в 1953 г. на ст. 
Океанская близ Владивостока и высеяны в 
ГБС на экспозиции растений Дальнего Вос-
тока [Двораковская, 1990]. В 1954 г. из этих 
семян выросло 7 экземпляров, из которых к 
осени 1955 г. осталось 5, а к 1956 г. – 2. Эти 
два растения и стали родоначальниками ин-
тродукционной, а позднее и инвазионной, 
популяции. В 1957 г. отмечено самовозобнов-
ление A. adhaerescens, а число экземпляров 
выросло до 11. Популяция медленно росла и 
в последующие годы, однако до 1963 г. число 
особей не превышало 20. С 1964 г. популяция 
настолько выросла, что подсчёт растений пе-
рестал проводиться, а в картотеке было запи-
сано: «Образовалась куртина» [Рыхликова, 
Виноградова, 2006]. Через 25 лет несколько 
спонтанно появившихся растений были отме-
чены за пределами экспозиции [Скворцов и 
др., 1979]. В 1980-х гг. A. adhaerescens обна-
ружен в большом количестве в ГБС по доли-
не р. Лихоборка [Игнатов и др., 1988; 1990]. В 
1997 г. вид впервые зарегистрирован за пре-
делами ГБС у станции метро «Ботанический 
сад» [MW0538552; Сорокин, Серёгин, 2011]. 
В 2005 г. A. adhaerescens проник в парк Остан-
кино и на ВДНХ, которые граничат с ГБС, а 
в 2007 г. отмечен на западе Москвы, далеко 
от территории ГБС, в рекреационном лесу у 
станции метро «Щукинская» [Виноградова, 
2013]. Наконец, в 2013 г. A. adhaerescens заре-
гистрирован в Ботаническом саду Витебска, 
Беларусь [Джус и др., 2013]. По-видимому, 
он был непреднамеренно завезён туда из ГБС 
вместе с другими живыми растениями. A. 
adhaerescens высажен также в Ботаническом 
саду МГУ на Ленинских горах, но за пределы 
территории сада пока не вышел [Mayorov et 
al., 2021].

Исследование, проведённое в 2020 г., 
продемонстрировало дальнейшее расселе-
ние A. adhaerescens в Московском регионе: 
обнаружено 4 новых локальных инвазион-
ных популяции в центре Москвы на ул. Фа-
деева, в Измайловском парке, Зеленограде и 
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Рис. 1. a – весенний сеянец в фазе семядолей; b – озимый сеянец (снято в тот же день); с – сеянцы в фазе первого 
листа; d – яровые и озимые всходы; e – корневище с почками возобновления; f – однолетнее растение в фазе пло-
доношения (озимое?); g – плоды; h – крупная инвазионная популяция в окрестностях Зеленограда.

в окрестностях г. Лобня Московской области 
[Mayorov et al., 2021].

В естественном ареале, по нашим наблю-
дениям 2007 и 2019 гг. в Приморском крае, A. 

adhaerescens предпочитает влажные местоо-
битания: он массово распространяется по до-
линным лесам, днищам оврагов, берегам рек, 
обочинам старых лесных дорог. Небольшие 
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популяции отмечены нами по берегам залива 
Петра Великого на слабозадернённых участ-
ках. Произрастает под пологом практически 
всех доминирующих лесных пород в дубо-
вых и кедрово-широколиственных лесах. Ме-
стообитания в основном слабонарушенные 
[Виноградова, 2013].

В ГБС произрастает в аналогичных усло-
виях: встречается вдоль троп и дорожек по 
всей территории Сада и образует локальные 
микропопуляции площадью до 10 м² и плот-
ностью до 50 растений на 1 м2 только в густой 
тени. На экспериментальных площадках, за-
ложенных на солнечном месте, ювенильные 
особи через полтора месяца после прораста-
ния уже имели жёлтые листья и в середине 
лета погибли [Виноградова, 2013].

По нашим подсчётам, в 2018 г. на террито-
рии ГБС (360 га) произрастало 5890 растений. 
Обычно можно видеть одиночные генератив-
ные особи с окружающими их ювенильными 
растениями. Средняя плотность генератив-
ных растений на территории ГБС оценивается 
как 0.0016 шт/м2. В Щукинском лесопарке за-
регистрировано 500 растений, что составляет 
0.0023 растения на 1 м2 [Ганина, Виноградо-
ва, 2019]. Так же, как и в естественном ареале, 
A. adhaerescens встречается под пологом всех 
доминирующих древесных пород Московско-
го ботанико-географического региона – Betula 
pendula, Pinus sylvestris, Acer platanoides, Tilia 
cordata, Picea abies. Местообитания его так-
же слабонарушенные; в качестве сопутству-
ющих растений в сообществах регистриру-
ются как аборигенные сорные и полусорные 
виды: Aegopodium podagraria, Urtica dioica, 
Ajuga reptans, Glechoma hederacea, Plantago 
major, так и другие чужеродные виды: Geum 
macrophyllum, Impatiens parviflora. В некото-
рых местах вид доминирует в травянистом 
ярусе, особенно вдоль троп и дорожек, где 
его проективное покрытие может достигать 
100%.

В естественном ареале A. adhaerescens 
настолько сильно страдает от болезней и 
вредителей, что для гербария с трудом уда-
ётся собрать экземпляр с неповреждёнными 
листьями. Во вторичном ареале поврежда-
ется вредителями слабо и лишь в конце ве-
гетационного периода [Виноградова, 2013]. 

Вероятно, аналогично близкородственному 
викарному виду A. bicolor [Berch et al., 1988], 
A. adhaerescens способен к образованию ми-
коризы.

Выявлено, что A. adhaerescens может 
стать потенциальным источником антиокси-
дантов для улучшения противоокислитель-
ной системы защиты человека. Наиболее 
высокой антиоксидантной активностью об-
ладают молодые листочки, собранные в тече-
ние 1–2 недель после таяния снега, а также 
соцветия в стадии начала цветения. Однако и 
вся надземная часть растений отличается по-
вышенным содержанием веществ с антиокси-
дантной активностью: спиртовые экстракты 
ингибируют радикал DPPH на 76–81%, а во-
дные – на 32–67%. Растения из естественного 
и вторичного ареала не имеют существенных 
различий по содержанию веществ антиокси-
дантной активности [Vinogradova et al., 2019; 
Vinogradova et al., 2020].

Размножается A. adhaerescens преимуще-
ственно семенным способом. В одной кор-
зинке формируется 5–12 семянок (в среднем 
– 8.0±1.4; CV = 18%), каждое растение 3–4-го 
года жизни образует от 78 до 318 корзинок 
(в среднем – 199±73; CV = 37%). Таким об-
разом, одно растение в среднем продуцирует 
около 1.5 тыс. семян [Рыхликова, Виноградо-
ва, 2006]. Иногда семянок в корзинке может 
быть и больше – до 16–18. Как показал пря-
мой пересчёт, самые крупные растения мо-
гут формировать до 5000 семянок ежегодно 
[Mayorov et al., 2021]. Семена распространя-
ются антропо- и зоохорно, поскольку имеют 
клейкие желёзки и прилипают к одежде лю-
дей, шерсти животных и перьям птиц. 

В естественном ареале размеры семянок 
варьируют в зависимости от пункта сбора 
образцов: на о. Русский семена достоверно 
мельче (5.4×1.9 мм), чем в остальных изучен-
ных популяциях Приморского края (6.7×2.3 
мм). Растения из вторичного ареала отлича-
ются от растений естественного ареала не по 
размерам семянок и не по числу семянок в 
корзинке, а по числу формирующихся на ге-
неративном побеге корзинок: в Москве чис-
ло корзинок у растений второго года жизни 
в среднем 25–30, тогда как в естественном 
ареале 46–77. Таким образом, семенная про-
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дуктивность одного растения в естественном 
ареале в два-три раза выше, чем во вторич-
ном ареале [Vinogradova, Gorbunov, 2020].

Установлено, что в конце вегетационно-
го сезона семенной банк A. adhaerescens ло-
кализован в верхнем слое почвы (до 5 см) и 
составляет 2.5–3.5 тыс. семян/м2. На рассто-
янии 3 м от микропопуляции семян в почве 
практически не наблюдается, что несколько 
замедляет скорость разрастания вида [Рыхли-
кова, Виноградова, 2006; Виноградова, 2010]. 

Микропопуляция незначительно разрас-
тается и за счёт вегетативного размножения 
растений. Во второй половине вегетационно-
го сезона на коротких корневищах заклады-
ваются зимующие почки: множество мелких, 
длиной до 1 мм, и одна крупная, длиной 1–2 
см. Изредка встречаются побеги с 2 и даже с 3 
крупными почками [Рыхликова, Виноградо-
ва, 2006; Майоров и др., 2013]. В популяции с 
преобладанием средневозрастных генератив-
ных растений на 1 м² произрастает от 83 до 
211 растений (в среднем 133±36). Проектив-
ное покрытие составляет 100% (рис. 1 h). Ни 
один аборигенный вид в таком местообита-
нии не встречается.

Несмотря на столь детальное исследова-
ние A. adhaerescens как в естественном, так 
и во вторичном ареале, остаётся ещё много 
нерешённых проблем. Главная из них – так-
сономическая: как же называть тот вид, кото-
рый мы изучаем уже 15 лет? Род Adenocaulon 
Hook. (Mutiseae, Asteraceae), включает 5–6 
видов [Katinas et al., 2008] и имеет циркум-
пацифический тип ареала: он распространён 
в Южной и Северной Америке, а также на 
востоке Азии [Deng et al., 2018]. Выдвину-
то предположение, что межконтинентальная 
дизъюнкция естественного ареала рода сфор-
мировалась в результате рассеивания семя-
нок на перьях птиц [Bittmann, 1990b]. Един-
ственный вид рода в России, A. adhaerescens, 
был описан Карлом Ивановичем Максимо-
вичем в 1859 г. на странице 152 в «Primitiae 
Florae Amurensis» [Maximowicz, 1859; Ко-
маров, 1905; Голубкова, 1959]. Однако, в 
последней таксономической ревизии рода 
[Bittmann 1990 a, b] A. adhaerescens был си-
нонимизирован с A. himalaicum Edgew., по-
скольку автору не удалось найти уникальных 

диагностических признаков, позволяющих 
отличить A. adhaerescens от A. himalaicum. 
Этой точки зрения также придерживаются во 
«Flora of China» [Chen, Hind, 2011] и счита-
ют, что A. adhaerescens представляет собой 
лишь изолированную краевую популяцию A. 
himalaicum. Эти взгляды нашли отражение в 
широко используемых базах данных The Plant 
List и World Flora Online.

Но, согласно протологу (первоописанию 
вида), для листьев A. himalaicum характер-
но снизу снежно-белое опушение, а сверху 
по жилкам — железистое [Edgeworth, 1846], 
тогда как дальневосточные растения сни-
зу серовато опушённые [Maximowicz, 1859; 
Комаров, 1905]. Это же характерно и для 
московских растений, кроме того, по нашим 
наблюдениям, листья у них по жилкам голые 
или с единичными желёзками. В протоло-
ге указано, что у A. himalaicum краевые пе-
стичные цветки 4-мерные [Edgeworth, 1846]. 
У московских растений краевые пестичные 
цветки большей частью 5-мерные. Поэтому 
для дальневосточных и московских расте-
ний мы применяли название A. adhaerescens, 
понимая, что комплекс A. himalaicum – A. 
adhaerescens нуждается в дополнительном 
изучении [Mayorov et al., 2021]. В связи с 
этим основная задача настоящей работы – 
попытка уточнить таксономический статус 
близких видов рода Adenocaulon молекуляр-
но-генетическими методами. Подобная рабо-
та проведена китайскими ботаниками [Deng 
et al., 2018], которые секвенировали ядерный 
(ITS) и хлоропластные (matK, ndhF, rbcL, 
rpoB, trnL-trnF, trnH-psbA, rpl32-trnL) участ-
ки ДНК у образцов различных видов рода 
Adenocaulon. Однако для A. himalaicum в вы-
борку были включены только образцы, со-
бранные на территории Китая и Кореи, тогда 
как растения из Приморского края и из Япо-
нии изучены не были. Понятно, что особи из 
вторичного ареала Московского региона так-
же в их работе не рассматривались. 

Еще 30 лет назад было подмечено, что в 
естественном ареале форма листовой пластин-
ки A. himalaicum (включая A. adhaerescens) 
значительно варьирует и, по-видимому, мо-
жет служить диагностическим признаком для 
выделения внутривидовых форм [Bittmann, 
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1990b]. Поэтому ещё одной нашей задачей 
было определение амплитуды изменчивости 
формы листовой пластинки у растений A. 
adhaerescens во вторичном ареале с верифи-
кацией гипотезы о том, может ли этот при-
знак служить диагностическим. 

Наконец, необходимо охарактеризовать 
меры борьбы с этим видом, проводимые в 
ГБС, и рекомендовать их к практическому ис-
пользованию. 

В связи с этим, задача настоящей работы – 
описать ритм развития и морфометрические 
признаки вида на разных этапах онтогенеза, 
уточнить таксономический статус азиатских 
видов рода Adenocaulon молекулярно-генети-
ческими методами, выявить диагностические 
признаки A. adhaerescens и описать меры кон-
троля численности этого инвазионного в Мо-
сковском регионе вида. 

Материалы и методы
1. Сезонный ритм развития и морфоме-

трические признаки вида на разных этапах 
онтогенеза изучались методом создания искус-
ственной интродукционной популяции [Вино-
градова, 2010]. Осенью 2007 г. в однородные 
условия экспериментального участка высея-
но 8 образцов: 2 образца семян из локальных 
микропопуляций ГБС РАН и 6 образцов, со-
бранных в естественном ареале в Приморье: 
1) г. Арсеньев, 44.15625° с. ш., 133.2646° в. д.; 
2) г. Уссурийск, 43.6435° с. ш., 132.2204° в. д.; 
3) г. Владивосток, берег моря у ст. Океанская, 
43.2338° с. ш., 131.9895° в. д.; 4) г. Владивосток, 
парк возле Биолого-почвенного ин-та, 43.1932° 
с. ш., 131.9211° в. д.; 5) Кравцовские водопады, 
43.3638° с. ш., 131.6421° в. д.; 6) Бухта Витязь – 
база Биолого-почвенного ин-та, 42.6061° с. ш., 
131.1794° в. д. Высеяно по 25 семян каждого 
образца в двух повторностях.

2. Молекулярно-генетический анализ. 
Выделение ДНК проводилось из высушен-
ных силикагелем листьев A. adhaerescens с 
помощью набора Экстран (производства ЗАО 
«Синтол»), а из гербарных образцов A. hi-
malaicum – СТАВ-методом [Rogers, Bendich, 
1985]. Мы выделили ДНК из 27 образцов 
растений рода Adenocaulon (табл. 1), в ана-
лиз включены также данные по 9 образцам 
из базы данных GenBank [2022] (табл. 1, 2), 

собранные ботаниками из Китая [Deng et al., 
2018] и США [Simpson et al., 2009]. В каче-
стве внешней группы выбран образец северо-
американского вида A. bicolor Hook. (Ab24). 

Поскольку в генбанке для A. bicolor дан-
ные по участку trnH–psbA отсутствуют, мы 
построили два «хлоропластных» дерева: по 
rpl32–trnLc внешней группой и по trnH–psbA 
без внешней группы.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) 
проводили в амплификаторе DNA Engine Dyad 
Peltier Thermal Cycler (Biorad, США). Для 
ядерного рибосомного внутреннего транскри-
бируемого спейсера 1–2 (ITS1–2) использо-
вались праймеры nnc18s10 (прямой) и с26А 
(обратный) при температуре отжига 50 °С. 
Для хлоропластного высоковариабельного 
некодирующего межгенного спейсера rpl32–
trnL применялись праймеры rpl32F (прямой) 
и trnLUAG (обратный) при температуре отжи-
га от 0.3 до 62 °С, для trnH–psbA – праймеры 
trnH (прямой) и psbA (обратный) при темпера-
туре отжига 72 °С [Shaw et al., 2007]. Очистка 
ПЦР-продукта для секвенирования выполнена 
в смеси ацетата аммония с этанолом. Опре-
деление нуклеотидных последовательностей 
ДНК проведено на автоматическом секвенато-
ре в ЗАО «Синтол». Обработка нуклеотидных 
последовательностей проведена в програм-
ме BioEdit. Последовательности включены в 
международную базу данных GenBank [2022], 
номера для каждого образца представлены в 
таблице (табл. 3). Далее в программе SplitsTree 
построены филогенетические деревья мето-
дом Neighbor Joining.

3. Изменчивость формы листовой пла-
стинки. В программе Digimizer вычисляли 
длину средней жилки, периметр и площадь 
листовой пластинки. Материалом для иссле-
дования служили листья срединной форма-
ции, собранные с 20 растений (один лист с 
одного растения) в каждой из двух наиболее 
крупных инвазионных популяций Москов-
ского региона – в Дендрарии ГБС РАН и в 
Зеленограде. Вычислена также площадь всех 
листьев одного растения на разных этапах 
развития (по 5 растений для каждого этапа): 
1) ювенильные особи, 2) растения в конце 
1-го года жизни и 3) цветущие растения в 
конце 2-го года жизни. 
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Таблица 1. Список образцов рода Adenocaulon, использованных для молекулярно-генетического анализа

№ Вид Местообитание Координаты, с ш, 
в. д. Год сбора

Aa 1a
A. adhaerescens Москва, Дендрарий ГБСРАН

55.8432, 37.6024
2019Aa 1b

Aa 1c
Aa 2a

A. adhaerescens Москва, Щукинский парк, ценопопуляция № 1
55.8068 37.4730

2019
Aa 2b
Aa 3a

A. adhaerescens Москва, Щукинский парк, ценопопуляция № 2
55.7998, 37.4731 

2019
Aa 3b
Aa 4a

A. adhaerescens Владивосток, Ботанический сад 43.2221, 131.9911 2019
Aa 4b
Aa 5a

A. adhaerescens окр. г. Владивостока, о. Русский 42.9702, 131.8866 2019
Aa 5b
Aa 6b A. adhaerescens Уссурийск, окр. ст. Каймановка 43.6435, 132.2204 2019

Ah 7a A. himalaicum Япония, о. Хонсю (гербарий МНА) 40° 40′20–30″, 
140°56′30–40″ 2000

Ah 8 A. himalaicum Япония, префектура Аомори (гербарий МНА) 40° 35′30–40″, 
140°57′00″ 2000

Aa 10a
A. adhaerescens Москва, ул. Фадеева 55.7757, 37.5963 2020

Aa 10b
Aa 11b A. adhaerescens Московская обл., окр. ст. Депо 56.0327, 37.4921 2020
Aa 12а

A. adhaerescens Амурская обл., Архаринский р-н, левый берег р. 
Бурея (Гербарий АФ БСИ ДВО РАН) 49.7787, 129.9621 2020Aa 12b

Aa 12c

Ah 13b A. himalaicum Центральный Непал, окр. Аннапурны, 2800 м 
над ур. моря (гербарий MW) 28.6069, 83.6596 2008

Aa 14b

A. adhaerescens Москва, Леоновская роща 55.8438, 37.6385 2020
Aa 14c
Aa 14d
Aa 14e
Aa 15b A. adhaerescens Москва, Дендрарий ГБС РАН 55.8432, 37.6024 2020
Ah 16

A. himalaicum Китай (GenBank) ?
Ah 17
Ah 18
Ah 19
Ah 20
Ah 21 A. himalaicum Корея (GenBank) ?
An 22

A. nepalense Бутан (GenBank) ?
An 23
Ab 24 A. bicolor США, штат Айдахо (GenBank) ?

Примечание: Информация об образцах с Ah16 по Ab24 приведена по публикациям [Simpson et al., 2009; Deng et 
al., 2018].

4. Методы контроля расселения вида. 
С 2006 по 2009 г. подсчитывали число юве-
нильных, имматурных и генеративных экзем-
пляров на 8 участках, расположенных вдоль 
тропы вокруг выгороженной заповедной ду-
бравы в ГБС РАН общей протяжённостью 2.4 

км и площадью 4800 м2. В 2009 г. полностью 
уничтожили все растения на этих участках, и 
последующие два года вновь подсчитывали 
число выросших там растений, одновременно 
уничтожая их. В 2012 г. проведена реконструк-
ция тропы с удалением верхнего слоя почвы. 
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Образец
Номер в базе данных GenBank

ITS1–2 rpl32–trnL trnH–psbA
Ah 16 MG710419 – –
Ah 17 MG710420 MG710445 MG710468
Ah 18 MG710421 MG710446 MG710469
Ah 19 MG710422 MG710447 MG710470
Ah 20 MG710423 MG710448 MG710471
Ah 21 MG710478 MG710476 MG710479
An 22 MG710424 MG710449 MG710472
An 23 MG710425 MG710450 MG710473
Ab 24 FJ979672 FJ979724 –

Таблица 2. Номер сиквенсов образцов рода Adenocaulon, добавленных в анализ данных из ГенБанка

Таблица 3. Номера сиквенсов образцов рода Adenocaulon, выделенных авторами

Образец
Номер в базе данных GenBank

ITS1–2 rpl32–trnL trnH–psbA
Aa 1a MW394618 MW414905 MW414922
Aa 1b MW394619 MW414906 MW414923
Aa 1c MW394620 MW414907 MW414924
Aa 2a MW394621 – –
Aa 2b MW394622 – –
Aa 3a MW394623 – –
Aa 3b MW394624 – –
Aa 4a MW394625 MW414908 MW414925
Aa 4b MW394626 MW414909 MW414926
Aa 5a MW394627 MW414910 MW414927
Aa 5b MW394628 MW414911 MW414928
Aa 6b MW394629 – –
Ah 7a MW394640 – –
Ah 8 MW394641 – –

Aa 10a MW394630 MW414912 MW414929
Aa 10b MW394631 MW414913 MW414930
Aa 11b MW394632 MW414914 MW414931
Aa 12а MW394633 MW414915 MW414932
Aa 12b MW394634 MW414916 MW414933
Aa 12c MW394635 MW414917 MW414934
Ah 13b MW394642 MW414921 MW414938
Aa 14b MW394636 MW414918 MW414935
Aa 14c – MW414919 MW414936
Aa 14d MW394637 – –
Aa 14e MW394638 MW414920 MW414937
Aa 15b MW394639 – –

Результаты
1. Сезонный ритм развития и морфоме-

трические признаки вида на разных эта-
пах онтогенеза. Установлено, что вегетаци-
онный период A. adhaerescens продолжается 
6 месяцев – с середины апреля до середины 

октября. Весеннее отрастание наблюдается в 
середине апреля, бутонизация и начало цве-
тения – во второй половине июня, массовое 
цветение – во второй декаде июля, массовое 
созревание плодов отмечается в начале сен-
тября. 
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Всходы. Всхожесть семян составила от 
44% (Уссурийск) до 92% (Арсеньев). Про-
растание семян надземное. Семядоли тём-
но-зелёные продолговато-яйцевидные на 
длинном (в 1.5–2 раза длиннее семядольной 
пластинки) черешке (рис. 1). 

Ювенильные растения. Первый настоя-
щий лист начинает развёртываться через 3 
недели после появления семядолей. Он име-
ет округло-треугольную листовую пластинку 
и некрылатый черешок. Когда листовая пла-
стинка достигнет длины 3 см и ширины 4 см, 
а черешок вытянется до 6 см, начинает раз-
вертываться второй лист. 

Имматурные растения. Семядоли опада-
ют. Образуется третий настоящий лист, кото-
рый имеет характерный для вида крылатый 
черешок. За первый год жизни на растении 
обычно формируется 5–8 листьев. 

Генеративные растения. Только 3–5% рас-
тений цветут в первый год жизни, обычно 
генеративный период развития наступает на 
второй год жизни. Цветущие растения име-
ют 2–3 нижних черешковых листа, 3–4 сидя-
чих листа и от 2 до 15 листочков (в среднем 
7.1±3.2) в области соцветия. На одной особи 
первого года жизни насчитывалось от 1 до 
44 корзинок (в среднем 12.2±8.6). В середи-
не лета на коротком корневище формируется 
зимующая почка, которая на следующий год 
даёт начало новому надземному побегу.

По феноритму московские и дальнево-
сточные образцы заметных различий не име-
ли. Однако к концу вегетационного периода 
(середина ноября) во всех образцах дальне-
восточного происхождения имелись особи в 
фазе семеношения (от 35% в образце со ст. 
Океанская до 4% в образце из Арсеньева), 
тогда как среди особей московского проис-
хождения зацвёл только один экземпляр, да и 
тот не успел завязать плодов. 

На второй год жизни отмечено более ран-
нее зацветание (вторая декада июля) двух 
дальневосточных образцов: из Уссурийска и 
из Кравцовского водопада. Но, в целом, ритм 
роста и развития растений, относящихся к 
разным образцам, существенно не разли-
чались, и остальные образцы зацвели всего 
на 1–2 недели позднее. В конце второго ве-
гетационного периода все экземпляры A. 

adhaerescens выкопали как с целью экологи-
ческой безопасности, так и для сравнитель-
ного изучения количественных признаков.

Отмечено достоверное различие по вы-
соте и потенциальной семенной продук-
тивности между тремя группами образцов. 
К первой группе относится низкорослый и 
малопродуктивный образец из г. Арсеньев 
(наиболее северная точка сбора вида в При-
морье). В третью группу входят наиболее 
мощные растения с множеством плодов, вы-
росшие из семян, собранных в самой южной 
точке сбора – в бухте Витязь (образец 6) и 
в парке около Биолого-почвенного институ-
та, для которого бухта Витязь служит базой 
проведения научных исследований (образец 
4). Вторая (промежуточная) группа включа-
ет как владивостокские, так и московские 
образцы (рис. 2).

Таким образом, в естественном ареале 
у A. adhaerescens наблюдается клинальное 
увеличение морфометрических параметров 
с севера на юг. Особи из вторичного ареала 
после 50 смен поколений достоверно не от-
личаются от растений, произрастающих в их 
родоначальной популяции на ст. Океанская, 
по ритму роста и развития. 

Наиболее вероятно, популяции A. adhaer-
escens в Уссурийске и Владивостоке являются 
не естественными, а антропогенными и уже 
обладают набором биологических признаков, 
способствующих успешному произрастанию 
растений во вторичном ареале [Виноградова, 
2013].

Рис. 2. Варьирование количественных признаков 
Adenocaulon adhaerescens в образцах различного ге-
ографического происхождения второго года жизни. 
А – средняя высота растений; B – число корзинок на 
одном растении. 
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трём кладам (рис. 3). Первая клада объединила 
все растения A. adhaerescens: как произраста-
ющие на российском Дальнем Востоке, так и 
растения из инвазионных популяций Москвы 
и Московской обл.; бутстреп поддержка соста-
вила 81.4%. Во вторую крупную кладу вошли 
два вида: A. himalaicum (из Китая, Кореи и Не-
пала), а также образцы A. nepalense (бутстреп 
99%). Третью кладу образовали два образца A. 
himalaicum из Японии, которые оказались ближе 
к особям A. adhaerescens, чем остальные особи 
данного вида. Наши результаты показали, что 
межвидовые различия между A. adhaerescens 
и A. himalaicum по строению ядерного участка 
ITS1–2 превышают межвидовые различия меж-
ду A. himalaicum и A. nepalense. Не исключено, 
что японские образцы A. himalaicum на самом 
деле относятся к A. adhaerescens.

2. Молекулярно-генетический анализ. 
Анализ участка ITS1–2 показал идентичность 
особей A. adhaerescens из разных частей аре-
ала. Никаких различий по строению этого 
участка нет ни между образцами из вторич-
ного ареала, ни между образцами из первич-
ного и вторичного ареалов. При этом образ-
цы A. adhaerescens существенно отличаются 
от образцов A. himalaicum из Непала, Китая и 
Кореи и имеют всего две нуклеотидных заме-
ны, дифференцирующие их от A. himalaicum 
из Японии (табл. 4).

На построенном по участку ITS1–2 фи-
логенетическом дереве видно, что взятый в 
качестве внешней группы образец североа-
мериканского A. bicolor (Ab 24) отделился от 
азиатских образцов с бутстреп-поддержкой 
100%. Азиатские образцы чётко разошлись по 

Таблица 4. Нуклеотидные замены в последовательностях участка ITS1–2 у изученных образцов Adenocaulon 
adhaerescens и A. himalaicum

Номер об-
разца

Позиция в выравнивании
24 26 62 77 123 187 188-189 191 211

Aa 1a G C T C C T – C T
Aa 1b G C T C C T – C T
Aa 1c G C T C C T – C T
Aa 2a G C T C C T – C T
Aa 2b G C T C C T – C T
Aa 3a G C T C C T – C T
Aa 3b G C T C C T – C T
Aa 4a G C T C C T – C T
Aa 4b G C T C C T – C T
Aa 5a G C T C C T – C T
Aa 5b G C T C C T – C T
Aa 6b G C T C C T – C T
Aa 10a G C T C C T – C T
Aa 10b G C T C C T – C T
Aa 11b G C T C C T – C T
Aa 12а G C T C C T – C T
Aa 12b G C T C C T – C T
Aa 12c G C T C C T – C T
Aa 14b G C T C C T – C T
Aa 14d G C T C C T – C T
Aa 14e G C T C C T – C T
Aa 15b G C T C C T – C T
Ah 7a G C T C A C – C T
Ah 8 G C T C A C – C T

Ah 13b A T C T A C GC T C

Примечание: данные из Генбанка в таблицу не включены.
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Построены также филогенетические дере-
вья на основании двух участков хлоропластной 
ДНК: rpl32–trnL и trnH–psbA (рис. 4). К сожа-
лению, не удалось включить в нашу выборку 
японские образцы A. himalaicum, – для анали-
за относительно длинных хлоропластных по-
следовательностей не всегда подходит ДНК, 
выделенная из образцов, собранных более 15–
20 лет назад. По результатам анализа данных 
по высоковариабельному некодирующему ме-
жгенному спейсеру rpl32–trnL, все образцы 
разделились по видовой принадлежности, за 
исключением двух особей A. himalaicum: об-
разец Ah21 (из Кореи) был отнесён в кладу с 
образцами A. adhaerescens (рис. 4, а), а обра-
зец Ah 13b (из Непала) отделился от прочих. 
Стоит отметить, что образец A. himalaicum 
из Непала по участку ITS1–2 также отделяет-
ся от остальных образцов данного вида, хотя 
и внутри общей клады (рис. 3). Что касается 
второго межгенного спейсера, trnH–psbA, по 
нему различия между разными популяциями 

A. himalaicum оказались сильнее, чем между 
A. himalaicum и A. adhaerescens. Так, боль-
шинство особей A. himalaicum вошли в одну 
кладу со всеми образцами A. adhaerescens, 
из которой выделился лишь один образец A. 
himalaicum из Китая Ah 19, однако с низкой 
бутстреп-поддержкой (менее 50%) (рис. 4, 
b). Образцы A. nepalense образовали отдель-
ную кладу. К сожалению, в анализ данных 
по этому участку мы не смогли добавить A. 
bicolor в качестве внешней группы, посколь-
ку в ГенБанке отсутствуют данные по участку 
trnH–psbA для этого вида. Таким образом, по 
хлоропластным участкам ДНК A. himalaicum 
обладает более высоким полиморфизмом, чем 
A. adhaerescens, а различия между этими дву-
мя таксонами ниже, чем по ядерному участку 
ДНК. Наоборот, различие между A. himalaicum 
и A. nepalense по хлоропластным участкам 
ДНК выше, чем по ядерному участку.

Таким образом, анализ ядерного участка 
ДНК (ITS1–2) показал, что различия между 

Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное на основании анализа участка ITS1–2 методом Neigbor Joining.
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Рис. 4. Филогенетические деревья, построенные методом Neighbor Joining на основании анализа хлоропластных 
участков ДНК: a – rpl32–trnL, b – trnH–psbA.
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имеющим спорный статус A. adhaerescens и 
A. himalaicum превышают таковые между дву-
мя признанными видами – A. himalaicum и A. 
nepalense, что поддерживает нашу гипотезу о 
видовой самостоятельности A. adhaerescens. 
По хлоропластным участкам ДНК различие 
между A. himalaicum и A. adhaerescens ниже, 
чем по ядерному участку ДНК. Наоборот, 
различие между A. himalaicum и A. nepalense 
по хлоропластным участкам ДНК выше, чем 
по ядерному участку. В целом, анализ полу-
ченных нами молекулярно-генетических дан-
ных показывает, что восточноазиатские виды 
A. adhaerescens, A. himalaicum и A. nepalense 
эволюционно близки между собой и доста-
точно существенно отличаются от североа-
мериканского A. bicolor. 

3. Изменчивость формы листовой пла-
стинки. Нижние листья округло-почковид-
ные, черешок крылатый, длиннее листовой 
пластинки. Срединные листья на крылатых, 
при основании расширенных черешках, рав-
ных листовой пластинке или немного короче 
её. Верхние листья мелкие, треугольно-окру-
глые на коротких крылатых черешках. Мор-
фометрические признаки листьев варьируют 
в довольно широких пределах (табл. 5), но 
характер изменчивости клинальный, непре-
рывный, не прерывистый, не позволяющий 
выделить какие-либо морфы и рассматривать 
параметры листовой пластинки в качестве 

диагностических признаков таксонов рода 
Adenocaulon.

Форма срединных листьев, наоборот, 
позволяет выделить группы растений как с 
округло-почковидными, так и с дельтовид-
но-округлыми и даже с треугольно-округлы-
ми листьями (рис. 5). И если смотреть на та-
кие имеющие видимые различия образцы в 
гербарии, то появляется искушение описать 
некоторые морфы в качестве таксонов како-
го-либо ранга. Однако на самом деле расте-
ния, листья которых представлены на рисун-
ке 5, существуют в одной микропопуляции, и 
рисунок демонстрирует лишь индивидуаль-
ную, внутрипопуляционную, а не межпопу-
ляционную изменчивость формы листовой 
пластинки.

Таким образом, ввиду высокого уровня 
внутрипопуляционной изменчивости, морфо-
метрические признаки и форма листовой пла-
стинки не могут рассматриваться в качестве 
диагностических признаков для разграниче-
ния близких видов рода Adenocaulon.

Ориентируясь на протолог A. himalaicum 
[Edgeworth, 1846] и изображения типово-
го гербария этого вида в Кью (К000250901), 
приводим диагностические признаки иссле-
дованных таксонов. У A. himalaicum краевые 
пестичные цветки боковых частей 4-мерные, 
кроющие листья боковых веточек соцветия 
узкие, практически линейные, листья сни-

Таблица 5. Морфометрические признаки листьев Adenocaulon adhaerescens

Число листьев Средняя площадь 
одного листа, см2

Общая площадь всех 
листьев, см2

Средний периметр 
одного листа, см

Средняя длина главной 
жилки, см 

Ювенильные особи

3 17.1±1.6
15.4–20.3 51.2 17.7±0.9

16.7–19.6
5.3±0.3
4.9–5.9

4 24.5±4.3
5.1–41.9 98.2 18.2±2.6

6.1–26.3
6.3±0.6
3.1–8.7

5 21.0±2.2
7.5–35.3 104.9 18.5±1.1

10.3–24.4
6.0±0.3
3.5–7.6

Растения первого года жизни

6-8 34.8±4.9
3.6–85.9 243.8 21.9±1.7

7.3–37.0
7.2±0.6
2.4–12.1

Растения второго года жизни

14-24 36.9±5.4
0.7–129.8 651.8 21.9±1.9

0.9–48.6
6.9±0.6
0.3–15.1

Наиболее мощное растение второго года жизни

24 33.7±8.7
0.7–129.8 808.4 21.8±3.0

6.9–48.6
6.9±0.1
2.4–15.1
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зу снежно-белые. У A. adhaerescens краевые 
пестичные цветки боковых частей 5-мерные, 
кроющие листья боковых веточек соцветия 
более широкие, ланцетные (хотя бы в нижней 
части соцветия), листья снизу серовато-бе-
лые. К сожалению, доступные нам изображе-
ния несомненного A. himalaicum в цифровых 
гербариях крайне немногочисленны, а его 
внутривидовая изменчивость достаточно ве-
лика. Для уточнения диагностических при-
знаков необходимо изучение изменчивости 
вида в природных условиях.

4. Методы контроля расселения вида. 
В первый год наблюдения, когда численность 
локальной популяции была ещё невысока, 
более половины её приходилось на долю ге-
неративных особей. По мере становления по-
пуляции численность растений заметно воз-
растала, и в ней насчитывалось всё больше 
имматурных и ювенильных растений. За три 
года численность особей на восьми пробных 
площадках возросла в 12 раз, причём числен-
ность генеративных особей – в 3.5 раза, имма-
турных – в 10 раз, и ювенильных – в 43 раза! 
Такое соотношение указывает на прогресси-
рующую инвазию данного вида [Vinogradova, 
2010].

В 2009 г. для сдерживания дальнейшего 
увеличения инвазионной популяции в ГБС 
РАН уничтожено 24 692 особи, то есть, около 
¾ растущих в саду [Vinogradova, 2011]. Рас-
тения вырывали из земли вручную и скла-
дировали в мешки из толстого полиэтилена. 
На следующий год численность растений на 
всех опытных участках снизилась в десять 
раз (473 против 4247), и на них появились 
некоторые аборигенные виды – Galeobdolon 
luteum, Aegopodium podagrarium, Impatiens 
noli-tangere и др.

Рис. 5. Вариация формы срединных листьев Adenocaulon 
adhaerescens в инвазионной популяции в г. Зеленограде.

После реконструкции тропы и снятии 
верхнего слоя почвы на опытных участках в 
течение последующих трёх лет не было за-
фиксировано ни одной особи A. adhaerescens. 
Поэтому мы рекомендуем именно этот метод 
контроля инвазии в качестве наиболее эффек-
тивного, тем более что основные местообита-
ния A. adhaerescens как раз и располагаются 
вдоль дорожек и троп. Одновременно в более 
отдалённых от троп местах надо использо-
вать труд волонтёров и удалять генеративные 
экземпляры вручную.

В сентябре 2021 г. мы специально посети-
ли ботанический сад Витебска, где в 2013 г. 
было отмечено несколько экземпляров A. 
adhaerescens. Ни одной особи мы, к счастью, 
не нашли. Следовательно, раннее обнаруже-
ние растений эффективно сдержало их рассе-
ление и не позволило сформировать в Витеб-
ске устойчивую спонтанную популяцию A. 
adhaerescens.

Заключение
Анализ высоковариабельного участка 

ядерной ДНК ITS1–2 показал, что Adenocaulon 
adhaerescens и A. himalaicum имеют зна-
чительно большие различия, чем признан-
ные в качестве самостоятельных видов A. 
himalaicum и A. nepalense. Если A. nepalense 
отличается от A. himalaicum по хлоропласт-
ным участкам ДНК, то A. adhaerescens отли-
чается от A. himalaicum по ядерному участку 
ДНК. Следовательно, и нет резона рассма-
тривать A. adhaerescens просто как подвид 
A. himalaicum. И, определённо, инвазионные 
популяции, произрастающие в Московском 
регионе, следует относить к A. adhaerescens, 
поскольку источником их появления послу-
жили семена растений, собранные в Примор-
ском крае, и микроэволюция во вторичном 
ареале затронула уже не менее 35 поколений 
вида. Мы считаем признание A. adhaerescens 
самостоятельным видом рода Adenocaulon 
доказанным. Диагностические признаки 
вида – сероватое (а не снежно-белое) опуше-
ние с нижней стороны листовой пластинки, 
единичные (а не многочисленные) желёзки с 
верхней стороны листовой пластинки, преоб-
ладание 5-мерных (а не 4-мерных) краевых 
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пестичных цветков. Форма и размеры листо-
вой пластинки диагностическими призна-
ками не являются. Для контроля расселения 
вида наиболее эффективно удаление верхне-
го почвенного горизонта вдоль троп, по ко-
торым расселяется A. adhaerescens в сочета-
нии с уничтожением генеративных растений, 
произрастающих на некотором отдалении от 
тропинок. 
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BIOMORPHOLOGY AND TAXONOMIC STATUS OF ADENOCAULON 
ADHAERESCENS MAXIM. (ASTERACEAE), AN INVASIVE SPECIES  

IN THE MOSCOW REGION
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The results of the study of the only species, which “escaped” from the Main Botanical Garden (MBG 
RAS, Moscow) and invaded the anthropogenically disturbed territories of the Moscow Region, Adenocaulon 
adhaerescens Maxim, were summarized. The history of intentional introduction of the species and stages of 
formation of spontaneous invasive population were described. The characteristic of the plant communities 
and habitats of the species was given. Data on the population size, seed productivity in the native and the 
secondary ranges and on vegetative propagation of plants were given. The morphological characters at 
different stages of plant ontogenesis were described. A comparative analysis of morphometric characters 
of seeds, leaves, and inflorescences in the native and secondary ranges of the species has been performed. 
Molecular genetic analysis of A. adhaerescens samples from the natural and secondary ranges and closely 
related species of the genus Adenocaulon was performed. The analysis has confirmed the validity of A. ad-
haerescens recognition as a separate species. Diagnostic characters of A. adhaerescens were described. The 
results of management invasive population in MBG RAS were presented and recommendations on control 
measures of A. adhaerescens dispersal were given.

Kew words: Adenocaulon. invasion, the Far East, secondary range, botanical garden, taxonomy, molecular 
genetic analysis, leaf morphometric characters.
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Ясеневая златка, Agrilus planipennis, происходящая из Восточной Азии, является очень разруши-
тельным вредителем ясеней (Fraxinus spp.) в европейской части России и Северной Америке. Этот 
карантинный вид в настоящее время распространяется в европейской части России и на востоке 
Украины. Цель данного исследования заключалась в определении современного распространения 
вида на юго-востоке основной части инвазионного ареала. Исследование проводилось в 2021 г. в 
Тамбовской, Воронежской и Волгоградской областях России. Вредитель распространился до цен-
тральных районов Тамбовской обл., практически полностью заселил Воронежскую обл. и проник 
в северо-западные районы Волгоградской обл. Находки Agrilus planipennis показали, что инвайдер 
продолжает распространяться на юго-восток европейской части России. Граница распространения 
уже находится в непосредственной близости от регионов европейской части России, в которых ясень 
обыкновенный занимает наибольшую долю в составе лесного фонда. Дальнейшее расширение ареала 
вредителя приведёт к значительному экологическому и экономическому ущербу.

Ключевые слова: ясеневая изумрудная узкотелая златка, ЯИУЗ, Fraxinus sp., чужеродные виды, 
инвазионный вредитель, расширение ареала, юго-восток европейской части России.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-69-78

Введение
Ясеневая изумрудная узкотелая златка 

(ЯИУЗ), Agrilus planipennis Fairmaire, 1888 
(Coleoptera: Buprestidae) – чрезвычайно 
агрессивный инвазионный вредитель, кото-
рый уничтожает ясеневые насаждения Евро-
пы и Северной Америки [Herms, McCullough, 
2014; Valenta et al., 2016]. Нативный ареал 
вида включает северо-восток Китая, Даль-
ний Восток России, Корейский полуостров 
и Японские острова [Orlova-Bienkowskaja, 
Volkovitsh, 2018]. К настоящему времени ин-
вазионный ареал в Северной Америке рас-
пространился на 35 штатов США и 5 про-
винций Канады [Emerald Ash Borer…, 2021]. 
В Европе златка встречается в европейской 
части России и на северо-востоке Украины 
[Drogvalenko et al., 2019; Orlova-Bienkowskaja 
et al., 2020; Мешкова и др., 2021; Volkovitsh 
et al., 2021; Orlova-Bienkowskaja, Bieńkowski, 
2022]. В России вредитель впервые обна-

ружен в 2003 г. в Москве, результаты ден-
дрохронологической датировки показали, 
что вредитель был завезён в столицу не позд-
нее 1992 г. [Баранчиков и др., 2016]. К 2022 г. 
A. planipennis распространилась во многих 
регионах центра европейской части России, 
формируя один крупный фрагмент вторично-
го ареала и несколько анклавов [Власов, 2020; 
Orlova-Bienkowskaja et al., 2020; Volkovitsh et 
al., 2021; Orlova-Bienkowskaja, Bieńkowski, 
2022].

Основной вред наносят личинки, кото-
рые прогрызают опоясывающие ходы в слоях 
флоэмы и камбия, что зачастую приводит к 
гибели деревьев из-за нарушения транспорта 
питательных веществ [Wang et al., 2010]. По-
скольку присутствие вредителя в первые 1–2 
года после заражения слабо заметно, а сим-
птомы поражения деревьев напоминают дру-
гие причины угнетения деревьев, вновь фор-
мирующиеся популяции вредителя трудно 
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выявить своевременно. Отмирание деревьев 
приходится на 4–5-й годы после заражения, 
когда вредитель уже имеет высокую плот-
ность и сформировал устойчивую популяцию 
[Herms, McCullough, 2014]. Такие особенно-
сти биологии затрудняют своевременное вы-
явление инвайдера и организацию борьбы с 
ним.

Исследования показали, что все абориген-
ные и интродуцированные виды ясеня Евро-
пы восприимчивы к поражению A. planipennis 
[Баранчиков и др., 2014]. Ясени являются 
важным компонентом лесных экосистем и 
культурных ландшафтов, поэтому вторжение 
ЯИУЗ оказывает серьёзное воздействие на их 
экологическую структуру и биоразнообразие 
организмов, а также может привести к значи-
тельным затратам на смягчение экономиче-
ских и экологических последствий инвазии 
[Baranchikov et al, 2008; Valenta et al., 2016; 
Semizer-Cuming et al., 2018; Volkovitsh et al., 
2021]. Особенно высокий ущерб от развития 
вредителя ожидается на юге и юго-востоке 
европейской части, в которых естественные 
и искусственные древостои ясеня обыкно-
венного (F. excelsior) занимают наибольшую 
площадь [Musolin et al, 2017; Володькина, 
Володькин, 2020].

Распространение A. planipennis на вос-
токе и юго-востоке европейской части Рос-
сии до сих пор остаётся малоизученным 
[Orlova-Bienkowskaja et al., 2020; Volkovitsh 
et al., 2021]. В Тамбовской обл. вид впервые 
обнаружен в 2013 г. в Мичуринске [Orlova-
Bienkowskaja, 2013]. Данные о последую-
щей динамике инвазии в области отсутству-
ют. Обследования ясеневых насаждений в 
Тамбове в 2013, 2019 гг. не выявили следов 
златки [Orlova-Bienkowskaja, 2013; Orlova-
Bienkowskaja et al., 2020]. Другие пункты об-
ласти на присутствие вида не обследовались.

В Воронежской обл. ЯИУЗ впервые обна-
ружили также в 2013 г. в Воронеже [Orlova-
Bienkowskaja, 2013]. В 2017 г. златка отмеча-
лась в западных районах области, на восток 
дошла до Аннинского района [Баранчиков 
и др., 2017]. В 2018 г. она была найдена в 
центре области в Таловском районе [Баран-
чиков и др., 2018]. А в 2019 г. её регистри-
ровали на юге области в Кантемировском и 

Россошанском районах [Orlova-Bienkowskaja 
et al., 2020]. Проводимые в эти же годы об-
следования северо-востока области (города 
Борисоглебск и Поворино) златку не выявили 
[Orlova-Bienkowskaja et al., 2020].

Первые данные о появлении A. planipennis 
в Волгоградской обл. были получены в 2018 
г. при обследовании насаждений ясеня пен-
сильванского в окрестностях Волгограда 
[Orlova-Bienkowskaja et al., 2020]. До 2021 г. 
очаги златки на западе области не были заре-
гистрированы. Таким образом, данные о про-
движения вида на юго-восток области остава-
лись фрагментарными. 

Отслеживание расширения ареала вре-
дителя продолжает оставаться актуальным в 
связи с его высокой вредоносностью. Целью 
нашего исследования являлось уточнение 
границ распространения Agrilus planipennis 
на юго-восточной границе европейского аре-
ала.

Материалы и методы
Исследование проводилось в 2021 г. с 

июня по декабрь на территории Тамбовской, 
Воронежской и Волгоградской областей за 
пределами известной по литературным дан-
ным юго-восточной границы распростране-
ния златки, которая условно соответствова-
ла линии Мичуринск – Таловая – Россошь 
[Orlova-Bienkowskaja, 2013; Баранчиков и 
др., 2017; Orlova-Bienkowskaja et al., 2020]. 
Поиск вредителя проводили преимуществен-
но вдоль основных автомагистралей, прохо-
дящих в широтном и меридиональном на-
правлениях. Расстояние от крайней северной 
точки до южной составило 260 км, ширина 
обследованной полосы с запада на восток из-
менялась от 35 до 120 км. Всего было обсле-
довано 38 локалитетов: 9 в Тамбовской, 22 в 
Воронежской и 7 в Волгоградской (рисунок, 
таблица). 

Были обследованы придорожные лесо-
полосы, сельские и городские насаждения, 
естественные леса с участием или домини-
рованием двух видов ясеня: пенсильванского 
(Fraxinus pennsylvanica Marsh.) и обыкновен-
ного (F. excelsior L.). Ясень пенсильванский 
преобладает в искусственных насаждениях, а 
ясень обыкновенный в лесном фонде.
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Рис. Карта-схема положения мест сбора материала (номера локалитетов соответствуют таблице). Вверху справа 
обозначено положение района исследования на карте Европы.

Таблица. Географические координаты и характеристика древостоев обследованных локалитетов

№
п/п Локалитет; координаты Типы 

древостоев
Порода 
ясеня

Число обследованных деревьев
(Доля деревьев с признаками заселения ЯИУЗ, %)

Следы 
ЯИУЗ

Тамбовская область

1 г. Тамбов; 
52°44′11″ с. ш., 41°26′27″ в. д. Г Fp 6 (0) VI

2 с. Красносвободное;
52°38′16″ с. ш., 41°20′55″ в. д. П Fp 20 (55) II, VI

3 г. Рассказово; 
52°38′19″ с. ш., 41°53′27″ в. д. Г Fp 30 (0) VI

4 с. Токаревка;
52°0′39″ с. ш., 41°12′32″ в. д. А Fp 25 (0) –

5 с. Чичерино;
52°2′36″ с. ш., 41°22′15″ в. д. А Fp 20 (80) II, VI

6 с. Ракитино;
52°1′6″ с. ш., 41°40′43″ в. д. А, П Fp 20 (0) VI

7 с. Цветковка;
51°51′15″ с. ш., 41°19′0″ в. д. А Fp 20 (100) I, II, 

VI

8 г. Ржакса; 
52°8′55″ с. ш., 42°2′39″ в. д. А Fp 20 (0) –

9 г. Уварово;
52°0′53″ с. ш., 42°14′10″ в. д. Г Fp 20 (0) –
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Воронежская область

10 с. Братки; 
51°34ʹ50″ с. ш., 41°27′28″ в. д. А, П Fp 25 (88) I, II, 

VI

11 с. Александровка;
51°37′01″ с. ш., 41°57′53″ в. д. А Fp 20 (30) II, VI

12 пос. Межевихин;
51°35′07″ с. ш., 41°59′52″ в. д. А Fp 25 (0) –

13 с. Архангельское;
51°26′27″ с. ш., 40°58′59″ в. д. А Fp 10 (100) I, II, 

III, VI

14 пос. Кругловский;
51°26′25″ с. ш. 41°02′06″ в. д. П Fp 30 (100) I, II, 

VI

15 с. Новомакарово;
51°26′50″ с. ш., 41°17′41″ в. д. А, П Fp 20 (100) II, VI

16 с. Листопадовка;
51°26′30″ с. ш., 41°22′53″ в. д. А Fp 20 (30) II, VI

17 с. Калиново; 
51°27′06″ с. ш., 41°35′30″ в. д. Л Fex 20 (0) –

18 п.г.т. Грибановский; 
51°25′14″ с. ш., 41°58′01″ в. д. Л Fex 25 (0) –

19 г. Борисоглебск;
51°22′04″ с. ш., 42°04′29″ в. д. Г Fp 5 (40) II, VI

20 с. Байчурово;
51°22′07″ с. ш., 42°37′57″ в. д. П Fp 25 (0) –

21 с. Ярки; 
51°19′44″ с. ш., 41°09′17″ в. д. А, П Fp 20 (95) I, II, 

VI

22 с. Троицкое; 
51°17′51″ с. ш., 41°23′59″ в. д. А Fp 40 (70) I, II, 

VI

23 г. Новохопёрск; 
51°07′33″ с. ш., 41°34′50″ в. д. Г Fp 12 (25) II, VI

24 с. Богдань;
51°10′13″ с. ш., 41°47′12″ в. д. А Fp 20 (0) –

25 с. Октябрьское;
51°14′10″ с. ш., 42°03′36″ в. д. А Fp 20 (20) II, VI

26 г. Поворино;
51°12′10″ с. ш., 42°14′17″ в. д. Г Fp 9 (0) –

27 г. Бутурлиновка;
50°47′32″ с. ш., 40°37′57″ в. д. А, Ж Fp 20 (100) I, II, 

VI

28 пос. Первомайский;
50°39′43″ с. ш., 40°51′24″ в. д. А, Ж Fp 20 (100) I, II, 

VI

29 с. Воробьёвка; 
50°37′19″ с. ш., 40°59′46″ в. д. А Fp 20 (70) II, VI

30 с. Краснополье;
50°36′11″ с. ш., 41°14′38″ в. д. А, П Fp 20 (55) II, VI

31 с. Ширяево;
50°18′08″ с. ш., 40°57′11″ в. д. А, П Fp 10 (0) –

Волгоградская область

32 пос. Искра;
50°39′49″ с. ш., 41°25′36″ в. д. А Fp 40 (2,5) II

33 х. Розовский;
50°45′49″ с. ш., 41°29′51″ в. д. А Fp 20 (0) –

34 пос. Горный;
50°47′44″ с. ш., 41°54′46″ в. д. А, Л Fex 15 (0) –

35 х. Россошинский;
50°42′25″ с. ш., 41°46′50″ в. д. А, П Fp 40 (0) –

Таблица. Географические координаты и характеристика древостоев обследованных локалитетов (окончание)
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Примечание. Типы поселений: г. – город, пос. – посёлок, п.г.т. – посёлок городского типа, с. – село, ст. – станица, 
х. – хутор. Типы насаждений: Г – городские насаждения, А – автодорожные защитные насаждения, Ж – железнодо-
рожные защитные насаждения, П – полезащитные лесонасаждения, Л – искусственные и естественные леса лесного 
фонда. Породы деревьев: Fex – F. excelsior, Fp – F. pennsylvanica. Свидетельства присутствия ЯИУЗ: I – лётные 
отверстия имаго, II – личинки в ходах под корой, III – погибшие деревья с личиночными ходами, IV – расклёвы 
коры птицами, «–» – следов не обнаружено. 

36 ст. Нехаевская;
50°27′12″ с. ш., 41°47′09″ в. д. А Fp 20 (0) –

37 х. Денисовский;
50°13′55″ с. ш., 41°58′13″ в. д. Л, П Fex + 

Fp 30 (0) –

38 х. Каменский;
50°11′57″ с. ш., 41°38′47″ в. д. А Fp 10 (0) –

При дистанционном обследовании кос-
венными признаками заражения деревьев 
служили ажурность крон, усыхание отдель-
ных ветвей и вершин деревьев, развитие кор-
невой поросли и водяных побегов, расклёвы 
насекомоядными птицами личиночных ходов 
[Wilson, Rebek, 2005; Волкович, Мозолев-
ская, 2014]. При обнаружении этих призна-
ков и подозрении на наличие поселений A. 
planipennis производили детальное обследо-
вание насаждения. В ходе обследования де-
ревья не срубали, осматривали поверхность 
коры на наличие характерных D-образных 
лётных отверстий имаго, производили вскры-
тие коры отдельных деревьев и осмотр их на 
наличие личинок златки. Видовую принад-
лежность имаго и личинок определяли по 
работе Волковича с соавторами [Volkovitsh et 
al., 2019]. Данные по свидетельствам присут-
ствия ЯИУЗ внесены в таблицу. Также в ней 
отдельной категорией указывается наличие 
в насаждениях деревьев с расклёвами коры 
как предположительно заселённых златкой. 
Однако при отсутствии прямых свидетельств 
наличия вредителя, его присутствие требует 
подтверждений.

Результаты
Результаты обследования ясеней в Там-

бовской области
Нашими обследованиями ясеней в ноя-

бре – декабре 2021 г. A. planipennis была вы-
явлена в юго-западной и центральной части 
Тамбовской обл., следы златки были отме-
чены в Жердеевском, Токаревском, Тамбов-
ском, Ржаксинском районах. Значительное 
повреждение ЯИУЗ отмечено в с. Цветковка 
(Жердеевский район), где 100% деревьев ясе-

ня пенсильванского усыхают и имеют лётные 
отверстия златки. Также поселения вредите-
ля обнаружены в окрестностях населённых 
пунктов Красносвободное и Чичерино, рас-
положенных вдоль федеральной автотрассы 
Р-22 «Каспий». В последнем локалитете у 
поражённых деревьев наблюдается усыхание 
отдельных ветвей, развитие водяных побе-
гов на стволе, что свидетельствует о значи-
тельном нарушении транспорта питательных 
веществ. В Тамбове и Рассказово деревья 
продолжают оставаться живыми, признаки 
усыхания и водяные побеги отсутствуют, од-
нако при этом в кронах зафиксированы рас-
клёвы птиц (на высоте не менее 3 м), которые 
обнаружены более чем у половины обследо-
ванных ясеней. Следы заселения деревьев 
ЯИУЗ не были найдены восточнее автодоро-
ги «Каспий» на участке автотрассы Рассказо-
во – Ржакса – Уварово.

Результаты обследования ясеней в Во-
ронежской области

Обследования 2021 г. показали, что златка 
встречается во всех районах северо-востока 
и востока области. Нами впервые она была 
найдена в Терновском, Грибановском, Пово-
ринском, Новохопёрском, Бутурлиновском и 
Воробьёвском районах и в Борисоглебском 
городском округе. Ясеневые насаждения за-
паднее линии Братки – Листопадовка – Тро-
ицкое – Васильевка – Воробьёвка находятся 
в плохом состоянии: деревья угнетённые или 
усыхающие, на стволах на высоте груди и 
ниже отмечаются лётные отверстия, под ко-
рой проходят развитие личинки, проложены 
многочисленные личиночные ходы. Наибо-
лее сильно повреждены ясени в придорожном 
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насаждении в окрестностях с. Архангельское 
(самый западный обследованный локалитет 
на трассе Р-298). В этом насаждении до 90% 
деревьев погибло, а остальные деревья осла-
блены и имеют сильно разреженную крону. 
На стволах деревьев имеются многочислен-
ные лётные отверстия. Сильное повреждение 
ясеня златкой зарегистрировано в ясеневых 
насаждениях вдоль автотрассы Рамонье – 
Елань-Колено – Бутурлиновка. Также мно-
жество погибающих ясеней отмечено вдоль 
участка железной дороги Бутурлиновка – 
Первомайский, окружённой широкой (до 150 м) 
защитной полосой из ясеня пенсильванского. 

Насаждения ясеня пенсильванского, рас-
положенные восточнее указанной линии сла-
бее повреждены златкой, встречаются как 
здоровые деревья, так и ослабленные с от-
растающими водяными побегами, погибших 
от вредителя деревьев не обнаружено. Доля 
заселённых ЯИУЗ деревьев ниже (пораже-
но 30–70% деревьев), на высоте груди отме-
чаются только личиночные ходы, но лётные 
отверстия отсутствуют. На северо-востоке 
области (г. Поворино, с. Третьяки) не обнару-
жено следов повреждения златкой.

Не выявлено следов повреждения ЯИУЗ в 
лесах с ясенем обыкновенным. Поиски злат-
ки в Теллермановском лесу и государствен-
ном природном заповеднике «Хопёрский» не 
увенчались успехом. 

Результаты обследования ясеней в Вол-
гоградской области

Нашими обследованиями в ноябре 2021 
г. выявлены единичные ходы личинок под 
корой ясеней около с. Искра Урюпинского 
района. Обнаруженное местонахождение на-
ходится на трассе Бутурлиновка – Урюпинск, 
вблизи с границей с Воронежской обл. Обсле-
дование расположенных восточнее на этой 
трассе насаждений ясеня не выявило следов 
ЯИУЗ. Также поселения златки не найде-
ны в насаждених F. pennsylvanica и лесах с 
участием F. excelsior между г. Урюпинском и 
станицей Усть-Бузулукской. При этом неко-
торые ясеневые древостои на этом участке 
(пос. Горный, хутора Россошинский и Де-
нисовский) являются сильно ослабленными, 

включают погибшие деревья, а также деревья 
с разреженной кроной и усыхающими ветвя-
ми, однако признаки развития A. planipennis 
и расклёвы птиц отсутствуют. В толще коры 
ослабленных деревьев были зафиксирова-
ны лишь имаго малого ясеневого лубоеда 
(Hylesinus varius (Fabricius, 1775)).

Обсуждение
Результаты обследований показали, что 

инвазионный ареал A. planipennis продолжа-
ет активное расширение на юго-восток. Злат-
ка достигла центральных районов Тамбов-
ской обл., практически полностью заселила 
восточные районы Воронежской обл. и нача-
ла проникать в западные районы Волгоград-
ской обл. Самые восточные находки ЯИУЗ в 
Новохопёрском и Поворинском районах (с. 
Октябрьское, г. Новохопёрск, с. Пыховка, с. 
Краснополье) находятся вблизи с границей 
Волгоградской обл. Это позволяет с боль-
шой уверенностью предполагать заселение 
златкой приграничных ясеневых насаждений 
Урюпинского и Нехаевского районов. Учиты-
вая высокую адаптивность вида [Sobek et al., 
2011; Orlova-Bienkowskaja, Bieńkowski, 2015, 
2020], следует ожидать дальнейшего быстро-
го расширения инвазии в южные и юго-вос-
точные регионы европейской части России.

Важным вопросом является понимание 
динамики процесса инвазии вредителя и 
способов его расселения. От центра инвази-
онного ареала в Москве основными путями 
распространения A. planipennis являются 
придорожные лесополосы ясеня пенсильван-
ского [Orlova-Bienkowskaja, 2013; Selikhovkin 
et. al., 2017], по которым вредитель расселяет-
ся самостоятельно или непреднамеренно рас-
пространяется человеком. В США наиболее 
вероятным способом расселения человеком 
считается перевозка ЯИУЗ в древесине по-
гибших ясеней (в виде лесоматериалов, дров) 
за пределы заражённых территорий [Solano 
et al., 2021] и реже заражённых молодых де-
ревьев и саженцев [Siegert et al., 2015]. Но от-
мечена и возможность расселения взрослых 
насекомых на автомобильном [Бак, Маршалл, 
2016; Гниненко и др., 2016] или железнодо-
рожном транспорте [Short et al., 2020].
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Полученные данные позволяют сделать 
предположение, что на обследованной терри-
тории ЯИУЗ расселяется самостоятельно и с 
помощью человека. Самостоятельному про-
движению вида на восток Воронежской обл. и 
далее в Волгоградскую обл. благоприятствует 
широкая встречаемость ясеня пенсильванского 
в составе придорожных и полезащитных на-
саждений, в озеленении населённых пунктов. 
При этом нередко отдельные ясеневые лесопо-
лосы соприкасаются друг с другом и образуют 
непрерывные коридоры вдоль автомобильных 
и железных дорог или же лесополосы разделе-
ны небольшими промежутками, которые имаго 
вредителя способны преодолеть самостоятель-
но. В обследованной части Тамбовской обл. 
ясеневые насаждения встречаются значитель-
но реже, чем в Воронежской и Волгоградской 
областях, посадки ясеня могут отстоять друг от 
друга на 5 и более километров. Поэтому боль-
шее значение приобретает пассивное расселе-
ние человеком, а инвазия может иметь очаго-
вый характер. Подтверждением этому служит 
наличие ясеневых насаждений без поврежде-
ний ЯИУЗ внутри инвазионного ареала (с. То-
каревка). Для подтверждения полученных вы-
водов о способах распространения вредителя 
необходимо дополнительное обследование на 
северо-западе и севере Тамбовской обл.

Пока остаётся неясным последствие рас-
пространения A. planipennis для лесов с уча-
стием ясеня обыкновенного на юго-востоке 
ареала. Златка не обнаружена в Теллерманов-
ском лесу и в Хопёрском заповеднике. В то же 
время полевые исследования на различных 
участках европейского ареала показывают, 
что ЯИУЗ может заселять ясень обыкновен-
ный [Орлова-Беньковская, 2013; Мешкова и 
др., 2021; Volkovitsh et. al., 2021], но данных 
для прогноза и оценки ущерба пока собрано 
недостаточно. Логично предположить, что на 
численность и динамику поселений вида-ин-
вайдера в лесных древостоях с ясенем обык-
новенным будет оказывать влияние состояние 
деревьев и воздействие энтомофагов. При этом 
данные обследований показывают распро-
странённость ослабленных и усыхающих на-
саждений ясеня в Воронежской и Волгоград-
ской областях, что связано с деятельностью 
другого инвазионного организма – возбудите-

ля инфекционного некроза ветвей ясеня аско-
мицета Hymenoscyphus fraxineus [Баранчиков 
и др., 2016; Musolin et al., 2017]. Последствия 
совместного воздействия двух опасных инва-
зионных организмов на ясеневые насаждения 
будут значительно более тяжёлыми.

Заключение
С учётом полученных данных совре-

менная граница распространения ясене-
вой изумрудной узкотелой златки достигает 
центральных районов Тамбовской обл., се-
веро-восточных районов Воронежской обл. и 
северо-западных районов Волгоградской обл. 
Следует ожидать, что через 2–5 лет златка с 
высокой вероятностью проникнет в регионы 
Среднего Поволжья и будет распространять-
ся в юго-западных районах Пензенской и за-
падных районах Саратовской областей.

Дальнейшее распространение вредите-
ля может привести к катастрофическим по-
следствиям для лесных экосистем с участи-
ем ясеня на охраняемых территориях, уже 
находящихся внутри инвазионного ареала 
(Теллермановский лес, государственный при-
родный заповедник «Хопёрский») или распо-
ложенных вблизи его современной границы 
(государственный природный заповедник 
«Воронинский», природные парки «Нижне-
хопёрский» и «Усть-Медведицкий»).
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NEW DATA ON THE SOUTHEASTERN BORDER OF THE 
INVASIVE RANGE OF AGRILUS PLANIPENNIS (COLEOPTERA: 

BUPRESTIDAE) IN THE EUROPEAN PART OF RUSSIA

© 2022 Volodchenko A.N.

Balashov Institute of Saratov State University, Balashov, 412300, Russia;
e-mail: kimixla@mail.ru 

The emerald ash borer, Agrilus planipennis, which is native to East Asia, is a highly destructive pest of 
ash trees (Fraxinus sp.) in European Russia and North America. This quarantine species is currently spread-
ing in the European part of Russia and in the east of Ukraine. The purpose of this study is to determine the 
distribution of the species in the south-east of the main part of the invasive range. The material is collected 
in the Tambov, Voronezh and Volgograd regions of the European part of Russia in 2021. The pest has spread 
to the central areas of the Tambov region, has almost completely populated the Voronezh region and has 
penetrated into the north-western part of the Volgograd region. Findings of Agrilus planipennis have shown 
that the invader continues to spread to the southeast of the European part of Russia. Agrilus planipennis is 
already located in the immediate vicinity of the regions of the European part of Russia, in which the com-
mon ash occupies the largest share in the forest fund. Further expansion will cause significant ecological 
and economic damage.

Key words: emerald ash borer, EAB, Fraxinus sp., alien species, invasive pest, range expansion, southeast 
of the European part of Russia.
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ПЛАНКТОНЕ ВОДОЁМОВ БАССЕЙНА РЕКИ ДОН
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В 2018–2019 гг. изучен зоопланктон р. Дон от истока до дельты, включая Цимлянское водохра-
нилище, судоходного канала Волга – Дон и верхней части Таганрогского залива Азовского моря. В 
бассейне р. Дон установлены местообитания двух понто-каспийских видов копепод (Heterocope caspia 
и Eurytemora caspica), а также трёх чужеродных видов: средиземноморской копеподы Calanipeda 
aquaedulcis, представителя неритической зоны океана Acartia (Acanthacartia) tonsa и восточно-азиат-
ского эвригалинного Thermocyclops taihokuensis. Впервые выявлены находки T. taihokuensis в р. Дон 
выше и ниже Цимлянского водохранилища, а также в водоёмах Волго-Донского канала. Показано, 
что в бассейне р. Дон и Таганрогском заливе Азовского моря обитает понто-каспийская Eurytemora 
caspica. Европейская копепода E. affinis, которую ранее регистрировали в регионе, в обследованных 
участках бассейна не обнаружена. Наибольшей встречаемостью (>80% проб) характеризовались 
понто-каспийские виды и Calanipeda aquaedulcis. Максимальной численности (>100 тыс. экз./м3) 
достигал недавний вселенец Thermocyclops taihokuensis. На примере Цимлянского водохранилища 
выявлено, что способом расселения понто-каспийских и чужеродных видов в бассейне р. Дон могут 
быть масштабные работы по интродукции планктонных и донных беспозвоночных, проводившиеся 
в 1950‒1970-х гг. в целях улучшения кормовой базы ценных видов рыб. Обсуждаются история рас-
селения изученных видов копепод и их популяционные характеристики.

Ключевые слова: бассейн реки Дон, понто-каспийские виды, чужеродные виды, Eurytemora 
caspica, Heterocope caspia, Calanipeda aquaedulcis, Thermocyclops taihokuensis, Acartia tonsa, распре-
деление, обилие, популяционные характеристики.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-79-98

Введение
Река Дон представляет часть важнейше-

го для Европейской России черноморско-ка-
спийско-волжского транзитного пути (ин-
вазионного коридора) расселения водных 
организмов с юга на север, вектором которо-
го является преимущественно судоходство 
[Slyn’ko et al., 2002; Слынько, Терещенко, 
2014]. Устьевая система р. Дон (Таганрог-
ский залив и дельта) из-за особенностей ре-
жима солёности и интенсивного судоходства 
служит «акклиматизационной камерой» для 
потенциально эвригалинных видов и «воро-
тами», через которые они колонизируют воды 
рек или распространяются в широтном на-
правлении вдоль побережья Азовского и Чёр-
ного морей [Panov et al., 2009]. В настоящее 
время выделяют два процесса расселения 

понто-каспийских видов: Азово-Каспийский 
обмен через судоходный канал Волга – Дон 
и вторжение в Каспийско-Волго-Балтийский 
водный путь [Son et al., 2020]. 

Кроме того, в районе Нижнего Дона 
функционирует сложная система гидро-
технических сооружений для ирригации и 
водоснабжения, связывающая бассейны р. 
Дон и нескольких других крупных рек (Дне-
пр, Кальмиус, Кубань, Кума и Терек) [Ма-
тишов, 2016; Козлов и др., 2021; Фролова, 
Жук, 2021]. Каналы правобережья р. Дон 
напорные, вода подаётся на водоразделы 
рек насосами, частично их водоводы пред-
ставлены наземными трубопроводами, часть 
которых выведена из эксплуатации в 2014 
г. из-за событий на Украине. В левобережье 
реки, напротив, преобладают самотёчные ис-
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кусственные гидросистемы. Во всех случаях 
для обеспечения бесперебойной работы во-
доводов вдоль их трассы построены каскады 
гидроузлов с водохранилищами и поливны-
ми прудами [Матишов, 2016]. Эти водоёмы 
служат накопителями видов-вселенцев, пун-
ктами их акклимации и отправными точками 
дальнейшего расселения. Так, в бассейне р. 
Северский Донец сформирована разветвлён-
ная водохозяйственная система, включающая 
четыре крупных водохранилища (ёмкостью 
около 1070 млн м3) многолетнего регулирова-
ния стока (Белгородское, Печенежское, Ста-
рооскольское, Краснопавловское), а также 
огромное количество (более 3600) прудов и 
небольших водохранилищ ёмкостью менее 
10 млн м3 [Вишневский, 2003; Сурков, По-
валишникова, 2021]. Многочисленные озёра 
и водохранилища расположены вдоль трас-
сы Донского Магистрального, Большого 
Ставропольского, Невинномысского и Ку-
мо-Манычского каналов, подпитывающих и 
опресняющих гидросистему р. Маныч [Вода 
России…, 2021; Козлов и др., 2021].

Басейн р. Дон крайне важен для понима-
ния путей и способов обмена видами с сосед-
ними крупными реками Волгой и Днепром. 
Считают [Son et al., 2020], что мониторинг 
водных биоинвазий в этом регионе должен 
быть сконцентрирован на ключевых пунктах 
акклимации и расселения видов: эстуарных 
зонах с крупными портами, выпусках кана-
лов и устьях притоков, связывающих каналы 
с другими речными бассейнами, а также в 
зоне подогретых вод вблизи Ростовской АЭС. 

История расселения понто-каспийских и 
чужеродных видов копепод в бассейне р. Дон 
насчитывает более 70 лет. Так, понто-каспий-
ская Heterocope caspia Sars, 1897 и предста-
вители рода Eurytemora (в основном E. velox 
(Lilljeborg, 1853)) были обычны в нижнем те-
чении р. Дон ещё до зарегулирования [Шей-
нин, 1960]. В Цимлянском водохранилище 
(вдхр.) Heterocope caspia появилась в 1952 
г. [Лившиц, 1954]. В 1960–1961 гг. она ста-
ла многочисленной и с этого времени начала 
вытеснять обычных для р. Дон копепод рода 
Eudiaptomus [Кафтанникова, 1965; Гламазда, 
1971а]. До 1970-х гг. в Весёловском и Проле-
тарском водохранилищах системы р. Запад-

ный Маныч Heterocope caspia не обнаружи-
вали [Круглова, 1962, 1972]. В 1970-х гг. этот 
вид в сравнительно большом количестве ре-
гистрировали в наиболее опреснённых участ-
ках Пролетарского вдхр. [Вольвич, 1982]. Тог-
да как копеподу Eurytemora affinis s.l. в этих 
водохранилищах указывали как обычный и 
многочисленный вид ещё в 1950–1970-х гг. 
при минерализации воды до 20 г/л [Круглова, 
1962, 1972; Вольвич, 1982].

Средиземноморская копепода Calanipeda 
aquaedulcis Kritschagin, 1873 широко распро-
странена в пресных и солоноватых (до 15‰) 
водах: реках, озёрах и морях юга Европейской 
России [Боруцкий и др., 1991; Степаньянц и 
др., 2015]. В частности, это обычный вид в 
лиманах Чёрного моря, в Каспийском и Азов-
ском морях. В Северном Каспии и дельте р. 
Волги C. aquaedulcis обитает с начала про-
шлого века [Чугунов, 1921]. В 1960-х гг. вид 
проник в Волгоградское вдхр. [Вьюшкова, 
Гурова, 1968]. С 2017 г. C. aquaedulcis стала 
массовым видом в Средней и Нижней Волге 
от Куйбышевского вдхр. до дельты [Lazareva, 
2018, 2019]. В р. Дон ниже плотины Цимлян-
ской ГЭС, включая дельту, C. aquaedulcis ста-
ли регулярно находить в 1950-х гг. [Шейнин, 
1960]. В Цимлянском вдхр. этот вид обитает 
с 1959 г. [Гламазда, 1971а, 1974]. В начале 
1970-х гг. C. aquaedulcis вселили в водохра-
нилища системы р. Маныч для улучшения 
кормовой базы рыб [Круглова и др., 1976]. 
Здесь вид успешно натурализовался, а с 1975 
г. вошёл в состав доминантов зоопланктона 
[Вольвич, 1982].

Копепода Acartia (Acanthacartia) tonsa 
Dana, 1849 является представителем ком-
плекса фауны неритической зоны западной 
Атлантики, Индийского и Тихого океанов 
[Gubanova, 2000]. В 1970-х гг. она заселила 
Чёрное море, а в 2000 г. обнаружена в Азов-
ском море [Belmonte et al., 1994; Gubanova, 
2000; Прусова и др., 2002]. С 2003 г. A. tonsa 
встречается в Азовском море фактически по-
всеместно, в том числе в Таганрогском заливе, 
за исключением его наиболее опреснённых 
участков (солёность <2.5‰) в дельте р. Дон 
[Поважный, 2009; Селифонова, 2013]. В пе-
риод максимального развития (июнь – июль) 
численность популяции A. tonsa в заливе до-
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стигает 36–38 тыс. экз./м3 (более 80% обилия 
копепод) [Селифонова, 2013; Матишов и др., 
2015]. В начале 1980-х гг. данный вид вселил-
ся в Каспий [Прусова и др., 2002]. В 2010-х 
гг. в Северном Каспии в июле и сентябре A. 
tonsa достигала >25 тыс. экз./м3 (>70% чис-
ленности зоопланктона), в Среднем Каспии – 
до 9 тыс. экз./м3 (>45% обилия зоопланктона) 
[Krupa et al., 2015].

Основной ареал Thermocyclops taihokuensis 
(Harada, 1931) охватывает Центральную и 
Восточную Азию [Mirabdullayev, Kuzmetov, 
1997; Guo, 1999; Monchenko, 2008; Dela Paz et 
al., 2016]. Вид также известен из Казахстана и 
Узбекистана [Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997; 
Monchenko, 2008; Степаньянц и др., 2015; Ка-
лымбетова, 2017]. В 2000-х гг. T. taihokuensis 
обнаружен в Северо-Восточном и Среднем 

Каспии [Monchenko, 2008; Шарапова, 2014; 
Степаньянц и др., 2015]. В бассейн р. Дон вид 
проник совсем недавно (10 лет назад), впер-
вые он зарегистрирован в Цимлянском вдхр. 
в 2012 г. [Вехов и др., 2014]. 

Цель настоящей работы проанализиро-
вать распространение двух понто-каспийских 
и трёх чужеродных видов планктонных копе-
под в бассейне р. Дон в современный период. 

Материал и методы
Район исследований. Река Дон – одна из 

крупнейших рек Европы (длина 1870 км, 
бассейн 422 тыс. км²), она берёт начало на 
севере Среднерусской возвышенности (Туль-
ская обл.) и впадает в Таганрогский залив 
Азовского моря. Ширина русла реки в верх-
нем течении менее 150 м, в среднем течении 

Рис. 1. Точки отбора проб и находок понто-каспийских и чужеродных планктонных копепод в бассейне р. Дон. 
Чёрные кружки – копеподы обнаружены, светлые кружки – не обнаружены.
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ниже г. Воронежа она увеличивается до 350 
м [Фролова, Жук, 2021]. Пойма р. Дон ниже 
Цимлянского вдхр. расширяется до 10–30 км, 
русло – до 550 м. Здесь расположены мно-
жество ответвлений русла (ериков), стариц и 
озёр. В этом районе р. Дон принимает глав-
ные притоки: справа в него впадает р. Север-
ский Донец (длина 1050 км, площадь бассей-
на – 99 тыс. км2), слева – р. Западный Маныч 
(длина 420 км, бассейн 48 тыс. км2). От Про-
летарского вдхр. до устья р. Маныч доступна 
для прохода грузовых судов с низкой осадкой 
[Козлов и др., 2021]. Ниже г. Ростова-на-Дону 
начинается дельта р. Дон с многочисленными 
рукавами (длина дельты 38 км, площадь 540 
км2). Река судоходна на протяжении 1355 км 
от Таганрогского залива до г. Лиски.  

В среднем течении р. Дон существует 
единственное на этой реке Цимлянское вдхр. 
(координаты центра 47°50ʹ с. ш., 42°50ʹ в. д.), 
заполненное в 1952–1953 гг. (рис. 1). При 
нормальном подпорном уровне (НПУ, 36 
м БС (балтийская система высот)) его пло-
щадь 2700 км², средняя глубина 8.8 м, макси-
мальная 30 м, скорость водобмена 1.05 год-1 
[Авакян и др., 1987]. Чаша водохранилища 
образована котловиной с тремя расширения-
ми, приуроченными к устьевым областям рек 
Чир, Аксай Курмоярский и Цимла; выделяют 
четыре плёса: Верхний, Чирской, Потёмкин-
ский и Приплотинный [Вехов и др., 2014]. 

В верхнем участке Цимлянского вдхр. 
ниже г. Калача расположен вход в судоходный 
канал Волга – Дон (рис. 1), он построен в 1952 
г. Со стороны Волги канал начинается ниже 
г. Волгограда, по долине р. Сарпа (приток р. 
Волга) он проходит к водоразделу рек Волги 
и Дона, затем выходит в долину р. Червлёная 
(приток р. Дон), на которой системой плотин 
и шлюзов образованы два небольших водо-
хранилища Варваровское (48°34ʹ с. ш., 44°10′ 
в. д., 26 км2) и Бреславское (48°37′ с .ш., 44°06′ 
в. д., 15 км2), далее канал выходит в долину 
р. Карповка (приток р. Дон) и Карповское 
вдхр. (48°38′ с. ш., 43°40′ в. д., 42 км2) [Мо-
руков, 2006]. Канал питается донской водой, 
которая подаётся тремя насосными станци-
ями на водораздел в Варваровское вдхр., от-
куда самотёком стекает в Волгу. Карповское 
и Бреславское водохранилища сравнительно 

мелководны (средняя глубина менее 4 м), в 
Варваровском средняя глубина (7.8 м) близка 
к таковой в Цимлянском вдхр. [Авакян и др., 
1987]. 

Цимлянское вдхр. по уровню развития 
фитопланктона (до 50 мг/л) характеризуют 
как гипертрофное [Вехов и др., 2014; Ми-
неева и др., 2020]. Водохранилища канала 
Волга – Дон также относятся к высокопро-
дуктивным экосистемам, однако сведения об 
их современном трофическом статусе в лите-
ратуре отсутствуют. Нижний Дон относят к 
нарушенным, сильно техногенно загрязнён-
ным, а в последние годы ещё и осолонённым 
экосистемам [Матишов и др., 2016, 2018].

Отбор и лабораторный анализ проб. В 
конце августа – начале сентября 2018 г. об-
следована акватория Цимлянского вдхр. (16 
станций), а также три небольших водохрани-
лища канала Волга – Дон (4 станции) (рис. 1). 
В начале октября 2019 г. изучен зоопланктон 
р. Дон от истока до дельты (12 станций). 

На водохранилищах ракообразных учиты-
вали в тотальных пробах зоопланктона, кото-
рые отбирали сетью Джеди с диаметром вход-
ного отверстия 12 см и ситом с ячеёй 74 мкм, 
облавливали весь столб воды от дна до по-
верхности водоёма. В р. Дон пробы отбирали 
в прибрежье (глубина 1–2 м) мерным ведром 
с последующей концентрацией планктона че-
рез сито с ячеёй 74 мкм, фильтровали 100 л 
воды. Все сборы фиксировали 4%-м форма-
лином и просматривали в лаборатории под 
стереомикроскопом StereoDiscovery-12 (Carl 
Zeiss, Jena). Таксономическую идентифика-
цию копепод проводили с использованием 
работ [Монченко, 1974; Боруцкий и др., 1991; 
Guo, 1999; Прусова и др., 2002; Monchenko, 
2008; Sukhikh, Alekseev, 2013; Степаньянц и 
др., 2015; Dela Paz et al., 2016].

В пробах определяли общую численность 
вселенцев, размеры половозрелых рачков, со-
отношение полов и плодовитость самок. Чис-
ленность приведена с учётом копеподитов и 
науплиусов, количество которых принимали 
пропорциональным обилию взрослых особей 
данных видов, обнаруженных в пробе. Длину 
тела рачков измеряли с помощью окулярно-
го микрометра 50/10 мм Stemi при увеличе-
нии 25–50х. Фотографии выполнены камерой 
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AxioCam MRс5 (микроскоп StereoDiscovery 
V.12) при увеличении 60х, а также NikonDS-
Fi1 (микроскоп Nikon Eclipse 80i) при увели-
чении 20–60х. 

Результаты исследования
Распространение и распределение обилия. 

В бассейне р. Дон обнаружены два понто-ка-
спийских вида (Heterocope caspia и Eurytemora 
caspica Sukhikh et Alekseev, 2013), один сре-
диземноморский (Calanipeda aquaedulcis), 
один из неритической зоны западной Атлан-
тики, Индийского и Тихого океанов (Acartia 
tonsa) и один восточноазиатский эвригалин-
ный (Thermocyclops taihokuensis). Большин-

ство вселенцев относились к Calanoida, толь-
ко один вид (T. taihokuensis) – к Cyclopoida. 
Указанные виды обнаружены на глубинах от 
1 до 18 м при температуре воды в августе 21–
23 °С и в октябре при 14–16 °С (табл. 1).

Понто-каспийские копеподы и Calanipeda 
aquaedulcis обитали в водоёмах Волго-Дон-
ского канала и р. Дон от г. Калача до верхней 
части её эстуария (Таганрогский залив Азов-
ского моря) (табл. 1), встречаемость всех трёх 
видов была очень высокой (80–86% проб). 
Для Thermocyclops taihokuensis она составля-
ла 64% проб и была максимальной в Цимлян-
ском вдхр. (76% проб). Этот вид дальше дру-
гих проникал вверх по р. Дон, в небольшом 

Примечание. Тводы – температура воды. Авандельта – расстояние до станции от авандельты р. Дон, км. 

Таблица 1. Характеристики местообитаний понто-каспийских и чужеродных видов копепод в бассейне р. Дон в 
2018–2019 гг. 

Станция Координаты, 
с. ш., в. д. Глубина, м Тводы, °С Вид Авандельта, 

км 

р. Дон выше водохранилища

р. Дон у с. Казанская 49°47.340′,
41°08.262′ 1 14 T. taihokuensis 770

Канал Волга – Дон

Варваровское вдхр. 48°29.460′,
44°13.565′ 8–12 23 C. aquaedulcis, H. caspia, 

E. caspica 500

Бреславское вдхр. 48°36.565′,
44°05.919′ 6–8 22 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 490

Карповское вдхр. 48°38.177′,
43°40.205′ 5 23 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 460

Цимлянское вдхр.

Верхний участок 48°37.196′,
43°31.801′ 1–7 14–23 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 445

Чирской участок 48°22.766′,
43°10.294′ 1–9 21–22 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 410

Потёмкинский участок 47°52.480′,
42°54.038′ 3–12 21–22 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 350

Приплотинный 
участок

47°43.071′,
42°22.419′ 11–18 22 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 290

р. Дон ниже водохранилища
р. Дон у 
пос. Константиновск

47°33.924′,
41°07.854′ 2 16 C. aquaedulcis, H. caspia

E. caspica 190

р. Дон 
у пос. Семикаракорск

47°32.346′,
40°48.870′ 2 16 C. aquaedulcis, H. caspia

E. caspica 155

Устьевая область
р. Маныч

47°14.904′,
40°15.342′ 1 14 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 90

Дельта р. Дон ниже порта г. 
Азов (левый берег)

47°07.632′,
39°22.584′ 2 16 C. aquaedulcis, H. caspia

E. caspica 16

Авандельта р. Дон у с. Зай-
мо-Обрыв (левый берег) 

47°01.974′,
39°18.192′ 1 15 T. taihokuensis, C. aquaedulcis

H. caspia, E. caspica 0

Таганрогский залив у с. 
Чумбур-Коса (левый берег)

46°57.336′,
38°55.236′ 1 15 C. aquaedulcis, E. caspica

A. tonsa –30
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количестве (менее 30 экз./м3) он зарегистри-
рован у станицы Казанская (49°47′ с. ш.) – это 
на 240 км выше зоны выклинивания подпора 
Цимлянского вдхр. Однако он отсутствовал 
в Варваровском вдхр. – самом восточном и 
ближнем к р. Волга в системе канала Волга – 
Дон (табл. 1). В дельте р. Дон T. taihokuensis 
тоже обнаружен (350 экз./м3), но не найден в 
верхней (восточной) части Таганрогского за-
лива. Копепода Acartia tonsa зарегистрирова-
на в сравнительно большом количестве (бо-
лее 10 тыс. экз./м3) у левого (южного) берега 
Таганрогского залива вблизи с. Чумбур-Коса 
(табл. 1).

Наибольшую численность всех видов, 
за исключением Acartia tonsa, регистриро-
вали в разных участках водохранилищ на 
расстоянии 290–490 км от авандельты р. 
Дон (рис. 2). Так, Thermocyclops taihokuensis 
был многочислен (140–170 тыс. экз./м3) в 
Верхнем и Чирском участках Цимлянско-
го вдхр., Heterocope caspia достигала 20–50 
тыс. экз./м3 в Потёмкинском и Приплотин-
ном участках этого водохранилища, а также 
в Бреславском вдхр. Почти 50 тыс. экз./м3 
формировала Calanipeda aquaedulcis в При-
плотинном участке Цимлянского вдхр. Оби-
лие Eurytemora caspica было максимально 

(18 тыс. экз./м3) в Карповском вдхр. В р. Дон 
ниже плотины Цимлянской ГЭС заметную 
численность образовывали только Calanipeda 
aquaedulcis (до 6 тыс. экз./м3) и Eurytemora 
caspica (до 4 тыс. экз./м3).

На большинстве участков обитали со-
вместно 3–4 вида вселенцев (рис. 3). В 
водохранилищах наибольший вклад (бо-
лее 40%) в их общую численность вноси-
ли Thermocyclops taihokuensis, Heterocope 
caspia и Calanipeda aquaedulcis. В реке от 
плотины Цимлянской ГЭС до дельты преоб-
ладала (более 50% численности вселенцев) 
C. aquaedulcis, в авандельте – Eurytemora 
caspica (более 50%), а в Таганрогском заливе 
– Acartia tonsa (более 70%). 

Характеристики видов копепод. 
Eurytemora caspica – самая мелкая среди пон-
то-каспийских копепод, обитающих в бассей-
не р. Дон. Длина тела половозрелых самок в 
реке ниже Цимлянского вдхр. достигала 1.3 
мм (среднее 1.0±0.04 мм), самцов – 1.1 мм 
(среднее 0.9±0.02 мм). Сравнительно круп-
ные особи (самки до 1.2 мм, самцы до 1.1 
мм) отмечены также в Волго-Донском кана-
ле (табл. 2). В Цимлянском вдхр. количество 
самок было почти вдвое больше, чем самцов, 
в водоёмах канала Волга – Дон соотношение 

Рис. 2. Численность копепод в бассейне р. Дон на разном удалении от авандельты.
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полов было близким к 1:1, в речном участке 
преобладали самцы. Максимальная инди-
видуальная плодовитость E. caspica (в сред-
нем 23±1.4, максимально до 35 яиц в яйце-
вом мешке) зарегистрирована в Цимлянском 
вдхр. Крайне низкой (1–6 яиц на самку) была 
плодовитость вида в р. Дон ниже Цимлян-
ского вдхр. Вероятно, это определялось со-
четанием высокой скорости течения и недо-
статка пищи. Фотографии рачков и описание 
их определительных признаков приведены в 
работах [Sukhikh, Alekseev, 2013; Lazareva, 
2019].

Рис. 3. Соотношение обилия исследованных копепод в разных участках бассейна р. Дон. 1 – Thermocyclops 
taihokuensis, 2 – Calanipeda aquaedulcis, 3 – Heterocope caspia, 4 –Eurytemora caspica, 5 – Acartia tonsa.

Примечание. Участки: 1 – Цимлянское вдхр., 2 – канал Волга – Дон, 3 – р. Дон ниже Цимлянского вдхр., 4 – дельта 
р. Дон. Здесь и в таблицах 3–6: ♀/♂ – соотношение количества самок и самцов в популяции, n – количество особей, 
использованных для популяционного анализа. Здесь и в таблицах 3–5: для показателя 1 приведены минимум и 
максимум, для показателей 2–4: над чертой – среднее с его ошибкой, под чертой – минимум и максимум.

№ Показатель
Участок

1 2 3 4

1 Численность, тыс. экз./м3 0.1–17.9 3.1–17.9 0.2–1.3 0.1–3.8

2 Длина тела ♀, мкм 972±16
720–1160

995±16
880–1080

1000±36
800–1160

1037±23
960–1280

3 Длина тела ♂, мкм 951±7
840–1120

935±18
840–1040

923±15
880–1160

953±15
920–1040

4 Плодовитость, яиц/♀ 16±1.2
6–40

23±1.4
14–35

2±0.4
1–4

4±0.6
2–6

5 ♀/♂ 0.9 1.7 0.6 1.2

7 n 112 35 24 26

Таблица 2. Некоторые характеристики Eurytemora caspica из разных участков бассейна р. Дон в августе – октябре 
2018–2019 гг. 

Heterocope caspia наиболее крупный вид 
копепод в бассейне р. Дон. Длина тела взрос-
лых самок составляла 1.4–1.6 мм, самцов 
1.3–1.4 мм, наибольшие размеры тела рачков 
зарегистрированы в Цимлянском вдхр. (табл. 
3). В реке ниже водохранилища обнаружены 
преимущественно копеподиты H. caspia. Со-
отношение полов повсюду было близко к 1:1. 
Индивидуальная плодовитость этого вида 
сильно варьировала, среднее (19±1.8 яиц на 
самку) и максимальное значение (до 37 яиц 
на самку) были наибольшими в Цимлянском 
вдхр. Фотографии рачков и их определитель-
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ные признаки приведены в работе [Lazareva, 
2019].

Копепода Calanipeda aquaedulcis – круп-
ный, хорошо заметный вселенец. Длина тела 
самок в р. Дон достигала 1.4 мм, самцов – 1.2 
мм. Размеры взрослых особей вида почти не 
изменялись от участка к участку, соотношение 
полов было повсеместно близко к 1:1 (табл. 
4). В конце лета C. aquaedulcis активно раз-
множалась, самки несли до 23 яиц, наиболь-
шая индивидуальная плодовитость (в среднем 
19±0.8 яиц на самку) наблюдалась в водоёмах 
Волго-Донского канала. В реке ниже Цимлян-
ского вдхр. яйценосные самки отсутствовали, 
популяция была представлена в основном ко-
пеподитами. Фотографии рачков и описание 
их определительных признаков приведено в 
работах [Lazareva, 2018, 2019].

 Таблица 3. Некоторые характеристики Heterocope caspia из разных участков бассейна р. Дон в августе – октябре 
2018–2019 гг.

№ Показатель
Участок

1 2

1 Численность, тыс. экз./м3 0.1–128.3 1.0–28.6

2 Длина тела ♀, мкм 1453±22
1200–1640

1360±22
1200–1400

3 Длина тела ♂, мкм 1317±8
1280–1400

1219±19
1120–1280

4 Плодовитость, яиц/♀ 19±1.8
6–37

13±4.4
3–24

5 ♀/♂ 1.3 1.0

7 n 82 23

Примечание. Участки: 1 – Цимлянское вдхр., 2 – канал Волга – Дон.

Таблица 4. Некоторые характеристики Calanipeda aquaedulcis из разных участков бассейна р. Дон в августе – 
октябре 2018–2019 гг. 

№ Показатель
Участок

1 2

1 Численность, тыс. экз./м3 0.1–91.8 4.8–6.0

2 Длина тела ♀, мкм 1267±12
1080–1400

1268±22
1200–1360

3 Длина тела ♂, мкм 1093±18
960–1160

1025±18
920–1080

4 Плодовитость, яиц/♀ 15±0.5
12–23

19±0.8
17–22

5 ♀/♂ 1.1 1.0

7 n 74 16

Примечание. Участки: 1 – Цимлянское вдхр., 2 – канал Волга – Дон. 

Габитус копеподы Thermocyclops taiho
kuensis заметно отличался от такового пред-
ставителей рода, обычных в водоёмах бас-
сейна р. Дон: T. oithonoides (Sars, 1863) и T. 
crassus (Fischer, 1853). Самки T. taihokuensis 
крупнее и массивнее, благодаря чему хорошо 
заметны в пробах зоопланктона. Апикальные 
щетинки их фурки широко расставлены, цен-
тральные из них S-образно изогнуты (рис. 
4а). Боковая щетинка заметно сдвинута на 
спинную сторону фуркальных ветвей и рас-
положена в нижней трети их длины. Яйцевые 
мешки самок длинные и плотно прижаты к аб-
домену. Боковые ветви семяприёмника самки 
удлинённые с сильно изогнутыми боковыми 
краями (рис. 2б). Внутренний шип дисталь-
ного членика эндоподита четвёртой пары 
ног прямой и мощный, вооружён крепкими 
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зубцами, симметрично расположенными на 
обоих его краях (рис. 2в). Одним из отличи-
тельных признаков самца являются очень 
длинные и тонкие центральные апикальные 
щетинки фурки, концы которых сильно со-
гнуты на брюшную сторону.

Максимальная длина тела самок T. tai
hokuensis достигала 1.2 мм, самцов 0.9 мм, 
наиболее крупные особи обитали в Цимлян-
ском вдхр. (табл. 5). Соотношение полов ва-
рьировало от 1:1 в канале Волга – Дон до 2:1 
в дельте р. Дон. Наибольшую индивидуаль-
ную плодовитость (в среднем 20±1, макси-
мально до 36 яиц на самку) регистрировали в 
Цимлянском вдхр.

Взрослые особи Acartia tonsa из эстуа-
рия р. Дон характеризовались небольшими 

Рис. 4. Строение тела самки Thermocyclops taihokuensis. а – общий вид яйценосной самки, б – семяприёмник, в – 
дистальные членики четвёртой пары ног с апикальными шипами [по: Lazareva et al., 2022]. 

Примечание. Участки: 1 – Цимлянское вдхр., 2 – канал Волга – Дон, 3 – дельта р. Дон. * – единичные находки вида.

Таблица 5. Некоторые характеристики Thermocyclops taihokuensis из разных участков бассейна р. Дон в августе–
октябре 2018–2019 гг. 

№ Показатель
Участок

1 2 3*

1 Численность, тыс. экз./м3 4.1–624.8 24.1–30.8 0.4

2 Длина тела ♀, мкм 980±13
760–1160

864±27
800–920 920

3 Длина тела ♂, мкм 758±13
680–880

704±16
680–760 760

4 Плодовитость, яиц/♀ 20±1.2
10–36

18±1.4
14–20 26

5 ♀/♂ 1.5 1.0 2.0

7 n 91 10 3

размерами тела, наибольшая длина самок не 
превышала 1 мм, самцов 0.8 мм (табл. 6). В 
популяции преобладали самки, которых было 
почти вдвое больше, чем самцов. О размно-
жении вида свидетельствовало наличие спер-
матофоров у самок и самцов. Самки A. tonsa 
не вынашивают яйца в яйцевом мешке, а от-
кладывают прямо в воду. Яйца опускаются на 
дно, что изолирует их от взрослых особей и 
исключает каннибализм [Stottrup et al., 1986]. 
Определение плодовитости этого вида воз-
можно только в эксперименте.

Отличительными характеристиками стро-
ения тела A. tonsa являлись короткий абдомен 
и укороченные фуркальные ветви. У самки 
длина фуркальных ветвей немного больше 
ширины, а у самца они почти круглые (рис. 
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Таблица 6. Некоторые характеристики Acartia tonsa из верхней (восточной) части Таганрогского залива в октябре 
2019 г. 

№ Показатель Значения

1 Численность, тыс. экз./м3 10.6*

2 Длина тела ♀, мкм 876±28
680–1000

3 Длина тела ♂, мкм 813±20
720–840

4 ♀/♂ 1.7

5 n 16

Примечание. Для показателей 2–3: над чертой – среднее с его ошибкой, под чертой – минимум и максимум. * – 
данные для одной станции, единственная проба.

5б и 5г). Все апикальные щетинки фурки 
покрыты длинными густыми волосками, ко-
торые отсутствовали только на дорзальной 
щетинке. Пятая пара ног (Р5) самок очень 
маленькая, но хорошо просматривалась при 
латеральном положении тела. В этом поло-
жении на передней поверхности базиподита 
Р5 A. tonsa виден бугорок (рис. 5а), который 

отсутствует у родственного вида A. clausi 
Giesbrecht, 1889. Удлинённый дистальный 
членик Р5 A. tonsa переходит в длинную и 
тонкую щетинку, в средней части густо по-
крытую волосками (рис. 5а). Апикальная и 
латеральная щетинки Р5 почти одинаковой 
длины. От других копепод, перечисленных в 
настоящей работе, акарцию также можно от-

Рис. 5. Строение тела Acartia tonsa. а – генитальный сегмент со сперматофором и пятая пара ног (Р5) самки в 
латеральном положении, на врезке апикальная щетинка Р5; б – абдомен и вооружение фуркальных ветвей самки в 
вентральном положении; в – абдомен и Р5 самца в дорзальном положении, г – вооружение фуркальных ветвей самца.
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личить по форме веера апикальных щетинок 
фурки (рис. 5б и 5г), строению Р5 самца (рис. 
5в) и антеннулам с длинными, густо оперён-
ными щетинками. Подробное описание мор-
фологии A. tonsa, рисунки и микрофотогра-
фии деталей строения приведены в работах 
[Belmonte et al., 1994; Прусова и др., 2002]. 

Сосуществование вселенцев, понто-ка
спийских и аборигенных видов копепод. В конце 
лета в Цимлянском вдхр. и всех трёх водохра-
нилищах канала Волга – Дон фактически всю 
численность копепод формировали вселенцы 
и понто-каспийские виды. В канале единично 
отмечали аборигенные виды Thermocyclops 
crassus и Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857), 
а также ещё одного вселенца Acanthocyclops 
americanus (Marshall, 1892). Напротив, в Цим-
лянском вдхр. A. americanus был массовым 
видом (13–14% обилия ракообразных). Из або-
ригенных копепод единично зарегистрированы 
Thermocyclops crassus и Mesocyclops leuckarti в 
основном в Верхнем участке водохранилища. 

В октябре в р. Дон ниже Цимлянской 
ГЭС и выше выклинивания подпора водо-
хранилища отмечены отдельные особи двух 
нативных видов M. leuckarti и Thermocyclops 
crassus. В реке выше станицы Казанской все-
ленцы и понто-каспийские виды отсутство-
вали, местные копеподы были представлены 
немногочисленными (суммарно <5 тыс. экз./
м3) литоральными формами преимуществен-
но Cyclopoida: Eucyclops serrulatus (Fisсher, 
1851), E. macrurus (Sars, 1863), E. macruroides 
(Lilljeborg, 1901), Paracyclops fimbriatus 
(Fisсher, 1853) и Macrocyclops albidus (Jurine, 
1820). Копеподиты Calanoida Eurytemora 
velox отмечены у левого берега р. Дон вбли-
зи п. Лиски, взрослые особи Arctodiaptomus 
wierzejskii (Richard, 1888) – у станицы Казан-
ская. Таким образом, в большинстве обследо-
ванных участков бассейна р. Дон, в том числе 
во всех водохранилищах, в таксоценозе пела-
гических копепод в конце лета и осенью по 
встречаемости и обилию преобладали пон-
то-каспийские и чужеродные виды копепод.

Обсуждение результатов
С учётом литературных данных наиболь-

шее число понто-каспийских и чужеродных 
видов копепод выявлено в дельте р. Дон (5 ви-

дов), а также Таганрогском заливе на границе 
с донской дельтой, Цимлянском вдхр., р. Дон 
ниже водохранилища и водоёмах Волго-Дон-
ского канала (по 4 вида в каждом участке) 
(табл. 7). В 2018–2019 гг. впервые выявлено 
местообитание копеподы T. taihokuensis в че-
тырёх участках за пределами Цимлянского 
вдхр. Кроме того, установлено, что в бассей-
не р. Дон и Таганрогском заливе Азовского 
моря обитает понто-каспийская Eurytemora 
caspica. Европейская копепода E.  affinis 
(Poppe, 1880), отмеченная в работах [Поваж-
ный, 2009; Свистунова и др., 2014; Матишов 
и др., 2016], в обследованных участках бас-
сейна не обнаружена. Не проверенной оста-
ётся видовая принадлежность представите-
лей рода Eurytemora в водоёмах манычской 
системы. Все четыре вида копепод, населяю-
щие Волго-Донской канал (табл. 7), обитают 
как в Цимлянском вдхр., так и в р. Волге ниже 
г. Волгограда [Lazareva, 2019]. 

Следует отметить высокую численность 
Acartia tonsa в Таганрогском заливе вблизи 
авандельты р. Дон (табл. 1) и отдельные на-
ходки этого вселенца в рукавах дельты [Сви-
стунова и др., 2014]. Отсюда яйца и науплиусы 
A. tonsa могут проникнуть с водоплаваю-
щими птицами в водохранилища р. Маныч, 
расстояние от авандельты до Весёловского и 
Пролетарского водохранилищ всего 100–200 
км. Диапазон оптимальной солёности для 
данного вида 2–25‰ [Castro-Longoria, 2003; 
Поважный, 2009; Селифонова, 2013; Krupa et 
al., 2015]. Минерализация воды в Чограйском 
и Весёловском водохранилищах составляет 
2–3‰, в Пролетарском – 5–20‰, в его центре 
35–50‰ [Степаньян, Старцев, 2014]. Можно 
предположить, что A. tonsa в ближайшие 10 
лет способна заселить подходящие для неё 
участки этих водоёмов. Ранее водоёмы р. 
Маныч освоила Calanipeda aquaedulcis, ин-
тродуцированная туда в 1970-х гг. [Вольвич, 
1982; Степаньян, Старцев, 2014; Матишов и 
др., 2016]. Она обладает сходными требова-
ниями к солёности воды (0.5–29‰) [Биологи-
ческие инвазии…, 2004; Селифонова, 2013]. 

Наряду с такими традиционными вектора-
ми биоинвазий, какими являются судоходство 
и строительство гидротехнических соору-
жений [Мордухай-Болтовской, 1960; Морду-
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Таблица 7. Современное распространение понто-каспийских и чужеродных видов копепод в бассейне р. Дон с 
учётом собственных и литературных данных 

Участок

Понто-каспийские виды Чужеродные виды

ИсточникHeterocope 
caspia

Eurytemora 
caspica

Calanipeda 
aquaedulcis

Thermocyclops 
taihokuensis

Acartia 
tonsa

р. Дон выше 
Цимлянского вдхр. – – – + – [12]

Канал Волга – Дон + + + + – [4]

Цимлянское вдхр. + +* + + – [1, 3, 4]

р. Дон ниже Цимлянско-
го вдхр. + +* + + – [6, 12]

р. Северский Донец 
(водохранилища) – – – – – [5]

р. Северский Донец 
(нижнее течение) + – + – – [6]

р. Западный Маныч – +* + – – [6, 9, 10]

Дельта р. Дон + +* + + + [2, 12]

Таганрогский залив + +* + – + [7, 8, 11, 12]

Примечание. Источники: 1 – Свистунова, Саяпин, 2010; 2 – Свистунова и др., 2014; 3 – Голоколенова и др., 2019; 
4 – Лазарева, Сабитова, 2021; 5 – Шмакова и др., 2014; 6 – Матишов и др., 2016; 7 – Поважный, 2009; 8 – Селифо-
нова, 2013; 9 – Кренёва и др., 2010; 10 – Степаньян, Старцев, 2014; 11 – Матишов и др., 2015; 12 – данные автора. 
* – в литературных источниках указана Eurytemora affinis s.l.

хай-Болтовской, Дзюбан, 1976; Slyn’ko et al., 
2002; Биологические инвазии…, 2004], в бас-
сейне р. Дон большое значение имеет пла-
новая интродукция в 1950–1970-х гг. водных 
ракообразных в целях улучшения кормовых 
ресурсов ценных видов рыб. Из планктонных 
ракообразных намеренно вселяли только C. 
aquaedulcis в Пролетарское и Весёловское 
водохранилища [Круглова и др., 1976]. Од-
нако из дельты р. Дон в 1951–1956 гг. интро-
дуцировали мизид и корофиид в водоёмы ма-
нычской системы, а в 1955–1958 гг. – мизид в 
Цимлянское вдхр. [Карпевич, 1975]. С этими 
донными ракообразными попутно могли за-
нести яйца, науплиусов, а возможно и взрос-
лых особей некоторых копепод. Так, регуляр-
ными наблюдениями на Цимлянском вдхр. 
установлено [Кафтанникова, 1965; Гламазда, 
1971а, 1974], что в 1959–1961 гг. фактически 
сразу после вселения мизид стали многочис-
ленными C. aquaedulcis и Heterocope caspia. 

Донных животных в этот водоём вселяли 
неоднократно. В частности, в 1958–1965 гг. 
из Таганрогского залива в Цимлянское вдхр. 

интродуцировали полихет и моллюсков [Кар-
певич, 1975]. Именно в эти сроки или немно-
го позже в водоёме начали расселяться и до-
стигли массового развития понто-каспийские 
солоноватоводные кладоцеры (Cornigerius 
maeoticus (1961 г.), Podonevadne trigona ovum 
(1966 г.) и Cercopagis pengoi (1970 г.) [Гламаз-
да, 1969, 1971а, б]. Их латентные яйца могли 
попасть сюда из донных отложений, с кото-
рыми транспортировали полихет. Представ-
ленные примеры указывают на то, что мас-
штабные работы ХХ в. по искусственному 
«улучшению» состава и общей продуктив-
ности водоёмов Понто-каспийского бассейна 
необходимо учитывать при анализе источ-
ников и векторов расселения планктонных 
беспозвоночных. Ниже приведено описание 
современного распространения (после 2010 
г.) в бассейне р. Дон, условий обитания, а 
также сравнительный анализ характеристик 
пяти изученных видов копепод.

В настоящее время Heterocope caspia об-
разует до 57% численности ракообразных 
летнего зоопланктона в центральной и юж-
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ной части Цимлянского вдхр., а также до 20% 
в водоёмах Волго-Донского канала [Свисту-
нова, Саяпин, 2010; Голоколенова и др., 2019; 
Лазарева, Сабитова, 2021]. До поздней осени 
вид встречается в р. Дон ниже плотины Цим-
лянской ГЭС (табл. 1). Этот вид зарегистри-
рован также в нижнем участке р. Северский 
Донец [Матишов и др., 2016]. Но выше по 
течению в Белгородском и Старооскольском 
водохранилищах H. caspia не обнаружена 
[Шмакова и др., 2014]. С 2010-x гг. H. caspia 
не упоминают в составе массовых предста-
вителей зоопланктона Манычских водохра-
нилищ, вероятно из-за слишком высокой (до 
50 г/л) минерализации воды [Кренёва и др., 
2010; Степаньян, Старцев, 2014; Матишов и 
др., 2016].

В Азовском море H. caspia в небольшом 
количестве обитает преимущественно в 
опреснённом Таганрогском заливе при <7‰ 
[Поважный, 2009; Селифонова, 2013]. Она 
может жить в пресной воде [Мордухай-Бол-
товской, Дзюбан, 1976]. С середины 1960-х 
H. caspia обитает в водохранилищах р. Вол-
ги [Волга и её жизнь, 1978; Тимохина, 2000]. 
Здесь вид размножается всё лето, сезонные 
пики численности в Куйбышевском вдхр. от-
мечены в июле и августе-сентябре [Тимохина, 
2000]. В 2015–2017 гг. установлено, что вид 
многочислен (обычно 2–7, локально более 40 
тыс. экз./м3) по всей Волге от г. Астрахань до 
устья р. Камы и по Каме от её слияния с р. 
Волгой до верховьев Камского вдхр. при ми-
нерализации воды <0.4 г/л [Lazareva, 2019]. 
Средняя длина взрослых самок H. caspia из 
бассейна р. Дон составляет 1.41±0.02 мм, их 
плодовитость – 16±4 яйца на самку. Самки из 
р. Волги (1.54±0.03 мм) несколько крупнее 
донских, но их плодовитость (17±1 яйца на 
самку) сопоставима с донскими [Lazareva, 
2019]. 

С середины 1970-х гг. для Цимлянского 
вдхр. как массовый вид указывают Euryte
mora cf. affinis Poppe, 1880 [Гламазда, 1974; 
Шевлякова, 2002; Свистунова, Саяпин, 2010; 
Вехов и др., 2014]. Он многочислен также в 
Азовском море при солёности до 11‰ и р. 
Дон ниже Цимлянского вдхр. при минерали-
зации воды <1 г/л [Поважный, 2009; Селифо-
нова, 2013; Свистунова и др., 2014; Матишов 

и др., 2016]. В водоёмах системы р. Маныч 
с 2010-х гг. E. cf. affinis малочисленна или 
отсутствует [Кренёва и др., 2010; Матишов 
и др., 2016]. В р. Северский Донец, а также 
в Белгородском и Старооскольском водохра-
нилищах вид не зарегистрирован [Шмакова и 
др., 2014; Матишов и др., 2016].

Ракообразных этого рода, вселившихся в 
1980-х гг. в водохранилища Средней и Ниж-
ней Волги, также идентифицировали как 
E. affinis [Тимохина, 2000]. По материалам из 
дельты Волги и Северного Каспия, в 2013 г. 
из комплекса криптических видов E. affinis 
s.l. выделен новый вид E. caspica [Sukhikh, 
Alekseev, 2013]. На основании морфологиче-
ских и молекулярных методов было показано 
[Sukhikh et al., 2020], что в водохранилищах 
Волги массовым видом является E. caspica, 
тогда как типичная E. affinis не обнаружена. 
Морфологические характеристики рачков из 
бассейна р. Дон полностью соответствуют 
описанию E. caspica, приведённому в рабо-
тах [Sukhikh, Alekseev, 2013; Lazareva, 2019; 
Sukhikh et al., 2020]. Важными определитель-
ными признаками E. caspica служат форма 
выростов последнего торакального сегмента 
и строение ног пятой пары самки, а у сам-
ца – строение геникулирующей антеннулы 
и форма мандибул [Sukhikh, Alekseev, 2013; 
Lazareva, 2019]. Определительный ключ ви-
дов этого рода приведён в статье [Sukhikh et 
al., 2020]. 

Линейные размеры половозрелых E. caspi
ca варьируют от водоёма к водоёму. Наиболее 
крупные особи (длина тела самки 1.13±0.02 
мм) зарегистрированы в водохранилищах р. 
Камы, самые маленькие – в Средней и Ниж-
ней Волге (0.95±0.02 мм) [Lazareva, 2019]. 
Небольшими размерами (♀ 0.90–0.98 мм, ♂ 
0.88–0.96 мм) отличаются и особи из север-
ного Каспия [Sukhikh, Alekseev, 2013]. Осо-
би из р. Дон были сравнительно крупными и 
характеризовались промежуточными разме-
рами (длина самки 1.0±0.01 мм) между кам-
скими и каспийскими. Индивидуальная пло-
довитость E. caspica в волжских и камских 
водохранилищах составляет в среднем 16±2 
яйца на самку [Lazareva, 2019]. В водохрани-
лищах бассейна р. Дон этот показатель выше 
(20±2 яйца на самку) по сравнению с таковым 
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рек Волги и Камы. Напротив, в р. Дон ниже 
Цимлянской ГЭС, он был самым низким сре-
ди исследованных водоёмов (в среднем 3±0.5 
яйца на самку). 

В 2018–2019 гг. в зоопланктоне кана-
ла Волга – Дон, Цимлянского вдхр., р. Дон 
ниже Цимлянской ГЭС и восточной части 
Таганрогского залива повсеместно обитала 
только E. caspica. Согласно представлениям 
Мордухай-Болтовского [1960], каспийская 
автохтонная фауна и формы, производные 
от неё, населяют многие участки понто-ка-
спийского бассейна, в том числе Азовское 
море и устьевые области впадающих в него 
рек. Если предположить, что E. caspica пред-
ставляет собой древний каспийский вид, то 
находки этого вида в среднем и нижнем те-
чении р. Дон вполне вписываются в ареал 
автохтонной каспийской фауны. В дельте р. 
Дон и восточной части Таганрогского залива 
тоже обитает E. caspica, тогда как E. affinis не 
обнаружена. Необходимо проверить таксоно-
мическую принадлежность представителей 
рода Eurytemora из водоёмов системы р. Ма-
ныч и Азовского моря. Возможно, там тоже 
обитает E. caspica.

В Цимлянском вдхр. вселенец Calanipeda 
aquaedulcis стал особенно многочислен-
ным в конце 2000-х гг. [Свистунова, Саяпин, 
2010; Лазарева, Сабитова, 2021]. В 2018 г. 
C. aquaedulcis доминировала (16–28% чис-
ленности ракообразных) в зоопланктоне 
Потёмкинского и Приплотинного участков 
Цимлянского вдхр., а также формировала 
до 18% численности ракообразных в Вар-
варовском вдхр. канала Волга – Дон [Лаза-
рева, Сабитова, 2021]. В настоящее время 
это наиболее обычный вид в осеннем зоо-
планктоне р. Дон ниже плотины Цимлян-
ской ГЭС (табл. 1), что отмечают и другие 
исследователи [Матишов и др., 2016]. Кроме 
того, копепода C. aquaedulcis обитает также 
в нижнем течении р. Северский Донец [Ма-
тишов и др., 2016], однако она не отмечена 
в водохранилищах (Белгородское и Староо-
скольское), расположенных выше по течению 
этой реки [Шмакова и др., 2014]. В 2010-х гг. 
C. aquaedulcis указана как один из доминан-
тов зоопланктона манычских водохранилищ 
[Степаньян, Старцев, 2014; Матишов и др., 

2016]. Нельзя исключить регулярное попол-
нение популяции C. aquaedulcis в Пролетар-
ском и Весёловском водохранилищах за счёт 
поступления рачков из Цимлянского вдхр. 
по Донскому магистральному каналу (длина 
120 км, пропускная способность 250 м3/с). 
Канал построен в 1950-х, реконструирован в 
начале 1970-х гг. и функционирует до настоя-
щего времени [Матишов, 2016; Козлов и др., 
2021]. Считают [Биологические инвазии…, 
2004], что преднамеренная интродукция C. 
aquaedulcis в Арал в середине 1970-х гг. спо-
собствовала исчезновению там аборигенного 
Arctodiaptomus salinus Daday, 1885. Подобное 
наблюдали и в манычских водохранилищах, 
в которых до интродукции калянипеды также 
доминировал A. salinus [Круглова, 1962, 1972; 
Круглова и др., 1976]. 

Копепода C. aquaedulcis обитает в водо-
ёмах круглый год при температуре воды от 
–1 до 30 °С, это чрезвычайно эвригалинный 
вид, способный жить в пресной и солоно-
ватой воде, но не выдерживающий морской 
солёности [Карпевич, 1964; Боруцкий и др., 
1991]. В Малом Арале в 1990-х гг. каляни-
педа представляла один из немногих видов, 
обитавших при солёности 18–29‰ [Биологи-
ческие инвазии…, 2004]. Этот вид также мо-
жет жить в совершенно пресной воде (0.1‰), 
в эксперименте хорошо переносит резкое из-
менение солёности (уменьшение и увеличе-
ние) на 10‰ [Карпевич, 1964]. В Азовском 
море C. aquaedulcis распространена по всей 
акватории и обитает при солёности 0.5–12.5‰ 
[Селифонова, 2013]. Она размножается с апре-
ля до ноября и даёт 10–13 генераций, самки 
достигают длины 1.6 мм и несут до 20 яиц в 
непарном яйцевом мешке [Карпевич, 1964]. 
Самки C. aquaedulcis из бассейна р. Дон ха-
рактеризовались сравнительно небольшими 
размерами тела (длина 1.27±0.02 мм) и плодо-
витостью (17±1, максимум 23 яйца на самку). 
Это сопоставимо с отмеченным в р. Волге, где 
средняя длина самок была 1.25±0.02 мм, а их 
плодовитость 16±2, максимум 25 яиц на самку 
[Lazareva, 2019]. Максимальная плодовитость 
рачков из рек Дона и Волги близка к отмечен-
ной у крупных самок из Азовского моря.

В начале 2010-х гг. в центральных рука-
вах дельты р. Дон в небольшом количестве 
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появилась Acartia tonsa [Свистунова и др., 
2014]. Это связано с затоком в дельту солоно-
ватой (до 5‰) воды из Таганрогского залива 
в периоды маловодья, участившиеся после 
2007 г. [Матишов и др., 2018]. В нативных 
местообитаниях Атлантики и Тихого оке-
ана A. tonsa сравнительно крупный рачок, 
длина самок 1.3–1.5 мм, самцов 1.0–1.3 мм 
[Прусова и др., 2002]. В Чёрном и Азовском 
морях отмечены более мелкие особи, длина 
черноморских самок составляет 0.82–1.2 мм, 
азовских – 0.89–1.15 мм [Прусова и др., 2002; 
Селифонова, 2013]. Обнаруженные в 2019 г. 
в Таганрогском заливе самки A. tonsa имели 
размеры (0.68–1.0 мм), близкие к указанным 
для центральной части Азовского моря. 

Копепода A. tonsa относится к теплолюби-
вым видам, в Азовском море максимум разви-
тия её популяции наблюдается при температу-
ре воды 20–24 °С [Поважный, 2009; Матишов и 
др., 2015]. Сравнительно большое количество 
A. tonsa (около 11 тыс. экз./м3) в юго-восточ-
ной части Таганрогского залива зарегистриро-
вано в октябре 2019 г. при температуре 15 °С 
(табл. 6). В Азовском море вселенец обитает в 
диапазоне солёности 2.5–18‰, в Каспийском 
– от 1.8 до 13‰ [Поважный, 2009; Селифоно-
ва, 2013; Krupa et al., 2015]. A. tonsa потребляет 
частицы пищи размером 5–100 мкм, в её диету 
входят в основном водоросли, детрит, а также 
простейшие коловратки и науплиусы весло-
ногих рачков [Roman, 1984; Kleppel, 1993; 
Kiørboe et al., 1996]. Этот вид характеризуется 
высокой плодовитостью, которая максимальна 
(18–25 яиц на самку в сутки) при температу-
ре воды 20 °С [Castro-Longoria, 2003]. В экс-
перименте при питании водорослями A. tonsa 
способна продуцировать до 150 яиц на самку 
в сутки [Apeitos, 2007]. Плодовитость самок 
A. tonsa зависит также от солёности. Установ-
лено [Castro-Longoria, 2003], что наибольшая 
скорость продуцирования яиц (в среднем 21±3 
яйца на самку в сутки) при оптимальной тем-
пературе 20 °С наблюдается у A. tonsa при со-
лёности воды 25‰, а минимальная (<10 яиц на 
самку в сутки) – при 15‰. Массовое развитие 
вселенца в Таганрогском заливе связывают с 
хорошими трофическими условиями и его вы-
сокой устойчивостью к загрязнению [Селифо-
нова, 2013].

Циклопоидная копепода Thermocyclops 
taihokuensis впервые зарегистрирована в 
Цимлянском вдхр. в 2012 г., вселенец вытес-
нил из планктона аборигенного T. crassus [Ве-
хов и др., 2014]. До 2010 г. T. taihokuensis не 
находили севернее Арала (47° с. ш.) и запад-
нее устья р. Урал (52° в. д.) [Monchenko, 2008; 
Степаньянц и др., 2015]. Однако после 2012 г. 
T. taihokuensis начал стремительно расселять-
ся в бассейне р. Волги и к 2019 г. достиг вер-
ховьев р. Оки [Жихарев и др., 2019; Lazareva, 
2021; Lazareva et al., 2022]. Источником про-
никновения T. taihokuensis в бассейн р. Дон, 
по-видимому, является Нижняя Волга. Этот 
вселенец в 2012‒2017 гг. зарегистрирован 
в водоёмах Волго-Ахтубинской поймы и 
р. Волге ниже г. Волгограда [Нечаев, 2016; 
Lazareva et al., 2022]. Водораздел рек Волги 
и Дона он, вероятно, преодолел с балластны-
ми водами судов, следующих по Волго-Дон-
скому каналу. Об этом свидетельствуют его 
находки в водохранилищах канала [Лазарева, 
Сабитова, 2021]. 

Вселенец обладает мощным продукцион-
ным потенциалом. Плодовитость T. taihokuen
sis на 25–60% выше по сравнению с абориген-
ными видами рода, он отличается длительным 
периодом размножения, активно размножа-
ется даже в октябре [Lazareva, 2021]. В эти 
сроки аборигенные виды T. oithonoides и T. 
crassus уже переходят к диапаузе [Монченко, 
1974]. Такая жизненная стратегия способству-
ет аккумуляции большого количества зимую-
щих копеподитов, которые весной обеспечи-
вают быстрый рост численности популяции 
вселенца. Средняя длина тела половозрелых 
самок T. taihokuensis в исследованных водо-
ёмах (0.92±0.03 мм) близка к таковой рачков 
из Казахстана (0.99 мм), Монголии (0.96 мм), 
Узбекистана и Китая (0.94 мм) [Рылов, 1948; 
Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997; Guo, 1999]. 
В типовом местообитании на Тайване дли-
на самок варьирует в пределах 0.80–0.88 мм 
[Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997]. Особи из 
бассейна р. Дон немного крупнее таковых на 
Тайване и значительно (в 1.4 раза) крупнее 
рачков из солоноватых водоёмов восточного 
побережья Среднего Каспия (0.67±0.01 мм) 
[Monchenko, 2008]. Наиболее крупные особи 
T. taihokuensis (>1 мм) обнаружены в Цимлян-
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ском вдхр. Средняя плодовитость рачков из 
бассейна р. Дон (21±2 яйца на самку) сопоста-
вима с отмеченной в Нижней Волге (20±1 яйца 
на самку) [Lazareva et al., 2022]. 

К 2018 г. T. taihokuensis достиг очень высо-
кой численности (>600 тыс. экз./м3) в верхних 
двух участках Цимлянского вдхр., также он 
многочислен в Бреславском и Карповском во-
дохранилищах канала Волга – Дон [Лазарева, 
Сабитова, 2021]. В 2019 г. T. taihokuensis впер-
вые обнаружен в р. Дон ниже Цимлянской ГЭС 
и её дельте (табл. 1). Ранее этот вид на данном 
участке реки не регистрировали [Свистунова и 
др., 2014]. В Белгородском и Старооскольском 
водохранилищах на р. Северский Донец и в 
нижнем её течении T. taihokuensis пока не об-
наружен [Шмакова и др., 2014; Матишов и др., 
2016]. С учётом высокой встречаемости этого 
вселенца в нижнем Дону в ближайшее время 
можно ожидать его расселение в реки Север-
ский Донец и Западный Маныч. 

В 2018 г. в Цимлянском вдхр. впервые за-
регистрировано массовое развитие (>80 тыс. 
экз./м3) ещё одной циклопоидной копеподы 
Acanthocyclops americanus (преимуществен-
но форма «spinosus»), как и Thermocyclops 
taihokuensis, этот вид преобладал в Верхнем и 
Чирском участках водоёма, а также был обыч-
ным в канале Волга – Дон [Лазарева, Сабито-
ва, 2021]. Вид Acanthocyclops americanus от-
носят к чужеродным, он вселился в Европу из 
Северной Америки в конце XIX в. [Alekseev, 
2021; Alekseev et al., 2021]. В настоящее вре-
мя A. americanus широко распространён в 
Европейской России, отмечен также в Сиби-
ри до Братского вдхр. (103° в. д.) [Монченко, 
1974; Alekseev, 2021]. Также A. americanus 
обычен в водохранилищах Волги и Камы 
[Вьюшкова, Кузнецова, 1974; Лазарева и др., 
2018; Lazareva, 2020; Lazareva et al., 2022]. В 
данной статье не анализировали распределе-
ние этого вселенца в бассейне р. Дон по при-
чине отсутствия собственных его находок за 
пределами Цимлянского вдхр. и канала Вол-
га – Дон, которые описаны ранее [Лазарева, 
Сабитова, 2021]. Согласно данным В.Р. Алек-
сеева [Alekseev, 2021], в Цимлянском вдхр. 
вид впервые отмечен в 1971 г. В современной 
литературе по донскому бассейну сведения 
об A. americanus отсутствуют, он указан толь-

ко для Таганрогского залива Азовского моря 
[Селифонова, 2013]. В большинстве работ 
для р. Дон приведён только нативный вид A. 
vernalis (Fischer, 1853) [Гламазда, 1971а; Сви-
стунова и др., 2014]. Учитывая высокую чис-
ленность A. americanus в Цимлянском вдхр., 
необходимо дополнительное изучение его 
распространения в бассейне р. Дон. 

Заключение
В 2018–2019 гг. в бассейне р. Дон установ-

лены местообитания двух понто-каспийских 
видов копепод (Heterocope caspia и Eurytemora 
caspica) и трёх чужеродных видов. Среди по-
следних средиземноморский вид (Calanipeda 
aquaedulcis), представитель неритической 
зоны океана (Acartia (Acanthacartia) tonsa) 
и восточноазиатский эвригалинный вид 
(Thermocyclops taihokuensis). Впервые выяв-
лено местообитание копеподы T. taihokuensis 
в р. Дон выше и ниже Цимлянского вдхр., а 
также в водоёмах Волго-Донского канала. 
Кроме того, показано, что в бассейне р. Дон и 
Таганрогском заливе Азовского моря обита-
ет понто-каспийская Eurytemora caspica. Ев-
ропейская копепода E. affinis, которую ранее 
регистрировали в регионе, в обследованных 
участках бассейна не обнаружена. В боль-
шинстве обследованных участков бассейна 
р. Дон, в том числе во всех водохранилищах, 
в конце лета и осенью среди пелагических 
копепод преобладали понто-каспийские виды 
и вселенцы. Наибольшей встречаемостью 
(>80% проб) характеризовались Heterocope 
caspia, Eurytemora caspica и Calanipeda 
aquaedulcis. Максимальной численности 
(>100 тыс. экз./м3) достигал недавний все-
ленец Thermocyclops taihokuensis. На приме-
ре Цимлянского вдхр. выявлено, что одним 
из способов расселения понто-каспийских и 
чужеродных видов в бассейне р. Дон могут 
быть масштабные работы по интродукции 
планктонных и донных беспозвоночных, про-
водившиеся в 1950‒1970-х гг. в целях улуч-
шения кормовой базы ценных видов рыб. 
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In 2018–2019, the zooplankton was studied in the Don River from the source to the mouth including the 
Tsimlyansk Reservoir, Volga-Don shipping canal, and the upper part of Taganrog Bay of the Sea of Azov. 
Habitats of two Ponto-Caspian species of copepods (Heterocope caspia and Eurytemora caspica) and of three 
alien species, Mediterranean copepod Calanipeda aquaedulcis, a representative of the neritic zone Acartia 
(Acanthacartia) tonsa and East Asian euryhaline Thermocyclops taihokuensis were found. For the first time, 
the findings of T. taihokuensis were recorded in the Don River upstream and downstream of the Tsimlyansk 
Reservoir and in water bodies of the Volga-Don shipping canal. It is shown that the Ponto-Caspian Euryte
mora caspica inhabits the Don River basin and Taganrog Bay of the Sea of Azov. The European copepod 
E. affinis which was previously recorded in the region was not found in the studied areas of the basin. The 
occurrence (>80% of samples) of the Ponto-Caspian species and Calanipeda aquaedulcis was the highest. 
A recent invader Thermocyclops taihokuensis reached the maximum abundance (>100 000 ind./m3). By an 
example of the Tsimlyansk Reservoir, it is found that the way of the spread of the Ponto-Caspian and alien 
species in the Don River basin may be large-scale activities on the introduction of planktonic and benthic 
invertebrates conducted in the 1950–1970s in order to improve the food supply of valuable fish species. 
The history of dispersal of the studied copepod species and their population characteristics are discussed. 

Keywords: Don River basin, Ponto-Caspian species, alien species, Eurytemora caspica, Heterocope 
caspia, Calanipeda aquaedulcis, Thermocyclops taihokuensis, Acartia tonsa, distribution, abundance, 
population characteristics. 
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Североамериканская коловратка Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) обнаружена в 14 водоёмах 
(Шекснинском водохранилище, 10 озёрах и 3 ручьях) Вологодской области. В водохранилище K. 
bostoniensis зарегистрирована лишь в озёрной части (оз. Белое), где её численность не превышала 0.1 
тыс. экз./м3. Вид обнаружен в малых озёрах, различающихся генезисом, морфологией, прозрачностью, 
цветностью, активной реакцией воды. Антропогенное воздействие на все водоёмы незначительное. 
В большинстве из них K. bostoniensis обитает совместно с аборигенным видом Kellicottia longispina 
(Kellicott, 1879). В отличие от K. longispina вид-вселенец часто входит в состав доминантов, составляя 
в отдельных озёрах более 40% общей численности зоопланктона. K. longispina превалировала над K. 
bostoniensis лишь в озёрах с прозрачностью воды более 1.0 м. Обилие коловратки в прибрежье было 
выше во всех озёрах. Расселение K. bostoniensis в водоёмах региона видимо связано с миграцией 
птиц. Новые находки коловратки в Шекснинском водохранилище свидетельствуют о её возможном 
распространении по Волго-Балтийскому водному пути.

Ключевые слова: Kellicottia bostoniensis, зоопланктон, коловратки, виды-вселенцы, распростра-
нение, Вологодская область.
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Введение
Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) 

– североамериканская коловратка, ареал ко-
торой быстро расширяется в Южной Амери-
ке и Европе [DePaggi, 2002; Streble, Krauter, 
2006; Kosik et al., 2011; Lehtovaara et al., 2014; 
Vezhnavets, Litvinova, 2015; Жданова и др., 
2016; Mantovano et al., 2020]. Высокая эколо-
гическая пластичность и быстрые темпы рас-
селения не исключают возможное появление 
этого вида в водоёмах Восточной Азии и Се-
верной Африки [Mantovano et al., 2020].

В России данный вид впервые зарегистри-
рован в 2000 г. в двух бессточных озёрах Ка-
рельского перешейка [Иванова, Телеш, 2004]. 
К настоящему времени K. bostoniensis обна-
ружена в крупных озёрах Онежском [Сярки, 
2015], Ладожском [Макарцева, Родионова, 
2011], водохранилищах Верхней и Средней 
Волги [Лазарева, Жданова, 2014; Крайнев 
и др., 2018; Шурганова и др., 2017; 2019], 
Выгозерском вдхр. [Сярки, 2019] и много-
численных малых водоёмах и водотоках Ле-

нинградской, Вологодской, Нижегородской, 
Тверской, Рязанской, Владимирской, Мо-
сковской областей, Республик Карелии и Чу-
вашии [Bayanov, 2014; Жданова и др., 2016; 
Подшивалина, 2016; Шурганова и др., 2017; 
2019; Жихарев и др., 2020]. Во многих водо-
ёмах чужеродная коловратка характеризуется 
высокой численностью и является доминан-
том [Жданова и др., 2016; Шурганова и др., 
2019].

На территории Вологодской обл. K. bos-
toniensis была впервые зарегистрирована в 
2005 г. в Шекснинском вдхр. (устье р. Кема) 
[Лазарева, Жданова, 2014], а позже (2010–
2011 гг.) – в озёрах и ручьях Андомской воз-
вышенности [Лобуничева и др., 2011; Ждано-
ва и др., 2016].

Географическое положение и климати-
ческие особенности Вологодской обл. опре-
деляют своеобразие условий для инвазий 
водных организмов [Болотова и др., 2010]. 
Принадлежность водоёмов региона к трём 
бассейнам стока и связь через магистральные 
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транспортные пути способствуют интенсив-
ному распространению видов-вселенцев, как 
по территории области, так и в соседние реги-
оны. Для водных беспозвоночных животных 
возможным способом расселения является 
зоохория, в частности перенос покоящихся 
стадий мигрирующими птицами [Maguire, 
1963; Жданова и др., 2016; Fontaneto, 2019].

Цель работы – обобщение современных 
сведений о местонахождениях коловратки 
Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) в во-
доёмах Вологодской обл.

Материал и методы
В работе проанализированы результаты 

мониторинговых исследований крупного ры-
бохозяйственного водоёма – оз. Белого (озёр-
ная часть Шекснинского вдхр.) и кадастро-
вых исследований разнотипных малых озёр 
и ручьёв Вологодской обл. (рис. 1). В летний 
период 2010–2020 гг. были изучены озёра 

Лайнозеро, Экозеро, Глазатовское, Кужозеро, 
Синичье, ручей без названия с истоком в оз. 
Кривое (бассейн р. Волги), озёра Купецкое, 
Тонкое, Круглое, Ежозеро, ручей без назва-
ния с истоком в оз. Тонкое (бассейн Онеж-
ского оз.) и бессточные водоёмы карстового 
происхождения – оз. Ундозеро и руч. Мудру-
чей. Изученные озёра и ручьи различаются 
по морфометрическим характеристикам и ги-
дрологии (табл. 1).

Сбор проб зоопланктона в озёрной части 
Шекснинского вдхр. проводится в марте, мае, 
августе и ноябре на 3 станциях мониторинга 
(60°15ʹ7ʺ с. ш., 37°21ʹ19ʺ в. д.; 60°14ʹ52ʺ с. ш., 
37°52ʹ59ʺ в. д.; 60°3ʹ47ʺ с. ш., 37°47ʹ7ʺ в. д.), 
а также в сентябре на всей акватории озера. 
Всего в 2017–2020 гг. в оз. Белое отобрано 
235 проб. 

На малых озёрах отбор проб зоопланкто-
на выполнялся однократно в летний период, 
лишь на оз. Круглое исследования проводи-
лись дважды (2010 и 2011 гг.). Сетка станций 
отбора проб на озёрах охватывала всю аква-
торию водоёмов. В прибрежье пробы отби-
рались в наиболее обширных по площади 
зарослях макрофитов. Количество станций в 
каждом озере варьировало в зависимости от 
размеров водоёма и разнообразия его биото-
пов. Всего отобрано и проанализировано 57 
проб.

В озёрах и водохранилище выполняли то-
тальный лов зоопланктона малой сетью Дже-
ди с размерами ячеи сита 74 мкм. В озёрной 
части Шекснинского вдхр. облавливался столб 
воды высотой 3–4 м. В малых озёрах глубина 
отбора проб варьировала от 1 до 9 м в зависи-
мости от морфологии водоёма. В ручьях про-
цеживали 50 л воды через сеть с ячеёй сита 74 
мкм. Пробы фиксировали 4%-м формалином. 

Камеральную обработку материала прово-
дили стандартными методами [Методические 
рекомендации…, 1982]. Для идентификации 
вида-вселенца использовали соответствую-
щие работы [Жданова, Добрынин, 2011; Ла-
зарева, Жданова, 2014]. Параллельно с отбо-
ром проб зоопланктона стандартным диском 
Секки измеряли прозрачность воды, порта-
тивным анализатором Самара-2рН определя-
ли температуру, рН и насыщение воды кисло-
родом.

Рис. 1. Карта-схема гидрографической сети Вологод-
ской области, с местами обнаружения K. bostoniensis. 
Цифрами обозначены водоёмы в соответствии с нуме-
рацией в табл. 1.
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Таблица 1. Характеристика водоёмов Вологодской области, в которых была обнаружена K. bostoniensis
№
п/п Водоём Площадь, км2 Глубина средняя, м Прозрачность, м рН О2, мг/л

Водоёмы бассейна р. Волги

1
Шекснинское вдхр. 

(озёрная часть)
60°10ʹ21ʺ с. ш., 37°39ʹ42ʺ в. д.

1284.0 4.1 1.3 6.8–7.1 12.3–
13.5

2 оз. Глазатовское
59°46ʹ1ʺ с. ш., 38°5ʹ25ʺ в. д. 0.2 4.2 1.8 5.2–6.2 7.7–11.4

3 оз. Кужозеро
60°55ʹ49ʺ с. ш., 37°19ʹ21ʺ в. д. 7.2 4.9 1.5 6.6–6.7 8.2–9.1

4 оз. Лайнозеро
61°25ʹ45ʺ с. ш., 37°25ʹ29ʺ в. д. 1.7 4.0 1.0 7.0–7.1 6.2–6.4

5 оз. Экозеро
61°24ʹ25ʺ с. ш., 37°24ʹ14ʺ в. д. 0.1 2.0 0.5 6.8–6.9 5.9–6.2

6 оз. Синичье
59°02ʹ30ʺ с. ш., 35°48ʹ38ʺ в. д. 0.1 1.4 1.0 6.4–7.3 8.1–9.0

Водоёмы бассейна Онежского озера

7 оз. Ежозеро
60°41ʹ33ʺ с. ш., 36°18ʹ4ʺ в. д. 2.1 3.5 0.6 6.8–7.2 9.2–10.1

8 оз. Купецкое
61°20ʹ40ʺ с. ш., 37°19ʹ16ʺ в. д. 1.1 5.0 0.5 7.0–7.1 7.0–7.1

9 оз. Круглое
61°21ʹ25ʺ с. ш., 37°19ʹ06ʺ в. д. 0.4 – 1.5 6.8–7.1 8.2–8.5

10 оз. Тонкое
61°23ʹ40ʺ с. ш., 37°19ʹ49ʺ в. д. 0.4 2.0 0.5 6.8–6.9 5.7–6.1

11 руч. из оз. Тонкого
61°21ʹ29ʺ с. ш., 37°25ʹ24ʺ в. д. – 1.5 – 6.8–6.9 5.2–5.5

12 руч. из оз. Кривого
61°27ʹ21ʺ с. ш., 37°25ʹ24ʺ в. д. – 0.3 до дна 7.5–7.6 7.3–7.4

Бессточные (карстовые) водоёмы

13 оз. Ундозеро
60°36ʹ49ʺ с. ш., 36°20ʹ14ʺ в. д. 2.4 3.1 0.8 6.8–6.9 9.6–9.7

14 руч. Мудручей
60°44ʹ37ʺ с. ш., 37°17ʹ38ʺ в. д. – 0.2 до дна 7.0–7.1 9.6–9.7

Результаты и их обсуждение
Местонахождение вида. На территории 

Вологодской обл. K. bostoniensis была впер-
вые зарегистрирована в 2005 г. в Шекснин-
ском вдхр. [Лазарева, Жданова, 2014]. В пе-
риод с 2010 по 2020 г. чужеродная коловратка 
обнаружена в 14 водоёмах Вологодской обл. 
Все водоёмы, где встречена коловратка, рас-
положены в западной части области от 59° до 
61° с. ш. и от 35° до 38° в. д. (табл. 1). Ис-
следованные водоёмы принадлежат к разным 
бассейнам стока и различаются по происхо-
ждению, морфологии, гидрологическим и ги-
дрохимическим особенностям.

Крупнейшим водоёмом региона, где отме-
чена K. bostoniensis, является Шекснинское 
вдхр., являющееся частью Волго-Балтийской 
водной системы. Впервые данный вид был 

зарегистрирован в водохранилище в устье-
вом участке р. Кема в 2005 г. [Лазарева, Жда-
нова, 2014]. Несмотря на мониторинговые 
исследования разных участков водохранили-
ща, охватывающие все сезоны года, повторно 
коловратка отмечена в водоёме лишь в марте 
2017 г. и мае 2020 г. В эти периоды вид реги-
стрировался лишь в озёрной части водохра-
нилища (оз. Белое) на станции в районе г. Бе-
лозерска.

Остальные водоёмы области, где отмече-
на K. bostoniensis относятся к категории мно-
гочисленных малых озёр. В непосредствен-
ной близости от речной части Шекснинского 
вдхр. расположено оз. Глазатовское, где ко-
ловратка была обнаружена в 2017 г. Водоём 
находится в краевой части крупного Сталу-
пинского болота, которое является местом от-
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дыха многих мигрирующих птиц, участвую-
щих в расселении K. bostoniensis.

В 2010–2012 гг. коловратка была отме-
чена в 5 озёрах и 2 ручьях, расположенных 
на Атлантико-Ледовитоморско-Каспийском 
водоразделе [Жданова и др., 2016]. Два из 
озёр (Лайнозеро и Экозеро) принадлежат к 
бассейну р. Волги. Озёра Купецкое, Круглое 
и Тонкое имеют сток в Онежское оз. Все во-
доёмы небольшие по площади (0.1–2.1 км2), 
мелководные (2–5 м), характеризуются малой 
прозрачностью (до 1.0 м) и нейтральной ре-
акцией воды.

В 2015–2020 гг. K. bostoniensis зарегистри-
рована ещё в 6 малых водоёмах региона, рас-
положенных в западной части Вологодской 
обл. (рис. 1, табл. 1). В июле 2015 г. вид-все-
ленец обнаружен в сравнительно глубоких 
(до 10 м) озёрах Государственных природных 
заказников «Лухтозерский» и «Ежозерский» 
(Ундозеро и Ежозеро). Озеро Ундозеро имеет 
карстовое происхождение и входит вместе с 
периодически исчезающими водоёмами Лух-
тозеро и Качозеро в систему озёр с подзем-
ным стоком [Воробьёв, Антипов, 1993]. K. 
bostoniensis обнаружена как непосредственно 
в оз. Ундозеро, так и в протоке, соединяющей 
его с оз. Качозеро, что косвенно может сви-
детельствовать о наличии вида-вселенца и в 
этом водоёме.

Карстовым является и руч. Мудручей, где 
также в 2015 г. была отмечена чужеродная 
коловратка. Специфика гидрологического ре-
жима и возможная подземная связь с другими 
водоёмами этого водотока не изучены. Высо-
кая встречаемость K. bostoniensis именно в 
карстовых водоёмах отмечается и в других 
регионах Европейской части России [Шурга-
нова и др., 2019]. Наличие у многих водоёмов 
этого генезиса подземной связи с другими 
водоёмами и периодическое исчезновение 
воды через карстовые воронки на дне может 
являться, помимо переноса водоплавающими 
птицами [Жданова и др., 2016], ещё одним 
путём проникновения коловратки в водоёмы 
без видимого стока.

В июле 2019 г. K. bostoniensis зарегистри-
рована в типичном остаточном водоёме забо-
лоченной озёрно-ледниковой равнины – оз. 
Синичье. Озеро принадлежит к бассейну р. 

Молога. Первые исследования зоопланктона 
этого водоёма проводились. в августе 1999 г. 
[Столбунов, Столбунова, 2003]. Коловратки 
рода Kellicottia в этот период в водоёме обна-
ружены не были.

Летом 2020 г. коловратка была обнару-
жена в оз. Кужозеро, которое имеет посто-
янную связь через небольшую протоку с оз. 
Ковжское. Мониторинговые исследования 
зоопланктона оз. Ковжское ведутся с 2010 
г. Однако, в этом водоёме K. bostoniensis на 
настоящий момент не зарегистрирована. По 
комплексу гидрохимических и гидробиоло-
гических характеристик оз. Ковжское оцени-
вается как олиготрофное [Зайцева, 2013]. По 
сравнению с оз. Кужозеро оно характеризу-
ется низкой цветностью и, соответственно, 
высокой прозрачностью. Вода оз. Кужозеро 
классифицируется как полигумозная мало-
минерализованная. В других регионах K. 
bostoniensis обнаружена преимущественно 
в гумифицированных водоёмах, а в полигу-
мозных озёрах данный вид характеризует-
ся максимальной численностью [Жданова и 
др., 2016; Шурганова и др., 2019]. Возможно, 
отсутствие коловратки в оз. Ковжское связа-
но именно с гидрохимическими различиями 
этих водоёмов. Однако, данное предположе-
ние требует проведения дальнейших иссле-
дований, так как оз. Кужозеро было обследо-
вано лишь однократно.

Численность вида. Численность K. 
bostoniensis в изученных водоёмах суще-
ственно отличалась (табл. 2). Исследования 
малых озёр и ручьёв, где обнаружен вид-все-
ленец проводились исключительно в летний 
период. В связи с этим информация об обилии 
вида в другие сезоны года пока отсутствует. 
В большинстве малых озёр K. bostoniensis ре-
гистрировалась и в центральной части водо-
ёмов, и в прибрежных, заросших макрофита-
ми мелководных участках. 

Наибольшая численность коловратки за-
регистрирована в малых озёрах Экозеро, 
Купецкое и Синичье (табл. 2). Во всех этих 
водоёмах K. bostoniensis входила в число 
доминантов, а в озёрах Экозеро и Купецкое 
составляла более 40% общей численности 
зоопланктона. В озёрах Ежозеро и Тонкое 
численность вида была более 10.0 тыс. экз./
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Таблица 2. Средние численность (тыс. экз./м3) и относительная численность (%) коловраток K. bostoniensis и K. 
longispina в исследованных водоёмах Вологодской области

Водоём Дата сбора

K. bostoniensis K. longispina

NK.bost. NK.bost/Ntot, % NK.bost/Nrot, % NK.long.
NK.long/
Ntot, %

NK.long/
Nrot, %

Водоёмы бассейна р. Волги

оз. Белое
03.2017 1 экз. – – 0.02 1.1 1.4

05.2020 0.1 1.5 7.4 0.1–1.1 1.1–12.6 4.5–57.1

оз. Глазатовское 06.2017 0.3–0.4 1.1–2.2 1.4–2.3 6.4–13.4 25.7–67.4 34.3–68.9

оз. Кужозеро 07.2020 0.6 1.2 6.8 0.4 0.8 4.6

оз. Лайнозеро 08.2010 0.2–6.4 0.4–9.5 1.1–15.8 0.1–4.0 0.2–4.7 0.5–9.4

оз. Экозеро 08.2011 124.0 43.3 50.8 – – –
ручей из оз. 

Кривого 08.2011 12.0 36.2 64.6 0.5 1.5 2.7

оз. Синичье 07.2019 15.9–
229.3 4.1–65.3 7.5–88.3 – – –

Водоёмы оз. Онежского

оз. Ежозеро 07.2015 0.7–53.4 2.0–41.5 25.0–77.7 0.2 0.2 0.9

оз. Купецкое 08.2010 36.6–
648.1 9.0–91.4 76.7–98.7 2.9–6.4 0.6–3.7 0.6–13.3

оз. Круглое
08.2010 0.1–0.3 2.3–4.6 10.1–15.8 1.6–3.4 2.0–10.8 21.4–100.0

08.2011 0.4 0.7 21.9 0.4 0.7 21.9

оз. Тонкое 08.2012 5.3–14.6 3.4–11.6 41.7–78.6 – – –
ручей из оз. 

Тонкого 08.2011 1.0 3.1 11.1 1.0 3.1 11.1

Бессточные водоёмы

оз. Ундозеро 07.2015 0.4–3.8 0.3–2.6 0.8–9.1 7.4–11.2 5.0–5.8 15.9–17.4

руч. Мудручей 07.2015 1.0 5.9 7.7 – – –

Примечание: NK.bost. и NK.long. – численность K. bostoniensis и K. longispina, тыс.экз./м3; Ntot – общая численность 
зоопланктона; Nrot – численность коловраток.

м3. В этих озёрах коловратка также являлась 
доминирующим видов, хотя её относитель-
ная численность была значительно ниже. Все 
эти водоёмы характеризуются повышенной 
цветностью и малой прозрачностью воды. 
В остальных исследованных водоёмах плот-
ность K. bostoniensis колебалась от 0.3 (оз. 
Круглое) до 2.1 тыс. экз./м3 (оз. Лайнозеро).

Аборигенный вид Kellicottia longispina 
встречается в большинстве (10 из 14) иссле-
дованных водоёмов. Однако, доминантом 
являлась лишь в оз. Глазатовское (табл. 2). 
K. longispina не обнаружена в водоёмах с не-
большой средней глубиной (озёра Экозеро, 
Синичье, Тонкое), что согласуется с данны-
ми о совместном распространении видов в 
других регионах Европейской части России 
[Жданова и др., 2016]. В половине исследо-

ванных водоёмов обилие чужеродной ко-
ловратки было выше аборигенной. В озёрах 
Купецкое и Ежозеро плотность K. bostoniensis 
была выше в 50 и 84 раза, соответственно. K. 
longispina превалировала над K. bostoniensis 
лишь в озёрах с прозрачностью воды более 
1.0 м.

В озёрной части Шекснинского вдхр. K. 
bostoniensis регистрировалась нами только в 
весенний период. В марте была обнаружена 
лишь 1 особь, что свидетельствует о крайне 
низкой плотности вида в этот период. В мае 
численность вида была равна 0.1 тыс. экз./
м3, что составляло 1% общей численности 
зоопланктона и 7% численности коловраток. 
Плотность аборигенного вида K. longispina, 
встречающегося в водоёме во все сезоны года 
и практически всегда входившего в состав 
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доминантов [Думнич, Лобуничева, 2016], в 
анализируемые периоды была выше, чем у 
K. bostoniensis. Согласно ранее проводимым 
исследованиям [Жданова и др., 2016] числен-
ность K. bostoniensis в Ковжинском участке 
водохранилища (устье р. Кема) в летний пе-
риод также была невысока (0.3 тыс. экз./м3).

Исследованиями установлено отсутствие 
между K. bostoniensis и K. longispina конку-
ренции за необходимые ресурсы [Шурганова 
и др., 2021]. В Вологодской обл. аборигенный 
вид доминирует в зоопланктоне сравнитель-
но глубоких озёр с повышенной прозрачно-
стью воды (1.5 м). Высокая численность K. 
bostoniensis характерна для озёр с прозрачно-
стью воды в летний период 0.5–0.6 м.

Планомерных исследований путей и ин-
тенсивности расселения K. bostoniensis в 
водоёмах Вологодской обл. не проводилось. 
Большинство водоёмов, где она обнаружена, 
обследованы впервые и однократно, что не 
позволяет достоверно определить время по-
явления в них этого чужеродного вида. Мо-
ниторинговые исследования Шекснинского 
вдхр. свидетельствуют, что вид-вселенец 
появился в водоёме в начале 2000-х гг. Чис-
ленность коловратки в водохранилище во все 
периоды наблюдений была низкая. В период 
2002–2010 гг. авторами были обследованы 
порядка 40 малых озёр в западной части Во-
логодской обл. K. bostoniensis ни в одном во-
доёме в этот период не была обнаружена. В 
2015 г. коловратка впервые зарегистрирована 
в озёрах Ежозеро и Ундозеро, в 2019 г. – в оз. 
Синичье, в которых в 1999 и 2002 гг. вид так-
же не отмечался [Думнич, 2003; Столбунов, 
Столбунова, 2003]. 

Заключение
На территории Вологодской области K. 

bostoniensis обнаружена в 14 водоёмах, в том 
числе озёрной части Шекснинского вдхр., 
10 малых озёрах разного генезиса и 3 ручь-
ях. Вид-вселенец появился в водоёмах Во-
логодской обл. в начале 2000-х гг. Наиболее 
вероятным путём проникновения коловратки 
в регион является перенос водоплавающими 
птицами. Одними из первых водоёмов, куда 
проникла K. bostoniensis являются озёра Ан-

домской возвышенности. В течение порядка 
10 лет преимущественно путём зоохории вид 
расселился в другие сравнительно удалённые 
друг от друга водоёмы западной части обла-
сти.

Большинство водоёмов, где отмечена чу-
жеродная коловратка, маломинерализован-
ные мезо- и полигумозные с нейтральной 
реакцией воды и колебаниями концентрации 
в воде кислорода. Наибольшая численность 
K. bostoniensis зарегистрирована в водоёмах 
с повышенной цветностью воды. В большин-
стве озёр, где была обнаружена коловратка, 
она, в отличие от аборигенной K. longispina, 
входит в число доминантов. Чужеродная ко-
ловратка населяет малые озёра с разными 
глубинами, тогда как K. longispina предпочи-
тает более глубокие и прозрачные водоёмы.

Обнаружение за сравнительно небольшой 
период времени K. bostoniensis в различных 
по генезису, морфологическим и гидрохими-
ческим характеристикам водоёмах Вологод-
ской обл. подтверждает высокую экологиче-
скую пластичность вида и быстрые темпы 
его расселения. Проведённый анализ распро-
странения K. bostoniensis в регионе позволя-
ет спрогнозировать дальнейшее расширение 
ареала этого чужеродного вида в многочис-
ленных малых водоёмах западной части Во-
логодской обл. и водоёмах Волго-Балтийско-
го водного инвазионного пути. 
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DISTRIBUTION OF AMERICAN ROTIFER KELLICOTTIA 
BOSTONIENSIS (ROUSSELET, 1908) (ROTIFERA: 

BRACHIONIDAE) IN WATER BODIES OF THE VOLOGDA 
REGION

©2022 Lobunicheva E.V.*, Litvin A.I.**, Zaitceva V.L.***, Dumnich N.V.**

Vologda branch of VNIRO, Vologda, 160012, Russia; 
e-mail: *lobunicheva_ekat@mail.ru, **vologodniro@vniro.ru, ***zayceva_v@inbox.ru

The North American rotifer Kellicottia bostoniensis (Rousselet, 1908) was found in 14 water bodies 
(Sheksna reservoir, 10 lakes and 3 streams) of the Vologda Region. In the reservoir, K. bostoniensis was 
recorded only in the lake part (Lake Beloye), where its number did not exceed 0.1 thousand individuals/m3. 
The species was found in small lakes differing in genesis, morphology, transparency, color, water activity. 
The anthropogenic impact on all water bodies is insignificant. In most water bodies, K. bostoniensis and 
native species Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) are living together. As distinct from K. longispina, 
the alien species is often included in the composition of dominants, accounting for more than 40% of the 
total abundance of zooplankton in some lakes. K. longispina prevailed over K. bostoniensis only in lakes 
with a water transparency of more than 1.0 m. The abundance of rotifers in the coastal area was higher in 
all lakes. The dispersal of K. bostoniensis in the water bodies of the region is obviously associated with bird 
migration. New finds of rotifers in the Sheksna reservoir indicates its possible spread along the route of the 
Volga-Baltic waterway.

Keywords: Kellicottia bostoniensis, zooplankton, rotifers, invader species, distribution, Vologda Region.
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Креветка Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 восточноазиатского происхождения успешно на-
турализовалась в Таганрогском заливе Азовского моря и в настоящее время заходит в Нижний Дон, 
где встречается массово. Вид впервые указан для восточной части Азовского моря, среди коллекци-
онного материала имеется экземпляр, собранный в 2016 г. Обнаруженные многочисленные самки 
с икрой свидетельствуют о том, что P. macrodactylus образовали в дельте Дона и восточной части 
Таганрогского залива самовоcпроизводящуюся популяцию.

Ключевые слова: Crustacea, Decapoda, Palaemonidae, Palaemon macrodactylus, Азовское море, 
Таганрогский залив, Дон, чужеродный вид 

DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-108-113

Введение
Азово-Черноморский бассейн, особен-

но эстуарные зоны с неустойчивым гидро-
лого-гидрохимическим режимом, издавна 
является как донором (многие виды понто-
каспийской фауны), так и реципиентом боль-
шого количества чужеродных гидробионтов. 
В последние годы процесс проникновения и 
натурализации чужеродных видов в бассей-
не Азовского моря ускорился, в большинстве 
случаев, основной причиной расширения их 
ареалов стала деятельность человека. С на-
чала ХХI в. на исследуемой акватории были 
отмечены многочисленные инвазии полихет, 
моллюсков и ракообразных [Набоженко, 
2008; Сон и др., 2008; Набоженко и др., 2010; 
Набоженко, Сон, 2012; Son et al., 2013; Сёмин 
и др., 2014, 2016, 2017; Аносов, 2016; Залота, 
2017; Syomin et al., 2017; Живоглядова, Рев-
ков, 2018; Шохин, 2018; Булышева и др. 2020; 
Савикин, 2020; и др.]. К наиболее опасным 
вселенцам для Азовского бассейна относят 
любые виды, обитающие в дельтовых или 
эстуарных районах Азии и Америки, особен-
но тех, где развито судоходство. 

Представители отряда Decapoda играют 
важную роль не только в функционировании 

экосистемы, являясь хищниками и деструк-
торами, но и имеют большое значение как 
продукт питания человека. Фауна десятино-
гих ракообразных Азово-Черноморского бас-
сейна хорошо изучена и насчитывает 52 вида 
[Аносов, 2016]. Проводились специальные 
исследования чужеродных видов декапод для 
экосистем этого бассейна [Залота, 2017]. 

Креветки рода Palaemon представлены в 
Азово-Черноморском бассейне тремя натив-
ными видами атлантического происхождения: 
крайне редкий Palaemon serratus (Pennant, 
1777), и обычные, в том числе в Азовском 
море, Palaemon adspersus Rathke, 1837 и 
Palaemon elegans Rathke, 1837. Последний 
вид, как выдерживающий наибольшее опрес-
нение неоднократно отмечался в дельте Дона 
и кутовой части Таганрогского залива [Шо-
хин, 2004]. В последнее время в фауне Азо-
во-Черноморского бассейна добавилось два 
новых вида рода Palaemon из юго-восточной 
Азии: Palaemon longirostris H. Milne-Edwards, 
1837 и Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902, 
выдерживающие широкий спектр солёности, 
последний в ходе комплексных экспедиций 
ЮНЦ РАН был обнаружен в дельте Дона и 
кутовой части Таганрогского залива. 
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Цель настоящего исследования – иден-
тификация представителей рода Palaemon, 
обнаруженных летом 2021 г. в протоках дель-
ты Дона и Нижнем Дону, ранее для данной 
акватории в сводках гидробионтов не приво-
дившихся. Для реализации заявленной цели 
была проведена инвентаризация коллекцион-
ных фондов ЮНЦ РАН и проанализирован 
собранный в 2021 г. материал.

Материал и методы
Основная часть материала была поймана 

в водотоках в окрестностях Береговой науч-
но-экспедиционной базы (БНЭБ) «Кагаль-
ник» ЮНЦ РАН (дельта Дона) (47.077895° 
с. ш., 39.304090° в. д.; 47.078652° с. ш., 

39.304616° в. д.; 47.119209° с. ш., 39.335370° 
в. д.), а также в кутовой части Таганрогского 
залива (47.066875° с. ш., 39.270461° в. д.) во 
время ихтиологических учётов летом и осе-
нью 2021 г. Креветки из окрестностей г. Ак-
сая (р. Дон, 47.249199° с. ш., 39.867391° в. д.), 
также собранные летом и осенью 2021 г., 
были переданы научным сотрудником ЮНЦ 
РАН к. б .н. Т.А. Соколовой. Был проанали-
зирован коллекционный материал прошлых 
лет, среди которого в сборах 2016 г. найден 
экземпляр креветки, схожий с особями, от-
меченными в массе в летне-осенний период 
2021 г. в водотоках дельты Дона.

Часть креветок в настоящее время содер-
жится в садках на БНЭБ «Кагальник» в жи-

Рис. 1. Внешний вид Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902. 

Рис. 2. Рострум Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 А – Е, экземпляры, собранные в 2021 г., Ж – коллекционный 
экземпляр, собранный 22 октября 2016 г. 
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вом виде, часть была зафиксирована 96%-м 
этанолом; экземпляр 2016 г. зафиксирован 
4%-м формальдегидом.

Для идентификации использовались 
определительные таблицы [Gonzalez-Or-
tegon, Cuesta, 2006]. Palaemon macrodactylus 
Rathbun, 1902 (рис. 1) может быть легко ди-
агностирован и отличается от других видов 
рода, обитающих в Азовско-Черноморском 
бассейне, строением рострума, несущего на 
дорзальной поверхности от 10 до 13 зубцов, 
в том числе 3 позади глазной орбиты (рис. 2). 

Результаты и обсуждение
Нативный ареал Palaemon macrodactylus 

расположен в Пацифике, в первую очередь в 
эстуариях крупных рек Юго-Восточной Азии. 
Это эвригалинный вид, который может встре-
чаться в воде с солёностью 5–35‰. В местах на-
тивного обитания обычно находится в эстуари-
ях, с диапазоном солёности воды от 1 до 15‰, 
Наибольшую плотность образует в верхней ча-
сти устьев рек, при солёности, равной 10‰ или 
ниже [Gonzalez-Ortegon, Cuesta, 2006]. 

В 1950-х гг. P. macrodactylus был обнару-
жен в заливе Сан-Франциско, Калифорния 
[Newman, 1963], в настоящее время актив-
но распространился по всему Тихоокеанск-
му побережью США, с 1970-х гг. прижился 
в юго-восточной Австралии [Ashelby et al., 
2013]. С начала 1990-х вид начал активно ос-
ваивать атлантический бассейн. Для Европы 
впервые отмечен в эстуариях рек Стур и Ору-
эл в Великобритании в 2004 г. [Ashelby et al., 
2004], хотя данные коллекций показали его 
наличие на р. Темза ещё в 1992 г. [Worsfold, 
Ashelby, 2006]. В период с 2004 по 2009 г. этот 
вид был обнаружен практически по всему ат-
лантическому побережью Европы [Ashelby 
et al., 2013]. В 2009 г. довольно многочислен-
ные популяции этого вида были обнаружены 
в Чёрном море в районе Констанцы, Румыния 
[Micu, Niţă, 2009], и в 2010 – в Варненском за-
ливе, Болгария [Raykov et al., 2010]. Коллек-
ционные данные показали, что первые экзем-
пляры были собраны ещё в 2002 г., но были 
изначально ошибочно определены [Micu, Niţă, 
2009]. 

Рис. 3. Известное распространение креветки Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 в Азово-Черноморском бассейне 
по [Тимофеев и др., 2019] и наши находки в Таганрогском заливе и р. Дон (на врезке). 
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Еще в 2016 г. С.Е. Аносов [2016] в своём 
обзоре декапод азово-черноморского бассей-
на приводил этот вид для Чёрного моря толь-
ко по литературным данным из Румынии и 
Болгарии, но уже с 2018 г. он был указан для 
территориальных вод России – Керченского 
пролива (включая находки личинок) [Евченко 
и др., 2019; Кулиш, Левинцова, 2019; Тимо-
феев и др., 2019]. Можно сказать, что с этого 
момента ожидать его обнаружение в Таган-
рогском заливе и Дону, было делом времени.

В 2021 г. вид P. macrodactylus массово 
отмечается в кутовой части Таганрогского 
залива и дельте Дона, доходя вверх по Дону 
как минимум до г. Аксай (расстояние от устья 
составляет 60 км) (рис. 3.). Среди собранных 
экземпляров примерно половина была пред-
ставлена самками с икрой. Для восточной 
части Азовского моря вид указан впервые, 
хотя, несомненно, инвазия произошла ранее. 
Изучение коллекционных материалов по-
казало, что первоначальное вселение могло 
быть не позже 2016 г. – на рисунке 2Ж видно, 
что строение рострума креветки, собранной 
22.10.2016 г., позволяет её идентифицировать 
как Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902. 

Исходя из массовости вида в биотопах, 
а также наличии многочисленных самок с 
икрой можно с большой долей уверенно-
сти говорить об успешной натурализации 
Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 в Азов-
ском море и формировании жизнестойкой 
популяции. Успешной натурализации могло 
способствовать повышение минерализации 
как, собственно, в море и Таганрогском зали-
ве, так и в дельте Дона. В настоящее время 
для устьевой области реки характерно слож-
ное сочетание пресных, слабосолоноватых 
и солоноватых вод. Отмечено, что даже во 
время сгонов на этой акватории фиксируется 
значительное повышение солёности (до 5‰) 
[Матишов, Григоренко, 2017].

В настоящий момент наиболее популяр-
ной гипотезой появления этого вида в Чёр-
ном море и Керченском проливе является 
завоз с балластными водами [Евченко и др., 
2019; Кулиш, Левинцова, 2019; Тимофеев и 
др., 2019].

На наш взгляд, только первичная инва-
зия в воды Чёрного моря могла быть связана 

с завозом с балластными водами, в то время 
как характер распространения новых нахо-
док скорее говорит о естественной экспансии 
вида в Чёрном и Азовском морях. Наличие 
экземпляра 2016 г. в кутовой части Таганрог-
ского залива свидетельствует о более раннем 
этапе инвазии в воды Азовского моря, до 
этого первые находки в Керченском проливе 
были датированы 2018 г. 
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EXPANSION OF ORIENTAL SHRIMP PALAEMON MACRODACTYLUS 
RATHBUN, 1902 (CRUSTACEA, DECAPODA, PALAEMONIDAE) IN 

THE AZOV-DON BASIN
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Shrimp Palaemon macrodactylus Rathbun, 1902 of East Asian origin has successfully naturalized in the 
Taganrog Bay of the Sea of Azov and is currently entering the Lower Don, where it is currently found in large 
quantities. The species was first recorded for the eastern part of the Sea of Azov; there is a specimen collected 
in 2016 among the collection material. The found individuals with eggs indicate that P. macrodactylus formed 
a self-reproducing population in the Don delta and the eastern part of the Taganrog Bay. 

Key words: Crustacea, Decapoda, Palaemonidae, Palaemon macrodactylus, Sea of Azov, Taganrog Bay, 
Don, alien species. 
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Инвазии чужеродных видов моллюсков вызывают большой интерес в результате их серьёзных 
экологических и экономических воздействий. В нашем исследовании мы приводим новую инфор-
мацию о распределении и количественных характеристиках моллюсков из рода Dreissena в одном из 
притоков Куйбышевского водохранилища. Выявлен факт проникновения видов в р. Свияга вплоть 
до её верхнего течения. Численность и биомасса дрейссены имели значительную вариабельность на 
различных биотопах, имея тренд постепенного увеличения по направлению к устью реки. Установ-
лено доминирование аборигенных видов в верхнем и большинстве участков среднего течения реки, 
в нижнем чаще преобладала чужеродная малакофауна. Сравнение морфометрических характеристик 
раковин выявило значимые различия между двумя родственными видами дрейссенид на всём про-
тяжении реки, за исключением устья. Нами уставлено, что определяющими факторами среды для 
распределения и развития видов дрейссены в р. Свияга являются скорость течения, глубина, ширина 
участков реки и отсутствие твёрдого субстрата в воде.

Ключевые слова: моллюски, Dreissena, чужеродные виды, распространение, бассейн Волги, река.
DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-114-129

Введение
Изучение чужеродных видов стало исклю-

чительно важным из-за растущего количе-
ства сообщений о проникновении всё новых 
видов в неосвоенные водоёмы-реципиенты 
[Simões et al., 2009; Boltovskoy, Correa, 2015; 
Шурганова и др., 2019]. Их натурализация за 
пределами естественного ареала представ-
ляет собой одну из самых серьёзных и наи-
более необратимых угроз биологическому 
разнообразию и целостности экосистем в 
глобальном масштабе [Simberloff, 1996; Sala 
et al., 2000]. Кроме того, остро стоит вопрос 
последствий биологических инвазий для хо-
зяйственной деятельности человека. Влияние 
их столь велико, что способно приводить к 
значительным потерям для экономики. Толь-
ко по некоторым подсчётам убытки от вселе-
ния чужеродных видов в водоёмы США за 
несколько лет составили 120 млрд долларов 
[Pimentel et al., 2005].

Процесс вселения чужеродных видов про-
исходит в разных пространственных масшта-
бах. Первоначальная интродукция в новые 
континенты и моря, вызванная деятельно-
стью человека, в дальнейшем приводит к рас-
селению видов по регионам и далее к локаль-
ному распространению по всем подходящим 
местообитаниям [Karatayev et al., 2011].

Одной из ключевых групп биологических 
инвазий являются моллюски. Это важнейший 
компонент водных экосистем в составе бенто-
са водоёмов по численности, биомассе и раз-
нообразию. Распространение многих видов 
этой группы показало существование крупных 
инвазионных коридоров – путей экспансии, 
общих для большого числа видов-вселенцев 
[Vaate et al., 2002; Биологические…, 2004; Сон, 
2007]. Наиболее известными вселенцами сре-
ди моллюсков являются представители пон-
то-каспийского комплекса из рода Dreissena. 
Вид Dreissena (Dreissena) polymorpha (Pallas, 
1771) начал распространяться по всей Евразии 
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около 200 лет назад и в настоящее время ко-
лонизировал большую часть Западной Европы 
[Старобогатов, 1994; Karatayev et al., 2007b; 
Van der Velde, Rajagopal, Vaate, 2010]. Другой 
родственный вид Dreissena (Pontodreissena) 
bugensis (Andrusov, 1897) только недавно (с 
1980-х гг.) появился за пределами своего ос-
новного ареала – бассейна Чёрного моря 
[Orlova et al., 2005; Zhulidov et al., 2010]. На 
другом континенте, в Северной Америке, эти 
два вида впервые были отмечены почти од-
новременно в середине 1980-х гг. [Hebert, 
Muncaster, Mackie, 1989; Mills et al., 1993; 
Carlton, 2008]. Однако первый вид был зареги-
стрирован во всех пяти Великих озёрах всего 
через несколько лет, второй распространялся 
значительно медленнее и был найден спустя 
более десяти лет после обнаружения [Nalepa 
et al., 2010].

Необычайный успех инвазии дрейссены 
можно объяснить, в первую очередь, способ-
ностью видов расселяться как на взрослой, 
так и на личиночной стадиях. Зрелые особи 
крепятся к твёрдым субстратам и тем самым 
легко распространяются, например, прикре-
пляясь к корпусам судов или плавучих объ-
ектов, в то время как планктонные личинки 
переносятся течением или в балластных во-
дах [Johnson, Carlton, 1996; Mackie, Claudi, 
2010]. Кроме того, дрейссениды имеют вы-
сокую плодовитость [Sprung, 1991; Mackie, 
Schloesser, 1996], отличаются быстрым ро-
стом и ранней половой зрелостью (размно-
жение в возрасте <1 года) [McMahon, Bogan, 
2001; Karatayev, Burlakova, Padilla, 2006; 
Karatayev et al., 2007a]. 

Распространение и обилие дрейссены мо-
жет зависеть от многих факторов, включая 
время с момента первоначального проник-
новения, качество воды, тип донного суб-
страта и многие другие факторы [Karatayev, 
Burlakova, Padilla, 1997, 1998]. Однако до сих 
пор неизвестна степень влияния этих фак-
торов, контролирующих численность попу-
ляций дрейссены, что ограничивает способ-
ность прогнозировать масштабы воздействия 
на экосистемы, в которые они вторгаются.

Одним из важнейших векторов расселе-
ния инвазий является бассейн р. Волги. В 
нем дрейссена относится к одному из мно-

гочисленных представителей гидробионтов, 
влияющих на качество воды. Известна суще-
ственная роль моллюсков рода как кормово-
го объекта многих видов рыб и водоплаваю-
щих птиц [Антонов, 2000]. Проникновение 
дрейссены в реки первого порядка бассейна 
способствует быстрому расселению других 
чужеродных видов, обитающих в консорции. 

Водотоки, находящиеся в значительном 
подпоре крупных водохранилищ, первые под-
вергаются колонизации чужеродными вида-
ми. Кроме того, благоприятными местами для 
вторжения считаются изменённые путём заре-
гулирования русла рек [Beisel, Lévêque, 2010]. 

Несмотря на широкое распространение 
моллюсков-вселенцев в крупных речных бас-
сейнах, сведений о колонизации их притоков 
в научной литературе немного [Сон, 2009], 
поэтому целью нашего исследования явля-
ется оценка особенностей распространения, 
сравнительный анализ количественных ха-
рактеристик и экологических предпочтений 
D. (D.) polymorpha и D. (P.) bugensis в р. Сви-
яга.

Материалы и методы исследования
Река Свияга – наиболее крупный правобе-

режный приток Куйбышевского водохрани-
лища (р. Волга). Она берёт начало на восточ-
ном склоне Приволжской возвышенности в 5 
км к ЮЗ от с. Кузоватово. Протекает вытяну-
той узкой полосой в меридиональном направ-
лении вдоль р. Волги по возвышенной волни-
стой равнине, сильно пересечённой оврагами 
и балками. Устьевой участок затоплен водами 
Куйбышевского вдхр., образуя Свияжский 
залив протяжённостью более 10 км. Длина 
реки составляет 375 км, площадь водосбора – 
16 700 км2, средний уклон – 0.6‰. Ширина в 
естественном состоянии – 20–30 м, глубина – 
0.3–4 м. Водосбор реки по форме резко асим-
метричен: левобережная его часть занимает 
73% общей площади и имеет плавные мелкие 
очертания рельефа; правобережье отличается 
значительными повышениями и понижения-
ми. Берега русла крутые, местами пологие, на 
значительном протяжении поросшие кустар-
ником [Ресурсы…, 1971]. 

Вода р. Свияга по соотношению главных 
ионов относится к гидрокарбонатному клас-
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су кальциевой группе и почти на всём про-
тяжении характеризуется как «умеренно за-
грязнённая», а в черте городов – как сильно 
загрязнённая. На реке имеется ряд плотин, из 
которых наиболее крупная расположена воз-
ле г. Ульяновска [Ресурсы…, 1971]. 

Материалом для исследования послужили 
пробы, собранные в ходе экспедиционных ра-
бот на глубоководных и прибрежных участках 
р. Свияга в июле 2019 г. (рис. 1). Отбор проб 
был осуществлён на 13 станциях от истока до 
устья реки (табл. 1). Количественные и каче-
ственные пробы на неглубоких участках со-
бирали согласно стандартной площадной ме-
тодике с применением гидробиологического 
скребка (длина ножа 0.2 м) и количественной 
рамки (1 м2), на глубоководных – с помощью 
дночерпателя Экмана – Берджа с площадью 
захвата 0.025 м2 по 2 подъёма на станции [Жа-
дин, 1952; Руководство…, 1992]. Всего было 
отобрано 22 пробы. Собранный материал про-
мывали через сито с ячеёй 0.23 мм. Пробу в 

полевых условиях фиксировали 95%-м рас-
твором этанола, который через неделю заме-
няли на 70%-й [Старобогатов и др., 2004].

Камеральная обработка проб проводилась 
согласно общепринятым методикам с при-
менением стереоскопического микроскопа 
МБС-10 [Методика…, 1975]. Возраст опре-
деляли по числу годовых линий на ракови-
не, маркирующих зимнее замедление роста. 
Были проведены морфометрические проме-
ры с помощью штангенциркуля (с точностью 
0.01 мм): высота (H), ширина (W) и длина (L) 
раковин. Видовая идентификация собранного 
материала определена по совокупности кон-
хиологических признаков и соответствует 
современной номенклатуре, принятой в ка-
талоге пресноводных моллюсков территории 
бывшего СССР [Vinarski, Kantor, 2016].

Исследованные особи из р. Свияга хра-
нятся в коллекции пресноводных моллюсков 
Института экологии Волжского бассейна РАН 
– филиал СамНЦ РАН, г. Тольятти.

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб на р. Свияга: 1 – с. Кузоватово (исток), 2 – с. Чириково, 
3 – с. Стоговка, 4 – 1 км выше г. Ульяновска, 5 – г. Ульяновск, 6 – 1 км ниже г. Ульяновска, 7 – с. Вожжи, 8 – г. 
Буинск, 9 – п. Свияжский, 10 – с. Бурундуки, 11 – с. Каинки, 12 – 10 км выше устья, 13 – Свияжский залив (устье).
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Таблица 1. Координаты станций отбора проб на р. Свияга. 

Станции Координаты

с. Кузоватово (исток) 53°52.42ʹ с. ш., 47°57.50ʹ в. д.

с. Чириково 53°75.42ʹ с. ш., 47°85.05ʹ в. д.

с. Стоговка 53°96.32ʹ с. ш., 48°01.28ʹ в. д.

1 км выше г. Ульяновска 54°18.81ʹ с. ш., 48°23.90ʹ в. д.

г. Ульяновск 54°28.03ʹ с. ш., 48°32.81ʹ в. д.

1 км ниже г. Ульяновска 54°37.64ʹ с. ш., 48°27.65ʹ в. д.

с. Вожжи 54°74.12ʹ с. ш., 48°33.58ʹ в. д.

г. Буинск 54°99.92ʹ с. ш., 48°35.74ʹ в. д.

п. Свияжский 55°23.07ʹ с. ш., 48°46.45ʹ в. д.

с. Бурундуки 55°50.35ʹ с. ш., 48°47.00ʹ в. д.

с. Каинки 55°64.86ʹ с. ш., 48°49.44ʹ в. д.

10 км выше устья 55°70.68ʹ с. ш., 48°58.29ʹ в. д.

Свияжский залив (устье) 55°76.37ʹ с. ш., 48°67.05ʹ в. д.

Одновременно со сбором моллюсков для 
каждой станции проводили описание био-
топа и определяли ряд физико-химических 
и гидрологических параметров. С помощью 
аналитических приборов определяли во-
дородный показатель и температуру воды 
(HI 98127), концентрацию растворённого в 
воде кислорода (HI 9146); измеряли скорость 

Таблица 2. Некоторые характеристики участков р. Свияга в июле 2019 г.

Параметры
Участки реки

Верхний Средний Нижний

Глубина, м 0.1–1.5 0.7–3.5 2.4–10.5

Ширина, м 2–9 7–300 50–3500

Скорость течения, м/с 0.42–0.31 0.01–0.30 0.01–0.23

Прозрачность, м до дна 0.3–1.1 0.4–2.5

Зарастаемость, % 3–80 1–10 0.1–5

Растворённый кислород, мг/л 8.2–9.4 8.1–10.2 9.2–10.4

Температура, °C 18.6–26 20.9–25.4 22.1–27.9

pH 7–7.7 7.5–7.9 7.4–8

Тип грунта *п; 
ил+р.о.

п+к; 
ил+р.о.+к;

ил+р.о.;
п+к+г;

п+г;

П+ил+р.о.+гл;
ил+п+к;
ил+гл;
ил+п;
п+ил;

Примечание. * ил – ил, к – камни, г – галька, гл – глина, р.о. – растительные остатки, п – песок. 

течения, глубину, ширину, прозрачность, 
устанавливали характер донных отложений, 
площадь зарастаемости макрофитами (табл. 2).

Различия в размерных характеристиках 
раковин видов оценивали с помощью метода 
главных координат (PCoA), предварительно 
рассчитывалась матрица дистанций Маха-
лонобиса. Для проверки нулевой гипотезы 
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о близости видов использовался непараме-
трический дисперсионный анализ Андер-
сона [Anderson, 2006]. Анализ взаимосвязи 
численности чужеродных видов в градиенте 
абиотических факторов среды проводили с 
применением канонического анализа соот-
ветствий (CCA). Силу связи моллюсков с 
экологическими переменными оценивали 
с помощью перестановочного теста Мон-
те-Карло. 

Все расчёты были выполнены с использо-
ванием статистической среды R v. 4.0.5 и её 
пакетов vegan, reshape2.

Результаты исследования
В ходе исследований малакофауны сред-

ней р. Свияга от истока до места впадения в 
Куйбышевское вдхр. нами было зарегистри-
ровано 39 видов моллюсков, относящиеся 
к двум классам и 12 семействам. В составе 
моллюсков, наряду с аборигенными видами, 
были зарегистрированы представители чу-
жеродной фауны понто-каспийского проис-
хождения Dreissena (Dreissena) polymorpha 
(Pallas, 1771) и Dreissena (Pontodreissena) 
bugensis (Andrusov, 1897). Особи найдены на 
разных биотопах верхнего, среднего и нижне-
го течения реки. Представители видов, веду-
щие прикреплённый образ жизни, отмечены 
на различных погружённых в воду твёрдых 
субстратах как минерального, так и органиче-
ского происхождения. Чаще всего моллюски 
были прикреплены к зарослям макрофитов и 
отмершим частям растений (ветки, коряги), 
реже к камням и крупным представителям 
семейства Unionidae.

Несмотря на обилие подходящих субстра-
тов на всех участках реки виды были найде-
ны не на всех биотопах. D. (D.) polymorpha 
обнаружены нами на 11 из 13 исследованных 
станций, исключение составляют два участка 
верхнего течения реки. D. (P.) bugensis отме-
чалась значительно реже и зарегистрирована 
всего на 5 станциях. Их совместное обита-
ние отмечалось в 45% проб. При этом D. (P.) 
bugensis всегда находился в совместных по-
селениях с другим родственным видом. 

D. polymorpha успешно проникла в верх-
нее течение реки на расстояние 325 км от 

устья. Здесь особи были найдены прикре-
плёнными к камням разного размера. Далее 
вниз по течению реки вид отмечался на всех 
станциях вплоть до устья, что говорит о его 
стабильном существовании в р. Свияга дли-
тельное время. D. (P.) bugensis, вселившись в 
реку, максимально проник вглубь до средне-
го течения на 260 км от устья. Особи были 
прикреплены к зарослям макрофитов и веток. 
Выше по течению водотока он подняться не 
смог видимо в силу многих лимитирующих 
факторов, основными из которых являются 
скорость течения и малая глубина на участ-
ках реки (табл. 1). Однако надо отметить, что, 
проникнув в среднее течение реки, моллюск 
сформировал устойчивые популяции только 
на станции в малом водохранилище (г. Улья-
новск) и на станции в 1 км после плотины 
города, на остальных, расположенных ниже, 
вид не встречается, и особи начинают реги-
стрироваться только в биотопах нижнего те-
чения, в 50 км от устья. 

Количественные показатели D. (D.) 
polymorpha в р. Свияга изменялись в широ-
ких диапазонах: от 7 до 171 экз./м2 по чис-
ленности и от 1.2 до 270.12 г/м2 по биомассе 
(рис. 2). Максимальные значения отмечены в 
малом водохранилище, в черте г. Ульяновска. 
Минимальные значения зарегистрированы на 
станции возле п. Свияжский. 

Численность и биомасса D. (P.) bugensis 
также изменялись в широких пределах и ко-
лебались от 12 до 520 экз./м2 по численности 
и от 1.2 до 270.12 г/м2 по биомассе (рис. 3). 
Высокие значения отмечены в заливе реки, 
где гидрологические и гидрохимические ус-
ловия были близки к таковым Куйбышевско-
го вдхр. Меньше всего особей зарегистриро-
вано на станции в 10 км от устья. 

Несмотря на то, что виды имеют доволь-
но широкую фенотипическую пластичность, 
характеристики раковин часто используют 
для отображения условно-выраженной экс-
прессии фенотипов в условиях окружающей 
среды [Minton et al., 2011; Marescaux, Vaate, 
Doninck, 2012; Dillon, Jacquemin, Pyron, 
2013]. Средняя длина оцениваемых особей 
D. (D.) polymorpha (N=180) и D. (P.) bugensis 
(N=100) в реке составляет 19.07±13.75 мм и 
16.28±8.95 мм, соответственно. Различия по 
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Рис. 2. Динамика численности (N) и биомассы (B) D. (D.) polymorpha вдоль продольного профиля р. Свияга; 
«усами» показана относительная погрешность 10%.

Рис. 3. Динамика численности (N) и биомассы (B) D. (P.) bugensis вдоль продольного профиля р. Свияга; «усами» 
показана относительная погрешность 10%.

размерам раковин можно установить с помо-
щью анализа главных координат (PCoA), вы-
полненного по основным морфометрическим 
параметрам раковин (длина, ширина, высота) 
(рис. 4). Результаты указывают на хорошо вы-
раженные морфологические различия между 

видами. Проверка значимости расстояний 
между центроидами, по сравнению с вари-
ацией размеров раковин видов, проведена 
с помощью анализа дисперсионных отно-
шений, где чётко прослеживаются различия 
между группами F=14.241, p˃0.001. 
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Совместно с чужеродной фауной, зареги-
стрированной в р. Свияга, также найдены 37 
аборигенных видов. Моллюски были отмече-
ны на каждом исследованном биотопе рипали 
и медиали реки. Численность видов на стан-
циях изменялась от 3 до 177 экз./м2. Основ-
ная часть таксонов была найдена на прибреж-
ных участках водотока. Доля особей каждого 
класса была примерно сопоставима 42:58% с 
небольшим преобладанием представителей 
класса Bivalvia. Соотношение численности 
популяций дрейссены и аборигенных видов 
представлено на рисунке 5. 

На станциях верхнего течения реки по 
численности преобладают аборигенные 
виды. Это во многом обусловлено экстре-
мально высокой скоростью течения и отсут-
ствием достаточного количества субстратов, 
на которых может осесть велигер. В среднем 
течении условия для дрейссены становятся 
более благоприятными (снижается скорость 
течения, увеличивается глубина и т. д.), по-
этому их доля в составе малакофауны значи-

Рис. 4. Взаимосвязь между оценками центроидов для размеров раковин D. (D.) polymorpha (P) и D. (P.) bugensis 
(B) в осях двух главных координат. 

тельно возрастает, а в малом водохранилище, 
возле г. Ульяновска и на станции ниже, чис-
ленность дрейссены сопоставима с местной 
фауной. Однако в связи с неоднородностью 
абиотических условий на этом участке реки 
аборигенные виды на большинстве станций 
всё-таки имеют более высокие количествен-
ные значения. В нижнем течении реки доля 
чужеродных видов значительно возрастает. 

С целью определения связи между изме-
няющимися экологическими условиями в 
реке и чужеродными видами была исполь-
зована одна из процедур прямой ординации 
– CCA (канонический анализ соответствия). 
Полученные результаты показали, что первая 
и вторая оси объясняют 83% вариации зави-
симости между количественными данными 
двух видов дрейссены и переменными окру-
жающей среды (рис. 6). Векторы, объясня-
ющие экологические факторы среды, имеют 
значительную изменчивость направления и 
длины, что свидетельствует о разной степени 
влияния на особей чужеродных моллюсков. 
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Рис. 5. Динамика численности и процентное соотношение аборигенных видов и моллюсков Dreissena в р. Свияга. 

Рис. 6. Ординационная диаграмма ССА связи факторов среды и Dreissena в р. Свияга. Векторы: M – зарастаемость, 
V – скорость течения, T – температура воды, pH – водородный показатель, О2 – растворенный кислород, G – тип 
грунта, B – ширина, H – глубина, WT – прозрачность.

Кроме того, наблюдается практически про-
тивоположное расположение видов на орди-
нации, что говорит об их отличиях в предпо-
чтении оцениваемых нами абиотических и 
биотических условий среды в реке. 

Результаты рандомизированного теста 
Монте-Карло показали три значимые пере-
менные среды (р˂0.05) (табл. 3). К ним от-
носятся температура, прозрачность воды и 
ширина участка реки, которые достоверно 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022122

коррелируют с количественными показателя-
ми дрейссены в р. Свияга. Остальные оцени-
ваемые нами факторы такие как водородный 
показатель, площадь зарастаниям макрофи-
тами и другие не выявили каких-либо суще-
ственных корреляций с численностью видов.

Обсуждение результатов
История изучения расселения D. (D.) 

polymorpha начинается с первого описания 
вида П.С. Палассом [Паллас, 1773]. За про-
шедшие столетия в бассейне р. Волги вид зна-
чительно расширил свой ареал, проникнув в 
новые водоёмы-реципиенты из основного 
русла реки [Филинова, Малинина, Шляхтин, 
2008; Курина, 2014, 2020; Михайлов, 2014, 
2015, 2017; Перова, 2015; Пряничникова, 
2015; и др.]. Инвазия вида может происхо-
дить как вследствие человеческой деятель-
ности, так и в рамках эволюционных или 
исторических преобразований. Современные 
изменения климата и возрастающее влияние 
хозяйственной деятельности человека меня-
ют интенсивность действия отдельных фак-
торов среды. В результате этих и других из-
менений в уже приобретённые ареалы D. (D.) 
polymorpha проникает другой родственный 
моллюск D. (P.) bugensis. Оба вида дрейссе-
нид продолжают совместно расселяться во 
всё новые, ранее не занятые водные объекты 
разного типа.

Длительное время в Европе мелководные 
проточные участки рек и каналов были ме-
стами обитания D. (D.) polymorpha. Эти ус-
ловия, вероятно, неблагоприятны для D. (P.) 

Таблица 3. Результаты пошагового регрессионного анализа методом Монте-Карло, объясняющие связь экологи-
ческих переменных среды в каноническом анализе соответствий (ССА)

Показатель χ2 p-значение F-критерий

Ширина (B), м 0.51 0.016 14.18

Прозрачность (WT), м 0.29 0.002 68.04

Температура (T), °С 0.02 0.002 10.7

Зарастаемость (M), % 0 0.126 2.09

Водородный показатель (pH) 0.01 0.146 1.79

Скорость течения (V), м/с 0 0.176 1.66

Растворённый кислород (O2), мг/л 0 0.37 1.14

Тип грунта (G) 0 0.042 6.39

Глубина (H), м 0 0.326 0.58

bugensis, который предпочитает тихие глубо-
кие водоёмы и водотоки [Orlova et al., 2005]. 
Однако D. (P.) bugensis при определённых 
условиях, например, в консорции с D. (D.) 
polymorpha, способна существовать и в более 
экстремальных условиях. Хотя по-прежнему 
D. (D.) polymorpha всё ещё имеет преимуще-
ство в мелководных озёрах и реках, где эти 
два вида могут сосуществовать [Zhulidov et 
al., 2006, 2010; Peyer, McCarthy, Lee, 2009; 
Karatayev et al., 2011, 2014]. 

Как известно, проникновение дрейссены в 
средние и малые реки чаще всего происходит 
благодаря пассивному личиночному дрейфу 
и прыжковому рассеиванию [Johnson, Padilla, 
1996; Johnson, Ricciardi, Carlton, 2001], одна-
ко это касается преимущественно устьевых 
участков и среднего течения. Самостоятель-
ное расселение моллюсков в верховья рек, в 
связи с высокой скоростью течения, крайне 
затруднительно, поэтому мы предполагаем, 
что вид проник так высоко в р. Свияга путём 
орнитохории или с помощью рыбаков-люби-
телей. 

D. (P.) bugensis пока не поднялся так высо-
ко в р. Свияга, как D. (D.) polymorpha, однако 
ухудшающиеся речные условия за послед-
ние десятилетия, превращающие среднюю 
реку в цепь озеровидных расширений за счёт 
плотин и водохранилищ, вероятно позволят 
D. (P.) bugensis проникнуть, как минимум, в 
места обитания родственного вида [Минако-
ва, 2004; Ваганова, Давыдова, Климов, 2009]. 
Как известно, быстрому вторжению дрейс-
сены в реки способствует сооружение водо-
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хранилищ [Horvath et al., 1996; Stoeckel et al., 
1997; Havel, Lee, Zanden, 2005]. Они пред-
ставляют собой системы – «ступеньки», кото-
рые значительно увеличивают скорость рас-
пространения дрейссены; чужеродные виды 
гораздо чаще встречаются в водохранили-
щах, чем в естественных водоёмах [Johnson, 
Olden, Zanden, 2008]. 

Кроме того, одной из причин закрепления 
популяций дрейссены в р. Свияга может быть 
значительная извилистость речного русла 
[Ресурсы…, 1971], вызывающая образование 
излучин. В этих участках наблюдается зна-
чительная плотность макрофитов и накапли-
вается большое количество разнообразного 
твёрдого субстрата, в результате чего созда-
ются благоприятные условия для обитания 
дрейссены. 

Численность особей D. (D.) polymorpha в 
р. Свияга была ниже по сравнению с популя-
циями в других частях ареала. Так, по данным 
из европейских рек численность моллюсков 
достигала 14 449 экз./м2 в р. Эбро (Ebro, Ис-
пания) [Araujo, Valladodi, Gómez, 2010], 1272 
экз./м2 – в р. Маас (Maas, Бельгия) [Marescaux, 
Vaate, Doninck, 2012], 12 496 экз./м2 – в р. 
Добра (Dobra, Хорватия) [Žganec, Lajtner, 
Schultz, Valić, 2020], 5300 экз./м2 – в бассейне 
р. Маныч [Zhulidov et al., 2004]. Объяснить 
эти различия в количественных показателях 
довольно сложно, данные разнятся, и подчас 
невозможно составить ясное представление 
об этапах заселения и биотопической приу-
роченности вида [Небоженко, Сон, 2012]. 

Другой чужеродный вид D. (P.) bugensis 
почти на всех участках р. Свияга имел бо-
лее низкие количественные значения по 
сравнению с D. (D.) polymorpha. Исключе-
ние составляло устье реки, где численность 
приближалась к средним показателям в Куй-
бышевском вдхр. (980±277) [Яковлева, Яков-
лев, 2011]. В то же время полученные нами 
показатели плотности моллюска оказались 
близки к зарегистрированным в реках Евро-
пы. Так, в р. Дон численность D. (P.) bugensis 
составляла 100 экз./м2 [Небоженко, Сон, 
2012], в р. Маас (Maas, Бельгия) – 389 экз./
м2 [Marescaux, Vaate, Doninck, 2012], в р. Рейн 
(Rhine, Германия) – 26 экз./м2 [Imo, Seitz, 
Johannesen, 2010]. Согласно литературным 

данным, различия в распределении и количе-
ственных показателях дрейссенид обуслов-
лены их экологическими особенностями. D. 
(D.) polymorpha предпочитает небольшую 
глубину (до 3–5 м), низкую скорость течения, 
высокое содержание растворённого кислоро-
да и псаммофильные грунты, в то время как 
D. (P.) bugensis встречается преимущественно 
в глубоководных участках на пелофильных 
биотопах с низким содержанием растворён-
ного кислорода [Дрейссена…, 1994; Mills et 
al., 1996; Karatayev, Burlakova, Padilla, 1998; 
Orlova, Kchlebovich, Komendantov, 1998; 
Орлова, Щербина, 2002; Биологические…, 
2004; Курина, 2020]. Способность обитания 
D. (D.) polymorpha в проточных условиях об-
условлена большей скоростью образования 
поперечных нитей и более высокой проч-
ностью её крепления [Peyer, McCarthy, Lee, 
2009], а существование на большой глубине 
D. (P.) bugensis объясняется менее затратным 
дыханием моллюска. Кроме того, рассматри-
ваемые виды имеют различия в стратегиях 
размножения. Например, D. (D.) polymorpha 
выделяет больше яиц и тканей тела для раз-
множения, чем D. (P.) bugensis [Stoeckmann, 
2003]. 

В целом численность и биомасса совмест-
ных популяций дрейссенид в р. Свияга имеет 
общую тенденцию постепенно увеличивать-
ся к устью реки и, хотя в их консоряциях ха-
рактерным является доминирование D. (D.) 
polymorpha, наиболее массовое развитие оба 
вида имеют в совместных поселениях.

Для D. (P.) bugensis большое значение 
имеет факт раннего вселения другого род-
ственного вида в реку. Так, по нашим наблю-
дениям, проникновение D. (D.) polymorpha в 
береговую зону малого водохранилища (ст. 5) 
с высокой плотностью макрофитов позволи-
ло сформировать особый тип субстрата – за-
иленный ракушечник, который впоследствии 
в массе колонизировался другим видом. В 
дальнейшем это может привести к смене до-
минирующего вида, так как D. (P.) bugensis 
является более быстрым захватчиком. Учи-
тывая, что дрейссене требуется от 7 до 12 лет, 
чтобы достичь максимальной численности 
популяции после её первоначального втор-
жения в водоём-реципиент [Burlakova et al., 
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2006], вероятно, эта смена может произойти в 
ближайшие несколько лет.

Ранее установлено, что для обеспечения 
выживания видов дрейссены глубина реки 
должна составлять не менее 0.1 м [Bowers, 
Szalay, 2004]. Это подтверждается наши-
ми исследованиями, так как в мелководных 
участках р. Свияга с глубиной ˂0.7 м все-
ленцы обнаружены не были. Вероятно, такие 
участки, в силу частого колебания уровня 
воды, не могут заселяться дрейссеной, так 
как большинство особей было найдено нами 
на макрофитах, а изменение уровня приводит 
к их гибели и, следовательно, элиминирова-
нию поселений моллюсков.

Измерение морфометрических параме-
тров моллюсков-вселенцев показало, что на 
всех участках, за исключением залива реки 
(ст. 13), D. (D.) polymorpha имела большие, 
чем D. (P.) bugensis размерные характери-
стики раковины. Это, по-видимому, связа-
но с ранним проникновением в реку D. (D.) 
polymorpha. Схожие результаты получе-
ны другими авторами [Claxton et al., 1998; 
Pigneur et al., 2011]. Форма и размер раковин 
может зависеть от многих факторов – ка-
ждое повреждение или изменение условий 
среды в процессе роста может изменить их 
геометрию. Чаще они объясняются сезонны-
ми изменениями в реке, а также концентра-
циями поллютантов и калорийностью пищи 
[Moulton, Goriely, Chirat, 2021].

На разных участках р. Свияга вклад абори-
генных и чужеродных видов в общую числен-
ность моллюсков существенно различался. В 
верхнем течении количественные показатели 
были обусловлены преимущественно разви-
тием местной малакофауны, в среднем – доля 
вселенцев возрастает, но по-прежнему, на 
большинстве участков, преобладают абори-
генные виды, а в нижнем чаще доминирует 
инвазионная фауна. Подобные особенности 
распределения ценозов моллюсков отмеча-
лись нами и в других равнинных реках Сред-
ней и Нижней Волги [Михайлов, 2014, 2015, 
2017].

Представители рода Dreissena являются 
одними из самых распространённых захват-
чиков пресной воды, оказывая широкомас-
штабное прямое и косвенное воздействие 

на вновь занятые экосистемы [Sousa, Pilotto, 
Aldridge, 2011]. Наблюдаемые изменения 
включают сокращение численности и ре-
структуризацию аборигенных видов мол-
люсков, вызывая перестройку ресурсной 
базы экосистемы-реципиента и оказывая 
экологически значимое воздействие на бен-
тосно-прибрежные и пелагически-глубоково-
дные энергетические пути [Molloy et al., 1997; 
Burlakova, Karatayev, Padilla, 2000; Karatayev, 
Burlakova, Padilla, 2002]. Величина и направ-
ление этих воздействий на абиотические фак-
торы и местную фауну зависит от особенно-
стей водоёма. Дрейссена обычно оказывает 
более яркое негативное воздействие на биоту 
в пределах глубоководных участков, в то вре-
мя как в прибрежье оно менее выражено или 
остаётся неизменным после инвазии [Higgins, 
Vander Zanden, 2010]. Следует отметить, что в 
отдельных случаях на мелководных участках 
может наблюдаться положительное влияние 
дрейссены. Моллюски-вселенцы увеличива-
ют прозрачность воды за счёт активной филь-
трации и выделяют в воду питательные веще-
ства, которые улучшают среду обитания для 
местных флористических и фаунистических 
групп прибрежного биоценоза [Rodriguez, 
2006]. В пределах мелководных участков с 
низкой плотностью дрейссенид общая био-
масса зообентоса может увеличиваться на 
10% [Strayer, Smith, 2001]. 

Результаты проведённого анализа ССА 
показали статистическую зависимость чис-
ленности D. (P.) bugensis от ширины, глу-
бины и прозрачности реки, то есть нашими 
исследованиями подтверждается предпочте-
ние популяциями вида условий, складываю-
щихся в зарегулированных участках рек. В 
то же время другой родственный моллюск 
проявляет толерантность к большинству рас-
сматриваемых факторов. Выявленные разли-
чия в предпочтении условий среды разными 
видами чужеродных моллюсков подтвержда-
ются результатами исследований [Ricciardi, 
Serrouya, Whoriskey, 1995; Spidle, Mills, May, 
1995; Mills at al., 1996]. Несмотря на то, что 
при статистическом анализе фактор скоро-
сти течения не выявил значимой отрица-
тельной корреляции с видами-вселенцами, 
он по-прежнему является одним из важней-
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ших для распределения дрейссены. Высо-
кая турбулентность потока может вызывать 
смертность велигеров и уменьшить возмож-
ность их расселения [Horvath, Lamberti, 1997; 
Rehman, Stoeckel, Schneider, 2003]; большин-
ство особей планктонных организмов спо-
собны сопротивляться скорости течения <0.1 
м/с [Czerniawski, Slugocki, 2017]. Нами было 
установлено, что в р. Свияга дрейссена не 
присутствовала на участках со скоростью по-
тока более 0.25 м/с. Таким образом, высокая 
скорость течения препятствует колонизации 
видами даже подходящих для них субстратов.

Заключение
Таким образом, в р. Свияга нами заре-

гистрировано 39 видов моллюсков, среди 
которых были найдены два чужеродных 
вида понто-каспийского происхождения: 
D. (D.) polymorpha и D. (P.) bugensis. Уста-
новлено проникновение D. (D.) polymorpha 
в верхнее течение реки на расстояние 325 км 
от устья, D. (P.) bugensis – в среднее течение 
на расстояние 260 км. Совместное обитание 
этих видов наблюдалось в половине исследо-
ванных станций. Количественные показатели 
популяций дрейссенид варьировались в ши-
роких пределах, экстремумы были отмечены 
на глубоководных станциях нижнего тече-
ния и в малом водохранилище. Оцениваемые 
морфометрические характеристики раковин 
особей в большинстве случаев демонстриро-
вали значимые различия между двумя род-
ственными таксонами, исключение составил 
участок устья реки, где в совместных посе-
лениях раковины видов имели схожие разме-
ры. Выявлен общий тренд увеличения чис-
ленности аборигенных и чужеродных видов 
моллюсков от верхнего течения к нижнему. 
Доля местных видов преобладает на участках 
верхнего и среднего течения за исключением 
малого водохранилища, в то время как в ниж-
нем в основном доминируют представители 
чужеродной малакофауны.

На основе полученных нами результатов 
можно предположить, что основными факто-
рами, влияющими на распространение и раз-
витие чужеродных видов в р. Свияга, явля-
ются глубина, ширина водотока, отсутствие 

необходимого субстрата и скорость течения. 
Изменение этих параметров среды в биото-
пах может привести к смене благоприятных 
условий для дрейссены, что, в свою очередь, 
скажется на параметрах и свойствах популя-
ций. 
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FEATURES OF SPATIAL DISTRIBUTION OF ALIEN MOLLUSKS 
FROM THE GENUS DREISSENA IN A LARGE TRIBUTARY OF THE 

RESERVOIR OF THE MIDDLE VOLGA (BY THE EXAMPLE  
OF SVIYAGA RIVER)
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Invasions of alien species of shellfish are of great interest as a result of their serious environmental and 
economic consequences. We present new information on the distribution and quantitative characteristics 
of mollusks from the genus Dreissena in one of the tributaries of the Kuibyshev reservoir. The fact of the 
discovery of these species up to the upper reaches of the Sviyaga River has been revealed. The quantitative 
values of the Dreissena vary unevenly, gradually increasing towards the mouth of the river. Native species 
of mollusks dominate in the upper and middle reaches of the river, and alien ones in the lower. Comparison 
of morphometric characteristics of shells in the river revealed significant differences between two related 
Dreissenid species, with the exception of the river mouth. Important factors in the distribution and devel-
opment of two species of Dreissena in the Sviyaga River are flow rate, depth and width of the river section, 
and the absence of a solid substrate in the water.

Keywords: mollusks, Dreissena, alien species, distribution, Volga basin, river.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022130

УДК595.142.3(282.247.413.5)

ПЕРВАЯ НАХОДКА BRANCHIURA SOWERBYI BEDDARD, 1892 
(OLIGOCHAETA, NAIDIDAE) В РЫБИНСКОМ ВОДОХРАНИЛИЩЕ

© 2022 Перова С.Н.

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, Ярославская обл., 
Некоузский р-н, п. Борок, 152742, Россия; 

e-mail: perova@ibiw.ru

Поступила в редакцию 03.02.2021. После доработки 11.08.2022. Принята к публикации 24.08.2022

В настоящей работе сообщается о первой находке теплолюбивой пресноводной олигохеты – 
Branchiura sowerbyi Beddard, 1892 в Рыбинском водохранилище. Олигохета B. sowerbyi впервые 
отмечена для бассейна р. Волги. Этот вид был обнаружен в октябре 2019 г. в Шекснинском плёсе 
водохранилища у о. Ваганиха на глубине 8 м, на биотопе серого ила.
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Введение
Олигохета Branchiura sowerbyi Beddard, 

1892 – теплолюбивый вид, который обитает 
в иле стоячих пресных водоёмов и широко 
распространён в странах Европы и Север-
ной Америки. Этот вид и его монотипный 
род впервые был описан Беддардом [Beddard, 
1892] из пруда в садах Королевского ботани-
ческого общества в Риджентс-парке в г. Лон-
доне (Великобритания). B. sowerbyi происхо-
дит из Юго-Восточной Азии, но вид также 
широко распространён в Европе и Северной 
Америке, Южной Америке, Южной Африке, 
Австралии, встречается по всему миру, за ис-
ключением Антарктиды [Timm, 2009]. 

В Европе он был найден в 23 странах 
[Giani, 2004; Paunović еt al., 2005; Grabowski, 
Jabłońska, 2009; Georgieva еt al., 2012; 
Cebulska, Krodkiewska, 2017; Vučković еt 
al., 2019]. На территории бывшего СССР B. 
sowerbyi встречается в Республике Молдова 
[Владимиров, 1989]; в Азербайджане (Минче-
гаурское вдхр.) [Тагиева и др., 2016]; в Узбе-
кистане [Palatov, Rajabov, 2017]; в Казахстане 
(Шадринское вдхр. и р. Сырдарья) [Семерной 
и др. 2016], на Украине, где этот вид олигохет 
отмечен как один из доминантов в бентосе 
придунайских озёр Ялпуг, Кугурлуй и Котла-
бух [Джуртубаев, 2017]. Кроме того, в июле 
2019 г. он впервые зарегистрирован в Канев-
ском вдхр. на р. Днепр [Pligin еt al., 2020].

По-видимому, в России этот вид очень ре-
док и сведения о нем ограничены единичны-
ми публикациями. В настоящее время извест-
но о находках B. sowerbyi в Куршском заливе 
Балтийского моря в 2002 и 2004 гг. [Потют-
ко, 2008]. Этот вид также отмечен в р. Дейма 
Калининградской обл. [Гусев и др., 2014] и в 
дельте р. Дон [Булышева и др., 2016]. Осно-
вой для данной работы послужила находка 
B. sowerbyi в результате мониторинга макро-
зообентоса глубоководной зоны Рыбинского 
вдхр., который регулярно проводится с целью 
выявления изменений таксономического со-
става и структуры сообществ донных макро-
беспозвоночных [Perova, 2019]. 

Материал и методика
Материал собирали осенью 2019 г. в со-

ставе комплексной экспедиции ИБВВ РАН 
по Рыбинскому вдхр. Пробы грунта отбирали 
модифицированным дночерпателем Экмана – 
Берджа (ДАК-250) с площадью захвата 1/40 м2 
и ДАК-100 с площадью захвата 1/100 м2, по 
1–2 подъёма на каждой станции. Сбор и об-
работку собранного материала проводили по 
стандартной методике [Методика…,1975]. 

Результаты исследования 
Олигохета Branchiura sowerbyi была впер-

вые зарегистрирована в Рыбинском вдхр. 21 
октября 2019 г. у о. Ваганиха (59°05.979ʹ с. ш.; 
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37°43.720ʹ в. д.), расположенного в Шекснин-
ском плёсе. Червь был обнаружен в един-
ственном экземпляре, его длина составляла 
52 мм, а масса после фиксации в формалине – 
37.8 мг. Несмотря на то, что B. sowerbyi была 
обнаружена в единственном экземпляре, 
идентификация червя не вызывает сомнений, 
благодаря его морфологическим особенно-
стям (рисунок). Наличие длинных (длиннее 
диаметра тела) дорсальных и вентральных 
жаберных нитей на сегментах задней части 
тела позволяет легко отличить этот вид от 
всех других водных олигохет, встречающихся 
в Европе [Timm, 2009].

B. sowerbyi был найден в биотопе серого 
глинистого ила на глубине 8 м. Прозрачность 
воды составляла 80 см, её цветность – 140 
PtCo. Температура воды у поверхности была 
6.6 °С, у дна – 7.5 °С. Эти величины близки 
к средним значениям температур (6.4 °С у 
поверхности и 7.8 °С у дна), наблюдавшимся 
на исследованных станциях глубоководной 
зоны водохранилища в октябре 2019 г. Ма-
крозообентос на этом участке был представ-
лен типичными для водохранилища видами. 
В его составе всего было отмечено 12 видов и 
форм донного населения, в том числе, олиго-
хеты Limnodrilus hoffmeisteri Claparede, 1862, 
Potamothrix hammoniensis (Michaelsen, 1901), 
Potamothrix moldaviensis Vejdovsky et Mrazek, 
1903, личинки хирономид рода Chirono-
mus, Procladius ferrugineus (Kieffer, 1919), 
Procladius choreus (Meigen, 1804), Cryp-
tochironomus ussouriensis Goetghebuer, 1933, 

Рисунок. Общий вид червя Branchiura sowerbyi из 
Рыбинского водохранилища.

моллюски Cincinna piscinalis (O.F. Mueller, 
1774), Euglesa ponderosa (Stelfox, 1918). Об-
щая численность и биомасса макрозообен-
тоса составляли 3.24 тыс. экз./м2 и 26.3 г/м2, 
соответственно. Олигохеты доминировали 
по численности, составляя 70% от общей, а 
по биомассе преобладали хирономиды (72% 
от общей биомассы). Индекс сапробности по 
Пантле – Букку составлял 2.88, что соответ-
ствует α-мезосапробной зоне.

Обсуждение результатов
В Европе B. sowerbyi появился достаточно 

давно, так в Болгарии он впервые был обна-
ружен в 1964 г. в бентосе р. Дунай [Dimitrov, 
1966]. В последнее время ареал этого вида за-
метно увеличился, и он широко распростра-
нён в бассейне р. Дунай и реках Западного 
Эгейского моря [Georgieva еt al., 2012]. Вид 
встречается также в бассейнах Рейна [Geissen, 
1999] и Днестра [Владимиров, 1989]. Счита-
ется, что первое появление B. sowerbyi в Ев-
ропе, вероятнее всего, связано с переносом 
экзотических растений из Азии [Mills et al., 
1993]. В результате человеческой деятельно-
сти (строительство каналов, речное судоход-
ство, зарыбление), а также с помощью водо-
плавающих птиц эта олигохета затем широко 
распространилась [Geissen, 1999; Grabowski, 
Jabłońska, 2009; Georgievaetal., 2012].

B. sowerbyi как вид, способный приспоса-
бливаться к широкому кругу условий окружа-
ющей среды [Carroll, Dorris, 1972], в Европе ча-
сто встречается в различных средах обитания, 
например, в тёплых неглубоких стоячих водоё-
мах, в водах с замедленным течением, а также, в 
некоторых крупных реках [Tockner et al., 2009]. 
Благодаря быстрому расселению и успешной 
адаптации B. sowerbyi характеризуется как ин-
вазионный вид [Paunović еt al., 2005]. Следует 
отметить, что за прошедшие два десятилетия 
XXI в. расширение ареала этого чужеродного 
вида усилилось, и появляется всё больше со-
общений о первых находках B. sowerbyi в стра-
нах Европы и других регионах (в том числе и 
в России), где вид ранее не встречался [Потют-
ко, 2008; Grabowski, Jabłońska, 2009; Raposeiro 
еt al., 2009; Гусев и др., 2014; Булышева и др., 
2016; Cebulska, Krodkiewska, 2017; Vučković еt 
al., 2019; Pligin еt al., 2020].
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Расселение теплолюбивых видов в се-
верном направлении, усилившееся в XXI в., 
может быть связано с изменениями климата, 
в первую очередь, с повышением температу-
ры воды. Строительство каналов, связавших 
русла Дуная, Днепра, Днестра, Дона, Рейна и 
Волги привело к созданию крупных инвази-
онных коридоров. «Водные экосистемы ни-
зовий Днестра, Прута и малых рек бассейна 
Дуная на территории Республики Молдова 
относятся к так называемому «Южному Ин-
вазивному коридору». В этих экосистемах 
риск инвазий самый высокий, и водоёмы Се-
верного Причерноморья – это один из клю-
чевых регионов в процессах формирования 
биоинвазий мирового масштаба» [Мунжиу, 
2010, с. 147].

Есть данные что B. sowerbyi может рас-
пространяться как вниз, так и вверх по те-
чению рек, как это было в р. Одер в Польше 
[Cebulska, Krodkiewska, 2017]. Относительно 
недавно, в 2014 г. олигохета B. sowerbyi была 
отмечена в дельте р. Дон (рукав Каланча) [Бу-
лышева и др., 2016]. Исходя из этого, можно 
предположить, что вид проник в р. Волгу, а 
затем и в Рыбинское вдхр., по Волго-Донско-
му каналу. Таким же путём проник и моллюск 
Dreissena bugensis (Андрусов, 1897), кото-
рый вскоре после появления в бассейне Дона 
был обнаружен в бассейне Волги, где рассе-
лился по всему руслу и Волжскому каскаду 
водохранилищ [Orlova et al., 2004]. Кроме 
того, так как B. sowerbyi ранее был отмечен 
в Куршском заливе Балтийского моря [По-
тютко, 2008], нельзя исключать возможность 
проникновения вида в Рыбинское вдхр. по 
Волго-Балтийскому водному пути. До насто-
ящего времени олигохета B. sowerbyi не была 
зарегистрирована ни в одном из волжских во-
дохранилищ.

Находка теплолюбивой олигохеты B. 
so werbyi может быть и случайным фак-
том, если предположить, что она попала 
в водохранилище, например, с водами из 
очистных сооружений предприятий, распо-
ложенных на берегах Шекснинского плёса, 
с бытовыми стоками, либо каким-нибудь 
другим путём. Была ли находка червя B. 
sowerbyi случайностью или же началом ин-
вазии, покажут дальнейшие исследования 

макрозообентоса различных участков Ры-
бинского, а также, других волжских водо-
хранилищ. 
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FIRST FINDING OF BRANCHIURA SOWERBYI BEDDARD, 1892 
(OLIGOCHAETA, TUBIFICIDAE) IN THE RYBINSK RESERVOIR

©2022 Perova S.N.

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii district, Yaroslavl Region, 152742, Russia;

e-mail: perova@ibiw.ru

The first finding of the cosmopolite freshwater oligochaete Branchiura sowerbyi Beddard, 1892 in the 
Rybinsk Reservoir is reported. The oligochaete B. sowerbyi was first recorded in the Volga River basin. The 
species was found in the biotope of grеy silt at a depth of 8 m near Vaganikha Island in the Sheksna Reach 
of the Rybinsk Reservoir in October 2019.

Key words: reservoir, oligochaete, first finding, alien species, the Volga River basin.
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Globodera rostochiensis является одним из 100 самых опасных инвазионных видов в России и на-
носит значительный ущерб сельскому хозяйству. В России эта нематода впервые была обнаружена 
на территории Калининградской области в 1949 г. В этом исследовании мы использовали методы 
ансамблевого моделирования (ESDM) для прогнозирования потенциального распространения G. 
rostochiensis в России и обнаружили, что с глобальным изменением климата и землепользования в 
будущем будет наблюдаться тенденция к расширению ареала в двух направлениях – с юга на север и 
с запада на восток. Представлены история распространения вида на территории России, современный 
и потенциальные ареалы вида с 2020 до 2100 г. с шагом 20 лет при реализации различных моделей и 
сценариев изменения климата и землепользования. Приведены сведения о нативном ареале, особен-
ности биологии, признаках поражения растения-хозяина и вредоносности G. rostochiensis, методах 
идентификации патотипов, векторах инвазии и мерах борьбы. Прогнозные ареалы вида важны для 
разработки мер по минимизации будущих инвазий G. rostochiensis и их отрицательных последствий.

Ключевые слова: Globodera rostochiensis, изменение климата, инвазионный вид, изменение зем-
лепользования, модели распространения вида, ISDM, ESDM.

 DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-135-159

Введение
Золотистая картофельная нематода (ЗКН) 

Globodera rostochiensis в России впервые 
была обнаружена в 1949 г. [Кирьянова, Крал-
ль, 1971] на территории Калининградской 
обл., которая оставалась единственной за-
ражённой областью до 1961 г. с площадью 
заражения 491 га [Васютин, Тряхов, 1999]. 
Эта нематода является специализированным 
паразитом растений семейства паслёновых 
(Solanaceae), и прежде всего картофеля, ко-
торый в результате длительной сопряжённой 
эволюции с дикими клубненосными видами 
в Южной Америке приобрёл специализацию 
к этой культуре. Кроме картофеля эта нема-
тода поражает томат Solanum lycopersicum 
и баклажаны S. melongena, а также может 

развиваться на некоторых сорняках (паслён 
чёрный S. nigrum, паслён сладко-горький S. 
dulcamara, паслён крылатый S. alatum, беле-
на чёрная Hyoscyamus niger и др.) [Handoo, 
Subbotin, 2018]. 

Золотистая картофельная нематода по 
своей вредоносности превосходит другие 
виды нематод, распространённые на терри-
тории России. Она является причиной сни-
жения урожайности картофеля (в среднем на 
10%, в очагах сильного поражения – до 60% 
и более) [Мироненко и др., 2020; Шестепе-
ров, 2021]. Кроме того, ухудшается качество 
клубней (уменьшается масса, процент содер-
жания крахмала, количество витамина С и 
общий товарный вид). Повреждения, вызван-
ные проникновением нематод, способству-
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ют поражению растений другими болезнями 
– грибными, бактериальными, вирусными. 
Масштаб проблемы распространения данно-
го вида иллюстрирует тот факт, что из заня-
тых ежегодно в России под картофелем пло-
щадей около 2.1 млн га, поражённые ЗКН в 
последние десятилетия площади, достигают 
уже 1 млн га.

Globodera rostochiensis как особо опасный 
паразит включён в список ТОП-100 самых 
опасных инвазионных видов России, также в 
карантинный список Европейской организа-
ции по защите растений [Самые опасные…, 
2018; EPPO, 2021]. Вид имеет пять патотипов 
(Rol – обычный; Ro2, Ro3, Ro4, Ro5 – агрес-
сивные). На территории России до настоя-
щего времени выявлен только один патотип 
G. rostochiensis – Rol. Более агрессивный 
вид бледная картофельная нематода (БКН), 
Globodera pallida (Stone, 1977) Behrens, 1975 
на территории России не обнаружен, однако в 
связи с большими объёмами импорта как про-
довольственного, так и семенного картофеля 
в Россию в последние десятилетия существу-
ет потенциальная угроза инвазии БКН на тер-
риторию страны [Limantseva et al., 2014; Ми-
роненко и др. 2020].

Нативный ареал. Центр происхождения 
картофельных цистообразующих нематод 
рода Globodera (G. rostochiensis и G. pallidа) 
– Андское нагорье в Южной Америке (Перу) 
[Evans et al., 1975; Plantard et al., 2008; Subbotin 
et al., 2020]. Использование метода «молеку-
лярных часов» позволило предположить, что 
эти нематоды могли появиться ещё 15–18 млн 
лет назад, одновременно с появлением карто-
феля [Plantard et al., 2008; Subbotin et al., 2010; 
Hockland et al., 2012]. После плейстоценово-
го оледенения два близкородственных вида 
были разделены: центром распространения G. 
pallida стала северная часть Южной Америки 
от озера Титикака, а G. rostochiensis – южная 
часть [Castelli et al., 2003]. Из Южной Амери-
ки G. rostochiensis с картофелем были завезе-
ны в Европу [Hockland et al., 2012]. Впервые 
цисты глободеры на картофеле обнаружил 
J. Kuhn в 1881 г. в Германии [Spears, 1968], 
который вначале предположил, что это раса 
известного уже в то время вида Heterodera 
schachtii, свекловичной цистообразующией 

нематоды. Однако, Воленвебер [Wollenweber, 
1923] в 1923 г. обнаружил, что имеются суще-
ственные морфологические различия между 
двумя видами нематод (размер личинок и 
форма цист) и предложил назвать эту немато-
ду Heterodera rostochiensis по названию места 
обнаружения (Росток, Германия). В настоя-
щее время этот вид относят к роду Globodera. 
Cчитается, что по всему миру эта нематода 
распространилась уже из Европы (ступенча-
тая инвазия), а не из Южной Америки [Evans, 
Rowe 1998]. Молекулярные исследования по-
пуляций этой нематоды из Южной Америки 
и Европы подтвердили гипотезу ступенчатой 
инвазии [Plantard et al., 2008]. В настоящее 
время картофельные цистообразующие нема-
тоды распространены в большинстве стран 
мира [CABI, 2019; EPPO, 2021].

Особенности биологии. Жизненный 
цикл G. rostochiensis включает в себя стадию 
цисты (жёсткой тёмноокрашенной кутикулы 
мёртвой самки, заполненной яйцами с ли-
чинками первого возраста (J1)), проходящую 
в почве. Паразитическую стадию нематоды 
проходят в корнях растений, обеспечива-
ющих оптимальные условия для питания, 
прохождения всех этапов развития (J2, J3, 
J4, самки и самцы) и размножения [Lilley et 
al., 2005; Займль-Бухингер, Матвеева, 2019]. 
Свободноживущими в цикле являются только 
взрослые самцы, которые выходят из корней 
в почву и находят самок, прикреплённых к 
корням. Особую роль в жизнедеятельности 
нематоды играют ранние этапы, к которым 
относятся процесс вылупления личинок из 
яиц и массовый их выход из цист под влияни-
ем факторов вылупления, присутствующих в 
корневых выделениях (диффузатах) растени-
я-хозяина; проникновение личинок в корни 
хозяина и формирование вокруг головного 
конца личинки синцития (гипертрофирован-
ного многоядерного клеточного комплекса), 
обеспечивающего непрерывное поступление 
питательных веществ от хозяина к паразиту. 
Именно в этот период происходит становле-
ние отношений с хозяином и ключевой мо-
мент в определении возможности дальней-
шего развития паразита [Займль-Бухингер, 
Матвеева, 2019]. Этапы развития нематоды 
отражены на рисунке 1. Во время онтогенеза 
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цистообразующие нематоды трижды линяют 
и претерпевают ряд морфологических изме-
нений. Так самки увеличиваются в размерах 
и изменяют форму тела: из червеобразной 
формы становятся шарообразными. Кроме 
того, происходит внутренняя перестрой-
ка: редуцируется кишечник, в полости тела 
формируется яичник с яйцами. Самцы так-
же увеличиваются в размерах, но остаются 
червеобразными. Самцы подвижные, имеют 
нитевидную форму, их длина около 1 мм. В 
отличие от личинок самцы имеют развитую 
половую систему.

Цвет тела молодых самок белый, с воз-
растом становится золотисто-жёлтым, затем 
коричневым или тёмно-коричневым (рис. 2). 
Внутри тело самки заполнено большим ко-
личеством яиц и инвазионных личинок. Во 

вновь образовавшихся цистах можно обна-
ружить 150–300 яиц и личинок. Цисты кар-
тофельной нематоды, попав в почву после 
уборки урожая, могут сохранять жизнеспо-
собность яиц в течение 20 лет. В средней по-
лосе России цисты золотистой стадии наблю-
даются с конца июля до середины сентября. 
В условиях России в год развивается одна 
генерация нематоды. В многолетних очагах 
заражения через две-три недели после по-
садки картофеля плотность популяции инва-
зионных личинок может достигать 100 млн 
особей на площади 1 м2 до глубины 40 см, а 
в отдельных случаях и до 70 см [Шестеперов, 
Савотиков, 1995].

Признаки поражения и вредоносность. 
Картофельная цистообразующая нематода 
вызывает неспецифические симптомы зара-

Рис. 1. Цикл развития картофельной цистообразующей нематоды. Рисунок В.В. Вульшонок (ориг). 
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жения. Первоначальными признаками зара-
жённости является замедленный рост, пожел-
тение и потеря нижних листьев. Цветение у 
таких растений обычно отсутствует. Корни 
заражённых растений выглядят размочален-
ными. Заражение сказывается на урожае – 
образующиеся клубни мелкие и в небольшом 
количестве. В фазу цветения на поле появ-
ляются хорошо заметные «плешины» разме-
ром до десятков квадратных метров. На этих 
участках наблюдаются изреженность карто-
феля и интенсивный рост сорняков. Обычно 
заражение носит очаговый характер (рис. 3). 
В конце вегетации на корнях поражённых 
растений легко обнаруживаются шаровидные 
белые, золотистые или коричневые цисты ди-
аметром около 1 мм (рис. 2). Обследования 
численности и распределения нематод явля-

Рис. 2. Самки (светлые) и цисты (тёмные) Globodera rostochiensis на корнях картофеля (фото авторов).

ются предпосылками для принятия обосно-
ванных решений для борьбы с этим парази-
том [Taylor, 1961; Allsopp, 1990].

Нижний порог вредоносности в зависи-
мости от условий выращивания колеблется 
от 5 до 10 цист на 100 см3 почвы (или 500–
1500 инвазионных личинок на 100 см3 по-
чвы). При высоком уровне заражения (8 000–
15 000 личинок на 100 см3 почвы) на 30–40% 
кустов клубни вообще не образуются.

На сильно заражённых полях наиболее 
уязвимы ранние и среднеранние сорта, в 
меньшей степени сорта поздние. Вредонос-
ность картофельной нематоды в значитель-
ной степени зависит от устойчивости сорта и 
целого ряда факторов, среди которых общий 
уровень агротехники, количество осадков в 
период вегетации, тип почвы, предшествен-

Рис. 3. Слева – внешний вид очага Globodera rostochiensis на полях; справа – здоровое и угнетённое ЗКН растения 
картофеля к концу фазы цветения. Фото В.Н. Чижова (ориг.).
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ники, толерантность и другие. Например, ор-
ганические удобрения существенно снижают 
численность нематод. Поэтому точно спро-
гнозировать потерю урожая в каждом кон-
кретном случае довольно трудно.

Диагностика золотистой картофельной 
нематоды. В России работы по выявлению 
и определению популяций G. rostochiensis 
проводятся уже более 30 лет [Матвеева, 2004; 
Мироненко и др., 2020]. В Северо-Западном 
регионе РФ такие исследования выполнены 
Лиманцевой в 2005–2010 гг. [Limantseva et al., 
2014], однако потенциальная опасность обна-
ружения новых патотипов и видов картофель-
ных нематод обусловливает необходимость 
постоянного мониторинга. Международ-
ный тест-набор для определения патотипов 
разработан в 1977 г. и включает 7 клонов 
культурных видов картофеля: S. tuberosum 
ssp. andigenum С.Р.С. 1673; S. kurtzianum 
КТТ 60.21.19; S. vernei G-LKS 58.1642/4; S. 
vernei (VTn) 2 62.33.3; S. vernei 65.346/19; S. 
multidissectum Р 55/7; S. vernei 69.1377/94 и 
восприимчивых образцов S. tuberosum [Kort 
et al., 1977].

Цисты картофельной нематоды легко об-
наружить флотационным методом, не прибе-
гая к просеиванию грунта через сито. Под-
робно методика отбора проб и выделения 
цист из почвы изложена в работе [Инструк-
ция…, 1988]. Для идентификации ЗКН ис-
пользуют два метода – морфометрический 
и молекулярный [Мироненко и др., 2020]. 
Морфометрический метод основан на иссле-
довании строения и необходимых измерений 
в анально-вульварной области зрелых самок. 
Морфометрические методы диагностики до-
статочно подробно описаны в коллективной 
монографии [Буторина и др., 2012], а также 
в обзорах и методических указаниях [Шесте-
перов, 2002; Bairwa et al., 2017; Christoforou 
et al., 2017; OEPP/EPPO, 2017; Матвеева и 
др., 2018]. В настоящее время эффективны-
ми способами идентификации фитопарази-
тических нематод являются молекулярные 
методы, основанные на анализе ДНК. Наи-
более распространёнными методами явля-
ются полимеразная цепная реакция (ПЦР) с 
видоспецифическими праймерами [Bulman, 
Marshall, 1997]; ПЦР в реальном времени 

[Beniers et al., 2014; Nikitin at al., 2017]; ПЦР 
с обработкой продукта эндонуклеазами и 
дальнейшей оценкой полиморфизма длины 
рестрикционных фрагментов (RFLP) [Sirca 
et al., 2010]; метод ДНК баркодинга (DNA 
barcoding) [EPPO, 2016].

Однако, несмотря на явные преимущества 
ПЦР анализа, выбор оптимальной стратегии 
анализа необходим для каждого элемента 
диагностики в каждом конкретном случае: 
отбор проб (индивидуальная особь или сме-
шанный образец, почвенный образец или 
растительный материал), выбор маркерных 
регионов ДНК (подбор праймеров) и метода 
их исследования (вид ПЦР анализа). Подроб-
но методики диагностики G. rostochiensis из-
ложены в литературе [Матвеева и др., 2018]. 

Распространение золотистой карто-
фельной нематоды в России. Калининград-
ская обл. до 1961 г. оставалась единственной 
заражённой областью с площадью заражения 
491 га. Несмотря на предпринимаемые каран-
тинные ограничения, вид имеет тенденцию 
к прогрессирующему распространению во 
всех зонах России, где возделывается карто-
фель (рис. 4). По данным ФГБУ «Всероссий-
ский центр карантина растений» в России на 
2020 год карантинные фитосаниатрные зоны 
по G. rostochiensis были установлены на пло-
щади 1.079 млн га. В 2019 г. выявлено 203 797 
очагов заражения ЗКН на площади более 354 
тыс. га. [Справочник…, 2020]. Распростране-
ние этой нематоды может осуществляться с 
загрязнёнными клубнями, а также с почвой. 
Вторичным средством распространения яв-
ляется перемещение заражённой сельскохо-
зяйственной техники, сельскохозяйственных 
орудий и загрязнённой обуви. Цисты также 
успешно распространяются путём рассеива-
ния ветром, во время зимних бурь или песча-
ных бурь, когда перераспределяется верхняя 
часть почвы. Дождь, который вызывает на-
воднения, и сточные воды с полей в траншеи 
или оросительные каналы, также перераспре-
деляют цисты в прилегающие районы.

По данным Федеральной службы государ-
ственной статистики [2022], промышленное 
возделывание картофеля в России составля-
ет около 260–300 тыс. га из общей площади 
возделывания около 2 млн га. Около 70% 
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возделываемого картофеля приходится на 
личные подсобные хозяйства, где зачастую 
нет севооборотов, нет смены сортов карто-
феля и не соблюдаются основные технологии 
возделывания. В результате именно на этих 
участках и сосредоточены основные очаги 
G. rostochiensis. 

При промышленном возделывании карто-
феля данная нематода встречается редко. На 
территории фермерских хозяйств и крупных 
сельскохозяйственных предприятий за 2019 г. 
отмечено лишь 408 очагов заражения, общей 
площадью около 10 тыс. га, что составляет 
лишь 3% от всех заражённых ЗКН сельскохо-
зяйственных площадей (табл. 1; рис. 5). 

Рис. 4. Распространение Globodera rostochiensis на территории Российской Федерации. Доля административных 
районов области (%), где картофель поражён нематодой: 1 – 0–12; 2 – 13–32; 3 – 33–48; 4 – 49–64; 5 – 65–76; 6 – 
77–100, 7 – количественные показатели не известны [Зиновьева, Петросян, 2018].

Таблица 1. Структура очагов заражения почвы золотистой картофельной цистообразующей нематодой Globodera 
rostochiensis в России на 2020 г. 

№
Обследованные территории

ЛПХ Организации Иное Всего
1 Количество новых очагов, шт. 203 797 408 2214 206 419
2 Средняя площадь новых очагов, га 1.6 23.5 4.6 –
3 Всего площадь земель заражённых ЗКН, га 334 285.01 9 568.08 10 169.24 354 022.33

Примечание: ЛПХ – личные подсобные хозяйства; Организации – государственные предприятия и фермерские 
хозяйства (промышленное возделывание картофеля); Иное – земли несельскохозяйственного назначения, лесного 
и водного фонда.

Из приведённого анализа следует, что ос-
новные источники заражения в основном со-
средоточены в личных подсобных хозяйствах 
(ЛПХ). В связи с этим возникает вопрос, свя-
занный с динамикой потенциального ареала 
вида под воздействием глобального измене-
ния климата и землепользования. Вопрос о 
том, как взаимодействие между изменениями 
климата и землепользования повлияет на гло-
бальный процесс вторжений многих чуже-
родных видов, в том числе G. rostochiensis, 
приобретает первостепенное значение не 
только для ограничения последствий инвазии 
этих видов, но и для управления природными 
ресурсами в целом.
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Рис. 5. Структура распределения количества очагов заражения Globodera rostochiensis и их площадь (условные 
обозначения см. Примечание к табл. 1).

Цель исследования – предсказать реги-
оны, подходящие для будущих вторжений 
G. rostochiensis с учётом синергических об-
ратных связей между климатом и изменени-
ями землепользования. Для достижения цели 
были решены следующие задачи: 1) создать 
ансамблевые (консесусные) модели для про-
гнозирования динамики ареала вида при 
реализации альтернативных моделей и сце-
нариев изменения климата из шестого про-
екта CMIP 6 (Coupled Model Intercomparison 
Project 6) [IPCC, 2021]; 2) построить карты 
пространственного распространения вида 
для временных периодов (2021–2040, 2041–
2060, 2061–2080 и 2081–2100 гг.) и оценить 
направления и темпы потенциального рассе-
ления G. rostochiensis на территории России.

Материалы и методы
Данные климата. Для оценки влияния 

глобальных изменений климата на динами-
ку ареала G. rostochiensis c растением хозя-
ином нами был проведён анализ 40 моделей 
Шестой генерации CMIP6 (Coupled Model 
Intercomparison Project 6) для четырёх сце-
нариев изменения климата SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0 и SSP5-8.5 (SSPx-y) (Shared 
Socioeconomic Pathway – SSP) [Stehfest et 
al., 2014; IPCC, 2021]. Из 40 глобальных 
климатических моделей мы отобрали 12, 
которые охватывают весь диапазон измене-
ния показателя долгосрочной равновесной 
чувствительности климата (ECS) от 1.8 до 
5.6. Равновесная чувствительность клима-
та определяется как изменения глобальной 
средней температуры приземного воздуха 

в результате удвоения концентрации угле-
кислого газа (CO2), после которого система 
океан – атмосфера – морской лёд достиг-
нет равновесия. Отобранные нами модели 
в зависимости от показателя EСS разделе-
ны на три группы: высоко чувствитель-
ные модели (Hsens): CanESM5 [Swart et al., 
2019], CNRM-CM6 [Voldoire et al., 2019], 
CNRM-ESM2-1 [Séférian et al., 2019], IPSL-
CM6A-LR [Boucher et al., 2020] (диапазон 
изменения ECS от 4.6 до 5.6); умеренно 
чувствительные модели (Msens): CNRM-
CM6-1-HR [Saint-Martin et al., 2021], EC-
Earth3-Veg [Döscher et al., 2021], MRI ESM2-
0 [Kawai et al., 2019], BCC-CSM2-MR [Sun 
et al., 2021] (диапазон изменения ESM от 3.0 
до 4.3) и низко чувствительные модели 
(Lsens): MIROC-ES2L [Hajima et al., 2020], 
MIROC6 [Michibata et al., 2019], GISS-E2.1 
[Kelley et al., 2020], INM-CM4.8 [Volodin et 
al., 2018] (диапазон изменения ESM от 1.8 до 
2.7). Для 12 выбранных моделей и 4 сцена-
риев (SSPx-y) были созданы растровые слои 
в формате *.gtif, включающие биоклимати-
ческие переменные Bioclim (Bio01-Bio19). 
Современные и будущие климатические 
данные были извлечены из портала «Гло-
бальных климатических моделей» [2022]. 
Все слои представлены с разрешением 2.5 
arc min (~5000 м) для периода 2020–2100 гг. 
с шагом 20 лет, то есть 2020, 2040, 2060, 2080 
и 2100 гг. Для получения более точных ре-
зультатов моделирование будущего климата 
было основано на трёх различных группах 
моделей (Hsens, Msens, Lsens), усреднённых 
с 2040 по 2100. Растровые слои предиктор-
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ных переменных были получены с помо-
щью созданного R-скрипта в среде RStudio 
v. 1.4.1106.

Данные растительного покрова и зем-
лепользования. Наборы растровых слоёв 
землепользования и растительного покрова 
для различных сценариев (SSPx-y) изменения 
климата и временного периода 2020–2100 гг. 
с шагом 20 лет для территории России были 
созданы с помощью глобальной модели 
IMAGE 3 [Stehfest et al., 2014]. Эти карты с 
разрешением около 1 км отражают простран-
ственное распределение основных типов 
растительности (11) и не покрытых расти-
тельностью земель по состоянию на 2000 г.: 
1) пахотные земли, 2) травяно-кустарниковая 
растительность; 3) восстанавливающие леса 
(после пожаров и вырубок) 4) прочие тер-
ритории, не покрытые растительностью; 5) 
тундра; 6) лесотундра; 7) темнохвойные леса; 
8) светлохвойные леса; 9) смешанные леса 
с преобладанием хвойных, 10) смешанные 
леса с преобладанием лиственных; 11) степь. 
После создания этих карт для всех сценариев 
SSPx-y и периодов 2020–2100 с шагом 20 лет 
в формате geotif, были созданы R-скрипты 
для преобразования их в слои с разрешением 
2.5 arc min.

Точки находки инвазионного вида. 
Оригинальный набор наших данных содер-
жит 485 записей и охватывает все субъекты 
РФ, на территории которых были выявлены 
ЗКН. Кроме этих данных мы также использо-
вали 108 точек находок, из глобальной базы 
данных GBIF [2022]. В итоге исходный на-
бор данных включал 593 точки находок (ТН) 
G. rostochiensis. 

Построение индивидуальных (ISDM) и 
ансамблевой моделей распространения 

вида (ESDM)
Для построения моделей пространствен-

ного распространения вида был использован 
комплексный подход, состоящий из четырёх 
этапов: (1) проверка автокоррелировано-
сти ТН и разреживания предикторных пе-
ременных; (2) построение индивидуальных 
моделей (ISDM) с использованием набора 
альтернативных методов и оценка их произ-
водительности; (3) построение ансамблевой 

модели (ESDM) в условиях текущего климата 
и при различных сценариях изменения кли-
мата; (4) оценка динамики ареала при реали-
зации различных моделей и альтернативных 
сценариях изменения климата.

1. Проверка пространственной авто-
корреляции ТН и разреживание предик-
торных переменных. В настоящее время 
не существует установленной методологии 
оценки пространственной автокорреляции 
для построения моделей с использованием 
данных только о присутствии [Guisan et al., 
2017]. Мы использовали подход, который с 
успехом применяется в современных иссле-
дованиях [Nuñez, Medley, 2011; Václavík et al., 
2012]. Переменные из набора Bio01, Bio02, 
…, Bio19 выбирали для включения их в мо-
дели с помощью пакета ENMTools [Warren et 
al., 2010]. Были исключены те переменные, 
между которыми парный коэффициент кор-
реляции Спирмана был больше 0.72 по абсо-
лютному значению. Мультиколлинеарность 
оценивали по показателю VIF (фактор ин-
фляции вариации) c помощью R-пакета usdl. 
Предикторная переменная считается мульти-
коллинеарной и исключается из модели, если 
VIF > 5 [Guisan et al., 2017].

2. Построение индивидуальных моде-
лей (ISDM) с использованием набора аль-
тернативных методов и оценка их произво-
дительности. В работе мы использовали семь 
индивидуальных моделей (ISDM): GLM – 
обобщённая линейная модель; GAM – обоб-
щённая аддитивная модель; GBM – обобщён-
ная бустинг модель; RF – модель случайного 
леса; FDA – модель гибкого дискриминант-
ного анализа; ANN – модель искусственной 
нейронной сети; МахEnt – модель макси-
мальной энтропии, которые реализованы в 
R-пакете Biomod v.2.0 [Thuiller et al., 2009]. 
Прогностическая эффективность каждой мо-
дели оценена путём многократной разбивки 
выборки на две части: модели были откали-
брованы с использованием 80% ТН, а оценка 
точности проведена с использованием остав-
шихся 20% ТН. Эта процедура повторялась 
десять раз. Поскольку все модели требовали 
присутствия (ТН) и псевдо-отсутствия (ПО), 
поэтому для каждой реализации были сге-
нерированы 10 000 случайных точек. При 
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построении этих ISDM равные веса были 
присвоены ТН и ПО. Оценка пригодности 
индивидуальных моделей проводилась с по-
мощью индекса Бойса [Petrosyan et al., 2019, 
2020].

3. Построение ансамблевой модели 
(ESDM) в условиях текущего климата и 
при различных сценариях изменения кли-
мата. Для создания ансамблевой модели 
(ESDM) мы использовали подход ансамбле-
вого прогноза с использованием семи индиви-
дуальных ISDM. Ансамблевые модели были 
созданы для трёх групп усреднённых моде-
лей изменения климата (Hsens, Msens, Lsens) 
и каждого из 4 сценариев, чтобы получить 
центральную тенденцию изменения ареала 
вида в период 2021–2100 гг. с шагом 20 лет. 
Чтобы убедиться, что в ансамблевых моделях 
не использованы ложные модели с низкими 
оценками пригодности, мы включали только 
те прогнозные индивидуальные ISDM, для 
которых оценка пригодности модели с помо-
щью TSS была выше 0.7 [Guisan et al., 2017]. 
Окончательные текущие (в условиях 2020 г.) 
и будущие консенсусные модели были по-
лучены путём расчёта средневзвешенного 
значения вероятности пригодности местоо-
битания для вида. Эти процедуры привели к 
созданию одной карты ESDM в условиях те-
кущего климата и 48 ESDM карт в условиях 
будущих изменений климата (поскольку мы 
использовали три группы моделей глобаль-
ного изменения климата, 4 сценария и 4 пе-
риода динамики). Затем мы преобразовали 
карты вероятности, полученные из ансамбле-
вых моделей в двоичные (бинарные) карты, 
указывающие подходящие и неподходящие 
местообитания для вида с использованием 
пороговых значений на основе непрерывного 
индекса Бойса [Hirzel et al., 2006]. Для опре-
деления пороговых значений бинаризации 
был создан специальный R-скрипт, реализу-
ющий непрерывный индекс Бойса.

4. Оценка динамики ареала при реали-
зации различных моделей и альтернатив-
ных сценариях изменения климата. Оценка 
динамики ареала вида при реализации кон-
кретной модели и сценария изменения клима-
та для конкретного периода времени произво-
дилась на основе сравнения бинарной ESDM 

в условиях текущего климата (2020 г.) с би-
нарной ESDM, полученной для конкретного 
периода (2040, …, 2100 гг.) с использованием 
трёх индексов – приобретение (Gain), поте-
ри (Loss), изменение (Change). Индекс Gain 
оценивает процент приобретения местооби-
таний, которые не использовались в условиях 
текущего климата. Индекс Loss характеризу-
ет процент потери местообитаний в условиях 
нового климата. Индекс Change по величине 
равен Gain – Loss и характеризует процент 
изменения ареала в условиях нового клима-
та. Эти оценки производились с помощью 
специальной функции RangeChange пакета 
Biomod2. Сравнительный анализ индексов 
Gain, Loss, Change для различных типов мо-
делей (Hsens, Msens, Lsens), сценариев (SSP1-
2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) и периодов 
времени (2040, 2060, 2080, 2100) проводили 
с помощью трёхфакторного дисперсионно-
го анализа (ANOVA) c фиксированными эф-
фектами. Эти 4 сценария (SSP1, SSP2, SSP3, 
SSP5) характеризуются разным уровнем уве-
личения солнечной радиации 2.6 Вт/м2, 4.5 
Вт/м2, 7.0 Вт/м2 и 8.5 Вт/м2, соответственно, 
при глобальном потеплении климата. 

Построение моделей ISDM и ESDM про-
водилось с использованием базовых и специ-
альных R-пакетов в R v.3.6.2 (Ape, Biomod2, 
Dismo, Raster, Ecospat, Enmeval, Enmtools, 
Fuzzysim, Spthin, Letsr, Usdm). Мы так-
же использовали несколько оригинальных 
R-скриптов для оценки пригодности ESDM 
в среде Rstudio v. 1.4.1106. Визуализация 
ESDM проводилась в среде ARCGIS Desktop 
10.6.1 [ESRI, 2017].

Результаты
Характеристика ТН и предикторных 

переменных, выбранных для моделиро-
вания. После выполнения процедуры слу-
чайного отбора ТН для моделирования были 
выбран набор ТН, у которых индекс Морана I 
(Mi) для ансамблевой модели ESDM показал 
отсутствие автокоррелированности остатков, 
то есть ожидаемое значение индекса Морана 
Mei = −0.0098, а критическое значение Mci = 
−0.0051, Pзнач = 0.33. Эта процедура умень-
шила количество ТН на 67% (т. е. из 593 ТН 
было выбрано 198), устранила простран-
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ственное смещение ТН, пространственную 
автокорреляцию остатков модели и привела к 
равномерному распределению ТН в области 
изучения вида.

Другая процедура разреживания предик-
торных переменных позволила выбрать пять 
переменных из набора Bioclim для создания 
моделей. Из полного набора данных были 
выбраны предикторные переменные – Bio01 
(средняя годовая температура, °C), Bio02 
(средний суточный диапазон температуры, 
°C), Bio05 (максимальная температура само-
го тёплого месяца, °C), Bio12 (годовое коли-
чество осадков, мм), Bio14 (осадки самого 
сухого месяца, мм), LandCover (одиннадцать 
типов растительного покрова), для которых 
все попарные коэффициенты корреляции 
Спирмана по абсолютному значению менее 
0.72 (табл. 2), а показатели VIF < 5.

Общая характеристика предикторных 
переменных для группы моделей (Hsens, 
Msens, Lsens) и сценариев (SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) изменения клима-
та. Проведённый анализ моделей изменения 
климата в рамках протокола CMIP6 позволил 
выбрать три группы высоко чувствительных 
(Hsens), умерено чувствительных (Msens) 
и низко чувствительных (Lsens) моделей 
для изучения биологических инвазий G. 
rostochiensis на территории России. Наши 
оценки показывают, что временные законо-
мерности изменения температуры и осадков, 
усреднённые по моделям и сценариям, име-
ют похожие черты, но они различаются по 
величине. Например, если среднее потепле-
ние по всем моделям и сценариям достигают 
1.5 (±0.2) °C к 2040 г. по сравнению с исход-
ным уровнем 1970–2000 гг., то в рамках трёх 
групп моделей Hsens, Msens, Lsens потепле-
ние к 2040 г. составляет 1.66 (±0.15) °C, 1.53 

Таблица 2. Коэффициент корреляции Спирмана между переменными и значения инфляции вариации (VIF) для 
каждой переменной

Variables Bio01 Bio02 Bio05 Bio12 Bio14 Landcover VIF
Bio01 1.00 0.07 0.71 0.72 0.59 −0.05 4.38
Bio02 1.00 0.52 0.06 −0.45 0.04 3.32
Bio05 1.00 0.40 0.10 −0.03 4.47
Bio12 1.00 0.69 0.06 3.88
Bio14 1.00 −0.05 4.37
Landcover 1.00 1.20

(±0.17) °C и 1.30 (±0.17) °C, соответственно. 
Максимальный уровень потепления ожида-
ется в конце XXI в. (2100 г.). По всем моде-
лям и сценариям в среднем он увеличится на 
4.97 °C. Для высоко чувствительных моделей 
Hsens на 6.11 °C (±2.75), для умеренно и низ-
ко чувствительных моделей Msens и Lsens 
уровень потепления ниже и составляет 4.76 
(±2.21) °C и 4.03 (±1.86) °C, соответственно. 
Оценки показывают, что на фоне потепления 
происходит уменьшение суточной амплитуды 
температуры (Bio02), величина которой при-
нимает наибольшее значение для высоко чув-
ствительных моделей. В конце XXI в. ожида-
ется уменьшение Bio02 для моделей Hsens, 
Msens и Lsens на 9% (−1.26 °C), 4% (−0.35 
°C) и 1% (−0.09), соответственно. В отличие 
от температуры (Bio01, Bio02, Bio5) различия 
осадков (Bio12, Bio14) для различных групп 
моделей менее значимы. Оценки показали, 
что в конце века увеличение суммарных го-
довых осадков (Bio12) и суммарных осадков 
сухого месяца года (Bio14) характеризуются 
следующими величинами: для Hsens: Bio12 
– 14% (61 мм), Bio14 – 18% (2.7 мм); Msens: 
Bio12 – 14% (62 мм), Bio14 – 12% (1.9 мм) 
и Lsens: Bio12 – 11% (47 мм), Bio14 – 11% 
(1.8 мм). Различие темпов потепления сред-
ней годовой температуры (Bio01) и общего 
количества годовых осадков (Bio12) приво-
дит к уменьшению индекса аридности (IDM) 
де Мартонна [De Martonne, 1925], то есть на-
блюдается уменьшение степени увлажнения 
территорий и увеличение аридизации всей 
территории России.

Производительность ансамблевых 
(ESDM) моделей распространения видов и 
оценка важности предикторных перемен-
ных. Мы получили приемлемые значения 
индекса Boyce (Bind ±SD) для ансамблевой 
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модели ESMD (Bind = 0.98±0.13) в условиях 
текущего климата, которая использовалась 
для проецирования в условиях реализации 
различных моделей и сценариев изменения 
климата. Важно отметить, что ансамблевая 
модель ESDM отличается от остальных ин-
дивидуальных моделей не только наиболь-
шим значением Bind, также наименьшей дис-
персией. Сравнительный анализ важности 
переменных показывает, что две переменные 
Bio01 и Bio05 являются важнейшими для 
всех моделей (табл. 3). Переменная Bio12 
значительно отличается от Bio01, и незначи-
тельно от Bio05. Вклад остальных перемен-
ных (Bio02, Bio14, Lanciover) в EDSDM мень-
ше, чем Bio01, Bio05, Bio12. Из этого можно 
заключить, что характер пространственного 

Таблица 3: Оценка важности переменных для консесусной модели ESDM, определённая на основе 10-кратного 
повтора построения моделей

Предикторные 
переменные GLM GBM GAM RF FDA ANN MAXENT ESDM

Bio01 0.775 0.685 0.651 0.399 0.766 0.805 0.519 0.657 (±0.061)

Bio02 0.000 0.022 0.051 0.094 0.049 0.050 0.139 0.058 (±0.013)

Bio05 0.244 0.252 0.268 0.221 0.192 0.241 0.252 0.239 (±0.011)

Bio12 0.000 0.024 0.221 0.070 0.044 0.834 0.075 0.181 (±0.131)

Bio14 0.110 0.054 0.265 0.076 0.085 0.427 0.082 0.157 (±0.06)

Landcover 0.035 0.000 0.029 0.027 0.000 0.036 0.022 0.021 (±0.07)

распространения вида как в условиях текуще-
го климата, также при потеплении климата в 
значительной степени определяется средней 
годовой температурой (Bio01), максимальной 
температурой влажного месяца года (Bio05) и 
суммарными годовыми осадками Bio12.

Потенциальная пригодность местообита-
ний G. rostochiensis в условиях текущего кли-
мата. Созданная карта ESDM для текущего 
климата (рис. 6) показывает, что местооби-
тания, пригодные для нематоды, тяготеют к 
югу России от западных до восточных границ 
с незначительной дизъюнкцией в Забайкалье 
(рис. 6). На севере Европейской части России 
пригодные местообитания простираются до 
юга Республики Карелия и Архангельской 
обл. На юге Европейской части наиболее при-

Рис. 6. Потенциальный ареал Globodera rostochiensis в условиях текущего климата (красные точки – набор точек 
находок, которые использовались для построения ESDM; синим цветом представлено оз. Байкал). Шкала в легенде 
(от 0 до 1.0) отображает вероятность пригодности местообитания: 0–0.55 – значения вероятности обнаружения 
вида для непригодных мест произрастания хозяина, 0.56–0.72 и свыше 0.73 – вероятность, соответственно, для 
пригодных и оптимальных местообитаний.
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Рис. 7. Сравнительный анализ изменения показателей приобретения (Gain), потери (Loss) и изменения (Changе) 
местообитаний G. rostochiensis в рамках трёх групп моделей и четырёх сценариев изменения глобального климата с 
применением трёхфакторного дисперсионного анализа (ANOVA) с фиксированными эффектами. Средние значения 
представлены с 95-процентными доверительными интервалами Тьюки.

годные местообитания расположены в Цен-
трально-Чернозёмной зоне в Европейской 
части России. Очень ограниченные местоо-
битания присутствуют в Республике Адыгея, 
в северных районах Карачаево-Черкесской, 
Чеченской, Дагестанской республиках и в Се-
верной Осетии. В Калмыкии и Астраханской 
обл. пригодные местообитания в основном 
расположены в западных районах указанных 
субъектов РФ. Наблюдается разрыв пригод-
ных местообитаний на границе Азиатской 
и Европейской части России. Например, в 
Свердловской обл. все местообитания не вы-
соко пригодные, а в Челябинской обл. высо-
ко пригодные местообитания расположены 
на юге. Определённый разрыв ареала также 
замечается за оз. Байкал в Республике Буря-
тия. В целом эта карта достаточно хорошо 
согласуются с ТН и литературными данными 
[Справочник…, 2020]. 

Количественные оценки изменения 
ареала вида под влиянием глобальных из-
менений климата. Сравнительный анализ 
оценок приобретения (Gain) пригодных ме-
стообитаний растения-хозяина показывает, 
что значения этого показателя по времени за-
висит от группы моделей (F = 126, P << 0.001, 
R2 = 99.5%, рис. 7A). Из рисунка видно, если 
Gain в начальный период в 2040 г. не разли-
чаются для всех групп моделей, то для низко 
чувствительных (Lsens) моделей этот показа-
тель статистически значимо отличается (p < 
0.05) c 2080 г. от моделей Hsens. Статистиче-
ски значимое различие всех индексов между 
собой наблюдается только в 2100 г. Усреднён-
ные значения показателей Gain по моделям 
показывают, что различие этих показателей 
по четырём сценариям статистически значи-
мо (F = 95; P < 0.01) с 2080 г. (рис. 7B). Оцен-
ки влияния разных факторов показывают, 



147РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022

что на приобретение новых местообитаний 
влияют основные факторы (Models, Senarios, 
Years; для всех факторов P << 0.01), а также 
их взаимодействия (Models × Senarios: F = 
3.5, P = 0.02; Models × Years: F = 13.0, P << 
0.01; Senarios × Years: F = 50, P << 0.01). В от-
личие от Gain, потери Loss местообитаний не 
значительно слабо выражены (F = 16.4, P << 
0.01, R2 = 96.4%), поскольку статистически 
значимое различие не выявляется по взаимо-
действию основных двух факторов Models 
× Senarios (F = 2.3, P=0.08). Среднее значе-
ние потери местообитаний по всем моделям 
Lsens, Msens, Hsens составляет 12.5% (±0.5) 
(рис. 7 С, D). Из рисунков 7С, 7D следует, 
что наибольшие потери местообитаний 16% 
(±0.9) наблюдаются для высоко чувствитель-
ных моделей (Hsens) вне зависимости от ре-
ализации сценария SSPx-y. При реализации 
сценария SSP5-8.5 для высоко чувствитель-
ных моделей (Hsens) к 2100 г. потери местоо-
битаний составляют 44.95% (±2.1) (рис. 7D), 
а средние потери по всем сценариям состав-
ляют 32.4% (±1.8) (рис. 7С).

Сравнительные оценки индекса Change 
показывают, что статистически значимые 
различия выявляются как по основным фак-
торам (Models: F = 155, P << 0.01; Senarios: 
F = 304, P << 0.01; Years: F = 617, P << 0.01), 
так и по взаимодействиям факторов (Models 
× Years: F = 13, P << 0.01; Senarios × Years: F 
= 55.0, P << 0.01) (рис. 7E). Взаимодействие 
факторов Models × Senarios не значимо (F = 
2.5, P = 0.06). Средние значения изменения 
площади ареалов по всем моделям и сценари-
ям вида в России к 2100 г. составляют 85.8% 
(±0.5). Для группы моделей Lsens, Msens, 
Hsens изменения площади ареала вида к 2100 
г. составляют 94.4% (±1.6), 109.3% (±1.6) и 
127.8% (±1.6), соответственно. Упорядочи-
вание изменений площади ареалов по сцена-
риям SSPx-y (SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, 
SSP5-8.5) показывает, что наибольшее зна-
чение достигается для SSP5-8.5 (103.8%), 
а наименьшее для SSP1-2.6 (66.5%), то есть 
наиболее агрессивный сценарий изменения 
климата (SSP5-8.5) приводит к изменению 
ареала в 1.5 раза больше по сравнению с уме-
ренным сценарием (SSP1-2.6). Для других 
сценариев SSP2-4.5 и SSP3-7.0 эти показа-

тели занимают промежуточное положение и 
составляют 80.1% и 93.2%, соответственно. 
Временной сравнительный анализ изменения 
площади ареала вида показывает, что к 2100 
г. изменение (110%) будет в 1.9 раза больше 
по сравнению с 2040 г. (58%). Изменения 
площади ареала к 2060 (78%) и 2080 (96%) 
будет увеличиваться в 1.3 и 1.7 раза по срав-
нению с 2040 г.

Изменения потенциального распростра-
нения G. rostochiensis с 2021 по 2100 г. в рам-
ках трёх групп моделей CMIP6 разной чув-
ствительности и четырёх сценариев SSPx-y 
глобального изменения климата показаны на 
рисунках 8, 9, 10. Эти модели предсказывают, 
что глобальное потепление будет способство-
вать расширению потенциально подходящих 
местообитаний G. rostochiensis. Более того, 
эти карты показывают, что центроид ареала 
вида будет двигаться с юга на север и с запа-
да на восток. Оценки показывают, что макси-
мальный сдвиг центроида ареала для высоко 
чувствительных моделей Hsens составляет 690 
(±18) км, а для других моделей Lsens, Msens 
– 486 (±18) км и 564 (±9) км, соответствен-
но. Важно отметить, что сдвиги центроидов 
ареалов с запада на восток (Slong) и с юга на 
север различаются (SLat) (Hsens: Slong = 589 
км, Slat = 407км; Msens: Slong = 452 км, Slat = 
357км; Lsens: Slong =385 км, Slat =312) на 
31%, 21% и 18%, то есть сдвиг центроидов по 
долготе больше, чем по широте.

Эти карты показывают, что потери место-
обитаний в рамках различных моделей и сце-
нариев изменения климата преимущественно 
касаются южной и центральной частей Евро-
пейской России. Максимальные потери ме-
стообитания наблюдаются к 2100 г. для всех 
моделей при реализации сценариев SSP2-4.5, 
SSP3-7.0 и SSP5-8.5. Эти территории распо-
ложены на юге Европейской части России, 
а также в Центрально-Чернозёмной зоне, 
включая Белгородскую, Воронежскую, Кур-
скую, Липецкую и Тамбовскую области (рис. 
8, 9). Для низко чувствительных моделей 
(Lsens) при реализации сценария SSP1-2.6 
потери местообитания для всего исследуемо-
го периода 2040–2100 гг. преимущественно 
будут расположены в южной части Европей-
ской России (рис. 10).
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Рис. 8. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации высоко 
чувствительных моделей (Hsens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Красные и чёрные 
точки показывают расположение центроидов современного ареала и при реализации сценариев изменения климата, 
чёрная стрелка указывает на направление смещения центроида.
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Рис. 9. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации уме-
рено чувствительных моделей (Msens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Обозначения 
такие же как в рис. 8. 
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Рис. 10. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации низко 
чувствительных моделей (Lsens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Обозначения такие 
же, как в рис. 8. 

Обсуждение
В этом исследовании мы использовали 

ансамблевые ESDM модели для прогнози-
рования потенциального распространения 
G. rostochiensis с растением-хозяином в усло-
виях текущего климата и будущих его изме-
нений до конца XXI в. в России с примене-
нием глобальных данных о распространении 
вида. Несмотря на то, что вид G. rostochiensis 
завезён (случайно интродуцирован) вместе с 
картофелем в Россию относительно недавно 

в 1949 г., он колонизировал все подходящие 
регионы обитания для растения-хозяина. По-
строенные нами карты в условиях текущего 
климата (рис. 6) хорошо согласуются с ли-
тературными данными по распространению 
вида [Справочник…, 2020]. Различие карт, 
представленных на рис. 4 и рис. 6, заключа-
ется в том, что если в рис. 4 представлены 
доли административных районов областей 
(%), где картофель поражён нематодой, то в 
рис. 6 более точно приведены потенциальные 
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границы распространения G. rostochiensis. 
Эта карта показывает, что наиболее благо-
приятные условия для выращивания карто-
феля и колонизации паразита имеются во 
многих природных зонах, включая Централь-
но-Чернозёмную, Поволжье, южные регионы 
Сибири, Урала и Дальний Восток. Из этого 
рисунка также следует, что на юго-западе и 
юго-востоке Европейской части России в 
областях степной зоны имеются преимуще-
ственно низко пригодные местообитания. Это 
объясняется тем, что растение-хозяин (карто-
фель) плохо переносит летнюю жару, то есть 
отсутствует кормовая (или пищевая) база для 
колонизации паразитом. Наш анализ пока-
зал, что среди переменных, определяющих 
ансамблевую модель ESDM, три переменные 
являются наиболее важными – Bio01, Bio5, 
Bio12 (табл. 3). Важность этих переменных 
для растения хозяина подтверждается лите-
ратурными данными [Лорх, 1948; Вавилов и 
др., 1986]. Например, показано, что, хотя зона 
толерантности вида к температуре почвы на-
ходится в пределах от 7–8 °С до 25 °С, тем не 
менее оптимальная температура почвы в уме-
ренной зоне для картофеля составляет 16–
19 °С, что соответствует температуре возду-
ха примерно 21–25 °С [Вавилов и др., 1986]. 
Продолжительная жара (выше 30 °С) стано-
вится причиной прекращения ассимиляцион-
ной деятельности листьев. Кроме этого также 
установлено, что урожай клубней картофеля 
разных сортов определяется атмосферными 
осадками в июле – сентябре [Лорх, 1948]. 
Важно отметить, что локальные аналоги пре-
дикторных переменных (Bio01, Bio05, Bio12, 
Bio14) с успехом были использованы при по-
строении математической модели прогноза 
развития глободероза картофеля [Шестепе-
ров, Лукьянова, 2018]. Высокие показатели 
адекватности созданной математической мо-
дели с использованием коэффициента корре-
ляции (0.83) между результатом прогноза раз-
вития глободероза и фактическими данными 
подтверждают важность использования вы-
бранных предикторных переменных для соз-
дания моделей разных типов. Выбранные 
нами предикторные переменные достаточно 
наглядно показывают дальнейшие потери 
местообитаний на юге Европейской России, 

независимо от чувствительности моделей и 
сценариев изменения климата. Это связано с 
разницей темпов изменений температуры и 
осадков. Модельные оценки изменения кли-
мата показывают, что к 2040, 2060, 2080 и 
2100 гг. температура повысится на 30%, 56%, 
81% и 103%, однако осадки увеличатся лишь 
на 6%, 9%, 11% и 13%, соответственно, то 
есть происходит уменьшение степени увлаж-
нения территорий и увеличение аридизации 
всей территории России. Этот вывод также 
согласуется с уменьшением индекса аридно-
сти Де Мартонна (IDM) [De Martonne, 1925]. 
Например, если в условиях текущего климата 
IDM = 8.3, то значение индекса к 2040, 2060, 
2080, 2100 гг. по всем моделям и сценариям 
будут составлять 6.86, 5.94, 5.27 и 4.8, соот-
ветственно. Хотя, для разных моделей и сце-
нариев эти показатели отличаются от усред-
нённых значений, но общие закономерности 
сохраняются. По этой причине в степной зоне 
аридность регионов современного обитания 
вида повысится, и естественные местооби-
тания станут не пригодны для возделывания 
картофеля, а орошение вряд ли будет эконо-
мически выгодно, то есть произойдёт потеря 
таких местообитаний (рис. 8–10). В целом 
наши результаты показывают, что подходя-
щие области обитания вида G. rostochiensis 
как специализированного паразита карто-
феля в России распространены широко и в 
будущем они продолжат расширяться и про-
двигаться в северо-восточном направлении. 
Прогнозные общие тенденции расширения 
ареала вида вне зависимости от типа моде-
ли и сценария требуют усовершенствования 
мер борьбы. Современная стратегия борьбы 
с ЗКН, рекомендованная Европейским об-
ществом по защите и карантину растений 
(ЕОЗКР) ещё в 1985 г., состоит в снижении 
численности её популяций до уровня эконо-
мического порога вредоносности, то есть до 
уровня, когда потери от вредоносности нема-
тод не превышают затраты на защитные меро-
приятия. Основные составляющие успешной 
защиты, предотвращающей массовое распро-
странение паразитических нематод, во всем 
мире сводятся к применению карантинных 
мероприятий, эффективных агротехнических 
приёмов и биологических методов борьбы 
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[Trudgill et al., 1987]. Химические средства 
защиты растений от нематод в России до не-
давнего времени отсутствовали. В настоящее 
время зарегистрирован единственный хими-
ческий нематицид для борьбы с ЗКН Видат 
5Г™ (50 г/кг оксамила) [Государственный 
каталог…, 2019]. У химических препаратов 
есть несомненные достоинства, однако их 
применение должно быть строго регламенти-
ровано и обосновано. 

Из существующих биологических спосо-
бов защиты картофеля от паразитических не-
матод можно отметить использование устой-
чивых сортов и растений-приманок., которые 
стимулируют выход личинок из яиц, но не яв-
ляются субстратом для их размножения [Ми-
роненко, 2020]. Таким видом-приманкой счи-
тается, например, паслён гулявниколистный 
Solanum sisymbriifolium (Lam.) [Timmermans 
et al., 2006]. 

Основным средством, ограничивающим 
распространение ЗКН, является возделыва-
ние устойчивых сортов. В результате сопря-
жённой эволюции G. rostochiensis с растения-
ми картофеля в Южной Америке жизненный 
цикл паразита полностью синхронизирован 
с основными этапами развития растения-хо-
зяина, что обеспечивает успешную инвазию 
и развитие, то есть восприимчивость расте-
ний. В результате исследований молекуляр-
но-генетических и биохимических аспектов 
взаимоотношений в системе картофель –  
G. rostochiensis накоплен значительный ма-
териал об особенностях патогенеза и меха-
низмах устойчивости растений к нематоде. 
В данной статье эти вопросы детально не 
рассматриваются, поскольку они подробно 
представлены в ряде публикаций [Zinovieva, 
2014; Jaubert-Possamai et al., 2019; Kud et al., 
2019; Sato et al., 2019; Price et al., 2021, Zheng 
et al., 2021; Siddique et al., 2022]. Такие ис-
следования позволяют определить наиболее 
уязвимые этапы жизненного цикла паразита 
и факторы, подавляющие его развитие, ко-
торые могут быть полезными для оптимиза-
ции контроля численности G. rostochiensis, 
а также подбора растений для вовлечения в 
селекционные программы в качестве источ-
ников устойчивости к паразиту и создания 
на их основе устойчивых сортов картофеля 

[Бирюкова и др., 2015]. Большинство сортов 
картофеля, устойчивых к ЗКН, являются по-
томством немногих исходных форм. Плано-
мерная селекция устойчивых к нематоде со-
ртов была начата после того, как среди форм 
S. andigenum был выделен устойчивый к не-
матоде клон СРС 1673. На основе этого клона 
были получены первые устойчивые сорта в 
Германии (Антинема, Сагитта, Спекула), Гол-
ландии (Амарил, Интензо) и США (Пеконик) 
[Костина, Жолудева, 1980; Ross, 1986]. Также 
устойчивые сорта были получены от скрещи-
вания устойчивых образцов диких видов S. 
kurtzianum и S. vernei с образцами культурных 
видов и селекционными клонами (Нидерлан-
ды, 1960) [Kubich, 1963]. Однако оказалось, 
что некоторые патотипы нематоды могут раз-
множаться на корнях этих сортов. Это послу-
жило началом изучения расового состава кар-
тофельной нематоды и поиска среди клонов 
диких видов источников комплексной устой-
чивости ко многим патотипам одновременно 
[Kort еt al., 1977].

Наиболее известны два гена, контролиру-
ющих устойчивость картофеля к различным 
патотипам G. rostochiensis [Gebhardt, 2013; 
Ramakrishnan et al., 2015]. Это гены H1 (обе-
спечивает устойчивость к патотипу Ro1) и 
Gro1-4 (против патотипов Ro1 – Ro4). Со-
гласно литературным данным, доминантный 
аллель гена Н1 интрогрессирован в селекци-
онные сорта от единичных устойчивых к не-
матоде образцов S. tuberosum ssp. andigenum 
и S. vernei [Toxopeus, Huijsman, 1953], а ген 
Gro1-4 – от образцов S. spegazzinii [Barone 
et al., 1990]. Механизм устойчивости сортов 
с этими генами обеспечивается реакцией 
сверхчувствительности. Она заключается в 
инкапсуляции питательной клетки растения, 
в которую внедрилась личинка нематоды, 
слоем некротических клеток с последующей 
дегенерацией питающего синтиция в течение 
недели. Устойчивость сверхчувствительного 
типа способствует снижению плотности по-
пуляции нематоды на 80%, однако создаётся 
опасность появления новых патотипов, пора-
жающих  ранее устойчивые сорта [Rice et al., 
1985].

Поскольку в селекционные программы ак-
тивно вовлекаются гены устойчивости, про-
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блема разработки надёжных молекулярных 
маркеров для их идентификации остаётся 
актуальной [Бирюкова и др., 2008; Хютти и 
др., 2017]. Наиболее часто в маркер-ассоци-
ированной селекции (MAS) на устойчивость 
к G. rostochiensis используется SCAR-маркер 
TG689 гена Н1 [Milczarek et al., 2011]. В мо-
лекулярном скрининге активно используется 
маркер 57R [Milczarek et al., 2014], в том чис-
ле в России [Бирюкова и др., 2015; Антонова 
и др., 2016]. Для идентификации гена Gro1-4 
был разработан одноимённый внутригенный 
SCAR-маркер Gro1-4 [Gebhardt et al., 2006]. 
Позже, путём выравнивания последователь-
ностей генов семейства Gro1 (Gro1-1, Gro1-2, 
Gro1-3, Gro1-5, Gro1-6, Gro1-8, Gro1-10, Gro1-
11, Gro1-12 и Gro1-14) был разработан допол-
нительный, более специфичный маркер Gro1-
4-1 [Asano et al., 2012].

Результатом длительной селекции кар-
тофеля на устойчивость в мире стала серия 
сортов, генетически защищённых от наибо-
лее распространённых патотипов цистообра-
зующих картофельных нематод. В России в 
Госреестре селекционных достижений за-
регистрировано 455 сортов картофеля, 254 
(55.8%) из них устойчивы к ЗКН [Мироненко 
и др., 2020]. При создании российских сортов 
картофеля в качестве источников устойчиво-
сти к G. rostochiensis активно использовались 
зарубежные устойчивые к нематоде селекци-
онные сорта, а также образцы диких видов 
S. chacoense и S. vernei [Бирюкова и др., 2015].

Одним из наиболее эффективных спосо-
бов борьбы является четырёх-пятипольный 
севооборот с применением невосприимчивых 
к глободерозу полевых культур. В качестве 
предшественников используются не поражае-
мые нематодой культуры: зерновые (включая 
кукурузу), зернобобовые, бобово-злаковые и 
злаковые смеси, а также чистый пар [Шесте-
перов, Савотиков, 1995]. Хорошие результа-
ты даёт и двухлетнее выращивание бобовых 
и крестоцветных трав как отдельно, так и в 
смеси (например, люпина и рапса, люпина и 
горчицы) в очаге заражения с последующей 
высадкой на третий год устойчивого к не-
матоде сорта картофеля. Соблюдение таких 
севооборотов гарантированно обеспечивает 
высокую (90–95%) биологическую эффек-

тивность в борьбе с картофельной нематодой 
[Бутенко, Синайко, 2002; Бутенко, 2003]. Эф-
фективным является возделывание устойчи-
вых сортов картофеля (Латона, Ред Скарлет, 
Розара, Сантэ, Симфония, Мелодия и др.), 
уничтожение послеуборочных остатков и 
заражённых клубней и корней. Однако при 
применении устойчивых сортов на высоком 
инвазионном фоне (30 и более цист на 100 
см3 почвы) в результате массового внедрения 
инвазионных личинок в корни происходит 
снижение урожая устойчивого сорта; потери 
могут достигать 25%. Существует также ве-
роятность появления более агрессивных па-
тотипов. 

Недавние исследования с помощью ком-
пьютерных экспериментов на основе модели 
прогнозирования плотности популяции ЗКН 
в почве после выращивания устойчивых к 
глободерозу сортов картофеля в 10-польном 
севообороте показали, что при выращивании 
этих сортов потребуется 8–9 лет для полно-
го уничтожения популяции нематоды в поч-
ве при благоприятных или средних много-
летних условиях выращивания картофеля и 
других культур [Shesteperov et al., 2021]. Это 
означает, что при неблагоприятных условиях 
выращивания сельскохозяйственных культур 
и устойчивых к глободере сортов картофеля, 
личинки ЗКН остаются в почве более 10 лет.

В личных подсобных хозяйствах на не-
больших площадях, где нет возможности 
использовать многолетние севообороты для 
существенного подавления численности кар-
тофельной нематоды можно применить одно-
летний «укрытый» пар. Эффективность мето-
да зависит и от типа почвы: на суглинистых и 
среднесуглинистых почвах она выше (может 
достигать 95–97%), чем на песчаных и супес-
чаных, где она не превышает 85–90%. Если 
устойчивый сорт высаживается и на третий 
год, то численность нематод снижается до хо-
зяйственно неощутимого уровня.

Наш анализ показал, что размещение и 
площадь пригодных для растения-хозяина и 
G. rostochiensis различаются для разных мо-
делей и SSPx-y сценариев, что указывает на 
рост неопределённости характера и скоро-
сти распространения вида G. rostochiensis 
при изменении климата. С другой стороны, 
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это означает, что для понимания процес-
сов инвазии вида и для выявления наиболее 
чувствительных регионов вторжения нель-
зя ограничиваться единичными моделями 
и сценариями глобального изменения кли-
мата. Различия между разными сценариями 
SSPx-y в основном связаны с изменениями 
концентраций парниковых газов, особенно с 
влиянием концентрации CO2 на температу-
ру [Riahi et al., 2017]. Реализация сценария 
SSP1-2.6 или в худшем случае SSP2-4.5 мак-
симально замедлит экспансии G. rostochiensis 
(рис. 8–10). С другой стороны, рост высокого 
потребления ископаемого топлива (SSP3.70, 
SSP5-8.5) приведёт к очевидной экспансии 
G. rostochiensis к 2100 г. на северо-запад при 
широкомасштабном выращивании картофеля 
в личных подсобных хозяйствах на неболь-
ших площадях при отсутствии севооборота, 
смены сортов картофеля и не соблюдении 
основных технологий возделывания и меры 
борьбы, представленной выше. 

Заключение
С момента первого обнаружения на терри-

тории России G. rostochiensis площадь её рас-
пространения возросла более чем в 2000 раз 
с 1949 по состоянию на 2020 г. Вид хорошо 
адаптировался и, не смотря на карантинные 
мероприятия по предотвращению распро-
странения, локализации и ликвидации очагов 
золотистой картофельной нематоды, ареал её 
продолжит расширяться и продвигаться в се-
веро-восточном направлении. По результатам 
полевого мониторинга и лабораторной диа-
гностики выяснилось, что площадь участков, 
заселённых данным видом паразита, растёт, 
а степень заражённости отдельных районов 
не снижается в условиях текущего климата. 
Причём скорость расширения ареала в значи-
тельной степени зависит от сценария изме-
нения климата. Поэтому способом контроля 
продолжают оставаться химические средства 
защиты – в нашей стране Видат 5Г™ (50 г/
кг оксамила). Основной мерой по ограниче-
нию численности и распространению параз-
ита наряду с карантинными мероприятиями 
является возделывание сортов картофеля с 
устойчивостью к ЗКН – экологически наи-

более безопасный и экономически выгодный 
способ предотвращения эпифитотий. Для 
практической селекции устойчивых сортов 
необходимы сведения о патотипном составе 
возбудителей, эффективных методах опре-
деления устойчивости, генетическом раз-
нообразии устойчивости картофеля к этим 
патогенам. Успешный результат для предот-
вращения и массового распространения кар-
тофельной нематоды G. rostochiensis в усло-
виях глобального изменения климата может 
быть достигнут в случае строгого выполне-
ния разработанной системы мероприятий, 
которая включает комплекс карантинных 
мер, возделывание устойчивых сортов, агро-
технические приёмы, биологические методы 
борьбы. Регулярный мониторинг полей даст 
возможность, в случае инвазии, быстро выя-
вить и локализовать очаг, а также будет пре-
пятствовать дальнейшему распространению 
вида G. rostochiensis и позволит сократить 
площади заражённых земель.
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RANGE DYNAMICS OF POTATO CYST NEMATODE GLOBODERA 
ROSTOCHIENSIS (WOLLENWEBER, 1923) (NEMATODA,  

HETERODERIDAE)  UNDER CONDITIONS OF GLOBAL CLIMATE 
CHANGE IN RUSSIA
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Globodera rostochiensis is one of the 100 most dangerous invasive species in Russia, causing significant 
damage to agriculture. In Russia, this nematode was first founded in Kaliningrad Region in 1949. In this 
study, we used ensemble modeling (ESDM) methods to predict the potential distribution of G. rostochiensis 
in Russia and found that with changes in global climate and land use in the future, there would be a ten-
dency to expand the range in two directions - from the south to the north and from the west to the east. The 
history of the distribution of the species on the territory of Russia, the current and potential ranges of the 
species from 2020 to 2100 with a step of 20 years in the implementation of various models and scenarios of 
climate change and land use are presented. Information on native range, features of biology, signs of host 
plant damage and injuriousness of G. rostochiensis, methods of pathotypes identification, invasion vectors, 
and control measures are shown. The predicted ranges of the species are important for the development of 
measures to minimize future invasion of G. rostochiensis and their negative consequences.

Keywords: Globodera rostochiensis, climate change, invasive species, land use change, species distri-
bution models, ISDM, ESDM.
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В статье сделана попытка оценить степень натурализации ряда видов рода Euonymus в условиях 
Средней России (для E. europaeus L., E. nanus M. Bieb., E. maackii Rupr. и E. pauciflorus Maxim.) и на 
Кавказе (для E. japonicus Thunb. и E. fortunei (Turcz.) Hand-Mazz.). Критический анализ имеющих-
ся данных позволил установить, что виды дичают из мест изначального культивирования (старые 
усадебные парки, сады), длительное время сохраняются в заброшенных усадьбах, нередко дают 
самосев и размножаются вегетативным путём (сорничают), распространяются по полуестественным 
и синантропным местообитаниям (лесополосы и лесопосадки, лесопарки, у жилья, обочины дорог); 
иногда «уходят» в леса. По времени иммиграции все виды являются неофитами; по вектору инвазии 
– эргазиофитами; по степени натурализации – колонофитами (большинство видов) или даже геми-
эпекофитами (E. europaeus); имеют статус потенциально инвазионных. Также рассмотрены «факторы 
успеха» этих видов, во многом связанные с особенностями их биологии, а также близостью границ 
их природных ареалов. Отмечено увеличение степени адаптации отдельных видов при продвижении 
в более северные районы и области Центра и Северо-Запада России, в связи с чем необходим мони-
торинг состояния их популяций.

Ключевые слова: Euonymus, натурализация, «факторы успеха», Средняя Россия, Кавказ.
DOI: 10.35885/1996-1499-15-3-160-167

Введение
Бересклеты давно используются в декора-

тивном садоводстве и в озеленении городов 
и других населённых пунктов. Несмотря на 
популярность бересклетов (используются 
в групповых и одиночных посадках, в каче-
стве почвопокровных растений, в рокариях, 
бордюрах, живых изгородях, лесополосах и 
пр.), интродуцированных во многие страны, 
в том числе в Россию [Шухободский, 1958], 
к настоящему времени опубликовано совсем 
немного работ, в которых делается попыт-
ка оценить их способность к натурализации 
и поведение в условиях вторичного ареала 
[Макридин, 1989; Игнатов и др., 1990; Поля-
кова, 1992; Макридин и др., 1993; Солтани, 
2003; Цвелёв, 2004; Нотов, 2005; Савинов, 
2009; Тимухин, Туниев, 2010; Майоров и др., 
2012, 2013; Файвуш, Таманян, 2014].

Род Euonymus L. насчитывает, по разным 
оценкам, от 130 до 200 и более видов [Лео-
нова, 1974; Ma, 2001; Савинов, Байков, 2007], 
распространённых преимущественно в Се-
верной Америке и Евразии, с основным цен-
тром их разнообразия в Восточной Азии (Ки-
тае). В Европейской России (включая Крым) 
и на Кавказе род представлен 5 природны-
ми видами: E. europaeus L., E. latifolius (L.) 
Mill., E. leiophloeus Stev., E. nanus M. Bieb., E. 
verrucosus Scop.

В литературе отмечена натурализация 
ряда видов рода Euonymus. Так, E. europaeus 
L. считается сорняком в природных экосисте-
мах Финляндии, Австралии, Новой Зеландии 
и США; интенсивно развивается на вырубках; 
необходим мониторинг его распространения 
[Файвуш, Таманян, 2014]. При этом данный 
вид входит в состав природной флоры Арме-
нии (обычен в подлеске лесов на севере респу-
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блики) и одновременно широко используется 
в озеленении. Сходным образом бересклет 
европейский ведёт себя в Сибири, парковой 
части Новосибирского Академгородка [Зы-
кова, 2019; собств. наблюдения], где иногда 
наблюдается также дичание другого вида, − 
E. pauciflorus Maxim. В сводке С.Р. Майоро-
ва с соавторами [2012] со ссылками на пер-
воисточники для Московской обл. отмечены 
такие дальневосточные виды, как E. maackii 
Rupr. и E. pauciflorus Maxim., которые пока, 
по-видимому, не склонны к натурализации: 
наблюдается лишь их случайное проникно-
вение. Про второй вид авторами справедливо 
отмечено ошибочное определение собранных 
образцов [Майоров и др., с. 34, 212].

Большое участие древесных растений в 
формировании адвентивной фракции флоры 
Колхиды было отмечено ещё М.Т. Мазуренко 
и А.П. Хохряковым [1972]. Однако в этой ра-
боте нет сведений о дичании и натурализации 
бересклетов, хотя общий список видов – 94 
весьма приличный. Отсутствует эта инфор-
мация и в свежей сводке «The alien flora of 
Georgia» [Kikodze et al., 2010]. Вместе с тем, 
район Черноморского побережья Кавказа яв-
ляется одним из возможных пунктов натура-
лизации для многих теплолюбивых видов.

Материал и методика
Объектами исследования стали виды рода 

Euonymus, встречающиеся в условиях Сред-
ней России и на Кавказе и обнаруживающие 
склонность к натурализации. (Средняя Рос-
сия – в понимании авторов «Флоры Сред-
ней России…» [1998].) Автор использовал, 
в первую очередь, собственный опыт наблю-
дений и изучения особенностей биологии от-
дельных видов в природных местообитаниях 
(многие области и районы Средней полосы 
и Северо-Запада России, Кавказа, Крыма) и 
в условиях городского озеленения, при зна-
комстве с коллекциями ботанических садов, 
парков, дендрариев и питомников. Многие 
аспекты биологии отдельных видов в услови-
ях культуры изучены при регулярной работе с 
коллекцией Дендрария ГБС РАН (1995–2021 
гг.). Также были проанализированы архивные 
материалы и литературные источники, каса-
ющиеся начальных этапов интродукции бе-

ресклетов в России. При выявлении степени 
натурализации и инвазийности использована 
современная терминология и шкала оценки 
[Нотов и др., 2010].

Дополнительно были проанализированы 
конкретные местонахождения видов на се-
вере Европейской России и на Кавказе с по-
мощью платформы GBIF [2022] и данные из 
базы DAISIE [2022]; изучены гербарные ма-
териалы из LE (частично), MHA и MW.

Результаты и их обсуждение
Критический анализ литературных источ-

ников, базы DAISIE и данные собственных 
наблюдений позволяют заключить, что к на-
турализующимся в Средней России и на Кав-
казе видам рода Euonymus можно отнести 
следующие: E. europaues L., E. nanus M. Bieb., 
E. japonicus Thunb., E. fortunei (Turcz.) Hand.-
Mazz. (рис. 1, 2, 3). Как правило, эти виды 
дичают из мест их изначального культивиро-
вания (старые усадебные парки, сады), дли-
тельное время сохраняются в заброшенных 
усадьбах, нередко дают самосев и размно-
жаются вегетативным путем (сорничают), 
распространяются по полуестественным и 
синантропным местообитаниям (лесополосы 
и лесопосадки, лесопарки, у жилья, обочины 
дорог); иногда «уходят» в леса. При изучении 
такого вида, как E. europaeus, важно учиты-
вать тот факт, что в ряде областей и районов 
Средней России (например, в Калужской, 
Московской, Пензенской, Самарской, Сара-
товской областях) он может одновременно 
расти в природных условиях и использовать-
ся в озеленении [Савинов, 2020]. По ряду 
характеристик (в частности, по способно-
сти сохраняться в течение ряда лет в местах 
прежней культуры) к названным видам при-
ближаются некоторые дальневосточные, та-
кие как E. pauciflorus Maxim. (дичание этого 
вида пока не подтверждено гербарным мате-
риалом; цитированные рядом авторов сборы 
– MHA0055432 и MHA0055433 принадлежат 
E. verrucosus Scop., поскольку листовые пла-
стинки образцов не имеют обратнояйцевид-
ной формы и оттянутой верхушки, а также 
являются почти голыми с нижней стороны) и 
E. maackii Rupr. Основные результаты сумми-
рованы в таблице.
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Рис. 1. Карта северо-восточной окраины природного (первичного) ареала Euonymus europaeus L. (красным цветом, 
по: [Савинов, 2020] и формирование вторичного ареала вида в Средней России (синим цветом).

При оценке степени адвентивности видов 
здесь использована система трёх координат, 
нашедшая широкое применение, например, 
во «Флоре Липецкой области» [1996]. По вре-
мени иммиграции все бересклеты Средней 
России и Кавказа можно отнести к неофитам, 
поскольку достоверно известная история ин-
тродукции этих растений в регионе начина-
ется с первой половины XIX в. Так, именно с 
этого времени в старинных парках северо-за-
пада и Средней России культивируется и со-
храняется E. nanus; а E. japonicus и E. fortunei 
– на Кавказе (однако сейчас созданы много-
численные культивары и формы двух послед-
них видов, успешно выращиваемые в Сред-
ней России в открытом грунте). Широкое 
использование других видов в озеленении в 
СССР приходится на вторую половину XX в., 
после интенсивных опытов по гуттоносности 
(1940–1950-е гг., Брянск, Воронеж, ЛОСС, 
Сочи, юго-восток Европейской России и др.), 
что стало источником их расселения. Так, для 
E. japonicus известна история об отборе вы-

сокогуттоносных форм с целью продвижения 
вида в более холодные и северные районы 
(Сочинская НИЛОС). Таким образом, за по-
следние 150–200 лет у каждого из изученных 
видов рода Euonymus сформировался обшир-
ный культигенный ареал в понимании Б.Н. 
Головкина [1988] как результат многолетней 
преднамеренной интродукции, а также мас-
сового культивирования отдельных видов в 
качестве декоративных растений, однако да-
леко не все они при этом одинаково склонны 
к дичанию. По вектору инвазии бересклеты 
можно отнести к эргазиофитам, поскольку их 
дичание наблюдается в местах прежнего вы-
ращивания. По степени натурализации – к ко-
лонофитам (большинство видов) или даже ге-
миэпекофитам (E. europaeus), поскольку они 
умудряются время от времени закрепляться, 
размножаться вегетативно или семенным пу-
тём, давать начало устойчивым во времени 
популяциям. Названные виды имеют, преи-
мущественно, 4-ю категорию статуса – потен-
циально инвазионных (по шкале [Нотов и др., 
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Рис. 2. Карта кавказского и восточно-европейского секторов природного ареала Euonymus nanus M. Bieb. (красным 
цветом) и формирование вторичного ареала вида в Средней России (синим цветом).
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Рис. 3. Места дичания (синим цветом) Euonymus japonicus Thunb. и E. fortunei (Turcz.) Hand.-Mazz. и места их 
первичной интродукции (красным цветом) на Черноморском побережье Кавказа:    – Euonymus japonicus;    – 
E. fortunei.

2010]), что зависит от конкретного региона, 
его климатических условий и истории вне-
дрения растения в культуру. Так, E. europaeus 
в условиях г. Москвы вполне ведёт себя как 
вид категории 3, внедряясь в нарушенные и 
полуестественные местообитания.

«Факторы успеха» рассмотренных ви-
дов во многом связаны с особенностями их 
биологии. Для всех изученных видов рода 
Euonymus характерна высокая степень пла-
стичности жизненной формы: прямостоячие 
или стелющиеся / простратные кустарники, 
иногда лиановидные; изредка – прямостоячие 
деревья; лабильность семенного возобновле-
ния, успешно чередующегося с вегетативным 
(у видов рода в той или иной степени выраже-
на вегетативная подвижность), и даже явле-
нием интегументальной эмбрионии и полиэм-
брионии (данные Т.Н. Наумовой [1979]), при 

условии отсутствия крайней специализации 
в области опыления цветка (так называемая 
мультипотентная стенофилия), иногда (хотя 
и крайне редко!) – вместе с самоопылением 
(E. europaeus, E. nanus). Следует добавить, 
что заложение цветков и соцветий у изучен-
ных видов происходит в зимующих почках в 
предыдущий вегетационный сезон, что опре-
деляет массовое цветение весной следую-
щего года в течение двух-трёх недель (ориг. 
данные). Это повышает их репродуктивный 
потенциал. Формирование зародышей семян 
неполовой природы – довольно обычное яв-
ление среди бересклетов. Дополнительно 
можно добавить «природную» стратифика-
цию семян в зимний период, способствую-
щую появлению дружных всходов весной. 
В условиях посадок г. Москвы E. europaeus 
имеет преимущества перед аборигенным ви-
дом E. verrucosus Scop.
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Прогнозируя дальнейшие тенденции у ди-
чающих бересклетов важно подчеркнуть уве-
личение степени адаптации отдельных видов 
при продвижении в более северные районы и 
области Центра и Северо-Запада России (на-
правление и тренд: южные районы → север-
ные (северо-западные) районы; компонент 
природной флоры → потенциально инва-
зионный вид), что связано с близостью гра-
ниц их естественного ареала (соответствие 
почвенно-климатическим показателям, близ-
ким к оптимуму), а также с некоторыми их 
биологическими особенностями (успешное 
прохождение критических периодов морфо-
генеза и феноритмов, сходных с природны-
ми), вследствие чего необходим тщательный 
мониторинг состояния таких популяций.

Выводы
1. Виды бересклета отличаются длитель-

ным периодом культивирования, богатым 
опытом интродукции в Центральной Европе 
и в России, что способствовало становлению 
их культигенных ареалов.

2. Рассмотренные виды бересклета демон-
стрируют определённые тенденции и склон-
ность к натурализации, которая заключается 
не только в их способности к дичанию, но и 
закреплению в прежних местах, активном ве-
гетативном, а иногда и семенном возобновле-
нии. Изученные виды относятся к неофитам, 
эргазиофитам, колонофитам или даже геми-
эпекофитам.

3. Причины натурализации видов во мно-
гом связаны с особенностями их биологии: 
поливариантности жизненных форм, склонно-
сти к вегетативной подвижности, лабильности 
типов опыления и использования биотических 
агентов (различных насекомых), пластично-
сти семенного возобновления (способности 
к формированию зародышей неполовой при-
роды плюс полиэмбрионии), природной стра-
тификации семян; а также близостью границ 
природных ареалов этих видов.

4. Наблюдается увеличение степени адап-
тации отдельных видов при продвижении на 
север и северо-запад, что вероятно отражает 
общепланетарную тенденцию к потеплению 
климата и увеличение значений средних тем-
ператур.
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PRELIMINARY ANALYSIS OF THE DEGREE  
OF NATURALIZATION IN SOME EUONYMUS SPECIES 

(CELASTRACEAE) IN CENTRAL PART OF EUROPEAN RUSSIA AND 
THE CAUCASUS: RESULTS AND FURTHER TRENDS

© 2022 Savinov I.A.

Department of Botany, Breeding and Seed Technology of Horticultural crops, Russian Timiryazev State Agrarian 
University, Moscow, 127550, Russia; 

e-mail: savinovia@mail.ru

The degree of naturalization of a number of the Euonymus species in the conditions of Central part of 
European Russia (for E. europaeus L., E. nanus M. Bieb., E. maackii Rupr. and E. pauciflorus Maxim.) and 
in the Caucasus (for E. japonicus Thunb and E. fortunei (Turcz.) Hand-Mazz.) is analyzed. Critical analysis 
of the revealed data to establish that species run wild from the places of cultivation (old estate parks, gardens), 
for a long time are storring in abandoned estates, often give self-sowing and reproduce vegetatively (weed), 
occur in semi-natural and synanthropic habitats (forest belts and forest plantations, forest parks, near housing, 
roadsides); sometimes go into the forests. By the time of immigration, all species are neophytes; according 
to the vector of invasion – by ergasiophytes; according to the degree of naturalization – colonophytes (most 
species) or even hemiepecophytes (E. europaeus); have the status of potentially invasive. The “success 
factors” of these species, largely related to the peculiarities of their biology, as well as the proximity of the 
boundaries of their natural ranges, are also considered. An increase in the degree of adaptation of certain 
species was noted when moving to more northern regions of the Center and North-West of European Russia, 
and therefore it is necessary to monitor the state of their populations.

Key words: Euonymus, naturalization, «success factors», Central part of European Russia, Caucasus.
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Пресноводный брюхоногий моллюск Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) – один из наиболее 
успешных видов-вселенцев в водоёмах бассейна р. Волги. К числу негативных последствий его рас-
селения следует отнести расширение ареала ряда видов трематод, некоторые из которых отличаются 
высокой патогенностью для рыб, рыбоядных птиц и млекопитающих. Цель исследования – анализ 
особенностей формирования фауны трематод в поселениях L. naticoides, расположенных на севе-
ро-восточной границе ареала (Рыбинское водохранилище). Установлено, что формирование первого 
постоянного поселения L. naticoides произошло в 2005–2010 гг. на прибрежных мелководьях в нижней 
части Волжского плёса водохранилища. Быстрого расселения моллюска по всей акватории водоёма 
вне зоны действия относительно высокоминерализованной волжской воды не произошло. Однако, 
в 2011–2019 гг. отмечено формирование нового крупного поселения L. naticoides в верхнем участке 
Волжского плёса, который отличается большей проточностью. Относительно невысокая плотность 
взрослых особей в данных поселениях L. naticoides (до 50 экз./м2) даёт возможность реализации 
жизненных циклов не менее пяти видов трематод: Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), Apophallus 
(=Rossicotrema) donicus (Skrjabin et Lindtrop, 1919), Parasymphylodora markewitschi Kulakowskaja, 
1947, Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 1928), Sanguinicola volgensis (Razin, 1929). Встречаемость парте-
нит отдельных видов зависит от уровневого режима водохранилища, но суммарная заражённость L. 
naticoides может превышать 90%. Для слабопроточного нижнего участка Волжского плёса характерно 
доминирование P. markewitschi и трематод рода Apophallus, для близкого к речному типу верхнего 
участка – N. skrjabini и S. volgensis. В перспективе можно ожидать натурализацию в Рыбинском во-
дохранилище других видов трематод, ассоциированных с L. naticoides в пределах его ареала. 

Ключевые слова: чужеродные виды, Gastropoda, Lithoglyphus naticoides, динамика поселений, 
паразиты, Trematoda, бассейн р. Волги. 
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Введение 
Расширение ареала понто-азовского 

брюхоногого переднежаберного моллюска 
Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) в 
XIX и первой половине XX в. было связано 
с формированием в западной и центральной 
Европе сети крупных судоходных каналов. В 
настоящее время L. naticoides может считать-
ся одним из наиболее успешных гидробион-
тов-вселенцев в бассейнах многих крупных 
европейских рек [Bij de Vaate et al., 2002; Panov 
et al., 2009; Yakovlev et al., 2010; Arbačiauskas 

et al., 2011; Butkus et al., 2014]. Как правило, 
появление новых постоянных поселений L. 
naticoides приводит к быстрому расширению 
ареалов некоторых патогенных для рыб и ры-
боядных животных трематод, что повышает 
практическую значимость наблюдений за его 
расселением [Odening, 1970; Falniowski, 1987; 
Stanevičiūtė et al., 2008; Perova et al., 2018]. 
Известно, что этот реофильный моллюск 
предпочитает биотопы со слабозаиленными 
песчаными или каменистыми грунтами, поэ-
тому его распределение в водоёме часто име-
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ет мозаичный характер. Препятствиями для 
натурализации этого вида также могут быть 
неблагоприятный температурный режим, де-
фицит кислорода или недостаток кальция, не-
обходимого для формирования раковины. На 
примере водоёмов Франции, где L. naticoides 
натурализовался только в восточной части 
страны, показано, что численность краевых 
популяций может испытывать значительные 
колебания, поскольку продолжительность 
жизни моллюсков в таких условиях не превы-
шает 15 месяцев [Mouthon, 2007]. Массовая 
элиминация взрослых особей после первого 
нереста в возрасте 1+ отмечена и для бассей-
на р. Волга [Yakovlev et al., 2010]. 

На территории России L. naticoides вклю-
чён в число наиболее опасных инвазионных 
видов гидробионтов [Самые опасные…, 
2018]. В южную часть бассейна р. Волги мол-
люск был непреднамеренно интродуцирован 
после сооружения в 1952 г. Волго-Донского 
канала [Пирогов, 1972]. Однако интенсивное 
расселение L. naticoides на север по каскаду 
волжских водохранилищ началось только в 
1990-х гг., на фоне значительного повыше-
ния среднегодовых значений температуры 
[Yakovlev et al., 2010]. Быстрое формирова-
ние новых поселений L. naticoides отмечали 
на участках водоёмов с антропогенно обед-
нённой местной фауной: в местах проведения 
берегоукрепительных работ, перегрузки и от-
крытого хранения речного песка, портовых 
сооружений [Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin et 
al., 2013]. Уже на начальных этапах расселе-
ния L. naticoides в низовьях р. Волги в 1970-
х гг. было зарегистрировано формирование 
очагов гельминтозов, вызываемых некоторы-
ми ассоциированными с этим видом тремато-
дами [Ivanov, 2008]. К 1997 г. у L. naticoides 
были выявлены партениты не менее 13 ви-
дов трематод, точное систематическое по-
ложение большинства из которых ещё не 
выяснено [Бисерова, 2005, 2010]. Наиболее 
заметным было развитие очагов апофаллёза 
и россикотремоза, связанное с постепенным 
ростом численности популяций Apophallus 
muehlingi (Jägerskiöld, 1899) и Apophallus 
(=Rossicotrema) donicus (Skrjabin et Lindtrop, 
1919). На стадии метацеркарии эти гельмин-
ты способны паразитировать у широкого 

круга пресноводных рыб, а во взрослом со-
стоянии патогенны для многих рыбоядных 
птиц и млекопитающих. В дельте Волги, где 
на некоторых участках в годы с благоприят-
ными погодными условиями численность L. 
naticoides возрастала до 1180 экз./м2, высокую 
степень распространения этих разновидно-
стей «чёрно-пятнистого» заболевания у рыб 
выявили уже при росте заражённости мол-
люсков партенитами с 0.1–0.3% до 2.1–15.0% 
[Ivanov, 2008]. К 1999 г. круг вторых проме-
жуточных хозяев для A. muehlingi увеличился 
до 15 видов рыб (при встречаемости метацер-
карий 20.0–100.0%), для A. (=Rossicotrema) 
donicus – до 5 видов (при встречаемости 62.4–
73.4%). В отдельных участках дельты Волги 
заражённость моллюсков партенитами этих 
трематод превышала 90% [Бисерова, 2005]. 
При дальнейшем расселении L. naticoides в 
водохранилищах р. Волги достаточно успеш-
ным вселенцем оказалась трематода Nicolla 
skrjabini (Iwanitzky, 1928), паразитирующая 
на стадии метацеркарии у ракообразных от-
ряда Amphipoda, а на стадии мариты – у ши-
рокого круга рыб [Zhokhov et al., 2006, 2019]. 
Однако даже в низовьях Волги максимальная 
заражённость моллюсков партенитами этого 
вида не превышала 11% [Бисерова, 2010]. 

К 2005 г. в ареал L. naticoides вошли во-
дохранилища Средней Волги, что привело к 
синхронному расширению ареалов пяти ви-
дов трематод: A. muehlingi, A. (=Rossicotrema) 
donicus, N. skrjabini, Sanguinicola volgensis 
(Razin, 1929), Parasymphylodora markewitschi 
Kulakowskaja, 1947 [Tyutin, Slynko, 2010]. 
Практически сразу произошло расселение 
L. naticoides и натурализация некоторых ас-
социированных с ним трематод в водохрани-
лищах Верхней Волги [Тютин, Медянцева, 
2008; Tyutin, Slynko, 2010; Izvekova, Tyutin, 
2011; Tyutin et al., 2013; Tyutin, Izvekova, 2013; 
Perova et al., 2018]. В Иваньковском, Рыбин-
ском и Горьковском водохранилищах мета-
церкарии рода Apophallus были отмечены у 
рыб уже в 2004–2005 гг. В 2015 г. зарегистри-
ровано появление этих трематод в популяции 
L. naticoides в Угличском вдхр. [Perova et al., 
2018]. Следует отметить, что для поселений 
относительно теплолюбивого и реофильно-
го L. naticoides на северо-восточной границе 
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ареала характерны неравномерное распреде-
ление в акваториях водоёмов и относительно 
невысокая плотность поселений. Максималь-
ная численность этого моллюска, выявленная 
на некоторых участках Угличского вдхр., не 
превысила 200–520 экз./м2. 

По нашему мнению, наибольший интерес 
представляет исследование самой северной 
постоянной популяции L. naticoides, сформи-
ровавшейся в Рыбинском вдхр. Этот крупный 
озеровидный водоём был создан в 1941–1947 
гг. и отличается большим разнообразием био-
топов [The river Volga…, 1979]. При нормаль-
ном подпорном уровне (отметка 102.0 м БС) 
площадь водного зеркала достигает 4550 км2, 
протяжённость сложной береговой линии со-
ставляет 2.47 тыс. км. Значительную часть 
его дна занимают песчаные отложения. На-
блюдающаяся в последние десятилетия тен-
денция к снижению уровня антропогенного 
загрязнения водохранилища создаёт хорошие 
предпосылки для успешного развития гель-
минтов со сложными циклами развития [Тю-
тин и др., 2019]. 

Цель исследования – анализ общих зако-
номерностей и особенностей формирования 
фауны трематод в поселениях L. naticoides, 
расположенных на границе ареала. 

Материал и методы 
Для описания начального этапа форми-

рования паразитофауны L. naticoides ис-
пользованы частично опубликованные ранее 
результаты исследования проб моллюсков, 
собранных в 2005–2010 гг. в нижней части 
Волжского плёса Рыбинского вдхр. [Тютин, 
Медянцева, 2008; Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin 
et al., 2013]. Новые данные по этому поселе-
нию L. naticoides получены при исследова-
нии выборок особей, собранных летом 2011 г. 
(координаты географического центра посе-
ления – 58°06′ с. ш., 38°41′ в. д.). Впервые 
исследованы выборки моллюсков из нового 
крупного поселения L. naticoides, собранные 
в летние месяцы 2011 г. и 2019 г. в верхней 
части Волжского плёса водохранилища (при-
мерные координаты географического центра 
поселения – 57°47′ с. ш., 38°28′ в. д.). Иссле-
довали взрослых особей с высотой раковины 
4.0–9.0 мм (всего 1069 экз.). Отдельно дано 

описание небольшой выборки L. naticoides, 
собранной в конце сентября 2020 г. в верхней 
части Волжского плёса (n = 43). Из-за неболь-
шого объёма и не совпадения сроков сбора 
она не пригодна для корректного статистиче-
ского сравнения с другими пробами, но даёт 
представление о влиянии трематод на выжи-
ваемость L. naticoides в посленерестовый пе-
риод. 

Сбор и исследование проб проводили по 
стандартным методикам, использованным ра-
нее [Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin et al., 2013]. 
Оценку плотности поселений L. naticoides 
проводили путём прямого подсчёта. Уровень 
заражённости моллюсков оценивали по эмис-
сии церкарий из живых моллюсков или по 
наличию партенит при вскрытии. Поскольку 
на стадии редии и церкарии дифференциров-
ка трематод из рода Apophallus затруднена, 
для уточнения степени распространения A. 
muehlingi и A. (=Rossicotrema) donicus, до-
полнительно было проведено исследование 
метацеркарий из молоди трёх массовых ви-
дов рыб, отловленной в 2019 г. в месте сбо-
ра гидробиологических проб. Всего методом 
неполных гельминтологических вскрытий 
исследовано 85 экз. сеголетков речного оку-
ня Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 с длиной 
тела до конца чешуйного покрова 35–75 
мм, 16 экз. сеголетков тупоносого бычка 
Proterorhinus semilunaris (Heckel, 1937) с дли-
ной тела 16–30 мм и 6 экз. сеголетков плот-
вы Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) с длиной 
тела 28–43 мм. Для сравнения использованы 
результаты выполненного ранее паразитоло-
гического исследования других видов рыб из 
пелагических тралов в акватории Волжского 
плёса водохранилища [Tyutin et al., 2013; Тю-
тин, Кияшко, 2018]. 

При работе использовали световые микро-
скопы МБС-9, МБС-10, МБИ-3. Обработка 
результатов выполнена по стандартным мето-
дикам [Sokal, Rohlf, 1995; Bush et al., 1997]. 
В качестве основного показателя использова-
ли встречаемость паразитов в выборках мол-
люсков (доля заражённых особей с расчётом 
стандартной статистической ошибки, P±SE). 
Принимая во внимание относительно неболь-
шие объёмы выборок, оценку достоверности 
различий между ними проводили по χ2–кри-
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терию Пирсона (хи-квадрат) на уровне значи-
мости p < 0.05 и менее. Расчёты значений кри-
терия выполнены с учётом Yates-коррекции. 
При анализе данных использованы возмож-
ности программных пакетов STATISTICA 6.0 
и Microsoft Excel. 

Результаты и обсуждение 
За всё время проведения исследований в 

литорали Рыбинского вдхр. не было выяв-
лено точек с экстремально высокой плотно-
стью поселений L. naticoides. Как правило, 
в местах сбора проб в прибрежье Волжского 
плёса средняя численность взрослых особей 
моллюска составляла около 40 экз./м2, слабо 
варьируя от 30 экз./м2 до 50 экз./м2. По нашим 
наблюдениям, натурализация L. naticoides в 
Рыбинском вдхр. произошла не позднее 2005 
г. в отличающейся наличием больших мелко-
водных (< 2 м) участков нижней части Волж-
ского плёса вблизи г. Рыбинска. В 2006–2008 
гг. здесь регистрировали рост числа неболь-
ших локальных поселений моллюска, кото-
рые в 2009–2011 гг. слились в крупное посто-
янное поселение. К этому времени плотность 
взрослых особей L. naticoides (до 50 экз./м2 
в прибрежной зоне) и площадь, занимаемая 
поселением, оказались достаточными для ре-
ализации жизненных циклов пяти видов тре-
матод (табл. 1). Наиболее благоприятными 
условия оказались для быстрого роста чис-
ленности A. muehlingi и A. donicus. Однако в 
данном случае необходимо отметить стати-
стически достоверные межгодовые различия 
в значениях встречаемости редий с церкари-

ями этого рода. Заражённость L. naticoides 
была минимальной на фоне относительно 
низкого уровня водохранилища и повышен-
ных значений температуры воды (> 25 °C) в 
летние месяцы 2010 г. В 2011 г. численность 
Apophallus spp. практически восстановилась. 

 В условиях нижней части Волжского плё-
са для редий с церкариеумами P. markewitschi 
и спороцист с короткохвостыми церкариями 
N. skrjabini отмечены относительно низкие 
значения встречаемости со статистически не 
достоверными межгодовыми различиями. В 
то же время к 2011 г. заметное место в сооб-
ществе трематод занял вид S. volgensis. Учи-
тывая, что возраста 2+ могут достигать толь-
ко отдельные особи L. naticoides, межгодовые 
колебания встречаемости трематод не столь 
велики, как можно было ожидать. Небольшие 
размеры гонад и пищеварительной железы L. 
naticoides препятствуют полноценному раз-
витию микрогемипопуляций партенит двух 
или более видов, поэтому случаи смешанно-
го заражения (Apophallus+Parasymphylodora) 
были отмечены только у единичных экзем-
пляров. Примечательно, что сходное по 
структуре сообщества трематод и плотности 
поселение L. naticoides было ранее описано в 
средневолжском Чебоксарском вдхр. В 2005 
г., вблизи устья р. Ока, в выборке моллюсков 
с высотой раковины 5.0–9.0 мм (n=110) 
были зарегистрированы партениты тех же 
видов с близкими значениями встречаемо-
сти: Apophallus spp. (34.5%), P. markewitschi 
(15.5%), N. skrjabini (1.8%), S. volgensis (3.6%) 
[Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin et al., 2013]. 

Таблица 1. Межгодовые различия встречаемости (P±SE, %) партенит трематод в выборках Lithoglyphus naticoides 
из нижней части Волжского плёса Рыбинского водохранилища

Вид трематод 
Период сбора проб и объём выборок моллюсков 

Достоверность различий 2009 г., июль – 
август, n=223 

2010 г., август, 
n=163 

2011 г., июль – 
август, n=238 

Apophallus spp. 63.68±3.22 10.43±2.39 47.48±3.24 χ2=110.9504, p<0.00001*
Parasymphylodora 
markewitschi 12.11±2.18 7.98±2.12 11.34±2.2 χ2=1.8257, p>0.4013

Nicolla skrjabini 0.45±0.45 0.61±0.61 0.42±0.42 χ2=0.0832, p>0.9592
Sanguinicola volgensis 0 1.84±1.05 5.46±1.47 –

Примечание. n – число исследованных моллюсков, экз. * – различия P±SE статистически достоверны на высоком 
уровне значимости (p < 0.01). «–» – недостаточный объём данных для статистической обработки. 
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Быстрого расселения моллюска по всей 
акватории Рыбинского вдхр. вне зоны дей-
ствия относительно высокоминерализован-
ной волжской воды не произошло. Однако 
в пределах Волжского плёса в 2011–2019 гг. 
наблюдали существенное увеличение зоны 
распространения L. naticoides, и смещение 
очагов некоторых гельминтозов в более про-
точный верхний участок, близкий по гидро-
логическим характеристикам к речному типу. 
Уже к лету 2011 г. в прибрежной зоне верх-
него участка Волжского плёса у г. Мышкин 
сформировалось достаточно крупное по-
селение L. naticoides, удалённое от первого 
примерно на 80 км. При близких значениях 
численности моллюсков в данных поселе-
ниях (около 40 экз./м2) структура сообществ 
трематод отличалась (табл. 2). При одинако-
вом видовом составе паразитов на начальном 
этапе формирования сообщества трематод 
в условиях речного участка плёса домини-
ровала N. skrjabini. В 2011 г. встречаемость 
её партенит в поселении L. naticoides около 
г. Мышкин была статистически достоверно 
выше по сравнению с нижним участком плёса 
(χ2=200.6365, p<0.00001). При этом встречае-
мость Apophallus spp. оказалась на порядок 
ниже (χ2=47.2193, p<0.00001). Отсутствовали 
статистические различия по заражённости 
редиями P. markewitschi (χ2=1.9514, p>0.1624) 
и спороцистами S. volgensis (χ2=0.011, 
p>0.9179). Следует отметить, что из общего 
объёма выборки (n=102) только у 7 особей 
не были выявлены партениты трематод. Сум-
марная заражённость моллюсков составила 

Таблица 2. Межгодовые различия встречаемости (P±SE, %) партенит трематод в выборках Lithoglyphus naticoides 
из верхней части Волжского плёса Рыбинского водохранилища

Вид трематод 
Период сбора проб и объём выборок моллюсков 

Достоверность различий 
2011 г., июль, n=102 2019 г., июнь – август, 

n=343 

Apophallus spp. 7.84±2.66 23.62±2.29 χ2=11.2574, P<0.0008*
Parasymphylodora 
markewitschi 17.65±3.77 5.54±1.24 χ2=13.5721, p<0.0003*

Nicolla skrjabini 69.61±4.55 18.37±2.09 χ2=95.6683, p<0.00001*

Sanguinicola volgensis 5.88±2.33 35.28±2.58 χ2=31.8831, p<0.00001*

93.14±2.50%. У 4 экз. обнаружено смешанное 
заражение Nicolla+Parasymphylodora, у 5 экз. 
одновременно присутствовали спороцисты 
Nicolla+Sanguinicola. Все случаи смешанного 
заражения зарегистрированы у особей <6.9 
мм, что свидетельствует о низкой выживае-
мости таких моллюсков. 

Вероятно, структуру сообщества тре-
матод, сформировавшуюся в этом поселе-
нии к 2019 г., уже можно рассматривать как 
характерную именно для речных участков 
верхневолжских водохранилищ. Некоторое 
влияние на численность доминирующих ви-
дов могло оказать проведение в 2013–2014 
гг. масштабных берегоукрепительных ра-
бот при создании городской набережной у г. 
Мышкин, которые могли изменить условия 
для реализации жизненных циклов трематод. 
В наименьшей степени это затронуло виды 
гельминтов, церкарии которых способны к 
активному плаванию. При сохранении плот-
ности поселения L. naticoides на том же уров-
не, к 2019 г. показатели встречаемости парте-
нит статистически значимо снизились в 3–4 
раза у P. markewitschi и N. skrjabini и выросли 
в 3–6 раз у Apophallus spp. и S. volgensis. Хотя 
большинство спороцист, отнесенных нами к 
роду Sanguinicola, в L. naticoides имеет форму 
близкую к сферической, заметный рост встре-
чаемости фуркоцеркарий позволяет предпо-
ложить, что некоторые случаи заражения мо-
гут быть связаны с развитием S. armata Plehn, 
1905 или S. inermis Plehn, 1905. В 2019 г. за-
регистрирован только один случай смешан-
ного заражения Nicolla+Sanguinicola у особи 

Примечание. Обозначения, как в таблице 1. 
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с высотой раковины 5.5 мм. По сравнению с 
2011 г. доля незаражённых моллюсков была 
выше и варьировала от 10.71±2.39% в июне 
до 22.86±3.17% в августе. 

Следует отметить, что в норме в летние 
месяцы соотношение размерных групп мел-
ких (4.0–6.9 мм) и крупных (7.0–9.0 мм) осо-
бей в популяции L. naticoides Рыбинского 
вдхр. варьирует в небольшом диапазоне (от 
1.2 до 1.5). В осенней пробе моллюсков, со-
бранной в 2020 г. в верхней части Волжского 
плёса, пропорция была обратной (0.43) при 
суммарной заражённости 97.67±2.30%. Веро-
ятно, это связано с массовой миграцией мел-
ких моллюсков от уреза воды при сезонном 
снижении температуры. Как следствие, зна-
чения встречаемости трематод существенно 
отличались от характерных для летних проб 
моллюсков: Apophallus spp. (69.77±7.01%), 
P. markewitschi (13.95±5.28%), N. skrjabini 
(9.31±4.43%), S. volgensis (6.98±3.88%). 
Единственный случай смешанного зараже-
ния Apophallus+Parasymphylodora выявлен у 
особи с высотой раковины 7.5 мм. По нашему 
мнению, это свидетельствует об относитель-
но низкой патогенности для хозяина партенит 
Apophallus spp. и P. markewitschi, по сравне-
нию с N. skrjabini и S. volgensis. 

При сравнении инвазионного потенциа-
ла A. muehlingi и A. donicus по литературным 
данным, можно отметить, что первый вид 
должен иметь заметное преимущество. Более 
успешному распространению A. muehlingi 
может способствовать не только более ши-
рокий круг вторых промежуточных хозя-
ев, включающий практически любые виды 
карповых рыб, но и более широкий круг из-
вестных дефинитивных хозяев, способных 
совершать протяжённые миграции [Odening, 
1970; Бисерова, 2005; Ivanov, 2008; Yakovleva 
et al., 2016]. В Волжском плёсе Рыбинско-
го вдхр. метацеркарии A. muehlingi массо-
во встречались уже к 2011 г. у отловленных 
пелагическими тралами взрослых особей 
уклейки Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758) 
(до 16.7%), синца Ballerus ballerus (Linnaeus, 
1758) (до 12.0%), плотвы R. rutilus (0.5%), че-
хони Pelecus cultratus (Linnaeus, 1758) (1%), 
черноморско-каспийской тюльки Clupeonella 
cultriventris Nordmann, 1840 (0.4–1.3%) [Tyu-

tin et al., 2013; Тютин, Кияшко, 2018]. Для 
A. donicus ранее был отмечен только факт 
натурализации – по единичным находкам 
метацеркарий у речного окуня P. fluviatilis и 
тупоносого бычка P. semilunaris. Исследова-
ние молоди этих рыб, выловленной в 2019 
г. в границах поселения L. naticoides, свиде-
тельствует о существенном росте численно-
сти популяции A. donicus. Заражённость се-
голетков окуня составила 96.47±2.01%, при 
интенсивности инвазии 3–215 экз. и индексе 
обилия 63.35±5.96 экз. Сеголетки тупоносого 
бычка проявляют устойчивость к заражению 
этим паразитом: только у одной особи обна-
ружено две метацеркарии A. donicus. В то же 
время бычок играет значительную роль в под-
держании численности N. skrjabini. Встреча-
емость у него марит данного вида составила 
68.75±11.59% при интенсивности инвазии 
2–31 экз. и индексе обилия 6.19±2.08 экз. На-
против, у сеголетков окуня они были найде-
ны только у двух особей с интенсивностью 
инвазии 1–2 экз. Метацеркарии A. muehlingi 
были обнаружены только у трёх из шести ис-
следованных сеголетков плотвы с низкой ин-
тенсивностью инвазии (1–19 экз.). 

Следует отметить, что по сравнению с 
численностью популяций рыб общая числен-
ность популяции L. naticoides в Рыбинском 
вдхр. невелика. Как следствие, суммарная 
заражённость L. naticoides партенитами тре-
матод в близкие к климатической норме годы 
может достигать высоких значений. Отме-
ченные нами значительные различия в пока-
зателях заражённости моллюсков в двух до-
статочно близко расположенных поселениях, 
как и существенные межгодовые колебания 
численности отдельных видов трематод, в 
значительной степени связаны с небольшой 
продолжительностью жизни L. naticoides. 
Структуру сообщества трематод, выявлен-
ную в нижнем участке Волжского плёса Ры-
бинского вдхр., можно считать наиболее ти-
пичной для крупных водоёмов с достаточно 
высокой численностью рыбоядных птиц. По 
литературным данным, в водохранилище на 
р. Неман (Литва) у литоглифа были выявле-
ны партениты не менее восьми видов трема-
тод, хотя их общая встречаемость не превы-
сила 30% [Stanevičiūtė et al., 2008]. При этом 
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встречаемость A. muehlingi (доминирующий 
вид) составила всего 18.77%. Ещё ниже была 
встречаемость завершающих развитие в ры-
бах N. skrjabini (0.05%) и Sanguinicola sp. 
(2.81%). У отдельных особей (0.05–3.87%) в 
прибалтийских поселениях L. naticoides были 
также зарегистрированы партениты с церка-
риями Palaeorchis sp., Notocotylus sp., Echi-
nochasmus sp., Xiphidiocercaria sp. I, Xiphid-
iocercaria sp. II. Из 688 заражённых особей L. 
naticoides только у 4 экз. было отмечено сме-
шанное заражение партенитами двух видов: 
Apophallus+Sanguinicola, Apophallus+Nicol-
la, Palaeorchis+Xiphidiocercaria, Sanguinico-
la+Xiphidiocercaria. Доминирование парте-
нит Apophallus spp. характерно и для дельты 
р. Волги. Их встречаемость после формиро-
вания очагов апофаллёза и россикотремоза 
в разные годы может варьировать от 8.1 до 
55.6%, а N. skrjabini – от 3.0 до 5.0% [Бисерова, 
2005, 2010]. При этом в результате многолет-
них исследований выявлено всего несколько 
случаев смешанного заражения партенитами 
двух видов Sanguinicola spp.+Apophallus spp. 

Негативный эффект от вселения L. 
naticoides в Рыбинское вдхр. снижен из-за 
отсутствия крупных поселений этого вида в 
глубоководной зоне Волжского плёса и в дру-
гих плёсах водоёма. Первое может быть свя-
зано с неблагоприятным кислородным режи-
мом в придонном слое воды в зимний период. 
Причины, по которым L. naticoides не сфор-
мировал крупные постоянные поселения в 
более северных участках Рыбинского вдхр. 
и не продвинулся дальше по Волго-Балтий-
скому судоходному пути, не ясны. Возможно, 
для молодых особей L. naticoides, развива-
ющихся в коконах на поверхности раковин 
взрослых моллюсков, требуется более высо-
кое содержание катионов (например – каль-
ция) или более оптимальное их соотношение, 
чем в относительно слабоминерализованной 
воде северных водоёмов. Взрослые особи L. 
naticoides из популяции Рыбинского вдхр. 
способны сохранять подвижность и жизне-
способность в воде с относительно низким 
содержанием катионов, что не препятствует 
их расселению [Martemyanov, 2013]. 

В целом, потенциал адаптации L. naticoides 
к обитанию в зарегулированных водоёмах 

можно оценить как относительно высокий. 
Это подтверждается, в частности, натурали-
зацией данного вида в азиатской части Рос-
сии – в Бухтарминском водохранилище на р. 
Иртыш [Yanygina, 2016]. По результатам ис-
следования поселений L. naticoides в средне-
волжском Куйбышевском вдхр., он способен 
обитать фактически во всех типах биотопов 
с разными типами грунтов [Yakovlev et al., 
2010]. При этом его встречаемость в гидро-
биологических пробах, собранных на при-
брежном мелководье Куйбышевского вдхр. с 
глубиной менее 1.5 м, обычно не превышает 
23.1% при численности 18.1 экз./м2, но в ус-
ловиях защищённого от ветра и волн залива 
этот показатель может повышаться до 346.8 
экз./м2. Частота встречаемости L. naticoides 
в удаленных от берега участках этого водо-
ёма с глубинами до 15 м находится в преде-
лах 39.6–46.7% при средней численности от 
158.5 экз./м2 до 168.4 экз./м2 и максимальной 
плотности 1739.2 экз./м2. Повышение чис-
ленности L. naticoides в Рыбинском вдхр. до 
таких значений может существенно ухуд-
шить паразитологическую ситуацию. Все 
пять выявленных в популяции L. naticoides 
из этого водоёма трематод, вероятно, могут 
быть отнесены к числу видов, свободноживу-
щие стадии которых (мирацидий и церкария) 
устойчивы к воздействию неблагоприятных 
факторов внешней среды. Учитывая сниже-
ние антропогенного загрязнения Рыбинско-
го вдхр. [Тютин и др., 2019], при повышении 
среднегодовых значений температуры нельзя 
исключать появление в водохранилище дру-
гих видов трематод, ассоциированных с L. 
naticoides в других частях его ареала. 

Заключение 
Результаты проведённого исследования не 

противоречат наблюдениям, выполненным 
ранее. Расселению моллюска L. naticoides за 
пределами исходной зоны обитания (низо-
вья рек Черноморско-Азовского бассейна) 
способствует судоходство, поэтому новые 
поселения этого вида нередко формируются 
вблизи портовых сооружений, а также в ме-
стах проведения берегоукрепительных работ, 
перегрузки и открытого хранения речного пе-
ска. 
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В целом, фауна трематод краевой популя-
ции L. naticoides из Рыбинского вдхр. оста-
ётся относительно бедной. Своеобразным 
индикатором появления постоянного поселе-
ния L. naticoides может служить регистрация 
у местных рыб вызывающих «чёрно-пятни-
стое» заболевание метацеркарий трематод 
A. muehlingi и A. (=Rossicotrema) donicus, 
мариты которых развиваются в кишечнике 
рыбоядных птиц и млекопитающих. Кроме 
них доминирующее положение в сообществе 
трематод иногда могут занимать N. skrjabini 
и S. volgensis. Встречаемость P. markewitschi 
обычно не столь высока и относительно сла-
бо варьирует по годам. Перечисленные виды 
трематод можно включить в число наиболее 
эврибионтных паразитов L. naticoides, ассо-
цированных с моллюском в пределах его аре-
ала. 

Поскольку небольшие размеры L. 
naticoides препятствуют одновременному 
развитию партенит двух или более видов, 
быстрый рост численности одного вида тре-
матод приводит к снижению встречаемости 
других сопутствующих видов. Вероятно, при 
монозаражении у всех выявленных видов 
трематод отношения с первым промежуточ-
ным хозяином редко переходят в состояние 
выраженного антагонизма. Как следствие, 
высокий уровень заражённости L. naticoides 
не приводит к заметному сокращению его 
численности в Рыбинском вдхр. 
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The freshwater gastropod mollusk Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) is one of the most successful 
invasive species in waterbodies of the Volga River basin. One of the negative consequences of its spread is 
range expansion of trematode species, some of which are highly pathogenic for fish, fish-eating birds and 
mammals. The aim of this study is to analyze the formation features of the trematode fauna in settlements of 
L. naticoides at the north-eastern border of its range (the Rybinsk Reservoir). It is found that the formation 
of the first permanent settlement of L. naticoides took place in 2005–2010 in coastal shallow waters in the 
lower part of the Volga reach of the reservoir. There was no rapid spread of the mollusk throughout the en-
tire water area of the reservoir outside the Volga reach zone with a relatively high mineral content of water. 
However, in 2011–2019, the formation of a new large settlement of L. naticoides was recorded in the upper 
part of the Volga reach characterized by faster flow. A relatively low density of mature individuals in the 
settlements of L. naticoides (up to 50 ind./m2) makes it possible for at least five trematode species to complete 
their life cycle: Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), Apophallus (=Rossicotrema) donicus (Skrjabin 
et Lindtrop, 1919), Parasymphylodora markewitschi Kulakowskaja, 1947, Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 
1928), Sanguinicola volgensis (Razin, 1929). The prevalence of parthenitae of certain species depends on 
the reservoir water level regime but the overall infection of L. naticoides can exceed 90%. The slow-flowing 
lower part of the Volga reach is characterized by the dominance of P. markewitschi and trematodes of the 
genus Apophallus, but N. skrjabini and S. volgensis dominate in the upper section, which is close to the 
river type. In the future in the Rybinsk Reservoir, we can expect naturalization of other trematode species 
associated with L. naticoides within its range. 

Key words: alien species, Gastropoda, Lithoglyphus naticoides, settlement dynamics, parasites, Trem-
atoda, Volga River basin. 
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В ходе лесопатологического мониторинга в насаждениях сосны веймутовой Pinus strobus L. в трёх 
областях центральной части России – Воронежской, Курской и Орловской – выявлен инвазионный 
вид вредителя сосны веймутовой – хермес Pineus strobi (Hartig 1839), установлены вектор инвазии 
хермеса на данной территории, степень и скорость распространения, локализация колоний на деревьях, 
динамика развития в производственных, опытных лесных культурах и архивах клонов. Источники 
распространения вредителя в Воронежской области – черенки сосны веймутовой из Орловской и 
Калининградской областей.

Ключевые слова: инвазия, хермес, сосна веймутова, мониторинг, распространение, локализация 
колоний, степень поражения, вредоносность.
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Введение
Интродукция растений сопровождается 

появлением и распространением видов, не 
свойственных аборигенной биоте, и сопут-
ствующих им консументов. Пути и способы 
такого распространения различны. Введение 
растений-экзотов в новые регионы являет-
ся осознанным действием и осуществляется 
путём прямого ввоза растений или их частей 
(семена, черенки, саженцы). Последствия 
таких действий могут быть совершенно не-
предсказуемыми [Гуцевич, 1963; Горленко, 
1972; Масляков, Ижевский, 2011], поскольку 
с растениями-интродуцентами возможен слу-
чайный перенос вредных консументов, кото-
рые могут найти для себя очень благоприят-
ные условия и оказаться в списке опасных 
вредителей и болезней новой родины. 

Актуальность этой проблемы резко воз-
росла в текущем тысячелетии [Гниненко, 
Сергеева, 2018]. Внедрение инвазивных ви-
дов относится, как правило, к категории не-
преднамеренной интродукции. Последствия 
такого рода инвазий очень опасны и наносят 
огромный ущерб лесному хозяйству, что сви-
детельствует о необходимости строгого кон-
троля ввозимых материалов в случаях между-

народного обмена растительным материалом 
и его перемещения внутри страны. 

Хермес Рineus strobi (Hartig 1839), пред-
ставитель североамериканской фауны, яв-
ляется известным инвазивным вредителем 
сосны веймутовой. В середине XVIII в. с 
посадочным материалом сосны он попал в 
Западную Европу и распространился очень 
широко, повсеместно поражая интродуциро-
ванный американский вид – сосну веймутову 
[Steffan, 1972]. 

Вредитель имеет неполный одногодич-
ный цикл развития, в течение которого даёт 
3–4 поколения личинок. Зимует в стадии ли-
чинок, сроки выхода которых зависят от по-
годных условий и наблюдаются во времен-
ном диапазоне от середины марта до третьей 
декады апреля. Личинки весной высасыва-
ют клеточный сок из хвоинок, коры ветвей 
и стволов. Хермес сосны веймутовой имеет 
определённую степень вредоносности, вызы-
вая усыхание хвои, мелких, а затем крупных 
ветвей, саженцев и молодых деревьев. 

Большую роль в динамике плотности 
популяции вредителя играют энтомофаги. 
В Украине среди них преобладают личин-
ки мух-серебрянок (Chamaemyiidae); и в ре-
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зультате воздействия комплекса энтомофагов 
(всего 6 видов) вредоносность тли снижается 
до хозяйственно неощутимого уровня [Поко-
зий, Драган, 1996].

В пределах бывшего СССР хермес изве-
стен в парковых насаждениях Центральной 
Украины [Дмитриев, 1960; Гордиенко, Брыз-
галов, 1981; Драган, 2013], в Беларуси [Ту-
пик, 2014]. В России до 2011 г. не был отмечен 
академической наукой [Масляков, Ижевский, 
2011], но в научно-популярной литературе 
начала XXI в. указан как широко распростра-
нённый вредитель во всём ареале интродук-
ции сосны веймутовой [Боголюбов, Кравчен-
ко, 2002; Занимательная энтомология, 2022]. 
В 2011 г. вредитель обнаружен в с. Ильинка 
Шебалинского района Республики Алтай на 
хвое Pínus sibírica Du Tour [Stekolshchikov, 
Novgorodova, 2013].

Наше внимание хермес привлёк из-за 
широкого распространения и динамичного 
развития в насаждениях сосны веймутовой 
в центральных областях России, где эта дре-
весная порода культивируется около 150 лет 
и широко представлена как в культурах лес-
хозов, так и в опытных насаждениях селек-
ционеров. 

Материал и методика
Наблюдения за развитием хермеса прово-

дились автором в период 1977–1997 гг., 2004 
и 2019 гг. на селекционных объектах сосны 
веймутовой, созданных сотрудниками лабо-
ратории интродукции НИИЛГиС (в настоя-
щее время ФГБУ «Всероссийский НИИ лес-
ной генетики, селекции и биотехнологии»), 
в насаждениях лесничеств трёх областей РФ 
– Воронежской, Курской и Орловской [Бело-
бородов, Русин, Шиpяев и др., 1995]. 

Объекты исследований:
а) насаждения сосны веймутовой 15–130- 

-летнего возраста в лесничествах Орловской 
(Моховское лесничество, координаты мест 
сбора материала: 53.005607° с. ш., 37.372233° 
в. д.) и Курской (Глушковское лесничество, 
51.342309° с. ш., 34.566255° в. д.) областей; 

б) опытные насаждения, созданные из 
семян лучших по ряду признаков деревьев с 
целью изучения их наследственных свойств – 
испытательные культуры (ИК) сосны вейму-

товой в возрасте от 4 до 20 лет, заложенные 
в Орловской обл. (координаты мест сбора 
материала 52.855355° с. ш., 37.437793° в. д.; 
53.025965° с. ш., 36.078327° в. д.) семенным 
потомством деревьев лучших (плюсовые) и 
средних по основным показателям роста и 
развития; 

в) вегетативное потомство сосны вейму-
товой (архивы клонов, АК; клон – вегетатив-
ное потомство одного дерева) в возрасте от 5 
до 41 года; прививки черенками от плюсовых 
и средних деревьев на сеянцы сосны вейму-
товой, выращенные из семян, собранных с 
разных, случайных деревьев в насаждениях 
областей Воронежской (координаты мест сбо-
ра материалов 51.0914° с. ш., 39.2548° в. д.; 
51.467903° с. ш., 39.010913° в. д.; 51.660781° 
с. ш., 39.200296° в. д.) и Орловской (коорди-
наты места сбора материалов 53.025965° с. ш., 
36.078327° в. д.). АК созданы с целью сохране-
ния генотипов сосны, обладающих определён-
ными селективными свойствами (рост, репро-
дуктивная способность, устойчивость и др.);

г) несколько участков насаждений сосны 
веймутовой в урочище «Карыжский лес», 
Глушковского лесничества Курской обл. (с. 
Званное), на общей площади 1820 га. (коор-
динаты места сбора материалов 51.373056° 
с. ш., 34.500556° в. д.).

Общая оценка повреждаемости сосны 
веймутовой хермесом проведена методом ви-
зуальных учётов. Степень распространения 
вредителя рассчитана как доля повреждён-
ных деревьев в процентах от общего числа 
учтённых. Для оценки степени развития ко-
лоний хермеса на деревьях использована ори-
гинальная 5-балльная шкала, предложенная 
нами: 0 – вредитель отсутствует, 0.1 – еди-
ничные мелкие колонии, 1 – колонии мелкие 
или средних размеров, рассеяны по стволу, 2 
– колонии вредителя крупные, занимают до 
1/4 поверхности ствола, 3 – колонии вредите-
ля крупные, занимают свыше 1/4 поверхно-
сти ствола, вплоть до сплошного покрытия.

Результаты и обсуждение
Развитие хермеса в производственных 

культурах сосны веймутовой. Впервые очаг 
хермеса был обнаружен нами в 1977 г., в лес-
ных культурах сосны веймутовой в квартале 
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(кв.) 27, выделе (выд.) 7 Моховского лесхоза 
Орловской обл. (с. Моховое). 

Хермес был хорошо заметен на стволах 
77.7% из 85 деревьев. По степени поражения 
55-летние деревья распределились следую-
щим образом: 19 здоровых (22.3%); стволы 
8 деревьев (9.4%) были поражены очень сла-
бо единичными колониями вредителя; на 16 
деревьях (18.8%) многочисленные колонии 
хермеса были рассеяны по стволу, не образуя 
сплошного покрытия; средняя степень пора-
жения наблюдалась на 19 деревьях (22.3%) 
и у 23 деревьев (27.2%) поражение оценива-
лось как сильное.

Локализация колоний хермеса чётко выра-
жена: плотность их поселения наиболее вы-
сока в основании пучков хвоинок, в местах 
развилок ветвей, мутовок и нижней поверх-

ности ветвей, а также на поверхности стволов 
с гладкой корой; при максимальной степени 
развития колонии сплошь покрывают ствол 
(рис. 1).

В 1980-е гг. в этом же лесхозе хермес был 
слабо распространён в кв. 27, выд. 1 и очень 
сильно поражал сосну в кв. 27, выд.1 и кв. 
116, выд. 7 (табл. 1).

В 9 кварталах и 10 выделах этого лесни-
чества, на постоянных пробных площадях, 
заложенных сотрудниками лаборатории инт-
родукции НИИЛГиС, проведены детальные 
учёты (табл. 2). В кв. 140 хермес постепенно 
наращивал своё присутствие и развитие, а к 
1988 г. сформировался второй его очаг. 

Распределение хермеса в насаждениях 
оказалось неравномерным и определённо вы-
ражена зависимость от возраста сосны. На 

Рис. 1. Локализация колоний хермеса на сосне веймутовой. А – фото Tom Coleman, USDA Forest Service, Bugwood.
org; Б, Д – фото Л.В. Ширниной; В,Г – фото В.А. Кострикина.
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Таблица 1. Степень развития колоний хермеса на стволах сосны веймутовой в Моховском лесничестве Орловской 
области

Квартал, выдел (воз-
раст сосны)

Доля повреждённых деревьев, %, со степенью повреждения, балл

0 0.1 (единичные 
колонии

1 (колонии 
рассеяны по 

стволу)

2 (колонии покрыва-
ют до ¼ поверхности 

ствола)

3 (колонии покрывают 
более ¼ поверхности 

ствола)
1982 г.

24, 10 (55) 17.3 6.7 1.9 2.9 71.2

27, 1 (40) 86.6 9.6 1.9 1.9 0
1984 г.

116, 7 (20) 3.1 23.1 23.1 16.9 33.8

Таблица 2. Степень повреждения сосны веймутовой хермесом в разновозрастных культурах Глушковского лес-
ничества Курской области

Квартал, выдел 
(возраст сосны)

Доля повреждённых деревьев, %, со степенью повреждения, балл

0 0.1 1 2 3

1982 г.

128, 22 (72) 94.0 0.5 0 1.3 4.2

137, 15 (26) 5.3 30.6 19.6 8.9 35.6

138, 14 (18) 0 9.6 54.2 22.9 13.3

1983 г.

131, 14 (37) 0 20.0 14.3 23.8 41.3

132, 8 (17) 2.6 13.0 28.6 18.2 37.6

140, 4 (35) 9.9 50.5 14.3 14.3 11.0

молодых деревьях с тонкой гладкой корой 
степень повреждения варьировала от очень 
слабой до сильной. В культурах старше 70 лет 
вредитель практически отсутствовал, вероят-
но из-за старения коры, которая с возрастом 
становится грубой, трещиноватой и потому 
недоступной для сосущих насекомых. 

Динамика развития колоний хермеса на 
отдельных деревьях различна. В течение 
двух лет с момента обнаружения вредителя 
степень развития колоний отличается мед-
ленным темпом, но за 3–5-летний срок может 
резко возрасти от слабой до сильной.

Следует отметить, что в производственных 
корнесобственных культурах сосны веймуто-
вой, выращенных из семян, произрастающих 
среди насаждений, смешанных с лиственными 
породами на территории Савальского лесхоза 
Воронежской обл., в кв. 31, выд. 12, в возрасте 
57 лет, хермес отсутствовал.

В последующем выделенные лучшие и 
средние деревья из насаждений Глушковско-
го и Моховского лесничеств стали основным 
источником семян и черенков для закладки 

опытно-производственных селекционно-се-
меноводческих объектов сосны веймутовой в 
ЦЧР [Беляев, Юрьев, Усачёв, 1983]. 

Развитие хермеса в испытательных куль-
турах (ИК). Самые молодые ИК находятся в 
окрестностях с. Давыдовка Воронежской обл. 
До 7 лет хермес на сосне веймутовой на дан-
ном участке отсутствовал, на 8-летних соснах 
были обнаружены единичные колонии. Даль-
нейшие учёты не проводились.

На территории Мезенского педагогиче-
ского училища (Орловская обл.) 9-летние ИК 
повреждались слабо: хермес отмечен лишь в 
трёх семьях из десяти. Степень распростра-
нения вредителя в среднем составила 3.5%.

Наибольшее распространение хермеса на-
блюдалась в ИК на территории Хомутовского 
лесничества Орловской обл. (с. Хомутово). 
Анализ состояния и повреждённости семей 
сосны (семенного потомства конкретных 
деревьев), произрастающих на локальных 
участках с различными по составу почвами 
(табл. 3), показал, что в отдельных семьях 
плюсовых деревьев на участках с выщело-
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ченным чернозёмом хермес был распростра-
нён гораздо шире (на 30.6–86.3% деревь-
ев, в среднем – 51.9%), чем на карбонатном 
чернозёме (соответственно, 5.6–79.9; 34.3%) 
[Буданцев, Ширнина, 2007]. Вероятно, хер-
мес предпочитает определённый химический 
состав тканей сосны, который, как показали 
специальные анализы, различается в зави-
симости от состава почв: в выщелоченном 
чернозёме, по сравнению с карбонатным, со-
держится больше азота, но меньше фосфора 
и калия.

Полученные материалы свидетельствуют 
о том, что хермес распространяется по мере 
роста сосны разными темпами: от 8 до 9 лет – 
число повреждённых деревьев возросло в 3.5 
раза, а ещё через два года – в 11-летних ИК, 
увеличилось в 24 раза.

Развитие хермеса на корнесобственных 
(выращенных из семян) деревьях сосны вей-
мутовой можно объяснить тем, что сеянцы, 
использованные для закладки ИК, произрас-
тали в питомнике рядом с саженцами, кото-
рые были привиты черенками от заражённых 
маточных деревьев.

Таблица 3. Динамика расселения хермеса на прививках сосны веймутовой в Гремяченском лесничестве Воро-
нежской области

№
клона

Исходное 
число рамет 
в клоне, шт.

Количество прививок, повреждённых хермесом, 
%, по годам учётов

1988 1991 1997 2004

всего всего наиболее сильно* всего наиболее сильно всего наиболее сильно

1 32 0 90.6 15.6 93.0 13.8 78.1 12.5
3 23 0 100 9.5 60.0 0 52.2 4.3
4 46 2.2 93.5 23.9 90.0 26.8 60.7 78.6
5 13 7.7 92.3 8.3 91.0 16.7 38.5 0
6 10 5.5 100 5.5 100 33.3 60.0 6.2
7 32 0 87.5 25.0 86.7 60.0 62.5 25.0
13 10 0 80 20.0 77.8 22.2 70.0 0
14 10 0 70 20.0 70 50.0 20.0 0
15 18 0 77.8 5.9 100 17.6 66.7 33.3
16 22 9.1 86.4 14.3 90.0 30.0 59.1 23.1
21 17 5.9 100 12.5 82.3 17.6 52.9 11.1
26 8 12.5 100 12.5 100 12.5 75.0 16.7
30 19 42.1 94.7 57.9 94.5 50.0 68.4 92.3
31 16 18.7 87.5 18.7 93.4 60.0 50.0 37.5
32 21 4.8 90.5 33.3 100 15.0 57.1 16.7
38 6 0 83.3 33.3 60.0 20.0 66.7 100.0

Средние – 6.5 89.6 19.3 88.6 27.8 58.6 28.6

Примечание: *наиболее сильно среди оставшихся рамет

Сравнительная оценка повреждаемости 
хермесом семей плюсовых деревьев в испыта-
тельных культурах и прививок в клоновых ар-
хивах, осуществленная в 1990-х гг., показала, 
что вредитель отмечен во всех пунктах испы-
тания сосны веймутовой, но чаще встречается 
и активнее развивается в архивах клонов. 

Развитие хермеса в архивах клонов (АК). 
В АК вредитель был распространён и развит 
в различной степени. 

В Хомутовском лесничестве Орловской 
обл. (с. Хомутово) хермес в 1994 г. на приви-
тых 11-летних деревьях сосны веймутовой 
отсутствовал. При следующих учётах были 
поражены 27 семей из 28 (96.4%). Распростра-
нение вредителя в пределах семей варьирова-
ло от 2.4 до 78.9%. На территории дендрария 
ВНИИЛГИСбиотех в возрасте 14 лет деревья 
были заселены единичными колониями. Но в 
одном из гремяченских АК (Хохольский р-н 
Воронежской обл.) практически все 13-лет-
ние деревья сосны веймутовой были заселе-
ны вредителем, распространённым на 80.9%. 
Дальнейшие учёты в этих АК не проводились 
из-за гибели объектов по ряду причин.
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Наиболее детальные многолетние наблю-
дения за развитием хермеса проведены на 
участке архива, включающего 41 клон сосны 
веймутовой в течение 1988, 1991, 1997, 2004 
и 2019 гг. Участок был заложен привитыми 
саженцами в 1982 г. (с дополнениями в 1983 
г.) в кв. 46 Гремяченского лесничества Но-
воусманского лесхоза Воронежской обл. на 
общей площади около 1 га, пройденной по-
жаром в 1978 г. (авторы д.б.н. А.Б. Беляев, 
канд. с.-х.н. В.М. Белобородов). Тип лесорас-
тительных условий – свежая суборь (В2). Со-
держание продуктивной влаги обусловлено 
только атмосферными осадками. Размещение 
клонов случайное, с расстоянием 3 м в ряду и 
5 м между рядами. Число привитых растений 
в клонах от 2 до 45 штук. Черенки для приви-
вок отобраны на деревьях двух селекционных 
категорий: в основном плюсовых, частично 
средних, в 4 областях – Воронежской, Кали-
нинградской, Курской и Орловской.

В таблице 3 приведены данные многолет-
них наблюдений за клонами, представленны-
ми более чем 5 прививками. Первая оценка 
степени распространения и развития колоний 
хермеса на 7-летних раметах в 1988 г. пока-
зала, что вредитель редко встречался на еди-
ничных раметах девяти клонов. Сразу стало 
очевидным, что источниками инвазии были 
черенки, отобранные в кв. 16 Моховского 
лесничества Орловской обл. (клон 30) и кв. 
18 Придорожного лесничества Калининград-

ской обл. (клон 4). Именно от этих центров 
инвазии хермес стал распространяться в дан-
ном АК. При последующих учётах было под-
тверждено, что на раметах этих клонов вре-
дитель достиг наибольшей степени развития. 
Через три года лесопатологическая ситуация 
резко обострилась из-за массового расселе-
ния хермеса, который развивался в той или 
иной степени – от 0.1 до 3 баллов – на раметах 
большинства клонов. Наиболее сильно коло-
нии вредителя были развиты на 61 рамете из 
498 (19.3%). В 1997 г. общий уровень распро-
странения хермеса остался практически на 

Рис. 2. Динамика распространения и развития хермеса в архиве клонов в течение 31 года (1988–2019 гг.); доля 
повреждённых деревьев (%)     – всего,     – наиболее сильно.

Рис. 3. Распространение хермеса сосны веймутовой на 
территории центральных областей России.
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том же уровне, однако возросло число клонов 
с максимальным распространением хермеса. 
В последующие годы вредитель поражал все 
клоны, в том числе более половины их числа 
– в наибольшей степени.

Наглядной иллюстрацией процесса рас-
пространения и развития хермеса в АК слу-
жит рисунок 2. 

Графическое представление о распростра-
нении хермеса сосны веймутовой в пределах 
обследованных нами областей отображено на 
рисунке 3.

Заключение
Хермес сосны веймутовой был впервые 

выявлен нами в 1977 г. в Моховском лесхозе 
Орловской обл. В последующие годы вреди-
тель распространился и был обнаружен так-
же в Воронежской и Курской областях. 

Распространение хермеса носит очаговый 
характер, имеющий тенденцию к нараста-
нию по мере роста сосны. Чётко выражена 
приуроченность его колоний к наиболее мо-
лодым участкам коры деревьев, нижней по-
верхности ветвей, а также к местам развилок 
и мутовок ветвей, где их плотность достигает 
максимальной величины. Степень развития 
колоний вредителя увеличивается с возрас-
том деревьев.

Источник первичного появления хермеса в 
России неизвестен. Дальнейшее распростра-
нение вредителя в насаждениях сосны вейму-
товой произошло непреднамеренно, без учё-
та лесопатологического состояния деревьев, 
с черенками для вегетативного размножения 
лучших по росту и развитию деревьев, за-
селённых вредителем. Вторичный источник 
инвазии – черенки с повреждённых деревьев 
сосны веймутовой из кв. 16 Моховского лес-
ничества Орловской обл. и кв. 4 Приморского 
лесничества Калининградской обл.

Вредоносность хермеса в производствен-
ных культурах невелика, и в них он не яв-
ляется предметом фитосанитарного риска. 
Напротив, в опытных культурах семенного и 
вегетативного происхождения хермес достиг 
широкого распространения и более вредоно-
сен, что обусловлено более редким располо-
жением деревьев и возможностью свободно-
го переноса вредителя. Очень часто хермес 

вызывает гибель молодых побегов. В отдель-
ных случаях многолетнее развитие вредителя 
приводит к гибели крупных нижних ветвей и, 
при совместном поражении сосны пузырча-
той ржавчиной, к гибели деревьев. 
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INVASION SPECIES OF HERMES PINEUS STROBI (HARTIG 1839) 
(HEMIPTERA: ADELGIDAE) ON PINUS STROBUS L. 

IN CENTRAL REGIONS OF EUROPEAN RUSSIA

© 2022 Shirnina L.V.

Federal State Budgetary Institution “All-Russian Research Institute of Forest Genetics, Selection and 
Biotechnology”. Voronezh, 394087, Russia; e-mail ilgis@lesgen.mail.ru

During forest-pathological monitoring in the plantings of Weymouth pine Pinus strobus L. in three regions 
of the central part of European Russia – Voronezh, Kursk and Oryol – an invasive species of Weymouth 
pine pest, Hermes Pineus strobi (Hartig 1839), was identified. The vector of hermes invasion in a given 
territory, degree and rate of spread, localization of colonies on trees, dynamics of development in industrial, 
experimental forest cultures and clone archives were established. Sources of distribution of the pest in the 
Voronezh Region are Weymouth pine cuttings from the Oryol and Kaliningrad regions.

Keywords: invasion, Hermes, Weymouth pine, monitoring, distribution, colony localization, degree of 
damage, harmfulness.
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Введение
Составление «чёрных списков» и реги-

ональных Чёрных книг по единой методике 
является одним из эффективных подходов к 
инвентаризации и сравнительному анализу 
инвазионных флор различных субъектов Рос-
сии. Данный этап накопления информации 
позволит в дальнейшем разработать универ-
сальные подходы к исследованию инвазий 
растений [Tokhtar et al., 2021]. Инвентариза-
ция инвазионной фракции флоры, разработка 
региональных «чёрных списков» и «Чёрных 
книг» в настоящее время активно проводятся 
во многих административных субъектах ев-
ропейской части России, Сибири, Дальнего 
Востока, Урала [Vinogradova et al., 2021].

Северный Кавказ остаётся одной из наиме-
нее изученных территорий в области биологи-
ческих инвазий растений. По результатам по-
левых и архивных исследований [Шхагапсоев 
и др., 2018; Чадаева и др., 2019; и др.], «Чёрная 
книга» флоры была составлена только для Ка-
бардино-Балкарской Республики [Шхагапсо-
ев, Чадаева, Шхагапсоева, 2021]. Инвентари-

зация инвазионной фракции флоры проведена 
на Западном Кавказе (Краснодарский край и 
Республика Адыгея) [Tuniyev, Timukhin, 2017; 
Акатова, Акатов, 2019; и др.]. Отдельные све-
дения о распространении инвазионных видов 
представлены для Республики Северная Осе-
тия – Алания [Москаленко, 2001; Комжа, 2004, 
2011; Оказова, 2017], Ставропольского края 
[Москаленко, 2001; Утенкова, 2011], Карача-
ево-Черкесской Республики [Зернов, Онип-
ченко, 2011], Республики Дагестан [Мисри-
ева, Цахуева, 2015]. В Чеченской Республике 
списки чужеродных видов были составлены в 
рамках изучения синантропных растений ре-
гиона [Тайсумов, Исраилова, 2013] и флоры г. 
Грозного [Алихаджиев, Эржапова, 2017].

Цель исследований – составить «чёрный 
список» флоры Чеченской Республики на 
основе данных биогеографических и эколо-
го-фитоценотических исследований, анализа 
литературных источников. Представленная 
информация о 79 видах инвазионных расте-
ний может быть использована для подготовки 
региональной Чёрной книги.
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Материал и методика
Чеченская Республика расположена в вос-

точной части северного макросклона Боль-
шого Кавказа (между 42°28ʹ – 44°00ʹ c. ш. и 
44°50ʹ – 46°40ʹ в. д.). Климат региона жаркий 
и сухой в северной равнинной части, тёплый и 
влажный в предгорьях, холодный и влажный 
в южных горных районах. Растительный по-
кров характеризуется выраженной вертикаль-
ной поясностью: пояс полупустынь (северная 
равнинная часть), степей (разнотравно-злако-
вые и луговые степи), лесной пояс (дубовые, 
буково-грабовые, берёзовые, сосновые леса), 
пояс ореоксерофитов (растительность арид-
ных котловин), субальпийский и альпийский 
пояса.

В работе использован один из современ-
ных подходов к классификации инвазионных 
растений, основанный на анализе интенсив-
ности захвата новых территорий, способно-
сти к натурализации в различных по степени 
антропогенной трансформации сообществах, 
изменению их состава и структуры. В соот-
ветствии с данными критериями, согласно 
методическим рекомендациям для ведения 
региональных «Чёрных книг» [Нотов А., Но-
тов В., 2009; Виноградова, Майоров, Хорун, 
2010; Нотов, Виноградова, Майоров, 2010; 
Виноградова, Майоров, Нотов, 2011; и др.], 
видам присвоен один из четырёх инвазион-
ных статусов.

Полученные результаты и их обсуждение
Статус 1 – чужеродные виды, способные 

к натурализации в естественных, полуесте-
ственных и антропогенных биоценозах с 
изменением их состава и структуры. На тер-
ритории Чеченской Республики в данную 
группу включены сорго алеппское Sorghum 
halepense (L.) Pers., амброзия полыннолист-
ная Ambrosia artemisiifolia L., мелколепест-
ник однолетний Erigeron annuus (L.) Pers.

Sorghum halepense – многолетнее расте-
ние азиатского (африканского) происхожде-
ния. В 1970-х гг. вид отмечен среди злост-
ных сорняков на полях Чечено-Ингушетии 
[Галушко, 1975]. В настоящее время распро-
странён в посевах [Макаева, Оказова, 2016], 
на границе с пахотными территориями и по 

сорным местам населённых пунктов [Тайсу-
мов, Астамирова, 2017] от равнин до низко-
горий Чеченской Республики. Произрастает 
в составе луговых фитоценозов вдоль дорог 
(например, в окр. с. Шатой (42°53′03.0ʺ с. ш., 
45°41′44.0ʺ в. д.)), у подножия склонов (окр. г. 
Грозного (43°14′05.9ʺ с. ш., 45°42′34.1ʺ в. д.)). 
Длительно удерживает захваченные терри-
тории, со временем вытесняя местные виды 
растений. В Чёрной книге Кабардино-Бал-
карской Республики [Шхагапсоев, Чадаева, 
Шхагапсоева, 2021] вид также отмечен ста-
тусом 1. Внедряется в естественные луговые 
сообщества Карачаево-Черкесии [Зернов, 
Онипченко, 2011], на сельскохозяйственные 
поля Северной Осетии [Кожаев, Адиньяев, 
2013] и Дагестана [Мисриева, Цахуева, 2015], 
распространяется по сорным местам и вдоль 
дорог Черноморского побережья Кавказа [Ча-
даева, Пшегусов, 2021] и Ставрополья.

Ambrosia artemisiifolia – однолетнее се-
вероамериканское по происхождению расте-
ние. Вид массово распространеён по сорным 
местам и неухоженным газонам населённых 
пунктов, окраинам полей, в посевах сельско-
хозяйственных культур, на залежах во всех 
административных районах от равнин до 
среднегорий (например, в с. Кенхи, 1500 м 
над ур. м. (42°38′19.8ʺ с. ш., 45°57′02.2ʺ в. д.)). 
Внедряется на сбитые пастбища, в луговые 
фитоценозы парков и скверов, придорожные 
луга. В местах вселения нередко формиру-
ет монодоминантные сообщества. Является 
видом-трансформером луговых сообществ 
Кабардино-Балкарии [Шхагапсоев, Чадаева, 
Шхагапсоева, 2021], массово встречается по 
нарушенным местообитаниям и агроценозам 
во всех субъектах российской части Кавказа.

Erigeron annuus – однолетнее растение 
родом из Северной Америки. Вид широко 
распространён по пустырям, сорным местам, 
паркам и скверам населённых пунктов, обо-
чинам дорог, залежам, садам от равнин до 
низкогорий. Встречается в пойменных лесах 
долины р. Фортанга [Умаров и др., 2012]. В 
предгорьях доминирует в составе остепнён-
ных лугов на открытых склонах и в поймах 
рек, вытесняя местные виды растений. Также 
является доминантом остепнённых и субаль-
пийских остепнённых лугов Кабардино-Бал-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022188

карии [Шхагапсоев, Чадаева, Шхагапсоева, 
2021], распространён вдоль дорог, по опуш-
кам и кордонам Кавказского биосферного за-
поведника [Акатова, Акатов, 2013], обочинам 
дорог и сорным местам населённых пунктов 
Адыгеи [Толстикова, Еднич, Куашева, 2015], 
Дагестана [Багандова, Ашурбекова, 2012] и 
Краснодарского края [Чадаева, Пшегусов, 
2021].

Статус 2 – чужеродные виды, активно вне-
дряющиеся в естественные, полуестествен-
ные сообщества и антропоценозы, не приводя 
к полному изменению их состава. К данной 
группе отнесены 12 видов: мелколепестник 
канадский Erigeron canadensis (L.) Cronquist, 
дурнишник колючий Xanthium spinosum L., 
орех грецкий Juglans regia L., шелковица 
белая Morus alba L., шелковица чёрная M. 
nigra L., абрикос обыкновенный Armeniaca 
vulgaris Lam, робиния лжеакация Robinia 
pseudoacacia L., гледичия трёхколючковая 
Gleditsia triacanthos L., аморфа кустарнико-
вая Amorpha fruticosa L., айлант высочайший 
Ailanthus altissima (Mill.) Swingle, клён аме-
риканский Acer negundo L., девичий виноград 
пятилисточковый Parthenocissus quinquefolia 
(L.) Planch.

Erigeron canadensis – однолетнее северо-
американское растение. Повсеместно произ-
растает на пустырях, газонах, сорных местах 
населённых пунктов, по огородам, сельско-
хозяйственным полям, залежам, обочинам 
дорог от равнин до среднегорий республики 
[Тайсумов, Исраилова, 2013; Умаров и др., 
2014; Алихаджиев, Эржапова, 2017]. Встре-
чается в составе остепнённых лугов, по 
опушкам, галечникам в поймах рек. Вид рас-
пространён по сорным местам, обочинам до-
рог, сбитым пастбищам и пойменным лугам 
Кабардино-Балкарии (статус 2) [Шхагапсоев, 
Чадаева, Шхагапсоева, 2021], Краснодарско-
го края [Чадаева, Пшегусов, 2021], по руде-
ральным и естественным (поляны, опушки) 
местообитаниям Кавказского биосферного 
заповедника [Акатова, Акатов, 2013] и Кара-
чаево-Черкессии [Зернов, Онипченко, 2011].

Xanthium spinosum – однолетнее растение 
южноамериканского происхождения. Вид 
распространён по обочинам дорог, рудераль-
ным местам, на пустырях населённых пун-

ктов [Тайсумов, Исраилова, 2013; Алихаджи-
ев, Эржапова, 2017] от равнин до среднегорий. 
Встречается в составе прилесных лугов в окр. 
г. Грозного [Тайсумов, Астамирова, 2017], на 
сбитых пастбищах (например, в окр. с. Ша-
той (42°51′44.1ʺ с. ш., 45°40′54.2ʺ в. д.)). В 
Кабардино-Балкарии также встречается по 
нарушенным местообитаниям, остепнённым 
лугам от равнин до среднегорий (статус 2) 
[Шхагапсоев, Чадаева, Шхагапсоева, 2021]. 
Отмечен на галечниках и песках Черномор-
ского побережья Кавказа [Гергия, Абрамова, 
Айба, 2017], по сорным местам и вдоль дорог 
Северной Осетии [Комжа, 2011].

Juglans regia – древесное растение или 
кустарник, центры происхождения которого 
связаны с регионами Передней и Средней 
Азии, Китая. Высаживается во всех админи-
стративных районах республики как орехо-
плодное растение, массово дичает на пусты-
рях, вдоль дорог, в поймах рек, по опушкам и 
окраинам лесов (например, в окр. г. Грозного 
(43°14′15.2ʺ с. ш., 45°40′19.7ʺ в. д.)). Схожая 
картина распространения наблюдается также 
в Кабардино-Балкарии, Краснодарском крае, 
Адыгее, Ставрополье, Ингушетии, где вид 
масштабно культивировался в средине XX в. 
[Слепков, Слепкова, 2013].

Morus alba – древесное растение или ку-
старник, нативный ареал которого распо-
ложен в Китае. Повсеместно высаживается 
как плодовое растение, дичает на пустырях 
(г. Грозный (43°21′59.6ʺ с. ш., 45°42′32.1ʺ 
в. д.)), вдоль дорог, в поймах рек (например, 
в окрестностях сёл Шаами-Юрт (43°14′07.6ʺ 
с. ш., 45°23′14.2ʺ в. д.), Чечен-Аул (43°11′12.8ʺ 
с. ш., 45°47′20.3ʺ в. д.)), по берегам водоёмов, 
по остепнённым лугам, нарушенным скло-
нам, опушкам, в лесополосах. Схожая кар-
тина распространения вида наблюдается во 
всех субъектах российской части Кавказа.

Morus nigra – древесное растение или ку-
старник родом из Ирана и Афганистана. Ди-
корастущие особи встречаются по берегам 
водоёмов, опушкам, поймам рек, в лесополо-
сах, на пустырях и по обочинам дорог во всех 
административных районах республики. Не-
редко произрастает совместно с Morus alba.

Armeniaca vulgaris – плодово-декоративное 
древесное растение, родиной которого счи-
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тают Памиро-Алай, Китай, Тянь-Шань. По-
всеместно культивируется на приусадебных 
участках населённых пунктов, дичает. Встре-
чается в поймах рек, на нарушенных извест-
няковых склонах, опушках (например, в окр. 
г. Грозного [Тайсумов, Умаров, Астамирова, 
2018]), по обочинам дорог, в заброшенных 
садах, лесополосах. Наибольшее распростра-
нение на Кавказе вид получил в Республике 
Дагестан, где, по мнению исследователей [Ав-
деев, 2016], могут произрастать природные 
популяции вида. Одиночные дикорастущие 
деревья встречаются по заброшенным садо-
вым участкам, в лесах, вдоль дорог Кабарди-
но-Балкарии (статус 2), Карачаево-Черкессии, 
Краснодарского края, Адыгеи.

Robinia pseudoacacia – листопадное де-
рево родом из Северной Америки. Высажи-
вается как декоративное растение, в составе 
защитных лесных насаждений. Массово ди-
чает по сорным местам населённых пунктов, 
вдоль дорог, на сухих склонах, по опушкам, 
поймам рек от равнин до низкогорий. Произ-
растает единичными особями или формирует 
небольшие рощицы. Массовое распростра-
нение вид получил в Краснодарском крае и 
Республике Адыгея [Акатов, Акатова, Шад-
же, 2016]. Встречается по сорным местам, 
нарушенным местообитаниям, лесополосам, 
в поймах рек и на подвижных субстратах в 
Кабардино-Балкарии (статус 2) [Шхагапсо-
ев, Чадаева, Шхагапсоева, 2021], Дагестане 
(например, на бархане Сарыкум (43°00′19.8ʺ 
с. ш., 47°14′40.2ʺ в. д.)), в Северной Осетии и 
Ставрополье.

Gleditsia triacanthos – древесный вид се-
вероамериканского происхождения. Выра-
щивается как декоративное растение, даёт 
обильный самосев. Встречается в зелёной 
зоне г. Грозного [Тайсумов, Умаров, Астами-
рова, 2018], в поймах рек, по сорным местам 
населённых пунктов, вдоль дорог от равнин 
до низкогорий. Схожее распространение вид 
имеет на территории Кабардино-Балкарии 
(статус 2), Северной Осетии, Краснодарского 
края, Адыгеи.

Amorpha fruticosa – листопадный кустар-
ник родом из Северной Америки. Использу-
ется для озеленения улиц, дичает по сорным 
местам и в зелёной зоне г. Грозного [Алихад-

жиев, Эржапова, 2017; Тайсумов, Умаров, 
Астамирова, 2018]. Наибольшее распростра-
нение получает вдоль дорог равнинной и 
предгорной зон, где массово произрастает по 
остепнённым лугам, сухим склонам, в лесо-
полосах. Плотные заросли вида встречаются 
по границе лесополос вдоль дорог Ставро-
польского и Краснодарского краёв, Адыгеи, 
реже – на территории Кабардино-Балкарии 
(статус 2).

Ailanthus altissima – листопадное дерево с 
нативным ареалом, охватывающим Северный 
и Восточный Китай. Используется для озеле-
нения улиц, парков и скверов. Легко дичает 
в местах вселения, возобновляется семенами 
и корневыми отпрысками. Массово произрас-
тает в лесополосах, вдоль дорог, по сорным 
местам населённых пунктов, сельским клад-
бищам, опушкам, в поймах рек предгорий и 
низкогорий. Повсеместно вид распространён 
по сорным местам населённых пунктов, вдоль 
дорог и лесополос, в поймах рек Краснодар-
ского края и Адыгеи, в меньшей степени – в 
Кабардино-Балкарии (статус 2), Ставрополь-
ском крае, Северной Осетии и Дагестане.

Acer negundo – листопадное дерево севе-
роамериканского происхождения. Высажи-
вается как декоративное растение, дичает по 
сорным местам, пустырям, паркам и скве-
рам населённых пунктов. Распространяется 
вдоль дорог, по лесополосам, в поймах рек от 
равнин до низкогорий. Подрост нередко об-
разует плотные заросли. Встречается в соста-
ве лесных фитоценозов Кабардино-Балкарии 
(статус 2), Краснодарского края [Литвинская, 
Савченко, 2016] и Адыгеи [Чернявская, Ед-
нич, Толстикова, 2015], Карачаево-Черкесии 
[Зернов, Онипченко, 2011].

Parthenocissus quinquefolia – деревянистая 
лиана родом из Северной Америки. Декора-
тивный вид, часто используется в озелене-
нии. Дичает на пустырях, вдоль дорог, в за-
брошенных садах, встречается в зелёной зоне 
г. Грозного [Тайсумов, Умаров, Астамирова, 
2018], редко – в пойменных лесах равнин и 
предгорий. Аналогичная картина распростра-
нения вида характерна для Кабардино-Балка-
рии (статус 2), Краснодарского и Ставрополь-
ского краёв, Карачаево-Черкессии, Северной 
Осетии и Дагестана.
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Статус 3 – чужеродные виды, активно 
расселяющиеся в антропоценозах (руде-
ральные сообщества, урбо- и агроценозы). 
Данная группа представлена 40 видами: ро-
сичка кроваво-красная Digitaria sanguinalis 
(L.) Scop., ежовник рисовидный Echinochloa 
oryzoides (Ard.) Fritsch, ежовник бородчатый 
E. phyllopogon (Stapf) Kossenko, щетинник 
итальянский Setaria italica (L.) P. Beauv., сор-
го зерновое Sorghum bicolor (L.) Moench, сор-
го сахарное S. saccharatum (L.) Moench, про-
со посевное Panicum miliaceum L., кукуруза 
обыкновенная Zea mays L., ситник тонкий 
Juncus tenuis Willd., амброзия трёхраздельная 
Ambrosia trifida L., дурнишник калифорний-
ский Xanthium californicum Greene, дурниш-
ник зобовидный X. strumarium L., галинсо-
га четырёхлучевая Galinsoga quadriradiata 
Ruiz et Pav., галинсога мелкоцветковая G. 
parviflora Cav., ромашка пахучая Matricaria 
discoidea DC., симфиотрихум новоанглий-
ский Symphyotrichum novae-angliae (L.) 
G.L. Neson, циклахена дурнишниколистная 
Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen., си-
гезбекия восточная Sigesbeckia orientalis L., 
календула лекарственная Calendula officinalis 
L., щирица белая Amaranthus albus L., щирица 
жминдовидная A. blitoides S. Watson, щирица 
багряная A. cruentus L., щирица маскирован-
ная A. graecizans L., щирица запрокинутая A. 
retroflexus L., кислица торчащая Oxalis stricta 
L., кислица рожковая O. corniculata L., моло-
чай поникающий Euphorbia nutans Lag., мо-
лочай приземистый E. humifusa Willd., укроп 
пахучий Anethum graveolens L., портулак ого-
родный Portulaca oleracea L., канатник Те-
офраста Abutilon theophrasti Medik., дурман 
обыкновенный Datura stramonium L., пас-
лён рогатый Solanum cornutum Lam., дереза 
обыкновенная Lycium barbarum L., гибискус 
тройчатый Hibiscus trionum L., повилика по-
левая Cuscuta campestris Yunck., клоповник 
посевной Lepidium sativum L., редька дикая 
Raphanus raphanistrum L., редька посевная 
R. sativus L., хрен обыкновенный Armoracia 
rusticana P.G. Gaertn., B. Mey. & Scherb.

Digitaria sanguinalis – однолетнее зла-
ковое растение, родиной которого считают 
Средиземноморье. Засоряет посевы про-
пашных культур лесостепной зоны [Макае-

ва, Оказова, 2016; Накаева, Оказова, 2016], 
произрастает по сорным местам, обочинам 
дорог от равнин до предгорий республики. 
Вид указан среди основных сорных растений 
газонов г. Ставрополя [Гречушкина-Сухору-
кова, 2019], встречается на песках и галеч-
никах, обочинах дорог Республики Адыгея 
[Сиротюк, Остапенко, 2016], в прибрежных 
экосистемах низменного Дагестана [Солтан-
мурадова, Теймуров, 2012], засоряет рисовые 
поля Краснодарского края [Зеленская, 2013]. 
Произрастает по сорным местам, обочинам 
дорог и луговым фитоценозам Черноморско-
го побережья Краснодарского края [Чадаева, 
Пшегусов, 2021], по рудеральным местам и 
обочинам дорог в предгорной зоне Кабарди-
но-Балкарии.

Echinochloa oryzoides – однолетнее злако-
вое растение, предположительно, азиатского 
происхождения (Юго-Восточная Азия). Засо-
ряет посевы сельскохозяйственных культур, 
произрастает по сорным местам, в составе 
нарушенных фитоценозов от равнин до пред-
горий республики [Тайсумов, Омархаджиева, 
2012; Тайсумов, Исраилова, 2013].

Echinochloa phyllopogon – однолетнее зла-
ковое растение, родиной которого, предполо-
жительно, является Япония. Спорадически 
встречается по окраинам сельскохозяйствен-
ных полей, нарушенным местообитаниям 
(обочины дорог, сорные места населённых 
пунктов и т. д.) [Тайсумов, Омархаджиева, 
2012].

Setaria italica – однолетнее злаковое рас-
тение азиатского происхождения (Китай). 
Выращивается как декоративный вид, дичает. 
Встречается по сорным местам населённых 
пунктов (например, г. Грозного (43°18′14.2ʺ с. 
ш, 45°43′07.5ʺ в. д.)), по обочинам дорог, за-
соряет посевы от равнин до среднегорий.

Sorghum bicolor – однолетний злак афри-
канского происхождения. Типично сорное 
растение, спорадически произрастающее в 
сельскохозяйственных посевах и по нару-
шенным местообитаниям, «беженец из куль-
туры» [Тайсумов и др., 2012; Тайсумов, Ума-
ров, Халидова, 2015].

Sorghum saccharatum – однолетний злак 
родом из тропической Африки. Одичавшее 
культурное растение, спорадически встреча-
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ющееся по сорным местам населённых пун-
ктов, окраинам сельскохозяйственных полей, 
берегам водоёмов [Тайсумов, Омархаджиева, 
2012; Тайсумов, Умаров, Халидова, 2015].

Panicum miliaceum – однолетнее зла-
ковое растение азиатского происхождения 
(Юго-Восточная Азия). Типично сорный вид, 
произрастающий в посевах, по окраинам 
сельскохозяйственных полей, нарушенным 
местообитаниям [Тайсумов и др., 2012]. От-
мечен в урбанофлоре г. Грозного [Алихаджи-
ев, Эржапова, 2017].

Zea mays – однолетний злак, родиной ко-
торого является Центральная (Южная) Аме-
рика. Широко возделываемая в республике 
сельскохозяйственная культура. В дикора-
стущем виде встречается по окраинам полей, 
огородам, сорным местам населённых пун-
ктов, в том числе в г. Грозном [Алихаджиев, 
Эржапова, 2017].

Juncus tenuis – многолетнее травянистое 
растение родом из Северной Америки. Спо-
радически встречается по сорным местам 
в населённых пунктах, редко – по опушкам 
и влажным лугам в предгорьях республики. 
Произрастает по сорным местам населённых 
пунктов, лесным тропам, влажным лугам 
Кабардино-Балкарии (статус 2), на кордонах 
Кавказского биосферного заповедника [Ака-
това, Акатов, 2013], по обочинам дорог, бере-
гам рек и опушкам лесов Адыгеи [Сиротюк, 
Остапенко, 2016].

Ambrosia trifida – однолетнее растение се-
вероамериканского происхождения. Впервые 
вид отмечен в 1989 г. в окр. г. Грозного [Те-
рекбаев и др., 2017], хотя есть сведения о его 
нахождении на равнине и в предгорьях респу-
блики в 1974 г. [Никитин, 1983]. Широко рас-
пространён по сорным местам населённых 
пунктов, посевам, берегам рек, вдоль дорог 
от равнин до предгорий. Очаги вида обнару-
жены на полях Кабардино-Балкарии (статус 
3), на обочинах дорог Ставропольского края, 
Северной Осетии [Москаленко, 2001].

Xanthium californicum – однолетнее рас-
тение североамериканского происхождения. 
Широко распространён на территории респу-
блики от равнин до среднегорий. Произрас-
тает по обочинам дорог (например, в окрест-
ностях городов Грозный (43°18′35.6ʺ с. ш., 

45°39′34.1ʺ в. д.), Урус-Мартан (43°09′37.9ʺ 
с. ш., 45°33′19.9ʺ в. д.), Гудермес (43°20′52.1ʺ 
с. ш., 46°03′44.7ʺ в. д.)), сорным местам на-
селённых пунктов, по окраинам сбитых паст-
бищ.

Xanthium strumarium – однолетнее рас-
тение североамериканского происхождения. 
Широко распространён от равнин до средне-
горий в составе нарушенных фитоценозов. 
Встречается на сильно сбитых пастбищах 
республики [Тайсумов и др., 2012], в урба-
нофлоре г. Грозного [Алихаджиев, Эржапова, 
2017].

Galinsoga quadriradiata – однолетнее рас-
тение южно- и центральноамериканского 
происхождения. Встречается во всех адми-
нистративных районах республики от рав-
нин до среднегорий. Произрастает по сор-
ным местам населённых пунктов, на газонах, 
в посевах и огородах, вдоль дорог. Широко 
распространённый вид во всех субъектах 
российской части Кавказа.

Galinsoga parviflora – однолетнее расте-
ние южноамериканского происхождения. За-
соряет посевы лесостепной зоны [Макаева, 
Оказова, 2016], встречается вдоль дорог, по 
сорным местам, газонам населённых пунктов 
от равнин до среднегорий республики. Ши-
роко распространённый вид во всех субъек-
тах российской части Кавказа.

Matricaria discoidea – однолетнее расте-
ние североамериканского происхождения. В 
1970–1980-х гг. на территории республики 
вид заготавливался в промышленных мас-
штабах как лекарственное сырьё [Махлаюк, 
1993]. Широко распространён во всех адми-
нистративных районах, произрастая в соста-
ве сорно-рудеральных сообществ [Абдурза-
кова и др., 2014], засоряя посевы [Макаева, 
Оказова, 2016]. Внедряется в нарушенные 
горные пастбища Кабардино-Балкарии (ста-
тус 2) [Шхагапсоев, Чадаева, Шхагапсоева, 
2021], Лагонакского нагорья Адыгеи [Ака-
това и др., 2009], встречается по сорным ме-
стообитаниям во всех субъектах российской 
части Кавказа.

Symphyotrichum novae-angliae – много-
летнее травянистое декоративное растение, 
родиной которого являются центральные и 
восточные районы Северной Америки. По-
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всеместно используется для озеленения на-
селённых пунктов. Вне культуры встречается 
по сорным местам, пустырям (например, в г. 
Грозном (43°20′39.1ʺ с. ш., 45°43’45.3ʺ в. д.)), 
редко – по обочинам дорог от равнин до пред-
горий. Массовое распространение вида вне 
культуры отмечено нами по обочинам дорог, 
сорным местам, пустырям, опушкам леса в 
Краснодарском крае, Республике Адыгея, по 
обочинам федеральной трассы в окр. г. Не-
винномысск Ставропольского края. В горных 
районах Карачаево-Черкессии произраста-
ние Symphyotrichum novae-angliae указано 
во влажном луговом сообществе в с. Тебер-
да (1300 м над ур. м.) [Зернов, Онипченко, 
2015]. В Кабардино-Балкарии дикорасту-
щие популяции вида выявлены на пустырях 
в г. Тырныауз (43°23′51.8ʺ с. ш., 42°55′20.1ʺ 
в. д.) и в пойме р. Нальчик (43°29′10.4ʺ с. ш., 
43°38′33.8ʺ в. д.).

Cyclachaena xanthiifolia – однолетнее рас-
тение североамериканского происхождения. 
В 2013 г. вид впервые обнаружен в сорном ме-
сте в окр. г. Грозного [Терекбаев и др., 2017]. 
Спорадически встречается на строительных 
площадках, по сорным местам населённых 
пунктов, вдоль дорог (например, в окр. с. Ша-
той (42°53′03.0ʺ с. ш., 45°41′44.0ʺ в. д.)) от 
равнин до предгорий республики. Споради-
чески произрастает по сорным местам, вдоль 
дорог и полей Кабардино-Балкарии (статус 
3), на кордонах Кавказского биосферного за-
поведника [Акатова, Акатов, 2013].

Sigesbeckia orientalis – однолетнее травя-
нистое растение родом из тропических реги-
онов Америки, Африки, Евразии. Встречает-
ся спорадически во всех административных 
районах от равнин до среднегорий (напри-
мер, в с. Кенхи, 1500 м над ур. м. [Умаров и 
др., 2014]) по обочинам дорог, сорным местам 
населённых пунктов, строительным площад-
кам, у подножия нарушенных склонов. На 
территории Кабардино-Балкарии вид распро-
странён вдоль дорог, троп, по опушкам, бе-
регам водоёмов и также имеет инвазионный 
статус 3 [Шхагапсоев, Чадаева, Шхагапсоева, 
2021].

Calendula officinalis – однолетнее травя-
нистое растение средиземноморского (Юж-
ная Европа) происхождения. Широко культи-

вируется как декоративный и лекарственный 
вид, дичает. Нередко встречается по обочи-
нам дорог, сорным местам населённых пун-
ктов, неухоженным газонам и клумбам.

Amaranthus albus – однолетнее травя-
нистое растение североамериканского про-
исхождения. Встречается спорадически в 
равнинной зоне республики, в основном по 
песчаным субстратам нарушенных местоо-
битаний (пустыри, берега рек, строительные 
площадки, отвалы грунта). Вид отмечен во 
флоре г. Грозного [Алихаджиев, Эржапова, 
2017]. Произрастает в прибрежных экосисте-
мах низменного Дагестана [Солтанмурадова, 
Теймуров, 2012], на рекультивируемых тех-
ногенных ландшафтах Центрального Пред-
кавказья [Маренчук, 2009], на Черноморском 
побережье и северном макросклоне Западно-
го Кавказа [Акатова, Акатов, 2019]. В Кабар-
дино-Балкарии встречается спорадически, в 
основном по песчаным субстратам нарушен-
ных местообитаний (например, на пустыре и 
отвалах грунта в пойме реки и по строитель-
ным площадкам, сорным местам г. Нальчика 
(43°29′06.5ʺ с. ш., 43°38′18.2ʺ в. д.)).

Amaranthus blitoides – однолетнее травя-
нистое растение североамериканского проис-
хождения. Спорадически произрастает по со-
рным местам населённых пунктов (например, 
в г. Грозном [Алихаджиев, Эржапова, 2017]), 
засоряет посевы [Макаева, Оказова, 2016] от 
равнин до низкогорий республики.

Amaranthus cruentus – однолетнее травя-
нистое растение родом из Южной Америки. 
Широко используется в декоративном цвето-
водстве, дичает. Массово распространяется 
самосевом по цветникам, газонам и сорным 
местам в населённых пунктах, по обочинам 
дорог, нарушенным берегам рек от равнин до 
предгорий. Нами вид отмечен также по со-
рным местам городов Нальчик (43°29′06.5ʺ 
с. ш., 43°38′18.2ʺ в. д.), Чегем (43°34′30.4ʺ 
с. ш., 43°35′21.4ʺ в. д.), Баксан (43°40′23.0ʺ 
с. ш., 43°31′49.8ʺ в. д.) Кабардино-Балкарии.

Amaranthus graecizans – однолетнее тра-
вянистое растение. Спорадически встреча-
ется по сорным местам населённых пунктов, 
окраинам сельскохозяйственных полей, обо-
чинам дорог от равнин до среднегорий респу-
блики [Тайсумов, Исраилова, 2013].
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Amaranthus retroflexus – однолетнее травя-
нистое растение североамериканского проис-
хождения. Вид широко распространён во всех 
районах республики, произрастая по сорным 
местам населённых пунктов (пустыри, свал-
ки, окрестности загонов для скота, ферм), на 
огородах, залежах, вдоль дорог, в посевах. 
Схожее распространение вид имеет во всех 
субъектах российской части Кавказа.

Oxalis stricta – многолетнее травянистое 
растение североамериканского происхожде-
ния. Спорадически встречается по газонам, 
пустырям, обочинам дорог, в трещинах ас-
фальта на улицах населённых пунктов (напри-
мер, г. Грозный (43°18′01.5ʺ с. ш., 45°42′49.0ʺ 
в. д.), с. Шатой (42°52′25.8ʺ с. ш., 45°41′35.4ʺ 
в. д.)) от равнин до предгорий. Схожее рас-
пространение вид имеет на территории Ка-
бардино-Балкарии (статус 3) [Шхагапсоев, 
Чадаева, Шхагапсоева, 2021], Северной Осе-
тии, Ингушетии, Адыгеи, Ставропольского и 
Краснодарского краёв.

Oxalis corniculata – многолетнее травяни-
стое растение центральноамериканского про-
исхождения. Спорадически встречается по 
газонам, паркам, цветникам, пустырям, обо-
чинам дорог, в трещинах асфальта населён-
ных пунктов от равнин до низкогорий.

Euphorbia nutans – однолетнее травя-
нистое североамериканское растение. Вид 
впервые обнаружен в 2006 г. на Черноречен-
ском водозаборе г. Грозного, а в 2011–2016 
гг. широко распространился на полях и в де-
коративных посадках большинства районов 
республики [Терекбаев и др., 2017]. Встре-
чается также по сорным местам населённых 
пунктов, галечникам на берегах водоёмов 
от равнин до среднегорий. Вид ограниченно 
распространён по сорным местам населён-
ных пунктов Кабардино-Балкарии (статус 
4). Массово встречается по Черноморскому 
побережью Кавказа (сорные места, обочины 
дорог, луговые сообщества) [Пшегусов, Чада-
ева, 2020], отмечен в Кавказском биосферном 
заповеднике [Акатова, Акатов, 2013].

Euphorbia humifusa – однолетнее травяни-
стое стелющееся растение родом из Восточ-
ной Азии. Вид отмечен по обочинам дорог в 
Гудермесском и Натеречном районах, у водо-
забора в г. Грозном [Терекбаев, 2013]. Встре-

чается на пустырях, в трещинах асфальта, 
межплиточном пространстве тротуаров и 
площадей населённых пунктов от равнин до 
предгорий. Единичные находки вида отмече-
ны по сорным местам населённых пунктов 
Кабардино-Балкарии (статус 4) [Шхагапсоев, 
Чадаева, Шхагапсоева, 2021]. Массово встре-
чается по Черноморскому побережью Кавка-
за (например, по сорным местам в окр. Хо-
стинской тисо-самшитовой рощи (43°31′27.0ʺ 
с. ш., 39°52′22.2ʺ в. д.)) [Пшегусов, Чадаева, 
2020].

Anethum graveolens – однолетнее травя-
нистое растение с сильным пряным запахом. 
Родиной вида, предположительно, являет-
ся Средиземноморье (Египет, Малая Азия). 
Повсеместно возделывается в культуре. В 
дикорастущем виде встречается во всех рай-
онах республики около жилья, на пусты-
рях, по обочинам дорог и окраинам посе-
вов. Указан в списке дичающих чужеродных 
растений флоры г. Грозного [Алихаджиев, 
Эржапова, 2017]. В Кабардино-Балкарии не-
большие скопления вида отмечены нами на 
неухоженных газонах, вдоль дорог в г. Чегем 
(43°33′48.6ʺ с. ш., 43°34′27.1ʺ в. д.), в трещи-
нах асфальтового покрытия и на пустырях в г. 
Нальчик (43°29′55.8ʺ в. д.43°36′29.8ʺ в. д.), по 
сорным местам с. Эльбрус (1700 м над ур. м.) 
(43°15′29.7ʺ с. ш., 42°38′44.5ʺ в. д.).

Portulaca oleracea – однолетний вид ира-
но-туранского происхождения. Сорное расте-
ние на кукурузных полях лесостепной зоны 
республики [Макаева, Оказова, 2016]. Вид 
широко распространён по газонам, сорным 
местам, в трещинах асфальта, на огородах и 
приусадебных участках населённых пунктов 
от равнин до среднегорий. Массово произ-
растает по обочинам дорог и сорным местам 
населённых пунктов Краснодарского края и 
Адыгеи.

Abutilon theophrasti – однолетнее растение 
североамериканского происхождения. Рассе-
янно произрастает вдоль дорог и по окраи-
нам полей (например, в окрестностях с. Ша-
ами-Юрт (43°13′56.3ʺ с. ш., 45°24′13.4ʺ в. д.), 
с. Чечен-Аул (43°11′38.4ʺ с. ш., 45°45′15.6ʺ 
в. д.)), засоряет кукурузные посевы [Макае-
ва, Оказова, 2016], встречается на пустырях 
и свалках населённых пунктов от равнин до 
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среднегорий. Схожее распространение вид 
имеет на территории Кабардино-Балкарии 
(статус 3), Северной Осетии, Краснодарского 
края, Карачаево-Черкессии.

Datura stramonium – однолетнее травя-
нистое растение, родом, предположительно, 
из Центральной Америки. Произрастает по 
сорным местам населённых пунктов, обочи-
нам дорог, отвалам грунта во всех районах 
республики, включая высокогорные. Схожее 
распространение вид имеет на территории 
Кабардино-Балкарии (статус 3).

Solanum cornutum – однолетнее растение 
родом из Мексики и юго-запада США. Засо-
ряет сельскохозяйственные поля и огороды, 
спорадически встречается по сорным местам 
населённых пунктов равнинной зоны респу-
блики. Вид внедряется в посевы, на нарушен-
ные луга и пастбища степной и предгорной 
зон Кабардино-Балкарии (статус 2), Ставро-
польского края, Дагестана. Ограниченно рас-
пространён на территории Карачаево-Черкес-
сии [Зернов, Онипченко, 2011]. Встречается 
на отвалах грунта, в нарушенных степях, на 
галечниках Краснодарского края.

Lycium barbarum – кустарниковое расте-
ние родом из Китая. Выращивается как деко-
ративный вид, дичает. Рассеянно встречается 
по сорным местам населённых пунктов, в том 
числе в черте г. Грозного [Алихаджиев, Эржа-
пова, 2017].

Hibiscus trionum – однолетнее растение, 
предположительно, восточно-средиземно-
морского происхождения. Засоряет посевы 
пропашных культур от равнин до низкогорий 
республики, встречается на степных склонах 
и залежах в окр. г. Грозного [Алихаджиев, 
Эржапова, 2017]. Распространён на полях, 
по обочинам дорог, сорным местам Кабарди-
но-Балкарии (статус 3), Карачаево-Черкессии 
[Зернов, Онипченко, 2011].

Cuscuta campestris – однолетнее стеблевое 
паразитное растение североамериканского 
происхождения, поражающее дикорастущие 
и культурные травянистые растения. Спора-
дически встречается на равнине и в предго-
рьях – по окраинам сельскохозяйственных 
полей, в цветниках и на газонах населённых 
пунктов (например, г. Грозный (43°18′55.3ʺ 
с. ш., 45°42′08.3ʺ в. д.)). Вид отмечен по со-

рным местам населённых пунктов Кабарди-
но-Балкарии (статус 3), среди сорных рас-
тений на полях Ставропольского [Утенкова, 
2011] и Краснодарского [Зеленская, 2013] 
краёв, в Северной Осетии [Оказова, 2017].

Lepidium sativum – однолетнее травяни-
стое растение родом из Египта. Широко куль-
тивируется как листовая овощная культура, 
дичает. Встречается по обочинам дорог, окра-
инам сельскохозяйственных полей и огоро-
дов, по сорным местам населённых пунктов 
[Тайсумов, Омархаджиева, 2012; Тайсумов, 
Умаров, Халидова, 2015].

Raphanus raphanistrum – однолетнее тра-
вянистое растение, предположительно, сре-
диземноморского происхождения. Засоряет 
сельскохозяйственные посевы, встречается 
на залежах, пустырях и по обочинам дорог 
населённых пунктов во всех районах респу-
блики [Тайсумов, Омархаджиева, 2012]. Вид 
отмечен в урбанофлоре г. Грозного [Алихад-
жиев, Эржапова, 2017].

Raphanus sativus – одно- или двулетнее 
травянистое растение, предположительно, 
азиатского происхождения. Широко возделы-
вается как овощная культура, дичает. Встре-
чается по окраинам сельскохозяйственных 
полей, огородов, сорным местам населённых 
пунктов, в том числе в черте г. Грозного [Али-
хаджиев, Эржапова, 2017].

Armoracia rusticana – многолетнее травя-
нистое растение, предположительно, евро-
пейского происхождения (Южная и Средняя 
Европа). Выращивается как пищевая (пря-
ность) и лекарственная культура, дичает. 
Широко встречается в огородах, по сорным 
местам, у заборов, вдоль дорог, в скверах и 
парках населённых пунктов.

Статус 4 – потенциально инвазионные 
виды, встречающиеся единично в естествен-
ных, полуестественных сообществах и ан-
тропоценозах, способные к возобновлению 
в местах вселения. Среди них 24 вида: ком-
мелина обыкновенная Commelina communis 
L., рейнутрия японская Reynoutria japonica 
Houtt., акалифа южная Acalypha australis L., 
молочай Давида Euphorbia davidii Subils, эно-
тера двулетняя Oenothera biennis L., ипомея 
пурпурная Ipomoea purpurea (L.) Roth., ам-
брозия голометельчатая Ambrosia psilostachya 



195РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022

DC., подсолнечник однолетний Helianthus 
annuus L., фацелия пижмолистная Phacelia 
tanacetifolia Benth., шалфей отогнутый Salvia 
reflexa Hornem., никандра физалисовидная 
Nicandra physalodes (L.) Gaertn., пробосци-
дея луизианская Proboscidea louisiana (Mill.) 
Thell., экбалиум пружинистый Ecballium 
elaterium (L.) A. Rich., нарцисс поэтический 
Narcissus poeticus L., недотрога желёзконосная 
Impatiens glandulifera Royle, ценхрус длин-
ноколючковый Cenchrus longispinus (Hack) 
Fern., маклюра яблоконосная Maclura pomifera 
(Raf.) C.K. Schneid., жимолость татарская 
Lonicera tatarica L., бурачник лекарственный 
Borago officanalis L., подофилл щитовидный 
Podophyllum peltatum L., паслён трёхцветко-
вый Solanum triflorum Nutt., паслён Каролин-
ский S. carolinense L., паслён линейнолистный 
S. elaeagnifolium Cav., кампсис крупноцветко-
вый Campsis grandiflora (Thunb.) K. Schum. 

Commelina communis – однолетнее травя-
нистое растение восточноазиатского проис-
хождения. Встречается на пустырях (напри-
мер, г. Гудермес (43°20′19.0ʺ с. ш., 46°06′18.8ʺ 
в. д.)), вдоль дорог, по неухоженным газонам, 
на отвалах грунта и свалках населённых пун-
ктов равнинной и предгорной зон республики. 
Вид отмечен в рудеральных местообитаниях 
на территории Кабардино-Балкарии (статус 
4), Карачаево-Черкессии [Зернов, Онипченко 
2011], по сорным местам и под пологом лесов 
Краснодарского края [Акатова, Акатов, 2013; 
Пшегусов, Чадаева, 2020; Чадаева, Пшегу-
сов, 2021].

Reynoutria japonica – многолетнее травя-
нистое растение азиатского происхождения 
(Япония, Корея, Китай). Встречается по обо-
чинам дорог, неухоженным газонам, скверам 
и пустырям, отвалам грунта в населённых 
пунктах равнинной и предгорной зон респу-
блики. Активно расселяется по антропоген-
ным местообитаниям Кабардино-Балкарии 
(статус 3), Краснодарского края, Карачае-
во-Черкессии, Северной Осетии.

Acalypha australis – однолетнее растение 
южноамериканского происхождения. Редкий 
вид, встречающийся по сорным местам, обо-
чинам дорог, в трещинах асфальта населён-
ных пунктов (г. Грозный (43°18′55.3ʺ с. ш., 
45°42′08.3ʺ в. д.)). Активно расселяется по 

сорным местам, неухоженным газонам насе-
лённых пунктов предгорной зоны Кабарди-
но-Балкарии (статус 3). Массово встречается 
в придорожных сообществах Черноморского 
побережья Кавказа [Чадаева, Пшегусов, 2021]. 
Вид отмечен нами по сорным местам г. Вла-
дикавказа Северной Осетии (43°02′34.1ʺ с. ш., 
44°41′04.2ʺ в. д.) и г. Пятигорска (44°01′49.3ʺ 
с. ш., 43°04′18.2ʺ в. д.) Ставропольского края.

Euphorbia davidii – однолетнее травяни-
стое растение родом из Канады, США, Мек-
сики. Нередко приводится под названием 
близкого вида – Euphorbia dentata Michx., не 
встречающегося на территории России [Гель-
тман, 2012]. Для республики вид известен 
с 1960–1970-х гг. на заброшенных полях с. 
Джалка, по сорным местам Наурского и Шел-
ковского районов, а позднее – по обочинам 
дорог в Гудермесском и Натеречном районах, 
у водозабора в г. Грозном [Терекбаев, 2013]. 
Спорадически встречается на пустырях, по 
сорным местам, нарушенным берегам рек на-
селённых пунктов от равнин до низкогорий. 
Редкое растение во флоре г. Нальчика Кабар-
дино-Балкарии (статус 4).

Oenothera biennis – двулетнее травяни-
стое растение североамериканского проис-
хождения. Выращивается как декоративный 
вид на приусадебных участках и клумбах, 
дичает. Отмечен по сорным местам г. Гроз-
ного [Алихаджиев, Эржапова, 2017], в пой-
ме р. Аргун (окр. с. Чечен-Аул (43°11′54.3ʺ 
с. ш., 45°48′23.6ʺ в. д.)), изредка встречается 
у подножия сухих склонов от равнин до низ-
когорий республики. Очаги произрастания 
вида отмечены также в поймах рек Чегем, Че-
рек-Балкарский Кабардино-Балкарии (статус 
4), на берегу р. Подкумок Ставропольского 
края [Серебряная, Галкин, 2014], вдоль до-
рог и рек, на сорных местах кордонов Кав-
казского биосферного заповедника [Акатова, 
Акатов, 2013], в пойменных лесах р. Белой 
[Литвинская, Савченко, 2016].

Ipomoea purpurea – однолетнее вьющееся 
растение, родиной которого считают тропи-
ческие районы Америки. Выращивается как 
декоративный вид для вертикального озеле-
нения, дичает. Редко встречается по галечни-
кам и нарушенным берегам рек, по сорным 
местам, отвалам грунта, вдоль дорог от рав-
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нин до низкогорий республики. Произрастает 
по сорным местам населённых пунктов Ка-
бардино-Балкарии (статус 4) [Чадаева и др., 
2019], отмечен нами в составе придорожных 
рудеральных фитоценозов из окрестностей 
Хостинской тисо-самшитовой рощи [Пшегу-
сов, Чадаева, 2020].

Ambrosia psilostachya – многолетнее тра-
вянистое растение североамериканского про-
исхождения. Впервые вид обнаружен в 2013 
г. на кукурузном поле в пос. Гикало Грознен-
ского района [Терекбаев и др., 2017], что до 
настоящего времени является единственной 
подтверждённой находкой на территории ре-
спублики. На Кавказе вид отмечен в Красно-
дарском и Ставропольском краях, в Абхазии 
[Москаленко, 2001; Нещадим, 2014].

Helianthus annuus – однолетнее травяни-
стое растение с одревесневающим стеблем, 
центром происхождения которого является 
Северная Америка. Ценная масличная и кор-
мовая культура. Низкорослые дикорастущие 
особи до 30 см высотой встречаются вдоль 
дорог равнинной и предгорной зон. Произ-
растает также на свалках, по сорным местам 
в поймах рек от равнин до низкогорий респу-
блики. Аналогичное распространение вид 
имеет на территории Кабардино-Балкарии, 
Ставропольского и Краснодарского краёв. 
В гербарии МГУ им. М.В. Ломоносова хра-
нятся образцы, собранные на обочинах до-
рог и степных склонах Карачаево-Черкессии 
(сборы А.С. Зернова, А.Ю. Анурова, 2007 г.) 
[Цифровой гербарий МГУ, 2022].

Phacelia tanacetifolia – однолетнее травя-
нистое растение североамериканского проис-
хождения. Культивируется как медоносный 
и декоративный вид, дичает. Изредка встре-
чается по окраинам полей, сорным местам, 
вдоль дорог населённых пунктов предгорной 
зоны республики.

Salvia reflexa – однолетнее травянистое 
или полукустарничковое растение родом из 
США и Мексики. Изредка встречается по со-
рным местам и на обочинах дорог населён-
ных пунктов, отвалах грунта в поймах рек от 
равнин до низкогорий.

Nicandra physalodes – однолетнее травя-
нистое растение южноамериканского проис-
хождения. Выращивается как декоративный 

вид, дичает. Редко встречается по сорным ме-
стам, вдоль дорог, на заброшенных садовых 
участках равнинной зоны.

Proboscidea louisiana – однолетнее рас-
тение, родиной которого считают регионы 
США и Мексики. Выращивается как декора-
тивный вид, дичает. Изредка встречается по 
сорным местам, на обочинах дорог в предгор-
ной зоне республики.

Ecballium elaterium – одно- или многолет-
нее стелющееся растение азиатского проис-
хождения. Выращивается как экзотический 
декоративный вид, дичает. Редко встречается 
по сорным местам, залежам, на заброшенных 
садовых участках, обочинах дорог в равнин-
ной зоне республики.

Narcissus poeticus – многолетнее растение 
южноевропейского происхождения. Выращи-
вается как декоративный вид, дичает. Встре-
чается на заброшенных садовых участках, от-
валах грунта в поймах рек, по сорным местам 
населённых пунктов от равнин до предгорий 
республики.

Impatiens glandulifera – однолетнее травя-
нистое растение родом из Западных Гимала-
ев. Встречается по сорным местам, обочинам 
дорог, у заборов, в поймах рек в населённых 
пунктах от равнин до предгорий республики.

Cenchrus longispinus – однолетнее злако-
вое растение родом из тропических районов 
Америки. В 2006 г. вид был найден в черте г. 
Грозного, в 2015 г. – на полях Гудермесского 
района, на Брагунском хребте [Терекбаев и 
др., 2017].

Maclura pomifera – листопадное древесное 
растение североамериканского происхожде-
ния. Используется в декоративном садовод-
стве, дичает. Встречается в составе защитных 
лесополос, по сорным местам населённых 
пунктов равнинной зоны.

Lonicera tatarica – кустарниковое расте-
ние азиатского (Сибирь, Алтай, Тянь-Шань) 
происхождения. Используется в озеленении 
приусадебных участков, парков и скверов 
населённых пунктов, иногда дичает. Встреча-
ется по сорным местам, берегам рек во всех 
зонах республики, в том числе в урбанофлоре 
г. Грозного [Алихаджиев, Эржапова, 2017].

Borago officinalis – однолетнее травяни-
стое растение родом из Малой Азии. Выра-
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щивается как декоративная и лекарственная 
культура. Изредка встречается по сорным 
местам населённых пунктов, обочинам дорог 
в равнинной и предгорной зонах республики 
[Тайсумов, Исраилова, 2013].

Podophyllum peltatum – многолетнее тра-
вянистое корневищное растение североаме-
риканского происхождения. Используется в 
декоративном садоводстве и как лекарствен-
ное сырье, иногда дичает. Встречается по со-
рным местам населённых пунктов в равнин-
ной зоне республики.

Solanum triflorum – однолетнее травяни-
стое растение родом из Северной Америки. 
Карантинный сорный вид, ограниченно рас-
пространённый на территории Российской 
Федерации. В 2015 г. был впервые обнаружен 
в черте г. Грозного [Терекбаев и др. 2017], что 
является единственной известной находкой в 
республике.

Solanum carolinense – многолетнее кор-
неотпрысковое травянистое растение севе-
роамериканского происхождения. Карантин-
ный сорный вид. Впервые был обнаружен в 
селитебной зоне г. Грозного в 2008 г. (един-
ственная известная находка, очаг ликвидиро-
ван) [Терекбаев и др. 2017]. Нами локальный 
очаг произрастания данного вида отмечен на 
галечниковом пляже в черте г. Сухум (Респу-
блика Абхазия) (42°58′21.7ʺ с. ш., 41°03′49.5ʺ 
в. д.).

Solanum elaeagnifolium – многолетнее кор-
неотпрысковое травянистое растение родом 
из юго-западных районов США. Карантин-
ный сорный вид. В 2008 и 2009 гг. обнаружен 
в селитебной зоне г. Грозного (единственная 
известная находка), после чего очаг вида был 
ликвидирован [Терекбаев и др. 2017].

Campsis grandiflora – многолетняя листо-
падная лиана родом из Японии и Китая. Деко-
ративное растение, используется при озеле-
нении населённых пунктов, изредка дичает. 
Встречается по сорным местам, кустам вдоль 
дорог, заброшенным строительным площад-
кам.

Заключение
Таким образом, во флоре Чеченской Ре-

спублики достоверно установлено наличие 

79 чужеродных видов растений с выражен-
ным инвазионным потенциалом. Из них три 
вида-трансформера (статус 1), 12 видов ак-
тивно внедряются в нарушенные, естествен-
ные и полуестественные сообщества с рас-
ширением площади обитания (статус 2), 40 
видов встречаются в нарушенных, рудераль-
ных и сегетальных сообществах (статус 3), 
24 потенциально-инвазионных вида растений 
(статус 4).

На долю семейства Asteraceae Dumort. 
приходится 21.5% выявленных видов, 12.7 
и 7.6% представлены семействами Poaceae 
Baruh и Solanaceae Juss., по 5% – семейства-
ми Amaranthaceae Juss., Euphorbiaceae Juss. и 
Brassicaceae Burnett. Центром происхождения 
39% видов является Северная Америка, около 
27% видов имеют азиатское происхождение 
(Япония, Китай, Индия, Иран и пр.), с регио-
нами Южной и Центральной Америки исто-
рически связаны 14% видов. Внедрение на 
территорию республики инвазионных видов 
растений во многом обусловлено сельскохо-
зяйственной деятельностью и декоративным 
садоводством. Дальнейшее расселение боль-
шинства из них происходит естественным 
способом: воздушными и/или водными пото-
ками (Erigeron annuus, E. canadensis, Gleditsia 
triacanthos, Acer negundo, Amaranthus albus, 
Euphorbia humifusa и др.), за счёт активного ве-
гетативного размножения (Ailanthus altissima, 
Oxalis corniculata, Euphorbia humifusa и др.), 
зоохории (Xanthium spinosum, X. californicum, 
Juglans regia, Morus alba и др.), а также на ко-
лёсах автомобилей и сельскохозяйственной 
техники (Ambrosia artemisiifolia, A. trifida, 
Erigeron annuus, Juncus tenuis, Euphorbia 
nutans и др.). Около 32% выявленных видов 
оказывают негативное воздействие на сель-
ское хозяйство Чеченской Республики, 68% 
являются сорными растениями в инфраструк-
туре населённых пунктов, 18% – конкуренты 
для аборигенной рудеральной флоры, препят-
ствующие естественной смене нарушенных 
сообществ. Пыльца Ambrosia artemisiifolia, 
A. psilostachya, A. trifida, Cyclachaena 
xanthiifolia, Acer negundo, Ailanthus altissima 
и Sorghum halepense во время массового цве-
тения может вызвать аллергические реакции 
у населения.
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Изложенные в работе сведения являются 
частью исследований инвазионных процес-
сов на Кавказе и представляют интерес для 
сравнительного анализа состава и структуры 
инвазионной фракции флоры регионов Рос-
сийской Федерации.

Финансирование работы
Исследования проведены в рамках госу-

дарственного задания по теме «Закономер-
ности пространственно-временной динами-
ки луговых и лесных экосистем в условиях 
горных территорий (российский Западный и 
Центральный Кавказ)», № 075-00347-19-00.

Конфликт интересов
Авторы заявляют об отсутствии конфлик-

та интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

ний с участием животных в экспериментах, 
выполненных кем-либо из авторов.
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This article was aimed at the inventory of the invasive flora of the Chechen Republic. The “black list” of 
the flora of the Chechen Republic has been compiled. According to the recommendations for regional Black 
Books, 79 species of the “blacklist” were divided into four groups with the assignment of invasive status. 
Three species are capable of changing the structure and composition of plant communities (status 1). Twelve 
species disperse actively in natural, semi-natural, and anthropogenic habitats (status 2), and 40 species occur 
in anthropogenic habitats (status 3). Twenty-four species were classified as potentially invasive (status 4). 
The article contributes to the accumulation of information about invasive processes in the Caucasus. It can 
be used for the regional Black Book and comparative analysis of the composition and structure of invasive 
flora of the Russian Federation regions. 
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