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В статье представлены результаты исследований сезонной динамики планктонной фауны озера 
Вашозеро (южная Карелия) и особенностей питания ряпушки, интродуцированной в водоём из Онеж-
ского озера. По уровню количественного развития зоопланктона оз. Вашозеро можно отнести к пере-
ходному β-мезотрофному – ά-евтрофному типу. Анализ питания ряпушки показывает, что её пищевой 
рацион на 95% состоит из планктонных ракообразных групп Cladocera и Copepoda, при этом, имея 
планктонный тип питания, ряпушка проявляет пластичность к использованию организмов бентоса. 
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Введение
Изучение закономерностей формирова-

ния и функционирования сообществ гидро-
бионтов в разнотипных водных экосистемах 
под влиянием как природных (изменения во-
дного режима, температуры), так и антропо-
генных (чрезмерный промысел, загрязнение, 
проникновение и вселение чужеродных ви-
дов, рыбоводство) факторов является одной 
из фундаментальных задач гидробиологии 
[Решетников и др., 1982, 2000; Алимов и др., 
2000, 2004; Стерлигова и др., 2002; Дгебуад-
зе, 2003, 2014; Криксунов и др., 2005, 2010; 
Павлов, Стриганова, 2005]. 

В Республике Карелия в течение многих 
лет проводились акклиматизационные рабо-
ты, направленные на повышение промысло-
вой продуктивности водоёмов. В ряде случаев 
интродукция привела к желаемым изменени-
ям в составе рыбной части сообщества, в дру-
гих попытки вселения новых видов остались 
без последствий, когда новый вид бесследно 
исчезал [Кудерский, 2001; Дгебуадзе, 2003; 
Стерлигова, Ильмаст, 2009; Ильмаст, Стерли-
гова, 2016]. 

В проблеме динамики численности рыб 
особое место занимают исследования вновь 
формирующихся популяций, анализ их адап-
таций к системе уже сложившихся пищевых 
взаимоотношений в водоёме и изменчивости 

основных параметров вида в условиях новой 
экосистемы [Решетников и др., 1982; Алимов 
и др., 2000, 2004; Дгебуадзе, 2000; и др.]. 

На оз. Вашозеро (южная Карелия) рыбо-
водные работы проводились в 1933–1935 гг., 
когда в водоём было выпущено 1290 тыс. ли-
чинок сунского сига (Coregonus lavaretus), 
370 тыс. личинок онежской ряпушки (C. 
albula) и 940 тыс. личинок ладожского рипуса 
(C. albula). Положительный эффект от вселе-
ния получен только от интродукции ряпушки 
из Онежского оз. 

Целью работы является изучение состоя-
ния планктонной фауны и особенностей пи-
тания европейской ряпушки, интродуциро-
ванной в оз. Вашозеро.

Материалы и методы
Материалом для написания настоящей 

работы послужили результаты комплексных 
гидробиологических и ихтиологических ис-
следований на оз. Вашозеро в летне-осенний 
период 2018–2019 гг. Исследуемый водоём 
относится к бассейну Онежского оз., распо-
ложен в южной части Карелии (62°10ʹ.с. ш., 
34°27ʹ в. д.). Площадь водной поверхности 
озера – 5.6 км2. Озеро мелководное, наиболь-
шая глубина 12 м, средняя 3 м. Из озера выте-
кает ручей (Топручей), впадающий в Кондо-
пожскую губу Онежского оз. Воды Вашозера 
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относятся к гидрокарбонатно-кальциевому 
классу с минерализацией около 23 мг/л, что 
соответствует средней величине этого пока-
зателя для водоёмов Карелии. Активная ре-
акция воды (рН) слабощелочная − от 7.00 до 
7.36. Газовый режим благоприятен для жизни 
организмов, концентрация кислорода в пери-
од исследований находилась в пределах 8.2–
10.6 мг/л. Содержание биогенных элементов 
незначительно, минеральный фосфор отме-
чался в следовых количествах, концентрация 
общего фосфора составляла 0.008–0.009 мг/л. 
Величина общего азота – 0.7–1.1 мг/л; из ор-
ганических форм азота преобладал аммо-
нийный – до 0.4 мг/л [Новиков, 1959; Ilmast, 
Sterligova, 2004]. На озере не ведутся регу-
лярные гидробиологические и ихтиологиче-
ские исследования, однако в последние годы 
интерес к данному водоёму вырос в связи с 
его перспективностью как рыбохозяйствен-
ного объекта [Ильмаст, Стерлигова, 2006]. 
Гидрологическая характеристика водоёма 
представлена в таблице 1.

За период исследований было отобрано 36 
гидробиологических проб на 6 постоянных 
станциях (рисунок). Пробы обрабатывались 
по общепринятым методикам гидробиологи-
ческого мониторинга [Руководство…, 1992]. 
Для отбора проб применялся батометр Рутт-
нера объёмом 2 л, при этом облавливались все 
слои воды с интервалом в 1 м с трёхкратной 
повторностью. Пробы процеживались через 
планктонную сеть с размером ячеи 0.064 мм с 
последующей фиксацией 4%-м формалином. 

Таблица 1. Лимнологические показатели оз. Вашозеро 

Показатель Величина

Высота над уровнем моря 114.5 м

Площадь водной поверхности 5.58 км2

Средняя глубина 3 м

Максимальная глубина 12 м

Прозрачность воды 5 м

рН 7.15

Общая минерализация 23.2 мг/л

Общий фосфор 0.009 мг/л

Общий азот 0.88 мг/л

Биомасса зоопланктона определялась расчёт-
ным методом. Зоопланктон оценивался по 
видовому составу, численности (N), биомас-
се (B), индексу Шеннона. Расчёт степени ор-
ганического загрязнения воды проводился с 
использованием выявленных в зоопланктоне 
индикаторных организмов по методу Пант-
ле – Букка в модификации Сладечека с учё-
том рекомендаций по определению сапроб-
ности по зоопланктону для водоёмов Карелии 

Рис. Карта-схема оз. Вашозеро (точками отмечены 
станции отбора проб).
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[Sladeček, 1973; Куликова, 1983]. Трофиче-
ский статус водоёма оценивался по «шкале 
трофности» [Китаев, 2007]. При определе-
нии низших ракообразных и коловраток ис-
пользовался ряд руководств [Кутикова, 1970; 
Radwan et al., 2004; Определитель…, 2010]. 

Материал по ихтиофауне был собран в 
летне-осенний период из сетных уловов (сети 
с ячеёй 15–25 мм). Обработку ихтиологиче-
ских проб проводили по 2009 г.]. Рыб измеря-
ли, взвешивали, устанавливали пол, степень 
зрелости гонад. Возраст рыб определяли по 
чешуе. Содержание пищеварительных трак-
тов ряпушки анализировали по количествен-
но-весовой методике [Руководство…, 1961; 
Правдин, 1966; Методическое пособие…, 
1974; Решетников, 1980; Дгебуадзе, Чернова, 
2009; Попова, Решетников, 2011].

Результаты и обсуждение
Список планктонных организмов (мезозо-

опланктон), обнаруженных в летне-осенний 
период 2018–2019 гг. на исследованном водо-
ёме, представлен 28 таксонами рангом ниже 
рода. С учётом организмов, встреченных в 
питании ряпушки и ерша, общее число таксо-
нов возрастает до 32 (табл. 2). Из них Rotifera 
– 5, Cladocera – 22, Copepoda – 5 (Calaniformes 
– 2 и Cyclopiformes – 3). Состав доминиру-
ющего комплекса сообщества типичен для 
водоёмов бассейна Онежского оз. [Кулико-
ва, 2007]. Чёткого разделения планктонного 
комплекса на пелагический и литоральный 
в Вашозере не наблюдается ввиду его не-

большого размера, малых глубин и высокой 
перемешиваемости водных масс. Основу лет-
него зоопланктона составляет ряд эвритоп-
ных организмов, широко распространённых 
в озёрах Карелии – Holopedium gibberum (до 
47% по биомассе), Ceriodaphnia quadrangula 
(10%), Bosmina longirostris (4%), Leptodora 
kindtii (11%). Представители северной фауны 
(Eudiaptomus gracilis, Daphnia cristata, Bos-
mina coregoni) в целом составляют незначи-
тельную часть (не более 15% по биомассе). 
Из копепод наибольшего развития достигает 
Mesocyclops oithonoides (до 40% по числен-
ности и 13% по биомассе. Фауна коловраток 
бедна в качественном и количественном от-
ношении. В её составе отмечаются Kellicottia 
longispina, Asplanchna priodonta, Conochilus 
unicornis, относящиеся к бореальному пела-
гическому планктонному комплексу. Количе-
ственные показатели зоопланктона в летний 
период приведены в таблице 2. Индекс видо-
вого разнообразия Шеннона летом колеблет-
ся по станциям от 2.0 до 2.4 бит/экз., индекс 
сапробности Пантле – Букка составил в сред-
нем 1.85–1.92.

В осенний период отмечается обеднение 
видового состава (табл. 3). В первую очередь 
из планктона выпадают Dyaphanosoma brachi-
urum, Leptodora kindtii, Polyphemus pediculus. 
Численность Mesocyclops leuckarti, являюще-
гося обычным компонентом летнего планкто-
на, уменьшается, и его место занимает более 
холодолюбивый Eudiaptomus gracilis (до 10% 
от общей биомассы). Удельный вес весло-

Таблица 2. Количественные показатели и соотношение групп зоопланктона Вашозера 2018–2019 гг. (N – числен-
ность, тыс. экз/м3; B – биомасса, г/м3)

Группы N/B Процентное соотношение 
Летний период

Rotifera 1.62/0.01 3.7/0.3
Cladocera 28.26/3.41 65/95.4
Copepoda 13.6/0.154 31.3/4.3
Итого 43.48/3.574 100/100

Осенний период
Rotifrea 3.65/0.07 10.1/5.0
Cladocera 19.9/1.12 55.2/80.6
Copepoda 12.5/0.2 34.7/14.4
Итого 36.05/1.39 100/100
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Таблица 3. Видовой состав и встречаемость видов зоопланктона оз. Вашозеро

Отряд / Таксон Лето Осень
Коловратки Rotifera
Отряд Saeptiramida 

Bipalpus hudsoni (Imhof, 1891) ++ +
Отряд Saltiramida 

Asplanchna priodonta Gosse,1850 +++ +++
Отряд Transversiramida

Kellicottia longispina (Kellicott,1879) +++ +++
Keratella cochlearis (Gosse,1851) + ++

Отряд Protoramida 
Conochilus unicornis Rousselet, 1892 +++ +++

Ракообразные Crustacea
Отряд Calaniformes 

Heterocope appendiculata (Sars, 1863) + –
Eudiaptomus gracilis (Sars,1863) + ++

Отряд Cyclopiformes 
Macrocyclops albidus (Jurine, 1820) * *
Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) +++ +
Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863) ++ ++
Cyclops strenuus strenuus Fisher, 1851 ++ ++

Класс Branchiopoda 
Надотряд Cladocera

Отряд Ctenopoda 
Syda crystallina (O.F. Muller, 1776) ++ –
Limnosida frontosa Sars, 1862 ++ ++
Holopedium gibberum Zaddach, 1855 +++ ++
Diaphanosoma brachiurum (Lievin, 1848) +++ ++
Latona setifera (O.F. Muller, 1776) + –

Отряд Anomopoda 
Daphnia cristata Sars, 1862 ++ +
D. longispina (O.F. Muller, 1785) + –
Ceriodaphnia quadrangula (O.F. Muller, 1785) +++ –
Ophryoxus gracilis Sars, 1862 + –
Alona quadrangularis (O.F. Muller, 1785) + –
Acroperus harpae (Baird, 1834) + +
Alonopsis elongatus (Sars, 1862) + +
Scapholeberis mucronata (O.F. Muller, 1776 * +
Pleuroxus truncatus (O.F. Muller, 1785) * +
Rhynchotalona falcata (Sars, 1862) + –
Eurycercus lamellatus (O.F. Muller, 1776) + +
Bosmina (Bosmina) longirostris (O.F. Muller, 1785) +++ ++
B. (Eubosmina) coregoni Baird, 1857 + +
B. (Eubosmina) cf. kessleri Uljanin, 1874 – +

Отряд Haplopoda 
Leptodora kindtii (Focke, 1844) + –

Отряд Onychopoda 
Polyphemus pediculus (Linne, 1776) + –
Суммарное число видов 32 22

Примечание: встречаемость: +++ – вид широко распространён >50% проб; ++ – вид обычен (25–50% проб); + – вид 
редок (<25% проб); * – единичные находки.
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ногих в целом возрастает до 14.4%. Доля ко-
ловраток заметно увеличивается (до 10% по 
численности и 5% по биомассе) главным обра-
зом за счёт Asplanchna priodonta. Несмотря на 
выпадение из планктонного комплекса тепло-
любивых форм, в водоёме сохраняются высо-
кие количественные показатели зоопланкто-
на за счёт эфиппиальных самок кладоцер (H. 
gibberum, B. longirostris) и увеличения числен-
ности крупных видов коловраток (Asplanchna) 
и веслоногих (Eudiaptomus) (см. табл. 3). Ин-
декс видового разнообразия в осенние месяцы 
составляет в среднем 1.72 бит/экз., индекс са-
пробности – 1.81.

Относительная изолированность водоё-
ма, чистая вода, хорошие условия откорма 
и благоприятные условия для размножения 
послужили основанием для вселения в озе-
ро ценных видов рыб – сига и ряпушки. По-
ложительный эффект от интродукции был 
получен лишь от вселения ряпушки. В на-
стоящее время ихтиофауна представлена 5 
видами рыб. Наиболее многочисленными 
являются ряпушка, окунь (Perca fluviatilis) и 

ёрш (Gymnocephalus cernuus). Численность 
щуки (Esox lucius) невысока, налим (Lota 
lota) в озере встречается редко (отмечен лишь 
в питании щуки). 

Рачковый зоопланктон является основ-
ным пищевым компонентом ряпушки карель-
ских водоёмов. Ряпушка Вашозера была инт-
родуцирована из Онежского озера в 1934 г. Имея 
раннее наступление половой зрелости (1+), 
свойственное онежской ряпушке, она проя-
вила в результате приспособления к специфи-
ческим условиям водоёма (богатая кормовая 
база, благоприятный термический и газовый 
режим) новые положительные свойства: бы-
стрый рост, высокую плодовитость и спо-
собность к образованию популяции промыс-
ловой численности [Ильмаст, Стерлигова, 
2006]. Пробы на питание ряпушки собраны 
в августе 2018 г. (41 экз.) и сентябре 2019 г. 
(20 экз.). В уловах преобладали рыбы в воз-
расте 3+ (80% от общего количества), длиной 
(FL) 15.0–18.0 см и массой 30.0–65.0 г. Сред-
ний индекс наполнения желудков в летний 
период составил 820/000 (колебания 44–151), в 

Таблица 4. Состав пищи ряпушки Вашозера (2018–2019 гг.)

Пищевые компоненты
Летний период Осенний период

% по частоте 
встречаемости % по весу % по частоте 

встречаемости % по весу

Bosmina longirostris 10.0 0.55 10.0 12.45

B. obtusirostris 4.55 0.05 – –

Daphnia cristata 14.1 0.15 8.5 10.55

Holopedium gibberum 1.65 0.1 10.0 12.45

Ceriodaphnia quadrangula 1.65 0.05 10.0 12.45

Chydorus sphaericus 38.2 21.4 9.0 11.15

Polyphemus pediculus – – 3.5 4.35

Leptodora kindtii 10.75 3.55 2.0 2.45

Sida crystalline 11.2 4.5 0.5 0.6

Latona setifera 9.1 3.9 – –

Eurycercus lamellatus 19.1 60.15 1.5 1.85

Alona quadrangularis 11.2 1.35 – –

Mesocyclops leuckarti 1.65 0.05 10.0 12.45

Cyclops sp. 33.2 1.7 – –

Eudiaptomus gracilis 6.2 0.2 7.5 9.3

Прочие 73.3 2.25 8.0 9.95
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осенний – 410/000 (колебания 3–172), соответ-
ственно.

По результатам обработки пищеваритель-
ных трактов в питании ряпушки Вашозера от-
мечено 15 видов планктонных ракообразных 
(12 – Cladocera и 3 – Copepoda). Анализ дан-
ных о качественном и количественном соста-
ве пищи и интенсивности питания вашозер-
ской ряпушки позволяет судить об условиях 
её откорма в летне-осенний период (табл. 4).

Летом основу питания во всех возрастных 
группах составляют планктонные ракообраз-
ные. Отмечены бентосные и мейобентосные 
организмы (личинки хирономид, имаго на-
секомых, водяные клещи), которые встреча-
ются часто, но в единичных экземплярах, и 
заметной роли не играют. Пищевой спектр 
в этот период отличается наибольшим каче-
ственным разнообразием. Из планктонных 
ракообразных преобладают представители 
придонного комплекса Cladocera, дающие в 
среднем 96% по весу (Eurycercus lamellatus 
– 60%; Chydorus sphaericus – 21% др.). По 
частоте встречаемости доминируют водя-
ные клещи и личинки хирономид (суммарно 
73%), Chydorus sphaericus (38%) и Cyclops sp. 
(33%). Возрастные изменения состава пищи 
незначительны и сводятся к расширению пи-
щевого спектра у старшевозрастных групп за 
счёт некоторого увеличения доли хирономид, 
имаго насекомых и детрита.

Ранней осенью спектр питания ряпушки 
незначительно сужается, что в первую оче-
редь связано с выпадением из планктона ряда 
теплолюбивых форм Cladocera. Основу пита-
ния ряпушки в сентябре составляют массовые 
виды водной толщи – Holopedium gibberum, 
Ceriodaphnia quadrangula, Chydorus sphaericus 
и Mesocyclops leuckarti (см. табл. 4). Доля ко-
пепод возрастает в среднем до 21%, в питании 
они представлены круглогодичными видами 
Eudiaptomus gracilis и Mesocyclops leuckarti. 
Также увеличивается и удельный вес личинок 
хирономид и водяных клещей. 

Заключение
Таким образом, по уровню количествен-

ного развития зоопланктона оз. Вашозеро 
можно отнести к переходному β-мезотрофно-
му – ά-евтрофному типу. Водоём имеет зна-

чительное сходство с небольшими озёрами 
южной Карелии (оз. Чеденъярви, Пекколь-
ское, группа Миккельских озёр), а также с за-
крытыми заливами оз. Сямозеро [Решетников 
и др. 1982; Современное состояние…, 1998; 
Стерлигова и др., 2002]. Индекс сапробности, 
рассчитанный по численности индикаторных 
видов в составе зоопланктона, позволяет от-
нести воды озера к β-мезосапробному типу, 
по величине индекса видового разнообразия 
Шеннона зоопланктона оз. Вашозеро можно 
отнести к мезо-эвтрофному типу (значения 
показателя 1.0–2.0) [Андроникова, 1996]. 

Анализ питания европейской ряпушки Ва-
шозера показывает, что её пищевой рацион на 
95% состоит из планктонных ракообразных 
групп Cladocera и Copepoda. Организмы пи-
тания можно отнести к трём экологическим 
группам: эупланктонные виды (Bosmina, 
Daphnia и др.), фитофильные прибрежные 
виды (Sida) и мейобентические придонные 
виды (Eurycercus, Alona). Из бентофауны в 
питании ряпушки следует отметить личи-
нок хирономид, подёнок и водяных клещей. 
В целом, ряпушка Вашозера характеризуется 
планктонным типом питания, проявляя при 
этом пластичность к использованию организ-
мов бентоса. 

Проведённые исследования показали, что 
в условиях Вашозера положительный резуль-
тат получен при интродукции европейской 
ряпушки, натурализация которой привела 
к появлению в водоёме нового вида. С все-
лением ряпушки изменилась структура тро-
фических связей в водоёме. Если раньше в 
озере преобладал бентосный поток веществ и 
энергии: бентос – рыбы-бентофаги – хищные 
рыбы, то с появлением облигатного планкто-
фага усилился планктонный путь: планктон – 
ряпушка – хищные рыбы.
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ZOOPLANKTON AND FEEDING OF VENDACE INTRODUCED TO 
LAKE VASHOZERO, ONEGA LAKE BASIN
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The results of the study of the seasonal dynamics of the planktonic fauna of Lake Vashozero, South 
Karelia, and the feeding pattern of vendace introduced to this lake from Lake Onega are reported. Lake 
Vashozero is of β-mesotrophic – ά-eutrophic type, as indicated by the abundance of zooplankton. Analysis 
of the feeding of vendace shows that the various planktonic groups of Cladocera and Copepoda make up 
95% of its food ration. In spite of a planktonic type of feeding, vendace demonstrates flexibility to the use 
of benthic organisms. 

Keywods: aquatic ecosystems, zooplankton, feeding of fish, vendace, introduction.
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Введение
Агрессивные чужеродные виды растений 

негативно влияют на генетическое разнообра-
зие, динамику и структуру фитоценозов [Ви-
ноградова и др., 2014]. Внедрение инвазион-
ных видов растений в экосистемы приводит 
к негативным экологическим и социально-э-
кономическим, и, в том числе, необратимым 
последствиям. Подробная их классификация 
приведена в работах J.M. Jeschke et al. [2014] 
и T.M. Blackburn et al. [2014]. По числу наи-
более агрессивных видов семейство Fabaceae 
в Европе занимает четвёртое место, а в Сред-
ней России стоит на пятом месте [Lambdon et 
al., 2008; Виноградова и др., 2014]. 

В семействе Fabaceae высокой степенью 
инвазивности характеризуется североаме-
риканский вид Lupinus polyphyllus Lindl., 
который продолжает захватывать новые ре-
гионы. Натурализовавшиеся популяции L. 
polyphyllus известны в 15 странах Европы 
с XX в. [Valtonen et al., 2006]. L. polyphyllus 
в настоящее время вошёл в список 100 наи-
более агрессивных инвазионных видов Се-

веро-западной и Средней России [Notov et 
al., 2011; Морозова, Виноградова, 2018]. Он 
стал видом-трансформером в Тверской, Смо-
ленской, Калужской, Брянской, Рязанской, 
Московской, Нижегородской и Воронежской 
областях Центральной России, где его инва-
зионные популяции появились в середине 
XX столетия и сейчас занимают сельско-
хозяйственные угодья, распространяясь на 
площадях до 50 га [Виноградова и др. 2014]. 
Применение быстродействующих системных 
глифосатных гербицидов, в частности «Ра-
ундапа», с целью сдерживания этих фитоин-
вазий, приводит к нарушению естественных 
биоценозов. В ряде зарубежных публикаций 
просматриваются подходы к возможности ис-
пользования фитофагов и фитопатогенов для 
биоконтроля инвазионных видов [Broughton, 
2000; Santoyo et al., 2012; Sivasakthi et al., 
2014]. В то же время отсутствуют корректные 
данные об эффективных биоагентах, способ-
ных регулировать численность L. polyphyllus 
и других инвазионных видов семейства 
Fabaceae. 
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Глубоких, детальных, а тем более си-
стемных исследований вредных организ-
мов инвазионных растений и L. polyphyllus, 
в частности, в условиях вторичного ареала 
не проводилось. Информация исчерпывает-
ся в основном констатацией их присутствия 
на том или ином виде (культуре) вне связи с 
их биоэкологическими характеристиками и 
иными свойствами. В отношении вирусных 
патогенов сведения весьма ограничены. Тем 
не менее, достаточно полно освещены в лите-
ратуре вопросы, связанные с видовым соста-
вом вирусов на бобовых культурах, имеющих 
сельскохозяйственное значение.

В рамках данной публикации мы не ставим 
целью представить полный обзор литературы 
по вирусным болезням бобовых культур, их 
конкретных видов. В настоящем материале 
на примере лишь одного семейства цветко-
вых растений и, в частности, его представи-
теля L. polyphyllus затрагиваются проблемы, 
связанные с распространением вредных орга-
низмов и особенностями их взаимодействия с 
инвазионными видами растений. Акцентиру-
ется внимание на особенностях адаптивности 
вирусов к новым видам растений, роли тлей 
переносчиков (Aphididae) в этом процессе и 
возможных биоценотических последствиях, 
включая биоинвазии.

В этой связи основной целью наших иссле-
дований явилось изучение видового состава и 
уровня адаптивности грибных патогенов и ви-
русов в инвазионных популяциях L. polyphyllus. 

Материалы и методы
Объектом исследования являлся инвази-

онный вид L. polyphyllus. Мониторинг фи-
топатогенов и тлей векторов проводили в 
течение периодов вегетации 2019–2021 гг. 
в Истринском, Одинцовском и Егорьевском 
районах Московской области, а также на тер-
ритории поселения «Сосенское» г. Москвы. 
Образцы с фенотипическими признаками па-
тологий регулярно отбирали в соответствии 
с фазами развития растений и вредных орга-
низмов. Для выявления вредных организмов 
(грибных, вирусных патогенов и фитофагов 
векторов), их диагностики и идентификации 
использовали методы, принятые в фитопато-
логии и энтомологии. 

Определение грибов сделано по морфо-
логическим признакам во влажных камерах 
и в чистых культурах на агаровых средах: 
Potato Dextrose Agar (PDA), Wort Agar (WA) 
– (Himedia, Индия и Czapek-Dox-Agar, Mersk, 
Германия) по определителям Н.М. Пидо-
пличко [1977], М.В. Горленко [1983] и других 
с использованием последних данных систе-
матики грибов [Index Fungorum, 2021].

Тестирование на заражённость фитови-
русами проводили методом иммунофермент-
ного анализа (ИФА) (DAS-ELISA – двойной 
антительный сэндвич вариант) [Clark, Adams, 
1977; Упадышев и др., 2008] с использовани-
ем стандартных наборов (Kit Neogen Europe 
Ltd.) (UK) в соответствии с протоколом Adgen 
Phytodiagnostics. Оптическую плотность про-
дукта окисления определяли на анализаторе 
иммуноферментных реакций АИФР-01 УНИ-
ПЛАН ТМ (Россия). При проведении ИФА 
использовали микроплаты Cooke M29, AP 
(«Dynatech», Швейцария).

Для диагностики сокопереносимых виру-
сов применяли биологическое тестирование 
на основе оригинального подбора растений 
индикаторов. 

Контрольное тестирование выполняли ме-
тодами обратного пассажа и ИФА. При изуче-
нии взаимодействия вредных организмов с L. 
polyphyllus использовали методы эксперимен-
тального моделирования систем «растение – 
патоген», «растение – вектор» в лабораторных 
условиях. Изучение фауны тлей (Aphididae) 
проводили базовым методом жёлтых чашек 
Мерике [Шаманин и др., 2017]. Искусствен-
ную подсадку тлей на растения L. polyphyllus 
осуществляли по оригинальной методике 
[Помазков, Келдыш, 1979]. Для определения 
насекомых (Aphididae) использовали морфо-
логические признаки согласно определителям 
[Holman, 1974; Ивановская, 1977] на фиксиро-
ванном материале [Шапошников, 1964].

Результаты и обсуждение

Грибные патогены
По литературным данным, на видах рода 

Lupinus зарегистрировано около 20 облигат-
ных и факультативных возбудителей грибной 
этиологии [Cowling et al., 2006; Boland, Hall, 
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2009; Мелькумов, 2015]. Согласно данным 
М.Н. Новикова и др. [2011], у L. polyphyllus 
зафиксированы Septoria lupini Hrkn., Сerato-
phorum setosum Kirchn., Stemphylium sarcini-
forme (Cavara) Wiltshire, Pythium debaryanum 
R. Hesse. При этом L. polyphyllus относи-
тельно устойчив к фузариозному увяданию 
(Fusarium oxysporum f. lupine W.C. Snyder & 
H.N. Hansen) и антракнозу (Colletotrichum lu-
pini (Bondar) Nirenberg, Feiler & Hagedorn), по 
данным Н.М. Корнейчука [2010].

В результате фитосанитарной эксперти-
зы нами в Московском регионе в популяци-
ях L. polyphyllus диагностировано 9 грибных 
патогенов. Доминировали биотроф, вызы-
вающий мучнистую росу Erysiphe communis 
Grev. f. lupini Roum. и вызывающий бурую 
пятнистость Pleiochaeta setosa Kirchn., ин-
фекция которого может сохраняться в почве, 
где гриб поражает и корни растений; а также 
широко специализированный некротрофный 
гриб Botrytis cinerea Fr., возбудитель серой 
гнили и особо опасный при влажной погоде. 
Во второй половине вегетационного пери-
ода эпизодически отмечали вид Phyllosticta 
lupinocola Roth., приводящий к образованию 
тёмно-серой краевой пятнистости листьев; 
впоследствии пятна сливались, а листья от-
мирали. Обнаружены широко специализиро-
ванные грибы, такие как почвенный патоген 
Fusarium oxysporum Schl.; как и другие пато-
генные грибы этого рода, а также грибопо-
добные организмы рода Pythium, они могут 
накапливаться в почве, и при благоприятных 
для их развития условиях, особенно высокой 
влажности, вызывать корневую гниль. Виды 
Fusarium, проникая в растение, закупорива-
ют проводящие пучки и вызывают фузариоз-
ное увядание. Серьёзный вред может причи-
нять и широко специализированный патоген 
Sclerotinia sclerotium (Lib.) De Bary, распро-
страняющийся аскоспорами и сохраняю-
щийся на почве в виде склероциев, которые 
весной продуцируют половую стадию – апо-
теции. Относительно редко регистрировали 
биотрофы, вызывающие ржавчину люпина 
Uromyces lupinicola Bubak. и U. renovates P. 
Syd. et Syd., последние не превалируют в па-
тосистемах L. polyphyllus, то есть находятся 
на начальном этапе адаптации.

Вирусные патогены
В тестируемых инвазионных популя-

циях L. polyphyllus нами зарегистрированы 
разнообразные симптомы, характерные для 
фенотипического проявления заболеваний 
вирусной этиологии: некротическая, хлоро-
тическая, кольцевая пятнистости, линейный 
узор, мозаика, крапчатость, узколистность, 
деформация листьев. Симптомы варьировали 
в зависимости от стадии развития растений, 
патогенов, условий среды. На основе виру-
сологической экспертизы диагностированы 
вирусы – Tobacco mosaic, Cucumber mosaic, 
Bean yellow mosaic, Bean common mosaic, Pea 
enation mosaic. 

Tobacco mosaic tobamovirus (TMV) – ви-
рус табачной мозаики. Это один из самых 
распространённых вирусов, с которым свя-
зано начало развития вирусологии как науки. 
Вирус отличает высокая контагеозность и 
стабильность, он может сохраняться до не-
скольких лет в экстрактах и сухих растени-
ях и накапливаться в растениях до высокой 
концентрации [Гнутова, 2009]. Точка терми-
ческой инактивации (ТТИ) от 80 °С до 95 °С 
и выше, предельное разведение сока (ПРС) 
10-6–10-10. Вирионы TMV представлены жёст-
кими палочками длиной 300 нм и шириной 18 
нм. Капсид вириона представлен 2130 иден-
тичными белковыми субъединицами, упако-
ванными в виде спирали, шаг которой состав-
ляет 2.3 нм. Белковая субъединица состоит 
из 158 аминокислот. Одноцепочечная РНК 
имеет молекулярную массу (М.м.) 2.05 мДа. 
TMV передаётся при контакте, вегетативном 
размножении, через почву, семенами, при-
вивками, не распространяется насекомыми и 
пыльцой. В зависимости от вида поражаемо-
го растения и штамма вируса вызывает раз-
личные симптомы системного или локально-
го типов. Распространён повсеместно, имеет 
широкий круг растений-хозяев.

Cucumber mosaic cucumovirus (CMV) – 
вирус огуречной мозаики. Вирус изометриче-
ской формы, диаметром 28–30 нм. Оболочка 
вируса состоит из 32 субъединиц одного по-
липептида. ТТИ 55–70 °С, период сохранения 
инфекционности (ПСИ) – 1–10 суток. М.м. 
белка оболочки составляет 24.2 мДа. Геном 
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вируса представлен тремя молекулами одно-
цепочечной РНК с М.м. 1.35; 1.16; 0.85 мДа. 
Характерной особенностью вируса является 
наличие сателлитных РНК. Белок оболочки 
CMV состоит из 218 аминокислот. В при-
роде, как и другие вирусы, он существует в 
виде различных штаммов, имеет один из са-
мых широких спектров растений-хозяев. Ви-
рус отличается значительной лабильностью, 
чувствителен к нейтральным солям и детер-
гентам. Не передаётся семенами, за исклю-
чением бобовых изолятов; распространяется 
механически, с посадочным материалом и 
неперсистентно посредством представителей 
Aphididae. Тлей векторов известно более 75 
видов [Roossinch, 2001]. Широко распростра-
нён во всем мире и имеет широкий спектр по-
ражаемых видов растений.

Bean yellow mosaic potyvirus (BYMV) 
– вирус жёлтой мозаики фасоли. Вирионы 
BYMV имеют форму гибких нитей размером 
700–750 нм × 11–13 нм, структурный белок 
вируса с М.м. 33–35 мДа. ТТИ – 55–70 °С, 
ПРС – 10-3–10-4, ПСИ – 1–7 суток. Геном со-
стоит из одноцепочечной (+) РНК, размер ге-
нома 10 000 пар нуклеотидов (п.н.), в состав 
вирусной частицы входят неструктурные и 
структурные белки. Вирус имеет широкий 
круг растений-хозяев в пределах более 10 
семейств цветковых растений, представлен 
большим числом различных штаммов и изо-
лятов. Вирус легко передаётся механически, 
возможна передача семенами, в первую оче-
редь бобовых растений. Распространяется 
неперсистентным способом различными ви-
дами тлей (Aphididae).

Bean common mosaic potyvirus (BCMV) – 
вирус обыкновенной мозаики фасоли. Вирус 
является одним из типичных представителей 
рода Poty. Вирионы представлены гибкими 
нитями длиной 847–886 нм и шириной 12–15 
нм; содержат 5% нуклеиновой кислоты и 95% 
белка. В состав вирионов входит один поли-
пептид с М.м. 32–35 кДa и одноцепочечная 
(+) РНК. ТТИ составляет 50–65 °С, ПРС – 10-

3–10-4, ПСИ – 1–4 суток. Вирус передаётся ме-
ханически и неперсистентно различными ви-
дами тлей. Для патогена характерна семенная 
передача, которая может достигать 30–50% в 
зависимости от вида растения.

Pea enation mosaic virus (PEMV) – вирус 
деформирующей мозаики гороха вызывается 
комплексом двух вирусов PEMV-1 и PEMV-
2 [Makkouk, Pappu, 2012]. PEMV-1 относится 
к семейству Luteoviridae, роду Enamovirus; 
PEMV-2 – семейству Tombusviridae, роду 
Umbravirus. Первый обеспечивает инфици-
рование растений и системное распростра-
нение патогена, а второй отвечает за сборку 
капсида. PEMV-1 передаётся механически, 
распространяется тлями по персистентному 
типу, способен размножаться в протопластах, 
его свойства зависят от ко-инфекции PEMV-
2. Вирионы PEMV-1 имеют 25 нм в диаметре, 
капсид икосаэдрической симметрии и состоит 
из 120 белковых мономеров. Вирионы содер-
жат 28% нуклеиновой кислоты; 72% белка. 
Геном представлен двумя одноцепочечными 
РНК. PEMV-2 не имеет своего капсида, геном 
представлен одноцепочечной (+) РНК. Фак-
тически PEMV представляет симбиоз двух 
вирусов PEMV-1 и PEMV-2, принадлежащих 
к разным родам.

Как правило, на растениях фиксировали 
комплексную инфекцию вирусов в различ-
ных сочетаниях, что естественно оказывало 
влияние на характер и интенсивность про-
явления внешних признаков. Выявленные 
на L. polyphyllus вирусы поражают широкий 
спектр растений (за исключением Pea enation 
mosaic), и, в том числе, экономически значи-
мые культуры (рис. 1 A–F). Симптомы ви-
русов варьируют в зависимости от вида по-
ражаемого растения, штамма вируса, фазы 
заражения и наличия сопутствующих патоге-
нов.

Согласно данным Международного коми-
тета по таксономии вирусов – International 
Committee on Taxonomy of Viruses (ICTV) 
[International Committee…, 2021], на Lupinus 
известны только два специфических вируса 
– Lupin leaf curl Begomovirus и Lupin yellow 
vein Nucleorabdovirus. Основными поража-
емыми видами являются соответственно: L. 
albus L., L. cosentinii Guss, L. angustifolius L., 
L. luteus L., L. hartwegii W. и L. polyphyllus × L. 
arboreus Sims., для которого последний стро-
го специфичен.

Нами ранее на растениях L. polyphyllus, 
ошибочно отнесенным к L. regalis с сим-
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Рис. 1. Поражение Lupinus polyphyllus фитопатогенами: A – мучнистая роса возб. Erysiphe communis f. lupini. B 
– филлостиктоз возб. Phyllosticta lupinocola. C – смешанная инфекция Tobacco mosaic virus и Bean yellow mosaic 
virus. D – комплексная инфекция Cucumber mosaic virus и Tobacco mosaic virus. E – комплексная инфекция Tobacco 
mosaic virus и Pea enation mosaic virus. F – смешанная инфекция Tobacco mosaic virus и Phyllosticta lupinocola.

A B

C D

E F
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птомами мозаики и коричневой пятнисто-
сти были диагностированы вирусы жёлтой 
мозаики фасоли (BYMV) и стрика табака 
(Tobacco streak virus) [Келдыш, Червякова, 
2017а]. Показано также, что виды L. albus и 
L. angustifolius восприимчивы к вирусу мо-
заики сои (SMV). В качестве носителей ви-
русов отмечены и другие виды люпина, так 
из L. termis выделен вирус мозаики гороха 
(PMV), L. albus – вирус мозаики сои (SMV), 
а из L. polyphyllus – вирус огуречной мозаики 
(CMV) [Plant Virus…, 2021].

Вместе с тем, из проведённого нами ана-
лиза литературных данных [International 
Committee…, 2021] следует, что в целом виды 
люпина восприимчивы к 26 вирусам 9 родов 
(2 из них в полной мере не классифицирова-
ны). 10 передаются механическим путём, при 
контакте, 7 распространяются семенами, 3 
– через пыльцу, 18 – насекомыми. Подавля-
ющее большинство 15 – представителями 
Aphididae, 3 – Chrysomelidae, 1 – Aleyrodidae 
и 1 – посредством Dorylamidae. В основном 
это полигостальные возбудители различного 
таксономического ранга с широким спектром 
растений хозяев, но различающиеся по своей 
вирулентности, контагиозности, особенно-
стям циркуляции в различных экологических 
системах.

Если обратиться к анализу биоразнообра-
зия вирусов, в целом поражающих растения 
в пределах семейства Fabaceae, становится 
очевидным наличие аналогичных законо-
мерностей, но более широкого масштаба. 
Это большее количество видов переносчиков 
(дополнительно представителей Cicadinea и 
Chytridiales); вирусов 14 родов, преимуще-
ственно полигостальных; строго специфич-
ных по отношению к одному виду (культуре) 
на современном этапе развития науки извест-
но всего 9–10. При этом дифференциация по 
восприимчивости к отдельным вирусным па-
тогенам зарегистрирована на уровне видов, 
культур и сортов бобовых растений.

Имеющийся к настоящему времени фак-
тический материал даёт основание полагать, 
что в целом процессы адаптации патогенов и 
вредителей к инвазионным растениям в зо-
нах их натурализации обусловлены регуля-
торными механизмами различного уровня. 

К комплексу факторов, определяющих эти 
процессы, относятся типы экосистем, нали-
чие источников инфекции, экологические 
условия, действие антропогенных составля-
ющих, наличие таких биоагентов как параз-
иты, хищники, антагонисты, напряжённость 
конкурентных отношений с другими вредны-
ми организмами; наличие (или отсутствие) 
в составе флоры растений, систематически 
близких инвазионным и сходных по морфо-
логическим и физиологическим свойствам.

Характер распространения вирусов опре-
деляется их биоэкологическими параметра-
ми, способами передачи, типом циркуляции, 
особенностями взаимоотношений компонен-
тов комплексных инфекций. Так, например, 
возникающие синергетические вирусные 
заболевания при взаимодействии двух и бо-
лее вирусов в одном хозяине, при усилении 
репродукции одного из компонентов часто 
характеризуются более суровыми фенотипи-
ческими признаками. При этом супрессор-
ная активность одного из вирусов способна 
оказывать комплементирующее воздействие 
на иные вирусы, входящие в вирусный ком-
плекс, и позволяет заражать растения всем 
конгломератом вирусов. Уровень супрессор-
ной активности может варьировать даже сре-
ди изолятов одного и того же вида. Наиболее 
эффективной стратегией, выработанной фи-
товирусами в ходе эволюции и позволяющей 
им преодолевать действие РНК-интерферен-
ции, является блокирование генетического 
сайленсинга посредством специфических 
белков – супрессоров РНК-интерференции. 
Специфические белки, экспрессируемые 
вирусом, обладают помимо иных свойств 
эффективной способностью противостоять 
защитной системе, или вовсе подавлять фи-
тоиммунитет растения-хозяина в ходе инфи-
цирования [Scholthof, 2005].

Видовой и внутривидовой состав вредных 
организмов и вирусов, в частности, не остаёт-
ся константным, а постоянно трансформиру-
ется, наблюдаются изменение соотношения и 
структуры популяций, смена доминирующих 
видов, появление и адаптация новых вариан-
тов [Келдыш и др., 2011; Келдыш, Червякова, 
2013]. Так, только на представителях бобо-
вых растений идентифицировано за послед-
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ние годы 14 новых видов вирусов семейств 
Alfasatellitidae, Secoviridae, Deltaflexiviridae и 
Alfaflexiviridae [Plant Virus…, 2021]. Вирусы 
различаются по уровню специфичности и ви-
рулентности, а круг растений-хозяев целого 
ряда из них далеко не исчерпывается пред-
ставителями семейства Fabaceae. С другой 
стороны, на последних широко распростра-
нены полигостальные вирусные патогены и, 
в том числе, специфичные для других видов 
растений.

При анализе особенностей распростра-
нения вирусных инфекций необходимо учи-
тывать характер взаимоотношений между 
их переносчиками, растениями-хозяевами и 
самим вирусом. Очевидно, состояние попу-
ляций в системе «вирус – переносчик – рас-
тение» изменяется во времени в зависимости 
от благоприятствующих или ограничиваю-
щих их развитие различных факторов. Ины-
ми словами, трансформация биологических 
возможностей и свойств возбудителей и их 
переносчиков оказывает влияние на харак-
тер циркуляции инфекции, приводит к пере-
распределению соотношения популяций, их 
ареалов, уровня доминирования в ценозах и 
формированию новых патосистем [Келдыш и 
др., 1999; Келдыш, Червякова, 2013].

Переносчики вирусов
Переносчики являются одним из значи-

мых факторов адаптивности вирусов и, в том 
числе, к инвазионным растениям [Keldish et 
al., 1998; Келдыш, Червякова, 2017б; Червяко-
ва, Келдыш, 2020]. Наиболее активной груп-
пой в силу своей высокой репродуктивности 
являются представители Aphididae. Именно 
энтомофильные вирусы получают преферен-
ции при освоении новых растений-хозяев. 
Полифагия векторов обеспечивает вирусам 
не только возможность экспансии для рас-
ширения ареала при инфицировании вос-
приимчивых растений, но и создаёт условия 
для возникновения комплексных поражений, 
суммарное действие которых в ряде случаев 
способствует преодолению устойчивости хо-
зяина.

В качестве наиболее массовых и распро-
странённых видов Aphididae в популяциях L. 
polyphyllus нами отмечены Aphis fabae Scop., 

A. craccivora Koch., Acyrthosiphon pisum Harr., 
Macrosiphum euphorbiae Thom., Myzus persi-
cae Sulz., которые составляют 50–70% в сбо-
рах. В составе фауны тлей представлены и 
виды (Aulacortum solani Kalt., Macrosiphum 
avena T., Aphis nasturtii Kalt., A. craccae L., A. 
gossypii Glov., Brachycaudus cardui L., Ampho-
rophora rubi Kalt., Myzus ornatus Laing.), при-
уроченные к древесным растениям, а также 
неспецифичные для бобовых и иных травя-
нистых растений.

Потенциальные возможности перено-
счиков выявляются при искусственных 
подсадках в контролируемых условиях на 
несвойственные растения. В результате про-
ведённых нами экспериментов между вида-
ми тлей и образцами растений L. polyphyllus 
выявлен различный уровень их взаимоотно-
шений. Установлены восприимчивые (сохра-
нилось исходное количество особей или в 
результате размножения их число возросло), 
заселяемые (сохранилось менее 10 особей), 
устойчивые (сохранилось менее 5 особей) и 
иммунные (не сохранилось ни одной особи) 
виды. Анализ полученных результатов обна-
руживает при этом ярко выраженную избира-
тельность на видовом уровне. Выживаемость 
тлей на разных генотипах L. polyphyllus зна-
чительно колебалась, однако практически все 
тестируемые образцы можно рассматривать в 
качестве их кормового субстрата, а при нали-
чии источников инфекции и её носителями. 
Более того, искусственная подсадка неспец-
ифических векторов Acyrthosiphon caragana 
Shol., Rhopalosiphum padi Kalt., Myzus cerasi 
F., M. ornatus, Macrosiphum euphorbiae пока-
зала, что они могут питаться на L. polyphyllus 
в течение периода, достаточного для инфици-
рования BYMV, CMV и BCMV. Виды Aphis 
craccivora, A. craccae, A. fabae, Myzus persi-
cae, Acyrthosiphon pisum также сохранялись 
на растениях в течение периода, достаточно-
го для приобретения функции вирофорности 
по неперсистентному типу. Таким образом, 
инфицирование L. polyphyllus может проис-
ходить от самых разнообразных носителей 
(источников инфекции) посредством не толь-
ко специфических переносчиков, но и мигри-
рующих стадий различных видов тлей. Об 
этом наглядно свидетельствует рис. 2, на ко-
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Рис. 2. Диапазон источников инфицирования Lupinus polyphyllus вирусами посредством представителей Aphididae 
[Схема вероятных филогенетических взаимоотношений порядков цветковых растений по Тахтаджяну, 1966, с 
изменениями].

тором представлен спектр источников инфи-
цирования L. polyphyllus посредством 11 ви-
дов мигрирующих представителей Aphididae, 
основные и промежуточные кормовые расте-
ния которых зарегистрированы в пределах 28 
порядков цветковых растений.

Следует подчеркнуть, что экологические 
последствия, вызываемые инвазионными 
видами, весьма многогранны, и составляю-
щая, связанная с переносом сопутствующих 
им вредных организмов, в том числе новых 
для регионов, не исчерпывает их негативной 
роли.

Заключение
Инвазионные виды при интеграции в при-

родные и антропогенные экосистемы вовле-
каются в процесс циркуляции в качестве но-
вых восприимчивых видов, несвойственных 
хозяев и носителей опасных и доминирую-
щих инфекций, тем самым увеличивая воз-
можность заражения и их распространения. 
Грибные патогены, являясь компонентами 

комплексных инфекций, вовлекаются в дан-
ный процесс. Таким образом, инвазионная 
растительная компонента экосистем являет-
ся одним из тригеров формирования инфек-
ционного потенциала, обуславливающим 
изменения их фитосанитарного состояния и 
устойчивости.

На основе анализа трофических связей 
специфических и несвойственных перено-
счиков возможен прогноз процессов адаптив-
ности к L. polyphyllus различных вирусных 
патогенов, их экспансии в новые регионы и 
возможности поиска и отбора наиболее эф-
фективных вариантов для биоконтроля.
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COMPOSITION AND LEVEL OF ADAPTABILITY OF FUNGAL 
PATHOGENS AND VIRUSESIN INVASIVE POPULATIONS OF 
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The article presents experimental data on the species composition of fungal and viral pathogens in the 
conditions of the secondary range of Lupinus polyphyllus. Tobacco mosaic virus, Bean yellow mosaic virus, 
Bean common mosaic virus and Pea enation mosaic virus were diagnosed on Lupinus polyphyllus for the 
first time. The issues related to the peculiarities of the adaptability of viruses to invasive plant species are 
discussed. The preventive role of vectors (Aphididae) in the expansion of pathogens and the widening of 
the spectrum of host plants (susceptible species) is emphasized. Interaction with vectors, including their 
non-specific species, is one of the mechanisms of virus adaptability, their expansion into new regions and 
the formation of new pathosystems with invasive plant species. It is concluded that based on the analysis 
of trophic connections of vectors, it is possible to prognosticate the search for the most effective variants of 
harmful organisms for the biocontrol of L. polyphyllus.

Keywords: Lupinus polyphyllus, phytoviruses, fungal pathogen, vectors of viruses, adaptability.
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Первая инвентаризация чужеродной флоры Республики Мордовия проведена в 2000 г. В статье 
приводятся сведения об изменениях в видовом составе, таксономической и типологической структу-
рах чужеродной флоры региона, произошедшие за 20 лет. Зафиксировано обогащение флоры новыми 
видами, преимущественно за счёт видов, уходящих из культуры. Отмечено повышение роли транс-
портных путей в расселении чужеродных видов. Среди природных местообитаний относительную 
стабильность в заселении новыми чужеродными видами сохраняют фрагменты луговых степей, 
водоёмы и болота. Проведён анализ видовых списков 2000 и 2020 гг. на предмет изменения видами 
степени натурализации. Приводятся соответствующие примеры. 

Ключевые слова: динамика флоры, Республика Мордовия, степень натурализации, фитоинвазии, 
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Введение
Состав флоры сосудистых растений лю-

бого региона со временем изменяется. При-
чинами изменений в видовом разнообразии 
сосудистых растений в пределах того или 
иного выдела могут быть как естественные 
(обусловленные изменениями компонентов 
окружающей среды), так и антропогенные 
(обусловленные деятельностью людей). Од-
ним из следствий деятельности людей явля-
ется проникновение во флору чужеродных 
видов. Изучение чужеродных флор – одно из 
актуальных направлений современной фи-
тогеографии, соответствующие работы про-
водятся в разных странах и регионах мира 
[Gilbert, Lechowicz, 2005; Richardson, Pyšek, 
2006; Виноградова и др., 2010; Pyšek et al., 
2010; Кожевников, Кожевникова, 2014; Ni-
kolin, 2014; Abramova et al., 2017; Morozova, 
2018; Морозова, Жмылев, 2020; Vinogradova 
et al., 2020; Wasowicz et al., 2020; Morozova, 
Tishkov, 2021].

Накопление сведений о чужеродной флоре 
в любом регионе обычно начинается с общеф-
лористических работ. Республика Мордовия 

не стала исключением. Первые литературные 
сведения по растениям региона мы находим в 
работе Палласа [1773]. Специальные исследо-
вания видового состава сосудистых растений 
в Республике Мордовия начинаются в конце 
XIX в. В конце XIX – первой половине XX в. 
они связаны с именами Д.И. Литвинова, К.А. 
Космовского, А.Н. Краснова, И.И. Спрыгина, 
М.Г. Попова, П.А. Смирнова, А.П. Шеннико-
ва, В.В. Алёхина, М.И. Назарова, Н.И. Кузне-
цова, К.Г. Малютина, Н.П. Кухальской, Б.Е. 
Смирнова. С 1980-х гг. работы по исследо-
ванию фиторазнообразия региона активизи-
ровались. В эти годы в республике работали 
В.Н. Тихомиров, В.С. Новиков, В.В. Ники-
тин, С.Р. Майоров, В.К. Левин, И.С. и Л.В. 
Терёшкины, В.Р. Филин [Силаева и др., 2010]. 
Первое обобщение сведений по чужеродной 
флоре Мордовии в границах региона сделал 
Н.А. Бармин [2000]. Дополненную и обнов-
лённую информацию по чужеродным видам 
региона содержит монография «Сосудистые 
растения Республики Мордовия» [Силаева и 
др., 2010]. Между 2010 и 2020 гг. было опу-
бликовано две статьи по чужеродным флорам 
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бассейнов рек Суры [Silaeva, 2011] и Мокши 
[Silaeva, Ageeva, 2016], в границах которых 
расположена территория Мордовии.

В 2020 г. для мордовской фитогеографии 
было две круглых даты: 20 лет от специ-
альной инвентаризации чужеродной флоры 
[Бармин, 2000] и 10 лет с последней инвен-
таризации региональной флоры [Силаева и 
др., 2010]. По этим причинам мы сравнили 
данные по чужеродной флоре региона за два 
десятилетия – с 2000 по 2020 г.

Цель данной работы – выявить изменения 
в составе и структуре чужеродной флоры Ре-
спублики Мордовия, произошедшие с 2000 
по 2020 г.

Объект и территория исследований
В группу чужеродной флоры мы вклю-

чаем все виды растений, которые попали на 
изучаемую территорию в результате хозяй-
ственной деятельности человека, в том числе 
культивируемые специально, но отмечаемые 
вне мест культуры [Баранова и др., 2018]. 
Растения, саморасселившиеся по причинам, 
отличным от антропогенных (например, в ре-
зультате изменений климата), нами не учиты-
вались.

Республика Мордовия расположена на 
востоке Восточно-Европейской равнины 
(рис. 1), в междуречье Мокши и Суры (бас-
сейн Средней Волги). 

Регион занимает площадь 26.1 тыс. км2. 
Западные районы республики находятся 
преимущественно на восточной окраине 
Окско-Донских низин, восточные – на севе-
ро-западных окраинах Приволжской возвы-
шенности. 

Территория Мордовии расположена на 
стыке смешанных и широколиственных ле-
сов и лесостепи. Сосново-широколиствен-
ные леса распространены на западе и севе-
ро-западе региона на дерново-подзолистых 
почвах, широколиственные леса из Quercus 
robur L., Tilia cordata Mill., Acer platanoides 
L. встречаются небольшими массивами на 
западе, в центральной и восточной частях 
на серых лесных почвах. Большая часть ле-
сов вырублена ещё в конце XIX столетия, на 
их месте распространены мелколиственные 
леса (осинники и березняки). Лесистость 
Мордовии в настоящее время составляет око-
ло 27%. Фрагменты северной луговой степи 
на чернозёмах распространены в централь-
ной и восточной частях республики, но почти 
все степные участки распаханы.

Население Мордовии на 2019 г. составля-
ло 790.2 тыс. человек. Республика разделена 
на один городской округ Саранск, 22 муници-
пальных района с 6 городами и 13 посёлками 
городского типа. В Мордовии развита сеть 
железных и автомобильных дорог [Географи-
ческий атлас…, 2012].

Рис. 1. Республика Мордовия на картосхемах и пункты проведения полевых исследований с 2000 по 2020 г. РО – 
Рязанская область, УО – Ульяновская область, ЧР – Чувашская Республика. Контурные картосхемы взяты с сайта 
Викимедиа [Wikimedia…, 2021].
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Материалы и методы исследований
Материалом послужила информация о 

чужеродных сосудистых растениях Респу-
блики Мордовия, накопленная к настоящему 
времени. Сведения получены в результате 
полевых исследований, анализа литерату-
ры и гербарных коллекций (LE, MW, GMU). 
Полевые исследования проводились с 2001 
по 2020 г. в разных пунктах региона (рис. 
Таблица 1. Пункты полевых исследований в Республике Мордовия в 2000–2020 гг.

1, табл. 1) традиционным маршрутным ме-
тодом с гербаризацией находок [Щербаков, 
Майоров, 2006].

«Отправными точками» для сравнений 
состояния чужеродной флоры в 2000 г., 2010 
г. и в 2020 г. послужили диссертация Барми-
на [2000], монография Силаевой с соавтора-
ми [2010] и сведения, полученные до 2020 г. 
включительно.

Название пункта Географические координаты пункта Годы проведения полевых исследований

Саранск 54°11′ с. ш.; 45°11′ в. д. 2000–2020

Ардатовский район

Ардатов 54°51′ с. ш.; 46°14′ в. д. 2003–2006, 2014, 2016

станция Ардатов 54°45′33″ с. ш.; 46°16′07″ в. д. 2006, 2014, 2018

Баево 54°50′06″ с. ш.; 46°22′08″ в. д. 2004, 2005

Большие Поляны 54°49′00″ с. ш.; 46°06′00″ в. д. 2005

Жабино 55°02′55″ с. ш.; 46°12′53″ в. д. 2005

Кельвядни 54°42′00″ с. ш.; 46°20′00″ в. д. 2005

Луньга 54°48′00″ с. ш.; 45°58′00″ в. д. 2009

Октябрьский 54°54′29″ с. ш.; 46°13′00″ в. д. 2005, 2014

Олевка 54°59′41″ с. ш.; 46°06′18″ в. д. 2005, 2009

Пиксяси 54°39′18″ с. ш.; 46°18′25″ в. д. 2005

Редкодубье 54°48′00″ с. ш.; 46°10′00″ в. д. 2009

Тургенево 54°50′47″ с. ш.; 46°19′52″ в. д. 2004, 2005, 2014

Урусово 55°02′ с. ш.; 46°16′ в. д. 2005

Атяшевский район

Атяшево 54°35′23″ с. ш.; 46°06′04″ в. д. 2010, 2011

Большие Манадыши 54°33′45″ с. ш.; 45°59′33″ в. д. 2004

Дюрки 54°38′52″ с. ш.; 46°22′04″ в. д. 2010

Каменка 54°43′ с. ш.; 45°59′ в. д. 2005

Русские Дубровки 54°31′10″ с. ш.; 45°54′54″ в. д. 2010

Селищи 54°38′42″ с. ш.; 46°15′36″ в. д. 2004, 2008, 2010, 2019

Большеберезниковский район

Вейсэ 54°14′00″ с. ш.; 46°07′54″ в. д. 2009, 2011–2015, 2017, 2018

Гарт 54°08′43″ с. ш.; 45°38′11″ в. д. 2009

Симкино 54°15′18″ с. ш.; 46°10′19″ в. д. 2000–2019

Большеигнатовский район

Большое Игнатово 55°01′03″ с. ш. 45°34′32″ в. д. 2020

Моревка 55°07′05″ с. ш.; 45°42′53″ в. д. 2011

Старое Чамзино 55°04′ с. ш.; 45°37′ в. д. 2005, 2011

Дубенский район

Кабаево 54°31′ с. ш.; 46°28′ в. д. 2005
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Морга 54°24′12″ с. ш.; 46°26′36″ в. д. 2005

Поводимово 54°28′ с. ш.; 46°19′ в. д. 2005

Пуркаево 54°22′30″ с. ш.; 46°38′06″ в. д. 2005

Сайнино 54°28′42″ с. ш.; 46°31′17″ в. д. 2005

Чеберчино 54°22′00″ с. ш.; 46°28′00″ в. д. 2005, 2017

Чиндяново 54°27′50″ с. ш.; 46°23′37″ в. д. 2005

Ельниковский район

Ельники 54°37′05″ с. ш.; 43°51′54″ в. д. 2008

Стародевичье 54°35′ с. ш.; 43°46′ в. д. 2005, 2006, 2008

Старые Пичингуши 54°34′41″ с. ш.; 43°49′55″ в. д. 2008

Зубово-Полянский район

Зубова Поляна 54°05′ с. ш.; 42°49′ в. д. 2009, 2010

Сосновка 54°16′ с. ш.; 42°53′ в. д. 2008, 2016–2020

Явас 54°25′ с. ш.; 42°51′ в. д. 2008–2020

Инсарский район

Инсар 53°52′ с. ш.; 44°22′ в. д. 2005–2009

Ичалковский район

Большие Осинки 54°33′57″ с. ш.; 45°12′48″ в. д. 2005, 2014

Гуляево 54°44′02″ с. ш.; 45°07′25″ в. д. 2004

Ичалки 54°40′41″ с. ш.; 45°17′56″ в. д. 2000–2004, 2009–2014, 2020 

Калиново 54°38′59″ с. ш.; 45°28′55″ в. д. 2006

Кемля 54°41′40″ с. ш.; 45°13′53″ в. д. 2000–2004, 2009–2014

Кендя 54°44′00″ с. ш.; 45°03′00″ в. д. 2005, 2010

Лада 54°34′58″ с. ш.; 45°25′32″ в. д. 2006, 2007

Лобаски 54°37′12″ с. ш.; 45°09′07″ в. д. 2000–2005, 2009, 2014

Резоватово 54°37′39″ с. ш.; 45°28′36″ в. д. 2006

Смольный 54°43′23″ с. ш.; 45°17′03″ в. д. 2000–2004, 2019, 2020
национальный парк 
«Смольный» 54°48′36″ с. ш.; 45°24′00″ в. д. 2008, 2009, 2019, 2020

Ханинеевка 54°36′28″ с. ш.; 45°04′20″ в. д. 2009

Кадошкинский район

Глушково 54°01′29″ с. ш.; 44°15′32″ в. д. 2005

станция Инсар 54°03′55″ с. ш.; 44°17′34″ в. д. 2005

Ковылкинский район

Изосимовка 54°07′20″ с. ш.; 43°43′50″ в. д. 2003

Ковылкино 54°02′ с. ш.; 43°55′ в. д. 2000–2006

Рыбкино 54°15′38″ с. ш.; 43°46′12″ в. д. 2008

Троицк 54°05′24″ с. ш.; 43°49′28″ в. д. 2007

Кочкуровский район

Качелай 53°55′58″ с. ш.; 45°40′08″ в. д. 2004

Мурань 54°02′31″ с. ш.; 45°33′43″ в. д. 2004

Старые Турдаки 53°55′ с. ш.; 45°28′ в. д. 2004, 2014

Подлесная Тавла 54°05′50″ с. ш.; 45°28′45″ в. д. 2003, 2006, 2017
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Краснослободский район

Гумны 54°23′20″ с. ш.; 43°43′38″ в. д. 2005, 2006

Краснослободск 54°26′ с. ш.; 43°47′ в. д. 2003–2006

Старое Зубарево 54°24′00″ с. ш.; 43°48′43″ в. д. 2003

Старое Лепьево 54°17′46″ с. ш.; 43°39′18″ в. д. 2007, 2008

Лямбирский район

Александровка 54°16′14″ с. ш.; 45°15′10″ в. д. 2007–2019

Белогорское 54°14′46″ с. ш.; 45°27′11″ в. д. 2010, 2021

Большая Елховка 54°16′41″ с. ш.; 45°18′54″ в. д. 2010, 2017, 2018

Дальний 54°28′20″ с. ш.; 44°59′21″ в. д. 2004–2006, 2010

Екатериновка 54°08′59″ с. ш.; 45°32′54″ в. д. 2009

Лямбирь 54°16′58″ с. ш.; 45°07′54″ в. д. 2007, 2013

Малая Елховка 54°17′50″ с. ш.; 45°18′10″ в. д. 2010

Пензятка 54°14′05″ с. ш.; 44°59′35″ в. д. 2006, 2007

Старая Михайловка 54°17′25″ с. ш.; 45°29′06″ в. д. 2008

Тарасполь 54°15′34″ с. ш.; 45°58′37″ в. д. 2006

Ромодановский район

Болтино 54°29′11″ с. ш.; 45°31′12″ в. д. 2010

Васильевка 54°33′54″ с. ш.; 45°29′32″ в. д. 2006

Воротники 54°17′23″ с. ш.; 45°32′52″ в. д. 2010

Козловка 54°28′47″ с. ш.; 45°27′02″ в. д. 2008, 2009

Кочуново 54°25′ с. ш.; 45°27′ в. д. 2007, 2010

Курмачкасы 54°33′ с. ш.; 45°32′ в. д. 2006

Малые Березники 54°22′48″ с. ш.; 45°27′36″ в. д. 2010

Пушкино 54°30′41″ с. ш.; 45°21′54″ в. д. 2008, 2009 

Ромоданово 54°25′14″ с. ш.; 45°20′35″ в. д. 2010, 2012

Рузаевский район

Левжа 54°05′04″ с. ш.; 45°00′35″ в. д. 2000, 2003, 2005–2007, 2015

Палаевка 53°56′28″ с. ш.; 44°44′06″ в. д. 2002, 2011

Рузаевка 54°04′ с. ш.; 44°57′ в. д. 2000–2006, 2020

Татарская Пишля 54°03′39″ с. ш.; 44°55′16″ в. д. 2005

Старошайговский район

Говорово 54°27′37″ с. ш.; 44°50′12″ в. д. 2003

Ингенер-Пятина 54°23′37″ с. ш.; 44°50′19″ в. д. 2002, 2003

Конопать 54°21′09″ с. ш.; 44°53′49″ в. д. 2002, 2003, 2011, 2020

Подверниха 54°14′36″ с. ш.; 44°39′09″ в. д. 2008

Темниковский район

Лесное Цибаево 54°33′30″ с. ш.; 43°09′45″ в. д. 2005

Темников 54°38′ с. ш.; 43°13′ в. д. 2000–2006

Старый Город 54°41′05″ с. ш.; 43°06′07″ в. д. 2008

Торбеевский район

Виндрей 54°15′00″ с. ш.; 43°00′00″ в. д. 2008
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Торбеево 54°04′14″ с. ш.; 43°14′02″ в. д. 2016

Чамзинский район

Алексеевка 54°25′57″ с. ш.; 45°50′30″ в. д. 2004, 2017

Большие Ремезенки 54°22′11″ с. ш.; 45°33′44″ в. д. 2008

Комсомольский 54°27′ с. ш. 45°49′ в. д. 2017

Медаево 54°26′23″ с. ш.; 46°00′06″ в. д. 2011

Сабур-Мачкасы 54°29′ с. ш.; 45°52′ в. д. 2004, 2008, 2010, 2015

Сорлиней 54°25′39″ с. ш.; 46°02′54″ в. д. 2004

Чамзинка 54°24′26″ с. ш.; 45°46′48″ в. д. 2004, 2005, 2008

Приведённая номенклатура таксонов со-
ответствует таковой на сайте Растения мира 
[Plants of the World…, 2021].

Результаты
Для составления списка чужеродной фло-

ры Мордовии на 2000 г. мы проанализирова-
ли список чужеродной флоры, составленный 
Барминым [2000]. К 2020 г. мы скорректи-
ровали этот список с учётом современных 
взглядов на таксономию и распространение 
отдельных видов растений.

В работе Бармина [2000] список содержал 
375 видов. Из этого списка мы исключили: 

1) аборигенные виды: Saponaria officinalis 
L., Polygonum rurivagum Jord. ex Boreau, On-
obrychis viciifolia Scop., Trifolium fragiferum 
L., Vicia biennis L., Crataegus rhipidophylla 
Gand., Potentilla supina L., Arabidopsis thali-
ana (L.) Heynh., Bunias orientalis L., Erucas-
trum armoracioides (Czern. ex Turcz.) Cruchet, 
Sisymbrium strictissimum L., Daucus carota L., 
Pastinaca sativa L., Silaum silaus (L.) Schinz et 
Thell., Nymphoides peltata (S. G. Gmel.) Kun-
tze, Artemisia dracunculus L., Centaurea stoe-
be L., Chondrilla juncea L., Lamium album L., 
Сarex arnellii Christ, C. capillaris L., C. diluta 
M. Bieb.; 

2) растения, о находках которых мы до 
настоящего времени не нашли достоверных 
сведений (Eremopyrum triticeum (Gaertn.) 
Nevski); 

3) виды, оказавшиеся синонимами соглас-
но сайту Растения мира [Plants of the World…, 
2021]: Oenothera rubricaulis Kleb. = O. biennis 
L., Pisum sativum L. = P. arvense L. = Lathyrus 
oleraceus Lam., Setaria pycnocoma (Steud.) 
Henr. ex Nakai = S. viridis (L.) P. Beauv.

Одновременно с этим список пополнили 
виды, найденные в Мордовии до 2000 г., но 
по разным причинам не попавшие в список 
Бармина (например, Hirschfeldia incana (L.) 
Lagr.-Foss. – сбор 1998 г., определён в 2004 г.). 

После проверки чужеродная флора Мор-
довии на 2000 г. состояла из 348 видов, вхо-
дящих в 218 родов и 59 семейств.

При перепроверке списков чужеродных 
видов флоры Мордовии возник вопрос: надо 
ли исключать виды из флоры по причинам, 
отличным от вышеперечисленных? Напри-
мер, после находок Бармина, некоторые виды 
(Althaea officinalis L., Gossypium hirsutum L., 
Sphallerocarpus gracilis (Besser ex Trevir.) 
Koso-Pol. и др.), позднее не наблюдались. 
Включать их в список 2020 г. или нет? Мы 
считаем, что однозначно положительного от-
вета на этот вопрос при сравнении списков 
за относительно короткое время – 20 лет, не 
существует. Если вид «нашёл» на новой тер-
ритории (в Мордовии) условия для произрас-
тания один раз, то кто гарантирует, что это не 
произойдёт снова? Поэтому такие виды мы 
оставили в списке 2020 г. Для однозначного 
исключения их из флоры региона нужны по-
вторные и подробные исследования.

К 2010 г. чужеродная флора Республики 
Мордовия пополнилась 38 видами: Amaran-
thus blitum L., Atriplex hortensis L., Portulaca 
grandiflora Hook., Vitis vinifera L., Ornithopus 
sativus L., Amelanchier alnifolia (Nutt.) Nutt., 
Prunus armeniaca L., × Sorbaronia fallax (C.K. 
Schneid.) C.K. Schneid., Cerasus pumila (L.) 
Michx., Crataegus chlorocarpa Lenné et K. 
Koch, Malus prunifolia (Willd.) Borkh., Prunus 
cerasifera Ehrh., Rosa caryophyllacea Bess-
er, R. glauca Pourr., Sanguisorba minor Scop., 
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Juglans manshurica Maxim., Viola × wittrocki-
ana Gams ex Hegi, Lavatera trimestris L., Aes-
culus hippocastanum L., Apium graveolens L., 
Chaerophyllum aureum L., Coreopsis tinctoria 
Nutt., Gaillardia aristata Pursh, Helianthus × 
laetiflorus Pers., Tragopogon podolicus (DC.) 
S. A. Nikitin, T. ruthenicus Besser ex Krasch. et 
S.A. Nikitin, Zinnia elegans Jacq., Anchusa ar-
vensis (L.) M. Bieb., Brunnera sibirica Steven, 
Melampyrum arvense L., Marrubium vulgare L., 
Lemna minuta Kunth, Allium cepa L., A. sativum 
L., Bromus hordeaceus L., Elymus novae-angliae 
(Scribn.) Tzvelev, Hordeum bogdanii Wilensky, 
Lolium persicum Boiss. [Письмаркина, 2006; 
Силаева и др., 2010; Агеева, 2011]. Большин-
ство перечисленных находок – это «беглецы 
из культуры».

С 2011 по 2020 г. в Мордовии найдены 24 
новых чужеродных вида: Dicentra spectabi-
lis (L.) Lem., Eschscholzia californica Cham., 
Adonis aestivalis L., Reynoutria × bohemica 
Chrtek et Chrtkova, Amaranthus powellii S. 
Watson, Atriplex patens (Litv.) Iljin, Dianthus 
chinensis L., Silene wolgensis (Hornem.) Bess.
ex Spreng., Oenothera villosa Thunb., Potentil-
la indica (Andrews) T.Wolf , Rosa caesia Sm., 
Quercus rubra L., Aсer ginnala Maxim., Lysima-
chia punctata L., Achillea leptophylla M. Bieb., 
Coreopsis grandiflora Hogg. ex Sweet, Petunia 
× atkinsiana D. Don, Solanum physalifolium 
Rusby., Veronica filiformis Sm., Сruciata laevi-
pes Opiz., Allium caeruleum Pall., Typha elata 
Boreauv., Digitaria sanguinalis Scop., Sorgum 
halepense (L.) Pers. [Письмаркина и др., 2020; 
Khapugin et al., 2020]. «Беглецы из культуры» 
снова преобладают среди находок. 

В конспекте адвентивной флоры Мордо-
вии Бармин [2000] приводит 25 видов – не-
дичающих «вселенцев», в первоисточнике 
названных «интродуценты» [Бармин, 2000] 
(Lupinus luteus L., Amelanchier canadensis 
(L.) Medik., Amygdalus ulmiflora (Franch.) 
Popov, Prunus armeniaca, × Sorbaronia fal-
lax, Prunus avium (L.) L., Сhaenomeles mau-
lei (Mast.) C.K.Schneid., Crataegus sanguinea 
Pall., Elaeagnus argentea Pursh, Quercus rubra 
L., Juglans mandshurica, Viola × wittrockiana, 
Salix acutifolia Willd., Lunaria annua L., Aes-
culus hippocastanum, Phyladelphus coronarius 
L., Helianthus strumosus L., Silybum marianum 

(L.) Gaertn., Ligustrum vulgare L., Syringa josi-
kaea Jacq. ex Reichenb., Melissa officinalis L., 
Acorus calamus L., Allium cepa, A. sativum, 
Triticum dicoccon (Schrank) Schuebl.) и 19 ви-
дов со знаком «?» (количество видов указыва-
ем с поправкой на их объём и номенклатуру 
по [Plant of World…, 2021]). 

Из недичающих «вселенцев» 8 видов мы 
включили в состав современной чужеродной 
флоры региона в результате находок «вне 
мест культивирования» [Письмаркина, 2006; 
Силаева и др., 2010; Агеева, 2011]. Это Prunus 
armeniaca, × Sorbaronia fallax, Quercus rubra, 
Juglans mandshurica, Viola × wittrockiana, Aes-
culus hippocastanum, Allium cepa, A. sativum. 
Crataegus sanguinea и Salix acutifolia Willd.. в 
Мордовии являются аборигенными.

Виды со знаком «?» были известны к 2000 
г. в Мордовии только по литературным дан-
ным без подтверждения гербарным материа-
лом [Бармин, 2000]. Это Rumex sanguineus L., 
Papaver rhoeas L., Atriplex hortensis, A. rosea 
L., Ceratocarpus arenarius L., Rosa acicularis 
Lindl., Sinapis dissecta Lag., Thlaspi perfolia-
tum L., Malva neglecta Wallr., Anthemis arven-
sis L., Carduus hamulosus Ehrnh., Symphytum 
asperum Lepech., Cuscuta epilinum Weihe, C. 
epithymum (L.) L., Orobanche cumana Wallr., 
O. ramosa L., Lamium hybridum Vill., Rubia 
tinctorum L., Puccinellia gigantea (Grossh.) 
Grossh. Из этого списка мы подтвердили сбо-
рами и/или наблюдениями только Papaver 
rhoeas, Orobanche cumana и Atriplex hortensis 
[Силаева и др., 2010]. Неучтённый сбор Mal-
va sp., сделанный в 1984 г. и позднее опре-
делённый как Malva neglecta, найден в Гер-
барии им. Д.П. Сырейщикова Московского 
государственного университета им. М.В. Ло-
моносова (MW).

К 2020 г. чужеродная флора Мордовии со-
стоит из 413 видов, входящих в 250 родов и 
65 семейств.

В 2000 г. головную часть спектра семейств 
по числу видов заняли семейства (табл. 2): 
Asteraceae, Poaceae, Brassicaceae, Rosaceae, 
Chenopodiaceae, Fabaceae, Lamiaceae, Polyg-
onaceae, Caryophyllaceae, Boraginaceae, Apia-
ceae и Solanaceae. Набор ведущих семейств за 
20 лет не изменился, изменились места неко-
торых семейств в спектре. Так, в 2020 г. пер-
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вое и второе места остались неизменными, 
на третье место переместилось Rosaceae, при 
этом Brassicaceae заняло четвёртое место. На 
седьмое место поднялось Caryophyllaceae, а 
Lamiaceae оказалось на восьмом месте. 

За 20 лет уменьшился «удельный вес» ве-
дущих семейств в чужеродной флоре с 70.1% 
в 2000 г. до 68.4% в 2020 г., несмотря на уве-
личение абсолютного числа видов в ведущих 
семействах с 247 до 284.

К 2020 г. число семейств чужеродной фло-
ры Mордовии увеличилось за счёт Fagaceae, 
Juglandaceae, Hyppocastanaceae, Primulaceae, 
Lemnaceae, Alliaceae. 

Составляя спектр родов чужеродной фло-
ры Мордовии, мы оставили в его головной 
части роды с числом видов 4 и более, так как 
максимальное число видов в роде к 2020 г. 
оказалось равным 7 (табл. 3). Большинство 
родов и в 2000 г. (206 родов), и в 2020 г. (234 
рода) содержит по 1–3 вида в каждом. 

К 2020 г. новыми для чужеродной флоры 
Мордовии стали роды: Dicentra, Eschschotzia, 
Adonis, Vitis, Ornithopus, Armeniaca, Sorbaro-
nia, Cerasus, Sanguisorba, Quercus, Juglans, 
Lavatera, Aesculus, Lysimachia, Apium, 
Chaerophyllum, Achillea, Coreopsis, Gaillardia, 
Tragopogon, Zinnia, Anchusa, Brunnera, 
Petunia, Melampyrum, Orobanche, Marrubium, 
Cruciata, Lemna, Allium, Digitaria, Sorgum.

Таблица 2. Изменения в спектре ведущих семейств чужеродной флоры Республики Мордовия с 2000 по 2020 г.

Семейства

2000 г. 2020 г.

Число 
родов

Число 
видов

Место в спектре 
семейств

Число 
родов

Число 
видов

Место в спектре 
семейств

Asteraceae 31 54 1 36 63 1
Poaceae 22 44 2 25 50 2
Brassicaceae 19 33 3 19 33 4
Rosaceae 12 24 4 18 36 3
Chenopodiaceae 13 21 5 13 23 5
Fabaceae 14 19 6 14 19 6
Lamiaceae 8 12 7 8 12 8
Caryophyllaceae 10 11 8 10 13 7
Polygonaceae 5 10 9 5 11 9–10

Apiaceae 9 9 10 11 11 9–10

Число родов / видов в 
ведущих семействах 143 237 – 160 272 –

Среди наиболее богатых видами родов за 
20 лет произошли изменения. Увеличилось 
число видов в составе родов Bromus, Amaran-
thus, Atriplex, Malva и Solanum.

Если говорить о динамике групп чужерод-
ных видов, выделенных по способу инвазии 
(рис. 2), то здесь мы выявили уменьшение 
участия во флоре ксенофитов (непреднаме-
ренная интродукция) и ксено-эргазиофигофи-
тов (смешанный тип инвазии) с увеличением 
доли эргазиофигофитов (преднамеренная ин-
тродукция). Такая ситуация неудивительна 
и объясняется увеличивающимся интересом 
населения к садоводству и ландшафтному 
дизайну, а также активизацией мероприятий 
по озеленению Саранска, районных центров 
и других крупных посёлков.

Так, 37 видов из вновь найденных в Мор-
довии после 2000 г. (57.8% от всех вновь вы-
явленных видов), являются эргазиофигофи-
тами. Это цветочно-декоративные культуры 
(Dicentra spectabilis, Eschscholzia californica, 
Reynoutria × bohemica, Dianthus chinensis, 
Portulaca grandiflora, Potentilla indica, San-
guisorba minor, Viola × wittrockiana, Lavat-
era trimestris, Lysimachia punctata, Coreopsis 
grandiflora, C. tinctoria, Gaillardia aristata, 
Symphyotrichium salignum, Zinnia elegans, 
Brunnera sibirica, Petunia × atkinsiana, Allium 
caeruleum), плодово-ягодные (Amelanchier 
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Таблица 3. Спектры ведущих родов чужеродной флоры Республики Мордовия в 2000 и в 2020 гг.

2000 г. 2020 г.

Место в 
спектре 
родов

Род
Число видов 

в составе 
рода

Место в 
спектре 
родов 

Род
Число видов 

в составе 
рода

1–3 Lepidium 6 1–2 Atriplex 7

1–3 Artemisia 6 1–2 Bromus 7
1–3 Bromus 6 3–5 Amaranthus 6
4–7 Atriplex 5 3–5 Lepidium 6
4–7 Brassica 5 3–5 Artemisia 6
4–7 Festuca 5 6–11 Prunus 5
4–7 Setaria 5 6–11 Rosa 5

4–7 Polygonum 4 6–11 Brassica 5

8–12 Amaranthus 4 6–11 Solanum 5

8–12 Prunus 4 6–11 Setaria 5
8–12 Populus 4 6–11 Malva 5
8–12 Solanum 4

12–20

Polygonum, Amelanchier, 
Potentilla, Populus, He-
lianthus, Symphyotrichi-
um, Veronica, Galeopsis, 

Hordeum

по 4
8–12 Galeopsis 4

Рис. 2. Группы видов чужеродной флоры Республики Мордовия по способу инвазии в 2000 (А) и в 2020 (Б) гг.

А Б

alnifolia, Prunus armeniaca, × Sorbaronia fal-
lax, Cerasus pumila, Malus prunifolia, Prunus 
cerasifera) и декоративные деревья (Quer-
cus rubra, Juglans mandshurica, Aсer ginnala, 
Aesculus hippocastanum) и кустарники (Rosa 
caryophyllacea, R. glauca). Среди новых эр-
газиофигофитов есть зерновые, овощные и 
технические культуры, как традиционные 
(Apium graveolens, Allium cepa, A. sativum – их 
«убегание» из мест культивирования наблю-
далось при инвентаризации авторами флор 
городов в 2002–2005 гг.), так и относительно 
новые (Helianthus × laetiflorus, Sorgum halep-

ense). Elymus novae-angliae применяется в со-
ставе газонных травосмесей.

При анализе изменений географического со-
става чужеродной флоры Мордовии мы, вслед 
за Майоровым с соавторами [2012], учитывали 
обе Америки, Африку и Евразию. Для Евразии 
отдельно рассмотрели направления – южное, 
юго-западное, юго-восточное, западное, севе-
ро-западное и северо-восточное (табл. 4). 

Географическая структура чужеродной 
флоры Мордовии за 20 лет в наборе слагаю-
щих элементов и их процентном соотноше-
нии изменилась мало. 
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Таблица 4. Географическое происхождении видов чужеродной флоры Мордовии в 2000 и в 2020 гг.

Географическое происхождение видов

Число видов

2000 г. 2020 г.

абс. % от числа видов 
чужеродной флоры абс. % от числа видов 

чужеродной флоры

Евразия 266 76.4 312 75.4

юг 53 15.0 58 14.1

запад 22 6.3 26 6.3

северо-восток 1 0.3 1 0.2

северо-запад 2 0.6 2 0.4

восток 39 11.2 49 11.4

юго-восток 47 13.5 60 14.4

юго-запад 102 29.1 116 28.0

Африка 2 0.6 2 0.5

Северная Америка 54 19.6 65 20.2

Центральная Америка 6 1.7 6 1.5

Южная Америка 4 1.2 6 1.5

Центральная и Южная Америка 4 1.2 6 1.5

Культигенные виды и гибриды 11 3.2 15 3.7

Происхождение не установлено 1 0.3 1 0.2

Всего: 348 100 413 100

Рис. 3. Распределение чужеродной флоры Мордовии по типам местообитаний в 2000 и в 2020 гг. В столбцах диа-
граммы указано число видов по типам местообитаний: ТП – транспортные пути; ПРС – прочие рудеральные ме-
стообитания, свалки; СОК – сады, огороды, компостные кучи, ППЗЦГ – пашни, посевы, залежи, цветники, газоны; 
ПОЛК – парки, озеленение, лесополосы, кладбища; Л – леса; СМЛ – сухие мезофитные луга; СЛ – сырые луга; КС 
– каменистые степи; ЛС – луговые степи; НБ – низинные болота; РО – речные отмели; ВВ – водоёмы и водотоки.  

Распределение чужеродной флоры Мор-
довии по типам местообитаний (рис. 3) по-
казывает, что в течение 20 лет наблюдений 
среди местообитаний чужеродных видов уве-

личивается значение транспортных путей. По 
причине того, что один вид, как правило, на-
блюдается на нескольких типах местообита-
ний, полученная нами картина процентного 
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распределения чужеродной флоры по типам 
местообитаний, на первый взгляд, противо-
речит утверждению, что за последние 20 лет 
чужеродная флора преимущественно попол-
няется за счёт «ухода растений из культуры». 
При этом в абсолютных цифрах мы видим 
увеличение числа видов, занимающих так 
называемые агроценозы: сады, огороды, ком-
постные кучи, парки, элементы озеленения, 
лесополосы, кладбища. 

Динамика распределения чужеродных 
видов по природным местообитаниям неод-
нозначна и отличается по типам местообита-
ний. Увеличение числа видов в абсолютных 
цифрах наблюдается на лугах (прежде всего, 
сухих мезофитных), в лесах и по речным от-
мелям. Это объяснимо, так как ненарушен-
ных местообитаний таких типов в Мордовии 
почти не осталось: леса большей частью по-
рослевые, луга или используются для выпаса 
и сенокоса, или только формируются на ме-
сте необрабатываемых посевных площадей 
[Силаева и др., 2010]. По речным отмелям 
закрепляются виды, диаспоры которых раз-
носятся, прежде всего во время половодья и 
ливневых дождей.

Относительное постоянство заселения 
чужеродными видами показали фрагменты 
степной растительности (за исключением лу-
гово-степной, где зафиксировано появление 
единственного вида – Rosa glauca, найденно-
го на лугово-степном склоне [Хапугин, 2011], 
низинные болота и водоёмы и водотоки (в 
2010 г. в этом типе местообитаний был най-
ден единственный новый вид – Lemna minuta 
[Варгот и др., 2012].

Распределение чужеродной флоры Мор-
довии на структурные элементы, выделенные 
по степени натурализации, представлено на 
рисунке 4.

К 2020 г. повысили свою степень натура-
лизации 48 видов. Рассмотрим их в составе 
соответствующих структурных элементов чу-
жеродной флоры.

Из видов, отнесённых в 2000 г. к эпекофи-
там, спустя 20 лет успешно натурализовались 
по слабонарушенным природным местооби-
таниям Geranium sibiricum L., Epilobium pseu-
dorubescens A.K. Skvortsov, Oenothera biennis, 
O. villosa Thunb., Helianthus tuberosus L. и 
Juncus tenuis Willd. По этой причине мы счи-
таем уместным отнести их в настоящее время 
к агриофитам. Oenothera biennis и O. villosa 
массово распространяются по открытым пес-
чаным участкам в долине р. Сура, заходя в 
сосновые леса. Geranium sibiricum, Epilobium 
pseudorubescens, Helianthus tuberosus и Juncus 
tennuis – нередки по разнообразным лугам на 
окраинах городов, посёлков и крупных сёл. 
Последний из этих видов наблюдался нами 
как вполне натурализовавшийся по лугам в 
ближайших окрестностях зоны застройки 
Саранска ещё в 2002 г., так что отнесение его 
к колонофитам [Бармин, 2000] было, скорее 
всего, уже тогда ошибочным.

Из колонофитов списка 2000 г. повысили 
степень натурализации 9 видов. Большин-
ство их в настоящее время следует относить 
к эпекофитам: Fragaria × ananassa (Duchesne 
ex Weston) Duchesne ex Rozier, Malus domes-
tica (Suckow) Borkh., Hippophaё rhamnoides 
L., Cannabis sativa L., Lepidium draba L., Hes-

Рис. 4. Распределение чужеродной флоры Республики Мордовия на группы видов по степени натурализации в 
2000 г. (внизу) и в 2020 г. (вверху).
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peris matronalis L., H. pycnotricha Borbas et 
Degen, Alcea rosea L., Fraxinus pennsylvanica 
Marsh. и только 1 вид – Lonicera tatarica L. 
– к агриофитам, так как он распространяется 
по открытым местообитаниям (сухие и мезо-
фитные луга, фрагменты степной раститель-
ности), обычен на объектах городского озеле-
нения, встречается в лесополосах.

Наибольшее число видов, повысивших 
степень натурализации за 20 лет, наблюдает-
ся среди эфемерофитов (в версии списка 2000 
г.). Так, к колонофитам в списке чужеродной 
флоры 2020 г. мы относим 18 видов: Larix si-
birica Ledeb., Portulaca oleracea L., Caragana 
frutex (L.) K. Koch, Robinia pseudoacacia L., 
Prunus tomentosa Thunb., Euphorbia cyparis-
sias L., Chorispora tenella (Pall.) DC., Malva 
verticillata L., Collomia linearis Nutt., Phlox 
paniculata L., Symphoricarpos albus (L.) S. F. 
Blake, Leuzea repens (L.) D.J.N. Hind, Artemis-
ia dubia Wall. ex Besser, A. selengensis Turcz. 
ex Bess., Borago officinalis L., Veronica persi-
ca Poir., Narcissus poëticus L. Из этих видов 
Larix sibirica, Euphorbia cyparissias, Borago 
officinalis, Narcissus poëticus проявляют тен-
денции к успешной натурализации, всё чаще 
встречаются по нарушенным местообитани-
ям и, возможно, в будущем пополнят группу 
эпекофитов.

К эпекофитам мы относим 13 видов из 
считавшихся в 2000 г. эфемерофитами: Oxy-
basis urbica (L.) S. Fuentes, Uotila et Borsch, 
Corispermum hyssopifolium L., Galega orien-
talis Lam., Camelina microcarpa Andrz., Neslia 
paniculata (L.) Desv., Sinapis arvensis L., 
Sisymbrium altissimum L., Ambrosia trifida L., 
Xanthium strumarium L., Apera spica-venti (L.) 
P. Beauv., Bromus japonicus Thunb., B. tectorum 
L., Eragrostis pilosa (L.) P. Beauv.  

Для 16 видов мы выявили «понижение» 
степени натурализации. Причины такого 
явления – не столько «поведение» вида во 
вторичном ареале, сколько так называемый 
«человеческий фактор», то есть ошибки при 
оценке степени натурализации в 2000 г. и/или 
недостаточный для оценки срок наблюдений. 

Так при ревизии списка чужеродной фло-
ры к 2020 г. мы исключили из группы агри-
офитов 4 вида как отнесённые сюда явно 
ошибочно. Это, Armoracia rusticana и Galin-

soga parviflora, которые пока проявляют себя 
только на антропогенно-трансформирован-
ных местообитаниях как эпекофиты, а также 
Sorbaria sorbifolia и Viburnum lantana. По-
следние мы отнесли к колонофитам, так как 
находки их даже на нарушенных местообита-
ниях пока ещё редки, в природных биотопах 
Мордовии эти растения нам неизвестны. 

При критическом пересмотре списка чу-
жеродных видов флоры Мордовии мы выя-
вили 10 видов, отнесённых в 2000 г. к эпеко-
фитам. Это Rumex stenophyllus Ledeb., Blitum 
bonus-henricus C.A. Mey., Spergularia salina J. 
et C. Presl, Crataegus monogyna Jacq., C. sub-
mollis Sarg., Bellis perennis L., Veronica opaca 
Fr., Typha laxmannii Lepech., Puccinellia haup-
tiana (V.I. Krecz.) Kitag. Считаем, что отнесе-
ние их к группе успешно натурализующихся 
видов было преждевременным, так как новых 
находок Rumex stenophyllus, Spergularia sali-
na, Crataegus monogyna, C. submollis, Veronica 
opaca, Typha laxmannii, Puccinellia hauptiana 
к 2020 г. не сделано или они крайне малочис-
ленны. Кроме того, Blitum bonus-henricus не 
расселяется из места первичного «вселения» 
– Ботанического сада Мордовского универси-
тета, хоть и сохраняется здесь долгое время. 
Все они отнесены в 2020 г. в группу колоно-
фитов. 

Из группы колонофитов мы исключили 
Pinus strobus L. и Mirabilis nyctaginea (Michx.) 
MacMill. Считаем, что о жизнеспособности 
популяции Pinus strobus, которая пока не 
расселяется далее мест культивирования, за 
20 лет наблюдений однозначно судить рано, 
новых находок Mirabilis nyctaginea с 1990 г. 
сделано не было, а в месте первичной реги-
страции этот вид более не наблюдался.

К стабильным, то есть не изменившим 
степень натурализации, в чужеродной фло-
ре Мордовии отнесён 161 вид. Среди них в 
первую очередь следует отметить натурали-
зовавшиеся виды – агриофиты. Это Polygo-
num aviculare L. s. str., Epilobium adenocaulon 
Hausskn., Caragana arborescens Lam., Lupinus 
polyphyllus Lindl., Bryonia alba L., Echinocys-
tis lobata (Michx.) Torr. et Gray, Populus alba 
L., Salix euxina I.V. Belyaeva, Lepidium latifoli-
um L., Aсer negundo L., Impatiens glandulifera 
Royle, Heracleum sosnowskyi Manden., Sam-
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bucus racemosa L., Bidens frondosa L., Erig-
eron annuus (L.) Pers., E. canadensis L., Inula 
helenium L., Matricaria discoidea DC., Elodea 
canadensis Michx., Arrhenatherum elatius (L.) 
J. et C. Presl. (всего 20 видов). 

Большинство стабильных видов – это эпе-
кофиты (82 вида), например, Delphinium con-
solida L., Amaranthus retroflexus L., Oxybasis 
glauca (L.) S. Fuentes, Uotila et Borsch, Gyp-
sophila perfoliata L., Spergula arvensis L., Med-
icago sativa L., Ulmus pumila L., Urtica urens L., 
Raphanus raphanistrum L., Sisymbrium loeselii 
L., Malva pusilla Smith, Ambrosia artemisiifolia 
L., Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen., Ga-
linsoga quadriradiata Ruiz et Pat., Hyoscyamus 
niger L., Solanum nigrum L., Stachys annua (L.) 
L., Echinochloa crusgalli (L.) P. Beauv., Setar-
ia viridis и др. Но среди видов этой группы 
уже сейчас есть виды, которые мы в единич-
ных случаях наблюдали на нарушенных при-
родных местообитаниях в черте населённых 
пунктов. Это Medicago × varia Martyn, Physo-
carpus opulifolius (L.) Maxim., Atriplex tatari-
ca L., Solidago canadensis L., S. gigantea Ait., 
Nepeta cataria L., Hordeum jubatum L., Pucci-
nellia distans (L.) Parl. Не исключено, что эти 
виды со временем повысят степень натурали-
зации. Centaurea cyanus L., наоборот, хотя и 
расселяется по агроценозам, из-за улучшения 
очистки посевного материала и использова-
ния гербицидов, со временем становится всё 
более редким, и, вероятно, будет отнесён к 
видам, понизившим степень натурализации.

Колонофитов, не изменивших степень 
натурализации за 20 лет, насчитывается 59 
видов, например, Berberis vulgaris L., Lych-
nis chalcedonica L., Parthenocissus quinquefo-
lia (L.) Planch., Chaenomeles japonica Thunb. 
Lindley, Prunus domestica L., Spiraea media Fr. 
Schmidt, Cornus alba L., Rudbeckia laciniata L., 
Syringa vulgaris L., Agropyron cristatum (L.) P. 
Beauv. s. l., Elymus sibiricus L. и др. Однако и 
среди видов этой группы есть таксоны, к 2020 
г. наблюдаемые, хотя и в единичных случаях, 
расселяющимися на новых нарушенных ме-
стообитаниях в городах и вдоль транспорт-
ных путей, в слабонарушенных природных 
местообитаниях, или же в соседних регионах 
отнесённые к «более успешным» группам по 
степени натурализации. Это Dianthus barba-

tus L., Ribes uva-crispa L., R. aureum Pursh, 
Amelanchier ovalis Medik., Cotoneaster acuti-
folius Turcz. Malus baccata (L.) Borkh., Rosa 
rugosa Thunb., R. spinosissima L., Elaeagnus 
angustifolia L., Ballota nigra L., Hemerocallis 
fulva (L.) L. В перспективе эти виды – эпеко-
фиты.

Распределение видов, зарегистрирован-
ных в Мордовии с 2000 по 2020 г., по группам 
по степени натурализации, выглядит следу-
ющим образом. Агриофитов среди вновь вы-
явленных видов не оказалось. К эпекофитам 
отнесены 3 вида: Symphyotrichium salignum, 
Anchusa arvensis, Bromus hordeaceus sub-
sp. hordeaceus., к колонофитам – 20 видов: 
Reynoutria × bohemica, Amaranthus powellii, 
Amelanchier alnifolia, Prunus armeniaca, × 
Sornaronia fallax, Cerasus pumila, Crataegus 
chlorocarpa, Malus prunifolia, Potentilla indica, 
Prunus cerasifera, Rosa caesia, R. caryophylla-
cea, R. glauca, Juglans mandshurica, Aesculus 
hippocastanum, Brunnera sibirica, Marrubium 
vulgare, Allium fistulosum, Typha elata, Digitar-
ia sanguinalis. Среди них 3 вида: Potentilla in-
dica, Brunnera sibirica и Digitaria sanguinalis 
активно проявляют тенденцию к дальнейшей 
натурализации. Так, Potentilla indica успеш-
но расселяется по территории Ботанического 
сада университета, Brunnera sibirica сохраня-
ется и расселяется по заброшенным дачным 
участкам и в нежилых сельских усадьбах, а 
Digitaria sanguinalis стала обычным и неред-
ко массовым сорняком в городских цветни-
ках.

Большинство видов, зарегистрированных 
в составе чужеродной флоры Мордовии по-
сле 2000 г., отнесены к эфемерофитам. Это 
Dicentra spectabilis, Eschscholzia californi-
ca, Adonis aestivalis, Amaranthus blitum, Atri-
plex hortensis, A. patens, Dianthus chinensis, 
Silene wolgensis, Portulaca grandiflora, Vitis 
vinifera, Oenothera villosa, Ornithopus sati-
vus, Sanguisorba minor, Quercus rubra, Viola 
× wittrockiana, Lavatera trimestris, Aсer gin-
nala, Lysimachia punctata, Apium graveolens, 
Chaerophyllum aureum, Achillea leptophylla, 
Coreopsis grandiflora, C. tinctoria, Gaillardia 
aristata, Helianthus × laetiflorus, Tragopogon 
podolicus, T. ruthenicus, Zinnia elegans, Petunia 
× atkinsiana, Solanum physalifolium, Melampy-



33РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2022

rum arvense, Orobanche cumana, Veronica fili-
formis, Lemna minuta, Allium cepa, A. sativum, 
Elymus novae-angliae, Hordeum bogdanii, Loli-
um persicum, Sorgum halepense (всего 41 вид).

Из групп чужеродных видов, выделен-
ных по степени натурализации, в отношении 
экологической опасности для местных эко-
систем первоочередного внимания заслужи-
вают успешно натурализовавшиеся агриофи-
ты. К таким видам мы относим 9 таксонов: 
Caragana arborescens, Lupinus polyphyllus, 
Echinocystis lobata, Populus alba, Salix euxina, 
Aсer negundo, Impatiens glandulifera, Hera-
cleum sosnowskyi, Sambucus racemosa, Bidens 
frondosa и Elodea canadensis. Эти виды – «го-
ловная» часть списка, подготовленного для 
написания Чёрной книги Республики Мор-
довия. Список видов, рекомендованных для 
региональной Чёрной книги, уже обсуждался 
[Pismarkina, Silaeva, 2018]. 

Заключение
Чужеродная флора Республики Мордовия 

с 2000 по 2020 г. обогатилась 62 видами. В 
таксономическом составе флоры наблюдает-
ся увеличение числа семейств с одновремен-
ным уменьшением доли ведущих по числу 
видов семейств в составе флоры (с 70.1% 
до 68.4%). Среди групп чужеродных видов, 
выделенных по способу инвазии, выявлено 
уменьшение участия во флоре ксенофитов и 
ксено-эргазифигофитов с увеличением доли 
эргазиофигофитов. Географическая структу-
ра чужеродной флоры Мордовии за 20 лет 
изменилась мало. Среди местообитаний чу-
жеродных видов в процентном соотношении 
увеличивается значение транспортных путей. 
При этом в абсолютных цифрах мы видим 
увеличение числа видов, растущих в агроце-
нозах. Среди природных местообитаний уве-
личение числа видов в абсолютных цифрах 
наблюдается на лугах, в лесах и по речным 
отмелям. Постоянство в отношении слабого 
заселения чужеродными видами показали 
фрагменты степной растительности, водо-
ёмы, водотоки и низинные болота. К 2020 г. 
повысили свою степень натурализации 48 
видов. Из этого числа наибольшие опасения, 
как успешно натурализовавшиеся по сла-

бонарушенным природным местообитани-
ям, вызывают Geranium sibiricum, Epilobium 
pseudorubescens, Oenothera biennis, O. villosa, 
Helianthus tuberosus и Juncus tenuis. Среди 
видов-эпекофитов, не изменивших за 20 лет 
степень натурализации, есть виды, в единич-
ных случаях выявленные в малонарушенных 
местообитаниях в черте населённых пунктов. 
Это Medicago × varia, Physocarpus opulifoli-
us, Atriplex tatarica, Solidago canadensis, S. gi-
gantea, Nepeta cataria, Hordeum jubatum, Puc-
cinellia distans. Эти виды со временем могут 
пополнить группу агриофитов. 
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The first inventory of alien species in the Republic of Mordovia was in 2000. The article provides infor-
mation on changes in the species composition, as well as the taxonomic and typological structures of the 
region’s alien flora that have occurred for 20 years. The enrichment of the flora with new species was revealed. 
Introduction (cultivation) has become more significant for increasing the number of alien species. The role 
of the transport routes in the dispersal of alien species has increased. From natural habitats, fragments of 
meadow steppe, reservoirs and swamps were relatively stable in the colonization of new alien species. The 
analysis of the lists of species in 2000 and 2020 was carried out for changes in the degrees of naturalization. 
The corresponding examples of views are given in the article. 
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Природная популяция Aphidoletes aphidimyza Rond. – новый вид для фауны Арктической зоны 
России; обнаружен в 2017 г. на территории Мурманской области в дендрарии Полярно-альпийского 
ботанического сада на растениях рода Rosa L. Переселению способствовала случайная интродукция 
энтомофага с посадочным материалом для пополнения коллекций. Образовалась самовоспроизводя-
щаяся популяция за пределами естественного ареала.
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личинки.
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Введение
Фауна насекомых Мурманской обл. отно-

сительно изучена [Вершинина, 1981; Блинова, 
2013; Paukkunen, Kozlov, 2015; Stekolshchikov, 
Buga, 2018]. К числу наиболее исследован-
ных районов относится Хибинский горный 
массив в центральной части Кольского по-
луострова, где расположен Полярно-альпий-
ский ботанический сад-институт им. Н.А. 
Аврорина КНЦ РАН (ПАБСИ). В 2017 г. 
при обследовании древесно-кустарниковых 
насаждений сем. Rosaceae на территории 
экспериментального участка ПАБСИ были 
обнаружены единичные личинки хищной 
галлицы афидимизы Aphidoletes aphidimyza 
Rond. в колонии Macrosiphum rosae L. на рас-
тении Rosa majalis Herrm. Галлицы-фитофа-
ги отмечались на территории ботанического 
сада в 1987 г. [Коломоец, 1987], дополнены и 
уточнены в 2003 г. [Иванов, Милина, 2003]. 
Присутствие хищных галлиц не отмечалось. 
В естественных условиях A. aphidimyza явля-
ется широко распространённым представите-
лем энтомофауны и встречается от Санкт-Пе-
тербурга до Батуми и от Калининграда до 
Владивостока [Ермолаев, 2002]. В открытом 
грунте Мурманской обл. это первая находка. 

Материал и методика
Исследования проведены в 2017–2020 гг. 

на экспериментальном участке ПАБСИ, 
расположенном на предгорной равнине в 3 
км на запад от г. Апатиты (67°56′41″ с. ш., 
33°40′31″ в. д.). Для этого района характерен 
относительно мягкий климат с аномально 
высокими зимними температурами возду-
ха. Средняя месячная температура наиболее 
холодных зимних месяцев (январь, февраль) 
не опускается ниже –13 °С, в летний период 
(июль) колеблется от +10 до +14 °С. Первые 
заморозки в воздухе возможны уже в августе, 
а последние – в конце мая – июне. Продол-
жительность вегетационного периода состав-
ляет 90–120 дней. Специфический световой 
режим с резко выраженными годовыми и 
суточными ходами. Продолжительность дня 
колеблется от 0 часов в полярную ночь до 24 
часов в полярный день [Семко, 1989].

Визуальное обследование древесно-ку-
старниковых коллекций проводили с нача-
ла распускания до опадения листвы: 2017 г. 
– 14.06, 4.07, 20.07, 9.08, 23.08, 5.09, 28.09; 
2018 г. – 24.05, 14.06, 28.06, 12.07, 26.07, 9.08, 
23.08, 6.09, 20.09, 25.09; 2019 г. – 6.06, 20.06, 
4.07, 17.07, 1.08, 21.08, 5.09, 26.09; 2020 г. – 
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23.06, 9.07, 27.07, 13.08, 3.09, 29.09, маршрут-
ным методом, с 8 до 14 часов в сухую погоду. 
Протяжённость маршрута составляла 4.5 км. 
Применяли регулярный сбор насекомых и 
фотосъёмку.

Для точного подсчёта объекты (яйца, ли-
чинки) фиксировались в пробирках Эппен-
дорфа в 70%-м этиловом спирте и исследова-
лись в лабораторных условиях [Harris, 1973] 
с применением микроскопов: бинокулярного 
и фазово-контрастного Биомед МС-1Сте-
рео. Определение материала проводили с 
помощью справочной литературы [Harris, 
1973; Гавелка, 1978; Ермолаев, 1984]. Вид A. 
aphidimyza подтверждён в 2017 г. Е.М. Дави-
дьян (ВИЗР, СПб.). 

Работы выполнены на уникальной на-
учной установке «Коллекции живых расте-
ний Полярно-альпийского ботанического 
сада-института», рег. № 499394» и на уни-
кальной научной установке «Инсектарий По-
лярно-альпийского ботанического сада-ин-
ститута», рег. № 588532».

Результаты и обсуждение
Впервые личинки A. aphidimyza были за-

регистрированы на территории эксперимен-
тального участка 05.09.2017 г. в колонии M. 
rosae на растении R. majalis.

Наиболее вероятный вектор инвазии – 
случайная интродукция энтомофага с поса-
дочным материалом, поступающим из разных 
географических зон России в научных целях 
и для пополнения коллекций. В 2018 г. наблю-
дали личинок A. aphidimyza с середины июня 
до конца июля на растениях R. amblyotis C.A. 
Mey., R. majalis, расположенных в 5 м друг от 
друга. В 2019 г. – с начала июля до середи-
ны сентября (с 04.07 по 05.09) на R. majalis; 
R. amblyotis, R. rugosa Thunb., которые нахо-
дились на расстоянии 500 м друг от друга. В 
2020 г. – с начала июля до середины августа 
(09.07 по 13.08) на R. majalis, R. amblyotis R. 
rugosa R. laxa Retz., размещённых на рассто-
янии 50–200 м. Таким образом, наблюдается 
процесс заселения A. aphidimyza территории, 
пригодной для его обитания.

Личинки A. aphidimyza обнаружены толь-
ко в колониях M. rosae. Растением-резерва-
том является R. majalis. Численность личинок 
по годам колеблется, наибольшая отмечена в 
июле и августе 2019, 2020 гг. (рис.). 

По наблюдениям только через 25–30 суток 
после появления тли, в зависимости от кли-
матических условий, начинают появляться 
хищные личинки A. aphidimyza, численность 
которых растёт в ответ на увеличение коли-
чества пищи (жертвы). Потенциальную эф-

Рис. Динамика численности личинок Aphidoletes aphidimyza в колониях Macrosiphum rosae на растениях R. majalis 
в 2018–2020 гг.
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фективность A. aphidimyza в регуляции чис-
ленности M. rosae за вегетационный период 
оценить пока не удалось. 

Заключение
Четырёхлетние наблюдения показали, что 

на территории экспериментального участка 
ПАБСИ образовалась самовоспроизводящая-
ся популяция. Чужеродный вид A. aphidimyza 
постепенно расселяется по участку в поисках 
жертвы и адаптируется к новому району оби-
тания. 

Находка A. aphidimyza свидетельствует 
о расширении ареала вида до Арктической 
зоны России. Полученные данные вносят 
существенный вклад в познание биологиче-
ского разнообразия полезной фауны Мурман-
ской обл., и открывают новые возможности 
в направлении биологической защиты расте-
ний в коллекциях открытого грунта ПАБСИ. 
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NEW FIND OF APHIDOLETES APHIDIMYZA ROND. (DIPTERA: 
CECIDOMYIIDAE) IN THE ARCTIC ZONE OF THE MURMANSK 

REGION
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Natural population of Aphidoletes aphidimyza Rond. is a new species for the fauna of the Arctic zone of 
Russia. It was found in 2017 on the territory of the Murmansk region in the arboretum of the Polar-Alpine 
Botanical Garden on plants of the genus Rosa L. The invasion was facilitated by the accidental introduction 
of an entomophage with planting material for replenishment of collections. A self-reproducing population 
was formed outside the natural range.

Key words: Murmansk region, Aphidoletes aphidimyza, Macrosiphum rosae, the first find, larvae.
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Рассмотрена ситуация, когда инвазия одного вида косвенно приводит к экосистемным последствиям 
большего масштаба. Работа проведена в реликтовой экосистеме Колхиды, флора и фауна которой 
сформировались более 15 миллионов лет назад. Исчезновение самшита вечнозелёного – эдификатора 
колхидских экосистем в краткосрочной перспективе не приводит к значимому изменению почвенных 
характеристик. Сукцессия растительных сообществ выражается в разрастании напочвенного покрытия 
аборигенных видов растений при активном вселении чужеродных видов. Сокращаются показатели 
семенного возобновления самшита, особенно на участках с низкой сомкнутостью древесного полога. 
Изучение распределения дождевых червей показывает общие топические преференции самшита и 
большинства видов крупных почвенных олигохет, предпочитающих затенённые стации и увлажнён-
ные местообитания.
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Введение
В результате инвазии самшитовой огнёв-

ки Cydalima perspectalis Walker (Lepidoptera, 
Crambidae) в 2013–2015 гг. на Черноморском 
побережье Кавказа оказались уничтожены 
естественные популяции самшита вечнозе-
лёного Buxus sempervirens L. (=Buxus colchica 
Pojark), до недавнего времени формировав-
шего второй ярус лесов колхидского типа 
[Семагина, 1990; Дворецкая, 2010, 2016; Рез-
чикова, 2017; Солтани, Рыбак, 2018]. Низкая 
инсоляция в травяно-кустарничковом яру-
се при относительно разреженном древо-
стое главных пород в значительной степени 
была обусловлена затенением со стороны B. 
sempervirens (в среднем 2134 шт./га взрослых 
деревьев и 995 шт./га подроста при средней 
высоте 1.94 м) [Чадаева, Пшегусов, 2020]. 
Элиминация самшитового древостоя привела 
к осветлению нижних ярусов леса и последу-
ющему интенсивному разрастанию кустар-
ничков и травянистых растений [Солтани, 

Рыбак, 2018; Акатова, Резчикова, Грабенко, 
2019; Пшегусов, Чадаева, 2020], сформиро-
вавших плотный напочвенный покров на ос-
ветлённых участках с небольшой сомкнуто-
стью древесного полога.

Затенение со стороны травяно-кустарнич-
кового покрова и отсутствие поступления в 
почву семян B. sempervirens привели к значи-
тельному сокращению семенного возобнов-
ления вида. Так, если до массового усыха-
ния самшитников число всходов составляло 
в среднем 32 тыс. шт./га [Дворецкая, 2010, 
2016], то в 2018–2019 гг. этот показатель не 
превышал 4–20 шт./га, при максимальном 
значении – 320 шт./га [Чадаева, Пшегусов, 
2020]. 

Самшитники произрастали преимуще-
ственно на дерново-карбонатных почвах, ко-
торые, несмотря на высокую стабильность 
почвенной системы, могут быть подвержены 
изменениям при трансформации напочвен-
ного покрова и подлеска [Busse et al., 1996; 
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Wardle, Zackrisson, 2005; Wang et al., 2014; 
Горобцова и др., 2020]. Процессы, происхо-
дящие в почвах на фоне смены растительно-
го покрова, а также их возможное влияние 
на семенное возобновление B. sempervirens 
не изучены. Не установлено влияние изме-
нений, наблюдаемых при гибели самшита в 
дерново-карбонатных почвах и раститель-
ных сообществах, на дождевых червей. Рас-
пределение видов этой группы беспозво-
ночных зависит от климатических условий, 
агрегатного состояния и физико-химических 
свойств почвы. Их видовой состав и числен-
ность хорошо отражают особенности среды 
обитания. Поэтому структуру населения дож-
девых червей часто используют для характе-
ристики местообитаний [Bouché, 1977; Singh, 
Schädler, Demetrio et al., 2020 и др.]. Влияние 
элиминации самшита на почвенные и фито-
ценотические показатели, фауну и население 
дождевых червей рассмотрено нами ранее 
[Горобцова, Цепкова и др., 2020; Pshegusov, 
Chadaeva, 2021; Rapoport et al., 2022].

Цель работы – проследить закономерно-
сти пространственной динамики почвенных 
и фитоценотических показателей, оценить 
их влияние на семенное возобновление сам-
шита, а также фауну и структуру населения 
дождевых червей.

Материал и методика
Район исследований. Исследования 

проведены на Черноморском побережье 
российской части Кавказа в Кавказском го-
сударственном природном биосферном за-
поведнике им. Х.Г. Шапошникова на терри-
тории Хостинской тисо-самшитовой рощи. 
Тисо-самшитовая роща (40–520 м над ур. 
м.) занимает восточный склон г. Ахун, пред-
ставляющую собой гряду верхнемеловых 
известняков, которые прорезаются попереч-
ным ущельем р. Хоста с круто обрывающи-
мися отвесными стенами. Повсеместно на 
территории рощи встречаются карсты в виде 
колодцев и провалов, а также скалистые об-
нажения известняков [Лазук и др., 1960]. За-
щищённость от поступления с севера холод-
ных воздушных масс формирует влажный 
субтропический климат. Среднегодовая тем-
пература воздуха составляет +14.5 °С, сред-

няя температура июля и августа +22…+24 °С, 
января +5…+6.5 °С, длительность безмороз-
ного периода 8–10 месяцев. Среднегодовое 
количество осадков, выпадающих в основном 
в осенне-зимний период в виде дождя, – 1350 
мм [Лазук и др., 1960; Рыбак, 2016], влаж-
ность воздуха – 70–90%.

Объекты исследований. Дерново-кар-
бонатные почвы [Егоров и др., 1977] опре-
деляются как рендзины, карболитозёмы тём-
ногумусовые [Шишов и др., 2004] и Rendzic 
Leptosols Eutric (система WRB-2014, опу-
бликованная в Едином Государственном ре-
естре почвенных ресурсов России [Алябина 
и др., 2014]). Интразональные дерново-кар-
бонатные почвы различного генезиса распро-
странены в зоне бурых и серых лесных почв 
Большого Кавказа. На Северном Кавказе они 
занимают 1218 тыс. га или 4.3% от площади 
региона [Вальков и др., 1999]. Дерново-кар-
бонатные почвы функционируют под раз-
личными растительными ассоциациями, в 
том числе и самшитовыми, на карбонатном 
элювии известняков, доломитов, мергелей. 
Основные почвообразовательные процессы, 
формирующие дерново-карбонатные почвы 
– выщелачивание, оглинивание, гумусонако-
пление [Вальков и др., 2008]. Дерново-кар-
бонатные выщелоченные субтропические 
непромерзающие почвы исследуемых терри-
торий обладают слабо дифференцированным 
профилем, мощность которого значительно 
варьирует, но преобладают среднемощные 
(гумусовые горизонты более 15 см, а общая 
мощность профиля 30–50 см); неоднород-
но окрашены; рыхлые; вскипают на нижней 
границе горизонта В; горизонт ВС может от-
сутствовать (А0-А1-В-Ск), а почвенный слой 
располагаться на плите (Dк) или элювио-де-
лювии карбонатных пород.

Растительные сообщества, в которых ра-
нее был распространён B. sempervirens, в 
основном представлены лесами из бука вос-
точного Fagus orientalis Lipsky, ясеня обык-
новенного Fraxinus excelsior L., липы бего-
ниелистной Tilia begoniifolia Steven, граба 
восточного Carpinus orientalis Mill., граба 
обыкновенного C. betulus L., дуба грузинско-
го Quercus iberica Steven., тиса ягодного Taxus 
baccata L., клёнов полевого Acer laetum C.A. 
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Mey. и светлого A. campestre L. Подлесок и 
напочвенный покров сформирован рассеян-
но произрастающими теневыносливыми ви-
дами: щитовником мужским Dryopteris filix-
mas (L.) Schott, листовиком сколопендровым 
Phyllitis scolopendrium (L.) Newman, коче-
дыжником женским Athyrium filix-femina (L.) 
Roth, иглицей колхидской Ruscus colchicus 
Yeo, бузиной чёрной Sambucus nigra L., под-
лесником европейским Sanicula europaea L. 
с общим проективным покрытием (ОПП) не 
более 35% [Дворецкая, 2010, 2016; Резчи-
кова, 2017; Солтани, Рыбак, 2018; Чадаева, 
Пшегусов, 2020]. На территории рощи также 
распространены мертвопокровные участки 
леса с ОПП живого напочвенного покрова не 
более 5–10%.

Почвенная мезофауна. Среди почвенных 
беспозвоночных тисо-самшитовой рощи, как 
и в большинстве наземных экосистем, по чис-
ленности и биомассе преобладают дождевые 
черви [Rapoport et al., 2022]. Почвообразую-
щая деятельность крупных почвенных оли-
гохет определяет многие аспекты жизни лес-

ного биогеоценоза, а виды, относимые к этой 
группе, являются ключевыми [Lavelle et al., 
1997; Tiunov et al., 2006; Holdsworth, Frelich, 
Reich, 2007; Lavelle et al., 2007; Lavelle et al., 
2016].

Методы исследований. В 2018–2020 гг. 
на участках с дерново-карбонатными почва-
ми, где самшит доминировал во втором ярусе 
леса, составляя не менее 30–40% древостоя 
в целом, были заложены 20 пробных площа-
док (ПП). Размер ПП, учитывая немногочис-
ленность всходов самшита, составил 400 м2, 
что соответствует стандартным параметрам 
ПП при геоботаническом описании лесных 
фитоценозов [Жукова и др., 2008]. Диапазон 
высот в границах района исследований (меж-
ду 43.31755° с. ш., 39.52518° в. д. и 43.52255° 
с. ш., 39.8773° в. д.) составил 51–146 м над 
ур. м., крутизна склонов – 5–10°, экспозиция 
склонов – северо-восточная. Характеристика 
растительного покрова на ПП включала опре-
деление формулы древостоя (соотношение 
числа стволов деревьев разных видов в бал-
лах – от 1 до 10), сомкнутости крон деревьев 

Таблица 1. Характеристика пробных площадок (Тисо-самшитовая роща, Черноморское побережье российской 
части Кавказа)

№ 
ПП

Формула дре-
востоя Сомкнутость крон ОПП, % Доминирующий вид в на-

почвенном покрове
Число всходов 
B. colchica, шт.

Пробные площадки 1-го типа
1 6Я3Г1К 0.8 10 Ruscus colchicus 180
2 6Гр3Л2Я 0.9 5 Dryopteris filix-mas 42
3 9Г1Я 0.9 5 Hedera colchica 62
4 12Г 0.8 5 Hedera colchica 163
5 7Г2Б1К 0.8 10 Ruscus colchicus 205
6 6К3Я 0.8 10 Sanicula europaea 135
7 5Л4Г2Б 0.9 5 Ruscus colchicus 87
8 7Б3ТГр 1 2 Ruscus colchicus 46
9 8Б2Гр 0.8 5 Hedera colchica 68
10 4Б4Т2К 0.9 3 Ruscus colchicus 37

Пробные площадки 2-го типа
11 5Гр2Я1Б 0.4 100 Rubus anatolicus 0
12 6Г2К1Т 0.7 70 Ruscus colchicus 1
13 6Г2Б1Т 0.7 95 Vinca minor 0
14 5Г2Я2К 0.6 80 Ruscus colchicus 2
15 7Я2Л 0.6 80 Glechoma hederacea 3
16 6Я2Л 0.5 100 Geranium robertianum 0
17 5Я3Л1Г 0.6 85 Ruscus colchicus 1
18 7Я1Гр 0.6 80 Allium ursinum 5
19 4Л3Гр1Я 0.4 100 Rubus anatolicus 0
20 5Л2Я1Гр 0.4 100 Calystegia silvatica 0
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верхнего яруса (глазомерно – от 0.1 до 1 [Не-
ронов, 2002]), ОПП (глазомерно) и доминан-
тов живого напочвенного покрова (табл. 1). 

Диагностику почв ПП проводили в со-
ответствии с генетической классификацией 
[Егоров и др., 1977], международные назва-
ния почв даны согласно системе WRB-2014, 
[Алябина и др., 2014]. Смешанные образцы 
почвы каждой ПП отбирали методом конвер-
та. На всех ПП провели исследование морфо-
генетических, физико-химических и биоло-
гических свойств верхних горизонтов (0–20 
см) дерново-карбонатных почв, где наиболее 
активно протекают биологические процессы 
[Вальков и др., 1999]. Содержание органиче-
ского углерода в почве определяли методом 
Тюрина в модификации Никитина, влаж-
ность и плотность почв – весовым методом, 
рН водной суспензии почвы – потенциоме-
трически. Запас гумуса (ЗГ) в слое мощно-
стью (h, м) 0.2 м рассчитали с использова-
нием данных плотности сложения (d, т/м3) и 
содержания гумуса (C, %): ЗГ = h×d×С×100, 
т/га. Определение скорости базального (БД) 
и субстрат-индуцированного дыхания (СИД) 
проводили в соответствии с методически-
ми разработками Ананьевой с соавторами 
[2011]. Прединкубацию образцов осущест-
вляли при оптимальной влажности почв (60% 
ПВ) в течение семи суток при температуре 
22 °С в полиэтиленовых пакетах с воздухооб-
меном. Скорость СИД оценивали по скорости 
дыхания микроорганизмов после обогащения 
почвы глюкозой (0.2 мл/г сухой почвы; титр 
0.05 г глюкозы) и инкубирования в течение 
четырёх часов при температуре 22 °С. Коли-
чественно выделение углекислого газа также 
определяли в соответствии с методикой Гал-
стяна [Галстян, 1974]. Скорость СИД для рас-
чётов содержания углерода микробной био-
массы (Смик) выражали в мкл СО2/г почвы 
в час. Углерод микробной биомассы (Смик) 
рассчитывали по формуле: Смик (мкг С/г по-
чвы) = СИД (мкл СО2/г почвы/час) × 40.04 + 
0.37 [Anderson, Domsch, 1978]. Содержание 
углерода микробной биомассы в общем угле-
роде почвы рассчитывали как Смик/Сорг, % 
[Ананьева и др., 2011]. Уровень активности 
каталазы определяли газометрическим мето-
дом, фосфатазы – колориметрически [Хазиев, 

1982]. Оценка уровня ферментативной актив-
ности почв осуществлялась по шкалам Звя-
гинцева [1978] и Гапонюк и Малахова [1985].

При оценке различий почвенных показа-
телей ПП использовали t-критерий Стьюден-
та для независимых выборок (пакет программ 
Statistica 10). Уровень значимости – стан-
дартный для биологических исследований 
(p<0.05). Номенклатура видов дана в соответ-
ствии с базой The Plant List (TPL) [2022].

Дождевых червей учитывали согласно 
методике [Гиляров, 1975] из почвенно-зоо-
логических проб 25×25 м2 с 5–8-кратной по-
вторностью. Собранные экземпляры хранили 
в 96%-м спирте. Морфо-экологические груп-
пы дождевых червей приведены по Перель 
[1975], классификация ареалов – согласно 
Городкову [1984]. Для изучения изменений в 
таксоценах сравнили среднюю численность 
видов, морфо-экологических форм и зоогео-
графических групп дождевых червей. В расчё-
тах использовали встречаемость – число проб, 
в которых отмечен вид, морфо-экологическая 
форма, зоогеографическая группа [Чернов, 
1975], относительную численность (частоту) 
– долю вида, морфо-экологической формы, 
зоогеографической группы от общей числен-
ности дождевых червей на двух типах пло-
щадок. Индексы: биоразнообразия Шеннона, 
доминирования Симпсона и выровненности 
Пиелу рассчитали по Одуму [1975]. Изменчи-
вость синэкологических индексов, количество 
видов дождевых червей в биогеоценозе и об-
щей численности дождевых червей оценили с 
помощью коэффициента вариации CV. Чтобы 
сравнить коэффициенты вариации синэколо-
гических показателей, биотопического видо-
вого богатства дождевых червей, использова-
ли аппоксимативный F-тест [Forkman, 2005]. 
Разницу в относительном распространении 
видов, морфо-экологических и зоогеографи-
ческих групп дождевых червей между таксо-
ценами, обитающими на двух типах пробных 
площадок оценили с помощью Z-test. Ста-
тистический анализ провели в PAST v. 3.12 
[Hammer et al., 2001] и Statistica 10. Влияние 
физико-химических и биологических показа-
телей почв на структуру населения дождевых 
червей изучили с помощью однофакторной 
Anova [Халафян, 2007].
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Полученные результаты и их обсуждение
Растительная сукцессия. После гибели 

самшита в результате значительного освет-
ления нижнего яруса леса практически мо-
нодоминантный напочвенный покров на от-
дельных участках (особенно с разреженным 
верхним ярусом) сформировали аборигенные 
и чужеродные виды: иглица колхидская R. 
colchicus (проективное покрытие 60–100%), 
ежевика священная Rubus sanctus Schreb. (по-
крытие 95–100%), герань Роберта Geranium 
robertianum L. (покрытие 85–100%), лук 
медвежий Allium ursinum L. (покрытие 85–
90%), а также будра плющевидная Glechoma 
hederacea L., повой лесной Calystegia silvatica 
(Kit.) Griseb., барвинок малый Vinca minor 
L. и дюшенея индийская Duchesnea indica 
(Andrews) Focke (покрытие 80–100%). На 
пробных площадках зафиксировано в сред-
нем 3 (1–8) чужеродных вида растений тра-
вяно-кустарничкового яруса, что составляет 
около 23% от общего видового богатства.

Изучение всхожести самшита показало, 
что все пробные площадки могут быть раз-
делены на два типа, отличающихся по тен-
денциям динамики растительного покрова и 
числу всходов самшита (табл. 1). На ПП 1-го 
типа благодаря высокой сомкнутости крон 
деревьев верхнего яруса (0.8–1) не произо-
шло существенного изменения уровня инсо-
ляции в результате выпадения яруса из сам-
шита. ОПП живого напочвенного покрова 
из рассеянно произрастающих R. colchicus, 

D. filix-mas, S. europaea и т. д. не превыша-
ло 10%. В результате реализации почвенного 
банка жизнеспособных семян были отмечены 
всходы самшита высотой от 2–7 до 10–15 см. 
Соответственно, на ПП 1-го типа сохрани-
лись условия для прорастания семян и разви-
тия всходов B. sempervirens.

ПП 2-го типа отличались повышенным 
уровнем инсоляции под пологом участков 
леса, сомкнутость крон в верхнем ярусе ко-
торых не превышала 0.7. ОПП разросшегося 
живого напочвенного покрова на ПП 2-го типа 
составило 70–100%. Всходы B. sempervirens 
обнаружены не были или их число не превы-
шало 3–5 шт.

Динамика почвенного компонента лес-
ных экосистем. Для характеристики общих 
свойств дерново-карбонатных почв после ги-
бели самшита получены средние показатели 
по совокупной выборке ПП (n=20) (табл. 2). 
Данные свидетельствуют, что исследуемые 
почвы функционируют при характерной для 
данного фациального подтипа нейтральной 
реакции почвенного раствора. Биологическая 
активность микробной биомассы и почвенных 
ферментов (каталазы – высокая, фосфатазы – 
средняя) способствует накоплению гумуса в 
верхних горизонтах (0–20 см). Почвы харак-
теризуются как высоко гумусированные, об-
ладающие активным микробным дыханием 
и очень высоким запасом углерода микроб-
ной биомассы (Смик). Содержание углерода 
микробной биомассы в общем органическом 

Таблица 2. Средние значения параметров верхних горизонтов дерново-карбонатных почв (0–20 см) на пробных 
площадках двух типов

Показатель Mean±Std.dev.
Плотность сложения, г/см3 0.9±0.18
рН (Н2О) 7.2±0.5
Содержание гумуса, % 12.2±2.4
Запас гумуса в слое 0–20 см, т/га 239±14
Скорость БД, мкг СО2/1г/ч 29.1±7.2
Скорость СИД, мкг СО2/1г/ч 97.7±24.5
Содержание Смик, мкг С/1г 2152±541.3
Фосфатаза, мг Р2О5/100г/ ч 33.4±10.3 
Каталаза, мл О2/1 г за 1 мин 13.9±2.9 

Примечание: БД и СИД – скорость базального и субстрат-индуцированного дыхания; Смик – содержание углерода 
микробной биомассы; Mean±Std.dev. – среднее значение ±стандартное отклонение; n=20.
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углероде почвы Смик/Сорг составляет 3%, 
располагаясь в границах оптимальных значе-
ний – 2–5% [Ананьева, 2003]. Следовательно, 
содержащаяся в почвах микробная биомасса 
справляется с переработкой органических 
остатков, попадающих в почву.

Анализ почвенных параметров ПП 1-го 
и 2-го типов подтверждает высокую микро-
биологическую и биохимическую активность 
дерново-карбонатных почв, способствую-
щую накоплению в них органического веще-
ства (табл. 3).

Верхние горизонты почв ПП обоих типов 
обладают рыхлым сложением, почвенные 
процессы происходят при нейтральной и сла-

Таблица 3. Абсолютные значения параметров верхних горизонтов дерново-карбонатных почв (0–20 см) на проб-
ных площадках двух типов

№ 
ПП

Плотность 
сложения, 

г/см3

рН
(Н2О)

Содержание
гумуса, %

Скорость 
БД, мкг 

СО2/1 г/ч

Скорость 
СИД, мкг 

СО2/1г

Смик, 
мкг 
С/1г

Каталаза, 
мл О2/1 г за 

1 мин

Фосфатаза, 
мг Р2О5/
100г/ч

ПП 1-го типа

1 1.1 7.6 9.9 40.1 121.0 2677 17.2 26.4 

3 1.0 7.7 9.2 30.6 90.8 2008 16.4 24.7 

2 0.7 7.3 10.3 35.3 118.3 2617 11.8 26.1 

4 1.1 8.0 10.9 26.6 90.8 2008 17.0 26.7 

5 1.1 7.5 11.7 28.7 96.2 2226 15.3 26.9 

6 0.8 6.8 15.4 27.1 107.3 2373 12.0 44.8 

7 0.8 6.9 13.6 29.8 122.6 2412 11.7 38.1 

8 1.0 7.2 10.8 36.1 95.3 2011 15.9 24.9 

9 0.7 6.9 10.2 34.7 112.3 2528 12.3 25.8 

10 1.1 6.6 10.8 38.8 117.7 2703 16.7 26.2 

ПП 2-го типа

11 1.1 6.6 16.2 17.9 74.3 1643 10.5 43.0 

12 0.7 6.9 11.4 25.7 75.2 1663 17.4 38.9 

13 1.1 6.7 12.4 23.2 58.7 1682 11.7 32.4 

14 1.1 6.5 13.8 20.5 58.1 1204 14.2 36.3 

15 0.7 7.0 14.4 26.9 107.3 2373 8.5 32.0 

16 1.0 7.9 13.8 35.8 135.7 3002 16.6 28.3 

17 0.7 7.1 14.4 25.4 82.4 2238 11.2 33.7 

18 1.0 7.4 9.8 30.2 128.7 2975 12.3 25.4 

19 0.7 7.2 16.2 26.1 108.9 1534 18.3 41.2 

20 1.1 6.4 7.9 18.7 52.3 1156 11.5 67.1 

Примечание: ПП – пробные площадки; БД и СИД – скорость базального и субстрат-индуцированного дыхания; 
Смик – содержание углерода микробной биомассы.

бощелочной реакции, способствующей вы-
сокой активности каталазы и благоприятной 
для почвенных микроорганизмов. Свидетель-
ством активно протекающей микробиоло-
гической деятельности в обоих случаях яв-
ляются высокие значения скорости дыхания 
почвенной микробной биомассы (БД и СИД). 
В верхних горизонтах наблюдается накопле-
ние значительных запасов гумуса (153–250 т/
га) и углерода микробной биомассы (Смик), а 
также оптимальное соотношение Смик/Сорг 
(2.5–4.7%). Для ПП 1-го и 2-го типов харак-
терны также высокая и средняя активность 
биохимических процессов, катализируемых 
ферментом каталазой, из класса оксидоредук-
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таз и гидролитическим ферментом фосфата-
зой, соответственно.

Таким образом, несмотря на динамику 
растительных сообществ после гибели сам-
шита, дерново-карбонатные почвы сохраня-
ют свойственные им параметры, характери-
зуясь устойчивостью к внешним изменениям, 
по крайней мере, в краткосрочной перспекти-
ве. К такому выводу можно прийти также при 
сравнительном анализе средних значений 
почвенных параметров ПП 1-го и 2-го типа 
(табл. 4).

Разница в сомкнутости древостоя и ОПП 
живого напочвенного покрова практически 
не влияет на свойства почв исследуемых лес-
ных участков. Средние значения большин-
ства контролируемых почвенных параметров 
ПП 1-го типа сопоставимы с таковыми для 
ПП 2-го типа и не имеют статистически зна-
чимых различий (p ˃ 0.05). Не наблюдается 
существенных различий как стабильных, ге-
нетически обусловленных показателей (плот-
ность сложения, рН почвенной суспензии, 
содержание гумуса), так и более мобильных 
биологических параметров (микробные пока-
затели, ферментативная активность), которые 
обычно первыми реагируют на происходя-
щие в почвенной системе изменения. Исклю-
чение составил показатель скорости базаль-
ного дыхания, более высокий в прохладных и 
тенистых условиях ПП 1-го типа. Возможно, 

Показатель ПП 1-го типа (n=10) ПП 2-го типа (n=10) t р

Плотность сложения, г/см3 0.94±0.2 0.92±0.2 0.24 0.81

рН (Н2О) 7.2±0.4 7.0±0.4 1.38 0.18

Содержание гумуса, % 11.3±1.9 13.0±2.7 −1.69 0.11

Скорость БД, мкг СО2/1г/ч 32.7±4.8 25.0±5.4 3.37 0.00

Скорость СИД, мкг СО2/1г/ч 107.2±12.8 88.2±30.1 1.84 0.08

Содержание Смик, мкг С/1г 2356±279 1947±669 1.79 0.09

Фосфатаза, мг Р2О5/100г/ ч 29.1±6.7 37.8±11.7 1.11 0.28

Каталаза, мл О2/1 г за 1 мин 14.6±2.4 13.2±3.3 −2.06 0.06

Таблица 4. Абсолютные значения параметров верхних горизонтов дерново-карбонатных почв (0–20 см) на проб-
ных площадках двух типов

Примечание: ПП – пробные площадки; БД и СИД – скорость базального и субстрат-индуцированного дыхания; 
Смик – содержание углерода микробной биомассы. В таблице приведены среднее значение±стандартное откло-
нение; t – критерий Стьюдента для независимых выборок; р – вероятность нулевой гипотезы (различий между 
средними нет).

присутствует также некоторая тенденция к 
увеличению содержания гумуса и активно-
сти фосфатазы в почвах ПП 2-го типа на фоне 
разрастания живого напочвенного покрова и 
формирования дерновых горизонтов. В бо-
лее долгосрочной перспективе развитие дан-
ной тенденции может привести к значимым 
отличиям исследуемых почв по показателям 
содержания гумуса и ферментативной актив-
ности.

В целом дерново-карбонатные почвы под 
погибшими самшитниками характеризуются 
генетически обусловленными физико-хими-
ческими свойствами и высокой биологиче-
ской активностью, условия в них благопри-
ятны для прорастания семян и дальнейшего 
развития всходов B. sempervirens. Слабое се-
менное возобновление B. sempervirens на ПП 
2-го типа не является следствием изменения 
почвенных свойств, произошедших из-за ги-
бели самшитников. Отсутствие достоверных 
различий в средних значениях исследуемых 
показателей, характеризующих ПП различ-
ного типа, может быть связано не только со 
стабильностью почвенной системы и сла-
бым воздействием на неё изменений, произо-
шедших после гибели B. sempervirens, но и с 
высоким пространственным варьированием 
почвенных показателей. На высокую вари-
абельность биологических почвенных па-
раметров неоднократно указывали и другие 
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авторы [Вальков и др., 1999, 2008]. В усло-
виях горного рельефа и разнообразия лесных 
экосистем почвы исследуемых территорий 
характеризуются достаточно широким спек-
тром значений биохимических и микробио-
логических параметров даже в стабильных 
условиях функционирования.

Таблица 5. Видовой состав, численность (экз./м2), биотопическое распределение и принадлежность к зоогеогра-
фическим и морфо-экологическим группам дождевых червей на пробных площадках двух типов

ПП Эдификатор
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1-
го

 т
ип

а

Fraxinus 
excelsior 1 11±3 – 5±1 – – – – – – – –

Carpinus 
orientalis 2 20±4 16±3 – 16±4 12±3 – – – – – –

Carpinus betulus

3 5±2 27±5 – 5±1 – – – – – –

4 11±2 – 5±1 11±2 – – – – 5±1 – –

5 12±3 8±1 – 8±1 12±3 – 4±1 – –

Acer laetum 6 – 16±3 8±1 8±1 – 40±10 – – 8±1 32±6 –

Tilia begoniifolia 7 – – 4±1 – – 8±2 8±2 – – – –

Fagus orientalis

8 5±1 20±4 36±6 – 36±6 – – – – – –

9 – 11±3 16±3 5±1 – – – – – – –

10 22±6 3±1 3±1 6±2 53±8 – – – – – –

2-
го

 т
ип

а

Carpinus 
orientalis 11 8±2 – 4±1 4±1 – – – 4±1 – – –

Carpinus betulus

12 5±1 5±1 – 5±1 – – – – – – 5±1

13 – 8±2 24±4 – – – – – – – –

14 5±1 5±1 – – – – – – – – 21±4

Fraxinus 
excelsior

15 35±8 6±2 – – – – – 6±2 – – –

16 40±8 4±1 4±1 – – – – – – – –

17 19±5 – = – – – – – – – –

18 3±1 – 4±1 – – – – – – – –

Tilia begoniifolia
19 – 4±1 = – – – – – – – –

20 – 20±5 – – – 4±1 – – – – –

Тип ареала К-К Ср К-К Ср Ср К Ср ВА Ср К К

Морфо-экологическая 
группа пм с/п н п с/п с/п с/п с/п п/п с/п п

Примечание: ПП – пробные площадки; № – № биогеоценоза; полужирным выделены доминирующие виды; 
зоогеографические группы: К-К – крымско-кавказские, Ср – средиземноморские, К – космополитные, ВА – вос-
точноевро-азиатские; морфо-экологические группы: пм – полиморфный, с/п – собственно почвенный, н – норник, 
п/п – почвенно-подстилочный, п – подстилочный.

Фауна и население дождевых червей. 
Дождевые черви представлены десятью ви-
дами семейства Lumbricidae – Aporrectodea 
jassyensis (Michaelsen, 1891), A. trapezoides 
(Dugés, 1828)¸ A. handlirschi (Rosa, 1897), Den-
drobaena attemsi (Michaelsen, 1902), D. nas-
sonovi (Kulagin, 1889), D. schmidti (Michaelsen, 
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1907), D. tellermanica (Perel, 1966), D. veneta 
(Rosa, 1886), Octolasion lacteum (Örley, 1881), 
Helodrilus patriarchalis (Rosa, 1893) и одним 
видом семейства Acanthodrilidae – Microscolex 
phosphoreus (Dugés, 1837) (табл. 5).

Эндемизм фауны невысок – два вида 
субэндемики Крыма и Кавказа. Преоблада-
ние редких для России таксонов со среди-
земноморским типом ареала косвенно свиде-
тельствует о тёплом климате местообитаний 
(табл. 5). Dеndrobaena tellermanica – вид 
кавказского происхождения с восточноевро- 
азиатским ареалом. Космополитов немного – 
менее 28% фауны, что в целом не характерно 
для других районов российского Кавказа [Ра-
попорт, 2013; Rapoport, Tsepkova, 2019; и др.].

Среди морфо-экологических форм преоб-
ладают собственно почвенные дождевые чер-

ви. Небольшая представленность таксонов, 
питающихся на поверхности почвы – норни-
ков, почвенно-подстилочных и подстилочных 
видов, типична для территорий с перемен-
ным гидротермическим режимом [Rapoport, 
Tsepkova, 2019]. Dеndrobaena schmidti – по-
лиморфный вид, популяции которого отлича-
ются окраской и габитусом, занимая разные 
экологические ниши.

На ПП 1-го типа подтверждено обитание 
9 видов дождевых червей (табл. 5). Биотопи-
ческое видовое богатство 2–6 видов. Состав 
доминантов разнообразен: в зависимости от 
микроусловий в разных биогеоценозах доми-
нируют все отмеченные виды, за исключени-
ем D. veneta. 

На участках леса с небольшой сомкнуто-
стью древесного яруса (ПП 2-го типа) отме-

Таблица 6. Z-критерий и статистическая значимость различий общей численности дождевых червей, относительной 
численности видов, зоогеографических и морфо-экологических групп дождевых червей на пробных площадках 
двух типов

Виды, зоогеографические и 
морфо-экологические группы, 

численность

Общая числен-
ность

ПП 
1-го типа, 

p

ПП 
2-го 

типа, p
Z* Статистическая зна-

чимость

D. schmidti 199 0.43 0.57 −1.98 0.048
A. jassyensis 153 0.66 0.34 3.96 <0.0001
D. nassonovi 112 0.68 0.32 3.81 0.00014
D. attemsi 68 0.87 0.13 6.10 <0.0001
H. patriarhalis 113 1.00 – – –
A. trapezoides 52 0.92 0.08 6.06 <0.0001
A. handlirshi 12 1.00 – – –
D. tellermanica 10 – 1.00 – –
D. veneta 13 1.00 – – –
O. lacteum 32 1.00 – – –
M. phosphoreus 26 – 1.00 – –
Общая численность 790 0.68 0.32 10.12 <0.0001
Крымско-кавказский 311.00 0.52 0.48 0.71 n.s.
Средиземноморский 359.00 0.83 0.17 12.51 <0.0001
Восточноевро-азиатский 10.00 – 1.00 – –
Космополит 110.00 0.73 0.27 4.82 <0.0001
Собственно почвенные 0.66 0.34 597.00 7.82 <0.0001
Норники 0.68 0.32 112.00 3.81 0.00014
Почвенно-подстилочные 1.00 – 13.00 – –
Подстилочные 0.87 0.13 68.00 6.10 <0.0001
Полиморфные 0.43 0.57 199.00 −1.98 0.048

Примечание: z = (p–0.5)/σ, σ = √(0.5(1–0.5)/N.
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чены 7 видов. В таксоценах от 1 до 4 видов 
дождевых червей. В большинстве проб доми-
нирует D. schmidti.

Сравнение выборок с помощью Z-test по-
казало значимые различия между таксоцена-
ми дождевых червей двух типов площадок по 
всем изучаемым параметрам, за исключени-
ем относительной численности крымско-кав-
казских видов (табл. 6). Положительные 
значения Z-test с высокой статистической 
значимостью получены для общей численно-
сти дождевых червей, относительной числен-
ности D. attemsi, A. trapezoides, A. jassyensis, 
D. nassonovi, зоогеографических групп со 
средиземноморским и космополитным типом 
ареала и видов, относящихся к собственно 
почвенной, подстилочной и норной формам. 
Все перечисленные виды и морфологические 
и зоогеографические группы полнее пред-
ставлены на ПП 1-го типа. На площадках 
2-го типа достоверно выше относительная 
численность D. schmidti, и, соответственно, 
относительная численность полиморфной 
группы, о чем свидетельствуют отрицатель-
ные значения Z-теста и значение р≤0.05.

Таким образом, нулевая гипотеза об от-
сутствии различий относительной численно-
сти видов, большинства зоогеографических и 
морфо-экологических групп дождевых чер-
вей на двух типах площадок была отвергнута.

Изучение относительной численности 
(частоты) и встречаемости видов, хорологи-
ческих и морфологических групп позволяет 
сделать выводы о распределении дождевых 
червей в пределах изученных биогеоценозов 
(рис. 1). Виды, особенно требовательные к 
влажности среды обитания – H. patriarhalis 
и D. veneta отмечены исключительно на ПП 
1-го типа, как и два других вида – A. handlirshi 
и O. lacteum (рис. 1 а, б). Встречаются чаще 

и составляют большую долю в общей чис-
ленности на ПП 1 типа D. mariupolienis, D. 
attemsi и A. trapezoides.

Неморально-степной D. tellermanica, бла-
годаря наличию диапаузы, хорошо приспо-
собленный к перенесению неблагоприятных 
гидротермических условий, и собственно 
почвенный M. phosphoreus зарегистрированы 
нами только на ПП  2-го типа (рис. 1 а, б).

На ПП 2-го типа значительно ниже отно-
сительная численность и встречаемость сре-
диземноморских видов (рис. 1 в, г). Распре-
деление космополитов более агрегировано 
– они встречаются реже, но большей числен-
ностью. Как известно, большинство космо-
политных видов дождевых червей характери-
зуются поведенческой стратегией избегания 
неблагоприятных факторов среды. 

У собственно почвенных видов при 
уменьшении сомкнутости древесного яру-
са (ПП 2-го типа) сокращается относитель-
ная численность, тогда как встречаются они 
примерно в том же количестве проб (рис. 1 
д, е). У норников и, особенно, подстилочных 
видов, уменьшаются оба показателя. Поли-
морфный D. schmidti несколько более обилен 
на ПП 2-го типа, хотя встречаемость его оста-
ётся прежней. Представитель почвенно-под-
стилочной морфо-экологической группы от-
мечен исключительно на ПП 1-го типа.

Синэкологические индексы, рассчитан-
ные для таксоценов дождевых червей, пока-
зали их значительную вариабельность (рис. 
2, табл. 7).

При коэффициенте вариации до 10% из-
менчивость слабая, при 11–25% – средняя, 
более 25% – сильная [Лакин, 1980]. У всех 
расчётных значений, за исключением индек-
са Пиелу (ПП 1-го типа), отмечена сильная 
изменчивость. В целом, варьирование индек-

Пробные площадки Шеннона Симпсона Пиелу Общая численность 
дождевых червей

Видовое 
богатство

ПП 1-го типа 27.27 35.73 16.59 59.2 31.2

ПП 2-го типа 75.47 43.24 59.07 53.2 43.2

Аппросимативный F-Test 5.40 1.40 9.89 0.85 1.79

Таблица 7. Коэффициент вариации синэкологических характеристик популяций дождевых червей на пробных 
площадках двух типов и результаты аппросимативного   F-теста (dF=71, p≤0.05) для коэффициентов вариации
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Рис. 1. Относительная численность (частота) и встречаемость видов (а, б), зоогеографических групп (в, г) и жиз-
ненных форм (д, е) дождевых червей на пробных площадках двух типов.

Рис. 2. Коэффициенты биоразнообразия (индекс Шеннона), доминирования (индекс Симпсона) и выравненности 
(индекс Пиелу) и видовое богатство дождевых червей на пробных площадках двух типов.
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сов Шеннона, Симпсона и Пиелу в 1.2–3.6 
раза выше на ПП 2-го типа, что косвенно 
свидетельствует о большей вариабельности 
условий микроместообитаний на участках 
с меньшей сомкнутостью древесного яруса. 
Сравнение двух коэффициентов вариации по-
казывает, что различия в общей численности 
и индексах доминирования менее 1.5, то есть 
недостоверны [Forkman, 2005]. Значения ап-
просимативного F-теста для индексов Шен-
нона, Пиелу и видового богатства достоверно 
указывают на существенные различия коэф-
фициентов вариации синэкологических ха-
рактеристик у таксоценов дождевых червей 
площадок разного типа.

Изучение зависимости характеристик 
фауны и населения дождевых червей от аб-
солютных значений изученных параметров 
верхних горизонтов дерново-карбонатных 
почв (0–20 см) в одномерной Anova на пло-
щадках двух типов не выявило ни одной пары 
зависимых переменных. Близка к достовер-
ной (F=2.5, p=0,07) только зависимость отно-
сительной численности O. lacteum от содер-
жания гумуса в почве.

Заключение
В настоящее время на отдельных лесных 

участках Черноморского побережья россий-
ской части Кавказа наблюдается естествен-
ное возобновление самшита, как следствие 
реализации почвенного банка семян. Иссле-
дованные пробные площадки можно разде-
лить на два типа – первые, в пределах кото-
рых самшит возобновляется более успешно, и 
вторые, на которых всходы совсем не зареги-
стрированы, или их количество не превыша-
ет нескольких единиц. Наиболее интенсивное 
прорастание семян отмечено на затенённых 
участках леса с высокой сомкнутостью крон 
деревьев верхнего яруса и небольшим об-
щим проективным покрытием травянистых 
и кустарничковых видов растений. На освет-
лённых участках леса с общим проективным 
покрытием 70–100% возобновление самшита 
практически отсутствует. 

Почвенные показатели лесных экосистем 
в настоящее время почти не оказывают вли-
яния на прорастание семян и приживаемость 
всходов B. sempervirens. Свойства дерно-

во-карбонатных почв остаются благоприят-
ными для дальнейшего развития самшитни-
ков. Стабильность почвенной системы может 
являться причиной того, что не установлено 
значимых различий между средними значе-
ниями изученных показателей, характери-
зующих ПП различного типа. Но возможно 
отсутствие достоверных различий связано 
и с высоким пространственным варьирова-
нием почвенных показателей, характерным 
для горных лесных экосистем. Тем не менее, 
намечающиеся тенденции увеличения био-
логической и ферментативной активности 
почв, содержания гумуса (следствие разрас-
тания напочвенного покрова и формирования 
дерновых горизонтов) в более долгосрочной 
перспективе могут привести к определённым 
изменениям почвенных параметров и требу-
ют дальнейшего изучения.

Высокая изменчивость численности и ви-
дового состава дождевых червей, отмечен-
ная на обоих типах площадок, на наш взгляд, 
является отражением мозаичности условий 
микроместообитаний, что характерно для 
горного рельефа с выраженной сезонной 
динамикой выпадающих осадков. Косвенно 
подтверждает переменный режим расходова-
ния влаги преобладание в видовом богатстве 
видов со средиземноморским типом ареала и 
представителей собственно почвенной мор-
фо-экологической группы.

На участках леса с большей всхожестью 
самшита многочисленны влаголюбивые 
дождевые черви и редкие для России так-
соны со средиземноморским типом ареала, 
из морфо-экологических групп – виды, пи-
тающиеся на поверхности почвы. Высокие 
индексы биоразнообразия и выравненности, 
на наш взгляд, свидетельствуют о благопри-
ятном для дождевых червей гидротерми-
ческом режиме. Там, где самшит почти не 
возобновляется, распределение космополит-
ных видов агрегировано, встречаются моно-
доминантные таксоцены, выше вариабель-
ность синэкологических индексов. Только 
здесь отмечен восточноевро-азиатский вид, 
адаптированный к перенесению засушливо-
го периода. 

Значимые различия между фауной и на-
селением дождевых червей на площадках с 
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высокой и низкой численностью всходов сам-
шита, по нашему мнению, отражают общие 
топические преференции большинства видов 
дождевых червей и самшита вечнозелёного, 
тяготеющих к затенённым местообитаниям 
ввиду их большей влажности и защищённо-
сти от инсоляции.
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DYNAMICS OF FOREST ECOSYSTEM COMPONENTS IN 
THE BLACK SEA COAST OF THE CAUCASUS AGAINST THE 
BACKGROUND OF BOXWOOD DESTRUCTION AS A RESULT 

OF CYDALIMA PERSPECTALIS WALKER (LEPIDOPTERA, 
CRAMBIDAE) INVASION

© 2023 Rapoport I.B., Gorobtsova O.N.*, Chadaeva V.A., Tembotov R.H., Gedgafova 
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The situation when the invasion of one species indirectly leads to ecosystem consequences of a larger scale 
is considered. The work was carried out in the relict ecosystem of Colchis, the flora and fauna of which was 
formed more than 15 million years ago. Disappearance of boxwood, the edifier of Colchian ecosystems, in 
the short term has not led to a significant change in soil characteristics. The succession of plant communities 
was expressed by an increase in vegetation cover of native plant species under the active introduction of 
alien species. The rates of seed regeneration of boxwood decreased, especially in the areas with low density 
of tree canopy. The study of the distribution of earthworms showed the general topical preferences of box-
wood sprouts and most species of large soil oligochaetes that prefer shaded stations and moistened habitats.

Key words: South-Western Caucasus, invasion, boxwood, forest ecosystem succession, sod-carbonate 
soils, earthworms.
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В статье представлены результаты изучения натурализации растений экспозиции флоры Кавказа в 
Главном ботаническом саду РАН (г. Москва). Для выявления признаков, способствующих потенци-
альному успеху инвазии, проведено сравнение натурализовавшихся и ненатурализовавшихся видов. 
Из преднамеренно интродуцированных в течение 76 лет 1246 таксонов успешно натурализовались 57 
видов (4.5%), а реально «сбежали» за пределы экспозиции 12 видов (менее 1%). Расселению устой-
чивых неприхотливых растений способствовало ослабление ухода за коллекциями в 1990-х гг. После 
проведённой в 2020 г. ревизии ещё 17 видов перешли в фазу натурализации. Наибольшую степень на-
турализации проявили виды семейств Apiaceae и Boraginaceae. Естественное возобновление отмечено у 
440 видов, причём наибольшее количество натурализовавшихся таксонов (19%) относится к растениям, 
возобновляющимся как вегетативно, так и самосевом, тогда как среди размножавшихся только само-
севом натурализовалось 16% видов, а среди распространяющихся вегетативным способом – только 
6%. В наибольшей степени приспособились к условиям г. Москвы представители субальпийского 
высокотравья и лесных сообществ Кавказа. Ни один вид, приуроченный к полупустыням, аридным 
редколесьям, нагорно-ксерофитным сообществам, степям, альпийским лугам, высокогорным скалам и 
осыпям и субтропическим лесам Колхиды и Талыша не стал инвазионным. Среди натурализующихся 
растений преобладали короткокорневищные и длиннокорневищные многолетние травянистые расте-
ния. Не получило подтверждения распространённое мнение о трудности интродукции эндемичных 
растений. По доле натурализующихся видов они незначительно уступали широкоареальным видам, 
а по числу высокоинвазионных и инвазионных – превосходили их. Выявлен комплекс признаков, 
позволяющий прогнозировать высокую вероятность трансформации преднамеренно интродуциро-
ванных видов растений в инвазионные. Результаты анализа инвазионной активности видов Кавказа 
будут использованы для предотвращения введения в культуру агрессивных чужеродных растений и 
разработки научно обоснованного подхода к экспонированию растений. 

Ключевые слова: чужеродные растения, натурализация, флора Кавказа, Главный ботанический 
сад, Москва. 
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Введение
Преднамеренная интродукция растений 

резко возросла за последние два столетия и 
не проявляет признаков замедления. По по-
следним данным, в Европе зарегистрировано 
4139 натурализовавшихся растений, что на 
390 таксонов (или 9.6%) больше по сравне-
нию с инвентаризацией, проведённой в 2000-
х гг. в рамках проекта DAISIE [Pyšek et al., 
2022]. Знание основ инвазионной биологии 
необходимы работникам интродукционных 
учреждений для предотвращения введения 
в культуру потенциально агрессивных чу-

жеродных растений [Виноградова, 2015]. В 
настоящее время 51% всех известных видов 
сосудистых растений в мире выращиваются в 
частных или ботанических садах, а чаще и в 
тех, и в других [van Kleunen et al., 2018]. Не-
предвиденным последствием интродукции 
многих тысяч растений стала их последую-
щая натурализация и внедрение в естествен-
ные растительные сообщества. Выявлено, что 
те натурализовавшиеся виды, которые выра-
щивались в частных или ботанических садах, 
натурализовались в большем числе регионов 
земного шара, чем виды, которые никогда не 
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культивировались. Виды, интродуцирован-
ные в садоводческих целях, натурализуются 
быстрее, чем чужеродные виды, интродуци-
рованные другими путями [van Kleunen et al., 
2018].

Создание ботанических садов историче-
ски было обусловлено потребностями эконо-
мической ботаники и декоративного садовод-
ства. В настоящее время эта роль снижается, 
и стратегией ботанических садов становится, 
в первую очередь, глобальное сохранение 
естественного биоразнообразия [Havens et 
al., 2006]. Задача по сохранению биоразноо-
бразия в Aichi Biodiversity Target 9 сформу-
лирована жёстко: «Инвазионные чужеродные 
виды и пути их проникновения в естествен-
ные сообщества должны быть идентифи-
цированы и подвергнуты ранжированию по 
степени приоритетности. Наиболее угрожа-
ющие (агрессивные) виды должны жёстко 
контролироваться или уничтожаться, а меры 
по контролю путей распространения таких 
видов для предотвращения их интродукции 
и натурализации должны быть разработаны и 
приняты» [цит. по: Виноградова, 2012]. 

В связи с этим в настоящее время приори-
тетом является установление характеристик 
видов, которые способствуют потенциально-
му успеху инвазии [Виноградова и др., 2012; 
Куклина и др., 2015; Яценко, Виноградова, 
2018; Швецов, 2020]. Однозначного объясне-
ния причин того, почему чужеродные виды 
более обильны в регионах вторичного ареала, 
чем в регионах естественного ареала, до сих 
пор нет [Виноградова и др., 2010]. Именно 
в ботанических садах, как очагах первичной 
преднамеренной интродукции, необходимо 
тщательно изучать тенденцию к натурализа-
ции выращиваемых растений и выявлять по-
лезные и негативные свойства интродуциро-
ванных видов [Богачёв и др., 2022; Харкевич, 
1966]. Определение опасности инвазионных 
видов растений и предотвращение их рас-
пространения позволит сократить затраты 
на борьбу с последствиями этого процесса 
[Miller et al., 2006; Burt et al., 2007; Хорун, 
2011; Roberts et al., 2011; Файвуш, Таманян, 
2014; Виноградова и др., 2015].

К одним из наиболее агрессивных и опас-
ных инвазионных видов относятся расте-

ния кавказского происхождения Heracleum 
sosnowskyi Manden. и H. mantegazzianum 
Sommier & Levier [Pyšek et al., 2007; Дге-
буадзе, 2014; Петрова, 2015; Захожий и др., 
2022]. В настоящий момент среди чужерод-
ных видов Московского региона, включаю-
щего г. Москву и Московскую область, доля 
растений с кавказским ареалом составляет 
1.6% [Майоров и др., 2020]. Поэтому край-
не важным является понимание процессов 
натурализации именно видов горных систем 
Кавказа, как района со схожими со Средней 
Россией климатическими условиями. 

В Главном ботаническом саду РАН (г. Мо-
сква) создание ботанико-географических экс-
позиций отдела природной флоры началось 
в 1945 г. Предполагалось возможно более 
полно представить различные элементы рас-
тительности всей страны. Изначально экспо-
зиция флоры Кавказа была создана на рав-
нинной территории, а затем в 1974–1975 гг. её 
перенесли на другой участок, где были сфор-
мированы равнинная лесная и горная части. 
Исходный материал для экспозиции поступал 
практически из всех флористических райо-
нов и с различных высотных поясов Кавказа. 
Часть видов была выращена из семян, посту-
пивших по Делектусу, в том числе из ботани-
ческих садов. На экспозиции произрастали 
растения из всех основных растительных со-
обществ Кавказа: горных лиственных и хвой-
ных лесов, аридных редколесий, низинных 
и предгорных субтропических колхидских и 
талышских лесов, субальпийских редколесий 
и стлаников, субальпийских лугов, высоко-
горных альпийских лугов и ковров, субаль-
пийского высокотравья, интразональных по-
слелесных и приречных лугов, представители 
степной, петрофитной, нагорно-ксерофитной 
и прибрежно-водной растительности [Бота-
нико-географические экспозиции…, 2007].

В первые годы создания экспозиции фло-
ры Кавказа происходило быстрое накопле-
ние растительного материала. Так, к 1961 г. 
коллекция уже включала 763 образца. При 
переносе экспозиции в 1974 г. не удалось со-
хранить 343 образца. Однако, уже к 1988 г. 
коллекционный фонд достиг максимально-
го значения за все годы исследований – 887 
образцов. В 1990-х гг. уход за растениями 
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существенно сократился, прекратились регу-
лярные экспедиции. В результате, за период 
1991–2004 гг. было утеряно 678 образцов, в 
основном, высокодекоративных и нуждаю-
щихся в особой агротехнике растений.

Многолетний опыт наблюдений и осла-
бление ухода за экспозицией в последние 
несколько десятилетий позволяют сделать 
обоснованный вывод об устойчивости остав-
шейся части преднамеренно интродуциро-
ванных растений в климатических условиях 
г. Москвы и повышает ценность коллекции 
растений Кавказа для изучения инвазионного 
процесса.

Цель настоящей работы – выявление осо-
бенностей биологии, экологии и таксономии 
растений флоры Кавказа, определяющих ин-
вазионный потенциал видов в климатических 
условиях г. Москвы.

Материалы и методика
Наблюдения за живыми растениями на 

экспозиции Кавказа и в питомнике отдела 
флоры проводились в 2014–2021 гг. Учтены 
данные, приведённые в монографиях «Иллю-
стрированный каталог растений, дичающих 
в ботанических садах Москвы» [Майоров и 
др., 2013] и «Спонтанная флора территории 
Главного ботанического сада как отражение 
динамики внедрения чужеродных видов рас-
тений в естественные экосистемы» [Виногра-
дова и др., 2020]. Со времени создания спи-
ска спонтанной флоры территории Главного 
ботанического сада [Виноградова и др., 2020] 
выявлено ещё 17 таксонов, демонстрирую-
щих высокий риск реализации инвазионного 
потенциала.

В комплексный анализ (по таксономии, 
жизненным формам, площади естественного 
ареала и др.) включено 1246 таксонов (2805 
образцов) из 432 родов, относящихся к 106 
семействам. Эти таксоны разделены на две 
группы – натурализовавшиеся в Главном бо-
таническом саду РАН и не натурализовавши-
еся, то есть не сформировавшие спонтанные 
популяции. Натурализовавшиеся виды разде-
лены на 4 группы по их инвазионному потен-
циалу.

В оценке инвазионного потенциала на-
турализовавшихся видов мы опирались на 

классификацию европейских ботанических 
садов [Sharing information…, 2022]. Статус 1 
присвоен чужеродным видам, массово рас-
пространённым как на территории ГБС РАН, 
так и за его пределами, статус 2 – видам, ак-
тивно расселяющимся по территории ГБС, не 
занятой коллекцией, статус 3 – видам, сфор-
мировавшим локальные спонтанные популя-
ции вне коллекции, а в случае вегетативного 
разрастания – устойчивые клоны, утратив-
шие физическую связь с материнскими рас-
тениями, статус 4 – видам, хотя бы единожды 
отмеченным вне коллекционного участка. 

В группу натурализовавшихся не включе-
ны растения (383 вида), которые самовозоб-
новляются на экспозиции, но не проявляют 
склонности к дальнейшему расселению. Не 
включены также виды, которые натурали-
зуются в границах ГБС РАН на других экс-
позициях (флоры Европы, дендрария, деко-
ративных растений и на производственной 
территории), но на кавказской коллекции не 
дичали.

При анализе влияния жизненной формы 
на адаптационные возможности растений, 
использована классификация жизненных 
форм (с некоторыми изменениями), приня-
тая в научном издании «Растения природ-
ной флоры Главного ботанического сада…» 
[Растения…, 2013]. Изученные виды отнесе-
ны к 16 биоморфологическим группам, при-
чём многолетние травянистые растения по 
способности к вегетативному размножению 
разделены на 3 группы – вегетативно-под-
вижные, вегетативно-малоподвижные и веге-
тативно-неподвижные.

При анализе распространения растений 
мы подразделили виды на 3 категории: ши-
рокоареальные, узкоареальные и эндемики. 
Под широкоареальными понимали виды, 
распространённые на нескольких материках 
в пределах одной или нескольких смежных 
природных зон; под узкоареальными – рас-
пространённые на части материка; к группе 
эндемиков отнесены виды, приуроченные к 
кавказскому региону.

Ботанико-географические районы при-
няты в соответствии с Проектом «Конспек-
та флоры Кавказа» [Меницкий, 1991]. Но-
менклатура семейств и видов приведена в 
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соответствии с базой данных World Checklist 
of Vascular Plants (WCVP) [The World 
Checklist, 2022]. Подтверждающие гербарные 
сборы хранятся в Гербарии ГБС РАН [MHA]. 

Результаты и их обсуждение
Из испытанных за 76 лет на экспозиции 

Кавказа 1246 таксонов проявили выражен-
ную способность к натурализации в услови-
ях ГБС РАН только 57 видов (4.5%). Реально 
за пределы экспозиции «сбежали» 12 видов, 
имеющие 1 и 2 категорию статуса, то есть це-
нотический барьер преодолело менее 1% от 
всех испытанных видов. За границы ГБС РАН 
ни один преднамеренно интродуцированный 
вид не вышел. Таким образом, наши данные 
не подтверждают гипотезу, известную как 
«правило 10» [Kühn et al., 2004], согласно ко-
торой только 10% чужеродных видов, прео-
долевших один из барьеров, преодолевают 
следующий барьер. Экологический и репро-
дуктивный барьеры преодолевает большая 
часть преднамеренно интродуцированных 
растений, поскольку  коллекция собирается 
целенаправленно и много внимания уделя-
ется подбору устойчивых видов. Напротив, 
ценотический барьер преодолевает меньше 
10% самовозобновляющихся растений, по-
скольку сотрудники ГБС РАН контролируют 
расселение этих видов агротехническими ме-
тодами. По всей вероятности, «правило 10» 
касается только непреднамеренно интроду-
цированных растений, и в интродукционных 
учреждениях оно не действует. 

За время существования экспозиции наи-
большее количество образцов привезено из 
районов Центрального и Западного Кавказа, 
Западного, Южного и Центрального Закавка-
зья. Натурализовавшиеся растения практиче-
ски без потерь пережили перенос экспозиции 
в 1974 г., а в 1990-е гг. получили возможность 
активно распространяться. В настоящее вре-
мя 66 образцов 57 видов (29%) из 229 образ-
цов, культивируемых на экспозиции, относят-
ся к успешно натурализовавшимся (рис. 1).

Натурализовавшиеся образцы, в основ-
ном, привезены из Центрального и Западного 
Кавказа (рис. 2), поэтому особое внимание 
по контролю расселения нужно уделять об-
разцам именно этого происхождения. Так-
же существенная доля натурализовавшихся 
на экспозиции образцов (15%) имеет своим 
источником не природные сообщества, а по-
лучена из других ботанических садов. Это 
ещё раз подтверждает гипотезу о том, что 
фактором, сокращающим продолжитель-
ность лаг-фазы, является преднамеренная 
интродукция растений из вторичного ареала 
вида, где уже произошёл отбор генотипов, 
приспособленных к новым условиям произ-
растания.

На основе собственных полевых наблюде-
ний за растениями экспозиции флоры Кавка-
за и обобщения литературных данных нами 
выявлено 57 видов, демонстрирующих при-
знаки инвазионности. 

К высокоинвазионным растениям (статус 
1) отнесён один вид – Heracleum sosnowskyi 

Рис. 1. Многолетняя динамика изменения численности образцов в коллекции: всех изученных – А, из них впо-
следствии натурализовавшихся – В.
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Manden., привезённый в 1949 г. из Кабарди-
но-Балкарии (Эльбрусский район, ущелье 
Адыр-су). Образец образует массовый само-
сев на экспозиции и уходит за её пределы, 
но на прилегающую к ботаническому саду 
территорию наши растения не вышли. Источ-
ником расселяющейся по Московской обл. 
популяции являются растения, интродуциро-
ванные не непосредственно с Кавказа, а «сбе-
жавшие» из сельскохозяйственной культуры 
в 1980-е гг. В настоящее время растения на 
экспозиции строго контролируются и не до-
пускаются до плодоношения. 

В группу инвазионных растений со ста-
тусом 2 отнесено 11 видов. В последние 

Рис. 2. Пункты сбора исходного материала (ЗП – Западное Предкавказье; ВП – Восточное Предкавказье; ЗК – 
Западный Кавказ; ЦК – Центральный Кавказ; ВК – Восточный Кавказ; СЗЗ – Северо-Западное Закавказье; ЗЗ – 
Западное Закавказье; ЦЗ – Центральное Закавказье; ВЗ – Восточное Закавказье; ЮЗЗ – Юго-Западное Закавказье; 
ЮЗ – Южное Закавказье; Т – Талыш). 

годы проявляют себя как злостные сорня-
ки и образуют монодоминантные заросли 
Chaerophyllum aureum L., Symphytum asperum 
Lepech. и Cephalaria gigantea (Ledeb.) Bobrov. 
(рис. 3). Из-за высокой отавности (способно-
сти побегов быстро отрастать) применение 
частых скашиваний практически не останав-
ливает их активное распространение. Рассе-
лились по всей экспозиции и местами обра-
зуют плотные заросли Galega orientalis Lam. 
и Telekia speciosa (Schreb.) Baumg. Под поло-
гом леса образовали устойчивые популяции 
Allium paradoxum (M.Bieb.) G.Don, Cardamine 
quinquefolia (M.Bieb.) Schmalh., Phedimus 
stolonifer (S.G.Gmel.) ‘t Hart, Symphytum 
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caucasicum M.Bieb. и Scopolia caucasica 
Kolesn. ex Krayer. Активно распространяется 
Primula vulgaris Huds., местами ее проектив-
ное покрытие достигает 70%.

К группе инвазионных видов со статусом 3 
отнесено 28 видов. Помимо ранее указанных 
[Виноградова и др., 2020], отмечено ещё 6 так-
сонов, активно захватывающих территорию 
на экспозиции. Как злостный корневищный 
сорняк проявляет себя Aristolochia clematitis 
L., ежегодно на разреженных местах отмеча-
ются густые всходы и разновозрастные само-
севные экземпляры Philadelphus coronarius 
L., активно разрастается вегетативно и об-
разует сплошные заросли Cornus sanguinea 
subsp. australis (C.A. Mey.) Jav., расселяется 
самосевом и местами образует плотные коло-
нии Pimpinella rhodantha Boiss., активно рас-
селяются в питомнике Digitalis ciliata Trautv 
и Verbascum phoeniceum L. 

К группе растений, хотя бы единожды от-
меченных вне коллекционных участков (ста-
тус 4) отнесено 17 видов, из них 11 видов 
(возможно, в связи с изменением климата) по-
вышают инвазионную активность в послед-
нее время. Ежегодно расселяются самосевом 

Alcea rugosa Alef., Echinops sphaerocephalus 
L., Laser trilobum (L.) Borkh., Papaver orientale 
L., Quercus macranthera Fisch. & C.A. Mey. 
ex Hohen., Primula veris subsp. macrocalyx 
(Bunge) Lüdi, Scabiosa columbaria L., Scabiosa 
ochroleuca L. Активное распространение от-
мечено у Ornithogalum boucheanum (Kunth) 
Asch., Polygonatum glaberrimum K.Koch и 
Viola somchetica K.Koch. 

Необходимо отметить, что некоторые кав-
казские виды, испытанные на других экспо-
зициях ГБС РАН (в дендрарии, на экспозиции 
декоративных растений, флоры Европы и на 
производственной территории), проявляют 
там более высокую инвазионную активность, 
тогда как на экспозиции флоры Кавказа не 
расселяются. К таковым относятся: Hyper-
icum androsaemum L., Carpinus betulus L., 
Prunus avium (L.) L., Prunus cerasifera Ehrh., 
Euphorbia cyparissias L., Fragaria viridis 
Weston, Clematis vitalba L., Circaea lutetiana 
L., Ligustrum vulgare L., Mespilus germanica L., 
Rhamnus imeretina Booth ex G.Kirchn. Это мы 
объясняем не столько случайными факторами 
(болезни, ошибки в агротехнике и кража рас-
тений), сколько различным географическим 

Рис. 3. Популяции натурализовавшихся растений кавказской экспозиции с проективным покрытием более 90%, 
угрожающие аборигенным и культивируемым видам: A – Petasites albus, B – Aristolochia clematitis, C – Dipsacus 
pilosus, D – Symphytum asperum и Chaerophyllum aureum, E – Primula vulgaris, F – Pimpinella rhodantha, G – Cicerbita 
macrophylla.
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происхождением образцов. Подтверждается 
гипотеза, что инвазионный потенциал явля-
ется не свойством вида, а свойством опреде-
лённого генотипа. И далеко не все генотипы 
того или иного вида обладают высоким инва-
зионным потенциалом.

Проведён комплексный анализ видов экс-
позиции флоры Кавказа по их таксономиче-
скому положению, долголетию в культуре, 
способности к размножению, эколого-цено-
тической приуроченности, жизненной форме 
и естественному ареалу. 

Таксономическое положение. В таксоно-
мическом спектре всей группы преднамерен-
но интродуцированных видов наиболее ши-
роко представлены семейства Asteraceae (139 
видов), Lamiaceae (88), Fabaceae (77), Poaceae 
(75), Rosaceae (70), Apiaceae (49), Ranuncula-
ceae (48), Asparagaceae (47), Caryophyllaceae 
(45), Amaryllidaceae (38). Высокое положение 
семейств Fabaceae и Poaceae обусловлено их 
привлекательностью для интродукции в ка-
честве кормовых растений. Самыми много-
численными являются роды Campanula (30 
видов), Iris (28), Allium (24), Sorbus (18), As-

tragalus (16), Festuca (16), Dianthus (15), Or-
nithogalum (15), Primula (15), Psephellus (15), 
что свидетельствует о существенной декора-
тивной направленности интродукционных 
работ.

В таксономическом спектре группы нату-
рализовавшихся видов семейство Asteraceae 
(4 вида), понижает статус до 2 места и делит 
его с семейством Asparagaceae (4), а ведущую 
роль играют семейства Apiaceae и Caprifo-
liaceae (по 5 видов) (рис. 4). Семействами с 
высокой представленностью натурализовав-
шихся видов являются Boraginaceae и Papav-
eraceae (по 3 вида), Amaryllidaceae, Brassica-
ceae, Campanulaceae,  Fabaceae, Geraniaceae, 
Lamiaceae, Malvaceae, Primulaceae, Rosaceae, 
Sapindaceae (по 2). Наиболее же агрессив-
ные таксоны (1, 2 статус) относятся к семей-
ствам Apiaceae и Boraginaceae (по 2 вида). 
Необходимо отметить, что таксономическое 
распределение натурализовавшихся видов 
экспозиции Кавказа существенно отличает-
ся от пропорций чужеродной флоры Европы 
[Pyšek et al., 2009], и таксономического рас-
пределения инвазионных видов флоры Сред-

Рис. 4. Соотношение не натурализовавшихся (А) и натурализовавшихся (В) видов экспозиции флоры Кавказа.
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ней России [Виноградова и др., 2010], где 
несомненным лидером является семейство 
Asteraceae. Высокое положение семейств 
Apiaceae и Boraginaceae объясняется тем, что 
одной из основных задач интродукционных 
работ был поиск высокоурожайных кормовых 
растений. Главные качества кормовых куль-
тур – большая зелёная масса, многоукосность 
и долголетие, эти же признаки присущи мно-
гим высокоинвазионным растениям. Самыми 
многочисленными родами среди натурали-
зовавшихся видов являются Symphytum (3), 
Acer, Allium, Campanula, Corydalis, Geranium, 
Heracleum, Primula, Scabiosa, Scilla (по 2).

Долголетие. Неоспоримым показателем 
устойчивости растений в культуре является 
длительность жизни, под которой мы под-
разумеваем общий возраст сменяющих друг 
друга поколений. Среди растений субаль-
пийского высокотравья отмечено наиболь-
шее число длительно культивируемых видов 
– 21% из них жили более 50 лет. Несколько 
уступали им представители лесов – имели 
продолжительность жизни более 50 лет 16% 
видов из данной группы (таблица). 

Высокую долговечность в культуре де-
монстрируют многие растения, приурочен-
ные к субальпийским редколесьям, а также 
к субтропическим лесам Колхиды и Талыша, 

из них произрастали более 50 лет – 14% и 
13% видов, соответственно. Длительно куль-
тивируемые виды отмечены среди растений 
субальпийских лугов, скал и осыпей лесно-
го пояса, прибрежно-водных и лугостепных 
растений – 5%, 5%, 4% и 3%, соответсвенно. 
Недолго удерживались в культуре растения из 
засушливых и высокогорных областей Кавка-
за, приуроченные к скальным и каменистым 
субстратам. Растения этих местообитаний, 
в основном, не переживали пятилетний воз-
раст, среди них отсутствуют виды, культиви-
руемые более 50 лет.

Размножение. Способность к размно-
жению, несомненно, является показателем 
успешного приспособления растений к новым 
условиям. За весь период исследований не 
размножались 373 вида (30% от изученных), 
из них переходило к цветению 138 видов. Раз-
множались только вегетативно 49 видов, 39 из 
них переходили к цветению, причём ни один 
вид из данной группы не стал инвазионным. 
Цвели и плодоносили 824 вида (66% от всех 
испытанных), из них больше половины (440 
видов) переходило к самовозобновлению: 103 
вида расселялись самосевом, 208 – вегетатив-
но, а 129 – распространялись и тем и другим 
способом. Причём из группы растений, воз-
обновлявшихся самосевом, натурализовалось 

Таблица. Длительность выращивания растений из разных эколого-ценотических групп

Эколого-ценотическая группа

Возраст, лет

до
 2

3–
5

6–
9

10
–1

9

20
–2

9

30
–3

9

40
–4

9

50
–5

9

60
–6

9

70
–7

5

Альпийские луга и ковры 8 8 6 16 8 1 3 0 0 0
Субальпийские луга 17 7 21 44 25 18 6 2 3 2
Высокогорные скалы и осыпи 24 17 24 48 16 4 0 0 0 0
Субальпийские леса и стланики 1 1 1 5 5 1 4 0 2 1
Субальпийское высокотравье 1 0 2 3 8 5 3 0 4 2
Скалы и осыпи лесного пояса 8 9 16 31 13 5 6 1 2 2
Леса 14 18 26 50 28 30 45 14 22 5
Лугостепи 17 11 17 32 22 4 10 3 1 0
Степи 14 9 20 35 12 12 6 0 0 0
Нагорные ксерофиты, полупустыни и аридные 
редколесья 50 45 26 36 19 5 3 0 0 0

Прибрежная и водная растительность 4 5 10 11 8 5 4 1 1 0
Субтропические леса Колхиды и Талыша 2 4 4 8 5 2 3 1 3 0
Луга 2 8 8 11 0 3 2 0 0 0
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16% видов, а среди распространяющихся веге-
тативным способом – только 6%. Особый ин-
терес представляют растения, способные раз-
множаться как вегетативно, так и самосевом. 
К группе с такой широтой репродуктивных 
стратегий относится наибольшее количество 
(19%) натурализовавшихся видов.

Все представители субальпийского высо-
котравья цвели и плодоносили в условиях г. 
Москвы, 5 из них расселялись самосевом, 2 
– естественно вегетативно, а 10 – возобнов-
лялись и тем и другим способом. Среди лес-
ных растений самовозобновление отмечено у 
55% видов, и по этому показателю они усту-
пали только растениям высокотравья (61%). 
Как и следовало ожидать, самовозобновление 
луговых и лугостепных видов было высоким 
– 50% и 50%, соответственно. Меньший ре-
продуктивный потенциал был свойственен 
растениям скал и осыпей лесного пояса, су-
бальпийских лугов, прибрежно-водным и 
степным растениям – самовозобновление 
отмечено у 44%, 41%, 39% и 36% видов, со-
ответственно. Наиболее слабое возобновле-
ние отмечено у растений альпийских лугов, 
высокогорных скальных видов, нагорных 
ксерофитов, видов субтропических и субаль-
пийских лесов – 34%, 23%, 23%, 21% и 14%, 
соответственно.

Эколого-ценотическая приурочен-
ность. Решающую роль в успешности нату-
рализации растений Кавказа в климатических 
условиях г. Москвы играла экотопическая 
приуроченность. Наибольшей долей нату-
рализовавшихся видов (32%) характеризо-
вались представители субальпийского высо-
котравья (рис. 5). В настоящее время именно 
растения высокотравья засоряют коллекцию, 
вытесняют как аборигенные, так и культиви-
руемые виды и, по сути, являются трудноис-
коренимыми сорняками.

Одной из главных причин того, что расте-
ния наиболее инвазионно-активной группы 
субальпийского высокотравья быстро захва-
тывают территорию во вторичном ареале и 
практически не склонны к расселению в рай-
оне естественного ареала, является их изоли-
рованное в климатическом отношении поло-
жение на родине. Высокотравье приурочено, 
как правило, к нижней части субальпийского 
пояса, где формируется в условиях умеренно 
холодного климата с достаточным увлажне-
нием и хорошо выраженным зимним перио-
дом с высоким снежным покровом, поэтому 
может произрастать на Кавказе только в уз-
ком диапазоне условий и не имеет возмож-
ности мигрировать как по высотному, так и 
по широтному градиенту из-за нарастающей 

Рис. 5. Соотношение не натурализовавшихся (А) и натурализовавшихся видов (В) в зависимости от типа место-
обитания. 1 – леса; 2 – нагорные ксерофиты, аридные редколесья и полупустыни; 3 – субальпийские луга; 4 – 
высокогорные скалы и осыпи; 5 – лугостепи; 6 – степи; 7 – скалы и осыпи лесного пояса; 8 – альпийские луга и 
ковры; 9 – прибрежная и водная растительность; 10 – луга; 11 – субтропические и горные леса Колхиды и Талыша; 
12 – субальпийское высокотравье; 13 – субальпийские леса и стланики.
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аридизации климата. Умеренно-континен-
тальные условия Средней полосы России с 
теплым, достаточно влажным летом и снеж-
ной, умеренно морозной зимой являются 
климатическим аналогом их природных ме-
стообитаний. Преодолевая экологический 
барьер посредством преднамеренной инт-
родукции, растения высокотравья получают 
возможность для активного расселения во 
вторичном ареале.

Значительная доля натурализовавшихся 
растений (12%) вышла из лесных местоо-
битаний Кавказа. Успешной натурализации 
прибрежно-водных и лугостепных видов 
способствовали аналогичные экологические 
факторы в условиях г. Москвы – среди них 
натурализовалось 8% и 7% видов, соответ-
ственно. Менее выраженной склонностью к 
агрессивному расселению характеризовались 
растения субальпийских лугов – натурали-
зовались только 2% видов данной группы. 
Что касается растений субальпийских лесов 
и скальных видов лесного пояса, только по 
одному виду из каждой группы натурализо-
вались в условиях г. Москвы. Большинство 
растений интразональных лугов Кавказа на-

тивно встречаются во флоре умеренной зоны, 
поэтому зафиксировать их дичание не пред-
ставляется возможным.

Распространению растений из засушли-
вых местообитаний, высокогорий, субтро-
пических экотопов и петрофитных форма-
ций препятствовала их приспособленность к 
определённой длине вегетационного периода, 
освещённости, количеству осадков, теплу и 
эдафической среде. Они не преодолевали эко-
логический барьер, требовали поддержания 
специфических условий культивирования и, 
как правило, не выдерживали конкуренции с 
мезофильными аборигенными видами. Хотя 
размножение тем или иным способом было 
отмечено у растений из всех изученных эко-
лого-морфологических групп, за всё время 
исследований ни один из видов, приурочен-
ных к нагорно-ксерофитным местообитани-
ям, полупустыням, аридным редколесьям, 
степям, альпийским лугам и коврам, высоко-
горным скалам и осыпям и субтропическим 
лесам Колхиды и Талыша не натурализовал-
ся.

Жизненные формы. За весь период на-
блюдений среди преднамеренно интродуци-

Рис. 6. Соотношение не натурализующихся (А) и натурализовавшихся (В) растений разных жизненных форм.
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рованных видов преобладали травянистые 
растения (81%), однако в настоящее время на 
экспозиции число травянистых видов только 
в 2 раза превышает число древесных. В груп-
пе древесных растений натурализовалось 10 
видов (0.8% от всех изученных). Среди мно-
голетних травянистых растений несколько 
большей активностью отличались вегетатив-
но-малоподвижные многолетники – среди 
них натурализовалось 23 вида (1.8% от всех 
изученных), из группы вегетативно-непод-
вижных и вегетативно-подвижных многолет-
ников натурализовалось 13 и 11 видов (1.0% 
и 0.9%), соответственно (рис. 6). Сходные ре-
зультаты получены при изучении натурализа-
ции гималайских растений в городах Кашми-
ра [Mehraj et al., 2018].

Самовозобновление было отмечено во 
всех группах жизненных форм, слабо возоб-
новляются только хвойные и вечнозелёные 
лиственные растения. Среди натурализовав-
шихся видов в настоящее время преобладают 
короткокорневищные (15 видов), длиннокор-
невищные многолетники (10), листопадные 
деревья и кустарники (7), стержнекорневые 
(7), луковичные многолетники (6) и двулет-
ники (5 видов). Из групп однолетних расте-
ний, вечнозелёных лиственных кустарников, 
корнеклубневых и клубнелуковичных расте-
ний ни один вид не натурализовался. Группу 
однолетних растений, в основном, составля-
ли сорные виды засушливых местообитаний, 
не представляющие явной ценности для ин-
тродукции, поддержание которых в культуре 
требовало ежегодного пересева, что сдержи-
вало их распространение в коллекции. Мно-
гие виды в условиях ботанического сада, где 
высока антропогенная нагрузка, не могут в 
полной мере проявить инвазионные свойства. 
Так, высокодекоративные растения, которых 
особенно много среди корнеклубневых, клуб-
нелуковичных и луковичных растений, не 
имеют возможности расселяться на экспози-
ции. 

Площадь естественного ареала. Прове-
дённый анализ распространения преднаме-
ренно интродуцированных видов показал, 
что несколько более устойчивыми являются 
широкоареальные виды, однако узкоареаль-
ные и эндемичные растения по этому показа-

телю уступали незначительно. Так, из груп-
пы широкоареальных высокоустойчивыми 
и устойчивыми было 81% видов, из узкоа-
реальных – 77%, из эндемичных – 74%. Из 
группы широкоареальных натурализовалось 
6% видов, из узкоареальных и эндемиков 
– 5% и 3% видов, соответственно. В наших 
исследованиях гипотеза о большей способ-
ности к колонизации видов, распространён-
ных в обоих полушариях, чем видов, с более 
ограниченным распространением [Smith, 
1981], подтверждается только частично, так 
как единственный высокоинвазионный вид - 
Heracleum sosnowskyi – является эндемиком. 
По доле высокоинвазионных и инвазионных 
(статус 1 и 2) группа эндемиков не уступает 
широкоареальным и узкоареальным видам 
– 1.1% против 1.0% и 0.9%, соответственно. 
Таким образом, распространённое мнение 
о трудности интродукции эндемичных рас-
тений в наших исследованиях не получило 
подтверждения. На результат их переселения 
влиял, прежде всего, эколого-ценотический 
фактор, а не эндемичность как таковая.

Заключение
Из преднамеренно интродуцированных за 

76 лет 1246 таксонов экспозиции флоры Кав-
каза успешно натурализовались на террито-
рии ГБС РАН – 57 таксонов (4.5%). Реально 
за пределы экспозиции «сбежали» 12 видов 
(менее 1%). Донорами натурализовавших-
ся образцов были, в основном, районы Цен-
трального и Западного Кавказа.

В отличие от спектра ведущих семейств 
преднамеренно интродуцированных видов 
(Asteraceae – Fabaceae – Poaceae), в таксоно-
мическом спектре натурализовавшихся видов 
семейство Asteraceae понижает статус до 2 
места и делит его с Asparagaceae, а ведущую 
роль играют Apiaceae и Caprifoliaceae. Наибо-
лее агрессивные таксоны относятся к семей-
ству Apiaceae и Boraginaceae. 

Репродуктивный барьер преодолело 66% 
видов. Самовозобновляются на экспозиции 
41% видов: только вегетативным способом 
возобновляются 6% видов, только семенным 
– 16% видов, а наибольшая доля приходится 
на виды, способные самовозобновляться как 
самосевом, так и вегетативно (19%).
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По ценотической приуроченности количе-
ство самовозобновляющихся видов снижает-
ся в ряду: виды субальпийского разнотравья 
(61%) → лесные (55%) → луговые → лу-
гостепные → скальные виды лесного пояса 
→ субальпийские луга → прибрежно-водные 
→ степные → альпийские луга → высокогор-
ные скалы и осыпи → растения засушливых 
мест → субтропические леса → субальпий-
ские леса. Количество натурализовавшихся 
видов также наиболее высоко среди предста-
вителей субальпийского высокотравья (32%) 
и лесов Кавказа (12%).

Древесные растения менее склонны к 
натурализации: инвазионными стало всего 
0.8% от преднамеренно интродуцированных 
древесных растений, тогда как у травянистых 
этот показатель почти в пять раз выше – 3.7%. 

Самовозобновление отмечено у видов 
всех жизненных форм, однако ни один вид 
не стал инвазионным среди однолетников, 
вечнозелёных лиственных кустарников, кор-
неклубневых и клубнелуковичных растений. 
Однолетние виды представлены в основном 
ксерофильными сорняками, которые в ус-
ловиях г. Москвы переходят к двухлетнему 
циклу развития. Высокодекоративные виды, 
которые преобладали среди корнеклубневых, 
клубнелуковичных и луковичных растений 
не имеют возможности спонтанно расселять-
ся из-за высокой антропогенной нагрузки. 

Наибольшее количество как устойчивых 
(81%), так и натурализовавшихся растений 
(6.2%) отмечено среди широкоареальных ви-
дов, однако гипотеза о большей способности 
к колонизации широкоареальных видов под-
тверждается только частично, так как един-
ственный высокоинвазионный вид является 
эндемичным, а в группе инвазионных видов 
со статусом 2 эндемики, широкоареальные и 
узкоареальные виды присутствуют в равных 
долях. Распространённое мнение о трудно-
сти интродукции эндемичных растений под-
тверждение не получило. 

Нередко инвазивность образцов одного 
вида разного эколого-географического про-
исхождения существенно различается. Эти 
данные поддерживают гипотезу о том, что 
инвазионный потенциал является характери-
стикой определённого генотипа, а не вида. 

Для снижения потерь времени и труда 
на борьбу с расселением агрессивных видов 
вслед за Heracleum sosnowskyi намечено со-
кращение площадей с последующим посто-
янным строгим контролем таких видов, как: 
Aristolochia clematitis, Cephalaria gigantea, 
Chaerophyllum aureum, Cicerbita macrophyl-
la, Dipsacus pilosus, Petasites albus, Symphy-
tum asperum и Telekia speciosa. Данные виды 
нельзя рекомендовать для использования в 
озеленении частных и общественных терри-
торий.

Вывод:
Наибольшую вероятность трансформации 

из преднамеренно интродуцированных рас-
тений в инвазионные имеют виды:

– диаспоры которых получены из других 
интродукционных учреждений, а не из есте-
ственного ареала;

– представители субальпийского высо-
котравья и лесного пояса гор Центрального и 
Западного Кавказа;

– представители семейств Apiaceae, Capri-
foliaceae, Asteraceae, Asparagaceae;

– короткокорневищные многолетние тра-
вянистые растения, способные самовозоб-
новляться как семенным, так и вегетативным 
способом.

Культивируемые растения, обладающие 
всем этим комплексом признаков, требуют 
повышенных мер контроля их расселения.
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The results of alien plant’s naturalization in the Caucasus flora exposition of the Main Botanical Garden 
of the Russian Academy of Sciences (Moscow) are presented. In order to identify the characters contributing 
to the potential success of invasion, the naturalized and nonnaturalized species were compared. Out of the 
1246 taxa have been intentionally introduced for 76 years, 57 species (4.5%) showed the ability to naturalize, 
while 12 species (less than 1%) actually “escaped” from the culture. The dispersal of resistant unpretentious 
plants was facilitated by the weakening of collection care in the 1990s. After the revision carried out in 2020, 
another 17 species have successfully naturalized. Apiaceae and Boraginaceae showed the highest degree of 
naturalization. Self- reproduction was observed in 440 species, and the greatest number of naturalized taxa 
(19%) belonged to plants that were reproduced both by vegetative propagation and by self-seeding, while 
among those propagated only by self-seeding, 16% of species were naturalized and among those propagated 
vegetatively, only 6%. Plants of subalpine tall grasses and forest communities of the Caucasus were the 
most adapted to the conditions of Moscow. None of the species confined to semi-deserts, arid sparse forests, 
upland xerophytic communities, steppes, alpine meadows, high-altitude rocks and screes and subtropical 
forests of Colchis and Talysh became invasive. Short-rooted and long-rooted perennial herbaceous plants 
prevailed among the naturalized plants. The widespread opinion about the difficulty of introducing endemic 
plants was not confirmed. In terms of the proportion of naturalized species, they were insignificantly inferior 
to wide range species, and superior to them in terms of the number of highly invasive and invasive species. 
The complex of characters that can predict a high probability of transformation of intentionally introduced 
plant species into invasive ones has been revealed. The results of the analysis of invasiveness of Caucasian 
species will be used to prevent the introduction of aggressive alien plants and to develop a scientifically 
based approach to plant exhibiting.

Key words: alien plants, naturalization, Caucasian flora, Main Botanical Garden, Moscow. 
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ОБНАРУЖЕНИЕ ГРЯЗЕВОГО КРАБА DYSPANOPEUS SAYI  
(S.I. SMITH, 1869) (BRACHYURA: XANTHOIDEA: PANOPEIDAE)  

В АЗОВCКОМ МОРЕ
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В августе 2022 г. в прибрежной зоне п-ова Казантип (бух. Шелковица) на северном побережье 
Керченского п-ова и в районе Аршинцевской косы (г. Керчь) впервые в водах европейской части 
России был обнаружен грязевой краб Dyspanopeus sayi (S.I. Smith, 1869). Нативный ареал этого 
вида располагается по всему атлантическому побережью Северной Америки, а инвазионный охва-
тывает прибрежные воды атлантического побережья Европы, северную часть Средиземного моря 
и западную часть Чёрного моря. Будучи обнаружен в Чёрном море у побережья Румынии в 2009 г., 
D. sayi за последние 10 лет значительно расширил область распространения в Азово-Черноморском 
бассейне. Наиболее вероятно распространение этого вида балластными водами судов, но нельзя ис-
ключить вариант колонизации из существующих районов вселения путём переноса личинок крабов 
с морскими течениями. Присутствие самок с икрой и разноразмерных особей краба может говорить 
о натурализации грязевого краба в прибрежных районах Азовского моря. D. sayi является активным 
видом-вселенцем, заселяющим переходные воды между континентальными водоёмами и морем. В 
связи с этим важно вести мониторинговые исследования распространения данного краба с целью 
прогноза последствий для местных видов и экосистем.

Ключевые слова: биологические инвазии, интродукция, Dyspanopeus sayi, Азовское море, Кер-
ченский пролив.

DOI: 10.35885/1996-1499-15-4-69-79

Введение
Исследование успешных инвазий помога-

ет понять, какие биологические особенности 
гидробионтов им способствуют, как и отку-
да происходит вселение и какие изменения в 
экосистемах происходят при натурализации 
видов в новых районах обитания.

Одним из успешных видов-вселенцев 
считается краб Dyspanopeus sayi (S.I. Smith, 
1869), который распространён практически 
по всему атлантическому побережью Север-
ной Америки и в данном регионе является од-
ним из наиболее многочисленных видов гря-
зевых крабов [Williams, 1984; Nizinski, 2003]. 
Впервые появление этого краба за пределами 
своего естественного ареала было отмечено 
в 1960 г. в Уэльсе (Великобритания) [Naylor, 
1960]. Вид успешно расселился как в при-
брежных акваториях Великобритании [Ingle, 
1980; Hayward, Ryland, 1995], так и у север-
ных берегов Франции и Нидерландов [Vaz et 

al., 2007]. В Средиземном море D. sayi отме-
чается с конца 1970-х гг. [Froglia, Speranza, 
1993; Mizzan, 1995]. В лагунах Венеции и Ма-
рано этот вид стал доминирующим [Mizzan, 
1995, 1998, 1999; Mizzan et al., 2005] и рас-
пространился вдоль Адриатического побере-
жья на юг Италии [ICES, 2005; Florio et al., 
2008]. В Чёрном море D. sayi впервые отме-
чен в 2009 г. у берегов Румынии [Micu et al., 
2010; Petrescu et al., 2010].

D. sayi – эвригалинный вид, обитающий 
в эстуариях, мелководных прибрежных водах 
и распреснённых морских акваториях с солё-
ностью до 17‰ [Dittel, Epifanio, 1982; Newell 
et al., 2007; Micu et al., 2010]. Кроме способ-
ности переносить значительные колебания 
солёности, этот вид толерантен к изменениям 
температуры. В колониях полихеты Filograna 
implexa из залива Барнкгат (атлантическое 
побережье США) крабы обнаружены летом 
при температуре 23 °С [Heck, Hambrook, 
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1991]. Планктонные личинки D. sayi разви-
ваются при температуре воды от 14 до 21 °С 
[Chamberlain, 1957]. Взрослые особи зака-
пываются на зимовку при температуре воды 
ниже 3 °С [Gibbons, 1984]. Данный вид гря-
зевого краба хорошо переносит абиотические 
загрязнения [Mizzan, 1999]. Благодаря этим 
эколого-физиологическим особенностям он 
легко адаптируется к условиям среды в но-
вых местах обитания, что, в свою очередь, 
позволяет ему колонизировать обширные ак-
ватории за пределами естественного геогра-
фического ареала.

Ни в восточной части Азово-Черномор-
ского бассейна, ни в водах европейской части 
России грязевой краб ранее не был встречен. 
В данном исследовании сообщается о пер-
вой находке взрослых экземпляров D. sayi в 
территориальных водах европейской части 
Российской Федерации (Керченский пролив, 
Азовское море).

Материал и методика
D. sayi обнаружен в августе 2022 г. во время 

полевых работ по изучению биологического 
разнообразия, проводящихся с 2010 г. в при-
брежной зоне п-ова Казантип (бух. Шелкови-
ца) на северном побережье Керченского    п-о-
ва (45°27ʹ13.9ʺ с. ш., 35°49ʹ7.8ʺ в. д) и с 2019 г. 
в районе Аршинцевской косы (45°15ʹ32ʺ с. ш., 
36°24ʹ55.3ʺ в. д.) (рис. 1) на глубинах от 0.5 до 
1.5 м. Лов производили ручным способом с 
использованием водолазного оборудования. 
В районе бух. Шелковица краб обнаружен в 
друзах мидии Mytilus galloprovincialis Lmk, 
1819. Бухта расположена на западном побере-
жье п-ова Казантип у границы Казантипского 
государственного природного заповедника в 
открытой прибрежной акватории Азовского 
моря. В момент сбора материала солёность 
воды в этом районе составила в среднем 12‰, 
температура воды – 27 °С. Массовые виды 
донной макрофауны представлены двуствор-

Рис. 1. Карта-схема районов обитания D. sayi в Мировом океане: красным цветом выделены районы обитания 
грязевого краба; жёлтым цветом – районы обнаружения в Азовском море.
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чатым моллюском M. galloprovincialis, дека-
подами: крабом-вселенцем Rhithropanopeus 
harrisii (Gould, 1841) и креветкой Palaemon 
adspersus Rathke, 1837. В районе Аршинцев-
ской косы D. sayi обнаружен среди скоплений 
полихеты Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 
1923) и на расположенных рядом участках с 
затопленными зарослями камыша. Данный 
район представляет собой эстуарную среду с 
солёностью в 16‰, слабым течением и раз-
нообразной средой обитания, включающей 
фрагменты бетонных конструкций, коряги, 
тростниковые заросли, илистое и песчаное 
дно, подвергающейся антропогенному воз-
действию. Температура воды на момент сбора 
материала составила 28 °С. Массовые виды 
донной макрофауны в этом районе представ-
лены полихетой F. enigmaticus, десятиноги-
ми раками P. adspersus, R. harrisii, усоногим 
раком Amphibalanus improvisus Darwin, 1854 
и двустворчатым моллюском Cerastoderma 
glaucum (Bruguière, 1789).

Экземпляры D. sayi идентифицированы 
по характерным морфологическим призна-
кам вида [Williams, 1965; Martin, Abele, 1986; 
Froglia, Speranza, 1993; Hayward, Ryland, 
1995; Galil et al, 2002].

При помощи штангенциркуля измерены: 
ширина карапакса (DC) от вершины право-
го выступающего зубца до вершины лево-
го выступающего зубца (как правило, это 
4-й или 5-й зубцы), длина карапакса (LC) от 
середины лобного края до начала заднего 
дорсального края, высота карапакса (HC) от 
середины его дорсальной поверхности до се-
редины вентральной поверхности. Для опре-
деления массы каждой исследованной особи 
(W) использованы весы AD 200. Солёность 
(S, ‰) и температуру измеряли солемером 
«Sension-5».

Все крабы были сфотографированы для 
документирования естественной окраски. 
Четыре особи из бух. Шелковица и шесть 
экземпляров (среди них самка с икрой) из 
лагуны у Аршинцевской косы зафиксирова-
ны в 96%-м этаноле. Образцы их тканей для 
анализа ДНК также помещены в 96%-й эта-
нол и отправлены в коллекцию генетических 
образцов Лаборатории экологии прибрежных 
донных сообществ ИО РАН.

Результаты и обсуждение
Таксономическая, морфологическая и эко-

логическая характеристика
Класс Crustacea Brünnich, 1772
Отряд Decapoda Latreille, 1802
Подотряд Xanthoidea, MacLeay, 1838
Инфраотряд Brachyura Linnaeus, 1758
Семейство Panopeidae, Ortmann, 1893
Род Dyspanopeus Martin&Abele, 1986
Вид Dyspanopeus sayi (S. I. Smith, 1869)
Морфологические особенности. Следую-

щие диагностические признаки позволяют 
отличить грязевого краба D. sayi от обитаю-
щих в Азовском море и Керченском проливе 
видов Xanthoidea (R. harrisii и Xantho poressa 
(Оlivi, 1792)):

1) панцирь D. sayi гладкий с 5 переднела-
теральными зубцами, первый и второй из ко-
торых сросшиеся и разделены неглубокой бо-
роздкой (рис. 2А), в то время как у R. harrisii 
панцирь с выступающими короткими линия-
ми из мелких гранул в гастральной области, 
в середине и в бронхиальной области, с че-
тырьмя зубцами на переднебоковом крае, по-
следний из которых немного меньше осталь-
ных, у X. poressa карапакс с гладкой задней 
половиной, с тремя-четырьмя лопастями на 
переднебоковом крае, которые уменьшаются 
по направлению к переднему краю; 

2) клешни D. sayi гладкие, с чёрными 
пальцами и окраской, распространяющейся 
на ладонь характерным узором, правая клеш-
ня значительно отличается от левой (рис. 2Б), 
у X. poressa на наружной поверхности непод-
вижного пальца клешней первых переоподов 
имеется продольный желобок, а у R. harrisii 
верхний край клешни с двумя продольными 
тупыми гребнями, подвижный палец сильно 
изогнут, внутренние края пальцев клешни с 
тупыми зубцами;

3) абдомен самца D. sayi практически ров-
ный и состоит из 3–5 сегментов, сросшихся, 
но разделённых явными швами (рис. 2В), аб-
домен самца X. poressa конусовидно заужен к 
переднему краю, а абдомен самца R. harrisii с 
конусовидным четвёртым сегментом, отлича-
ющимся как формой, так и размером от дру-
гих сегментов, его третий сегмент не доходит 
до коксальных члеников последней пары пе-
реопод.
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Рис. 2. Диагностические признаки D. sayi (одно деление линейки соответствует 1 мм).

Размер карапакса и размножение. Разме-
ры и масса собранных нами самцов из бух. 
Шелковица варьировали в пределах – 20.3–
27.7 мм DC, 14.6–19 мм LC, 7.5–10.5 мм HC, 
2.5–6.5 г W, и 17.9–29.4 мм DC, 14–20.7 мм 
LC, 8.1–11.6 мм HC, 2.5–6.5 г W из Керчен-
ского пролива, соответственно. Максималь-
ная ширина карапакса крабов из нативного 
ареала составила 30 мм, самцы значительно 
крупнее самок [Williams, 1984]. Размерно-ве-

совые характеристики обнаруженных нами 
самок составили: 12.6–20.3 мм DC, 10–15.2 
мм LC, 5.8–6.3 мм HC и 0.8–2.7 г W, соответ-
ственно. Масса самой крупной самки с икрой, 
обнаруженной нами в Азовском море в авгу-
сте, составила 2.7 г (рис. 3). В Чёрном море 
яйценосные самки отмечены с сентября до 
конца октября [Micu et al., 2010], в северной 
части Адриатики – в сентябре [Mizzan, 1999], 
тогда как в естественном ареале размножение 

Рис. 3. Самка D. sayi с икрой из лагуны у Аршинцевской косы (Керченский пролив) (одно деление линейки соот-
ветствует 1 мм).
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D. sayi происходит с июня по октябрь [Dittel, 
Epifanio, 1982]. Продолжительность жизни 
D. sayi из нативного ареала достигает 3 лет 
с тремя возрастными группами от 0+ до 2+ 
[Williams, 1984].  

Окраска. Карапакс и переоподы самцов 
D. sayi из бух. Шелковица в основном ко-
ричневые с красноватым оттенком, абдомен 
светло-песочного цвета, пальцы клешней 
тёмно-коричневые, почти чёрного цвета (рис. 
2 и 4А). Большинство особей из Керченско-
го пролива (самка, рис. 3, и самец, рис. 4Б) 
окрашены темнее: карапакс и переоподы тём-
но-коричневые, абдомен коричневый с жел-
товатыми пятнами, у половозрелых особей 
пальцы клешней чёрные, а у мелких особей 
светло-коричневые, начинающие темнеть к 
ладони. Такая окраска связана, вероятно, с 
местом обитания вида и соответствует доку-
ментированной для особей из других участ-
ков, как природного (Атлантическое побере-
жье США) [Williams, 1965], так инвазивного 
(Румыния) ареалов [Micu et al., 2010].

Среда обитания. В районе бух. Шел-
ковица краб обитает в друзах мидий M. 
galloprovincialis и Mytilaster lineatus (Gmelin, 
1791), прикреплённых к прибрежным ска-
лам. В районе Аршинцевской косы (Керчен-
ский пролив) D. sayi укрывается в колониях 
F. enigmaticus, используя клешни для соз-
дания нор в структуре рифов. Кроме этого, 
грязевые крабы расширяют и выкапывают 

галереи в губчатой структуре колоний для до-
бычи усоногих раков A. improvisus, которые 
прикрепляются к стенкам рифа и к основа-
ниям тростниковых зарослей. Лучшие укры-
тия в рифах F. enigmaticus или в друзах M. 
galloprovincialis, прикреплённых к скальным 
поверхностям, как и в случае с черноморской 
популяцией D. sayi, занимают крупные сам-
цы, между которыми происходит конкурент-
ная борьба за территорию.

В нативном ареале D. sayi ведёт скрыт-
ный образ жизни, спасаясь от хищников в 
укрытиях, обеспечивающих высокую сте-
пень защиты, предпочитая при этом биоген-
ные среды обитания. Так от краба Callinectes 
sapidus Rathbun, 1896 и от рыб-хищников 
особи D. sayi скрываются в рифах, созданных 
многощетинковыми червями вида Filograna 
implexa Berkeley, 1835 [Heck, Hambrook, 
1991]. В Чёрном море одним из видов укры-
тий для D. sayi служат известняковые рифы, 
построенные серпулидным трубчатым че-
рвём F. enigmaticus [Micu et al., 2010).

Другие места обитания, которые пред-
почитает D. sayi: устричные рифы, скалы, 
обросшие мидиями, губки Clathria prolifera 
(Ellis&Solander, 1786), заросли макрофитов 
и крупный гравий [McDermott, Flower, 1952; 
Strieb et al., 1995; Mizzan, 1999]. В западной 
части Чёрного моря наблюдалось дифферен-
цированное использование крабом местооби-
таний в течение суток: ночью D. sayi активно 

Рис. 4. Особенности окраски D. sayi из разных биотопов: А – из скоплений M. galloprovincialis; Б – из колоний F. 
enigmaticus (одно деление линейки соответствует 1 мм).

А B
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питался M. galloprovincialis в друзах мидий, а 
днём прятался в рифах F. enigmaticus. Днём в 
норах среди мидийных поселений оставались 
только мелкие самцы и несколько самок [Micu 
et al., 2010]. Важно отметить, что в процессе 
распространения D. sayi для своего обитания 
предпочитает сложно структурированные 
биогенные среды [Lindsey et al., 2006].

Возможные пути расселения в Азово-Чер-
номорском бассейне. Известно, что в есте-
ственном ареале D. sayi не мигрирует сезон-
но между побережьем и более глубокими 
водами, передвижения взрослых особей ло-
кальны, ограничены несколькими метрами 
между их укрытиями и местом нагула, поэто-
му распространение вида зависит в основном 
от переноса личинок как течениями [Strieb et 
al., 1995], так и человеком. Принимая во вни-
мание способность этого вида к саморасселе-
нию, рассмотрим оба варианта его появления 
в Азовском море.

Естественное расселение D. sayi с запад-
ной части Чёрного моря в Керченский про-
лив с морскими течениями слабо вероятно в 
связи с макроциркуляцией вод Чёрного моря, 
которая представляет собой циклонический 
круговорот [Книпович, 1932; Залогин, Ко-
сарев, 1999]. Данное природное явление мо-
жет препятствовать пассивному расселению 
взрослых особей или пелагических личинок 
D. sayi на восток вдоль северного побережья 
Чёрного моря. Распространение вида от за-
падного побережья с течениями наиболее ве-
роятно через южное направление к турецкому 
побережью и далее, вдоль прибрежной поло-
сы на восток в сторону вод Грузии и юго-вос-
точной части побережья Краснодарского края 
России. Скорость расселения D. sayi в Вели-
кобритании и Адриатическом море довольно 
низка по сравнению с распространением дру-
гих чужеродных видов [Naylor, 1960; ICES, 
2005; Mizzan et al., 2005; Vaz et al., 2007; Florio 
et al., 2008]. Естественное расселение в Чёр-
ном море также, вероятно, будет медленным, 
если не произойдет многократных вторичных 
антропогенных реинтродукций [Micu et al., 
2010]. 

Решающим фактором, определяющим 
систему течений Азовского моря и сред-
нюю циркуляцию его водных масс, является 

воздействие ветров, охватывающих значи-
тельную часть площади моря [Велокурова, 
Старов, 1947; Гидрометеорология…, 1991; 
Матишов, Матишов, 2009]. Большая измен-
чивость течений Азовского моря – это, как 
правило, следствие неустойчивости ветрово-
го режима, мелководности моря и его срав-
нительно небольшой площади. При слабых 
и переменных ветрах циркуляция вод нару-
шается и течения становятся хаотичными. В 
Керченском проливе течение обычно направ-
лено из Азовского моря в Чёрное, и гораздо 
реже – в обратном направлении [Гидроме-
теорология…, 1991]. Как следует из выше-
сказанного, естественное распространение 
личинок D. sayi из Керченского пролива в 
Азовское море возможно, хотя и достаточно 
затруднено, а дальнейшее их расселение по 
Азовскому морю может быть хаотичным.

Наиболее вероятным антропогенным 
способом распространения D. sayi (как пе-
лагических личинок, так и взрослых особей) 
является забор, транспортировка и сброс бал-
ластных вод морскими транспортными сред-
ствами. Есть сведения о трансокеанических 
интродукциях D. sayi с судовым балластом 
в Британию и Адриатическое море, и, по-
скольку первое появление грязевого краба в 
Чёрном море произошло в гавани Констанца 
(Румыния), весьма вероятно, что его интро-
дукция в Чёрное море осуществлялась тем 
же способом [Micu et al., 2010]. Известно, что 
планктонные личинки D. sayi развиваются до 
27 дней при температуре воды 14 °С и до 14 
дней при 21 °С [Chamberlain, 1957], это по-
зволяет транспортировать их морскими суда-
ми как на короткие, так и на дальние рассто-
яния [Naylor, 1960; Galil et al., 2002; Darbyson 
et al., 2009]. Однако вселение в Чёрное море 
с побережья Северной Америки или Велико-
британии маловероятно из-за низкой интен-
сивности судоходства между этими областя-
ми [Micu et al., 2010]. Скорее всего, одним 
из способов инвазии D. sayi в Чёрное море 
послужило интенсивное судоходство между 
портами Румынии и портами, расположенны-
ми в северной части Адриатики, где, как из-
вестно, обитает D. sayi [Fabbri, Landi, 1999]. 
Распространение этого вселенца в Керчен-
ском проливе, а затем вглубь Азовского моря, 
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также, вероятнее всего, связано с транспорт-
ным потоком, поскольку точка сбора бентос-
ных проб расположена вблизи стоянки круп-
нотоннажных судов и находится в районе 
активного судоходства. Морское движение 
крупнотоннажных и малотоннажных судов в 
проливе весьма интенсивно, не считая их по-
стоянного скопления на перегрузочном рейде 
у входа в пролив [Фащук, Петренко, 2008].

В 2010 г., в ходе проведённого детально-
го обследования сообществ макрозообентоса 
прибрежья п-ова Казантип, а в 2019 г. – сооб-
ществ макрозообентоса, населяющих рифы 
трубчатых червей F. enigmaticus в Керчен-
ском проливе, присутствие D. sayi не было 
зарегистрировано. Тем не менее, у некоторых 
из собранных нами в 2022 г. экземпляров гря-
зевого краба DC достигала 30 мм (рис. 4), что 
соответствует размерам взрослых половозре-
лых особей из нативного ареала, где полный 
жизненный цикл составляет 3 года [Strieb et 
al., 1995]. Из этого следует, что с момента 
интродукции D. sayi в исследованных аквато-
риях прошёл как минимум один полный жиз-
ненный цикл, что указывает на вероятную 
дату интродукции D. sayi в Азовское море 
в период между 2019 и 2022 гг. Наличие са-
мок с яйцами свидетельствует о возможности 
формирования самовоспроизводящейся по-
пуляции этого вида в Керченском проливе.

Трофическая роль и возможные эффек-
ты вселения. Крабы вида D. sayi являются 
важным промежуточным звеном в пищевой 
цепи водных экосистем. В нативном ареале 
на взрослых особей D. sayi охотятся три та-
ких коммерчески важных вида десятиногих 
ракообразных как Callinectes sapidus Rathbun, 
1896, Ovalipes ocellatus (Herbst, 1799) и 
Cancer irroratus (Say, 1817), а также рыба-жа-
ба Opsanus tau (Linnaeus, 1766). На долю D. 
sayi в тёплое время года приходится 80% ра-
циона этих хищников [Stehlik et al., 2004]. В 
Чёрном море C. sapidus встречается редко и 
только единичными экземплярами, поэтому 
он не в состоянии повлиять на численность 
популяции D. sayi. В эстуариях румынского 
побережья отмечено взаимное поедание мо-
лоди друг друга взрослыми особями таких ви-
дов Decapoda как D. sayi, R. harrisii и Astacus 
leptodactylus [Micu et al., 2010]. У побережья 

США вид Pagurus longicarpus Say, 1817, яв-
ляющийся фильтратором, питается находя-
щимися в первой стадии развития личинками 
D. sayi [Whitman et al., 2001]. В Чёрном море 
сходное питание может быть отмечено для 
широко распространённого и многочислен-
ного крабоида Pisidia longicornis (Linnaeus, 
1767) [Micu et al., 2010]. В Азовском море на 
роль хищника, питающегося личинками D. 
sayi, может претендовать P. adspersus, но этот 
вопрос требует дальнейшего изучения.

Бычки разных видов поедают молодь этих 
крабов, а судак Sander lucioperca (Linnaeus, 
1758) питается их взрослыми особями. Резуль-
татом лабораторных экспериментов [Micu et 
al., 2010] является тот факт, что крупный чер-
номорский краб Eriphia verrucosa (Forskäl, 
1775), являющийся прожорливым хищником 
более мелких крабов, активно охотится на 
взрослых особей D. sayi. Ночная активность 
не помогает D. sayi избежать нападения E. 
verrucosa, который также ведёт в основном 
ночной образ жизни [Micu et al., 2010]. В ис-
следованных нами районах Азовского моря 
вид E. verrucosa не отмечен и, следовательно, 
не может быть для D. sayi серьёзной угрозой, 
в отличие от рыб, которые, по-видимому, яв-
ляются единственными хищниками, поедаю-
щими взрослых D. sayi.

В лагуне Керченского пролива и в бух. 
Шелковица наблюдается такая же конкурен-
ция D. sayi за укрытия и пищевые ресурсы с 
R. harrisii, как и в черноморских биотопах. 
Ночная активность D. sayi может способ-
ствовать разделению пищевого рациона с R. 
harrisii, который активен в дневное время. 
Следует отметить, что на каждую особь D. 
sayi приходится 5–6 экземпляров R. harrisii в 
акватории Казантипа и 8–10 – в Керченском 
проливе, что совпадает с данными [Micu et 
al., 2010]. Как и в эстуариях румынского по-
бережья, в исследованных нами биотопах 
крупные самцы вида D. sayi занимают самые 
удачные норы в друзах мидий, на скалах или 
в колониях трубчатых червей. 

В прибрежье Чёрного моря из-за боль-
шого перекрытия естественных ниш D. sayi 
конкурирует за пищу и убежища с местными 
мелкими видами крабов Pilumnus spinulosus 
Kessler, 1861 (Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 
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1761)) и X. poressa [Micu et al., 2010]. В ис-
следованных нами районах Азовского моря 
такая конкуренция не отмечается в связи с 
малочисленностью или отсутствием послед-
них двух видов в данных регионах. Един-
ственным значимым конкурентом для D. sayi, 
является вид-вселенец R. harrisii.

D. sayi является плотоядным крабом, 
преимущественно поедающим организмы с 
твёрдым панцирем, раковиной или экзоскеле-
том. Кроме этого, в лабораторных условиях у 
данного вида отмечен каннибализм. Три сам-
ца грязевого краба во время их линьки были 
атакованы и съедены сородичами, хотя была 
доступна другая пища [Micu et al., 2004].

В нативном ареале основной добычей 
D. sayi являются двустворчатые и брюхоно-
гие моллюски, более мелкие крабы и даже 
молодь американского лобстера Homarus 
americanus H. Milne-Edwards, 1837 [Barshaw, 
Lavalli, 1988]. При этом грязевой краб пита-
ется как дикой, так и культивируемой моло-
дью моллюсков [Flagg, Malouf, 1983; Strieb et 
al., 1995]. Используя свою мощную основную 
клешню, D. sayi может полностью раздавить 
двустворчатого моллюска с раковиной диа-
метром до 8 мм [Landers, 1954; Whetstone, 
Eversole, 1978] и нападает на более крупных 
двустворчатых моллюсков, постепенно отка-
лывая край раковины [Flimlin, Beal, 1993]. D. 
sayi охотится в сумерках или темноте, когда 
он хорошо скрыт и вокруг мало хищников 
[Mistri, 2004].

В Адриатическом море, куда произошло 
успешное вселение D. sayi, специалисты 
изучали естественное поведение крабов, 
их влияние на местную малакофауну, а так-
же предпочтение в выборе добычи [Mizzan, 
1998; Mistri, 2004]. Несмотря на то, что кра-
бы этого вида способны вскрывать крупных 
двустворчатых моллюсков, они предпочи-
тают питаться мелкой и средней добычей с 
длиной раковины до 20–25 мм [Mistri, 2004]. 
На начальном этапе своего вселения D. sayi 
способствовал значительному сокращению 
популяции таких местных видов Bivalvia, 
как M. galloprovincialis, M. lineatus, Ostrea 
edulis Linnaeus, 1758, Crassostrea gigas 
(Thunberg, 1793), брюхоного моллюска 
Littorina saxatilis (Olivi 1792) и усоного рака 

A. improvisus [Mizzan, 1998]. Также зафикси-
ровано поедание крабами молоди гастроподы 
Phorcus articulatus (Lamarck, 1822) (Osilinus 
articulatus (Lamarck, 1822)) и двустворчатого 
моллюска Arcuatula senhousia (Benson, 1842) 
(Musculista senhousia (Bensonin Cantor, 1842)) 
[Mizzan, 1998; Mistri, 2004].

В Чёрном море в исследованных аквато-
риях румынского побережья источником пи-
тания для D. sayi в основном являются мидии 
M. galloprovincialis и M. lineatus, при этом 
следует отметить, что оба вида моллюсков 
очень многочисленны в этих районах. Ника-
ких вредных последствий хищнической дея-
тельности крабов не наблюдалось, хотя вид 
D. sayi присутствовал там минимум 3 года 
[Micu et al., 2004].

В Азовском море в бух. Шелковица ос-
новным источником пищи для D. sayi мо-
гут служить такие виды Bivalvia как M. 
galloprovincialis и M. lineatus, усоногий рак A. 
improvisus, а в лагунах Керченского пролива 
такие виды как F. enigmaticus, A. improvisus, 
C. glaucum и моллюск-вселенец A. senhousia.

D. sayi, скорее всего, уже колонизировал 
значительную часть побережья Азовского 
моря, но неясно, станет ли этот вид здесь 
столь же распространённым, как в умеренной 
климатической зоне западной части Атланти-
ческого океана, так как в акватории Азовского 
моря широко распространился конкурентный 
вид-вселенец R. harrisii [Залота, 2017]. Из-
вестно [Mizzan, 1995], что в северной части 
Адриатического моря, после первоначально-
го периода вселения, D. sayi стал самым рас-
пространённым и многочисленным крабом в 
Венецианской лагуне, значительно превзой-
дя местные виды крабов Carcinus aestuarii 
Nardo, 1847 и P. hirtellus. Но впоследствии 
во многих районах обитания D. sayi его чис-
ленность значительно сократилась вплоть до 
полного исчезновения [Mizzan et al., 2005].

О результатах инвазии грязевого краба 
D. sayi в экосистемы Азово-Черноморского 
региона пока рано говорить. Для этого не-
обходим долгосрочный мониторинг поселе-
ний вселенца, поскольку последствия таких 
инвазий, как правило, проявляются после 
завершения натурализации и возрастания 
численности вида-вселенца в инвазионном 
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ареале [Herborg et al., 2005]. Фактом остаётся 
появление ещё одного бентосного хищника, 
обитающего в акваториях Азовского моря, 
где ранее из Decapoda в большом количестве 
встречался только R. harrisii. Клешни D. sayi 
намного сильнее, чем у R. harrisii, в связи с 
этим D. sayi способен питаться более круп-
ной или более труднодоступной добычей, а 
также может занимать более выгодные есте-
ственные укрытия.

Появление нового вида Decapoda в Азов-
ском море может оказаться как экономически 
ценным для рыбаков в качестве источника 
пищи многих рыб, так и источником сокра-
щения численности видов Bivalvia. Кро-
ме того, D. sayi может быть потенциальной 
угрозой для искусственных плантаций M. 
galloprovincialis, O. edulis, C. gigas.

Заключение
Таким образом, обнаруженный в 2022 г. 

в Азовском море краб по морфологическим 
параметрам идентифицирован как D. sayi. 
Присутствие самок с икрой и разноразмер-
ных особей краба может говорить о наличии 
самовоспроизводящихся популяций грязевого 
краба в прибрежных районах Азовского моря. 
Учитывая, что основным источником пищи 
для D. sayi могут служить такие виды Bivalvia, 
как M. galloprovincialis, M. lineatus, C. glaucum, 
A. senhousia, усоногий рак A. improvisus и по-
лихета F. enigmaticus, важно отслеживать рас-
пространение D. sayi с целью прогноза по-
следствий для местных видов и экосистем.

Благодарности
Авторы благодарны сотрудникам ФИЦ 

ИнБЮМ РАН В.Г. Копий, С.Е. Литвинюку, 
А.С. Кандаурову, Н.А. Сергееву за помощь в 
сборе материала.

Финансирование работы
Работа выполнена в рамках государ-

ственного задания ФИЦ ИнБЮМ РАН 
№ 121030100028-0. 

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
Велокурова Н.И., Старов Д.К. Гидрометеорологическая 

характеристика Азовского моря. Л.: Гидрометеоиздат, 
1947. 116 с.

Гидрометеорология и гидрохимия морей СССР. Т. V. 
Азовское море. СПб.: Гидрометеоиздат, 1991. 236 с.

Залогин Б.С., Косарев А.Н. Моря. М.: Мысль, 1999. 400 с.
Залота А.К. Чужеродные виды десятиногих ракообраз-

ных (Crustacea Decapoda) в морях России и сопре-
дельных водах: Автореф. дис. … канд. биол. наук: 
03.02.10, ФГБУ ИОРАН. М., 2017. 24 с.

Книпович Н.М. Гидрологические исследования в Чёр-
ном море // Труды Азово-Черноморской Экспедиции. 
1932. Т. 10. С. 1–274 с.

Матишов Г.Г., Матишов Д.Г. Новые принципы пред-
ставления циркуляции вод Азовского моря // Труды 
Южного научного центра Российской академии наук 
Т. 4. Моделирование и анализ гидрологических про-
цессов в Азовском море. Ростов на/Д.: Изд-во ЮНЦ 
РАН, 2009. С. 196–202.

Фащук Д.Я., Петренко О.А. Керченский пролив – важ-
нейшая транспортная артерия и рыбопромысловый 
район Азово-Черноморского бассейна // Юг России: 
экология, развитие. 2008. № 1. С. 15–22.

Barshaw D.E., Lavalli K.L. Predation upon postlarval lob-
sters Homarus americanus by cunners Tautogolabrus ad-
spersus and mud crabs Neopanope sayi on three different 
substrates: eelgrass, mud and rocks // Marine Ecology 
Progress Series. 1988. Vol. 48. P. 119–123.

Chamberlain N.A. Larval development of Neopanope 
texana say // Biological Bulletin Marine Biological 
Laboratory, Woods Hole. 1957. Vol. 113. P. 338.

Darbyson E., Locke A., Hanson J.M., Willison J.H.M. 
Marine boating habits and the potential for spread of 
invasive species in the Gulf of St Lawrence // Aquatic 
Invasions. 2009. Vol. 4. Iss. 1. P. 87–94.

Dittel A.I.R., Epifanio C.E. Seasonal abundance and vertical 
distribution of crab larvae in Delaware Bay // Estuaries. 
1982. Vol. 5. P. 197–202.

Fabbri R., Landi L. Nuove segnalazioni di molluschi, cros-
tacei e pesciesotici in Emilia-Romagna e prima segnala-
zione di Corbicula fluminea (O.F. Mu¨ller, 1774) in Italia 
(Mollusca Bivalvia, Crustacea Decapoda, Osteichthyes 
Cypriniformes) // Quaderno di Studi e. Notizie di Storia 
Naturale della Romagna. 1999. Vol. 12. P. 9–20.

Flagg P.J., Malouf R.E. Experimental plantings of juveniles 
of the hard clam Mercenaria mercenaria (Linne´) in the 
waters of Long Island, New York // Journal of Shellfish 
Research. 1983. Vol. 3. P. 19–27.

Flimlin G., Beal B.F. Major predators of cultured shellfish 
// NRAC Bulletin. 1993. No. 180. P. 1–6.

Florio M., Breber P., Scirocco T., Specchiulli A., Cilenti L., 
Lumare L. Exotic species in Lesina and Varano lakes, 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 202278

Gargano National Park (Italy) // Transitional Waters 
Bulletin. 2008. Vol. 2. P. 69–79.

Froglia C., Speranza S. First record of Dyspanopeus sayi 
(Smith, 1869) in the Mediterranean Sea (Crustacea, 
Decapoda, Xanthidae) // Quaderni Istituto Ricerca Pesca 
Marittima. 1993. Vol. 5. P. 163–166.

Galil B., Froglia C., Noёl P. CIESM atlas of exotic species 
in the Mediterranean. Vol. 2 Crustaceans: decapods and 
stomatopods. Monaco: CIESM Publishers, 2002. 192 p.

Gibbons M.C. Aspects of predation by the crabs Neopanope 
sayi, Ovalipes ocellatus and Pagurus longicarpus on ju-
venile hard clams Mercenaria mercenaria. PhD disserta-
tion. Marine Sciences Research Center, State University 
of New York at Stony Brook, 1984. 96 p.

Hayward P.J., Ryland J.S. Handbook of the marine fauna 
of North-West Europe. Oxford: Oxford University Press, 
1995. 800 p.

Heck K.L., Hambrook J.A. Intraspecific interactions and 
risk of predation for Dyspanopeus sayi (Decapoda: 
Xanthidae) living on polychaete (Filograna implexa, 
Serpulidae) colonies // PSZNI Marine Ecology. 1991. 
Vol. 12. P. 243–250.

Herborg L.M., Rushton S.P., Clare A.S., Bentley M.G. The 
invasion of the Chinese mitten crab (Eriocheir sinensis) 
in the United Kingdom and its comparison to continental 
Europe // Biological Invasions. 2005. Vol. 7. P. 959–968.

ICES Report of the Working Group on Introductions and 
Transfers of Marine Organisms (WGITMO). Internation-
al Council for the Exploration of the Sea (CM Papers and 
Reports), CM 2005/ ACME:05, 2005. 173 p.

Ingle R.W. British crabs. London and New York: Oxford 
University Press, 1980. 222 p.

Landers W.S. Notes on the predation of the hard clam Ve-
nus mercenaria by the mud crab, Neopanope texana // 
Ecology. 1954. Vol. 35. No. 3. P. 422.

Lindsey E.L., Altieri A.H., Witman J.D. Influence of bio-
genic habitat on the recruitment and distribution of a 
subtidalxanthid crab // Marine Ecology Progress Series. 
2006. Vol. 306. P. 223–231.

Martin J.W., Abele L.G. Notes on male pleopod morphology 
in the brachyuran crab family Panopeidae Ortmann, 1893 
sensu Guinot (1978) (Decapoda) // Crustaceana. 1986. 
Vol. 50. P. 182–198.

McDermott J.J., Flower F.B. Preliminary studies of the 
common mud crab on oyster beds of Delaware Bay // 
Proceedings of the National Shellfisheries Association. 
1952. P. 47–50.

Micu D., Niţă V., Todorova V. First record of Say’s mud crab 
Dyspanopeus sayi (Brachyura: Xanthoidea: Panopeidae) 
from the Black Sea // Marine Biodiversity Records, 
Marine Biological Association of the United Kingdom. 
2010. Vol. 3. P. 1–6.

Mistri M. Predatory behaviour and preference of a suc-
cessful invader, the mud crab Dyspanopeus sayi (Pano-
peidae), on its bivalve first record of say’s mud crab in 
the black sea 5 prey // Journal of Experimental Marine 
Biology and Ecology. 2004. Vol. 312. P. 385–398.

Mizzan L. Notes on the presence and diffusion of Dys-
panopeus sayi (Smith, 1869) (Crustacea, Decapoda, 
Xanthidae) in the Venetian Lagoon // Bollettino del 

Museo Civico Storia Naturale di Venezia. 1995. Vol. 
44. P. 121–130.

Mizzan L. Caratteristiche ecologiche e popolazionali di 
alcunibiotopi particolari (pozze di sifonamento) a Lido 
di Venezia // Bollettino del Museo Civico Storia Naturale 
di Venezia. 1998. Vol. 48. P. 183–192.

Mizzan L. Le specie alloctone del macrozoobenthos della 
Laguna di Venezia: ilpunto della situazione // Bollettino 
del Museo Civico Storia Naturale di Venezia. 1999. Vol. 
49. P. 145–177.

Mizzan L., Trabucco R., Tagliapietra G. Nuovidatisulla 
presenza e distribuzione di specie alloctone del macrozo-
obenthos della laguna di Venezia // Bollettino del Museo 
Civico Storia Naturale di Venezia. 2005. Vol. 56. P. 69–88.

Naylor E. A North American xanthoid crab new to Britain 
// Nature. 1960. Vol. 187. P. 256–257.

Newell R.I.E., Kennedy V.S., Shaw K.S. Comparative 
vulnerability to predators and induced defense responses 
of eastern oysters Crassostrea virginica and non-native 
Crassostrea ariakensis oysters in Chesapeake Bay // 
Marine Biology. 2007. Vol. 152. P. 449–460.

Nizinski M.S. Annotated checklist of decapod custaceans 
of Atlantic coastal and shelf waters of the United States 
// Proceedings of the Biological Society of Washington. 
2003. Vol. 116. P. 96–157. 

Petrescu Ana-Maria, Krapal Ana-Maria, Popa Oana Paula, 
Iorgu Elena Iulia, Popa Luis Ovidiu. Xenodiversity of 
Decapoda species (Crustacea: Decapoda: Reptantia) 
fromthe Romanian waters // Travaux du Muséum Na-
tional d’Histoire Naturelle «GrigoreAntipa». 2010. Vol. 
53. P. 91–101.

Stehlik L.L., Pikanowski R.A., McMillan D.G. The Hud-
son-Raritan Estuary as a crossroads for distribution of 
blue (Callinectes sapidus), lady (Ovalipes ocellatus) 
and Atlantic rock (Cancer irroratus) crabs // Fisheries 
Bulletin. 2004. Vol. 102. P. 693–710.

Strieb M.D., Bricelj V.M., Bauer S.I. Population biology of 
themud crab Dyspanopeus sayi, an important predator of 
juvenile bayscallops in Long Island (USA) eelgrass beds 
// Journal of Shellfish Research. 1995. Vol. 14. P. 347–357.

Vaz S., terHofstede R., Martin J., Dewarumez J.-M., Verin 
Y., Le Roy D., Heessen H., Daan N. Benthic invertebrates 
communitystructure inferred from bottom trawl hauls 
observations and itsrelationships to abiotic conditions 
in the southern North Sea // ICESTechnical Report 
‘Structure and dynamics of the benthos in ICESwaters’ 
CM 2007/A: 03, 2007. 21 p.

Whetstone J.M., Eversole A.G. Predation on hard clams 
Mercenaria mercenaria by mud crabs Panopeus herbstii 
// Proceedings of the National Shellfisheries Association. 
1978. Vol. 68. P. 42–48.

Whitman K.L., McDermott J.J., Oehrlein M.S. Laboratory 
studies on suspension feeding in the hermit crab Pagurus 
longicarpus (Decapoda: Anomura: Paguridae) // Journal 
of Crustacean Biology. 2001. Vol. 21. P. 582–592.

Williams A.B. Marine Decapod Crustaceans of the Carolinas 
// Fishery Bulletin. 1965. Vol. 65. P. 1–298.

Williams A.B. Shrimps, lobsters and crabs of the Atlantic 
coast ofthe eastern United States, Maine to Florida. Wash-
ington, DC: Smithsonian Institution Press, 1984. 550 pp.



79РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2022

FINDING OF THE MUD CRAB DYSPANOPEUS SAYI  
(S.I. SMITH, 1869) (BRACHYURA: XANTHOIDEA: PANOPEIDAE) 

IN THE SEA OF AZOV
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The mud crab Dyspanopeus sayi (S.I.Smith, 1869) was recorded in the waters of the European part of 
Russia in the coastal zone of the Kazantip Peninsula (Shelkovitsa bay) on the northern coast of the Kerch 
Peninsula and near the Arshintsevskaya Spit (Kerch) in August 2022 for the first time. The species natural 
geographic range is located along the entire Atlantic coast of North America and the invasion range in-
cludes the coastal waters of the Atlantic coast of Europe, the northern part of the Mediterranean Sea and 
the western part of the Black Sea. Discovered in the Black Sea off the coast of Romania in 2009, D. sayi 
has significantly expanded its distribution area in the Azov-Black Sea basin for the past 10 years. The most 
likely spread of this species by anthropogenic means as a result of intake, transportation and discharge of 
ballast water by marine transport vehicles, but the option of colonization from existing areas of settlement 
by transfer of crab larvae with marine currents cannot be excluded. The presence of females with eggs and 
different-sized crab specimens may indicate the presence of already established populations of mud crab 
D. sayi in the coastal areas of the Sea of Azov. D. sayi is an active invasive species inhabiting transitional 
waters between continental water bodies and the sea. Therefore, it is important to monitor the distribution 
of this crab in order to predict consequences for local species and ecosystems.

Key words: biological invasions, introduction, Dyspanopeus sayi, the Sea of Azov, Kerch Strait.
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У СЕГОЛЕТКОВ В ИНВАЗИВНОЙ ПОПУЛЯЦИИ CLUPEONELLA 
CULTRIVENTRIS (NORDMANN, 1840) ИЗ ГОРЬКОВСКОГО 
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После успешной натурализации в Горьковском водохранилище в 2005–2015 гг. переднежаберного 
моллюска Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) и ассоциированных с ним трематод, наблюдается 
интенсивное распространение апофаллёза у рыб, населяющих данный водоём. Пресноводная форма 
черноморско-каспийской тюльки Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) входит в список вторых 
промежуточных хозяев для трематоды Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), вызывающей это забо-
левание. Цель исследования – изучение влияния расселения C. cultriventris на формирование крупных 
постоянных очагов апофаллёза в условиях Верхней Волги. Сравнивались данные по распространению 
заболевания в популяциях тюльки из Горьковского вдхр. и незарегулированного участка Нижней Волги 
(ниже каскада водохранилищ, координаты пелагических тралений от 47°08ʹ с. ш., 47°17ʹ в. д. до 46°51ʹ 
с. ш., 47°41ʹ в. д.). Выявлены высокие показатели встречаемости (P, %) метацеркарий A. muehlingi 
на всей протяжённости Горьковского вдхр.: от наиболее северной точки у г. Рыбинска (58°01ʹ с. ш., 
39°06ʹ в. д.) до приплотинного участка (56°41ʹ с. ш., 43°21ʹ в. д.). Установлено, что характер распреде-
ления метацеркарий A. muehlingi варьирует в различающихся по гидрологическим характеристикам 
участках водоёма. Для среднего участка водохранилища (переходный тип) значения встречаемости 
метацеркарий A. muehlingi в группах наиболее мелких сеголетков тюльки (с длиной тела до 45 мм) 
оказались близки к максимально возможным (30.00–94.49%). В верхнем участке (речной тип), данный 
показатель не превысил 24.39%. Для нижнего участка водохранилища (расширение озеровидного 
типа) зарегистрированы минимальные значения встречаемости метацеркарий (6.76–14.84%). Значения 
индекса обилия и коэффициента вариации интенсивности заражения у сеголетков с опережающим 
темпом роста и двухлетков тюльки указывают на более выраженную у них, по сравнению с мелкими 
сеголетками, агрегированность метацеркарий. В выборках сеголетков тюльки из Нижней Волги в 2020 г. не 
выявлено статистически значимых различий по встречаемости метацеркарий (13.33–18.11%) между 
размерными группами. Таким образом, хотя основными вторыми промежуточными хозяевами A. 
muehlingi служат различные виды рыб семейства Cyprinidae, в некоторых случаях присутствие в 
экосистеме водоёма C. cultriventris может существенно повышать вероятность распространения 
апофаллёза. В условиях Верхней Волги благодаря высокой миграционной активности крупных 
особей черноморско-каспийской тюльки возможно формирование сплошной зоны распространения 
апофаллёза, без чётко выраженных границ между отдельными очагами заболевания. 

Ключевые слова: вселенцы, Clupeonella cultriventris, Trematoda, Apophallus muehlingi, Горьковское 
водохранилище, бассейн Верхней Волги. 
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Введение 
Одним из важных экологических послед-

ствий расселения чужеродных видов живот-
ных является распространение связанных с 
ними паразитов. Для водных экосистем осо-
бенно актуально изучение последствий рас-
пространения гельминтов класса Trematoda, 

которые на различных этапах своего развития 
способны оказывать существенное влияние 
сразу на нескольких уровнях биоценоза. Ма-
риты многих представителей рода Apophallus 
Lühe, 1909 отличаются относительно высокой 
степенью патогенности для своих окончатель-
ных хозяев: рыбоядных птиц, млекопитающих 
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и человека [Odening, 1970, 1973; Hung et al., 
2013; Chai, Jung, 2017; Kuzmina et al., 2018]. 
Их метацеркарии вызывают зоонозы у многих 
видов рыб [Kent et al., 2004; Schaaf et al., 2018]. 

Вероятно, основным первым промежуточ-
ным хозяином для европейских представите-
лей рода Apophallus можно считать пресново-
дного понто-азовского моллюска Lithoglyphus 
naticoides (C. Pfeiffer, 1828) [Бисерова, 2005; 
Zhokhov et al., 2019]. Наиболее заметным 
паразитологическим последствием рассе-
ления L. naticoides за пределами нативного 
ареала стало распространение апофаллёза и 
россикотремоза, вызываемых метацеркария-
ми Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899) и 
Apophallus (=Rossicotrema) donicus (Skrjabin 
et Lindtrop, 1919) [Wierzbicka, Wierzbicki, 
1973; Sándor et al., 2017]. Вспышки числен-
ности L. naticoides отмечали в бассейнах мно-
гих крупных европейских рек [Bij de Vaate 
et al., 2002; Panov et al., 2009; Самые опас-
ные…, 2018]. В водохранилищах Верхней 
Волги именно регистрация метацеркарий A. 
muehlingi служила своеобразным индикато-
ром появления в экосистеме постоянного по-
селения L. naticoides, но второй вид A. donicus 
в бассейне Верхней Волги получил меньшее 
распространение [Тютин, Медянцева, 2008; 
Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin, Izvekova, 2013; 
Tyutin et al., 2013; Perova et al., 2018]. Видимо, 
более успешному расселению A. muehlingi, по 
сравнению с A. donicus, способствует боль-
шее распространение данного вида у совер-
шающих сезонные миграции основных де-
финитивных хозяев – некоторых рыбоядных 
птиц [Yakovleva et al., 2016]. К существенно-
му ускорению развития всех разновидностей 
«чёрно-пятнистого» заболевания рыб, вы-
зываемых паразитированием метацеркарий 
рода Apophallus, в условиях естественных 
водоёмов может приводить повышение тем-
пературы воды [Schaaf et al., 2018]. 

В 2004–2005 гг. в некоторых водохранили-
щах Верхней Волги (Иваньковском, Рыбин-
ском и Горьковском) в числе прочих рыб-хо-
зяев трематоды A. muehlingi была отмечена 
пресноводная форма черноморско-каспийской 
тюльки Clupeonella cultriventris (Nordmann, 
1840) (Pisces, Clupeidae) [Tyutin, Slynko, 2010]. 
До этого времени в Горьковском водохрани-

лище (вдхр.) тюлька не имела специфичных 
для сельдевых рыб паразитов, и её постоян-
ная паразитофауна формировалась почти ис-
ключительно за счёт метацеркарий местных 
видов трематод. В сентябре 2005 г. у тюльки 
впервые были обнаружены метацеркарии A. 
muehlingi на участке от г. Костромы до г. Плёс 
[Tyutin et al., 2013]. Средние показатели ее за-
ражённости, рассчитанные для всего водоёма, 
оказались довольно высокими (встречаемость 
– 15.6±5.4%, индекс обилия – 0.4±0.2 экз.). 
Через 10 лет точка наибольшего распростра-
нения метацеркарий A. muehlingi у тюльки 
совпала с местом первого обнаружения по-
стоянного поселения моллюска L. naticoides (с 
плотностью до 80 экз./м2 в русловой части во-
доёма на траверсе Костромского расширения 
в 2015 г.) [Perova et al., 2019]. Позднее, в сред-
нем участке Горьковского вдхр., было найдено 
второе локальное поселение L. naticoides (в 
районе сброса подогретых вод Костромской 
ГРЭС) и выявлено наличие у моллюска редий 
A. muehlingi и A. donicus. Метацеркариями 
данных видов в зоне влияния тёплых вод ока-
залось заражено большинство особей карпо-
вых и окунёвых рыб [Тютин и др., 2020]. При 
исследовании популяции тюльки Горьковско-
го вдхр. в 2014 г. было установлено, что встре-
чаемость метацеркарий A. muehlingi у взрос-
лых особей достигла 84.0%, а индекс обилия 
– 48.0 экз. [Бисерова, 2016]. При этом особо 
подчёркнуто, что такие показатели заражённо-
сти тюльки – одни из самых высоких для рыб 
водоёмов Центральной России. 

Столь заметный рост заражённости тюль-
ки в 2005–2014 гг., по нашему мнению, мог 
свидетельствовать либо об очень быстром 
формировании крупных постоянных очагов 
апофаллёза, либо быть следствием временной 
вспышки численности в отдельных локаль-
ных поселениях моллюска L. naticoides, что 
нередко отмечается у гидробионтов-вселен-
цев на начальных этапах их натурализации. 
Более подробный мониторинг заражённости 
тюльки в пределах всей акватории Горьков-
ского вдхр. должен прояснить эти вопросы. 
Сравнительно бедная паразитофауна тюльки 
позволяет изучать отношения в рассматри-
ваемой системе паразит – хозяин в пределах 
всего водоёма практически в чистом виде, без 
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существенного влияния других элементов со-
общества паразитов. Из-за отсутствия доста-
точных сведений о роли тюльки в развитии 
первых очагов апофаллёза в дельте р. Волги 
[Ivanov, 2008], выяснение степени её уча-
стия в относительно молодой паразитарной 
системе, формируемой A. muehlingi в усло-
виях крупного водоёма с зарегулированным 
стоком, представляется весьма актуальным с 
практической и теоретической точек зрения. 
Например, для нижневолжского Саратовско-
го вдхр. отмечали, что заражённость тюльки 
бывает значительно ниже, чем у экологиче-
ски близких массовых видов карповых рыб 
[Рубанова, 2015; Кириллов и др., 2018]. 

Цель данного исследования – на примере 
Горьковского вдхр. проанализировать влия-
ние расселения пресноводной формы черно-
морско-каспийской тюльки на формирование 
постоянных очагов апофаллёза в водохрани-
лищах Верхней Волги. 

Материал и методика
Заполненное в 1955–1957 гг. Горьковское 

вдхр. имеет протяжённость 448 км и общую 

площадь 1591 км2 [The river Volga…, 1979; 
Izyumova, 1987]. Береговая линия в некоторых 
местах отличается сложной конфигурацией. 
По гидрологическим параметрам в данном 
водоёме чётко выделяется верхний участок, 
относимый к речному типу (от г. Рыбинска до 
г. Костромы). Нижний (приплотинный) уча-
сток представляет собой озеровидное Юрье-
вецкое расширение (от г. Юрьевец до г. Горо-
дец). Средний участок по гидрологическим 
характеристикам относится к переходному 
типу. Отбор выборок рыб для паразитологи-
ческого исследования проводили с учётом 
этих гидрологических особенностей Горьков-
ского вдхр. Принимали во внимание наличие 
в среднем участке водоёма мелководного Ко-
стромского расширения и расположенной не-
много ниже от него по течению зоны влияния 
тёплых вод Костромской ГРЭС. 

Отлов рыб в Горьковском вдхр. выполнен 
по стандартной сетке траловых станций (14 
точек траления) в ходе комплексного рейса 
НЭС ИБВВ РАН «Академик Топчиев» 22–26 
сентября 2020 г. (рисунок; номера точек трале-
ния соответствуют номерам в табл. 1). Время 

Рис. Карта-схема Горьковского водохранилища. Числами обозначены точки траления. 
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траления составляло 15 минут, использован 
пелагический трал с горизонтальным раскры-
тием 17.3 м, вертикальным 1.8 м, шагом ячеи 
(в кутке) не более 4.0 мм. Отлов проведён по 
выданным Московско-Окским территориаль-
ным управлением Федерального агентства по 
рыболовству разрешениям на добычу (вылов) 
водных биологических ресурсов № 77 2020 
03 0135 44 У, № 77 2020 03 0137 37 У, № 77 
2020 03 0138 52 У, № 77 2020 03 0136 44 У 
(согласно приказу Федерального агентства по 
рыболовству от 26.12.2019 № 756 «О предо-
ставлении водных биологических ресурсов в 
пользование для осуществления рыболовства 
в научно-исследовательских и контрольных 
целях во внутренних водах Российской Феде-
рации, за исключением внутренних морских 
вод Российской Федерации, в 2020 году»). 

Для сравнения использованы результа-
ты исследования тюльки из пелагических 
тралений, выполненных 8 сентября 2020 г. в 
незарегулированном участке Нижней Волги 
(особи-сеголетки из двух уловов ниже каска-
да волжских водохранилищ). Помимо необ-
ходимости изучения влияния режима про-
точности, выбор этого участка обусловлен 
также попыткой провести анализ отношений 
в рассматриваемой системе паразит – хозяин, 
сложившихся за более длительный отрезок 
времени. Отлов рыб проведён по выданным 
Волго-Каспийским территориальным управ-
лением Федерального агентства по рыбо-
ловству разрешениям на добычу (вылов) во-
дных биологических ресурсов № 30 2020 03 
4519 и № 30 2020 03 4520 (согласно приказу 
Федерального агентства по рыболовству от 
26.12.2019 № 756 «О предоставлении водных 
биологических ресурсов в пользование для 
осуществления рыболовства в научно-ис-
следовательских и контрольных целях во 
внутренних водах Российской Федерации, 
за исключением внутренних морских вод 
Российской Федерации, в 2020 году»). Для 
сравнительного анализа особенностей вари-
антов паразитарных систем, формируемых 
A. muehlingi в различных экологических ус-
ловиях, использованы данные по Горьковско-
му вдхр. (2000–2005 гг.) и Рыбинскому вдхр. 
(2005–2011 гг.), собранные по аналогичной 
методике и частично опубликованные ранее 

[Тютин, 2005; Тютин, Медянцева, 2008; Тю-
тин и др., 2010; Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin, 
Izvekova, 2013; Tyutin et al., 2013; Тютин, Ки-
яшко, 2018]. 

Для более полного изучения особенностей 
формирования очагов апофаллёза, акваторию 
Горьковского вдхр. разделили на семь участ-
ков. Из этого водоёма методом неполных 
гельминтологических вскрытий были иссле-
дованы все пойманные особи тюльки раз-
ного возраста – 1119 экз. (преимущественно 
сеголетки из 14 точек траления – 1106 экз.). 
Для каждой точки траления определяли сред-
нюю длину тела рыб до конца чешуйного по-
крова в двух размерных группах сеголетков 
(l±SE, мм), для крупных выборок – среднюю 
массу тела (m±SE, г). При изучении размер-
но-возрастных различий в заражённости и 
особенностей распределения метацеркарий 
A. muehlingi для корректного сравнения ис-
пользовали выборки сеголетков не менее 100 
экз., которые в некоторых случаях интегри-
ровались из нескольких уловов (табл. 1, 2). В 
работе применяли стандартные гельминтоло-
гические методики [Быховская-Павловская, 
1985]. Уровень заражённости оценивали по 
количеству выявленных при вскрытии рыб 
(на плавниках, под кожным покровом и в му-
скулатуре) полностью развитых и достигших 
инвазионности метацеркарий, окружённых 
чёрным пигментом (обычный размер цист 
0.20×0.30 мм, реже – 0.30×0.35 мм). Только у 
таких метацеркарий отмечено начало разви-
тия гонад. 

Обработка результатов проведена с при-
менением стандартных методик [Sokal, 
Rohlf, 1995; Bush et al., 1997]. Математиче-
ские расчёты выполнены в компьютерных 
программах STATISTICA 6.0 и Microsoft 
Excel. В качестве основного показателя уров-
ня заражённости использовали встречае-
мость паразитов в выборках рыб (the infection 
prevalence – доля заражённых особей с рас-
чётом стандартной статистической ошибки, 
P±SE). Принимая во внимание относительно 
небольшие объёмы выборок рыб, оценку до-
стоверности различий встречаемости мета-
церкарий проводили по непараметрическому 
χ2–критерию Пирсона (Pearson`s Chi-square 
test). При анализе данных также использова-
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Таблица 1. Координаты точек пелагических тралений и количество исследованных особей черноморско-каспий-
ской тюльки Clupeonella cultriventris

Номера точек пелаги-
ческих тралений

Координаты точки траления Количество исследованных рыб 
Широта Долгота Сеголетки (0+) Двухлетки (1+)

Горьковское водохранилище 
№ 1 58°01ʹ с. ш. 39°06ʹ в. д. 12 0
№ 2 57°45ʹ с. ш. 39°46ʹ в. д. 22 0
№ 3 57°34ʹ с. ш. 40°10ʹ в. д. 33 0
№ 4 57°45ʹ с. ш. 40°34ʹ в. д. 37 1
№ 5 57°46ʹ с. ш. 40°43ʹ в. д. 71 1
№ 6 57°38ʹ с. ш. 41°04ʹ в. д. 72 0
№ 7 * 57°28ʹ с. ш. 41°21ʹ в. д. 116 11
№ 8 57°24ʹ с. ш. 41°46ʹ в. д. 21 0
№ 9 * 57°22ʹ с. ш. 42°53ʹ в. д. 181 0
№ 10 57°16ʹ с. ш. 43°07ʹ в. д. 139 0
№ 11 57°06ʹ с. ш. 43°08ʹ в. д. 137 0
№ 12 56°59ʹ с. ш. 43°10ʹ в. д. 52 0
№ 13 56°44ʹ с. ш. 43°17ʹ в. д. 144 0
№ 14 56°41ʹ с. ш. 43°21ʹ в. д. 69 0

Нижняя Волга 
№ 15 47°08ʹ с. ш. 47°17ʹ в. д. 273 1
№ 16 46°51ʹ с. ш. 47°41ʹ в. д. 57 0

Примечание. *– в точках № 7 и № 9 выполнено по два пелагических траления, в остальных точках – по одному. 

Таблица 2. Соотношение числа особей двух размерных групп и средняя длина тела в интегральных выборках 
сеголетков черноморско-каспийской тюльки Clupeonella cultriventris

Участки отлова (номера точек тра-
ления)

Соотношение числа 
особей двух размер-

ных групп сеголетков 

Средняя длина тела 
в группе мелких 
сеголетков, мм 

Средняя длина тела в 
группе крупных сего-

летков, мм 

I (точки № 1, 2, 3, 4) 3.7273 (82/22) 38.9±0.6 49.3±0.6
II (точки № 5, 6) 2.3256 (100/43) 39.2±0.4 48.6±0.3
III (точка № 7) 0.9016 (55/61) 39.8±0.5 48.3±0.3
IV (точки № 8, 9) 1.6933 (127/75) 39.2±0.4 49.0±0.3
V (точка № 10) 1.1385 (74/65) 40.4±0.4 47.7±0.3
VI (точки № 11, 12) 2.3158 (132/57) 39.2±0.5 47.5±0.4
VII (точки № 13, 14) 5.8711 (182/31) 38.6±0.3 47.7±0.3
VIII (точки № 15, 16)* 21.0000 (315/15) 35.7±0.3 49.2±0.9

Примечание. Соотношение числа особей двух размерных групп сеголетков – число особей тюльки с длиной тела 
24–44 мм, делённое на число особей с длиной тела 45–57 мм. *– участок отлова VIII расположен в Нижней Волге 
ниже каскада водохранилищ, участки отлова I–VII – в акватории Горьковского водохранилища. 

ли индекс обилия метацеркарий (the abundance – среднее количество на одну исследованную 
особь хозяина, A±SE, экз.). Степень достоверности различий в значениях индекса обилия оце-
нивали по непараметрическому K–W критерию для независимых переменных (Kruskal-Wallis 
test). В качестве дополнительных показателей, отражающих степень агрегированности мета-
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церкарий, использовали значения минималь-
ной и максимальной интенсивности зараже-
ния (the intensity range – IR min–max, экз.), а 
также коэффициент её вариации (отношение 
квадратного корня дисперсии интенсивности 
к её среднему значению – CV, %). 

Результаты 
В Горьковском вдхр., из-за растянутого 

по времени порционного нереста тюльки, к 
сентябрю сеголетки распались на две эколо-
гические группы с принципиально разным 
уровнем миграционной активности. Мелкие 
сеголетки с длиной тела от 24 до 44 мм до-
минировали на большинстве участков отлова 
и были относительно равномерно распреде-
лены по акватории (табл. 1, 2). Минималь-
ные значения средней длины тела в группе 
мелких сеголетков зарегистрированы для 
самого северного и самого южного участков 
отлова (табл. 2). Максимальные были выяв-
лены в средней части переходного участка 
Горьковского вдхр. (зона влияния тёплых вод 
Костромской ГРЭС, участок отлова III, точка 
траления № 7) и верхней части озеровидно-
го участка (участок отлова V, точка траления 
№ 10). На участках III и V средние размеры 
мелких сеголетков не сильно отличались от 
других мест отлова, но доля крупных особей 
была заметно больше. В целом по водоёму 
крупные экземпляры (с длиной тела 45–57 
мм) составили около трети от общего числа 
сеголетков тюльки, и их доля в уловах на раз-
ных участках заметно варьировала. 

В популяции тюльки присутствовали особи 
высокотелой и прогонистой экоморф. В явно 
привлекательной для тюльки зоне влияния тё-
плых вод Костромской ГРЭС (участок отлова 
III, точка траления № 7) средние значения мас-
сы тела сеголетков оказались относительно 
небольшими: 0.65 г у мелких особей и 1.05 г у 
крупных экземпляров. Более высокие показа-
тели массы тела зарегистрированы в верхней 
части озеровидного Юрьевецкого расширения 
(участок отлова V, точка траления № 10): 0.78 
г и 1.18 г, соответственно. В промежутке меж-
ду этими участками средняя масса сеголетков 
варьировала в пределах 0.57–0.66 г у мелких 
особей и 1.12–1.34 г у крупных экземпляров 
(точки траления № 8, 9). 

Склонные к миграции половозрелые осо-
би тюльки в условиях пелагиали Горьковско-
го вдхр. обычно успешно избегали попада-
ния в трал и в уловах очень редки (табл. 1). 
Практически все они выловлены в средней 
части переходного участка водоёма вблизи 
зоны влияния тёплых вод Костромской ГРЭС 
(точка траления № 7, участок отлова III). На 
данном участке у двухлетков тюльки с дли-
ной тела 62–82 мм (в среднем – 71.9±1.6 мм) 
встречаемость метацеркарий A. muehlingi 
составила 100% (с учётом двух особей из 
близких точек траления № 4 и № 5 – n=13). 
Разброс значений индивидуальной интен-
сивности заражения оказался не очень значи-
тельным (от 1 до 47 экз.). Индекс обилия ме-
тацеркарий у двухлетних особей (13.15±3.59 
экз.) статистически достоверно отличался 
(H=7.4491, p<0.00635) от значения данного 
показателя у мелких сеголетков (5.53±1.03 
экз., n=55). Между двухлетками и крупными 
сеголетками (10.98±1.16 экз., n=61) различия 
не достоверны (H=0.1211, p>0.72782). Доля 
метацеркарий, не достигших состояния инва-
зионности и не учитываемых нами в расчё-
тах, составила в среднем ~75%. 

Сеголетки тюльки с длиной тела >45 мм 
доминировали только на участке отлова III. 
Здесь, в зоне влияния тёплых вод Костром-
ской ГРЭС, значения показателей встреча-
емости и индекса обилия метацеркарий у 
крупных сеголетков оказались статистически 
достоверно больше, по сравнению с мелкими 
особями (табл. 3). Выше по течению (участок 
отлова II) и на речном участке водоёма (уча-
сток отлова I) отмечен ещё более высокий 
уровень достоверности различий в значени-
ях встречаемости и индекса обилия метацер-
карий у двух размерных групп сеголетков. 
Только в нижней части переходного участка 
Горьковского вдхр. (участок отлова IV) круп-
ные особи сеголетков тюльки заражены ста-
тистически достоверно слабее, чем мелкие 
экземпляры. 

В пределах расположенного южнее озеро-
видного Юрьевецкого расширения заражён-
ность сеголетков тюльки была сравнительно 
низкой. В целом, в Юрьевецком расширении 
характерные для других участков водоёма 
различия между размерными группами сего-
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Таблица 3. Различия в показателях заражённости метацеркариями трематоды Apophallus muehlingi у сеголетков 
черноморско-каспийской тюльки Clupeonella cultriventris двух размерных групп из разных участков отлова

Показатели заражённости
Размерная группа сеголетков тюльки 

Достоверность различий 
<45 мм >45 мм 

I. Речной участок Горьковского водохранилища (точки траления № 1–4, n=104) 

P±SE, % 24.39±4.74 90.91±6.13  χ2=32.4279, p<0.00001** 
IR min–max, экз. (CV,%) 1–38 (107.5) 1–13 (58.8)  – 
A±SE 2.22±0.68 5.77±0.86 H=22.4656, p<0.00001** 

II. Верхняя часть переходного участка Горьковского водохранилища (зона выше влияния тёплых 
вод Костромской ГРЭС, точки траления № 5–6, n=143) 

P±SE, % 30.00±4.58 93.02±3.88 χ2=47.7953, p<0.00001** 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–54 (111.8) 3–42 (69.1)  – 
A±SE 2.86±0.72 10.79±1.26 H=44.5105, p<0.00001** 

III. Средняя часть переходного участка Горьковского водохранилища (зона влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС, точка траления № 7, n=116) 

P±SE, % 56.36±6.69 80.33±5.09 χ2=7.7604, p<0.00536* 

IR min–max, экз. (CV, %)  1–31 (79.7) 1–48 (58.8)  – 

A±SE 5.53±1.03 10.98±1.16 H=13.4784, p<0.00025*

IV. Нижняя часть переходного участка Горьковского водохранилища (зона ниже влияния тёплых 
вод Костромской ГРЭС, точки траления № 8–9, n=202) 

P±SE, % 94.49±0.00 40.0±5.66 χ2=73.2363, p<0.00001** 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–56 (72.4) 1–34 (88.9)  – 
A±SE 14.95±1.04 4.08±0.88 H=63.1541, p<0.00001**

V. Верхняя часть озеровидного участка Горьковского водохранилища (точка траления № 10, n=139) 

P±SE, % 6.76±2.92 13.85±4.28 χ2=1.9202, p>0.16583 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–6 (86.4) 1–36 (180.4)  – 

A±SE 0.16±0.09 0.86±0.56 H=0.5583, p>0.45493 

VI. Средняя часть озеровидного участка Горьковского водохранилища (точки траления № 11–12, n=189) 

P±SE, % 13.64±2.99 28.07±5.95 χ2=5.6216, p<0.01775* 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–6 (64.8) 1–14 (107.9)  – 

A±SE 0.26±0.07 0.82±0.28 H=2.7512, p>0.09716 

VII. Нижняя часть озеровидного участка Горьковского водохранилища (точки траления № 13–14, n=213) 

P±SE, % 14.84±2.63 22.58±7.51 χ2=1.1846, p>0.27641 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–4 (53.0) 1–3 (58.8)  – 

A±SE 0.27±0.05 0.29±0.12 H=0.3438, p>0.55761 

VIII. Нижняя Волга (точки траления № 15–16, n=330) 

P±SE, % 18.10±2.17 13.33±8.78 χ2=0.2211, p>0.63817 

IR min–max, экз. (CV, %) 1–19 (136.8) 5–6 (12.9)  – 

A±SE 0.32±0.07 0.73±0.51 H=0.0459, p>0.83036 

Примечание. n – количество исследованных особей сеголетков тюльки, экз. ** – различия между размерными груп-
пами сеголетков тюльки статистически достоверны на очень высоком уровне значимости (p<0.00001). *– различия 
статистически достоверны на менее высоком уровне значимости (0.00001<p<0.05). CV – коэффициент вариации 
интенсивности заражения, %. «–» – недостаточный объём данных для статистической обработки. 
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летков тюльки выражены относительно сла-
бо. По причине слабовыраженной миграции 
крупных особей, а также низкой общей за-
ражённости, различия по показателям встре-
чаемости и индекса обилия метацеркарий 
A. muehlingi между размерными группами 
сеголетков сравнительно невелики (табл. 3). 
Кроме этого, в Юрьевецком расширении не 
выявлено статистически значимых различий 
между точками траления (№ 10–14) по встре-
чаемости метацеркарий без учёта размерных 
групп сеголетков (χ2=5.3163, p>0.25635). Это 
позволило использовать общую интеграль-
ную выборку из всех пойманных на данном 
участке сеголетков тюльки (n=541) для анали-
за отличий между их размерными группами. 
Достоверно различались мелкие и крупные 
особи только по показателю встречаемости 
(12.89±1.71% и 20.92±3.29%, соответствен-
но; χ2=5.4999, p<0.01902). Увеличение ин-
декса обилия метацеркарий у крупных сего-
летков, по сравнению с мелкими особями, не 
достигло статистически значимого уровня 
(0.24±0.05 экз. и 0.73±0.26 экз., соответствен-
но; H=2.5553, p>0.10992). 

В среднем по водоёму соотношение мел-
ких и крупных сеголетков составило 2.1243 
(752 экз./354 экз.). Подобными являются 
интегральные выборки из расположенного 
вблизи Костромского расширения участка от-
лова II и из расположенного в средней части 
Юрьевецкого расширения участка отлова VI. 
На данных участках значения встречаемости 
и индекса обилия у крупных сеголетков при-
мерно в 2–3 раза больше, чем у мелких. Встре-
чаемость метацеркарий у сеголетков тюльки 
ни в одном из его участков не достигла 100%. 
Стабильно высокие показатели коэффициен-
та вариации интенсивности заражения харак-
терны для выборок сеголетков тюльки со зна-
чениями встречаемости близкими к среднему 
уровню (около 25–30% у мелких и 28–40% у 
крупных сеголетков). При повышении зна-
чений встречаемости A. muehlingi наблюда-
лось снижение коэффициента вариации ин-
тенсивности заражения, свидетельствующее 
об уменьшении степени агрегированности 
метацеркарий. При минимальных значени-
ях встречаемости (6.76% у мелких и 13.85% 
у крупных сеголетков) данный коэффициент 

увеличивался (участок отлова V), что обу-
словлено преобладанием особей сеголетков 
тюльки с 1–2 экз. метацеркарий. 

Похожая картина наблюдалась на участке 
Нижней Волги, расположенном за пределами 
каскада водохранилищ (участок отлова VIII), 
где отношения в рассматриваемой системе па-
разит – хозяин (A. muehlingi – C. cultriventris) 
начали формироваться гораздо раньше. Груп-
па крупных сеголетков на участке отлова VIII 
представлена малочисленной выборкой из 
15 экз. с максимальной длиной тела 52 мм. 
Средние значения длины тела в группе мел-
ких сеголетков оказались значительно ниже, 
по сравнению с аналогичными выборками из 
Горьковского вдхр. (табл. 2). Средняя масса 
тела у нижневолжских сеголетков тюльки из 
группы особей с длиной тела <45 мм соста-
вила 0.46 г. Доля особей с длиной тела более 
45 мм здесь крайне мала, поэтому даже с их 
учётом средняя длина тела сеголетков тюльки 
из Нижней Волги не превысила 36.9±0.4 мм. 
Это меньше, чем у особей из Горьковского 
вдхр., отнесенных нами к категории мелких. 
Даже с учётом всех крупных экземпляров 
масса тела «усреднённого» нижневолжского 
сеголетка составила всего 0.72 г. В Горьков-
ском вдхр. средняя масса тела 0.74 г была за-
регистрирована только на фоне максимально-
го доминирования мелких особей в верхнем 
бьефе Горьковской ГЭС (участок отлова VII). 
В верхнем участке Юрьевецкого расширения 
при соотношении размерных групп сеголет-
ков тюльки близком к 1:1 этот показатель со-
ставил 0.96 г. 

Обсуждение 
Успешное распространение трематоды 

A. muehlingi в бассейне р. Волги во многом 
обусловлено использованием широкого кру-
га вторых промежуточных хозяев, в качестве 
которых могут выступать многие виды рыб 
[Бисерова, 2005, 2016; Ivanov, 2008; Zhokhov 
et al., 2019]. Основными вторыми промежу-
точными хозяевами A. muehlingi, можно счи-
тать представителей семейства Cyprinidae, 
для которых не выявлено достоверных случа-
ев абсолютной резистентности к заражению 
этой трематодой в пределах её ареала [Tyutin, 
Izvekova, 2013; Sándor et al., 2017]. Для прес-
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новодных трематод с подобным триксенным 
жизненным циклом включение в паразитар-
ную систему рыб из других семейств особен-
но важно в экосистемах, подобных верхне-
волжским водохранилищам, где число видов 
и плотность популяций карповых рыб отно-
сительно невелики [The river Volga…, 1979; 
Izyumova, 1987; Структура и функционирова-
ние…, 2018]. 

Вероятно, быстрая адаптация A. muehlingi 
к паразитированию у C. cultriventris связана 
с особенностями происхождения пресново-
дной формы данного вида рыб. До середины 
XX в. тюлька имела только небольшие по-
стоянные пресноводные популяции не выше 
современного г. Саратова. Строительство 
каскада водохранилищ создало объектив-
ные предпосылки для роста её численности 
и дальнейшего продвижения на север при 
повышении среднегодовых значений темпе-
ратуры. Возможно, именно длительная пре-
адаптация волжской формы C. cultriventris к 
пресноводному образу жизни способствовала 
столь быстрому расселению её по волжским 
водохранилищам. Освоение водохранилищ 
тюлькой шло поэтапно, но в итоге все её 
волжские популяции оказались генетически 
близки между собой, существенно отличаясь 
от морских популяций Чёрного и Каспий-
ского морей [Яковлев и др., 2001; Слынько, 
Терещенко, 2014]. Судя по всему, преадапта-
ция тюльки к пресноводному образу жизни 
предопределила и относительную лёгкость, 
с которой тюлька вошла в круг вторых про-
межуточных хозяев для некоторых обычных 
для бассейна Верхней Волги видов трематод. 
Ранее на примере метацеркарий тремато-
ды Bucephalus polymorphus Baer, 1827, была 
показана более высокая восприимчивость к 
заражению особей тюльки с типично прес-
новодными гаплотипами по полиморфному 
локусу Ldh, по сравнению с особями, сохра-
нившими морской гаплотип Ldh [Тютин и 
др., 2010]. 

На физиологическом уровне пресново-
дная форма тюльки пока явно не является 
идеальным хозяином A. muehlingi. Во всяком 
случае, исследованные нами группы сего-
летков тюльки в Горьковском вдхр. выглядят 
экологически и физиологически неоднород-

ными и состоящими из особей с различной 
резистентностью к заражению A. muehlingi. 
Судя по значениям встречаемости метацер-
карий A. muehlingi, восприимчивость особей 
тюльки всех возрастных групп к заражению 
довольно высокая. Однако относительно не-
большие значения индекса обилия свидетель-
ствуют о гибели большинства личинок A. 
muehlingi на начальных этапах развития. По 
нашим наблюдениям, до 75% личинок этого 
вида погибает вскоре после проникновения в 
мускулатуру тюльки. Даже в условиях сред-
ней части Горьковского вдхр., где встречае-
мость метацеркарий A. muehlingi у сеголет-
ков тюльки может быть >90%, максимальная 
интенсивность заражения полностью разви-
тыми метацеркариями достигает уровня >50 
экз. только в единичных случаях. Благодаря 
низкой интенсивности заражения сохраня-
ется возможность участия мелких особей 
сеголетков тюльки в распространении апо-
фалёза даже в центре очага заболевания, так 
как паразитарная нагрузка у них не достигает 
летального уровня. Возможность проявления 
кумулятивного эффекта при паразитирова-
нии в верхневолжских популяциях тюль-
ки нескольких видов патогенных паразитов 
уменьшилась из-за наблюдаемой в последние 
годы тенденции к снижению распространён-
ности в бассейне Верхней Волги трематоды 
B. polymorphus [Тютин и др., 2020]. Близкие 
значения коэффициентов вариации интен-
сивности заражения, полученные для ме-
тацеркарий B. polymorphus и A. muehlingi, 
подтверждают сходный характер агрегиро-
ванности их распределения и свидетельству-
ют о сохранении к 2020 г. физиологической 
и экологической неоднородности популяции 
тюльки Горьковского вдхр. Вероятно, толь-
ко при скачкообразном росте численности 
тюлька способна элиминировать существен-
ную часть гемипопуляции метацеркарий A. 
muehlingi, как за счёт их сравнительно низкой 
приживаемости, так и в результате последую-
щей гибели значительного числа рыб уже на 
втором году жизни. Помимо прочего, тюлька, 
являющаяся единственным представителем 
семейства Clupeidae в верхневолжских во-
дохранилищах и имеющая высокий уровень 
генетического полиморфизма, вероятно, спо-
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собствует поддержанию высокого уровня 
генетического разнообразия трематоды A. 
muehlingi. Не исключено, что меньший успех 
в распространении в бассейне Верхней Вол-
ги трематоды A. donicus отчасти объясняется 
именно неучастием тюльки в реализации её 
жизненного цикла. 

При изучении карповых рыб из бассейна 
р. Волги ранее было отмечено, что на орга-
низменном уровне патогенное влияние на 
рыб-хозяев относительно мелких метацерка-
рий A. muehlingi обычно сравнительно не ве-
лико [Бисерова, 2005; Tyutin, Izvekova, 2013]. 
Тем не менее, для молоди аборигенных кар-
повых рыб участие в формирующейся па-
разитарной системе A. muehlingi может быть 
серьёзно ограничено кумулятивным эффек-
том, возникающим из-за сложной структуры 
сообщества паразитов. В частности, в дельте 
Волги именно с появлением дополнительной 
паразитарной нагрузки в виде апофалёза свя-
зывали значительное (до 80%) повышение 
смертности сеголетков некоторых карповых 
рыб, хотя при отсутствии других видов па-
тогенных паразитов у мальков с длиной тела 
20–30 мм могло паразитировать до 300–500 
экз. метацеркарий A. muehlingi [Бисерова, 
2005]. 

По нашим наблюдениям, к осени, в пе-
риод завершения эмиссии церкарий из мол-
люсков, большая часть сеголетков тюльки в 
Горьковском вдхр. имеют длину тела 40–44 
мм. Но основную роль в сохранении очага 
апофаллёза в средней части водоёма, скорее 
всего, играют довольно многочисленные эк-
земпляры с длиной тела 45–50 мм: из-за вы-
сокой вероятности их выживания в зимний 
период и большей миграционной активности, 
способствующей распространению заболева-
ния. Мелкие сеголетки с длиной тела 24–44 
мм, преобладающие на большинстве участ-
ков отлова в Горьковском вдхр., явно не спо-
собны совершать протяжённые миграции и 
сравнительно равномерно распределены в во-
доёме. Вероятно, показатель средней длины 
тела у мелких сеголетков довольно адекват-
но отражает общие экологические условия 
в разных локальных точках: обеспеченность 
кормом, негативное влияния пресса хищни-
ков или антропогенное загрязнение. Следует 

отметить, что темп роста в группе мелких се-
голетков в зоне влияния тёплых вод Костром-
ской ГРЭС принципиально не отличался от 
других участков водоёма. 

В пределах Горьковского вдхр. высокая 
доля крупных сеголетков тюльки отмечена 
только в уловах из средней части переходного 
участка (в зоне влияния тёплых вод Костром-
ской ГРЭС) и верхней части озеровидного 
участка. Судя по всему, значительная часть 
крупных сеголетков мигрировала на данные 
участки, так как в целом по водоёму круп-
ные экземпляры (с длиной тела 45–57 мм) 
составили только около трети от общего чис-
ла сеголетков тюльки. Вероятно, результаты 
исследования уловов, в которых соблюдается 
эта пропорция, наиболее точно характеризу-
ют размерно-возрастные особенности зара-
жённости тюльки. В этом случае, несмотря 
на разную численность сеголетков двух раз-
мерных групп, доля паразитирующих у них 
метацеркарий A. muehlingi в общей числен-
ности гемипопуляции должна быть примерно 
одинакова. 

Значительная вариабельность доли круп-
ных сеголетков в уловах на разных участках, 
по нашему мнению, может быть объяснена 
предрасположенностью крупных особей к 
совершению дальних миграций. По-видимо-
му, основным вариантом миграции крупных 
сеголетков тюльки в условиях Горьковского 
вдхр. является перемещение против тече-
ния. Это прослеживается и по показателям 
заражённости метацеркариями трематоды A. 
muehlingi. Пассивный скат по течению неко-
торых самых мелких особей тюльки, вероят-
но, имеет меньшее значение для формирова-
ния структуры её пелагических скоплений. В 
пользу этого предположения свидетельствует 
то, что хотя в зоне влияния тёплых вод Ко-
стромской ГРЭС значения встречаемости и 
индекса обилия метацеркарий у крупных се-
голетков статистически достоверно больше, 
чем у мелких особей, уровень значимости 
этих различий не является максимальным. 
Выше зоны влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС (участок отлова II, точки траления № 
5–6) и на речном участке водоёма (участок 
отлова I, точки траления № 1–4,) достовер-
ность различий в значениях встречаемости 
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и индекса обилия метацеркарий у двух раз-
мерных групп сеголетков тюльки выражены 
в ещё большей степени. В группах крупных 
сеголетков, несмотря на более высокую зара-
жённость, значения коэффициента вариации 
интенсивности заражения оказались заметно 
ниже, по сравнению с группами слабо мигри-
рующих мелких особей. 

В нижней части переходного участка 
Горьковского вдхр. (участок отлова IV, точ-
ки траления № 8–9) показатели заражённо-
сти указывают на наличие миграции вверх 
по течению относительно слабо заражённых 
особей тюльки из озеровидного Юрьевецкого 
расширения. Не исключён, безусловно, и не-
большой пассивный скат отдельных наиболее 
заражённых особей тюльки из группы мел-
ких сеголетков. Благодаря этим процессам 
здесь складывается довольно парадоксальная 
картина: статистически достоверны более 
высокие показатели заражённости у мелких 
сеголетков по сравнению с более крупными 
экземплярами. Точку траления № 9 можно 
рассматривать в качестве южной границы 
крупного очага апофаллёза, сформировавше-
гося в средней части Горьковского вдхр. 

В пределах расположенного южнее озе-
ровидного Юрьевецкого расширения зара-
жённость сеголетков тюльки сравнительно 
низкая, вероятно, из-за реофильности пер-
вого промежуточного хозяина (моллюска L. 
naticoides) или низкой плотности популяций 
рыбоядных птиц. В верхней части Юрьевец-
кого расширения это отчасти может быть 
связано и с нагульными миграциями тюль-
ки в затопленные устья крупных притоков – 
рек Немда и Унжа. В целом, из-за наличия в 
Горьковском вдхр. участков руслового типа 
и склонности тюльки к миграциям, при фор-
мальной привязке результатов вскрытия рыб 
к отдельным точкам траления, локальные 
данные по размерной структуре сеголетков 
и роли их размерных групп в поддержании 
численности A. muehlingi получаются не точ-
ными. 

В 2005 г. ситуация по апофаллёзу на боль-
шей части акватории Горьковского вдхр. была 
относительно благополучной [Tyutin et al., 
2013]. В этот период у тюльки из пелагических 
траловых уловов ИБВВ РАН метацеркарии A. 

muehlingi были обнаружены только в средней 
части водоёма. Встречаемость метацеркарий 
на участке от г. Костромы до г. Плёс состави-
ла 31.8±9.9% при интенсивности заражения 
1–8 экз. и индексе обилия 0.86±0.39 экз. Пре-
имущественное распространение апофаллёза 
в средней части Горьковского вдхр. отмечено 
и в 2020 г. Вероятно, существенную роль в 
этом играет температурный фактор. Помимо 
влияния подогретых сбросных вод бытовых 
и промышленных стоков крупных областных 
центров (г. Ярославль и г. Кострома) допол-
нительный вклад вносит работа Костромской 
ГРЭС. При работе электростанции в режиме 
максимальной нагрузки сброс подогретой 
воды в Горьковское вдхр. может обеспечивать 
разницу температур в 5–8 °С, по сравнению с 
фоновыми значениями, что нередко вызывает 
повышение плотности скоплений рыб в этой 
части водоёма [Голованов, Базаров, 2008]. 
Возможно, этот фактор способствовал также 
формированию популяции тюльки со столь 
заметной экологической дифференцировкой 
группировок сеголетков на две разные по 
проявлению миграционной активности раз-
мерные группы. 

Полученные в 2020 г. результаты показа-
ли, что возрастание степени неравномерно-
сти распределения метацеркарий в группах 
более крупных сеголетков заметнее прояв-
ляются на участках Горьковского вдхр. со 
сравнительно высоким уровнем заражённо-
сти рыб. Отсутствие существенных разли-
чий между размерными группами тюльки по 
характеру распределения метацеркарий A. 
muehlingi при низком уровне заражённости 
выявлено ранее в Рыбинском вдхр. В этом 
водоёме моллюск L. naticoides образовал от-
носительно плотные поселения только в пре-
делах сравнительно небольшого по площади 
Волжского плёса. Большинство постоянных 
нерестовых участков тюльки в Моложском и 
Шекснинском плёсах оказались вне зоны мас-
сового распространения L. naticoides [Струк-
тура и функционирование…, 2018]. Только в 
отдельные годы с неблагоприятными усло-
виями для успешного нереста в Волжском 
плёсе, заражённые A. muehlingi взрослые осо-
би тюльки этого нерестового стада бывают 
относительно равномерно распределены по 
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всей акватории Рыбинского вдхр. Кроме того, 
различия по встречаемости A. muehlingi в раз-
мерно-возрастных группах тюльки в пределах 
Волжского плёса выражены слабо, даже при 
сравнении сеголетков и двухлетков в услови-
ях нормального нереста [Tyutin et al., 2013; 
Тютин, Кияшко, 2018]. В частности, в 2010 г. 
в Волжском плёсе встречаемость метацерка-
рий A. muehlingi не превышала 0.4±0.2% у се-
голетков тюльки (n=694) и 0.8±0.6% у особей 
в возрасте 1+ (n=245). Почти столь же низ-
кие значения встречаемости были отмечены 
и годом ранее: 0.8±0.6% (n=253) и 0.6±0.4% 
(n=475), соответственно. 

В целом, из-за ограниченности распро-
странения L. naticoides в Рыбинском вдхр., 
участие тюльки в развитии паразитарной 
системы A. muehlingi в условиях данного 
водоёма выражено слабее, по сравнению с 
Горьковским вдхр. Более заметный вклад в 
поддержание численности гемипопуляции 
метацеркарий A. muehlingi Рыбинского вдхр. 
вносят некоторые массовые виды пелаги-
ческих карповых рыб. Например, у синца 
Ballerus ballerus (Linnaeus, 1758) и уклей-
ки Alburnus alburnus (Linnaeus, 1758) встре-
чаемость метацеркарий A. muehlingi может 
достигать 12.0% и 17.0%, соответственно 
[Тютин, Кияшко, 2018]. Тем не менее, даже 
в этом случае следует учитывать, что в усло-
виях верхневолжских водохранилищ тюлька 
оказалась способной давать значительные 
вспышки численности и стала очень успеш-
ным пищевым конкурентом молоди местных 
видов рыб. Как следствие, в периоды роста 
численности тюльки в пелагических скопле-
ниях нередко регистрировался спад числен-
ности молоди других видов рыб [Яковлев и 
др., 2001; Рыбы Рыбинского…, 2015]. Судя 
по встречаемости партенит A. muehlingi у 
моллюска L. naticoides, заметно снижающей-
ся только в годы с исключительно неблаго-
приятными погодными условиями, числен-
ность популяции A. muehlingi относительно 
постоянна даже в условиях Рыбинского вдхр. 
[Tyutin, Izvekova, 2013; Tyutin et al., 2013; Тю-
тин, Кияшко, 2018]. Очевидно, что без срав-
нительно успешной адаптации к паразити-
рованию у тюльки численность A. muehlingi 
в условиях верхневолжских водохранилищ 

испытывала бы более значительные межго-
довые колебания. 

Судя по полученным нами в 2020 г резуль-
татам, значение тюльки в поддержании чис-
ленности A. muehlingi в незарегулированном 
участке р. Волги, расположенном ниже каска-
да водохранилищ, относительно невелико. В 
первую очередь, это может быть связано с 
небольшой длиной тела у основной массы 
сеголетков тюльки, хотя, при слабой охвачен-
ности этой части пресноводной популяции 
промысловым ловом, даже сосредоточенная 
в ней небольшая часть гемипопуляции мета-
церкарий A. muehlingi имеет некоторое зна-
чение для сохранения общей численности 
популяции трематоды. Специальные параз-
итологические исследования мелких видов 
пелагических рыб с учётом размерной струк-
туры их популяций проводятся относительно 
редко, поэтому роль тюльки в паразитарных 
системах A. muehlingi из других волжских во-
дохранилищ изучена довольно слабо. Напри-
мер, в 2005 г. было отмечено участие этого 
вида рыб в формировании локального очага 
апофаллёза в северной части средневолжско-
го Чебоксарского вдхр. [Тютин, Медянцева, 
2008; Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin et al., 2013]. 
Метацеркарии, первоначально отнесённые к 
A. muehlingi, были выявлены здесь не толь-
ко у тюльки, но и у всех видов рыб, отлов-
ленных в прибрежной зоне: плотвы Rutilus 
rutilus (Linnaeus, 1758), жереха Leuciscus 
aspius (Linnaeus, 1758), обыкновенного ельца 
Leuciscus leuciscus (Linnaeus, 1758), пескаря 
Gobio gobio (Linnaeus, 1758), леща Abramis 
brama (Linnaeus, 1758), бычка-кругляка 
Neogobius melanostomus (Pallas, 1814), обык-
новенной щиповки Cobitis taenia (Linnaeus, 
1758), обыкновенного судака Sander 
lucioperca (Linnaeus, 1758), речного окуня 
Perca fluviatilis Linnaeus, 1758. Дальнейшее 
исследование этого материала показало, что 
для представителей семейства Percidae (суда-
ка и речного окуня) видовая принадлежность 
метацеркарий была указана не точно. Все 
случаи наших находок метацеркарий рода 
Apophallus у окуневых рыб следует отнести к 
трематоде A. donicus, проявляющей более уз-
кую специфичность ко вторым промежуточ-
ным хозяевам. В условиях нижневолжского 
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Саратовского вдхр. показатели заражённости 
метацеркариями A. muehlingi пресноводной 
формы тюльки оказались значительно ниже 
(встречаемость – 17.4%, индекс обилия – 0.9 
экз.), по сравнению с массовым представи-
телем карповых рыб – уклейкой A. alburnus 
(100.0% и 202.4 экз., соответственно) [Руба-
нова, 2015; Кириллов и др., 2018]. 

Повышенную патогенность метацерка-
рий, характерную для некоторых видов рода 
Apophallus, обычно связывают с поврежде-
нием скелета рыб при проникновении личи-
нок в глубокие слои мускулатуры [Kent et al., 
2004]. По нашим наблюдениям, трематода A. 
muehlingi также может быть отнесена к числу 
таких видов. Как у тюльки, так и у карповых 
рыб обычной является локализация метацер-
карий A. muehlingi не только в подкожном слое 
мускулатуры, но и в её глубине, а также вдоль 
костей скелета и на позвоночнике. Наиболее 
сильно бывают поражены участки мускулату-
ры вблизи хвостового, анального, брюшных 
и грудных плавников. При этом в мускулату-
ре заражённых рыб обычно регистрируется 
повышенное содержание гликогена, что рас-
сматривается как одно из проявлений сни-
жения их плавательной активности [Tyutin, 
Izvekova, 2013; Тютин, Кияшко, 2018]. 

Изучение заражённости тюльки мета-
церкариями A. muehlingi свидетельствует о 
том, что зона распространения моллюска L. 
naticoides в Горьковском вдхр. к 2020 г. ока-
залась значительно шире, чем показывают 
данные гидробиологического мониторинга. 
Вероятно, это связано с тем, что большинство 
гидробиологических проб отбирают в глубо-
ководной русловой зоне. Судя по заражённо-
сти рыб, в акватории Горьковского вдхр. до-
статочно быстро (в течение последних 10 лет) 
сформировался единый крупный очаг апо-
фаллёза, охватывающий всю среднюю часть 
водоёма. В последние годы общее число посе-
лений и средняя численность популяций мол-
люска L. naticoides в верхневолжском бассей-
не имеют тенденцию к росту, хотя плотность 
поселений обычно не превышает 100–200 
экз./м2 [Perova et al., 2018; Perova et al., 2019; 
Тютин и др., 2020]. Во многом именно благо-
даря высокой встречаемости партенит трема-
тод рода Apophallus, нередко превышающей 

50.0%, даже небольшое увеличение площади 
поселений L. naticoides способно оказывать 
серьёзное влияние на общую паразитологи-
ческую ситуацию в экосистемах водоёмов. 

Заключение 
Учитывая высокую заражённость мета-

церкариями A. muehlingi, можно констати-
ровать, что вклад черноморско-каспийской 
тюльки C. cultriventris в формирование общей 
паразитологической ситуации в акватории 
Горьковского вдхр. существенно вырос по 
сравнению с начальным периодом натурали-
зации этого вида рыб. Трематода A. muehlingi 
проявляет узкую специфичность к перво-
му промежуточному хозяину (моллюску L. 
naticoides), поэтому регистрация её метацер-
карий у сеголетков рыб служит хорошим био-
логическим индикатором расселения данного 
понто-азовского вселенца. Судя по заражён-
ности наиболее мелких особей сеголетков 
тюльки, моллюск L. naticoides распростра-
нился в Горьковском вдхр. значительно шире, 
чем выявляется при стандартных гидробио-
логических исследованиях. 

Показатели заражённости сеголетков 
тюльки метацеркариями A. muehlingi в осен-
ний период заметно варьируют в различаю-
щихся по гидрологическим характеристикам 
участках Горьковского вдхр. Минимальная 
заражённость сеголетков зарегистрирована в 
приплотинном участке водоёма. Максималь-
ные значения встречаемости метацеркарий 
A. muehlingi выявлены у тюльки из среднего 
(переходного типа по режиму проточности) 
участка, что отчасти может быть связано с 
влиянием сброса подогретых вод Костром-
ской ГРЭС. Возможно, именно наличие зоны 
влияния тёплых вод способствовало форми-
рованию в Горьковском вдхр. популяции C. 
cultriventris с экологической дифференци-
ровкой группировок сеголетков на две раз-
мерные группы, различающиеся по прояв-
лению миграционной активности. Довольно 
высокие показатели заражённости тюльки в 
верхнем участке водоёма явно связаны с ми-
грацией против течения наиболее крупных 
сеголетков. 

На настоящий момент в Горьковском вдхр. 
ситуация по апофаллёзу сохраняется отно-
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сительно благополучной только в верхней и 
нижней частях водоёма. На среднем участке 
выявлено наличие крупного очага апофаллё-
за, отличающегося высокой стабильностью. 
Тюлька играет существенную роль в его со-
хранении, а также в формировании мелких 
очагов данного гельминтоза в северной и юж-
ной частях водоёма. Популяция C. cultriventris 
в условиях Горьковского вдхр. до настоящего 
времени остаётся экологически и физиологи-
чески неоднородной и явно состоит из особей 
с различной восприимчивостью к заражению 
A. muehlingi. Стабильно высокие значения 
коэффициента вариации интенсивности зара-
жения, отражающего степень агрегированно-
сти метацеркарий, характерны для выборок 
сеголетков тюльки со значениями встре-
чаемости близкими к средним (~25–30% в 
группах мелких особей и ~28–40% в группах 
крупных сеголетков). Для незарегулирован-
ного участка Нижней Волги (ниже каскада 
волжских водохранилищ) показана меньшая 
роль тюльки в распространении апофаллёза и 
не выявлено заметно выраженных различий 
между размерными группами сеголетков по 
встречаемости метацеркарий A. muehlingi. 

Пример Горьковского вдхр. показывает, 
что хотя основными вторыми промежуточ-
ными хозяевами A. muehlingi служат различ-
ные виды рыб семейства Cyprinidae, в неко-
торых случаях присутствие в экосистеме C. 
cultriventris может существенно повышать 
вероятность распространения апофаллёза. 
Благодаря высокой миграционной активно-
сти крупных особей тюльки в условиях водо-
хранилищ Верхней Волги может сформиро-
ваться почти сплошная зона распространения 
апофаллёза, не имеющая чётко выраженных 
границ между отдельными очагами заболе-
вания. Поэтому, распространение трематоды 
A. muehlingi можно отнести к числу наиболее 
негативных последствий натурализации L. 
naticoides и C. cultriventris в бассейне Верх-
ней Волги. Учитывая, что масса тела даже 
наиболее крупных сеголетков тюльки ред-
ко превышает 1.5 г, дальнейшее повышение 
плотности популяции A. muehlingi может 
сделать трематоду серьёзным фактором есте-
ственного отбора для данного вида рыб. 
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DISTRIBUTION PATTERNS OF METACERCARIAE OF THE 
TREMATODA APOPHALLUS MUEHLINGI (JÄGERSKIÖLD, 

1899) IN UNDERYEARLINGS IN AN INVASIVE POPULATION OF 
CLUPEONELLA CULTRIVENTRIS (NORDMANN, 1840)  

FROM THE GORKY RESERVOIR (UPPER VOLGA BASIN) 

© 2023 Tyutin A.V.a, *, Medyantseva E.N.a, **, Bazarov M.I.a, ***, Tyutin V.A.b 
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After the successful naturalization of the prosobranch mollusk Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828) and a number of associated trematodes in the Gorky Reservoir (in 2005–2015) an intensive spread 
of apophallesis in fish of this water body has been observed. As one of the second intermediate hosts of 
the trematode causing this disease, Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), a freshwater form of the 
Black Sea-Caspian kilka Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) was recorded. The aim of the work 
is to study the consequences of dispersal of C. cultriventris for the formation of large permanent foci of 
apophallesis in the Upper Volga. For comparison, data on the spread of this type of “black-spot” disease in 
the populations of C. cultriventris from the Gorky Reservoir and an unregulated area of the Lower Volga 
(downstream the cascade of Volga reservoirs, pelagic trawl coordinates from 47°08ʹN, 47°17ʹE to 46°51ʹN, 
47°41ʹE) were used. The high rates of occurrence of A. muehlingi metacercariae (the infection prevalence 
P, %) are recorded in the fall along the entire area of the Gorky Reservoir: from the northernmost site near 
Rybinsk (58°01ʹN, 39°06ʹE) to the dam area (56°41ʹN, 43°21ʹE). It is found that the distribution pattern of 
A. muehling metacercariae varies in the sections of the reservoir differing in hydrological characteristics. 
In the middle (transitional type) section of the reservoir the prevalence of A. muehlingi metacercariae in 
groups of the smallest Black Sea-Caspian kilka fingerlings (with a body length of up to 45 mm), is close to 
the maximally possible (30.00–94.49%). In the upper (river-type) section of the reservoir, the prevalence of 
metacercariae in this group of fish does not exceed 24.39%. The minimum values of this indicator are found 
in the lower (lake-type) section of the reservoir (6.76–14.84%). Judging by the values of the abundance 
index and the coefficient of variation in the infection intensity, the aggregation of metacercariae is more 
pronounced in the groups of faster growing underyearlings and the Black Sea-Caspian kilka yearlings as 
compared to the groups of the smallest fingerlings. In the Black Sea-Caspian kilka fingerlings samples from 
the Lower Volga in 2020 reveals no statistically significant differences between the infection prevalence 
values (13.33–18.11%) in the different size groups. Thus, although the main second intermediate hosts of A. 
muehlingi are various fish species of the Cyprinidae family, in some cases the presence of C. cultriventris 
in the water body ecosystem can significantly increase the likelihood of apophallesis spread. In conditions 
of the Upper Volga, due to the high migration activity of large individuals of the Black Sea-Caspian kilka, 
a continuous zone of apophallesis can form without clearly defined boundaries between the individual foci 
of disease. 

Keywords: invaders, Clupeonella cultriventris, Trematoda, Apophallus muehlingi, Gorky Reservoir, 
Upper Volga basin. 
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DISTRIBUTION, PLANT COMMUNITIES, AND 
ECOPHYSIOLOGY OF CAKILE EDENTULA (BRASSICACEAE), 
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We studied the distribution and relationship with the indigenous supralitoral species of the North Atlantic 
species Cakile edentula (Bigelow) Hook. along the eastern coast of Primorye Territory. The C. edentula 
annual community usually occupies sandy beaches and outer ribs of front dunes free of vegetation. This 
species is also associated with different plant communities of beaches and dunes: Salsoletum komarovii, 
Elymo–Caricetum kobomugi, Elymo-Caricetum pumilae, Artemisio stellerianae-Leymetum mollis, and Ley-
mo mollis–Glehnietum littoralis. Furthermore, it forms short-lived communities with Jacobea psedoarnica, 
Lathyrus japonicus, and Rosa rugosa in some parts of the coast, and also communities with Phragmites 
australis on salt marshes in the Tumen River estuarine zone. The functional traits of C. edentula leaves - 
volume of mesophyll cell, the number of chloroplasts per mm2 of leaf surface, the ratio of the total surface 
area cells to the unit leaf area (Ames/A), the total number of chloroplasts per cell - were investigated.  The 
high values of the integral parameters of С. edentula leaf mesophyll are quite comparable to those of desert 
halophytes and 1.5–4 times are higher than the values reported for several of the Northeast Asian coastal 
species such as Artemisia stelleriana, Chorisis repens, Glehnia littoralis, Jacobea pseudoarnica, Lathyrus 
japonicus et al. According to its ecological strategy, C. edentula can be attributed to ruderal–stress-tolerant 
(RS) species. This study was based on standard phytosociological and physiological methods with exam-
ination of quantitative leaf anatomy.

Keywords: Cakile edentula, plant communities, non-indigenous species, naturalization, quantitative leaf 
anatomy, Peter the Great Bay, Russia.
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УДК 632.76

THE CYPRESS JEWEL BEETLE LAMPRODILA FESTIVA 
(LINNAEUS, 1767) (COLEOPTERA: BUPRESTIDAE) – A REAL 

THREAT TO THE RELICT JUNIPER FORESTS OF THE BLACK SEA 
COAST OF THE CAUCASUS
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There are presented new materials on the distribution of the Cypress Jewel Beetle Lamprodila (Palmar) 
festiva, first discovered in natural stands оf relict juniper forests in the vicinity of the villages Sukko and 
Bolshoi Utrish in the Abrau Peninsula of the Black Sea coast of the Caucasus.
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A GROWING THREAT TO TIDAL FORESTS: INCURSION OF 
MANGROVE ECOSYSTEMS BY INVASIVE ALIEN SPECIES 
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Abstract
Mangrove forests are reported to be invaded by invasive alien species (IAS). This study was therefore 

aimed at studying the level of distribution of the IAS, Acacia auriculiformis A. Cunn. ex Benth. in mangrove 
ecosystems in the southern coast of Sri Lanka and assessing the risk to periphery of mangrove forest by 
considering the Rekawa mangrove forest as a model site. Growth performances of two mangrove species; 
Rhizophora mucronata and Avicennia marina in the presence of Acacia plants were also tested under three 
different competition levels; low, moderate and high. According to the results, infestation of Acacia plants 
was significant in the southern coast of Sri Lanka, particularly in Matara and Hambantota districts (p<0.05). 
Species diversity determined as the Simpson diversity index was high (0.77) in the periphery of the Rekawa 
mangrove forest. Four true mangroves and two associates co-occurring with A. auriculiformis in the periphery 
could be observed during the field validation experiment. The highest seedling (15.4±2.2 m-2) and sapling 
(11.2±2.8 m-2) densities were reported for A. auriculiformis plants. Dominance, calculated as the importance 
value index of different species in the mangrove periphery varied from 18.0-120.6 and the latter highest was 
recorded for Acacia which has the highest relative density (42.1%) and the relative dominance (52.5%). The 
total leaf area of the Rhizophora plants grown in the high-competition level was significantly lower than that 
of the control plants while the dry weights at three different competition levels; were significantly higher 
(p<0.05) than the control. This could be due to the higher root biomass allocation. In Avicennia plants, cu-
mulative shoot height, total leaf area and dry weight of the plants grown at the high-competition level were 
significantly lower than that of the control plants (p<0.05). A. auriculiformis plants grown with these true 
mangrove species better performed and did not show any significant deviation from the respective control 
plants. The level of survival of Acacia was significantly reduced at 25 psu (p<0.05). Early intervention and 
serious scrutiny are much needed to reverse the possible impacts of IAS on mangrove forests and the need 
for forest conservation is emphasized.

Keywords: Inter-specific competition, mangrove periphery, invasion, relative dominance, relative density, 
Important Value Index (IVI), threats 
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Observation on the occurrence of the Black Sea alien species Pseudodiaptomus marinus were initiated since 
this species was reported in the coastal waters of Crimea, in 2016. Current study is focused on the 170-500 µm 
microplankton fraction represented by nauplii and the first copepodite stages. These data were complemented 
by the mesoplankton fraction abundance contributed by copepodite stages II–V and adults. Samples were 
collected by plastic bottles at the sea surface and by Juday and Apstein plankton nets in the upper 10 m layer. 
Nauplial stages of P. marinus were observed during the first three years after species invasion, in September, 
at the sea surface temperature range from 21.1 to 25.5 ºC. From 2019 to 2020, specimens appeared in July, 
at temperatures from 25.8 to 26.0 ºC. The presence of specimens in samples has been observed by the end of 
November or December, at sea surface temperature of 13.1 or 8.6 ºC, respectively. The maximal abundance 
was observed in the inner part of the Sevastopol Bay. The correlation value of 0.7-0.9 was estimated between 
the abundance and sea surface temperature throughout the year. Inter-annual variations of the abundance 
were associated with an integrative indicator of temperature (in particular, the sum of active temperatures).
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