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Проанализированы морфометрические параметры и популяционные характеристики инвазионно-
го вида Impatiens glandulifera на Южном Урале (Республики Башкортостан). Обследованы 24 очага 
инвазии в 20 районах Предуралья. Плотность вида в сообществах 18–79 особей на 1 м2, его биомасса 
составляет от 1 до 9 кг/м2, доля биомассы вида достигает от 49.7 до 99.0%, то есть он доминирует во 
всех обнаруженных локалитетах. Установлено, что максимальные значения параметров морфоме-
трии характерны для популяций, произрастающих в более благоприятных по влагообеспеченности 
и богатству почв условиях, при незначительном антропогенном воздействии, а минимальные – в 
условиях более сильного антропогенного влияния (рекреационная нагрузка, вытаптывание, свалки). 
Отмечена хорошая адаптация вида к разным условиям произрастания в новых местообитаниях и 
конкурентные преимущества I. glandulifera перед местными видами растений. Велика вероятность 
дальнейшего расселения вида и в малонарушенных, а также естественных местообитаниях по берегам 
водоёмов республики.

Ключевые слова: Impatiens glandulifera Royle, инвазионный вид, популяция, морфометрические 
параметры, изменчивость.
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Введение
Инвазионные процессы в растительном 

покрове представляют собой существенную 
часть глобальных антропогенных изменений 
биосферы и опасны для природного био-
разнообразия экосистем [Richardson et al., 
2000; Hulme, 2007; Pyšek et al., 2017, 2020]. 
На территории Российской Федерации инва-
зиям чужеродных видов наиболее подверже-
на европейская часть страны, где проживает 
78% населения и сосредоточены основные 
транспортные пути [Дгебуадзе, 2014]. Урал 
относится к регионам с высоким уровнем 
нарушенности природных экосистем и раз-
витием транспортных коридоров, по кото-
рым происходят инвазии чужеродных видов. 
Достаточно благоприятные и разнообразные 
экологические условия позволяют многим из 
них натурализоваться в антропогенных или 
нативных сообществах [Abramova, 2012; Тре-

тьякова, 2015; Abramova, Golovanov, 2018]. 
Изучение биологических и популяционных 
характеристик инвазионных видов актуаль-
но, поскольку позволяет судить о состоянии 
популяций, оценивать успех инвазии в новых 
условиях обитания. 

Одним из чужеродных видов, расселя-
ющихся в Республике Башкортостан (РБ), 
составляющей основную часть территории 
Южного Урала, является восточноазиатский 
Impatiens glandulifera Royle (Balsaminaceae), 
или недотрога желёзконосная (бальзамин 
железистый). Это высокорослое однолет-
нее растение из семейства Бальзаминовых 
(Balsaminaceae), широко известное как агрес-
сивный чужеродный вид в умеренных обла-
стях Европы, в Азии, Северной Америке и 
Новой Зеландии [Hejda, Pyšek, 2006; Tanner, 
Gange, 2013; Pattison et al., 2019]. К настоя-
щему времени зарегистрирован в 35 евро-
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пейских странах, из которых в 25 – как на-
турализовавшийся вид [Lambdon et al., 2008; 
Coakley, Petti, 2021]. Во вторичном ареале 
занимает в основном прибрежные влажные 
местообитания, реже теневые лесные и руде-
ральные экотопы [Hejda, Pyšek, 2006; Hulme, 
Bremner, 2006; Čuda et al., 2020; и др.]. В ряде 
регионов Центральной Европы это интен-
сивно размножающееся растение угрожает 
биоразнообразию высокотравных сообществ 
влажных местообитаний. Успеху инвазии I. 
glandulifera содействуют высокая конкурент-
ная способность и аллелопатическое влияние 
на другие растения, снижающее рост мест-
ных трав [Bieberich et al., 2020].

Экспансия недотроги желёзконосной в 
России началась в 1970-х гг. На сегодня I. 
glandulifera широко распространена во всех 
областях Средней России [Виноградова и др., 
2010]. На Среднем Урале отнесена к груп-
пе агриофитов, то есть наиболее агрессив-
ных чужеродных видов, расселяющихся по 
естественным местообитаниям [Третьякова, 
2011]. Массовое одичание и выход за преде-
лы культуры начались сравнительно недавно. 
К настоящему времени этот вид также заре-
гистрирован вне культуры во многих обла-
стях юга Сибири – от Южного Зауралья до 
Прибайкалья и Забайкалья [Эбель и др., 2014, 
2021]. 

В Республике Башкортостан одичавшие 
растения недотроги находили в 1980-е гг. 
в г. Уфе в оврагах и вдоль ручьёв. Первые 
гербарные сборы датированы 2007 г. в Ар-
хангельском районе [Мулдашев и др., 2017]. 
Встречается в бореально-лесной, широко-
лиственно-лесной, лесостепной и степной 
зонах [Абрамова и др., 2021]. Первоначаль-
но вид относили к 4-му инвазионному ста-
тусу [Абрамова, Голованов, 2016], в настоя-
щее время он отнесён ко 2-му инвазионному 
статусу [Абрамова и др., 2020, 2021]. Кроме 
того, включён в Чёрную книгу флоры Сред-
ней России [Виноградова и др., 2010], Чёр-
ную книгу флоры Сибири [2016] и некоторых 
других регионов РФ. Входит в ТОП-100 наи-
более агрессивных инвазионных видов Рос-
сии [Самые опасные…, 2018].

Изучение распространения, особенностей 
и биологии вида проводили многие иссле-

дователи в разных регионах России и мира 
[Andrews et al., 2005; Виноградова, 2008; 
Шуйская, Антипина, 2009; Walker et al., 2009; 
Меньшакова, 2011; Михайлова и др., 2012; 
Tanner et al., 2014; Čuda et al., 2017; Борисова, 
Каурова, 2019; Najberek et al., 2020; Tanner, 
Gange, 2020; Прохоров и др., 2021; Эбель и 
др., 2021; и др.]. Были рассмотрены семенная 
продуктивность вида, популяционные и мор-
фо-биологические особенности, анатомия от-
дельных органов растения, оценено влияние 
вида на окружающую среду. Отмечено, что 
I. glаndulifеrа встречается в широком диапа-
зоне высот и географических широт, а также 
в различных типах сообществ, что вызыва-
ет озабоченность в связи с высокой инвази-
онной активностью вида – незаселёнными 
этим видом остаются лишь немногие южные 
страны Европы. Подчёркивается, что распро-
странена тенденция колонизации этим видом 
бедновидовых и деградировавших сообществ 
преимущественно гигрофильной раститель-
ности. В последнее время выявлено вторже-
ние недотроги желёзконосной в лиственные 
леса и на вырубки [Čuda et al., 2020]. Основ-
ным вектором её расселения являются реки и 
речные потоки, которые способствуют пере-
носу семян. Многие исследователи отмечают, 
что вселение вида в прибрежные сообщества 
приводит к нежелательным изменениям в 
составе сообществ [Hulme, Bremner, 2006; 
Cockel et al., 2014]. Выявлено, что скорость 
распространения вида в одном местообита-
нии составляет около 2.47 м в год [Beerling, 
Perrins, 1993].

Цель данной работы – выявить эколо-
го-биологические и популяционные особен-
ности, и современное распространение I. 
glandulifera, внедряющегося в природные и 
антропогенные экосистемы РБ. 

Материал и методы
В 2019–2021 гг. проведено исследование 

24 ценопопуляций (ЦП) I. glandulifera в 20 се-
веро-западных, северо-восточных, западных 
и центральных районах Предуралья РБ. Ло-
калитеты и площадь изученных ЦП представ-
лены на рисунке 1 и в таблице 1. Ценопопуля-
ции названы по близлежащему населённому 
пункту. Для изучения популяционных харак-
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теристик в 22 ЦП закладывалось 10 пробных 
площадей размером 1 м2. Порядок заложе-
ния площадей (линейный или шахматный) и 
шаг трансекты (1–2 м) зависел от площади, 
занимаемой конкретной ценопопуляцией. 
Определялись основные популяционные ха-
рактеристики [Злобин, 1989]: плотность осо-
бей, надземная биомасса инвазионного вида 
и общая надземная биомасса сообщества (в 
сыром виде). Доля вида в сообществе опре-
делялась по соотношению биомассы вида к 
общей биомассе сообщества.

Изучение морфометрии проводилось в 
фазе цветения растений согласно методу В.Н. 
Голубева [1962] на 25 генеративных особях 
каждой из ценопопуляций по 13 морфоме-
трическим параметрам. 

Рис. 1. Локалитеты исследованных популяций I. glandulifera в РБ (1–24 – номера ЦП в соответствии с нумерацией 
в табл. 1).

Статический анализ провели в MS Excel 
2010 c использованием стандартных показа-
телей. При статистическом анализе количе-
ственных показателей рассчитывали средние 
арифметические значения, среднеквадратич-
ное отклонение, коэффициенты вариации 
[Зайцев, 1990]. Многомерный анализ прово-
дили по программе Statistica 6.1 [Кулаичев, 
1996; Халафян, 2008]. В процессе дискри-
минантного анализа вычисляли фенотипиче-
скую дистанцию, выраженную расстоянием 
Махаланобиса.

В кластерном анализе в качестве меры 
различия выборок использовали Евклидово 
расстояние, дендрограмму строили по методу 
«одиночной связи» [Песенко, 1982].
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Таблица 1. Локалитеты и площадь исследуемых популяций Impatiens glandulifera в Республике Башкортостан

№ Локалитет Район
Координаты

Природная 
зона

Приблизительная 
площадь инвазии, м2Широта 

(° с. ш.)
Долгота
(° в. д.)

1 г. Нефтекамск Краснокамский 56.08842 54.24820 бореальная 1000
2 с. Калтасы Калтасинский 55.96930 54.80097 бореальная ˃10 000
3 с. Бураево Бураевский 55.84373 55.40758 неморальная ˃10 000
4 д. Старокарагушево Бураевский 55.74233 55.79973 неморальная 500
5 д. Староямурзино Балтачевский 55.94184 55.83370 неморальная 500
6 с. Караидель Караидельский 55.82973 56.91219 бореальная 500
7 с. Тастуба Дуванский 55.76285 57.89446 лесостепная 500
8 с. Большеустикинское Мечетлинский 55.94962 58.26726 неморальная ˃10 000
9 д. Абдуллино Мечетлинский 56.06988 57.96377 неморальная 100
10 с. Верхнеяркеево Илишевский 55.45138 54.30883 лесостепная 100
11 с. Семилетка Дюртюлинский 55.36012 54.61223 лесостепная 500
12 с. Мишкино Мишкинский 55.52927 55.96932 неморальная ˃1000
13 с. Красная Горка Нуримановский 55.19934 56.66846 бореальная ˃10 000
14 с. Лаклы Салаватский 55.19465 58.54603 бореальная 50–100
15 Геопарк Янган-Тау Салаватский 55.30745 58.13693 лесостепная ˃5000
16 с. Арсланово Кигинский 55.35688 58.99342 неморальная 100
17 с. Шаран Шаранский 54.82005 54.00578 неморальная ˃10 000
18 г. Уфа Уфимский 54.73515 55.95873 неморальная ˃1000
19 с. Иглино Иглинский 54.83584 56.42460 неморальная 500
20 с. Улу-Теляк Иглинский 54.91359 56.97693 неморальная ˃1000
21 с. Кандры Туймазинский 54.55277 54.10792 лесостепная 500
22 г. Давлеканово Давлекановский 54.22273 55.03127 степная 1000
23 г. Белебей Белебеевский 54.10344 54.11128 неморальная ˃1000
24 д. Новоадзитарово Аургазинский 54.00392 56.04097 неморальная 100

Результаты исследований
I. glandulifera культивируется как деко-

ративный вид, «уходит» из культуры, ди-
чает, заселяя рудеральные местообитания, 
нарушенные и иногда ненарушенные берега 
ручьёв, рек, канавы и пр., преимущественно 
в населённых пунктах. Встречается от боре-
альной до степной зоны Предуралья, более 
характерен для северной части РБ; в Зауралье 
и горно-лесной зоне не обнаружен. 

Большинство популяций довольно круп-
ные и занимают площадь от 500 до 10 000 м2 
и более; небольшие популяции, выявляются, 
как правило, там, где вид поселился недавно, 
или условия для его произрастания не слиш-
ком благоприятные.

Вид образует монодоминантные цено-
зы двух типов: рудеральные нитрофильные 
сообщества на увлажнённых теневых ан-
тропогенных местообитаниях – дериватное 
сообщество Impatiens glandulifera [Arctio 
lappae–Artemisietalia vulgaris] (16 ЦП, рис. 
2а) и полуестественные нитрофильные со-
общества по сырым берегам небольших рек 
и ручьёв – ассоциация Calystegio sepium–

Impatientetum glanduliferae (8 ЦП, рис. 2б) 
[Голованов и др. 2017, 2018; Абрамова и др., 
2021]. Крупные ЦП вида расположены преи-
мущественно в больших районных центрах, 
через которые протекают небольшие реки, 
по берегам которых натурализуется вид, и 
только одна из них выявлена в Геопарке Ян-
ган-Тау в лесном овраге по берегу небольшо-
го ручья (дериватное сообщество Impatiens 
glandulifera [Arctio lappae–Artemisietalia 
vulgaris] (рис. 2в).

Основные популяционные характеристи-
ки (плотность и биомасса популяций) изуча-
лись в 22 ЦП (табл. 2). В результате прове-
дённых исследований получены следующие 
данные: плотность ЦП I. glandulifera очень 
высокая – 18–79 особей на 1 м2, при этом его 
биомасса составляет от 1 до 9 кг/м2. Доля био-
массы вида также высока и достигает от 49.7 
до 99.0%, то есть он доминирует практически 
во всех обнаруженных локалитетах. Наибо-
лее мощной является ЦП 22 (г. Давлеканово), 
произрастающая в сильно увлажнённом ов-
раге, здесь выявлены максимальные значения 
надземной биомассы вида и её доли, а также 
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Рис. 2. Сообщества с доминированием I. glandulifera: а) дериватное сообщество Impatiens glandulifera [Arctio 
lappae–Artemisietalia vulgaris]; б) ассоциация Calystegio sepium–Impatientetum glanduliferae; в) дериватное сооб-
щество Impatiens glandulifera [Arctio lappae–Artemisietalia vulgaris].

А

Б

В
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Таблица 2. Характеристика ценопопуляций Imраtiеns glаndulifеrа

№ Число растений на 1 м2 Надземная биомасса вида 
на 1 м2, г

Общая надземная 
биомасса с 1 м2, г

Доля участия вида в 
сообществе, %

1 – – – –
2 28.4±2.49 7332.0±712.43 7620.0±691.62 96.2
3 31.2±2.59 4634.0±433.22 9086.0±825.11 51.0
4 – – – –
5 46.8±5.20 4260.0±752.77 4940.0±669.18 86.2
6 72.4±10.30 4140.0±521.92 4284.0±545.18 96.6
7 45.6±5.21 4528.0±204.55 4720.0±184.85 95.9
8 18.4±3.54 5288.0±900.25 6180.0±809.59 85.6
9 78.8±10.07 3408.0±374.32 3636.0±403.12 93.7
10 72.0±14.03 3594.0±894.29 3826.0±887.42 93.9
11 51.2±5.09 7616.0±1453.97 8222.4±1381.15 92.6
12 63.2±13.83 7944.0±1147.04 8904.0±1008.20 89.2
13 48.8±5.43 969.0±155.74 1876.0±622.95 51.7
14 51.2±8.74 5148.0±478.30 5624.0±512.92 91.5
15 51.6±7.27 6860.0±899.21 7228.0±887.92 94.9
16 36.8±6.36 2552.0±152.47 3848.0±351.65 66.3
17 62.8±10.96 7146.0±1296.13 7422.0±1279.95 96.3
18 47.6±5.15 3614.0±344.22 3904.0±366.91 92.6
19 68.0±13.75 6800.0±1044.16 6868.00±1040.06 99.0
20 43.2±4.12 1548.0±201.69 3116.0±224.10 49.7
21 41.6±7.23 4996.0±413.21 5216.0±409.90 95.8
22 78.5±12.03 9278.0±1237.55 10064.0±1319.80 92.2
23 59.2±7.72 5768.0±1116.92 6436.0±1179.31 89.6
24 38.8±3.77 5814.0±818.64 6560.0±775.63 88.6
М 53.83 5063.55 5558.72 87.4

Примечание. Здесь и далее: 1–24 номера ценопопуляций, как в таблице 1. Жирным шрифтом выделены максимумы 
значений. М – среднее значение параметра по всем ЦП.

близкие к максимуму значения плотности 
ЦП. 

По-видимому, здесь для вида складыва-
ются наиболее благоприятные по увлажне-
нию и богатству почвы условия. Плотность 
особей максимальна в небольшой и молодой, 
произрастающей на более сухом склоне овра-
га, ЦП 9 (Абдуллино) – 78.8 экз./м2. Но зна-
чения биомассы в ней низкие, поскольку рас-
тения менее мощные из-за нехватки ресурсов 
и местообитание антропогенно нарушено. 
Плотность особей минимальна в крупной ЦП 
8 (Большеустикинское) – 18.4 экз./м2, распо-
ложенной в населённом пункте, по обочине 
улицы вдоль канавы, здесь растения располо-
жены относительно редко, но они крупные, за 
счёт чего биомасса вида в ЦП выше средних 
значений. 

Исследование морфометрических пара-
метров особей I. glandulifera проводилось во 
всех 24 ЦП. Для оценки межпопуляционных 
различий по совокупности всех параметров 
растений был проведён однофакторный дис-
персионный анализ (табл. 3). По результатам 

дисперсионного анализа выявлено, что раз-
личия между ценопопуляциями достоверны 
по всем морфометрическим параметрам при 
р <0.001, уровень факторизации составил 
от 25.3 до 60.5%. В наибольшей степени на 
межпопуляционные различия оказывают вли-
яние параметры: длина соцветия (60.5%), ди-
аметр соцветия (53.3%). 

Анализ степени варьирования морфоме-
трических признаков (коэффициента вариа-
ции, Cv) по Г.Н. Зайцеву [1990] показал, что 
большинство параметров имеет нормальное 
варьирование (Cv – 15.2–37.1%), что свиде-
тельствует о способности инвазионных видов 
к высокой адаптации к разным условиям ме-
стообитаний. Значительное варьирование от-
мечено для диаметра соцветия и числа цвет-
ков на растении (Cv – 52.0–58.4%), большое 
варьирование – для длины бокового побега и 
длины соцветия (Cv – 69.5–70.0%). Высокая 
изменчивость генеративных параметров ука-
зывает на реализацию тактики, направленной 
на размножение, и следовательно, на выжива-
ние однолетнего неофита I. glаndulifеrа. 
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Таблица 3. Дисперсионный анализ межпопуляционных различий по морфометрическим параметрам I. glandulifera

ЦП
Средние значения морфопараметров

hs ds Nn Nls Lls Nl Ll Sl Li Si Nfl Lfl Sfl
1 164.3 16.1 7.9 6.1 33.7 14.4 11.8 5.6 33.1 21.8 101.7 3.3 2.3
2 190.3 19.4 6.9 8.1 52 20.8 16.5 5.7 78 49.8 86.7 3.6 2.8
3 172.3 19.4 8.2 12.3 17.6 24.2 19.7 6.2 43.9 13.3 63.2 3.7 3.3
4 198.7 21.7 8.5 14 22.7 24.6 21.5 6.2 55.4 16.3 109.2 4.1 3.7
5 169.4 15.9 8.6 10 12.5 23.1 18.6 5.2 27 15.1 57.3 4.1 4
6 134.6 16.6 5.8 9.5 11.2 15.5 14 5.8 18.2 13 42.5 4.1 3.7
7 189.1 17.9 5.7 7.9 13.5 17.7 15 6.1 25.8 15.7 42.1 4.1 3.8
8 140.8 18.5 5.8 10.8 14.7 14.3 12.8 5.4 21.7 16.6 55.3 3.9 3.5
9 141.1 15.6 5.6 8.6 10.3 15.9 14.5 5.6 20.1 15.9 57.5 3.8 3.2
10 159.5 13.9 7.1 11.3 20.1 21.1 16.7 7 42.8 20.1 79.4 3.5 3.6
11 174.1 18.7 8.3 16.9 32.7 18.2 16.5 7.2 53.8 19.2 103.8 3.8 3.8
12 182.2 18.4 6.4 10.2 37.8 15.5 19.1 6.2 52.9 16.4 64.2 3.8 3.1
13 154.3 15.5 6.9 9.5 14.1 16.3 13.6 5.4 14.2 13.2 40 4 3.5
14 188.2 18.2 6.2 10.3 22.9 15.9 14.4 5.4 21.2 18.5 61.4 4 3.4
15 196.6 20.7 7 10.4 36.2 15.6 15.7 6.7 22.7 20 60.6 4.7 4.5
16 140.9 16.1 5.4 9.3 14.6 15.2 12.7 6 15.3 13.1 45.4 4.2 4
17 178.4 16.9 6.4 11.9 30.8 18.4 16.8 6.5 75.4 19.2 108.6 3.3 3.2
18 147.3 12.2 9 14.1 19.5 19.6 16.6 6.3 19 19.7 59.5 3.4 3.1
19 189.4 20.1 7.8 9.1 26.8 16 18.1 7.7 41 13.8 70.9 3.2 2.8
20 144.5 9.8 6.4 8.4 8.4 14.8 9.7 4.2 20.2 11.6 32.8 3.5 2.4
21 177.3 16.6 7 12.6 17.9 19 17.2 6.5 58.9 17.5 104.3 3.4 3.1
22 237.4 24 9.3 14 29 23 23.4 7.3 24.4 20.1 98.9 3.7 3.3
23 156.1 15.3 7.3 12.9 23.7 18.3 15 6.5 51.3 17.7 91.7 3.8 3.6
24 185.7 22.9 7.8 10 22.4 17.6 22.9 7.8 26.6 20.2 97.4 3.3 3
М 171.4 17.5 7.1 10.8 22.7 18.2 16.4 6.2 36 18.3 72.2 3.8 3.4
ᶇ2 0.472 0.350 0.465 0.349 0.416 0.253 0.414 0.340 0.533 0.605 0.309 0.344 0.443

Примечание: 1–24 – номера ЦП. Жирным шрифтом выделены максимальные значения параметров: hs – высота 
побега, см; ds – диаметр побега, см; Nn – число узлов, шт.; Nls – число боковых побегов, шт.; Lls – длина бокового 
побега, см; Nl – число листьев на стебле, шт.; Ll – длина листа, см; Sl – ширина листа, см; Li – длина соцветия, см; 
Si – ширина соцветия, см; Nfl – число цветков, шт.; Lfl – длина цветка, см; Sfl – ширина цветка, см; М – среднее 
значение параметра по всем ЦП; ᶇ2– уровень факторизации, все значения достоверны при р <0.001. 

Результаты кластерного анализа выборок 
I. glandulifera показаны на рисунке 3. При ис-
пользовании метода одиночной связи иссле-
дуемые популяции разделились на несколько 
кластеров, различающихся по габитусу расте-
ний. Отдельно от основного массива популя-
ций отстоят в левой части дендрограммы три 
ЦП: это ЦП 22 (Давлеканово), 2 (Калтасы) и 24 
(Новоадзитарово), в которых растения более 
мощные, у них отмечены максимальные пока-
затели по большинству морфометрических па-
раметров. Данные ЦП произрастают в увлаж-
нённых оврагах, кроме ЦП 2 (Калтасы) – она 
расположена на берегу небольшого ручья.

Далее ЦП разбились на два крупных 
кластера и отдельно стоящую ЦП 1 (Нефте-
камск), произрастающую на берегу ручья, 
для неё характерны минимальные показатели 
по многим параметрам, как и для кластера в 
центре дендрограммы. Оставшееся большин-
ство ЦП в правой части дендрограммы объе-
динены в крупный кластер, где представлены 
особи со средними морфометрическими зна-
чениями.

Проведённый дискриминантный анализ 
по совокупности морфометрических призна-
ков особей всех ценопопуляций I. glandulifera 
показал, что значения λ Уилкса очень низкие 
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(0.004–0.008, при р <0.001), что указывает 
на высокую общую статистическую досто-
верность полученных результатов. Макси-
мальный вклад в разделение групп вносят 
параметры: диаметр соцветия (F = 33.006), 
длина соцветия (F = 19.295); минимальный 
– число листьев (F = 6.177) и число цветков 

на растении (F = 6.965). Также оценена фено-
типическая дистанция между объектами или 
расстояние Махаланобиса. В целом, во всех 
ЦП особи имеют высокое морфоструктурное 
разнообразие, наибольшее наблюдается в ЦП 
2 – 16 и 2 – 22 (80.63–80.55), наименьшее – 
между ЦП 6 – 8 – 9 – 13 (1.98–3.60).

Рис. 4. Результаты дискриминантного анализа ценопопуляций I. glandulifera по совокупности морфометрических 
признаков в пространстве первого и второго канонических корней.

Рис. 3. Дендрограмма различий выборок I. glandulifera по средневыборочным значениям морфометрических 
параметров.
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На рисунке 4 представлена визуализация 
дискриминантной модели изучаемых ЦП I. 
glandulifera в пространстве первого и второ-
го канонических корней. Можно видеть, что 
наиболее отлична от всего массива данных 
ЦП 2 и частично ЦП 22; в этих ЦП отмечены 
максимальные значения по отдельным пара-
метрам, таким как: длина бокового побега, 
длина и диаметр соцветия в ЦП 2, высота рас-
тений, диаметр побега, длина листа и число 
междоузлий в ЦП 22. Остальные ЦП образу-
ют единое облако в левой части рисунка, где 
лишь отдельные особи разных ЦП показыва-
ют отличие от общего массива данных. Эти 
ЦП довольно близки по морфометрическим 
параметрам, что и даёт значительное пере-
крытие между ними. Это свидетельствует о 
том, что изучаемый вид крайне адаптивен к 
различным экологическим условиям, будь то 
антропогенные или естественные местооби-
тания.

Обсуждение
В результате проведённых исследований 

выявлено современное распространение I. 
glandulifera в РБ и проведено обследование 
24 ценопопуляций вида в бореальной, немо-
ральной, лесостепной и степной зонах Пре-
дуралья РБ. Вид, в основном, приурочен к бо-
реальной и неморальной зонам Предуралья 
республики с достаточным уровнем атмос-
ферных осадков. Избегает более засушливые 
районы, практически не отмечаясь в степной 
зоне. Так в Чёрной книге Республики Баш-
кортостан [Абрамова и др., 2021] всего при-
водится 57 локалитетов вида, из них лишь в 
трёх он отмечается для степной зоны.

Одичавшие растения недотроги находили 
с 1980-х гг. в г. Уфе в оврагах и вдоль ручьёв 
и небольших речек [Абрамова и др., 2021], но 
фактически расселение вида началось уже в 
первые годы ХХI в. За последние 20 лет он 
довольно широко расселился по территории 
РБ и встречается преимущественно в круп-
ных населённых пунктах северо-востока, 
северо-запада и запада республики, в увлаж-
нённых, эвтрофных и теневых местообитани-
ях, как антропогенно нарушенных, так и мало 
нарушенных человеком. Основной вектор 
инвазии – культивирование I. glandulifera са-

доводами-любителями, поэтому её расселе-
ние часто начинается вокруг садоводческих 
товариществ и частных участков в городах и 
райцентрах Предуралья – Уфе, Бирске, Не-
фтекамске, Янауле, Калтасах, Бураево и др. 
(см. рис. 1). 

В пределах РБ вид формирует монодо-
минантные сообщества. При вселении в на-
рушенные рудеральные эвтрофные место-
обитания (овраги, свалки мусора, окраины 
огородов и пр.) образует дериватное сооб-
щество Impatiens glandulifera [Arctio lappae–
Artemisietalia vulgaris]. В таких ценозах вид 
встречается совместно с такими высокорос-
лыми рудеральными растениями как: Arctium 
tomentosum, Leonurus quinquelobatus, Utica 
dioica и др. В малонарушенных ценозах по 
берегам водоёмов I. glandulifera формирует 
ассоциацию Calystegio sepium–Impatientetum 
glanduliferae класса Epilobietea angustifoliae. 
Для подобных сообществ характерно при-
сутствие влаголюбивых видов растений: 
Calystegia sepium, Mentha longifolia, M. 
arvensis, Typha latifolia, Phragmites australis 
и др. Таким образом, успеху инвазии вида 
способствует его высокая конкурентоспособ-
ность с высокорослыми местными травами.

Плотность растений I. glandulifera в раз-
ных ЦП составляет от 18 до 79 экз./м2 (в сред-
нем – 58.8 экз./м2) Надземная биомасса вида с 
1 м2 может достигать 9 кг (в среднем – 5.1 кг). 
Доля биомассы вида в ценозах колеблется от 
49.7 до 99.0%, то есть вид доминирует в боль-
шинстве сообществ. Высокие плотность и 
биомасса вида в сообществах подтверждают 
конкурентные преимущества I. glandulifera 
перед местными видами растений, что при-
водит к изменению структуры фитоценозов. 
Отмечена хорошая адаптация вида к разным 
условиям произрастания в новых местооби-
таниях, то есть его широкая толерантность к 
факторам абиотической среды, но наиболее 
благоприятны для него влажные, богатые и 
достаточно освещённые местообитания. 

Нами замечено также, что в небольших, 
молодых и недавно образовавшихся очагах 
инвазии часто наблюдается достаточно высо-
кая плотность растений со средними или низ-
кими значениями морфометрических показа-
телей, в то время как в уже устоявшихся ЦП 
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вида плотность снижается, при этом габитус 
и биомасса растений значительно выше. В 
результате анализа литературных данных 
установлено, что растения на изучаемой тер-
ритории имеют схожие морфометрические 
параметры с аналогичными исследованиями 
других авторов. Так, например, в литератур-
ных источниках высота растения варьирует в 
разных регионах от 25 см до 3 м [Меньшако-
ва, 2011; Čuda et al., 2017; Эбель и др., 2021]. 
Ранняя фаза распространения вида начина-
ется с выращивания на садовых участках в 
качестве декоративного растения; затем об-
разующиеся садовые отходы выбрасываются 
за границу садового участка, и нередко – в 
пойму рек и ручьёв, протекающих по краю 
сада или огорода; после чего начинается сле-
дующая фаза – перемещение семян по тече-
нию водных потоков и расселение вида вдоль 
русла рек. Ещё одной особенностью вида яв-
ляется лёгкое образование придаточных кор-
ней в узлах, что позволяет виду в условиях 
хорошей увлажнённости и эвтрофности почв 
иметь дополнительные преимущества бы-
строго укоренения в случае полегания или 
обламывания довольно хрупких стеблей, осо-
бенно в молодом возрасте. 

Высокая продукция семян – по разным 
данным от 2.5 тыс. до 5–6 и даже до 30 тыс. 
шт. и более на 1 растение [Beerling, Perrins, 
1993; Čuda et al., 2020; Greenwood et al., 
2020], активный разброс семян (до 5–7 м от 
материнского растения) из зрелых коробо-
чек – автохория, в совокупности с перено-
сом семян водными потоками – гидрохория, 
а также неконтролируемая интродукция вида 
в городских и сельских населённых пунктах, 
несомненно, будет способствовать тому, что 
число локалитетов I. glandulifera на Южном 
Урале в ближайшие годы ещё увеличится. 
Расселению вида способствует хорошая не-
ктаропродуктивность вида и разнообразный 
комплекс опылителей [Конусова и др., 2016]. 
Аналогичные процессы расширения вто-
ричного ареала отмечены и другими автора-
ми для Средней России [Виноградова и др., 
2010], юга Сибири [Чёрная книга…, 2016] и 
в других регионах. Поэтому необходим даль-
нейший мониторинг уже образовавшихся и 
поиск новых локалитетов вида, особенно в 

окрестностях крупных садоводческих коопе-
ративов вокруг городов и крупных населён-
ных пунктов РБ.

Заключение
Impatiens glandulifera активно расселяет-

ся по населённым пунктам в пределах боре-
альной, неморальной и лесостепной зон Пре-
дуралья РБ в условиях достаточного уровня 
атмосферных осадков, избегая засушливые 
территории. Основным агентом расселения 
вида является человек, выращивающий его в 
качестве декоративного растения, в регионе 
вид является традиционным интродуцентом, 
выращиваемым на приусадебных участках, 
особенно активно с начала ХХI в. 

Impatiens glandulifera образует два типа 
ценозов: ассоциацию Calystegio sepium–
Impatientetum glanduliferae и дериватное 
сообщество Impatiens glandulifera [Arctio 
lappae–Artemisietalia vulgaris], различающих-
ся локальным характером увлажнения и на-
рушения местообитаний.

Высокие плотность и биомасса вида в 
сообществах подтверждают конкурентные 
преимущества I. glandulifera перед местными 
видами растений, что приводит к изменению 
структуры фитоценозов и монодоминирова-
нию вида.

Высокие показатели семенной продуктив-
ности и особенности биологии (плавучесть 
семян, способность укореняться отдельными 
фрагментами стебля и др.) способствуют хо-
рошей адаптации вида в новых для него ус-
ловиях.

В дальнейшем, велика вероятность рас-
селения I. glandulifera в малонарушенных, а 
также естественных местообитаниях по бере-
гам водоёмов республики. Необходим даль-
нейший мониторинг уже образовавшихся и 
поиск новых локалитетов вида, особенно в 
окрестностях крупных садоводческих коопе-
ративов вокруг городов и крупных населён-
ных пунктов РБ.
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TO THE BIOLOGY OF INVASIVE SPECIES OF IMPATIENS 
GLANDULIFERA RОУLЕ. (BALSAMINACEAE)  

IN BASHKORTOSTAN REPUBLIC

© 2023Abramova L.M.a, *, Rogozhnikova D.R.a, Golovanov Y.M.a, Mustafina A.N.a, 
Kryukova A.V.a, Nurmieva S.V.b
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Russian Federation;

b Kumertau branch of FSBEI HE Orenburg State University, Kumertau, 453300, Russian Federation;
e-mail: *abramova.lm@mail.ru 

Morphometric parameters and population characteristics of the invasive species Impatiens glandulifera in 
the Southern Ural Range (Republic of Bashkortostan) are analyzed. Twenty four localities of invasion in 20 
districts of the Cis-Urals were examined. The density of the species in communities is 18–79 individuals per 
1 m2; its biomass ranges from 1 to 9 kg/m2. The biomass share of the species reaches from 49.7 to 99.0%, i.e. 
this species dominates in all localities. It is established that the maximum values of morphometric parame-
ters are characteristic of populations growing in conditions more favorable in terms of moisture availability 
and richness of soils, with a slight anthropogenic impact. Minimal ones are observed under conditions of a 
stronger anthropogenic impact (recreational load, trampling, landfills). The good adaptation of the species 
to different growing conditions in new habitats and the competitive advantages of I. glandulifera over local 
plant species were noted. There is a high probability of further settlement of the species in slightly disturbed, 
as well as in natural habitats along the shores of the reservoirs of the republic.

Keywords: Impatiens glandulifera Royle, invasive species, population, morphometric parameters, 
variation.
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В работе приводятся сведения о присутствии обыкновенного рыбца (Vimba vimba), одним из отли-
чительных признаков которого от аборигенного каспийского (V. persa) является большее количество 
чешуй в боковой линии, в среднем течении р. Урал. Этот вид в конце 1980-х гг. был интродуцирован 
из Донского в Волжский бассейн. Успешно натурализовавшись в Волгоградском водохранилище, в 
последующий период он расселился на незарегулированном участке Нижней Волги, Северном и, по-ви-
димому, Среднем Каспии, а также сформировал устойчивую жилую популяцию в бассейне р. Урал.

Ключевые слова: обыкновенный рыбец, Vimba vimba, интродуцент, саморасселение, натурали-
зация, жилая форма, бассейн реки Урал.
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Введение
В настоящее время проблема биологиче-

ских инвазий чужеродных организмов стала 
одной из ключевых в исследованиях различ-
ных экосистем [Strayer, 2010]. Изучение ви-
дов в новых условиях помогает понять их 
адаптивные возможности [Карпевич, 1975; 
Мамилов и др., 2021].

Таксономическая структура рода Vimba 
дискуссионна [Берг, 1949; Биология…, 1970; 
Kottelat, Freyhof, 2007; Рыбы…, 2010; Богуцкая 
и др., 2013 и др.]. Некоторые авторы на осно-
вании морфологических отличий рассматри-
вают представителей этого рода, обитающих 
в бассейнах с одной стороны Каспийского, а 
с другой Азовского, Чёрного, Мраморного и 
Балтийского морей, в составе подвидов. Моле-
кулярно-генетические данные дают основание 
для придания этим таксонам видового стату-
са – каспийский Vimba persa (Pallas, 1814) и 
обыкновенный Vimba vimba (Linnaeus, 1758) 
рыбцы [Hänfling et al., 2009].

В 1988–1990 гг. из Донского бассейна в 
Волгоградское водохранилище (вдхр.) был 
вселён обыкновенный рыбец, где произо-
шла его успешная натурализация, а быстрый 
рост численности позволил с 2009 г. начать 
промышленное освоение запасов [Ермолин, 

Белянин, 2009]. Уже в 1990-е гг. этот вид, 
преодолевший Волгоградскую плотину, ста-
ли отмечать на незарегулированном участке 
Нижней Волги, где также были установлены 
факты его успешного размножения. Транс-
формация сезонной динамики подходов про-
изводителей обыкновенного рыбца в нижний 
бьеф гидроузла в 2010-е гг. свидетельствовала 
о постепенном распространении его вниз по 
течению [Болдырев, 2020]. Отсутствие про-
мысла в последние десятилетия на незарегу-
лированном участке р. Волга выше дельты, 
судя по регулярно отмечаемым в 2010–2020-е гг. 
крупным особям массой до 1.45 кг (11-годо-
валая самка стандартной длиной 41,5 см) в 
научно-исследовательских и любительских 
уловах, способствует накоплению поколений 
и формированию сложной возрастной струк-
туры вида. Это свидетельствует о благопри-
ятных условиях обитания нижневолжской 
популяции обыкновенного рыбца и её много-
летней стабильности [Болдырев, 2020].

Имеются данные о росте численности ры-
бца (Vimba sp.) в 2000-е гг. в низовьях Волги и 
Урала, а также смежном с их дельтами участ-
ке Северного Каспия [Позняк, 2009; Супыга-
лиева, 2022]. Видимо, тогда же произошло и 
заселение им нижнего и среднего течения р. 
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Урал. Уже в 2015 г. особи, идентифицирован-
ные без анализа диагностических признаков 
как каспийский рыбец [Давыгора, 2015], сре-
ди которых присутствовали производители в 
брачной окраске, были отмечены в 1.5 тыс. 
км от устья реки в его притоке р. Буртя (Урта-
буртя) в границах Оренбургской области.

Цель работы – уточнение таксономиче-
ского статуса рыбца в Уральском бассейне, 
характеристика его современного распро-
странения и некоторых биологических осо-
бенностей.

Материал и методика
Материал был собран в июле и сентябре 

2022 г. на российском участке р. Урал и его 
притоках. В качестве орудия лова использо-
вали 6-метровый мальковый невод, изготов-
ленный из дели с ячеёй 4 мм и снабженный 
кутцом с вставкой из мельничного газа. Об-
лавливали прибрежные участки с глубинами 
до 1.5 м. На каждой станции определяли пло-
щадь обмёта неводом. Всего учёт проводили 
в 106 локалитетах (рис.), на 12 из которых 

дважды в разные сезоны. На каждой дела-
лось от 1 до 4 притонений волокуши, по воз-
можности, в разных биотопах. Общая пло-
щадь облова составила 1.1 га. Рыбу в уловах 
разбирали по видовому, количественному и 
размерному составу. Всего промерено 250 
экз. молоди рыбца. За стандартную длину 
тела (SL) принимали расстояние от верши-
ны рыла до конца гипурального комплекса. 
Кроме этого, в сентябре в районе с. Красный 
Яр Илекского района Оренбургской области 
из сетных уловов были получены 36 экз. это-
го вида SL 167–212 мм. В качестве дополни-
тельных привлечены опросные материалы 
рыбаков-любителей и представителей орга-
нов рыбоохраны.

Возраст у молоди определяли по чешуе, у 
взрослых особей рыбца – по спилам грудных 
плавников. При подсчёте чешуй в боковой 
линии учитывалось их общее число, включая 
единичные непрободённые и заходящие на 
основания лучей хвостового плавника. Для 
оценки достоверности различий количества 
чешуй в боковой линии у каспийского рыбца 

Рис. Точки сбора материала (А) и места обнаружения молоди рыбца (B) на российском участке р. Урал
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и рыбца из Уральского бассейна применяли 
критерий Стьюдента.

Результаты и их обсуждение
За период работ было учтено 73 тыс. экз. 

29 видов рыб, из которых 7 тыс. составляли 
сеголетки и двухлетки рыбца. Его молодь 
была отмечена на 9 локалитетах 900-киломе-
трового руслового участка среднего течения 
р. Урал между устьями рек Илек и Орь, на 
уральских притоках р. Уртабуртя (1 локали-
тет), р. Сакмара (4), в бассейне последней на 
реках Салмыш (1) и Большой Ик (1), а также 
в пойменном озере у с. Алабайтал (1), соеди-
няющемся с Уралом протокой (рис.). В июле 
в уловах малькового невода присутствовали 
только двухлетки SL 35–67 мм, а в сентябре, 
помимо них (SL 42–81 мм), и сеголетки SL 
16–38 мм. Концентрация последних в ме-
стах поимок составила 0.1–26.6 (в среднем 
4.1) экз/м2, двухлеток в июле – 0.04–0.7 (0.3), 
в сентябре – 0.01–0.1 (0.04) экз/м2. В сетном 
улове у с. Красный Яр присутствовали осо-
би двух возрастных групп: трёхлетки (2+) SL 
167–201 (в среднем 185) мм и четырёхлетки 
(3+) – 185–212 (200) мм. По опросным сведе-
ниям, рыбец в среднем течении р. Урал стал 
появляться в начале 2010-х гг. и с тех пор 
происходит непрерывный рост его численно-
сти на этом участке. Разноразмерные особи, 
включая производителей, встречаются здесь 
круглый год. Максимальная масса отмечае-
мых рыб достигает 1.2 кг.

У рыбца, как и у других проходных карпо-
вых видов родов Alburnus и Rutilus, сеголетки 
несколько месяцев после выклева держатся в 
районе нерестилищ. Обычно в осенне-зим-
ний и ранневесенний периоды происходит 
перераспределение молоди: у мигрантных 
форм она скатывается до стоячего опорного 
водоёма (морской лиман, водохранилище, 
озеро), у речных резидентных – на смежный 
участок водотока [Суханова, 1959; Болды-
рев и др., 2022]. Июльская съёмка выявила 
двухлеток рыбца в р. Урал только ниже устья 
р. Сакмара и в низовье этого крупнейшего 
уральского притока. В сентябре же сеголетки 
широко отмечались как в самом Урале между 
устьями рек Илек и Орь, так и в бассейне р. 
Сакмара, что свидетельствует об успешно-

сти его нереста на всём этом участке в 2022 г. 
Двухлетки в осенний период в уловах волоку-
ши присутствовали единично.

Каспийский рыбец раньше в р. Урал не 
отмечался [Шапошникова, 1964; Чибилёв, 
Дебело, 2009]. Этот проходной вид в море 
обитает преимущественно у западного и юж-
ного побережий. На нерест заходит в даге-
станские, азербайджанские и иранские реки 
от Кумы и Терека до Горганского залива. В 
р. Волга, где его нерестовые миграции огра-
ничены дельтой, идёт в очень небольшом 
количестве [Берг, 1949]. Каспийского рыб-
ца характеризует отсутствие жилых форм в 
пресноводных водоёмах [Демин, 1962; Кули-
ев, 1988; Jouladeh-Roudbar et al., 2020], пла-
стичность в выборе нерестового субстрата 
(каменистый, растительный) [Берлянд, 1953; 
Абдурахманов, 1962; Бархалов, 2014] и не-
большие размеры. Темп роста каспийского 
рыбца сравнительно низкий, а масса самых 
крупных особей составляет около 0.4 кг [Био-
логия…, 1970; Гаджиев и др., 2003; Chaichi et 
al., 2011; Rahmani et al., 2011]. 

Обыкновенный рыбец, в отличие от ка-
спийского, широко представлен в ареале, 
наряду с проходными, полупроходными, жи-
лыми речными и озёрными формами [Био-
логия…, 1970]. Известно много примеров 
успешного формирования водохранилищ-
ных популяций этого вида, у которых разно-
возрастные особи нагуливаются в этих круп-
ных искусственных водоёмах, а на нерест 
производители поднимаются в водотоки. В 
условиях зарегулированного стока крупных 
рек известны примеры формирования не-
больших изолированных популяций обык-
новенного рыбца, существующих в строго 
лотических условиях [Freyhof, 1999; Lusk 
et al., 2005; Сарычев, 2007; Быков, 2018]. 
Этот вид является литофилом. Масса круп-
ных особей проходных и некоторых жилых 
форм, характеризующихся высоким темпом 
роста, превышает 1 кг.

Азово-черноморские и каспийские рыб-
цы имеют морфологические отличия. В част-
ности, у последнего более крупная чешуя. 
Количество чешуй в боковой линии у рыб-
ца из р. Урал по нашим материалам (53–60 
(56.0±1.5)) статистически значимо (критерий 
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Стьюдента, р<0.001) отличается от выборки 
каспийского рыбца в 2013 г. из дельты Волги 
(48–53 (50.7±1.3)) [Болдырев, 2020]. Это при-
водит к выводу, судя по диапазону изменчиво-
сти этого признака, согласно данным разных 
авторов (табл.), что в р. Урал обитает обыкно-
венный рыбец. Наиболее вероятный путь его 
появления здесь связан с вселением вида в 
Волгоградское вдхр. и последующим распро-
странением и натурализацией на незарегули-
рованном участке Нижней Волги и Северном 
Каспии. В таком случае расстояние в ~2500 
км он преодолел, с момента вселения в Волж-
ский бассейн до натурализации в среднем те-
чении р. Урал, за ~30 лет. При этом скорость 
(~80 км/год) превосходит темпы расселения 
большинства других видов рыб, демонстри-
рующих расширение ареала в Понто-Каспий-
ском бассейне в XX–XXI вв. [Semenchenko et 
al., 2011; Слынько, Терещенко, 2014]. Другим 
возможным коридором инвазии может слу-
жить прямая интродукция рыбца в р. Урал из 
Волжского бассейна. Для установления более 
достоверного источника и вероятного пути 
расселения требуется привлечение популяци-
онно-генетических методов анализа.  

Значительная концентрация обыкновен-
ного рыбца на обследованном участке реки в 
настоящее время, по-видимому, обусловлена 
фазой вспышки численности чужеродного 
вида в новоприобретённом ареале [Карпевич, 
1975] и со временем должна будет закономер-
но стабилизироваться на более низких пока-
зателях. Наряду с положительным эффектом 
для промышленного и любительского рыбо-
ловства от появления в ихтиофауне реки но-
вого ценного объекта, присутствие этого вида 
может привести к ухудшению условий пита-
ния, в силу бедности донной кормовой фау-
ны беспозвоночных р. Урал [Шапошникова, 
1964; Чибилëв, Дебело, 2009], для нативных 
бентосоядных видов рыб.

К началу 2000-х гг. констатировалось по-
всеместное снижение запасов аборигенного 
каспийского вида [Кулиев, 2002; Богуцкая и 
др., 2013; Kiabi et al., 1999]. Значительный 
рост концентрации молоди представителя р. 
Vimba в 2010–2019 гг. на мелководьях морско-
го прибрежья и реках Дагестана (Терек, Са-
мур, Сулак и др.) [Абдусамадов и др., 2020], 

а также увеличение в 8 раз его промысловых 
уловов в период 2014–2018 гг. у западного 
побережья Среднего Каспия [Рабазанов и 
др., 2020], по-видимому, является следствием 
расселения и вспышки численности именно 
обыкновенного рыбца – нового для регио-
нальной фауны вида.
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ALIEN VIMBA BREAM VIMBA VIMBA (CYPRINIDAE)  
IN THE URAL RIVER BASIN

© 2023 Boldyrev V.S.а, *, Yakovlev S.V.b, **, Viphlo E.V. а, ***
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This paper provides information on the presence of the vimba bream (Vimba vimba) in the middle reaches 
of the Ural River. One of the distinguishing features of this species from the native Caspian vimba (V. persa) 
is a greater number of scales in the lateral line. In the late 1980s, the vimba bream was introduced from the 
Don River basin into the Volga River basin. Having successfully adapted in the Volgograd reservoir, the 
species subsequently settled in the unregulated section of the Lower Volga, in the northern and, apparently, 
middle parts of the Caspian Sea, and also formed a stable residential population in the Ural River basin.

Key words: Vimba vimba, introduced species, self-settlement, naturalization, resident form, the Ural 
River basin. 



23РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

УДК 639.312.03/.06:591.9(470)

ЧУЖЕРОДНЫЕ ВИДЫ РЫБ В ВОДОЁМАХ-ОХЛАДИТЕЛЯХ АЭС  
И ГРЭС ЦЕНТРАЛЬНОЙ РОССИИ
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В статье представлен обзор чужеродных видов рыб, обитающих в водоёмах-охладителях АЭС 
и ГРЭС Центральной России. Даётся краткая характеристика водоёмов-реципиентов, как среды 
обитания термофильных видов рыб, не характерных для аборигенной ихтиофауны региона.  При-
водятся очерки об истории появления этих видов, особенностях биологии, встречаемости в уловах, 
рыбохозяйственном значении в шести малых водохранилищах спецводопользования, расположенных 
в границах Московской, Смоленской, Рязанской и Курской областей России. Показаны основные 
векторы инвазий гидробионтов в водоёмах-охладителях по каждому чужеродному виду, зафикси-
рованному в результате ихтиологического мониторинга на данной группе водохранилищ. Даётся 
прогноз динамики численности чужеродных видов рыб в зависимости от изменений термического 
режима водоёмов, объёмов зарыблений и интенсивности рыболовства в водоёмах-охладителях АЭС 
и ГРЭС Центральной России.

Ключевые слова: водоём-охладитель, чужеродные виды рыб, интродукция, саморасселение, 
натурализация.
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Введение
Стремительное развитие тепловой и атом-

ной энергетики во второй половине XX в. 
привело к тому, что водоёмы-охладители сей-
час являются достаточно распространённым 
типом водных объектов в Центральном ре-
гионе России. Исследование специфических 
особенностей гидрологии, гидрохимии и ги-
дробиологии этих водохранилищ позволило 
выделить их в особый тип водных объектов 
[Буторин, 1969]. Водоёмы-охладители отно-
сят к разряду так называемых природно-тех-
ногенных [Мордухай-Болтовской, 1975; Без-
носов и др., 2002; Суздалева и др., 2015] или 
инженерно-экологических [Протасов и др., 
1991] систем. Принципиальным отличием во-
доёмов-охладителей от естественных водоё-
мов, является то, что экологические условия, 
складывающиеся в водоёмах-охладителях, 
определяются не только природными факто-
рами, но и режимом работы электростанции.

Особенности термического и кислород-
ного режимов водоёмов-охладителей спо-
собствуют обитанию в них термофильных 

гидробионтов, не характерных для данной 
климатической зоны и появившихся в них в 
результате целенаправленной и/или случай-
ной интродукции, а также саморасселения.

Уже на начальном этапе формирования 
ихтиофауны водоёмов-охладителей в её со-
ставе в результате работ по преднамеренной 
интродукции появились дальневосточные 
растительноядные виды рыбы: белый и пё-
стрый толстолобики, белый и чёрный аму-
ры [Мосияш, Саппо, 1989; Никаноров и др., 
1989; Авинский, 1990]. Эти пелагофилы не 
формируют самовоспроизводящиеся популя-
ции в водоёмах лимнического типа, а их вос-
производство искусственно поддерживается 
путём периодических зарыблений. В даль-
нейшем, в водоёмы-охладители проникли и 
другие виды рыб в результате преднамерен-
ной и непреднамеренной интродукции.

Целью работы является описание отдель-
ных аспектов биологии, рыбохозяйственного 
значения и прогноза изменения численности 
рыб, чужеродных по отношению к абориген-
ной ихтиофауне водоёмов верхнего течения 
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рек Ока и Днепр, из шести водоёмов-охлади-
телей энергетических объектов Центральной 
России. 

Краткая характеристика водоёмов-
охладителей Центральной России

Водоёмы-охладители ГРЭС и АЭС Цен-
тральной России распределены мозаично на 
обширной территории Восточно-Европей-
ской равнины и в соответствии с зональным 
типом растительности расположены как в 
зоне смешанных лесов (Шатурские озёра, 
Десногорское водохранилище (вдхр.)) так и в 
лесостепной зоне (остальные водоёмы) в ус-
ловиях умеренно-континентального климата 
Европейской части страны. Водоёмы-охлади-
тели АЭС (Десногорское и Курчатовское во-
дохранилища) расположены на водосборной 
площади р. Десны (Днепровский бассейн), 

а водоёмы-охладители ГРЭС относятся к 
Волжскому бассейну и расположены на во-
досборной сети верхнего (Черепетское и Щё-
кинское водохранилища) и среднего (Шатур-
ские озёра и Новомичуринское вдхр.) течения 
р. Оки (рис.).

Все рассматриваемые водоёмы-охладите-
ли, по технико-гидрологическим параметрам, 
относятся к водоёмам непроточного типа и 
характеризуются оборотной системой водо-
снабжения, в которой подогретые воды, сбра-
сываемые по каналам АЭС и ГРЭС, движутся 
в водоёме по более или менее замкнутой тра-
ектории к водозабору электростанции, обра-
зуя циркуляционное течение. По мере их дви-
жения в водоёме-охладителе их температура 
в результате контакта с атмосферным возду-
хом снижается. При этой системе один и тот 
же объём воды используется многократно.

Рис. Карта-схема расположения водоёмов-охладителей АЭС и ГРЭС на территории субъектов Центральной России: 
1 – водоём-охладитель Шатурской ГРЭС (Шатурские озёра); 2 – водоём-охладитель Смоленской АЭС (Десногорское 
вдхр.); 3 – водоём-охладитель Черепетской ГРЭС (Черепетское вдхр.); 4 – водоём-охладитель Щёкинской ГРЭС 
(Щёкинское вдхр.); 5 – водоём-охладитель Рязанской ГРЭС (Новомичуринское вдхр.); 6 – водоём-охладитель 
Курской АЭС (Курчатовское вдхр.).
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В зависимости от базы, на которой по-
строены водоёмы-охладители, Десногорское, 
Новомичуринское, Щёкинское и Черепетское 
водохранилища относятся к водоёмам-охла-
дителям, построенным на реках, а по форме 
акватории и извилистости береговой линии 
относятся к простым долинным водохра-
нилищам [Авакян, Шарапов, 1977]. Водо-
ём-охладитель Шатурской ГРЭС относит-
ся к охладителям, построенным на группе 
озёр. Курчатовское вдхр. относится к водоё-
мам-охладителям наливного типа, при стро-
ительстве которого в пойме реки по всему 
контуру водоёма или его части была соору-
жена ограждающая дамба. Наполнение ложа 
и дальнейшая подпитка водой этого водоёма, 
компенсирующая потери на фильтрацию и 
испарение осуществляется из р. Сейм.

Наибольшая годовая сумма температур 
воды характерна для Курчатовского вдхр. – 
7000 градусо-дней, а период с температурой 
воды выше 15 °С на этом водоёме составля-

ет восемь месяцев (с марта до середины ноя-
бря). В водоёмах-охладителях ГРЭС, в связи 
со снижением объёма выработки электроэ-
нергии и модернизацией технологических 
циклов, сумма температур воды в среднем 
не превышает в последние годы 3000 граду-
со-дней [Никаноров и др., 1989; Лапин и др., 
2014; Быков и др., 2015].

Большинство водоёмов-охладителей от-
носительно мелководны, имеют ровный ре-
льеф дна, с преобладающими глубинами 4–5 
м (табл. 1). 

Вода всех водоёмов-охладителей Цен-
тральной России гидрокарбонатно-кальци-
евого типа повышенной жёсткости с общей 
минерализацией 300–400 мг/л [Безносов и 
др., 2002; Лапин и др., 2014; Лапина и др., 
2016].

По трофическому статусу и своим лимно-
логическим характеристикам Черепетское, 
Щёкинское водохранилища и Шатурские 
озёра оцениваются как эвтрофные водоёмы 

Таблица 1. Краткая характеристика водоёмов-охладителей Центральной России

Показатели 

Водохранилище
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Год ввода в 
эксплуатацию 1980 1975 1925 1953 1950 1974

Субъект России, области Смоленская Курская Московская Тульская Тульская Рязанская 

Водоём-охладитель Смоленской 
АЭС

Курской 
АЭС

Шатурской 
ГРЭС

Черепет-
ской ГРЭС

Щёкинской 
ГРЭС

Рязанской 
ГРЭС

Площадь водосбора, км2 1250 нет нет 490 1400 3510

Площадь при НПУ*, га 4220 2150 1479 818 586 1758

Объём при НПУ, млн м3 295 94.6 36.7 20.7 64.5
Средняя глубина при 
НПУ, м 10 4.4 2.9 4.5 3.5 3.7

Максимальная глубина 
при НПУ, м 22 9.5 7 10 12 15.6

Среднегодовой сток, 
млн м3 255 наливное наливное 89.3 190 171 (521)

Доля мелководий 
(глубины ≤ 2 м), в % 15 10 40 25 35 18

Примечание: * НПУ – нормальный подпорный уровень водохранилища.
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[Авинский и др., 1990; Быков, 2021] а Курча-
товское, Десногорское и Новомичуринское – 
как мезотрофные водоёмы [Никаноров и др., 
1989; Лапин и др., 2014; Быков и др., 2017].

Состав ихтиофауны водоёмов-охладите-
лей АЭС (Десногорское, Курчатовское) и Но-
вомичуринского вдхр. включает от 29 до 31 
вида рыб [Быков и др., 2017; Быков, 2020а]. В 
водоёмах-охладителях ГРЭС Тульской и Мо-
сковской областей (Черепетское, Щёкинское 
водохранилища и Шатурские озёра) видовое 
разнообразие рыб существенно ниже – 21–23 
вида [Быков и др., 2017; Быков, 2021].

Материал и методы 
Всего за период рыбохозяйственных ис-

следований ФГБНУ «ВНИРО» на данных 
водоёмах в 2007–2020 гг. было поймано 3489 
экз. 15 чужеродных для региона видов рыб 
(табл. 2).  

При проведении учётных съёмок на во-
доёмах-охладителях применяли порядки од-
ностенных (шаг ячеи 14–50 мм) и рамовых 
ставных (шаг ячеи 60–120 мм) сетей по мно-

голетней сетке станций. В период проведения 
учётных съёмок также исследовали люби-
тельские и браконьерские уловы. 

Среднюю долю встречаемости вида в 
уловах порядка ставных разноячейных сетей 
рассчитывали, как деление суммы встреча-
емости вида в каждой сети с определённым 
шагом ячеи на количество сетей в порядке, 
выраженную в %. Осреднённую долю отдель-
ного вида рыб в структуре уловов ставных се-
тей за период учётной съёмки рассчитывали 
делением суммы его встречаемости (N) во 
всех порядках ставных сетей, выставляемых 
по сетке станций, на количество учётных 
станций.

Для изучения встречаемости непромысло-
вых видов рыб проводили притонения маль-
ковым неводом (длина 5 м, шаг ячеи в крыльях 
и мотне 6 мм). Структуру уловов малькового 
невода рассчитывали по доли каждого вида 
от общей величины всего улова за съёмку. 

Всего на шести водоёмах-охладителях 
было проанализировано 386 уловов разно-
ячейных ставных сетей, 78 уловов малько-

Таблица 2. Объём собранного и обработанного ихтиологического материала на водоёмах спецводопользования 
Центральной России, экз.

Вид

Водоёмы-охладители

Всего: 
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ГР
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Серебряный карась 298 366 166 541 138 89 1598
Сазан 6 7 28 25 5 3 74
Белый толстолобик 5 2 41 6 3 57
Пёстрый толстолобик 238 1 239
Белый амур 44 1 2 2 49
Чёрный амур 2 9 11
Канальный сомик 3 1 38 6 1 2 51
Мозамбикская тиляпия 201 46 247
Ротан 2 36 38
Обыкновенный горчак 1086 2 1088
Бычок-песочник 10 9 19
Бычок-кругляк 8 8
Амурский чебачок 5 5
Сибирский осётр 2 2
Радужная форель 4 4
Всего: 813 430 276 1707 168 95 3489
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вым неводом. Полный биологический анализ 
рыб проводили по традиционным методикам 
[Правдин, 1966].

К чужеродным для водоёмов Централь-
ной части России видам относили рыб, пе-
речисленных ранее в обзоре по инвазии чу-
жеродных рыб в бассейнах крупнейших рек 
Понто-Каспийского бассейна [Слынько и др., 
2010].

Для характеристики относительной чис-
ленности чужеродных видов в структуре 
рыбного населения водоёмов-охладителей 
использовали градацию встречаемости рыб 
на основе осреднённых показателей их доли 
в уловах. К редким и малочисленным отно-
сили рыб, встречаемость которых составляла 
≤1%; к обычным и многочисленным – 1–10%; 
к доминантам – ≥10% [Терещенко, Надиров, 
1996; Иванчев, Иванчева, 2010].

Систематическое положение видов приве-
дено в соответствии со справочником «Атлас 
пресноводных рыб России» [2002]. Стати-
стическую обработку данных осуществляли 
биометрическими методами [Плохинский, 
1970] с использованием программного пакета 
Microsoft Excel 10.

Результаты 
Серебряный карась Carassius auratus 

complex (Bloch, 1782) в научно-исследова-
тельских уловах на водоёмах-охладителях 
Курской АЭС, Рязанской, Щёкинской и Че-
репетской ГРЭС в   1980-е гг. не отмечал-
ся [Мосияш, Саппо, 1989; Никаноров и др., 
1989; Авинский, 1990]. По данным Псков-
ского отделения ГосНИОРХ, в Черепетском и 
Щёкинском водохранилищах в уловах 1990 г. 
был обычен только золотой карась Carassius 
carassius (L., 1758) [Северин, 1994]. Само-
расселение серебряного карася в Централь-
ной России началось с водоёмов Азово-Чер-
номорского бассейна [Слынько и др., 2010; 
Абраменко, 2011] По устным сообщениям 
инспекторов рыбоохраны, в прудах и водо-
хранилищах Курской обл. этот вид был уже 
массовым с конца 1980-х гг., а например, в 
водоёмах Тульской обл. – вспышка численно-
сти серебряного карася началась уже только в 
середине 1990-х гг. 

При проведении учётных съёмок сотруд-
никами ФГБНУ «ВНИРО» на водоёмах-охла-
дителях за период с 2007 по 2019 г. золотой 
карась в них отсутствовал, а серебряный ка-
рась на всех водоёмах данной группы входил 
в ядро ихтиофауны. В 2007–2019 гг. его доля 
в сетных уловах (сети с шагом ячеи 35–60 
мм) по численности колебалась от 25 до 85%, 
а по массе в интервале от 30 до 90% [Быков, 
Староверов, 2013; Быков, Митенков, 2017; 
Материалы, обосновывающие…, 2017]. 

Предельный возраст в выборках серебря-
ного карася из водоёмов-охладителей состав-
лял не более восьми лет. Все его популяции 
являются бисексуальными, с высокой долей 
самцов (17–35%) в половом составе. Самцы 
карася в условиях термофикации вод созрева-
ют в возрасте 1+, а самки – начинают созре-
вать с двухлетнего возраста [Быков, Старове-
ров, 2013]. 

Максимальные размеры серебряного ка-
рася в сетных уловах были зафиксированы у 
самки длиной 32.5 см и массой 1098 г в воз-
расте 8+ на Курчатовском вдхр. в 2015 г. [Ма-
териалы, обосновывающие…, 2017]. 

Во всех водоёмах-охладителях серебря-
ный карась является одним из основных объ-
ектов любительского рыболовства и брако-
ньерского сетного лова.

Сазан Cyprinus carpio Linnaeus, 1759, или 
карп различных породных групп, обитает во 
всех водохранилищах данной группы и на 
первоначальном этапе формирования ихтио-
фауны водоёмов-охладителей убегал из сад-
ков рыбоводных хозяйств, где был основным 
объектом товарного рыбоводства. Для более 
рационального использования рыбных запа-
сов водоёмов-охладителей в советский пери-
од проводились массовые зарыбления карпом 
Черепетского, Новомичуринского и Курча-
товского водохранилищ. С 1982 по 1988 г. в 
водоём-охладитель Черепетской ГРЭС было 
выпущено 981 тыс. годовиков карпа. В 1984–
1988 гг. промышленный вылов карпа в нём 
составлял в среднем 1.3 т, а его доля в уловах 
достигала 21.4%. Промысловый запас карпа 
в этот период в данном водоёме оценивался в 
78 т при ихтиомассе 95 кг/га [Авинский и др., 
1990]. С начала ХХI в. объём зарыблений кар-
пом водоёмов-охладителей был существенно 
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ниже (например, в Щёкинское водохранили-
ще выпустили в 2003–2004 гг. около 600 тыс. 
сеголетков; в Новомичуринское в 2011–2014 
гг. 40 тыс. экз. двухлетков), а его вылов осу-
ществлялся преимущественно любителями и 
браконьерами.

В отдельных водохранилищах популяции 
сазана поддерживаются за счёт естественного 
воспроизводства, однако, эффективность его 
остаётся низкой из-за малой численности 
производителей и высокой биомассы речного 
окуня Perca fluviatilis L., 1758 во всех водо-
хранилищах данной группы. 

Наиболее высокая доля сазана в уловах 
крупноячейных рамовых сетей (шаг ячеи 60–
80 мм) за период наблюдений была зафикси-
рована в Щёкинском водохранилище – 25%, а 
наиболее низкая – ≤1%, в Десногорском [Ма-
териалы, обосновывающие…, 2017]. 

В водоёмах-охладителях АЭС и ГРЭС са-
зан становится половозрелым значительно 
раньше, чем в водоёмах с естественным тем-
пературным режимом Центрального региона 
России. Половозрелые самцы встречались в 
уловах уже в возрасте 2+, а самки в возрасте 
4+. Максимальные размеры сазана, в сетных 
уловах были зафиксированы у самки длиной 
98 см и массой 15 007 г в возрасте 12+ на Но-
вомичуринском вдхр. в 2014 г. [Материалы, 
обосновывающие…, 2017]. 

Сазан в настоящее время (2018–2022 гг.) 
является пока ещё обычным видом в водо-
ёмах-охладителях АЭС и ГРЭС, сокраща-
ющим численность по причине снижения 
объёмов зарыбления, браконьерского и люби-
тельского вылова. 

Белый толстолобик Hypophthalmichthys 
molitrix (Valenciennes, 1844) в 1980-е гг. яв-
лялся наиболее массовым, наряду с саза-
ном (карпом), объектом зарыбления водоё-
мов-охладителей ГРЭС Тульской и Рязанской 
областей [Никаноров и др., 1989; Мосияш, 
Саппо, 1989; Авинский и др., 1990].

С 1982 по 1988 г. в водоём-охладитель Че-
репетской ГРЭС было выпущено 730.7 тыс. 
экз. толстолобика средней массой от 37 до 
111 г. В 1980-е гг. средняя промысловая ры-
бопродуктивность этого водоёма по белому 
толстолобику после массовых зарыблений 
крупным посадочным материалом составля-

ла 280.5 кг/га, а среднегодовой вылов толсто-
лобика составлял 45 т [Авинский и др., 1990]. 
Сходными показателями рыбопродуктивно-
сти и вылова белого толстолобика в тот пе-
риод характеризовалось и Новомичуринское 
вдхр. [Никаноров и др., 1989]. В постсовет-
ский период промышленный лов толстоло-
бика прекратился, а отсутствие зарыблений в 
сочетании с интенсивным браконьерским вы-
ловом привело к резкому снижению числен-
ности толстолобика во всех водоёмах-охла-
дителях. Наиболее высокая численность до 
2013 г. поддерживалась в водоёме-охладите-
ле Черепетской ГРЭС, куда в 2003–2006 гг. и 
2012–2013 гг. суммарно выпустили 1390 тыс. 
экз. сеголеток, 90 тыс. экз. двухгодовиков и 
двухлеток из расположенного на нём садко-
вого рыбоводного хозяйства ОАО «Черепет-
ский рыбхоз». На других водохранилищах 
спецводопользования садковые рыбоводные 
хозяйства либо прекратили свою деятель-
ность, либо переориентировались на произ-
водство других объектов аквакультуры. 

Доля белого толстолобика в уловах круп-
ноячейных ставных сетей (шаг ячеи 60–100 
мм) в 2009–2015 гг. в Черепетском вдхр. со-
ставляла – 45%; в Новомичуринском – 7.2%; 
Щёкинском – 5.3%. В водоёмах-охладите-
лях белый толстолобик созревает в возрасте 
7–8+, факты естественного нереста не уста-
новлены. Максимальные размеры в сетных 
уловах были зафиксированы у самки длиной 
87 см и массой 13 050 г в возрасте 8+ на Но-
вомичуринском вдхр. в 2014 г. [Материалы, 
обосновывающие…, 2017]. 

Белый толстолобик в настоящее время 
(2018–2021 гг.) является пока ещё обычным 
видом в водоёмах-охладителях ГРЭС Туль-
ской и Рязанской областей, сокращающим 
численность по причине снижения объёмов 
зарыбления, браконьерского вылова и перио-
дической массовой миграции через плотины 
вниз по течению в период паводков. 

Белый амур Ctenopharyngodon idella 
(Valenciennes, 1844) в водоёмах-охладите-
лях появился уже в постсоветский период 
(с 1990-х гг.), когда проблема зарастания во-
дохранилищ макрофитами по мере старения 
их экосистем начала проявляться наиболее 
остро [Быков, 2016].
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Наибольшее количество белого амура на 
стадии сеголетка (5703 тыс. экз.) и двухлетка 
(111.7 тыс. экз.) выпускалось в Десногорское 
вдхр. в период работы (с 2002 по 2012 г.) сад-
кового рыбоводного хозяйства Смоленской 
АЭС. Также существенный объём выпуска 
двухлеток (60.0 тыс. экз.) осуществлялся в 
2011–2014 гг. в Новомичуринское вдхр. и го-
довиков (51.0 тыс. экз.) в Черепетское вдхр. В 
другие водоёмы-охладители молодь данного 
вида выпускали в значительно меньших объ-
ёмах и нерегулярно [Быков, 2016].

В водоёмах-охладителях C. idella обитает 
преимущественно в зоне циркуляционного 
течения сбросных вод ГРЭС и АЭС, на ак-
ватории водохранилищ – между сбросным 
и водозаборными каналами. На участках ак-
ватории с естественным температурным ре-
жимом в верховьях русловых водохранилищ 
(Новомичуринское, Десногорское) белый 
амур редок, несмотря на высокую степень 
зарастаемости гидрофитами. В водохранили-
щах наливного типа (Курчатовское) или име-
ющих озёрную форму (Черепетское вдхр., 
оз. Муромское) распространён повсеместно, 
так как термический режим на акватории 
водоёмов-охладителей такой формы более 
однороден. Характерной особенностью рас-
пределения белого амура по акватории во-
доёма-охладителя является образование им 
локальных концентраций в районе работа-
ющих садковых рыбоводных хозяйств, где 
он интенсивно питается совместно с други-
ми рыбами под садками выпадающим через 
садковую дель комбикормом. Максимальные 
размеры C. idella в сетных уловах были за-
фиксированы у самки длиной 98 см и массой 
20 250 г в возрасте 13+ на Новомичуринском 
вдхр. в 2014 г. [Быков, 2016].

Из-за высокой степени изъятия белого аму-
ра преимущественно любительскими орудия-
ми лова, в том числе и с помощью подводной 
охоты, и сокращения зарыбления в Десногор-
ском и Новомичуринском водохранилищах в 
последние годы вид стал редким, а площадь 
зарастания гидрофитами в этих водоёмах по 
сравнению с периодом его максимальной чис-
ленности существенно увеличилась.

Пёстрый толстолобик Нypophthalmichthys 
nobilis (Richardson, 1845). В 1980-е гг. был 

массовым видом во всех рассматриваемых 
здесь водоёмах-охладителях ГРЭС. Объём 
вылова в эти годы, с учётом браконьерского 
вылова, в Щёкинском вдхр. составлял ориен-
тировочно 25–30 т в год. Промысловая рыбо-
продуктивность по данному виду составляла 
тогда 40–50 кг/га [Северин и др., 1994]. В 
постсоветский период, только Десногорское 
вдхр. массово зарыблялось пёстрым толсто-
лобиком и его гибридными формами. В дру-
гих водоёмах-охладителях данный вид встре-
чается единично. 

Десногорское вдхр. с 2003 по 2012 г. еже-
годно зарыблялось крупным посадочным 
материалом Н. nobilis, а общий объём выпу-
ска только двухлетка составил 1.218 млн экз. 
Массовые выпуски привели к формированию 
значительного промыслового запаса (в 2013 
г. – 720 т), при средней биомассе этого вида в 
водоёме-охладителе Смоленской АЭС около 
140 кг/га [Быков, 2020а].

Анализ размерного состава пёстрого тол-
столобика в сетных уловах из водоёма-охла-
дителя Смоленской АЭС за 2009–2017 гг. 
выявил динамику ежегодного увеличения 
средних показателей длины тела рыб в вы-
борках с 53 до 85.4 см. Средняя масса рыб в 
промысловых уловах постепенно увеличива-
лась с 6.6 кг до 12.2 кг. В уловах 2015 г. доля 
крупных рыб (≥ 10 кг) составляла 46.4%, а в 
2017 г. уже 55%. Возрастной состав по вы-
боркам 2009–2017 гг. был представлен две-
надцатью возрастными группами и колебался 
от 3+ до 14+ лет. Максимальные размеры Н. 
nobilis в сетных уловах были зафиксированы 
у самки длиной 103 см и массой 25 010 г в 
возрасте 13+ на Десногорском вдхр. в 2016 г. 
[Быков, 2020б].

С 2013 г. после ликвидации подсобно-
го рыбоводного хозяйства Смоленской АЭС 
объём зарыбления водохранилища пёстрым 
толстолобиком прекратился, а уровень про-
мысловой нагрузки остался прежним, что 
привело к резкому снижению численности 
популяции этого вида в водоёме-охладителе 
Смоленской АЭС.

Чёрный амур Mylopharyngodon piceus 
(Richardson, 1846). Из рассматриваемых 
здесь водоёмов Центральной России чёрный 
амур обитает только в Десногорском, Курча-
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товском, Черепетском и Новомичуринском 
водохранилищах. Причём, в двух первых во-
доёмах он редок. В Черепетском вдхр. был 
обычным видом только в районе садковых ли-
ний ЗАО «Черепетский рыбхоз». В Новоми-
чуринском вдхр. после массовых зарыблений 
его двухлетками (60 тыс. экз.) в 2011–2014 гг. 
был также обычным видом в течение после-
дующих трёх – четырёх лет. Максимальные 
размеры рыб в сетных уловах были зафик-
сированы у самки длиной 100 см и массой 
17 850 г в возрасте 7+ на Новомичуринском 
вдхр. в 2014 г. [Быков и др., 2015].

После 2015 г. Водоём-охладитель Рязан-
ской ГРЭС не зарыблялся чёрным амуром и в 
настоящее время этот вид является редким в 
данном водохранилище.

Канальный сомик Ictalurus punctatus 
(Rafinesque, 1818) обитает во всех водоё-
мах-охладителях данной группы. Однако 
только в Черепетском вдхр. популяция этого 
вида была многочисленной ещё с 1980-х гг. 
[Кудерский, 1982] вплоть до 2014 г. В 1980-
е гг. промышленный вылов сомика здесь ко-
лебался от 0.07 т в 1987 г. до 1.7 т в 1988 г. 
Его промысловый запас в Черепетском вдхр. 
в тот период оценивался в 34.6 т [Авинский и 
др., 1990]. Ориентировочный годовой вылов, 
по экспертной оценке сотрудников лаборато-
рии пресноводных рыб ФГБНУ «ВНИРО», 
на донные удочки в этом водоёме вплоть до 
2014 г. составлял не менее 2 т. В зависимо-
сти от квалификации рыболова и активности 
клёва уловы сомика достигали 20 кг в день на 
1 рыбака [Быков, Митенков, 2017].

Натурализации этого вида способствова-
ли благоприятные условия нагула под садко-
выми линиями ОАО «Черепетский рыбхоз» 
и стимулирование естественного воспроиз-
водства на искусственных нерестовых суб-
стратах (молочных металлических бидонах), 
выставляемых рыбоводами в период нереста. 
Охрана кладок икры и личинок самцами дан-
ного вида на нерестилищах-«гнёздах» такого 
типа способствовали высокой выживаемости 
его молоди. 

В уловах ставных сетей с шагом ячеи 40–
80 мм I. punctatus на Черепетском вдхр. за пе-
риод наблюдений составлял в зависимости от 
шага ячеи от 5 до 20% по численности. Раз-

мерно-весовой состав выборок канального 
сомика Черепетского вдхр. за период наблю-
дений колебался от 14 до 50 см по длине и от 
61 до 2800 г по массе. В уловах были пред-
ставлены рыбы семи возрастных групп с пре-
обладанием пяти-шестилеток. В других водо-
ёмах-охладителях сомик встречался в уловах 
единичными экземплярами. Максимальные 
размеры его в сетных уловах были зафикси-
рованы у самки длиной 50 см и массой 2820 
г в возрасте 7+ на Черепетском вдхр. в 2013 г. 
В других водоёмах-охладителях размеры рыб 
не превышали 30 см и массы 420 г. 

Характерной особенностью биологии I. 
punctatus во всех рассматриваемых здесь во-
дохранилищах является его локальное рас-
пределение по акватории водоёмов-охлади-
телей. Практически все поимки этого вида в 
ставные сети происходили вокруг садковых 
линий действующих рыбхозов. На крючко-
вую снасть (донки, зимние удочки) он ловил-
ся под садками с товарной рыбой и в устьевой 
части сбросных каналов.

Просмотр содержания желудочно-кишеч-
ных трактов сомов показал, что основной 
пищей этого вида в водоёме-охладителе Че-
репетской ГРЭС являлся комбикорм, выпа-
дающий из садков при кормлении товарной 
рыбы. Заменяющими компонентами питания 
были мелкая рыба (до 5 см) и в водоёмах-охла-
дителях Курской АЭС и Рязанской ГРЭС – 
пресноводная креветка рода Macrobrachium.

В результате модернизации технологиче-
ских процессов на Черепетской ГРЭС с 2014 
г. систему оборотного водного охлаждения те-
плообменных конденсаторов изменили с более 
энергозатратного цикла (через водоём-охлади-
тель) на градирни. В результате чего уже зимой 
2013–2014 гг. на всей акватории водохранили-
ща появился устойчивый ледовый покров, и 
температура воды в течение зимнего периода 
не превышала 4 °С. Автор данной статьи лич-
но видел результаты гибели большей части 
популяции канального сомика в феврале 2013 
г. в районе садковых линий рыбхоза. Вместе с 
тем, в южных регионах России установлены 
факты натурализации канального сомика в ре-
ках с естественным температурным режимом 
– Большой Егорлык [Мишвелов, Олейников, 
2008] и Кубань [Акселева, 2017].
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По данным учётных съёмок ВНИИПРХ, 
на Черепетском вдхр. в 2021 г. единичные эк-
земпляры сомиков присутствовали в уловах 
даже зимой, несмотря на температуру воды 
не более 4 °С [Никитенко и др., 2022].

Мозамбикская тиляпия Oreochromis 
mossambicus (Peters, 1852) появилась в во-
доёме-охладителе Курской АЭС в 1990-е гг. 
после выпуска небольших партий рыб, при-
везённых из садкового рыбхоза Смоленской 
АЭС [Коткин, 2013]. 

Благоприятный термический режим в во-
доёмах-охладителях АЭС (особенно в зим-
ний период) способствовал быстрой нату-
рализации этого вселенца в новых условиях 
обитания. Её территориальное поведение и 
агрессивность, характерная для крупных ви-
дов цихлид, привели к снижению в зоне силь-
ного подогрева водоёма-охладителя Курской 
АЭС численности судака, плотвы, сазана и 
леща в начале ХХI в. [Быков, 2020а].

В садковых рыбоводных хозяйствах Смо-
ленской и Курской АЭС на период проведения 
исследований тиляпию как объект товарного 
рыбоводства не использовали. Отсутствовало 
и ремонтно-маточное стадо мозамбикской и 
других видов тиляпии в данных рыбхозах. То 
есть натурализация мозамбикской тиляпии 
произошла в течение относительно короткого 
периода уже после единичных выпусков мо-
лоди в данные водохранилища. Площадь ак-
ватории круглогодичного обитания тиляпии 
из-за морфологических особенностей водоё-
мов-охладителей Смоленской и Курской АЭС 
существенно различалась. 

В Десногорском вдхр. (водоём-охладитель 
Смоленской АЭС) из-за его большей глубоко-
водности и формирования зоны циркуляци-
онного течения только в приплотинной части 
водоёма границы обитания тиляпии ограни-
чивались двумя разорванными между собой 
участками сильного подогрева – Трояновским 
каналом и заливом по р. Сельчанка (не более 
5–7% от общей площади водоёма-охладите-
ля). На основной акватории Десногорского 
вдхр. тиляпия практически не встречалась 
даже летом. 

В Курчатовском вдхр. зона циркуляцион-
ного течения охлаждаемых вод включает в 
себя около 90% всей акватории [Безносов и 

др., 2002], и поимки тиляпии в летний пери-
од происходили практически повсеместно. 
В осенний (ноябрь) и ранневесенний период 
(март) зона обитания вида в водоёме-охла-
дителе Курской АЭС ограничивалась преи-
мущественно зоной акватории сильного по-
догрева (к югу от разделительной дамбы) на 
глубинах 2–5 м и умеренным (0.15–0.2 м/с) 
течением. 

Порционное икрометание тиляпии, фикси-
руемое по сетным уловам «текущих» в брач-
ном наряде рыб, наблюдалось в течение всего 
летнего периода на участках водоёмов-охла-
дителей вне зарослей гидрофитов с плотным 
(незаиленным) дном. Это каменистые гряды 
из щебня и обломков бетонных плит в Кур-
чатовском вдхр. (напротив насосной станции 
подкачки воды из р. Сейм) и одамбированная 
часть сбросных каналов водоёма-охладителя 
Смоленской АЭС.

Разноразмерная (от 2.5 до 6 см) молодь 
отмечалась в течение летне-осеннего пери-
ода как в уловах малькового невода (преи-
мущественно вдоль зарослей валлиснерии 
спиральной Vallisneria spiralis L.), так и подъ-
ёмника при ловле с понтонных линий рыбо-
водных хозяйств.

Негативное воздействие тиляпии на або-
ригенную ихтиофауну проявлялось в нере-
стовый период, когда она массово выедала 
раннюю молодь рыб-фитофилов в литораль-
ной зоне водохранилища, резко снижая эф-
фективность их нереста. Сходная ситуация 
наблюдалась на Десногорском вдхр. в 2007–
2010 гг. Обловы ставными сетями мелково-
дных участков (глубиной до 2 м) на этом водо-
ёме в летний период 2009–2010 гг. показали, 
что в зоне сильного подогрева (температура 
воды летом ≥27 °С) основу уловов составляли 
тиляпия и белый амур. После гибели тиляпии 
зимой 2010–2011 гг. в летних уловах на этих 
же участках доминировали плотва Rutilus 
rutilus (L., 1758), речной окунь и серебряный 
карась.

В условиях жёсткой территориальной 
конкуренции с тиляпией массовыми видами 
в Курчатовском вдхр. стали короткоцикловые 
термофильные виды рыб с порционным не-
рестом – уклейка Alburnus alburnus (L., 1758), 
густера Blicca bjoerkna (L., 1758), серебряный 
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карась, либо виды, охраняющие кладки икры 
и поедающие тиляпию, такие как обыкновен-
ный сом Silurus glanis L., 1758. 

Максимальные размеры тиляпии, в сет-
ных уловах были зафиксированы у самца 
длиной 35 см и массой 1250 г в возрасте 7+ из 
Десногорского вдхр. в 2010 г. 

Проведение ремонтных работ зимой 
2008–2009 гг. на Курской АЭС и зимой 2010–
2011 гг. на Смоленской АЭС привело к гибе-
ли практически всей популяция тиляпии на 
этих водохранилищах. Однако небольшое ко-
личество рыб сохранилось в сбросном канале 
Курской АЭС, и в настоящее время числен-
ность тиляпии в Курчатовском вдхр. вновь 
возрастает. В 2018 г. она была уже обычным 
видом на акватории сильного подогрева, а её 
доля в сетных уловах составляла 5.6% [Бы-
ков, 2020а]. В то же время в Десногорском 
вдхр. её численность с 2011 г. так и не восста-
новилась [Быков и др., 2017].

Ротан-головешка Perccottus glehni 
Dybowski, 1877 широко расселился преиму-
щественно по сильно зарастающим замор-
ным прудам и озёрам Центральной России 
ещё в    1980-е гг. [Решетников, 2009]. Однако 
в больших водоёмах ротан является массо-
вым видом только в Щёкинском вдхр., где в 
1980-е гг. отсутствовал [Северин и др., 1994]. 
По результатам обловов мальковым неводом, 
в Щёкинском вдхр. в 2013 и 2020 гг. доля ро-
тана в уловах колебалась от 3.5% до 9.9% по 
численности. В других водоёмах-охладите-
лях из-за высокой численности речного оку-
ня вид единично встречался только в уловах 
малькового невода на Десногорском вдхр. 
[Быков и др., 2017]. 

Обыкновенный горчак Rhodeus sericeus 
(Pallas, 1776) обитает во всех водоёмах рас-
сматриваемой группы, однако только в ли-
торальной зоне Щёкинского вдхр. он стал 
доминантным видом. В конце 1980-х гг. 
сотрудниками Псковского отделения Го-
сНИОРХ уже была зафиксирована высокая 
численность этого вида в данном водоёме 
[Северин и др., 1994]. За более чем 30-летний 
перерыв между ихтиологическими исследо-
ваниями на водоёме-охладителе Щёкинской 
ГРЭС произошли определённые изменения 
структуры рыбного населения в связи с по-

явлением в нём серебряного карася и ротана, 
но доля горчака по численности осталась, как 
и прежде, высокой. По результатам обловов 
мальковым неводом за период наблюдений в 
Щёкинском вдхр. доля горчака по численно-
сти составила в среднем 59% [Быков, Митен-
ков, 2017].

В других водохранилищах его встреча-
емость в уловах была существенно ниже: в 
Курчатовском и Новомичуринском – не более 
3.2%; в Десногорском – 1%; в Черепетском и 
Шатурских озёрах – менее 0.1% [Быков и др., 
2015; Быков, 2021].

Бычок-песочник Neogobius fluviatilis 
(Pallas, 1814) в водоёмах-охладителях Смо-
ленской и Курской АЭС является обычным, 
но не многочисленным чужеродным видом. В 
водоёме-охладителе Курской АЭС вероятно 
появился на стадии ранней молоди с техниче-
ской водой, перекачиваемой насосной стан-
цией из р. Сейм для поддержания НПУ дан-
ного водоёма. В Десногорском вдхр. данный 
вид появился сразу после зарегулирования 
р. Десны, где был обычным видом [Семен-
ченко и др., 2014]. Типичным биотопом его 
обитания в данных водохранилищах являет-
ся подверженная интенсивному воздействию 
ветро-волновых явлений и поэтому слабо за-
растающая гидрофитами песчаная литораль 
до глубин 1.5 м. 

Его встречаемость в уловах мальково-
го невода на Курчатовском вдхр. составляла 
0.5%; в Десногорском – не более 0.7% [Быков 
и др., 2017; Быков, 2020а].

Бычок-кругляк Neogobius melanostomus 
(Pallas, 1814) был пойман нами только в Но-
вомичуринском вдхр. В среднем и нижнем те-
чении рек Проня и Ока этот вид в настоящее 
время является обычным при учётных съём-
ках молоди рыб [Иванчев, Иванчева, 2010]. В 
расположенном выше по течению р. Прони – 
Пронском вдхр., данный вид не зафиксирован 
[Быков, Митенков, 2017].

Доля бычка-кругляка в уловах волокуши 
на водоёме-охладителе Рязанской ГРЭС со-
ставляла около 1% по численности от всего 
улова. Характерной особенностью обитания 
этого вида в данном водохранилище является 
мозаичное распределение в литоральной зоне 
циркуляционного течения, обильно зараста-
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ющей валлиснерией спиральной Vallisneria 
spiralis L. Подводное обследование показа-
ло, что бычки сосредоточены на песчаных 
участках дна, не зарастающих гидрофитами, 
а облов мальковым неводом таких подводных 
«полян», размером не более 2 × 2 м, среди 
сплошных зарослей валлиснерии затрудните-
лен. Поэтому доля кругляка в уловах низкая, 
хотя при визуальном наблюдении концентра-
ция его на таких участках дна относительно 
высокая [Быков и др., 2015].

Амурский чебачок Pseudorasbora parva 
(Temminck et Schlegel, 1846) – инвазийный 
вид с расширяющимся в бассейне Дона [Ка-
рабанов и др., 2009; Иванчева и др., 2014] 
ареалом. В наших уловах в бассейне Оки он 
впервые был зафиксирован в водоёме-охла-
дителе Щёкинской ГРЭС осенью 2020 г. Его 
доля в уловах малькового невода составляла 
тогда 5.4% по численности. В уловах из дру-
гих водоёмов-охладителей данный вид до на-
стоящего времени не зафиксирован. Так как 
амурский чебачок ранее не отмечался в уло-
вах волокуши в притоках Щёкинского вдхр. 
и вообще в водоёмах и водотоках Тульской 
обл., то появление его в водоёме-охладителе 
Щёкинской ГРЭС является примером слу-
чайной интродукции при зарыблении водо-
хранилища посадочным материалом расти-
тельноядных рыб или сазана из рыбоводных 
хозяйств, расположенных вероятно в Дон-
ском бассейне.

Что касается встречаемости в уловах 
традиционных объектов садкого рыбо-
водства – радужной форели Oncorhynchus 
mykiss (Walbaum, 1792) и сибирского осетра 
Acipenser baerii Brandt, 1869, то необходимо 
отметить, что данные виды не натурализуют-
ся в водоёмах-охладителях и их численность 
меняется в зависимости от количества рыб, 
уходящих при пересадках из садков действу-
ющих рыбоводных хозяйств и интенсивности 
их вылова. Наибольшее количество поимок 
форели и сибирского осетра фиксировали в 
осенне-зимний период в Десногорском вдхр. 
[Быков и др., 2017].

Обсуждение
Для увеличения рыбопродуктивности во-

дохранилищ с целью наиболее рациональ-

ного освоения их сырьевой базы методами 
«пастбищной аквакультуры» проводилась 
целенаправленная интродукция высокопро-
дуктивных гидробионтов. В 1980-е гг. все во-
доёмы-охладители рассматриваемой группы 
зарыблялись толстолобиками и карпом [Ни-
каноров и др., 1989; Мосияш, Саппо, 1989; 
Авинский и др., 1990]. Для борьбы с биопо-
мехами (прежде всего зарастания макрофи-
тами) методами биологической мелиорации в 
1990-е гг. все водоёмы-охладители зарыбля-
лись белым амуром, а водоёмы-охладители 
АЭС, а также Черепетской и Рязанской ГРЭС 
– чёрным амуром.

Разведение и товарное выращивание в 
садковых рыбоводных хозяйствах канально-
го сомика в эти годы приводило к уходу его 
из садков и натурализации во всех водоё-
мах-охладителях. Также в результате непред-
намеренной интродукции, но несколько позд-
нее (в 1990-е гг.), в водоёмах-охладителях 
Курской и Смоленской АЭС появились са-
мовоспроизводящиеся популяции мозамбик-
ской тиляпии и периодически встречаются в 
уловах радужная форель и сибирский осётр.

Активное расширение ареалов мелких 
чужеродных видов (горчак, ротан, амурский 
чебачок, бычки) и серебряного карася при-
вело к появлению данных саморасселенцев 
в большинстве водоёмов-охладителей Цен-
тральной России.

Появление в Десногорском вдхр. наи-
большего количества чужеродных для Дне-
провского бассейна видов рыб объясняется 
сочетанием положительных результатов всех 
векторов интродукции, описанных выше. 
Несколько меньшее число интродуцентов 
обитает в Курчатовском вдхр., вероятно из-за 
ликвидации садкового рыбоводного хозяй-
ства Курской АЭС. В водоёмах-охладителях 
ГРЭС зафиксировано наличие в составе их-
тиофауны примерно одинаковое количество 
чужеродных видов рыб (табл. 3).
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Cyprinidae – карповые
1. Carassius auratus complex – серебряный карась 2 3 3 3 3 3
2. Cyprinus carpio – сазан 1 2 2 2 2 2
3. Hypophthalmichthys nobilis – пёстрый толстолобик 2 1 1 1 1
4. Hypophthalmichthys molitrix – белый толстолобик 2 2 1 2 2 2
5. Ctenopharyngodon idella – белый амур 2 2 1 1 1 2
6. Mylopharyngodon  piceus – чёрный амур 1 1 1 1 2
7. Rhodeus sericeus  – обыкновенный горчак 1 1 1 1 3 2
8. Pseudorasbora parva – амурский чебачок 2

Ictaluridae – икталуровые
9. Ictalurus punctatus – канальный сомик 1 1 1 2 1 1

Cichlidae – цихловые
10. Oreochromis mossambicus – мозамбикская тиляпия 1 2

Gobiidae – бычковые
11. Neogobius fluviatilis – бычок-песочник 2 2
12. Neogobius melanostomus – бычок-кругляк 2

Оdontobutidae - головешковые
13. Perccottus glenii  – ротан 1 3

Acipenseridae – осетровые
14. Acipenser baerii  – сибирский осётр 1

Salmonidae – лососевые
15. Parasalmo penshinensis – радужная форель 2
Всего видов: 13 9 7 7 7 9

Таблица 3. Современный состав чужеродных видов рыб в водоёмах-охладителях АЭС и ГРЭС Центральной России

Примечание. 1 – редкий вид (встречаемость (N) <1%); 2 – обычный вид (встречаемость (N) 1–10%); 3 – много-
численный вид (встречаемость (N) > 10%).

Большее количество термофильных все-
ленцев в водоёмах-охладителях АЭС объяс-
няется также натурализацией в них мозам-
бикской тиляпии, обитающей в условиях 
более высоких показателей температуры 
воды циркуляционного течения зимой по 
сравнению со сбросными водами ГРЭС, где 
они ниже пороговых для её выживания. 

Сравнение динамики среднемесячных по-
казателей температуры воды в водоёмах-охла-
дителях ГРЭС в тёплый период года (с апреля 

по ноябрь) за 1980-е гг. и за 2011–2017 гг. по-
казало их схожесть. В зимний период разница 
температур воды в 7–9 °С объясняется суще-
ственным сокращением объёма тёплых сбро-
сных вод в настоящее время, по сравнению с 
1980-ми гг., когда объём выработки электро-
энергии ГРЭС был максимален [Никаноров 
и др., 1989; Авинский и др., 1990]. Соответ-
ственно и отепляющее влияние зоны цирку-
ляционного течения в водоёмах-охладителях, 
как по площади, так и по интенсивности воз-
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действия на биологические процессы в водо-
ёмах, было существенно выше в тот период.

Падение объёма производства товарной 
рыбы в садковых рыбоводных хозяйствах 
на всех охладителях ГРЭС из-за снижения 
температуры воды зимой в начале ХХI в. 
привело к сокращению площадей аквато-
рии водоёмов, занятых садковыми линиями 
и, соответственно, снижению объёма выпа-
дающего через садковую дель комбикорма, 
основного компонента питания многих инт-
родуцентов. Внедрение в технологическую 
схему разведения новых объектов садкового 
рыбоводства в Центральной России за по-
следние 20 лет, за исключением упомянутых 
в данной работе, не проводилось. Преднаме-
ренная интродукция за этот же период в рас-
сматриваемой группе водоёмов также не осу-
ществлялась. 

Для видов китайского равнинного фауни-
стического комплекса отсутствие естествен-
ного воспроизводства, сокращение объёмов 
зарыбления и высокий пресс браконьерского 
вылова привели к стремительному сокраще-
нию их численности в среднем по водоёмам 
на 20% в год [Быков, 2016; 2020б]. Биологи-
чески не обоснованные, но излишне зарегу-
лированные Росрыболовством нормативы по 
зарыблению водоёмов-охладителей мелким 
рыбопосадочным материалом с 2019 г. даже в 
значительных количествах не приводят к по-
ложительному результату. Было установлено, 
что степень выедания щукой Esox lucius L., 
1758 и речным окунем сеголеток раститель-
ноядных рыб в зимний период, в 1.3–2.2 раза 
выше, чем молоди аборигенных видов, сход-
ных размеров [Ермолин, 1989].

Размерно-возрастной состав стад расти-
тельноядных рыб полностью зависит от пе-
риодичности и объёмов зарыбления, посколь-
ку наибольшее количество возрастных групп 
наблюдается только в регулярно зарыбляе-
мых водоёмах. 

При рассмотрении таксономической 
структуры ихтиофауны водоёмов-охладите-
лей АЭС и ГРЭС Центральной России необ-
ходимо отметить, что наибольшая доля чуже-
родных видов характерна для сем. Cyprinidae 
(от 33 до 58%). Виды относящиеся к Percidae, 
Esocidae, Siluridae, Cobitidae, Nemacheilidae 

являются в этих водохранилищах толь-
ко аборигенами, а представители Gobiidae, 
Acipenseridae, Salmonidae, Оdontobutidae, 
Ictaluridae и Cichlidae, наоборот, только чуже-
родными видами (табл. 4).

Учитывая относительно невысокое общее 
видовое разнообразие рыбного населения 
водоёмов-охладителей ГРЭС (17–25 видов) 
осредненный показатель суммарной доли 
чужеродных видов рыб для этой категории 
водохранилищ составляет 35.8%. Причём 
большую часть чужеродных видов в них со-
ставляют рыбы, основным вектором инвазии 
которых была преднамеренная интродукция. 

Водоёмы-охладители АЭС, несмотря на 
большее количество обитающих в них ви-
дов рыб имеют в среднем более низкую долю 
аборигенов – 61%, вероятно из-за большей 
степени доступности проникновения чуже-
родных видов рыб по сравнению с водоёма-
ми-охладителями ГРЭС.

На водоёмах-охладителях АЭС до насто-
ящего времени работают товарные рыбово-
дные хозяйства с широким ассортиментом 
культивируемых гидробионтов, отдельные 
экземпляры которых регулярно попадают в 
естественную среду обитания при пересад-
ках, погрузках, уходах из садков при порезах 
и разрывах дели. 

Эти водохранилища относительно регу-
лярно зарыбляют в биомелиоративных целях. 
Причём посадочный материал для зарыбле-
ния в последние годы Филиалы Росэнергоа-
тома не выращивают в местных садковых хо-
зяйствах в связи с конкурсными процедурами 
по закупкам, а привозят из других регионов, 
обычно из Южного Федерального округа Рос-
сии, где натурализовавшиеся представители 
сем. Gobiidae или амурский чебачок [Караба-
нов и др., 2009] уже являются многочислен-
ными видами в выростных прудах и подводя-
щих каналах прудовых рыбоводных хозяйств.

Реки Днепровского бассейна – Десна и 
Сейм, на которых построены водоёмы-охла-
дители Смоленской и Курской АЭС, имеют бо-
лее разнообразный состав чужеродной ихтио-
фауны [Семенченко и др., 2014] чем притоки 
р. Оки – Черепеть, Упа, Проня, в зоне подпора 
которых функционируют водоёмы-охладите-
ли ГРЭС [Быков, Митенков, 2017].
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Количество видов
n % n % n % n % n % n %

Cyprinidae – карповые
Аборигенных 12 66.7 13 65 9 52.9 5 41.7 8 57.1 11 61.1
Чужеродных 6 33.3 7 35 8 47.1 7 58.3 6 42.9 7 38.9

Percidae – окуневые
Аборигенных 3 100 3 100 3 100 2 100 2 100 3 100
Чужеродных 0 0 0 0 0 0

Esocidae – щуковые
Аборигенных 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100
Чужеродных 0 0 0 0 0 0

Siluridae – сомовые
Аборигенных 0 1 100 0 0 0 0
Чужеродных 0 0 0 0 0 0

Cobitidae – вьюновые
Аборигенных 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100
Чужеродных 0 0 0 0 0

Nemacheilidae – немахейловые
Аборигенных 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100
Чужеродных 0 0 0 0 0 0

Ictaluridae – икталуровые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100 1 100

Cichlidae – цихловые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 1 100 0 0 0 0

Gobiidae – бычковые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 1 100 0 0 0 1 100

Оdontobutidae – головешковые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 0 0 0 1 100 0

Acipenseridae – осетровые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 0 0 0 0 0

Salmonidae – лососёвые
Аборигенных 0 0 0 0 0 0
Чужеродных 1 100 0 0 0 0 0
Всего видов: 31 100 29 100 23 100 17 100 20 100 25 100
в том числе: 
аборигенных 18 53 20 69 15 65.2 10 58.8 13 65 17 68

чужеродных 13 47 9 31 8 34.8 7 41.2 7 35 8 32

Таблица 4. Соотношение представителей аборигенных и чужеродных видов в составе ихтиофауны водоёмов-охла-
дителей АЭС и ГРЭС Центральной России 
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Наблюдая динамику встречаемости само-
расселенцев в водоёмах-охладителях АЭС, 
возможно спрогнозировать появление новых 
видов, прежде всего, относящихся преиму-
щественно к семейству Gobiidae, с учётом 
расположения этих водоёмов на притоках 
Днепровского инвазионного коридора, где 
представители данного семейства [Слынько 
и др., 2010; Семенченко и др., 2014] состав-
ляют наибольшую долю в составе чужерод-
ных представителей ихтиофауны бассейна р. 
Днепр.

Сходная ситуация прогнозируется с появ-
лением бычка-кругляка в водоёмах-охладите-
лях ГРЭС, расположенных в бассейне р. Оки, 
где данный вид активно расширяет ареал как 
в самой Оке, так и в её притоках.

Зарыбление водохранилищ спецводо-
пользования посадочным материалом расти-
тельноядных рыб из прудовых рыбоводных 
хозяйств юга России приведёт на разном вре-
менном промежутке к появлению в них амур-
ского чебачка.

Заключение 
В водоёмах-охладителях АЭС обитает 

большее количество чужеродных видов рыб, 
чем в водоёмах-охладителях ГРЭС, по причи-
не более стабильного термического режима, 
благоприятного для обитания натурализовав-
шихся стенотермных представителей тропи-
ческой ихтиофауны.

Доля представителей китайского прес-
новодного фаунистического комплекса, 
объектов пастбищной аквакультуры и био-
мелиорации в структуре ихтиофауны водо-
ёмов-охладителей зависит, прежде всего, от 
объёмов зарыбления и интенсивности экс-
плуатации их запасов. 

Наиболее многочисленным инвазийным 
видом во всех водоёмах данной группы яв-
ляется серебряный карась. Количество чуже-
родных видов рыб в водоёмах-охладителях 
будет увеличиваться преимущественно за 
счёт мелких по размерам саморасселенцев, 
вероятнее всего представителей семейств 
Gobiidae и Cyprinidae.
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The article presents an overview of alien fish species living in cooling reservoirs of nuclear power plants 
and state district power stations in Central Russia. A brief description of recipient reservoirs is given as a 
habitat for thermophilic fish species that are not characteristic of the native ichthyofauna of the region. The 
essays on the history of the appearance of these species, the peculiarities of biology, occurrence in catches, 
and fishery significance in six small reservoirs of special water management located within the borders of 
the Moscow, Smolensk, Ryazan and Kursk regions of Russia are given. The main vectors of invasions of 
hydrobionts in cooling reservoirs for each alien species recorded as a result of ichthyological monitoring in 
this group of reservoirs are shown. The forecast of the dynamics of the number of alien fish species is given 
depending on changes in the thermal regime of reservoirs, the volume of stocking and the intensity of fishing 
in the cooling reservoirs of nuclear power plants and power plants of Central Russia.
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ВЛИЯНИЕ СОЛЁНОСТИ НА АКТИВНОСТЬ ОКСИДОРЕДУКТАЗ 
В ТКАНЯХ МОЛЛЮСКА-ВСЕЛЕНЦА В ЧЁРНОЕ МОРЕ ANADARA 

KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906)
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Изучали влияние солёности на активность ферментов энергетического обмена и антиоксидантной 
защиты: малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37), лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) и каталазы (1.11.1.6) 
в тканях анадары. Четыре группы взрослых моллюсков (длина раковины 37.0–55.5 мм) в течение двух 
суток подвергли экспозиции к различной солёности (15‰, 25‰, 35‰ и 45‰) при температуре воды 
21 °C и постоянной аэрации (6.5±0.3 мг O2/л). Активность МДГ достигала максимальной величины 
в ткани ноги и гепатопанкреаса анадары при нативной для вселенца солёности 35‰, достоверно 
превысив свои значения в условиях 15 и 25‰ в 1.7 раза (p<0.05) в обеих тканях; в жабрах активность 
фермента сохранялась на стабильном уровне. Обнаружена тенденция к увеличению активности ЛДГ в 
ноге и жабрах на 24–48% в условиях солёности 25–35‰ на фоне крайне низкой активности фермента 
в гепатопанкреасе во всех опытах. Установлена отрицательная корреляция (r) в ноге и жабрах между 
индексом МДГ/ЛДГ и активностью ЛДГ (от −0.66 до −0.82, p<0.05). Максимальная активность ката-
лазы в ноге, жабрах и гепатопанкреасе отмечена в интервале солёности 25–35‰. В жабрах выявлена 
значительная корреляция активности каталазы и ЛДГ при 25‰ (r = 0.72, p<0.05) и 35‰ (r = 0.96, 
p<0.05), а также активности каталазы и МДГ (r = 0.71–0.89, p<0.05) во всем исследованном диапазоне 
солёности. Синхронное снижение активности оксидоредуктаз за пределами оптимальной солёности 
для анадары (25–35‰) может быть одной из причин замедления роста моллюсков в водоёмах, где 
солёность не оптимальна. 

Ключевые слова: Bivalvia, Arcidae, вид-вселенец, солёностная толерантность, метаболические 
маркеры, Чёрное море. 

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-40-50

Введение
Двустворчатый моллюск Anadara 

kagoshimensis – индо-тихоокеанский вселе-
нец, проник в Чёрное море немногим более 
полувека назад, впервые обнаружен в аквато-
рии Кавказского побережья в 1968 г. [Кисе-
лёва, 1992]. Экзотический вид имеет сложную 
таксономическую историю: первоначально на 
основании морфологических характеристик 
был идентифицирован как Cunearca cornea/
Scapharca cornea (Reeve, 1844), затем как 
Anadara inaequivalvis (Bruguiere, 1789), но с 
помощью генетических маркеров было пока-
зано, что вселившаяся анадара соответствует 
таксону Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 
1906) [Krapal et al., 2014; Strafella et al., 2017]. 
Чужеродный вид образовал в Азово-Черно-
морском бассейне устойчивые поселения 
и успешно конкурирует с аборигенными 

Bivalvia благодаря комплексу поведенческих, 
физиологических и биохимических реакций, 
позволяющих выживать в условиях понижен-
ной солёности, антропогенного загрязнения, 
воздействия гипоксии и сероводорода [Ани-
стратенко, Халиман, 2006; Soldatov et al., 
2010; Golovina et al., 2016; Головина, 2019; 
Zhivoglyadova et al., 2021].

Естественный ареал анадары охватывает 
широкий диапазон солёности: от океаниче-
ской (32–35‰) до слабосолёной воды Азов-
ского моря (10–14‰). Моллюск успешно ин-
тегрируется в сообщества макрозообентоса 
морских лагун с неустойчивым гидрологи-
ческим режимом, где солёность значительно 
варьирует [Rinaldi, 1985; Acarli еt al., 2012; 
Kolyuchkina et al., 2019]. Время выживания 
A. kagoshimensis (=Scapharca inaequivalvis) 
при солёности 7–9‰ составляет примерно 
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две недели [Suzuki et al., 2012]. Её способ-
ность существовать при различной солёно-
сти, эвригалинность, зависит от разнообраз-
ных адаптаций и продолжает изучаться для 
целей экологического мониторинга, а также 
марикультуры, поскольку кровьсодержащие 
моллюски сем. Arcidae обладают высокой 
питательной ценностью и обилием биоактив-
ных веществ [Suzuki et al., 2012; Wang et al., 
2017]. На протяжении года исследованы рост 
и выживаемость молоди A. kagoshimensis 
(=A. inaequivalvis), выращенной в подвес-
ных сетях в лагуне Суфа (Измир, Турция) в 
условиях естественного сезонного измене-
ния солёности (от 33.4 до 43.8‰) и темпе-
ратуры (от 8–9 до 31 °C) [Acarli еt al., 2012], 
при этом выживаемость моллюска достига-
ла 65–100%, хотя рост происходил довольно 
медленно. Определены иммунные параме-
тры (фагоцитарная активность лимфоцитов 
крови, содержание активных форм кислоро-
да, активность лизоцимов и кислых фосфа-
таз, общее количество лимфоцитов крови), 
а также изменчивость генов, связанных с ос-
мотической регуляцией, у A. kagoshimensis 
в условиях различной солёности и при вне-
запном понижении солёности, которое ими-
тировало приток пресной воды после ливня 
на побережье Китая [Zhang et al., 2019]. При 
помощи методов проточной цитометрии и 
световой микроскопии исследовано влияние 
эксперименальной гипоосмотической на-
грузки на морфофункциональные показате-
ли гемоцитов черноморской A. kagoshimensis 
[Kladchenko еt al., 2021]. 

Метаболические аспекты адаптации ана-
дары к широкому диапазону солёности до 
настоящего времени освещены не в полной 
мере. Представляет интерес установление 
биохимической стратегии поддержания энер-
гетического обмена в тканях A. kagoshimensis 
при колебаниях солёности морской воды, что 
может приводить к дополнительным энерге-
тическим затратам и/или снижению аэробной 
активности моллюсков [Berger, Kharazova, 
1997; Sokolova et al., 2012; Carregosa et al., 
2014]. Неспецифические ферментные био-
маркеры – малатдегидрогеназа (MДГ), лактат-
дегидрогеназа (ЛДГ) и каталаза используются 
в процессе изучения физиолого-биохимиче-

ских реакций моллюсков на гипоксию/анок-
сию, сероводородное заражение, изменение 
температуры и солёности, подкисление и 
загрязнение морской воды [Горомосова, Ша-
пиро, 1984; Paganini et al., 2010; Golovina et 
al., 2016; Somero et al., 2017; Dong et al., 2018; 
Yusseppone et al., 2018; Головина, 2019; Haider 
et al., 2019; Sokołowski et al., 2021]. Фермен-
ты дегидрогеназы, особенно ЛДГ и цитоплаз-
матическая МДГ, являются удобной экспе-
риментальной системой для исследователей 
[Somero, 2010; Bishop, Iliffe, 2012; Yancey, 
Siebenaller, 2015; Dong et al., 2018]. Актив-
ность цитозольной МДГ у факультативных 
анаэробов гораздо выше митохондриальной, 
фермент играет жизненно важную роль в 
энергетическом обмене у всех эукариот, в том 
числе и моллюсков [Горомосова, Шапиро, 
1984, Gietl, 1992]. Он участвует в генерации 
и перемещении восстанавливающих эквива-
лентов между различными субклеточными 
органеллами, катализирует взаимное превра-
щение оксалоацетата и малата, малат-аспар-
татный шунт. ЛДГ является терминальным 
ферментом гликолиза, используется как ин-
дикатор интенсивности анаэробного метабо-
лизма. Соотношение активности МДГ и ЛДГ, 
конкурирующих за цитозольный НАДН, ха-
рактеризует метаболическую направленность 
процессов, величина индекса МДГ/ЛДГ в 
тканях гидробионтов растёт при адаптации 
к негативным воздействиям [Горомосова, 
Шапиро, 1984; Bishop, Iliffe, 2012; Головина, 
2019]. Каталаза принадлежит к числу наибо-
лее интенсивно изучаемых антиоксидантных 
ферментов, участвует в первичной защите 
клеток от окислительного повреждения, от-
сутствует в анаэробных условиях и индуци-
руется кислородом [Miroshnichenko, 1992; 
Hermes-Lima, Zenteno-Savin, 2002; Amira, Sifi, 
Soltani, 2011]. В настоящей работе исследова-
ли в условиях эксперимента in vivo влияние 
краткосрочной солёносной нагрузки разного 
уровня на активность оксидоредуктаз – МДГ, 
ЛДГ и каталазы – в тканях двустворчатого 
моллюска-вселенца A. kagoshimensis.

Материал и методика
Взрослые особи А. kagoshimensis собраны 

в августе 2021 г. водолазом вручную на глу-
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бине 17 м в бухте Ласпи (44°24′46,7ʺ с. ш.; 
33°42′19.1ʺ в. д.). Моллюски были полно-
стью погружены в песчано-илистые осад-
ки, их присутствие выдавали небольшие во-
ронки. После транспортировки моллюсков 
очистили от эпибионтов на створках и по-
местили в аквариум с проточной морской во-
дой. Высота раковины анадары (от макушки 
до края створки) составляла от 29.0 до 44.5 
мм, длина – от 37.0 до 55.5 мм. Через неде-
лю моллюсков разделили на четыре группы, 
по 7 экз. в каждой. Необходимую солёность 
в аквариумах создавали постепенно, раство-
ряя морскую соль (Red Sea Salt, Франция) со 
скоростью 1‰ в час. Затем в течение двух 
суток моллюсков подвергли экспозиции к 
различной солёности: 15‰ (контроль), 25‰, 
35‰ и 45‰ при температуре воды в аквари-
умах 21 °C и постоянной аэрации (6.5±0.3 
мг O2·л

–1). Для удаления метаболитов в ак-
вариумах ежедневно обновляли воду, сохра-
няя величину солёности. Содержание кис-
лорода в воде контролировали с помощью 
оксиметра ELWRO PRL T N5221 (Польша), 
солёность – портативным рефрактометром 
WZ212 (Kelilong Electron Co., China). Мол-
люсков кормили смесью микроводорослей, 
содержащей Isochrysis galbana Parke, 1949 и 
Tetraselmis suecica (Kylin) Butcher, 1959.

Препарирование тканей, гомогенизацию 
и центрифугирование проводили при охлаж-
дении (0–4 °С). Иссечённые ткани мгновенно 
замораживали на сухом льду и до последую-
щего биохимического анализа хранили при 
температуре −80 °С в морозильной камере 
(Farma 900 Series, TermoScientific, USA). Ак-
тивность МДГ (L-малат: НАД-оксидоредук-
таза; МДГ, 1.1.1.37) и ЛДГ (лактат: НАД-ок-
сидоредуктаза; ЛДГ, 1.1.1.27) измеряли 
спектрофотометрически при длине волны 340 
нм по скорости окисления восстановленной 
формы кофермента НАДН, используя в каче-
стве среды выделения 0.2 М Трис-HCl буфер, 
рН 7.5 [Мильман и др., 1974]. Реакцию начи-
нали внесением аликвоты супернатанта, хра-
нящегося во льду, и фиксировали изменение 
оптической плотности через каждые 30 с в те-
чение 2–3 мин. Субстратом для определения 
активности ЛДГ служил пируват, для МДГ 
– оксалоацетат. Активность каталазы (Н2О2 : 

Н2О2-оксидоредуктаза; 1.11.1.6) оценивали по 
изменению экстинции при длине волны 410 
нм с помощью метода, основанного на спо-
собности пероксида водорода формировать с 
молибдатом аммония окрашенный комплекс 
[Гирин, 1999]. Активность ферментов изме-
ряли в цитоплазме тканей при температуре 
инкубации реакционной смеси 25 °C. Содер-
жание белка определяли микробиуретовым 
методом, используя в качестве стандарта бы-
чий сывороточный альбумин. Колориметри-
ческую реакцию проводили при комнатной 
температуре в течение 15 мин и измеряли оп-
тическую плотность при 330 нм. 

Статистическая обработка и графиче-
ское оформление полученной информации 
проводились при помощи стандартного про-
граммного обеспечения Microsoft Excel. Ре-
зультаты представлены как x̅±SE, для всех 
случаев отбора проб n=7. Для каждого изме-
рения проводили 2–3 повторности, результа-
ты соответствующих повторностей усредня-
ли. Различия считались достоверными при 
p<0.05. Рассчитывали линейный коэффици-
ент корреляции (r).
 

Результаты
В ходе экспериментов установлено из-

менение активности оксидоредуктаз – МДГ, 
ЛДГ и каталазы – в тканях анадары под влия-
нием различной солёности среды. Результаты 
выражены в процентах по отношению к кон-
тролю (15 ‰) соответствующих тканей мол-
люсков и отражены на рисунке (рис. 1 А – D). 
Взрослые особи анадары в течение двух су-
ток выдерживали заданный уровень солёно-
сти, гибели моллюсков не происходило.

Активность МДГ достигала своего мак-
симального уровня в ноге и гепатопанкреасе 
моллюска при солёности 35‰, достоверно 
превысив свои значения в условиях 15 и 25‰ 
в 1.7 раза (p<0.05) в обеих тканях (рис. 1 А). 
Дальнейшее увеличение солёности до 45‰ 
вызвало тенденцию к снижению активности 
МДГ в ноге и гепатопанкреасе. Характер ди-
намики активности фермента в этих тканях в 
интервале солёности от 15 до 45‰ был оди-
наков. Однако в ноге анадары при 45‰ актив-
ность МДГ практически вернулась к исход-
ной величине и существенно не отличалась 
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Рис. 1. Влияние солёности на активность малатдегидрогеназы (А), лактатдегидрогеназы (B), каталазы (C) и индекс 
МДГ/ЛДГ (D) в ноге (1), жабрах (2) и гепатопанкреасе (3) А. kagoshimensis. Различия значимы при p<0.05: * – по 
сравнению с 15 и 25‰; ** – по сравнению с 15 и 45‰; Δ – по сравнению с 45‰; ΔΔ – по сравнению с 25‰.

от таковой при 15 и 25‰, а в гепатопанкре-
асе – сохранилась на более высоком уровне 
по сравнению 15 и 25‰ (p<0.05). В жабрах 
анадары не зафиксировано значительных ко-
лебаний активности МДГ в исследованном 
диапазоне солёности. 

Активность ЛДГ в ноге и жабрах при со-
лёности 25–35‰ увеличивалась на 24–48%, 
изменения не были статистически значимы, 
но обе ткани проявили синхронную вариа-
цию активности заключительного фермента 
гликолиза в широком интервале солёности: 
от 15 до 45‰ (рис. 1 B). В гепатопанкреасе 
анадары установлена крайне низкая, следо-
вая, активность ЛДГ во всех опытах, вслед-
ствие чего она не отображена на диаграмме.

Максимальная величина индекса МДГ/ЛДГ 
выявлена в ноге анадары при 35‰ (рис. 1 D), что 
в 1.9 раза выше, чем при 25‰ (p<0.05). Увели-
чение индекса было обусловлено значительным 
повышением активности МДГ при 35‰ (рис. 
1 А). В жабрах соотношение активности фер-
ментов гликолиза демонстрировало V-образную 
тенденцию к увеличению при солёности 15 и 
45‰ как результат снижения активности ЛДГ в 
этих условиях (рис. 1 B). За исключением опыта 
при 35‰, величина индекса МДГ/ЛДГ в ноге и 
жабрах в других экспериментах была практи-
чески идентична. Установлена отрицательная 
корреляция (r) в ноге и жабрах между индексом 
МДГ/ЛДГ и активностью ЛДГ во всех опытах 
(от −0.66 до −0.82, p<0.05).
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Реакция каталазы в ноге и жабрах была 
аналогична динамике активности ЛДГ в этих 
тканях: максимальная активность катала-
зы отмечена в интервале солёности 25–35‰ 
(рис. 1 C). Подобная картина, но с меньшей 
амплитудой изменений активности каталазы, 
наблюдалась в гепатопанкреасе. Наибольшие 
изменения активности каталазы произошли 
в ноге анадары. По сравнению с контролем 
активность фермента увеличилась в 1.7 раза 
при 25‰ (p<0.05), затем снижалась отно-
сительно своего максимума: в 1.4 раза при 
35‰ и в 2 раза при 45‰ (p<0.05). В жабрах 
активность каталазы и МДГ положительно 
коррелировала во всём исследованном диапа-
зоне солёности (r = 0.71–0.89, p<0.05). Значи-
тельная корреляция в жабрах выявлена также 
между активностью каталазы и ЛДГ при 25‰ 
(r = 0.72, p<0.05) и 35‰ (r = 0.96, p<0.05).

Обсуждение
Уровень минерализации водной среды 

ограничивает распространение гидробион-
тов, влияя на их жизнедеятельность и воз-
можность натурализации в новом водоёме, 
успех адаптации организмов во многом зави-
сит от способности перестраивать водно-со-
левой обмен [Berger, Kharazova, 1997; 
Sokolova et al., 2012]. Чтобы получить более 
полное представление о механизме солёнос-
ной толерантности A. kagoshimensis в насто-
ящей работе мы проанализировали реакцию 
оксидоредуктаз энергетического обмена и 
антиоксидантной защиты в тканях анадары 
на изменение солёности от 15 до 45‰, что 
соответствует диапазону солёности воды в 
местах естественных поселений вида [Ани-
стратенко, Халиман, 2006; Acarli еt al., 2012; 
Kolyuchkina et al., 2019; Zhivoglyadova et al., 
2021]. В соответствии с нашими результата-
ми, активность МДГ в ноге и гепатопанкреа-
се A. kagoshimensis достигала максимальной 
величины в условиях нативной океаниче-
ской солёности – 35‰, что свидетельствует 
об увеличение метаболической активности 
при оптимальной солёности для вселенца, а 
также о возможности значительной вариа-
ции активности фермента даже в небольшом 
временном масштабе. Активность МДГ в 
жабрах анадары обладала большей устойчи-

востью по сравнению с тканями ноги и гепа-
топанкреаса к кратковременному изменению 
солёности, аналогичные результаты были по-
лучены нами ранее в условиях эксперимен-
тального воздействия сероводорода [Голови-
на, 2019]. Сохранение высокой активности 
МДГ в тканях обусловлено преадаптацией 
гидробионтов к анаэробиозу [Bishop, Iliffe, 
2012; Somero et al., 2017]. Для двустворчатого 
моллюска Potamocorbula amurensis (=Corbula 
amurensis) (Schrenck, 1862), инвазивного 
вида в заливе Сан-Франциско (США), уста-
новлено, что активность МДГ положительно 
коррелировала с солёностью в тканях ноги 
и мантии при акклимации к солёности 2‰, 
14‰ (контроль) и 28‰ [Paganini et al., 2010]. 
В интервале от низкой до высокой солёности 
активность МДГ достоверно увеличивалась в 
ноге и мантии на 18 и 38%, соответственно. 
Средняя скорость фильтрации у P. amurensis 
при 28‰ была вдвое выше, чем при 2‰ 
(p<0.05). Сообщается, что у A. kagoshimensis 
(=Scapharca subcrenata) (Lischke, 1869) в 
процессе акклимации (14–20 дней) по мере 
снижения солёности от 33‰ (нативная) до 
13‰ наблюдались гистологические измене-
ния в мантии и жабрах вплоть до некроза и 
вакуолизации эпителия и отпадения ресничек 
[Shin et al., 2009]. Соотношение между потре-
бляемым кислородом и выделяемым азотом 
в атомных эквивалентах (отношение O/N) в 
данном эксперименте варьировало от 27 до 
1, при этом значения уменьшались с умень-
шением солёности, что свидетельствует об 
увеличении использования белка как источ-
ника энергии при адаптации к более низкой 
солёности. 

Помимо участия в энергетическом обме-
не аминокислоты и их катаболиты исполь-
зуются морскими моллюсками в качестве 
осмолитов [Yancey et al., 1982; Carregosa et 
al., 2014]. Органические осмолиты в отличие 
от солей не разрушают макромолекулы даже 
при высоких концентрациях и эвригалин-
ные виды накапливают их. По-видимому, это 
сыграло положительную роль в адаптации 
A. kagoshimensis как тепловодной формы мо-
рей Индо-Пацифики к более низкой темпе-
ратуре и солёности Чёрного моря, так как в 
жабрах и гепатопанкреасе успешного вселен-
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ца содержание аминокислот в 2.8–5.4 раза, а 
мочевины – в 20–27 раз выше по сравнению с 
аборигенной мидией Mytilus galloprovincialis 
Lamarck, 1819 [Soldatov et al., 2010], при-
способленной к более узкому диапазону со-
лёности (14–27‰) [Шурова, 2013]. Многие 
органические осмолиты обладают цитопро-
текторными свойствами, что, возможно, спо-
собствует относительно стабильной актив-
ности оксидоредуктаз анадары в широком 
диапазоне солёности. Так, упомянутый осмо-
лит мочевина является низкомолекулярным 
антиоксидантом, естественным криопротек-
тором, влияет на конформационную структу-
ру и функцию ферментов, в том числе ЛДГ, 
способен образовывать клатратную сеть, свя-
зывать ионы металлов переменной валентно-
сти и защищать от токсичности сульфидов. 
[Стид, Этвуд, 2007; Yancey, Siebenaller, 2015]. 
Предполагают, что различные смеси осмо-
литов служат для детоксикации сульфидных 
радикалов и/или хранения сульфидов для бу-
дущего использования сульфидокисляющи-
ми микробными эндосимбионтами в жабрах 
моллюсков, подобно анадаре, обитающих в 
осадочных породах [Gainey, Greenberg, 2005; 
Yancey, Siebenaller, 2015]. Благодаря органи-
ческим осмолитам морские беспозвоночные 
выживают при высоких осмоляльностях не-
смотря на постоянные разрывы ДНК, число 
которых коррелирует с повышением содер-
жания внутриклеточных неорганических ио-
нов [Dmitrieva et al., 2006].

В пределах экологически значимого диа-
пазона солёность обычно оказывает умерен-
ное влияние на биоэнергетические потребно-
сти водных беспозвоночных [Sokolova et al., 
2012]. Согласно нашим данным, активность 
ЛДГ и каталазы понижается при отклонении 
солёности от оптимальной (25–35‰), что 
согласуется с характерной для моллюсков 
способностью снижать интенсивность мета-
болизма в ответ на воздействие неблагопри-
ятных факторов среды [Горомосова, Шапи-
ро, 1984; Высоцкая и др., 2005; Yusseppone 
et al., 2018; Головина, 2019]. Установленная 
тенденция к росту индекса МДГ/ЛДГ в тка-
нях анадары в условиях пониженной и по-
вышенной солёности также является неспец-
ифической реакцией моллюсков на многие 

воздействия внешней среды и обусловлена, 
в основном, снижением активности ЛДГ, что 
позволяет моллюскам избегать чрезмерно-
го накопления лактата и сохранять кислот-
но-щелочной баланс в тканях. Отрицательная 
корреляция между величиной индекса МДГ/
ЛДГ и активностью ЛДГ в наших опытах 
иллюстрирует этот процесс. Незначитель-
ное снижение активности каталазы при 15 и 
45‰ указывает на отсутствие окислительно-
го стресса и отражает устойчивость анадары 
к широкому диапазону солёности. Показана 
тенденция к снижению активности каталазы 
у штаммов c разной окраской раковины у ма-
нильского моллюска Ruditapes philippinarum 
(А. Adams & Reeve, 1850) с уменьшением со-
лёности в течение суток с 30 до 5‰ [Nie et al., 
2020]. Такой тип реакции встречается у жи-
вотных с высоким уровнем антиоксидантной 
защиты [Hermes-Lima, Zenteno-Savin, 2002; 
Yusseppone et al., 2018]. Примечательно, что 
характер динамики скорости фильтрации и 
дыхания двустворчатого моллюска-вселен-
ца Brachidontes pharaonis (P. Fischer, 1870) 
при солёности 15, 25, 37 и 45‰ представля-
ет собой куполообразную кривую [Sarà et al., 
2008], что совпадает с изменением активно-
сти ЛДГ и каталазы в том же интервале со-
лёности в тканях A. kagoshimensis в наших 
опытах. Относительно высокая активность 
МДГ и незначительное снижение активности 
ЛДГ предполагает сохранение доминирую-
щей роли аэробного энергетического пути у 
A. kagoshimensis в условиях кратковременной 
солёносной нагрузки. По-видимому, стабиль-
ный уровень активности МДГ в жабрах при 
различной солёности обусловлен способно-
стью анадары экономно потреблять кисло-
род даже в условиях нормоксии [Soldatov et 
al., 2010]. Сообщается, что активность МДГ 
положительно коррелирует со скоростью по-
требления кислорода у моллюсков и может 
быть альтернативным показателем скорости 
дыхания и фильтрации [Dahlhoff et al., 2002; 
Sokołowski et al., 2021]. Производство окса-
лоацетата и малата зависит от интенсивности 
аэробного метаболизма (дыхания митохон-
дрий) и активности цитозольной МДГ: повы-
шенная активность митохондриальной цепи 
электронного транспорта приводит к росту 
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активности малатного пути шунтирования, 
где малат переносится в цитозоль и превра-
щается обратно в оксалоацетат цитозольной 
МДГ [Gagné et al., 2009]. Установленная по-
ложительная корреляция между активно-
стью оксидоредуктаз и каталазы в жабрах 
A. kagoshimensis, схожий характер динамики 
активности ЛДГ и каталазы в тканях ноги 
и жабр свидетельствуют о функциональ-
ной связи и сбалансированности процессов 
энергетического обмена и антиоксидантной 
(АО) защиты в тканях вселенца в исследо-
ванном диапазоне солёности. Известно, что 
A. kagoshimensis способна поддерживать 
необходимый уровень окислительных про-
цессов и АО защиты, благодаря эритроци-
тарному гемоглобину, значительному пулу 
каротиноидов и других низкомолекулярных 
антиоксидантов, а также эффективности фер-
ментов АО системы [Gostyukhina et al., 2013; 
Golovina et al., 2016].

В то же время, в тканях инвазивного для 
прибрежной системы Португалии манильско-
го двустворчатого моллюска R. philippinarum 
максимальный уровень глюкозы и гликогена 
установлен при 35‰ [Carregosa et al., 2014]. 
Изменение солёности в сторону снижения 
или повышения приводило к значительному 
уменьшению содержания этих субстратов; 
результаты показали также значительное сни-
жение содержания белка при более низких 
солёностях. Авторы объясняют это высокими 
энергетическими затратами R. philippinarum 
на осморегуляцию за пределами оптимальной 
солёности и аноксическим состоянием, кото-
рое испытывает моллюск из-за закрытия ство-
рок раковины как механизма, позволяющего 
кратковременно выдерживать сублетальную 
солёность. Солёность может повышать пере-
кисное окисление липидов и индуцировать/
ингибировать механизмы детоксикации в за-
висимости от вида Bivalvia [Velez et al., 2016]. 
Воздействие как пониженной, так и повы-
шенной солёности приводит к изменению 
уровня белка, глюкозы, гликогена и ионов с 
важными биологическими функциями, что 
отражается на показателях роста моллюсков 
и означает более низкую продуктивность в 
тех областях экосистемы, где неоптималь-
ная солёность [Yancey et al., 1982, Acarli еt 

al., 2012; Carregosa et al., 2014]. Установле-
но, что выживаемость арки A. kagoshimensis 
(=S. subcrenata) при пониженной солёности 
(ниже 13‰) резко падает, хотя и зависит от 
температуры воды и продолжительности воз-
действия гипотонической среды [Shin et al., 
2009]. Сообщается, что в современный пе-
риод осолонения Азовского моря до 14‰ и 
возрастающего обогащения донных осадков 
органическим веществом произошло пре-
вращение фильтратора-сестонофага, вселен-
ца A. kagoshimensis в доминирующий вид в 
бентосе региона, в то время как в периоды 
опреснения до 9–10‰ численность и биомас-
са анадары снижалась [Zhivoglyadova et al., 
2021; Болтачева и др., 2022]. Как показано для 
лессепского мигранта индо-тихоокеанского 
вида митилиды B. pharaonis фактор солёно-
сти может иметь решающее значение при 
всех тестируемых температурах [Sarà et al., 
2008]. Моллюски могут модулировать свою 
биохимию/физиологию, чтобы компенсиро-
вать изменение как солёности, так и темпера-
туры, но ухудшение состояния и смертность 
возникают, когда эти факторы достигают экс-
тремальных величин и меняются в унисон, 
что установлено на примере Anadara trapezia 
(Deshayes, 1839) [Taylor et al., 2017]. 

Заключение
Полученные результаты характеризуют 

А. kagoshimensis как устойчивого к широкому 
диапазону солёности океанического вселенца 
в Чёрное море. Кратковременное изменение 
солёности за пределами оптимальной для ана-
дары (25–35‰) приводит к снижению актив-
ности оксидоредуктаз (МДГ, ЛДГ, каталазы) 
и росту индекса МДГ/ЛДГ, неспецифической 
реакции моллюсков на негативные воздей-
ствия внешней среды. Снижение активности 
ферментов энергетического обмена в тканях 
А. kagoshimensis может быть одной из при-
чин замедления роста моллюсков и падения 
продуктивности в водоёмах, где солёность 
не оптимальна. Результаты свидетельствуют 
о способности анадары поддерживать энер-
госберегающую адаптационную стратегию в 
условиях умеренного осмотического стресса, 
позволяют получить более полное представ-
ление о механизмах солёносной толерантно-



47РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

сти вселенца и могут быть использованы как 
базовая информация для мониторинговых ис-
следований и управления аквакультурой мол-
люсков.
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CEE) и при соблюдении правил, утверждён-
ных распоряжением Президиума АН СССР 
от 2 апреля 1980 № 12000-496 и приказом 
Минвуза СССР от 13 сентября 1984 № 22. Все 
усилия были предприняты, чтобы использо-
вать только минимальное количество живот-
ных, необходимое для получения надёжных 
научных данных.
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EFFECT OF SALINITY ON THE ACTIVITY OF OXIDOREDUCTASES 
IN TISSUES OF THE ARK CLAM ANADARA KAGOSHIMENSIS  

(TOKUNAGA, 1906), A BLACK SEA INVADER

© 2023 Golovina I.V. 

A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of the RAS, Sevastopol, 299011, Russia
e-mail: ivgolovina@mail.ru

Effect of salinity on the activity of the enzymes of energy metabolism and antioxidant protection: malate 
dehydrogenase (MDH, 1.1.1.37), lactate dehydrogenase (LDH, 1.1.1.27), and catalase (1.11.1.6) was studied 
in the tissues of anadara. Four groups of adult molluscs (shell length of 37.0–55.5 mm) were exposed to 
different salinity (15‰, 25‰, 35‰ and 45‰) for two days at a water temperature of 21 °C and constant 
aeration (6.5± 0.3 mg O2/L). MDH activity reached its maximum value in the tissue of the foot and hepato-
pancreas at a native salinity for the invader – 35‰, that exceeded 1.7-fold (p<0.05) its values under 15 and 
25‰ in both tissues; in the gills that activity of the enzyme remained at a constant level. A trend towards an 
increase in LDH activity in the foot and gills by 24–48% was found under salinity of 25–35‰ against the 
background of extremely low activity of the enzyme in the hepatopancreas in all experiments. A negative 
correlation (r) between the MDH/LDH index and LDH activity (from −0.66 to −0.82, p<0.05) was found in 
the foot and gills. The maximum activity of catalase in the foot, gills, and hepatopancreas was noted in the 
salinity range of 25–35‰. In the gills, a significant correlation was found between the activity of catalase 
and LDH at 25‰ (r = 0.72, p<0.05) and 35‰ (r = 0.96, p<0.05), as well as the activity of catalase and MDH 
(r = 0.71–0.89, p<0.05) over the studied salinity range. In the anadara a synchronous decrease in the activity 
of oxidoreductases beyond the optimal salinity (25–35‰) may be one of the reasons for the slowdown in 
the growth of molluscs in water bodies where salinity is not optimal. 

Key words: Bivalvia, Arcidae, alien species, salinity tolerance, metabolic markers, Black Sea. 
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УДК 595.754.1

НАХОДКА СОСНОВОГО СЕМЕННОГО КЛОПА 
LEPTOGLOSSUS ОCCIDENTALIS (HETEROPTERA: COREIDAE) 

В ВОРОНЕЖСКОМ ЗАПОВЕДНИКЕ (ЦЕНТРАЛЬНАЯ РОССИЯ)

© 2023 Емец В.М.

Воронежский государственный природный биосферный заповедник им. В.М. Пескова, 
Воронеж, 394080, Россия 

e-mail: emets.victor@yandex.ru
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На юго-восточной окраине лесного массива Воронежского заповедника (квартал 541, центральная 
усадьба, 51°52ʹ33ʺ с. ш.; 39°39ʹ09ʺ в. д.) снаружи на окне главного административного здания 19 ноября 
2021 г. была отмечена самка соснового семенного клопа Leptoglossus occidentalis (Heidemann, 1910). 
Это – активно расселяющийся вид, родиной которого является Северная Америка, где он вредит 
семенным плантациям хвойных пород деревьев и кустарников, значительно уменьшая их семенную 
продуктивность. Находка L. occidentalis на территории Воронежского заповедника – самая северная 
в европейской части России (ближайшее местонахождение расположено в 40 км южнее Воронежско-
го заповедника, на окраине г. Воронежа). Это, вероятно, результат непреднамеренной интродукции 
автотранспортом: рядом с главным административным зданием заповедника расположены 3 стоянки 
для туристических автобусов и машин экскурсантов.

Ключевые слова: сосновый семенной клоп, Leptoglossus occidentalis, Coreidae, Воронежский 
заповедник, Россия, чужеродный вид, новая находка.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-51-55

Сосновый семенной клоп Leptoglossus 
occidentalis (Heidemann, 1910), относящийся 
к семейству краевиков (Coreidae), – быстро 
расселяющийся инвазивный вид. Он проис-
ходит из Северной Америки, к настоящему 
времени его ареал стал почти космополит-
ным: он отмечен почти во всех странах Евро-
пы, на Кавказе, в Северной и Южной Африке, 
Передней, Средней и Восточной Азии, а так-
же в Центральной и Южной Америке (обзо-
ры распространения вида на Евроазиатском 
континенте и по земному шару содержатся в 
ряде статей [Fent, Kment, 2011; Werner, 2011; 
Гапон, 2012; Гниненко и др., 2017; Van der 
Heyden, 2019; Van der Heyden, Faúndez, 2020; 
Калашян и др., 2021].

Распространению L. occidentalis по зем-
ному шару явно способствовал большой 
набор кормовых растений. Взрослые особи 
и нимфы клопа питаются на молодых побе-
гах и генеративных органах более 40 видов 
хвойных деревьев и кустарников, принадле-
жащих к семействам Pinaceae (Abies, Cedrus, 
Larix, Libocedrus, Picea, Pinus, Pseudotsuga, 

Tsuga) и Cupressaceae (Calocedrus, Cupressus, 
Juniperus) [Connely, Schowalter, 1991; Blatt, 
Border, 1996; Bates et al., 2001; Lis et al., 
2008; Barta, 2009; Werner, 2011; Hizal, 2012; 
Tamburini et al., 2012; Kulijer et al., 2017; 
Adamska, Dzięgielewska, 2021]. Клоп так-
же отмечен как вредитель на фисташковых 
плантациях (Pistacia vera, Anacardiaceae) 
[Rice et al., 1985]. L. occidentalis представляет 
серьёзную угрозу не только для питомников 
хвойных растений и молодых лесов [Barta, 
2009], но и для охраняемых (заповедных) 
естественных сосняков Европы [Adamska, 
Dzięgielewska, 2021]. Его нимфы и взрослые 
особи, питаясь соком из незрелых шишек, 
уменьшают семенную продуктивность; круп-
ные инвазии могут вызывать постепенное от-
мирание деревьев [Hizal, Inan, 2012; Pimpão et 
al., 2017; Farinha et al., 2018]. Этот клоп изве-
стен также как переносчик фитопатогенного 
гриба Sphaeropsis sapinea (= Diplodia pinea), 
который вызывает некротические изменения 
хвои, коры и древесины хвойных деревьев, в 
том числе Pinus sylvestris [Luchi et al., 2011]. 
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Естественные сосняки могут значительно по-
вреждаться тандемом клоп – фитопатогенный 
гриб [Гниненко, 2018].

Данные о распространении L. occidentalis 
в России немногочисленны. Этот вид впер-
вые был выявлен на территории России в 
Ростове-на-Дону в 2009 г.; в 2010–2016 гг. 
L. occidentalis был обнаружен в Крыму и на 
Северном Кавказе от Анапы до Новороссий-
ска (в Ставропольском крае, Краснодарском 
крае, Республике Северная Осетия – Алания, 
Республике Адыгея) [Гапон, 2012; Гниненко 
и др., 2014; Гапон и др., 2016; Гниненко и др., 
2017]. На север граница инвазионного ареала 
L. occidentalis в России распространилась до 
северной границы Ростовской обл. [Чеплян-
ский и др., 2016; Гниненко, 2018]. В 2019 г. 
вид был отмечен севернее Ростовской обл.: 
на севере Воронежской обл. (Воронеж, ден-
драрий ВЛТУ) [Голуб и др., 2020]. В 2021 г. 
L. оccidentalis впервые найден севернее Во-
ронежа на территории Воронежского запо-
ведника (квартал 543, центральная усадьба: 
51°52ʹ33ʺ с. ш., 39°39ʹ09ʺ в. д.). 

19 октября 2021 г. снаружи на стекле окна 
рабочего кабинета, расположенного на вто-
ром этаже главного административного зда-
ния Воронежского заповедника, был замечен 
крупный (20 мм) клоп. Эта особь (рис. 1) 
была определена по фотографиям гемиптеро-
логом-систематиком Н.Н. Винокуровым как 
Leptoglossus occidentalis (Heidemann, 1910). 
Клоп (самка) хранится в фондовой коллекции 
насекомых Воронежского заповедника.

У найденной особи L. occidentalis чётко 
выражены видовые диагностические при-
знаки: 1) зигзагообразная белая перевязь в 
виде перевёрнутой буквы Ч на надкрыльях; 
2) внутреннее и наружное расширения за-
дних голеней почти равной длины, занима-
ют менее 70% длины голени (рис. 1) [Гапон, 
2012; Brailovsky, 2014]. Однако белый рису-
нок на надкрыльях L. occidentalis может быть 
выражен иногда слабо или отсутствовать 
[Swanson, 2011]. Распространённый в Пале-
арктике L. gonagra (Fabricius, 1775) отличает-
ся от L. occidentalis следующими признаками: 
1) переднеспинка с узкой светлой поперечной 
полосой; 2) надкрылья без белой зигзагооб-
разной перевязи; 3) наружное расширение 
задней голени с 2 крупными зубцами, занима-
ет 85–90% длины голени [Brailovsky, 2014].

Обнаруженный на здании клоп, вероятно, 
искал место для зимовки. Описаны многочис-
ленные случаи зимовки L. occidentalis в ота-
пливаемых постройках человека в Северной 
Америке и Европе [McPherson et al., 1990; 
Gall, 1992; Blatt, 1994; Dusoulier et al., 2007; 
Lis et al., 2008; Mjøs et al., 2010; Fent, Kment, 
2011; Werner, 2011; Kulijer et al., 2017; Kulijer, 
Ibrahimi, 2017; Adamska, Dzięgielewska, 2021]. 
В природной обстановке L. occidentalis может 
зимовать под корой мёртвых деревьев и пней, 
а также в гнездах хищных птиц и грызунов 
[Gall, 1992]. 

L. occidentalis хорошо летает [Fent, Kment 
2011; Jamâa et al., 2013]. Наилучшее дока-
зательство – находки клопа на морских не-
фтяных платформах, отстоящих от берега на 
расстояние свыше 300 км [Endrestøl, Hveding, 
2017]. Очень вероятно распространение вида 
автотранспортом, перевозящим посадочный 
материал, сосновую древесину, новогодние 
ёлки [Mitchell, 2000; Dusoulier et al., 2007; 
Rabitsch, 2008; Petrakis, 2011; Гапон, 2012]. 
Рядом с главным административным здани-
ем Воронежского заповедника расположены 
3 автостоянки для туристических автобусов 
и машин экскурсантов. Большинство экскур-
сантов приезжают на машинах из Воронежа, 
на окраине которого в дендрарии ВЛТУ был 
обнаружен L. occidentalis [Голуб и др., 2020]. 
Наиболее вероятно, что расстояние в 40 км от 
ближайшего местонахождения обнаружен-

Рис.1. Самка соснового семенного клопа на подоконни-
ке окна рабочего кабинета в главном административном 
здании Воронежского заповедника (центральная усадь-
ба, квартал 541, 19.10.2021). Фото В. Емец. 
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ный в заповеднике экземпляр L. occidentalis 
преодолел пассивно на автомашине. 
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FINDING OF THE WESTERN CONIFER SEED BUG 
LEPTOGLOSSUS OCCIDENTALIS (HETEROPTERA: COREIDAE) 

IN THE VORONEZH NATURE RESERVE (CENTRAL RUSSIA)

© 2023 Emets V.M.

Voronezh State Natural Biosphere Reserve, Voronezh, 394080, Russia 
e-mail: emets.victor@yandex.ru 

In the south-east of the forest area of the Voronezh Nature Reserve (quarter 541, central estate, 51°52ʹ33ʺ N; 
39°39ʹ09ʺ E,) outside on the window of the main administrative building, a female of the western conifer 
seed bug Leptoglossus occidentalis (Heidemann, 1910) was recorded on November 19, 2021. It is an actively 
spreading species native to North America, where it damages seed plantations of coniferous trees and shrubs 
reducing significantly their seed productivity. This finding is the northernmost in the European part of Russia 
(the nearest location is 40 km to the south of the reserve, on the outskirts of Voronezh). This is probably the 
result of unintentional introduction by motor vehicle (there are three parking lots for tourist buses and cars 
of visitors next to the main administrative building of the reserve). 

Key words: western conifer seed bug, Leptoglossus occidentalis, Coreidae, Voronezh Nature Reserve, 
Russia, alien species, new find.
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ПАРАЗИТОИДЫ (HYMENOPTERA) PHYLLONORYCTER PLATANI 
(STAUDINGER, 1870) (LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE) 
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Обзор посвящён комплексам паразитоидов Phyllonorycter platani (Staudinger, 1870) (Lepidoptera, 
Gracillariidae) по всему ареалу вида. В общей сложности минёра атакуют 72 вида из 7 семейств 
Hymenoptera. В Европе выявлены 63 вида, в Северной Америке, на Кавказе, в Передней и Средней 
Азии – 5, 3, 12 и 1 вид, соответственно. Комплексы паразитоидов Ph. platani в Евразии характери-
зуются отсутствием узких специалистов. Показатели заражённости паразитоидами в европейских 
популяциях Ph. platani низки. Анализ состава комплекса паразитоидов свидетельствует о возможном 
североамериканском происхождении минёра.

Ключевые слова: платановая моль-пестрянка, Phyllonorycter platani, паразитоид, Европа.
DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-56-67

Введение
Платаны (Platanus spp.) – ценные декора-

тивные растения, активно используемые в озе-
ленении населённых пунктов Европы, Азии 
(например, P. orientalis L., P. kerrii Gagnep.) 
и Северной Америки (например, P. racemose 
Nutt., P. wrightii S. Watson, P. occidentalis L.). 
Активная интродукция этих деревьев, про-
ходившая на протяжении столетий, способ-
ствовала расширению ареала ряда специа-
лизированных филлофагов. Одним из таких 
видов стала платановая моль-пестрянка Phyl-
lonorycter platani (Lepidoptera, Gracillariidae). 
Вид описан из Северной Италии [Staudinger, 
1870]. В настоящий момент ареал Ph. platani 
включает Центральную и Южную Европу, 
Ближний Восток, Малую и Среднюю Азию, 
Кавказ и Северную Америку (штат Калифор-
ния) [Кузнецов, 1981; Šefrová, 2001; 2003; 
Powell, Opler, 2009]. В Северной Америке 
минёр был описан как Ph. felinella [Heinrich, 
1920]. Синонимичность двух названий вида 
подтверждена генетически (на основе мито-
хондриального гена COI и 28S rDNA) [Tóth, 
Lakatos, 2018]. 

По всей вероятности, инвазия Ph. platani 
в Европе проходила на протяжении XIX–XX 
вв. [Šefrová, 2001]. Вследствие этого зафик-
сированная в литературе история формиро-

вания вторичного ареала моли на континенте 
фрагментарна и затрагивает лишь её послед-
ний период. Подтверждено, что к началу XX 
в. вид был известен из прибрежных районов 
Средиземного моря и ограничен севером Аф-
рики и югом Европы (южные районы Испа-
нии и Франции, Италия и Балканы) [Rebel, 
1901; Šefrová, 2001]. К концу века моль (со 
скоростью 10–15 км в год) расширила вто-
ричный ареал по всей Европе (до южной 
Швеции) [Šefrová, 2001; 2003]. 

Материалов о динамике ареала Ph. platani 
на Кавказе, в Малой и Средней Азии не обна-
ружено. Известно, что в середине XX в. Г.Д. 
Авакян [1953] назвал минёра новым вредите-
лем для Армении. Первые сборы Ph. platani 
в Узбекистане были сделаны в 1926 г., в Кир-
гизии – в 1930 г. [Герасимов, 1932]. При этом 
везде вид был отмечен в массе. 

В зависимости от климатических условий 
в Европе Ph. platani даёт от 2 до 4 генераций 
[Šefrová, 2001; 2003]. Плотность заселения 
кормового растения минёром может дости-
гать 100 мин на лист [Principi, 1953]. Энто-
мофаги Ph. platani в Европе изучены слабо, 
известно около 40 видов паразитоидов, ата-
кующих минёра [Marković, Stojanović, 2012]. 
Полного обзора выявленных паразитоидов 
моли не существует. 
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Цель представленной работы – обобщить 
многочисленные публикации, связанные с 
комплексами паразитоидов Ph. platani по все-
му ареалу минёра.

Материал и методика
При составлении таблиц статьи исполь-

зованы следующие публикации: Арме-
ния – [Аветян и др., 1976; Мирзоян, 1977], 
Болгария – [Иванов, Славов, 1986; Girardoz 
et al., 2007], Великобритания – [Emmet, 
1991; Godfray et al., 1995; Agassiz, Lasalle, 
1996], Венгрия – [Győrfi, 1941, 1942, 1944, 
1947, 1962; Erdős, 1956; Szőcs, 1959, 1965; 
Fulmek, 1962], Германия – [Fulmek, 1962; 
Mey, 1991], Грузия – [Жижилашвили, 1952], 
Израиль – [Halperin, 1990], Иран – [Rajabi, 
2011], Италия – [Ferriѐre, 1952; Principi, 
1953; Fulmek, 1962; Celli, 1964; Graham, 
1969; Ferracini, Alma, 2007], Нидерланды – 
[Van Frankenhuyzen, 1983], Польша – [Vidal, 
Buszko, 1990], Приднестровье – [Антюхова, 
2005; Антюхова, Мешкова, 2011], Россия – 
[Костюков, Нагорный, 2004], Румыния – 
[Tudor, Drăghia, 1978], Сербия – [Bogavac, 
1959; Marković, Stojanović, 2012], Словакия – 
[Аимбетова, Ермолаев, 2016], США – [Gates 
et al., 2002], Таджикистан – [Дегтярёва, 1964], 
Туркмения – [Коканова, 1995], Турция – 
[Schimitschek, 1939; Fulmek, 1962; Beyarslan, 
2017], Хорватия – [Matoševic, Melika, 2012], 
Чехия – [Bouček, 1959a; b], Швейцария – 
[Girardoz et al., 2007]. Данные таблицы 1 по-
строены с учётом синонимии и современной 
таксономии [Alekseev et al., 2019]. 

Результаты и их обсуждение
Ph. platani атакуют представители семи 

семейств Hymenoptera: Chalcididae, Pteromali-
dae, Encyrtidae, Torymidae, Eulophidae, Ichneu-
monidae, Braconidae. Детальное исследование 
позволило выявить 72 вида паразитоидов: 
Conura side (Walker, 1843) (Chalcididae), Chlo-
rocytus spicatus (Walker, 1835), Conomorium 
patulum (Walker, 1835), Pteromalus chlorogas-
ter (Thomson, 1878), P. semotus (Walker, 1834), 
Trichomalus inscitus (Walker, 1835) (Pteromal-
idae), Ageniaspis testaceipes (Ratzeburg, 1848) 
(Encyrtidae), Torymus frater Thomson, 1876 
(Torymidae), Cirrospilus diallus Walker, 1838, 

C. elegantissimus Westwood, 1832, C. lyncus 
Walker, 1838, C. noyesi Ozdikmen, 2011, C. pic-
tus (Nees, 1834), C. pulcher Masi, 1911, C. vit-
icola (Rondani, 1877), C. vittatus Walker, 1838, 
Diglyphus begini (Ashmead, 1904), Elachertus 
inunctus Nees, 1834, Hemiptarsenus unguicellus 
(Zetterstedt, 1838), Pnigalio agraules (Walker, 
1839), P. incompletus (Boucek, 1971), P. longu-
lus (Zettersedt, 1838), P. mediterraneus Ferrière 
& Delucchi, 1957, P. pectinicornis (Linnaeus, 
1758), P. soemius (Walker, 1839), Sympiesis 
dolichogaster Ashmead, 1888, S. feketei Gyor-
fi, 1939, S. gordius (Walker, 1839), S. gregori 
Boucek, 1959, S. gyorfii Erdős, 1954, S. serice-
icornis (Nees, 1834), S. turcica Fahringer, 1944, 
S. xanthostoma (Nees, 1834), Zagrammosoma 
talitzkii (Boucek, 1961), Achrysocharoides cilla 
(Walker, 1839), Chrysocharis laomedon (Walk-
er, 1839), Ch. nephereus (Walker, 1839), Ch. 
nitetis (Walker, 1839), Ch. orbicularis (Nees, 
1834), Ch. pallipes (Nees, 1834), Ch. pentheus 
(Walker, 1839), Ch. phryne (Walker, 1839), 
Ch. pubicornis (Zetterstedt, 1838), Ch. walleyi 
Yoshimoto, 1973, Closterocerus trifasciatus 
Westwood, 1833, Horismenus texanus (Girault, 
1917), Neochrysocharis chlorogaster (Erdős, 
1966), N. formosus (Westwood, 1833), Pedio-
bius alcaeus (Walker, 1839), P. lysis (Walker, 
1839), P. saulius (Walker, 1839), Aprostocetus 
flavovarius (Nees, 1834), A. xanthopus (Nees, 
1834), Baryscapus evonymellae (Bouche, 1834), 
B. nigroviolaceus (Nees, 1834), Minotetras-
tichus frontalis (Nees, 1834), M. platanellus 
(Mercet, 1922), Tetrastichus gozelae Myartseva, 
1989 (Eulophidae), Colastes braconius Haliday, 
1833, C. flavitarsis (Thomson, 1892), Pholete-
sor bicolor (Nees, 1834), Ph. circumscriptus 
(Nees, 1834), Ph. laetus (Marschall, 1885), Ph. 
nanus (Reinhard, 1880) (Braconidae), Triclistus 
podagricus (Gravenhorst, 1829), Scambus calo-
batus (Gravenhorst, 1829), S. inanis (Schrank, 
1802), S. pomorum (Ratzeburg, 1848), Scam-
bus sagax (Hartig, 1838), Itoplectis alternans 
(Gravenhorst, 1829), I. maculator (Fabricius, 
1775), Pimpla turionellae (Linnaeus, 1758) 
(Ichneumonidae).

В комплекс паразитоидов Ph. platani вхо-
дят также не определённые до вида пред-
ставители родов: Pteromalus sp. [Matoševic, 
Melika, 2012] (Pteromalidae), Cirrospilus sp. 
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[Мирзоян, 1977; Halperin, 1990], Elachertus sp. 
[Matoševic, Melika, 2012], Hemiptarsenus sp. 
[Halperin, 1990], Pnigalio sp. [Bogavac, 1959; 
Мирзоян, 1977; Halperin, 1990; Godfray et al., 
1995; Matoševic, Melika, 2012], Sympiesis sp. 
[Дегтярёва, 1964; Мирзоян, 1977; Halperin, 
1990; Антюхова, Мешкова, 2011; Matoševic, 
Melika, 2012], Achrysocharoides sp. [Halper-
in, 1990; Mey, 1991; Аимбетова, Ермолаев, 
2016], Chrysocharis sp. [Антюхова, Мешкова, 
2011], Closterocerus sp. [Halperin, 1990; Gates 
et al., 2002; Matoševic, Melika, 2012], Pedio-
bius sp. [Bogavac, 1959; Антюхова, Мешкова, 
2011], Aprostocetus sp. [Дегтярёва, 1964], 
Tetrastichus sp. [Жижилашвили, 1952] (Eulo-
phidae), Apanteles sp. [Halperin, 1990] (Brac-
onidae), Mesochorus sp. [Girardoz et al., 2007; 
Аимбетова, Ермолаев, 2016] (Ichneumoni-
dae). 

Несмотря на то, что Ph. platani – пример 
одного из первых известных случаев инвазии 
представителей сем. Gracillariidae в Европе, 
комплексы паразитоидов минёра исследо-
ваны удивительно слабо. Для сравнения по-
казатель среднего количества паразитоидов, 
выявленных на страну, у Ph. platani (табл. 1) 
составляет всего лишь 8.8, а, например, для 
Cameraria ohridella – 18.6 видов паразитои-
дов [Ермолаев, 2022]. Это связано с тем, что 
значительное число публикаций по парази-
тоидам Ph. platani выполнено по случайным 
сборам, сделанным в середине и во второй 
половине XX в. Количество выявленных ви-
дов паразитоидов Ph. platani в стране поло-
жительно и достоверно (r = 0.57; n = 22; P < 
0.001) связано с количеством проведённых в 
ней исследований. К 2020 г. в Европе было 
выявлено 63 вида, в Северной Америке, на 
Кавказе, в Передней и Средней Азии – 5, 3, 
12 и 1 вид, соответственно (табл. 1). В Евро-
пе наиболее детально комплексы паразито-
идов Ph. platani изучены в Венгрии (28 ви-
дов), Сербии (21 вид) и Германии (19 видов). 
Поскольку достоверно известно об инвазии 
Ph. platani в Европе [Deschka, 1984; Šefrová, 
2001], рассмотрим особенности комплекса 
паразитоидов на примере этой части света. 
Всех паразитоидов Ph. platani можно услов-
но разделить на случайных, перспективных и 
потенциальных.

Случайные паразитоиды – виды, отмечен-
ные с Ph. platani не более чем в двух локаци-
ях вторичного ареала минёра. По всей веро-
ятности, такие связи возникали временно при 
расширении ареала минёра и носили явно 
случайный характер. Это 44 вида (или 69.9% 
списка паразитоидов Ph. platani Европы).

Перспективные паразитоиды – виды, име-
ющие к Ph. platani некие фенологические, 
поведенческие или физиологические адапта-
ции. Такие паразитоиды формируют связи с 
минёром на территории 50% его вторичного 
ареала и более. В нашем случае – это 5 видов 
(или 7.9%). К ним относятся Sympiesis gordi-
us, S. sericeicornis, Pediobius saulius, Minotet-
rastichus frontalis и M. platanellus. Рассмотрим 
характеристики наиболее значимых видов.

Pediobius saulius – первичный, часто вто-
ричный, редко третичный одиночный эндопа-
разитоид личинок и куколок преимуществен-
но минирующих насекомых [Bouček, Askew, 
1968]. Вид широко распространён в Палеар-
ктике [Viggiani, 1964]. В Швейцарии [Girardoz 
et al., 2007], Словакии [Аимбетова, Ермолаев, 
2016] и Хорватии [Matoševic, Melika, 2012] 
P. saulius доминировал среди паразитоидов 
Ph. platani, в Сербии [Marković, Stojanović, 
2012] и Болгарии [Girardoz et al., 2007]) был 
вторым. Паразитоид предпочитает атаковать 
Ph. platani на стадии куколки [Halperin, 1990].

Minotetrastichus platanellus – одиночный 
или грегарный эктопаразитоид гусениц и ку-
колок 9 видов сем. Gracillariidae [Universal 
Chalcidoidea Database, 2021]. Известен как вто-
ричный паразитоид Pholetesor circumscriptus 
и Sympiesis sericeicornis [Graham, 1987]. В 
четырёх странах Европы (Великобритания 
[Godfray et al., 1995], Германия [Mey, 1991], 
Сербия [Marković, Stojanović, 2012] и Россия 
[Костюков, Нагорный, 2004]) был отмечен 
как доминант среди паразитоидов Ph. platani, 
в Хорватии [Matoševic, Melika, 2012] и Слова-
кии [Аимбетова, Ермолаев, 2016] был вторым 
и третьим, соответственно. M. platanellus 
атакует Ph. platani от гусениц младшего воз-
раста (L2–L3) до куколки [Halperin, 1990; 
Mey, 1991]. На одной гусенице Ph. platani 
находили до 6 [Mey, 1991] и даже 7 [Agassiz, 
Lasalle, 1996] личинок M. platanellus. Суще-
ствует мнение [Mey, 1991], что M. platanellus 
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мог расширить ареал в Центральной Европе 
вслед за продвижением Ph. platani на север.

M. frontalis – грегарный эктопаразитоид 
гусениц и куколок минирующих насекомых. 
Известен как вторичный и третичный парази-
тоид представителей Eulophidae и Braconidae 
[Graham, 1987]. В Болгарии M. frontalis до-
минировал среди паразитоидов Ph. platani 
[Girardoz et al., 2007], в Швейцарии [Girardoz 
et al., 2007], Словакии [Аимбетова, Ермола-
ев, 2016], Израиле [Halperin, 1990] вид был 
вторым, в Германии [Mey, 1991], Хорватии 
[Matoševic, Melika, 2012] и Сербии [Marković, 
Stojanović, 2012] – третьим по численности в 
комплексе минёра. M. frontalis начинает ата-
ковать Ph. platani с гусениц младшего возрас-
та [Halperin, 1990]. Наши исследования про-
странственного распределения M. frontalis 
показали, что паразитоид не встречается се-
вернее границы неморальных лесов [Ермола-
ев и др., 2018].

S. sericeicornis – преимущественно оди-
ночный первичный (иногда вторичный) экто-
паразитоид личинок и куколок минирующих 
насекомых [Bouček, Askew, 1968]. Один из 
наиболее обычных паразитоидов в комплексе 
Ph. platani. Отмечен в 16 странах из 22 иссле-
дованных (табл. 1).

Потенциальные паразитоиды также об-
ладают определёнными адаптациями к Ph. 
platani и формируют связи с минёром на тер-
ритории менее 50% его вторичного ареала. 
Как правило, эти территории может объеди-
нять схожесть абиотических условий среды. 
Примером являются 14 видов (22.2%): Cir-
rospilus elegantissimus, C. lyncus, C. vittatus, 
Pnigalio agraules, P. longulus, P. pectinicornis, 
Chrysocharis nephereus, Closterocerus trifascia-
tus, Neochrysocharis formosus, Pediobius alcae-
us, Baryscapus nigroviolaceus, Colastes braco-
nius, Pholetesor circumscriptus, Scambus inanis. 
Например, N. formosus атакует Ph. platani в 
Центральной Европе (Словакия [Аимбетова, 
Ермолаев, 2016], Венгрия [Györfi, 1941]), на 
западе (Хорватия [Matoševic, Melika, 2012]) и 
центре (Сербия [Marković, Stojanović, 2012]) 
Балканского полуострова. S. inanis нападает на 
минёра на близкой широте: в Великобритании 
[Godfray et al., 1995], Германии [Mey, 1991], 
Словакии [Аимбетова, Ермолаев, 2016].

Комплексы паразитоидов вторичного аре-
ала Ph. platani в Европе характеризуются от-
сутствием в них узких специалистов. Прак-
тически все выявленные паразитоиды имеют 
экологические связи, в том числе, с видами 
четырёх отрядов минирующих насекомых 
[Universal Chalcidoidea Database, 2021].

Несмотря на существующие методиче-
ские различия подходов к оценке заражён-
ности паразитоидами популяций Ph. platani, 
практически во всех работах была показана 
несостоятельность комплекса паразитоидов 
как основного фактора регуляции динамики 
численности минёра (табл. 2). Максимальный 
показатель заражённости паразитоидами Ph. 
platani в популяциях Европы составил 37.5% 
[Godfray et al., 1995]. Заражённость паразито-
идами популяций минёра в Средиземноморье 
имела сопоставимые значения. Например, 
в Израиле (Долина Хула, Галилея) этот по-
казатель не превышал 42% [Halperin, 1990]. 
Основные причины неэффективности параз-
итоидов во вторичном ареале минёра рас-
смотрены нами ранее на примере Cameraria 
ohridella [Ермолаев, 2022].

Анализ видовой структуры комплекса па-
разитоидов по всему ареалу минёра может 
помочь в выявлении его первичного ареала. 
Это наиболее актуально в сложных случаях, 
например, после продолжительной и мас-
штабной интродукции кормового растения 
минёра. Таким примером может служить Ph. 
platani. Первичный ареал минёра достовер-
но не известен [Lopez-Vaamonde et al., 2010]. 
Наиболее распространено предположение о 
происхождении минёра из естественного аре-
ала кормового растения Platanus orientalis L., 
произрастающего в Южной Европе, Малой и 
Средней Азии [Deschka, 1984; 1995; Šefrová, 
2001; 2003; Tóth, Lakatos, 2018].

Тем не менее, существует ряд доводов о 
возможном североамериканском происхож-
дении Ph. platani. 1. Популяции этого вида 
минёра Северной Америки и Европы близки 
генетически (генетическое расхождение меж-
ду гаплотипами Ph. platani двух континен-
тов составляет всего лишь 0.1–0.4%) [Tóth, 
Lakatos, 2018]. 2. Следствием этого являет-
ся значительная морфологическая схожесть 
североамериканских и европейских особей 
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Таблица 2. Примеры заражённости платановой моли Ph. platani паразитоидами в разных частях вторичного ареала 
минёра в Европе

Страна Период Место Биотоп Заражённость
паразитоидами, % Авторы

Болгария 2002–
2003 София уличные по-

садки 18.3–29.1, 24.0* Girardoz et al., 
2007

Великобритания 1991–
1993

1 локация в Лондоне и 2 
близ города 

парковые наса-
ждения 37.5 Godfray et al., 

1995
Венгрия 1957 Будапешт парк 30.0 Szőcs, 1959

Германия 1988–
1989

2 локации в Берлине и 
Потсдаме, по 1 в Галле и 

Тауплице

уличные по-
садки, сады

для осенней 
генерации 1988 г. 

7.3–30.3, 16.4*
Mey, 1991

Приднестровье – Тирасполь уличные по-
садки, парки 26.0* Антюхова, Меш-

кова, 2011

Сербия 2004 Белград 4 уличные по-
садки, 4 парка 15.0–37.8, 24.5* Marković, 

Stojanović, 2012

Хорватия 2004–
2006 – леса и парки 23.9* Matoševic, Melika, 

2012

Швейцария 2003–
2004

3 локации в Берне и 1 – в 
Делемоне

уличные по-
садки 1.1–27.7, 11.9* Girardoz et al., 

2007

Примечание: * – средние значения показателя.

вида [Deschka, 1995]. 3. Ареал Ph. platani в 
Северной Америке занимает сравнительно 
небольшую территорию преимущественно 
прибрежной части штата Калифорния, бли-
жайших островов (Санта-Круз и Санта-Ката-
лина) и связан с платаном кистистым (Platanus 
racemose) [Powell, Opler, 2009]. Согласно ма-
териалам Г. Дешка [Deschka, 1995], гусеницы 
Ph. platani могут развиваться на платане Рай-
та (P. wrightii), произрастающем близ ареала 
P. racemose (юго-запад штата Нью-Мекси-
ко, юг штата Аризона (США) и штат Чиуауа 
(Мексика)). Однако данные, подтверждаю-
щие наличие Ph. platani, на этой территории, 
отсутствуют. 4. Несмотря на то, что комплекс 
паразитоидов Ph. platani в Северной Америке 
исследован далеко не полно, в нём выявлены 
два узкоспециализированных коинобион-
та. Это – Chrysocharis walleyi и Horismenus 
texanus. Для первого вида известно всего 3 
(все Phyllonorycter spp.), для второго – 5 хозя-
ев [Universal Chalcidoidea Database, 2021]. Из-
вестно, что заражение и полное развитие иди-
обионта происходит на одной фазе развития 
хозяина, у коинобионтов – на разных [Askew, 
Shaw, 1986]. Если первая стратегия характер-
на преимущественно для эктопаразитоидов, 
то вторая – для специализированных эндопа-
разитоидов [Тобиас, 2004]. Существование в 

комплексе паразитоидов узкоспециализиро-
ванных представителей с физиологическими 
адаптациями к хозяину – свидетельство про-
должительности взаимодействий в системе 
«хозяин – паразитоид». Если дополнительно 
проведённое исследование в Калифорнии по-
кажет широкое распространение и доминиро-
вание этих видов (и прежде всего Ch. walleyi) 
в комплексе паразитоидов Ph. platani – это 
может стать весомым аргументом в пользу 
североамериканского происхождения вида. 
Для сравнения, узкоспециализированных ко-
инобионтов Ph. platani среди доминирующих 
паразитоидов Евразии не выявлено (табл. 1). 
И это странно. Теоретически около 150–200 
лет назад Ph. platani из Северной Америки 
мог попасть, например, на Балканский полу-
остров и затем, расширяя ареал по кормовым 
растениям, двигаться в двух направлениях: 
сначала через Малую Азию на Кавказ и в 
Среднюю Азию и затем из Южной Европы 
на север континента. 

Этот сценарий не противоречит суще-
ствующим генетическим особенностям по-
пуляций Ph. platani. Генетический анализ 284 
особей Ph. platani, собранных из 38 популя-
ций Европы, Азии и Северной Америки (на 
основе митохондриального гена COI и 28S 
rDNA), позволил выявить два основных кла-
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да: европейский (включая гаплотипы из Се-
верной Америки) и азиатский [Tóth, Lakatos, 
2018]. При этом генетическое расстояние 
между ними по фрагменту гена COI митохон-
дриальной ДНК составило 2.08%, по ядерной 
ДНК – 0.10%. По предположению авторов, 
такая генетическая дивергенция могла быть 
образована после последнего ледникового пе-
риода [Tóth, Lakatos, 2018]. Однако подобные 
процессы могут происходить и значительно 
быстрее. Например, внутривидовая генетиче-
ская изменчивость по гену COI митохондри-
альной ДНК для 344 особей из первичного и 
вторичного ареала Ph. issikii (Kumata, 1963) 
составила 2.96% [Kirichenko et al., 2017] и 
была образована за период чуть больше трёх 
десятков лет. В любом случае высказанное 
предположение нуждается в серьёзном до-
полнительном исследовании.
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PARASITOIDS (HYMENOPTERA) OF PHYLLONORYCTER PLATANI 
(STAUDINGER, 1870) (LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE) 
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The review is devoted to the complexes of parasitoids Phyllonorycter platani (Staudinger, 1870) 
(Lepidoptera, Gracillariidae). Throughout its range, the miner is attacked by 72 species from 7 families of 
Hymenoptera. In Europe, 63 species have been identified, in North America, the Caucasus, Western and Central 
Asia – 5, 3, 12 and 1 species, respectively. Complexes of parasitoids Ph. platani in Eurasia are characterized 
by absence of narrow specialists. Parasitism rates in European populations of miner are low. Analysis of the 
composition of the complex of parasitoids indicates a possible North American origin of the miner.

Key words: plane leaf miner, Phyllonorycter platani, parasitoid, Europe. 
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В статье приводится новая информация о распространении ряда чужеродных видов жуков-долго-
носиков на территории европейской части России. Впервые на территории г. Москвы обнаружены 
популяции O. asphaltinus Germar, 1823, O. porcatus (Herbst, 1795), O. pseudonothus Apfelbeck, 1897 и 
Pholicodes inauratus Boheman, 1833. Североамериканский по происхождению вид Lignyodes bischoffi 
(Blatchley, 1916) впервые приводится для Республики Крым, Краснодарского края, Курской обл. и г. 
Москвы, Orchestes steppensis Korotyaev, 2016 впервые обнаружен в Республике Дагестан, O. sulcatus 
(Fabricius, 1775) в Псковской и Тверской областях. Установлено резкое расширение за последние годы 
вторичного ареала Polydrusus formosus (Mayer, 1779) в Московской обл.

Ключевые слова: жуки-долгоносики, Curculionidae, чужеродные виды, Otiorhynchus, Lignyodes 
bischoffi.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-68-76

Введение
Жуки-долгоносики (Curculionidae) – са-

мое крупное семейство растительноядных 
жесткокрылых (Coleoptera). Ряд видов этого 
семейства в настоящий момент расширили 
свои ареалы при прямом или косвенном уча-
стии человека. В 2019 г. был опубликован 
«Справочник по чужеродным жесткокрылым 
европейской части России», где для данной 
территории приведено 17 чужеродных видов 
жуков-долгоносиков [Забалуев и др., 2019]. 
Позже их список был расширен за счёт ещё 
пяти видов, у которых обнаружены попу-
ляции за пределами их естественных ареа-
лов: Pholicodes inauratus arzanovi Davidian, 
1992 в г. Ижевске (Республика Удмуртия) 
[Дедюхин, 2019], Aulacobaris cuprirostris 
(Fabricius, 1787) в Адлерском районе г. Сочи 
(Краснодарский край) [Забалуев и др., 2020], 
Otiorhynchus clavipes (Bonsdorff, 1785) в г. 
Санкт-Петербурге [Жукова, Коротяев, 2020], 
Bradybatus seriesetosus Petri, 1912 в г. Сара-
тове [Аникин, 2020 (как B. creutzeri Germar, 
1823); Забалуев, 2022] и Stenopelmus rufinasus 
Gyllenhal, 1835 в Краснодарском крае [Коро-
тяев, Мирошников, 2022].

В настоящей статье приводятся новые 
данные о распространении ряда ранее уже 
известных в европейской части России чуже-
родных видов жуков-долгоносиков, а также 
сведения о видах, впервые обнаруженных за 
пределами их естественного ареала.

Материал и методика
Большая часть представленных в рабо-

те материалов собрана автором в результате 
тщательного обследования предполагаемых 
кормовых растений чужеродных видов в пар-
ках, скверах, дворах и на улицах городов. 
Особое внимание обращалось на наличие 
прямоугольных погрызов по краям листовой 
пластинки, очень характерных для коротко-
хоботных видов подсемейства Entiminae, ко-
торые составляют основную часть адвентив-
ной фауны долгоносиков.

Для обнаружения потенциальных для 
обследований мест, а также уточнения рас-
пространения чужеродных видов был ис-
пользован «гражданский научный проект» 
iNaturalist.org [2023], который представляет 
собой агрегатор фотографий различных объ-
ектов живой природы, сделанных как специ-
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алистами, так и натуралистами-фотолюби-
телями. Успешное использование данного 
проекта, например, недавно продемонстри-
ровано для завезённого в Европу азиатского 
усача Chlorophorus annularis (Fabricius, 1787) 
[Seidel et al., 2021]. После размещения на ука-
занном сайте фотографии чужеродного вида 
автор статьи связывался с автором снимка для 
выяснения обстоятельств находки и возмож-
ности изучения экземпляра. Данный подход 
позволил обнаружить ряд новых чужеродных 
видов, а также существенно расширить све-
дения по вторичным ареалам известных на 
этой территории видов.

Идентификация материала, приводимо-
го в данной работе, проведена её автором с 
использованием коллекции Зоологического 
музея МГУ. Материал хранится преимуще-
ственно в коллекции автора (далее ПКИЗ – 
персональная коллекция И.А. Забалуева), а 
также в коллекции А.О. Беньковского и М.Я. 
Орловой-Беньковской (Зеленоград, Москва) 
(далее ПКАБ), Д.И. Ряскина (Воронеж) (да-
лее ПКДР) и Р.А. Хряпина (Москва) (далее 
ПКРХ). Систематика даётся согласно коо-
перативному палеарктическому каталогу по 
Curculionoidea [Alonso-Zarazaga et al., 2017], 
за исключением того, что подсемейство 
Scolytinae, как и в «Справочнике по чужерод-
ным жесткокрылым», для удобства принима-
ется в качестве отдельного семейства, а не в 
составе Curculionidae.

Карта изготовлена С.А. Беньковским с 
использованием программного обеспечения 
QGIS.

Результаты и обсуждение
Lignyodes bischoffi (Blatchley, 1916)
Материал. Краснодарский край: г. Крас-

нодар, Всероссийский НИИ Биологической 
защиты растений, заброшенный сад, све-
толовушка, 45°2ʹ56.50ʺ с. ш., 38°52ʹ22.10ʺ 
в. д., 10.09.2018, Е.Ю. Родионова leg. (ПКИЗ) 
(1♂, 1♀); Таманский п-ов, станица Голу-
бицкая, 45°19ʹ54.55ʺ с. ш. 37°14ʹ15.30ʺ в. д., 
31.07.2022 [iNaturalist.org. Lignyodes bischoffi, 
2022] (1 экз.). Липецкая обл.: Усманский р-н, 
2 км СЗ с. Никольское, 20.07.2019, Я.А. Урба-
нус leg. (ПКИЗ) (1 экз.). Курская обл.: Белов-
ский р-н, окрестности с. Песчаное, лесопо-

лоса у дороги, 51°4ʹ37.97ʺ с. ш., 35°37ʹ15.19ʺ 
в. д., 3.08.2021, Д.И. Ряскин leg. (ПКДР) (1♂); 
пос. Заповедный, Центрально-Чернозёмный 
заповедник, 51°34ʹ6.27ʺ с. ш., 36°5ʹ14.68ʺ 
в. д., 16.08.2020, О.В. Рыжков [iNaturalist.org. 
Lignyodes bischoffi, 2020] (1 экз.); г. Курск, 
Железнодорожный округ, ул. Бутко, на свет, 
51°44ʹ58.20ʺ с. ш., 36°13ʹ25.32ʺ в. д., 4.08.2021, 
Д.И. Поляков leg. (ПКИЗ) (1♂). Город Мо-
сква: р-н метро «Автозаводская», детский 
парк «Липки», вечером на плодах Fraxinus 
pennsylvanica Marshall, 55°42ʹ48.13ʺ с. ш., 
37°39ʹ30.88ʺ в. д., 1.08.2022, И.А. Забалуев 
leg. (ПКИЗ) (30 экз.); р-н метро «Ясенево», ул. 
Тарусская, на F. pennsylvanica, 55°36ʹ10.43ʺ 
с. ш., 37°31ʹ49.22ʺ в. д., 6.08.2022, И.А. Заба-
луев leg. (ПКИЗ) (11 экз.); р-н Орехово-Бо-
рисово Северное, Борисовские пруды, на F. 
excelsior L., 55°37ʹ41.77ʺ с. ш., 37°43ʹ38.13ʺ 
в. д., 6.08.2022, Р.А. Хряпин leg. (ПКРХ) (2♂, 
1♀). Республика Крым: окрестности г. Сим-
ферополя, балка Тубай, на свет, 45°1ʹ53.40ʺ 
с. ш., 34°10ʹ31.80ʺ в. д., 17–18.07.2022, В.В. 
Шапоринский leg. (ПКИЗ) (4 экз.).

Естественный ареал данного вида на-
ходится в Северной Америке. В Европе он 
впервые обнаружен в Словакии в 1960 г. 
[Dieckmann, 1970], откуда затем стал само-
стоятельно распространяться, продвигаясь 
преимущественно в восточном и юго-вос-
точном направлениях. Личинки развивают-
ся в плодах американских видов ясеня (F. 
americana, F. pennsylvanica), но вид может 
заселять и аборигенный ясень обыкновенный 
(F. excelsior) [Пойрас, 1991]. На территории 
России отмечается с 2007 г. и ранее был из-
вестен из Ставропольского края, Ростовской 
обл. [Арзанов, 2013], Липецкой обл. [Мазу-
ров, 2017] и Республики Северная Осетия 
– Алания [Мартынов и др., 2020]. В данной 
статье впервые указывается для Курской обл., 
Краснодарского края, г. Москвы и Республи-
ки Крым. Таким образом, вид широко распро-
странился по многим регионам европейской 
части России (рис. 1). Очень вероятно его на-
хождение также в Воронежской и Белгород-
ской областях. 

Обнаруженные популяции в черте г. Мо-
сквы расположены на 320 км севернее от 
ближайшего местонахождения вида в лесо-
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степной зоне Липецкой обл. и скорее всего 
представляют собой случай непреднамерен-
ной интродукции из вторичного ареала. На 
отдельных деревьях F. pennsylvanica жуки 
образовывали скопления по 20–30 особей на 
одной ветке, а заражённость семян состави-
ла 86–90%. В небольшом количестве найден 
и на европейском ясене (F. excelsior). Часть 
заражённых семян в октябре 2022 г. была со-
брана в пластиковый контейнер и в течение 
зимы хранилась на уличной стороне дома. В 
начале апреля 2023 г. плоды были вскрыты и 
в них обнаружены живые личинки старших 
возрастов, что подтверждает способность 
вида успешно перезимовывать на стадии ли-
чинки в климатических условиях Москвы.

Orchestes steppensis Korotyaev, 2016
Материал. Республика Дагестан: На-

гайский р-н, 12 км Ю с. Червлённые Буру-
ны, закреплённые пески, на Ulmus pumila 
L., 44°2ʹ43.65ʺ с. ш., 45°38ʹ47.63ʺ в. д., 16–

17.06.2022, И.А. Забалуев leg. (ПКИЗ) (1 экз.).
Азиатский по происхождению вид, мини-

рующий листья вяза приземистого (карагача) 
(U. pumila), реже других видов вязов [Забалу-
ев и др., 2019]. На европейской части России 
отмечается с 2005 г. и известен из следующих 
регионов: Ставропольский край, Ростовская, 
Астраханская, Волгоградская, Саратовская, 
Ульяновская, Воронежская области, Респу-
блика Калмыкия [Korotyaev, 2016; Коротяев, 
Ряскин, 2018], Республика Крым [Забалуев и 
др., 2019]. Также обнаружен на юге Донецкой 
обл. [Arzanov et al., 2021]. Единичная наход-
ка сделана в Ярославской обл. [Власов, 2019]. 
Для Дагестана приводится впервые.

Pholicodes inauratus Boheman, 1833
Материал. Город Москва, кампус Мо-

сковского государственного университета, 
возле корпуса биологического факульте-
та, 55°42ʹ17.29ʺ с. ш., 37°31ʹ24.29ʺ в. д., под 
камнем, 4.04.2023, Д.И. Поляков leg. (ПКИЗ) 

Рис. 1. Карта вторичного ареала Lignyodes в Европе. Символом «квадрат» обозначены находки до 2019 г., а сим-
волом «звезда» – после 2019 г.
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(1♀); там же, 13.04.2023, Д.И. Поляков leg. 
(ПКИЗ) (1♀).

Номинативный подвид размножается пар-
теногенетическим способом и распространён 
в Южной и Восточной Сибири, Восточном 
Казахстане, а обоеполый подвид Ph. inauratus 
arzanovi встречается в степях юга европей-
ской части России и юго-востока Украины 
[Давидьян, 1992]. Недавно три микропопу-
ляции ssp. arzanovi обнаружены в черте г. 
Ижевска [Дедюхин, 2019]. Особи из Москвы 
по окраске соответствуют номинативному 
подвиду.

Очень вероятно, что непреднамеренная 
интродукция данного вида произошла с ма-
териалами или почвой во время строитель-
ных работ, которые велись вокруг корпуса 
биологического факультета в 2022 г. Тем не 
менее, находки пока носят единичный харак-
тер и требуется дополнительный материал, 
подтверждающий натурализацию этого вида 
в условиях Москвы.

Otiorhynchus albidus Stierlin, 1861
Материал. Ставропольский край: окрест-

ности г. Пятигорска, гора Юца, под розет-
кой Cirsium sp., 43°58ʹ36.53ʺ с. ш., 43°1ʹ6.53ʺ 
в. д., 29.04.2021, И.А. Забалуев leg. (ПКИЗ) 
(2♀); г. Пятигорск, парк, отряхивание Thuja 
sp., 1.05.2021, А.О. Беньковский и М.Я. Ор-
лова-Беньковская leg. (ПКАБ) (1♀); там же, 
дорога к горе Бештау, район Розы Люксем-
бург, в подстилке у основания ствола Populus 
italica (Du Roi) Moench, 44°4ʹ18.06ʺ с. ш., 
43°3ʹ2.80ʺ в. д., 6.05.2022, И.А. Забалуев leg. 
(ПКИЗ) (5♀).

Естественный ареал вида охватывает весь 
Балканский п-ов и Северное Причерноморье 
[Alonso-Zarazaga et al., 2017; Yunakov et al., 
2018; Arzanov et al., 2021]. Известны чуже-
родные популяции в Германии (Магдебург) 
[Yunakov et al., 2018], Австрии (Вена) [Schuh 
et al., 2015; Yunakov et al., 2018], Юго-Вос-
точном Казахстане [Колов, Коротяев, 2017], 
а также в г. Санкт-Петербурге [Коротяев и 
др., 2018]. В «Справочнике» [Забалуев и др., 
2019] популяции O. albidus с востока Крас-
нодарского края и из г. Кисловодска Став-
ропольского края также были отнесены к 
чужеродным, поскольку жуков находили на 

посадках сосен и в городском парке. Однако 
в Пятигорске вид обнаружен, как в городских 
условиях на адвентивных видах растений 
(туя, пирамидальный тополь), так и под ро-
зетками бодяка в естественном биотопе на 
горе Юца. Последняя находка, по-видимому, 
может свидетельствовать о способности это-
го вида ко вторичному расселению в есте-
ственные биоценозы.

Otiorhynchus asphaltinus Germar, 1823
Материал. Город Москва: Пресненский 

р-н, Государственный биологический му-
зей имени К.А. Тимирязева, в паутине меж-
ду дверями, 7.05.2020, А.С. Власенко leg. 
(ПКИЗ) (1♂); там же, Столярный переулок, 
д. 2, ночью (между 21:00 и 22:00), на листьях 
Syringa josikaea J. Jacq. ex Reichenb., Rosa sp. 
(садовая форма с белыми цветами), Swida 
alba (L.) Opiz и Parthenocissus quinquefolia 
(L.) Planch., 55°45ʹ49.14ʺ с. ш., 37°34ʹ17.49ʺ 
в. д., 25.07.2022, И.А. Забалуев leg. (ПКИЗ) 
(5♂, 2♀).

Естественный ареал охватывает весь 
Крымский п-ов, Молдову и Северное Причер-
номорье, включая Ростовскую обл. и Красно-
дарский край [Юнаков, 2003]. Кроме того, 
отдельные реликтовые локальные популяции 
известны на меловых обнажениях в Сара-
товской, Липецкой и Белгородской областях 
[Юнаков, 2003; Коротяев и др., 2018]. Завезён 
в г. Киев (Украина) [Yunakov et al., 2018] и в 
г. Сестрорецк (Курортный р-н г. Санкт-Петер-
бурга) [Коротяев и др., 2018]. В Москве обна-
ружен впервые и отмечается на одном месте с 
2020 по 2022 г., что говорит об успешной на-
турализации вида. Вместе с O. asphaltinus на 
Parthenocissus quinquefolia был собран ещё 
один чужеродный вид из того же рода – O. 
sulcatus (Fabricius, 1775), что косвенно под-
тверждает инвазионную природу найденной 
популяции. Вектором инвазии скорее всего 
послужила непреднамеренная интродукция с 
грунтом при посадке саженцев. Otiorhynchus 
asphaltinus известен как серьёзный вреди-
тель виноградной лозы [Липецкая, Рузаев, 
1958]. В столице жуки могут объедать почки 
и листья различных декоративных растений, 
портя их внешний вид.
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Otiorhynchus porcatus (Herbst, 1795)
Материал. Город Москва, кампус Москов-

ского государственного университета, терри-
тория спортивного городка, 55°42ʹ1.93ʺ с. ш., 
37°32ʹ20.39ʺ в. д., под камнем, 1.09.2022, Д.И. 
Поляков, Ф.С. Бызов и И.А. Забалуев leg. 
(5♀).

Европейский вид (Центральная Европа, 
Британские о-ва, Прибалтика, Скандина-
вия, Беларусь, Западная Украина) [Alonso-
Zarazaga et al., 2017; Yunakov et al., 2018]. 
Завезён в Канаду [Majka, MacIvor, 2009] и 
США (штат Мэн) [Hoebeke, Griffin, 2015]. В 
России был достоверно отмечен в двух реги-
онах: Калининградская обл. [Alekseev, 2002] 
и Ленинградская обл. [Прасолов, 2005]. Эти 
находки, скорее всего, относятся к естествен-
ному ареалу, почему вид и не был включён в 
«Справочник» [Забалуев и др., 2019]. Наход-
ка в Москве отстоит от ближайшей пример-
но на 640 км. Учитывая, что данный вид не 
способен к полёту и отсутствует в природных 
местообитаниях Московской обл. [Легалов и 
др., 2019], можно утверждать, что найденная 
популяция относится к чужеродным. 

Жуки обнаружены под камнем у основа-
ния небольшого куста калины обыкновенной 
(Viburnum opulus L.), на которой обнаружены 
незначительные погрызы по краям листьев, а 
также рядом произрастала жимолость татар-
ская (Lonicera tatarica L.) с многочисленны-
ми следами питания короткохоботных долго-
носиков на нижних листьях. Вероятно, жуки 
кормились на этих растениях в ночное время, 
что характерно для многих Otiorhynchus. Ин-
тересно, что и в Северной Америке этот вид 
также питается на Lonicera canadensis Bartr. и 
Viburnum sp. [Majka, MacIvor, 2009; Hoebeke, 
Griffin, 2015].

Otiorhynchus pseudonothus Apfelbeck, 
1897

Материал. Республика Карелия: г. Петро-
заводск, пр-кт Александра Невского, д. 66, 
в квартире, 18.10.2021, В.О. Швецова leg. 
(1♂); г. Москва: р-н метро «Фрунзенская», 
1-я Фрунзенская ул., сквер, ночью на Swida 
alba, 55°43ʹ36.10ʺ с. ш., 37°35ʹ10.16ʺ в. д., 
30.09.2022, И.А. Забалуев leg. (ПКИЗ) (6♂, 
3♀).

Приальпийский вид, который в последние 
годы широко распространился по Западной 
и Центральной Европе с посадочным мате-
риалом [Delbol, 2010; Alonso-Zarazaga et al., 
2017; Забалуев и др., 2019]. Жуки питаются 
листьями различных лиственных и хвойных 
деревьев и кустарников, а личинки разви-
ваются в почве на их корнях [Delbol, 2010]. 
В «Справочнике по чужеродным жестко-
крылым» [Забалуев и др., 2019] сообщалось 
о единичной находке этого вида в квартире в 
г. Реутов (Московская обл.), куда он был слу-
чайно интродуцирован с саженцем канадской 
ели, импортированным из Нидерландов и ку-
пленным в садовом супермаркете. Недавно 
похожий случай произошёл в Петрозавод-
ске, где также одиночный жук был найден в 
квартире на саженце Picea glauca (Moench) 
Voss, 1907 «Conica December». Указанная 
страна происхождения саженца – Германия. 
В Москве данный вид смог успешно натура-
лизоваться, поскольку обнаружен в сквере на 
листьях свидины белой (Swida alba). Причём, 
как и в случае с O. asphaltinus, вместе с O. 
pseudonothus на том же растении собран дру-
гой чужеродный вид O. sulcatus. 

На сайте iNaturalist.org есть фотогра-
фии, сделанные в 2019 г. около парка име-
ни Жукова в центральной части Краснодара 
[iNaturalist.org. Otiorhynchus pseudonothus. 
2019] и в 2021 г. в районе пос. Знаменский 
в городском округе Краснодара [iNaturalist.
org. Otiorhynchus pseudonothus. 2021], кото-
рые могут относиться к данному виду или 
очень близкому к нему O. armadillo (Rossi, 
1792), что невозможно установить без изуче-
ния экземпляров в лабораторных условиях. 
Поэтому по моей просьбе сотрудник Центра 
защиты леса Краснодарского края А.С. Бон-
даренко провёл специальные поиски жуков 
в районе парка Жукова в июле 2022 г. (точ-
ку в районе пос. Знаменский проверить не 
удалось, поскольку она находится на част-
ной территории). Им было обнаружено, что 
возле парка высаживались декоративные 
Thuja sp. и Platycladus orientalis (L.) Franco 
в кадках, которые потенциально могли быть 
источником инвазии, но ни сами жуки, ни 
оставленные ими следы питания на листьях 
обнаружены не были и, вероятнее всего, вид 



73РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

не образовал здесь устойчивой популяций. 
По нашему мнению, это связано с тем, что 
данные деревья расположены на оживлённой 
улице вблизи правительственного здания и 
обрабатывались инсектицидами против кипа-
рисовой радужной златки (Lamprodila festiva 
(Linnaeus, 1767)).

Otiorhynchus sulcatus (Fabricius, 1775)
Материал. Город Москва: р-н Орехово-Бо-

рисово Северное, Борисовский проезд, д. 17, 
во дворе, 15.09.2021, А.С. Зубов leg. (ПКРХ) 
(1♀); р-н метро «Марьина Роща», ул. Шере-
метьевская, д. 2, стр. 1, 19.10.2021, А.С. Зубов 
leg. (ПКРХ) (1♀); Пресненский р-н, Столяр-
ный переулок, д. 2, ночью на Parthenocissus 
quinquefolia, 25.07.2022, И.А. Забалуев leg. 
(ПКИЗ) (1♀); р-н метро «Фрунзенская», 
1-я Фрунзенская ул., сквер, ночью на Swida 
alba, 55°43ʹ36.10ʺ с. ш., 37°35ʹ10.16ʺ в. д., 
30.09.2022, И.А. Забалуев leg. (ПКИЗ) (1♀). 
Псковская обл.: Себежский р-н, г. Себеж, 
56°16ʹ38.52ʺ с. ш., 28°29ʹ31.83ʺ в. д., 28.06.2022 
[iNaturalist.org. Otiorhynchus sulcatus. 2022a] 
(1♀). Тверская обл.: Весьегонский р-н, г. 
Весьегонск, на садовых лилиях, 58°39ʹ27.87ʺ 
с. ш., 37°16ʹ36.65ʺ в. д., 24.06.2022 [iNaturalist.
org. Otiorhynchus sulcatus. 2022b] (1♀).

Вид происходит с юга Западной Европы, 
откуда вместе с декоративными культурами 
широко расселился по всей Европе, завезён 
в Северную Америку, Австралию, Новую Зе-
ландию, Чили и на Гавайские о-ва [Забалуев 
и др., 2019]. В России достоверно отмечался в 
следующих регионах: Калининградская, Ле-
нинградская, Московская и Ярославская об-
ласти [Забалуев и др., 2019], Республика Та-
тарстан [Кутушев, Сажнев, 2022]. В Москве 
обычен на различных кустарниковых наса-
ждениях, а также заселяет цветники во дво-
рах многоквартирных домов. Впервые приво-
дится для Псковской и Тверской областей.

Polydrusus formosus (Mayer, 1779)
Западноевропейский вид, широко рас-

пространившийся по Европе и Северной 
Америке [Забалуев и др., 2019]. В России об-
наружен в 2015 г. в Летнем саду г. Санкт-Пе-
тербурга [Коротяев и др., 2015] и в 2019 г. в 
с. Юрасово Воскресенского р-на Московской 

обл. [Забалуев, 2020]. По данным ресурса 
iNaturalist.org [2023] за 4 года наблюдений 
P. formosus существенно расширил свой вто-
ричный ареал и распространился по всей Мо-
скве в пределах МКАД и примерно на 30–40 
км за её пределами. При этом с. Юрасово 
остаётся самой восточной точкой, на запад он 
продвинулся по крайней мере до д. Волково 
Одинцовского р-на [iNaturalist.org. Polydrusus 
formosus. 2022a], на север до д. Невзорово 
Пушкинского р-на [iNaturalist.org. Polydrusus 
formosus. 2022b], а на юг – до р-на Южное 
Бутово [iNaturalist.org. Polydrusus formosus. 
2022c]. Жуки питаются листьями различ-
ных лиственных деревьев, по наблюдениям 
автора, чаще всего берёзы повислой (Betula 
pendula Roth) и ольхи чёрной (Alnus glutinosa 
(L.) Gaertn.). Вектором инвазии, скорее всего, 
послужила непреднамеренная интродукция 
с саженцами деревьев из Западной Европы 
или Крыма, после чего этот вид, способный к 
активному полёту, стал расселяться самосто-
ятельно.

Заключение
В последние годы наблюдается расши-

рение вторичных ареалов ряда чужерод-
ных видов жуков-долгоносиков на европей-
ской части России. При этом такие виды, 
как Lignyodes bischoffi, Orchestes steppensis 
и Polydrusus formosus обладают способно-
стью к активному полёту и, вероятно, само-
стоятельно расширяют свои вторичные аре-
алы. Особенно стремительно расселяется 
P. formosus, который за 4 года наблюдений 
распространился по всей Москве в пределах 
МКАД и примерно на 30–40 км за её предела-
ми. Другая часть видов, относящихся к огром-
ному роду Otiorhynchus, а также Pholicodes 
inauratus неспособны к полёту и активным 
миграциям, но легко перевозятся вместе с 
саженцами деревьев и кустарников, при этом 
их инвазии часто остаются незамеченными 
из-за скрытного ночного образа жизни. Впол-
не ожидаемо, что подавляющее большинство 
новых находок сделано на территории Мо-
сквы, поскольку в данном регионе в насто-
ящий момент идёт активное строительство 
и озеленение территорий. Из отмеченных в 
статье видов только Orchestes steppensis явля-
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ется восточноазиатским по происхождению 
видом и расселяется в западном направлении, 
все остальные виды происходят из Западной 
или Южной Европы и расселяются в север-
ном и северо-восточном направлениях. Это 
касается также и L. bischoffi, который хотя и 
происходит изначально из Северной Амери-
ки, но в Россию проник также из Европы.
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This article presents new information on the distribution of a number of alien species of weevil beetles 
in the European part of Russia. For the first time populations of Otiorhynchus porcatus (Herbst, 1795), O. 
asphaltinus Germar, 1823, O. pseudonothus Apfelbeck, 1897, and Pholicodes inuratus Boheman, 1833 
are found in Moscow. For the first time Lignyodes bischoffi (Blatchley, 1916) of North American origin is 
recorded for the Republic of Crimea, Krasnodar Territory, Kursk Region and Moscow, Orchestes steppensis 
Korotyaev, 2016 is recorded for the Republic of Dagestan, O. sulcatus (Fabricius, 1775) is recorded for the 
Pskov Region and Tver Region. In recent years a dramatic broadening of the secondary range of Polydrusus 
formosus (Mayer, 1779) in Moscow Region is established. 
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Обсуждаются результаты интродукции ондатры и американской норки в Якутии. Проанализирована 
динамика заготовки шкурок ондатры за 81-летний период с 1941 по 2021 г. На основе данных добычи 
построена карта количественного размещения ондатры по территории Якутии. Описаны интродук-
ционные работы в рамках охотхозяйственной деятельности ГУП ФАПК «Сахабулт» в 2002–2004 
гг., когда на территории республики были расселены 710 ондатр, в том числе 60 особей, завезённых 
из Алтайского края. Приводятся данные по численности и распространению американской норки 
в Якутии, очерчен её современный ареал. Приводятся сведения по интродукции 337 американских 
норок в 1985–1986 гг. госпромхозом «Усть-Майский» в бассейнах рек Мая и Хамна. 

Ключевые слова: ондатра, американская норка, инвазия, интродукция, Якутия, ареал, искусствен-
ное расселение, охотничий промысел
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Введение
В прошлом веке пушнина занимала одно 

из ведущих мест во внешней торговле стра-
ны. Активно велась работа по возрождению 
и обогащению фауны ценными видами. Бла-
годаря реинтродукции были полностью или 
частично восстановлены ареалы некоторых 
ценных видов животных – обыкновенного 
(речного) бобра Castor fiber L., 1758, соболя 
Martes zibellina L., 1758 и др. Кроме абори-
генных видов, интенсивно расселяли зверей, 
ввезённых из других регионов мира [Павлов 
и др., 1973; Самые опасные инвазивные…, 
2018]. 

В Якутии из пяти интродуцированных 
пушных видов, успешно натурализовались 
только два – ондатра и американская норка 
[Шадрина и др., 2021]. Обыкновенный бобр, 

степной хорь Mustela eversmanii Lesson, 1827 
и енотовидная собака Nyctereutes procyonoides 
Gray, 1834 в настоящее время в природе Яку-
тии не встречаются. 

Современные литературные данные по 
интродукции ондатры и американской норки 
в Якутии охватывают только период 1930–
1970 гг. [Грязнухин, Мордосов, 1965; Да-
выдов, Соломонов, 1967; Кривошеев, 1971; 
Лабутин, 1971; Павлов и др., 1973]. Более 
поздние интродукционные работы в лите-
ратуре не освещены. В настоящей статье 
представлены материалы по искусственному 
расселению ондатры и американской норки, 
проводившемуся ГУП ФАПК «Сахабулт» и 
госпромхозом «Усть-Майский» на террито-
рии Якутии. Обобщены материалы по дина-
мике численности и современному ареалу 
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этих видов. Представленные в статье сведе-
ния существенно дополняют литературные 
данные по интродукции и распространению 
чужеродных видов в республике. Статья на-
правлена на уточнение истории формирова-
ния генофонда этих видов.

Материал и методы
Основу настоящей статьи составляют ре-

гиональные литературные источники, дан-
ные респондентов и собственные материалы, 
собранные авторами в Республике Саха (Яку-
тия). Граница распространения американской 
норки приведена по данным личных наблю-
дений, опроса охотников, сотрудников при-
родоохранных учреждений и др. Послепро-
мысловая численность американской норки 

характеризуется по материалам управления 
охотничье-промыслового хозяйства при Со-
вете министров Якутской АССР [Отчёт…, 
1970], зимних маршрутных учётов (ЗМУ) 
Министерства экологии, природопользова-
ния и лесного хозяйства Республики Саха 
(Якутия) (МЭПиЛХ РС(Я)) и литературным 
источникам [Лабутин, 1971; Борисов и др., 
1992; Синицын, 2007]. Характеристика за-
готовок шкурок ондатры в Якутии дана по 
официальным данным Территориального ор-
гана Федеральной службы государственной 
статистики по РС (Я) (Саха(Якутия)Стат) и 
данным АО ФАПК «Сахабулт». При построе-
нии карты распространения ондатры исполь-
зовали данные заготовки шкурок по улусам 
(районам) (далее – районам) Якутии в период 

Рис. 1. Местоположение Якутии и её внутреннее административно-территориальное деление. 1 – территория, под-
чинённая администрации г. Якутск. Районы: 2 – Намский; 3 – Усть-Алданский; 4 – Таттинский; 5 – Чурапчинский; 
6 – Мегино-Кангаласский; 7 – Хангаласский; 8 – Горный; 9 – Кобяйский; 10 – Томпонский; 11 – Усть-Майский; 
12 – Амгинский; 13 – Алданский; 14 – Нерюнгринский; 15 – Олёкминский; 16 – Ленский; 17 – Мирнинский; 18 
– Сунтарский; 19 – Нюрбинский; 20 – Верхневилюйский; 21 – Вилюйский; 22 – Жиганский; 23 – Оленёкский; 
24 – Анабарский; 25 – Булунский; 26 – Эвено-Бытантайский; 27 – Верхоянский; 28 – Усть-Янский; 29 – Аллаи-
ховский; 30 – Нижнеколымский; 31 – Среднеколымский; 32 – Абыйский; 33 – Момский; 34 – Верхнеколымский; 
35 – Оймяконский.
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наибольших объёмов добычи 1960–1980 гг. 
Карта административно-территориального 
деления представлена на рисунке 1. 

Полученные статистические сведения 
были введены в атрибутивную таблицу QGIS, 
что позволило построить карты количествен-
ного распределения ондатры по районам Яку-
тии. Ареал размещения ондатры по районам 
совмещён с показателем озёрности террито-
рий. Под озёрностью подразумевалась пло-
щадь озёр в районе в процентах от всей пло-
щади района. Векторные данные озёр были 
взяты с сайта HydroSHEDS [2023], далее 
озёрность рассчитывалась в QGIS. Подклю-
чение тематических слоёв с ландшафтными 
и гидрографическими привязками в QGIS по-
зволило выделить современные ареалы онда-
тры и норки.

При статистических расчётах использо-
ван пакет анализа MS Excel [2023]. 

Результаты
Ондатра в Якутию была завезена из Кана-

ды и Финляндии в 1930–1932 гг. в количестве 
120 особей. Вид успешно натурализовался и 
с первых лет начал активно расширять свой 
ареал. Для ускорения естественного распро-
странения ондатры по территории Якутии ве-
лось интенсивное искусственное расселение 

зверьков из образовавшихся местных попу-
ляций. До 1970 г. на территории республики 
было выпущено 6550 зверьков [Павлов и др., 
1973]. К 1970-м гг. популяция вида, образо-
ванная из 120 зверьков-основателей, заселила 
большую часть свойственных виду местоо-
битаний на территории Якутии. Ондатра бы-
стро заняла лидирующее положение в общем 
балансе заготовок охотничье-промысловой 
пушнины. Высокая численность вида в 1960–
1980-х гг. позволяла ежегодно заготавливать 
в среднем 583.0±23.4 тыс. особей, в отдель-
ные годы до 910.1 тыс. особей (рис. 2). 

Начавшаяся в середине 1980-х гг. деся-
тилетняя засуха привела к сокращению при-
годных для обитания ондатры угодий и сни-
жению её численности [Седалищев, Захаров, 
2005; Мордосов, Прокопьев, 2013; Чибыев и 
др. 2013]. Следует отметить, что завершение 
процесса натурализации вида в Якутии также 
сопровождалось уменьшением размеров тела 
и сглаживанием полового диморфизма зверь-
ков [Шадрина и др., 2009], что вероятно мож-
но рассматривать как процесс морфолого-фи-
зиологической адаптации вселенца к новым 
условиям обитания.

В начале 1990-х гг., в результате перехода 
к рыночным отношениям и реформирования 
агропромышленного комплекса, произошло 

Рис. 2. Закупка шкурок ондатры у охотников в Якутии в 1941–2021 гг. (по данным Саха(Якутия)Стата; АО ФАПК 
«Сахабулт»).
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резкое сокращение заготовки промысловой 
пушнины, особенно малоценных видов. В 
частности, в Якутии среднегодовая добы-
ча ондатры в 1991–2012 гг. снизилась до 
162.3±9.0 тыс. экз. (рис. 2). В целях стабили-
зации финансового состояния традиционных 
охотничьих промыслов и стимулирования 
государственных поставок промысловой (и 
клеточной) пушнины в кризисные 1990-е, 
Указом Президента Республики Саха (Яку-
тия) М.Е. Николаевым № 241 был образован 
НКОХ «Сахабулт». В начале 2000-х гг. в рам-
ках поддержки и развития ондатрового про-
мысла, наряду с другими мерами, концерном 
была начата подготовка к интродукционным 
работам в основных районах промысла это-
го вида. В бассейне среднего течения р. Лена 
были выбраны два района, где проводились 
основные отловы ондатры для последующего 
искусственного расселения (табл. 1). 

В 2002 г. для улучшения племенных харак-
теристик местных ондатр в одно из мест от-
лова (оз. Улахан-Халама) была завезена и вы-
пущена ондатра из Алтайского края (n = 60) 
(табл. 1). Также, в 2002–2003 гг. в пределах 
Якутии из бассейна р. Лена бассейн реки Ко-
лыма было переселено 340 зверьков. В 2004 
г. 310 ондатр были отловлены и расселены в 
пределах бассейна р. Индигирка. К сожале-
нию, результативность этих работ проследить 
не удалось. Ориентировочная численность 
ондатры в этот период оценивалась в 670–

Таблица 1. Искусственное расселение ондатры ГУП ФАПК «Сахабулт» в Республике Саха (Якутия) в 2002–2004 
гг. [по: Габышев и др., 2023]

840 тыс. особей, однако добыча была в 2–3 
раза ниже допустимых объёмов [Сахабулт…, 
2007; Сафронов и др., 2016]. Спад заготовок 
ондатровых шкурок объяснялся сменой по-
колений охотников, большой трудоёмкостью 
и недостаточным материальным стимулиро-
ванием промысла. В 2013–2022 гг. при заку-
почной стоимости 105–238 рублей (в среднем 
155.4 руб.) за шкурку ондатры, добыча её в 
Якутии не превышала 17.6±7.4 тыс. зверьков. 

На территории Якутии, в современном 
ареале ондатры выделяются два крупных 
устойчивых очага обитания с наиболее вы-
сокими плотностями населения. Они приуро-
чены к таёжным районам с широко развитой 
озёрной системой – Центрально-Якутской 
и Колымской низменностям (рис. 3). Здесь 
ондатра находит наиболее благоприятные 
кормовые и защитные условия [Кривошеев, 
1971]. Продуктивность охотничьих угодий 
по ондатре в бассейнах среднего течения р. 
Лена, нижней части Колымы и Индигирки в 
наиболее «урожайные» 1960–1980-е гг. со-
ставляла 50–161.2 экз./100 км2. По перифе-
рии этих районов продуктивность ондатро-
вых угодий снижается (1–50 экз. /100 км2). 
Горные и тундровые озёра малопригодны для 
обитания вида, поэтому гористые области на 
северо-востоке и юге Якутии, обширные тун-
дровые территории на севере практически не 
заселены этим зверьком (выход шкурок ниже 
1 экз./100 км2). Также малочисленна ондатра 

Место выпуска Год и месяц 
выпуска

Количество, 
экз. Место отлова

Левобережье р. Колыма, 
Среднеколымский район 
(67°34ʹ26ʺ с. ш., 154°5ʹ40ʺ в. д.)

май 2002 90
Якутия, Кобяйский район, оз. Улахан-
Халама (нижнее течение р. Батамай, 

бассейн р. Лена)

Кобяйский район, оз. Улахан-Халама 
(нижн. течение р. Батамай, бассейн р. 
Лена) (63°33ʹ53ʺ с. ш., 129°16ʹ13ʺ в. д.)

июль 2002 60 Алтайский край

Левобережье р. Колыма, 
Верхнеколымский район 
(65°59ʹ2ʺ с. ш., 150°36ʹ52ʺ в. д.)

май 2003 250 Якутия, Вилюйский район, ур. Хохочой 
(бассейн р. Лена)

Абыйский район, бассейн р. Дружина 
(бассейн р. Индигирка) (68°11ʹ1ʺ с. ш., 
145°12ʹ4ʺ в. д.)

май 2004 310 Якутия, Абыйский район, оз. Киэн-Кель 
(бассейн р. Индигирка)



81РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

на северо-западе Якутии, где простирается 
Среднесибирское плоскогорье. 

Американская норка впервые завезена 
в Якутию в 1958 г. для клеточного разведе-
ния. В колхоз им. Ленина Мегино-Кангалас-
ского района в порядке эксперимента было 
доставлено 50 особей. К 1960 г. норку уже 
разводили колхозы и совхозы Чурапчинского, 
Вилюйского, Кобяйского, Нижнеколымского 
и Верхнеколымского районов, а общее про-
изводственное поголовье составляло около 
1000 особей [Буковская, 1999]. 

В природу Якутии американская норка 
впервые была выпущена 1961–1964 гг. в ко-
личестве 686 особей. Зверьков завезли из Ха-
баровского края (n = 203) и Горно-Алтайской 
автономной области (n = 483). Норок выпу-
стили в бассейнах рек Пилка, Олёкма, Ал-
дан – в Ленском, Олёкминском и Алданском 
районах на юге Якутии. Предполагалось, что 
зверёк заселит все пригодные места обита-
ния в южной части республики [Грязнухин, 

Рис. 3. Озёрность и размещение ондатры по районам Якутии (по данным 1960–1980 гг.). Озёрность ниже 0.5% и 
выход шкурок ондатры ниже 1 не показаны на карте. 

Мордосов, 1965; Лабутин, 1971]. В бассейне 
Колымы американскую норку выпускали в 
1961–1987 гг. по рекам – Омолон (n = 262), 
Малый Анюй (n = 200), Поповка (n = 100), 
Хинике и Коркодон (нет данных о количестве 
выпущенных зверьков), Сугой (n = 100), Ба-
лыгычан и Буюнда (n = 130) в пределах Ма-
гаданской обл. [Павлов и др., 1973; Дубинин, 
1995] (рис. 4). Поголовье вновь созданных 
популяций повсеместно увеличивалось мед-
ленно.

Позже (1985–1986 гг.) для обогащения 
пушно-промысловой фауны своих охотни-
чьих угодий в Усть-Майском районе ЯАССР 
силами госпромхоза «Усть-Майский» было 
расселено 337 американских норок. Зверьков 
выпускали в незаселённые ещё видом угодья. 

Племенным материалом для интродук-
ции послужили четырёхмесячные зверьки из 
зверосовхоза «Хилокский» Читинской обл. 
(табл. 2). В первой партии зверьков 1985 г. по-
ловое соотношение было равным. Во вторую 
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Рис. 4. Распространение американской норки в Якутии.

партию было подобрано больше самок, для 
компенсации их более высокой смертности в 
природе по сравнению с самцами. Обе пар-
тии расселяли в свободные от норки угодья, 
по правым притокам р. Алдан – рекам Мая 
(речки Чабда, У-Урэх) и Хамна.

В феврале-марте 1987 г. следы норок 
встречались практически во всех районах 
выпусков, что свидетельствовало о положи-
тельных результатах интродукции. Зверьки 
предпочитали держаться на перекатах и на 
участках рек, где имелся доступ к открытой 
воде, широко использовали пустоледицы. 

В современный период американская нор-
ка в Якутии значительно расширила ареал. В 
2000-х гг. зверёк стал встречаться далеко за 
пределами районов интродукции. 

На Западе Якутии, американскую норку 
охотники впервые заметили в 2000-х гг. По 
опросным данным, в Мирнинском районе 
первая норка была отмечена зимой 2011/2012 
гг. в долине р. Дьункун (приток р. Улахан-Бо-

туобуя) в правобережном бассейне верхнего 
течения р. Вилюй. Зимой 2014/2015 гг. здесь 
было отловлено 2 особи. На притоках Чоны 
(р. Киллэмтинэ) норка впервые появилась в 
2015–2016 гг. С этого периода она обоснова-
лась и постоянно встречается в этом регионе. 

В соседнем Сунтарском районе норка по-
явилась позже, в 2019 г. в бассейне верхнего 
течения р. Дэрбэ (левый приток р. Лена) была 
отмечена одна особь. Осенью 2021 г. на юге 
этого района был добыт ещё один зверек. 

На юге Якутии, американскую норку рас-
селяли в бассейнах Лены и Алдана. Право-
бережье Лены американская норка освоила 
сравнительно быстро, хотя везде её числен-
ность была низкой. К северу она расселилась 
до верховьев р. Буотама, где в 1970–1980-х 
гг. ежегодно добывалось не более десятка 
зверьков этого вида. В настоящее время нор-
ка встречается на большей части р. Буотама. 

На левобережье Лены норка освоилась 
значительно позже, что вероятно связано с 
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менее благоприятными условиями обита-
ния. Рельеф левобережья более равнинный, 
что сказывается на гидрологическом режи-
ме притоков. Активное расселение вида на-
блюдалось здесь в последние годы. Зимой 
2002/2003 гг. крупный самец американской 
норки был отловлен на междуречье рек Лена 
и Кенкеме, ещё одна особь в этот сезон была 
отловлена на одном из островов р. Лена в 
районе с. Едей Хангаласского района. В 2014 
г. зафиксировано появление одной американ-
ской норки на р. Тымпынай (бассейн р. Си-
няя). В настоящее время норка постоянно 
обитает по рекам Намана, Марха, Мухатта. 

В бассейнах рек Алдан и Амга американ-
ская норка после интродукции долгое время 
встречалась только в районах выпусков. В 
2000-х гг. ареал вида здесь значительно рас-
ширился, норка стала обычным видом значи-
тельно севернее от первоначального ареала, 
по рекам Куолума, Ханда, Ноху. В 2010 г. две 
норки были отловлены в нижнем течении р. 
Томпо. По данным опроса охотников, зимой 
на устьевых участках притоков Амги и Алда-
на население американской норки может на-
считывать от 1 до 5 особей на 10 км водотока. 

В бассейне Колымы постинтродукцион-
ное саморасселение вида проходило медлен-
но, объединение основных очагов закончи-
лось в 1990-х гг. [Дубинин, 1995]. В начале 
2000-х гг. норка начала появляться в колым-
ских районах Якутии. В Верхнеколымском 
районе она заселила бассейн Колымы до 
рек Ожогина, Сяпякине. Ниже по течению 
вид обитает в основном по правобережному 

Таблица 2. Искусственное расселение американской норки в госпромхозе «Усть-Майский», Усть-Майский район 
ЯАССР в 1985–1986 гг., завезённой из зверосовхоза «Хилокский» (г. Хилок, Читинская обл.)

Место выпуска Год выпуска
Количество, экз.

самки самцы всего
реки Чабда, Хамна, У-Урэх (бассейн р. Алдан) 
(59°29′52″ с. ш., 134°14′45″ в. д.; 59°54′2″ с. ш., 136°26′22″ 
в. д.; 59°47′56″ с. ш., 135°30′16″ в. д.)

1985 85 85 170

р. Чабда, устье р. Тэнкэ 
(59°29′52″ с. ш., 134°14′45″ в. д.) 1986 36 8 44

р. Хамна, устье р. Орто-Дьюкэт 
(59°54′2″ с. ш., 136°26′22″ в. д.) 1986 59 15 74

р. Унгэлэ (приток р. У-Урэх) 
(59°47′56″ с. ш., 135°30′16″ в. д.) 1986 39 10 49

ВСЕГО 219 118 337

бассейну до рек Берёзовка, Кондаковка, Кре-
стовка (Среднеколымский район), куда она, 
вероятно, проникает и со стороны Омолона.

В бассейн р. Индигирка американскую 
норку не расселяли, появилась она здесь в 
результате естественного саморасселения из 
соседних речных бассейнов. О распростра-
нении вида здесь известно очень мало: лишь 
то, что норка обитает в верховьях Индигирки, 
включая бассейн р. Кюенте. На Индигирку 
этот околоводный хищник мог проникнуть: 
из верховьев р. Колымы; из верховьев пра-
вых притоков рек Алдан и Мая; через би-
фуркацию из бассейна р. Охота. По данным 
В.Е. Колодезникова и В.Ю. Чибыева [2011] 
в 2005–2009 гг. в Оймяконском районе (бас-
сейн верхнего течения р. Индигирка) ежегод-
но заготавливалось 5–6 шкурок норки.

Таким образом, со времён интродукции в 
Якутии северная граница ареала американ-
ской норки продвинулась к северу на 200–300 
км. По данным Департамента биологических 
ресурсов и особо охраняемых природных тер-
риторий Министерства экологии, природо-
пользования и лесного хозяйства Республики 
Саха (Якутия) (МЭПиЛХ РС(Я)), современ-
ная численность вида оценивается приблизи-
тельно в 3.5–4.0 тыс. особей, что несколько 
ниже, чем в конце 1980-х гг. (рис. 5). 

Целенаправленная добыча американ-
ской норки в Якутии практически не ведётся 
вследствие низких закупочных цен и отсут-
ствия спроса на мех дикой норки из-за низко-
го товарного качества. По данным СахаСта-
та, в 2004–2008 гг. закупочная стоимость 
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Рис. 5. Численность американской норки в Якутии (а – количество выпущенных зверьков по годам без учёта 
возможного прироста [по: Лабутин, 1971]; б – [Отчёт…, 1970]; в – [Борисов и др., 1992]; г – [Синицын, 2007]; 
д – Данные ЗМУ МЭПиЛХ РС(Я).

составляла 189.5–272.2 рубля за шкурку. В 
современный период зверьков добывают для 
собственных нужд или случайно в капканы, 
установленные на соболя. 

Заключение
Популяция ондатры в Якутии сформиро-

валась в результате интродукционных работ 
и саморасселения в первой половине XX в. В 
2000-х гг., в рамках охотхозяйственной дея-
тельности ГУП ФАПК «Сахабулт», работы по 
искусственному расселению ондатры были 
возобновлены. В общей сложности в Якутии 
с 1930 по 2004 г. было выпущено 7260 особей, 
в том числе 180 зверьков, завезённых из-за 
пределов республики. Наиболее устойчивые, 
многочисленные популяции ондатры сфор-
мировались на Колымской и Центральноя-
кутской низменностях. Натурализация вида 
существенно повысила продуктивность охот-
ничьих угодий этих районов. Ондатра быстро 
заняла здесь место основного пушного вида. 
В современный период добыча этого грызу-
на существенно сократилась из-за отсутствия 
спроса и низких заготовительных цен.

В 1960-х гг. в природу Якутии была выпу-
щена американская норка. Длительное время 
после интродукции этот зверёк встречался 
только в районах искусственного расселения 
на юге и юго-западе республики. В 1985–1986 
гг. интродукционные работы были осущест-
влены силами госпромхоза «Усть-Майский», 
в результате чего на юго-востоке республики 

в бассейне р. Мая был образован новый очаг. 
С учётом этих данных общее количество аме-
риканских норок, интродуцированных в Яку-
тии с 1961 по 1986 г., составило 1023 особи. В 
колымских районах Якутии норка появилась 
в 2000-х гг. в результате естественного рассе-
ления из Магаданской обл. На р. Индигирку 
вид проник, вероятно, также в 2000-х гг. из 
сопредельных речных бассейнов. Современ-
ный ареал американской норки в Якутии су-
щественно расширился к северу, популяция 
вида возросла. Однако, специальной добычи 
не ведётся вследствие отсутствия интереса у 
охотников.  
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This paper discusses the results of the introduction of the muskrat and American mink in Yakutia (Rus-
sia). The time course of harvesting of muskrat skins during an eighty-one-year period (1941–2021) is also 
analyzed. A map of quantitative distribution of muskrats in Yakutia was constructed on the basis of the 
harvesting data. The work on muskrat introduction was described within the framework of hunting activities 
of unitary enterprise of Sakhabult Financial Agro-Industrial Concern in 2002–2004, when 710 muskrats 
were resettled in the republic, including 60 animals brought from Altai Krai. Data on the abundance and 
occurrence of the American mink in Yakutia are provided, and the modern geographic range of this animal 
is outlined. Information about the introduction of 337 American minks in 1985–1986 by Ust-Mayskiy State 
Hunting/Fishery Enterprise in the basins of the rivers Maya and Khamna is given.
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В Ленинградской обл. борщевик Сосновского, предпочитает хорошо развитые плодородные легко- 
и среднесуглинистые дерново-подзолистые и дерново-карбонатные почвы; практически отсутствует 
на болотах и заболоченных землях; на территориях, занятых еловыми лесами, а также сосняками с 
неплодородными маломощными почвами на песчаных и каменистых субстратах. Наиболее благопри-
ятные гидротермические, орографические, гидрологические, почвенные, экологические условия для 
развития и распространения борщевика Сосновского наблюдаются в западных, развитых в сельско-
хозяйственном отношении районах (Сланцевский, Кингисеппский, Ломоносовский, Волосовский, 
Гатчинский) с расчленённым холмистым рельефом, посевными площадями, занимающими 7–13% 
их территории, залежными землями. К югу, востоку и северу области условия для развития и рас-
пространения борщевика Сосновского заметно ухудшаются, что обусловлено прежде всего к югу и 
востоку равнинно-низменным характером рельефа, его заболачиванием, распространением мало- и 
неблагоприятных для борщевика еловых и сосновых лесов, маломощных и бедных почв на каменистых 
субстратах, особенно к северу на Карельском перешейке и в Подпорожском районе на северо-востоке.

Ключевые слова: гигантские борщевики, Евразия, первичный и вторичный ареалы, факторы рас-
пространения и направления инвазии, инвазионный процесс, натурализация.
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Введение
Преимущественно голарктический род 

Heracleum L. включает 8 секций, около 70 
видов, распространённых в горах и предго-
рьях Северной Америки, Европы и Азии, на 
юге до Гималаев, Южной Индии и Цейлона, 
с центром биоразнообразия на Кавказе (бо-
лее 30 видов). В Африке известен из горной 
Эфиопии [Манденова, 1951]. В Российской 
Федерации распространены 14 видов этого 
рода, из них 10 видов на Кавказе и в Крыму, 
3 вида в Европейской части, в Сибири, на Ал-
тае, Дальнем Востоке и на Сахалине и 1 вид 
на Камчатке. Среди видов рода Heracleum 
инвазивных три вида гигантских борщевиков 
секции Pubescentia: H. sosnowskyi Manden., H. 
mantegazzianum Somm. & Lev. и H. persicum 
Desf. ex Fisch., C.A. Mey. & Avé-Lall. [Jahodová 
et al., 2007; Kabuce, Priede, 2010; Zakhozhiy 
et al., 2022]. По определению ЮНЕП, к ин-
вазивным относятся чужеродные виды, про-
никновение и распространение которых угро-

жает экосистемам или видам и причиняет 
экономический или экологический ущерб. H. 
sosnowskyi и H. mantegazzianum – эндемики 
Кавказа. Естественный ареал H. persicum ох-
ватывает Турцию, Иран и Ирак. К главному 
фактору распространения чужеродных бор-
щевиков H. sosnowskyi, H. mantegazzianum и 
H. persicum, имеющих наибольшие размеры 
растений и высокую надземную продуктив-
ность, относится их интродукция человеком 
для укрепления кормовой базы сельскохозяй-
ственных животных и в декоративных целях. 

H. mantegazzianum был интродуцирован 
и широко распространился в Европе (Ислан-
дия, Ирландия, Великобритания, Норвегия, 
Швеция, Финляндия, Дания, Эстония, Латвия, 
Беларусь, Польша, Германия, Бельгия, Ни-
дерланды, Франция, Венгрия, Чехия, Слова-
кия, Швейцария, Словения, Австрия, Италия, 
Босния и Герцеговина, Хорватия, Украина), 
Северной Америке (Канада; США, включая 
Аляску), Австралии (включая Тасманию), 
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Новой Зеландии [Mullerova, Parker, 2022]. H. 
persicum был интродуцирован и распростра-
нился в Европе (Исландия, Великобритания, 
Дания, Норвегия, Швеция, Финляндия, Эсто-
ния, Чехия, Венгрия) [Rijal, 2022].

H. sosnowskyi c 1940-х гг. был завезён в 
качестве кормового растения в Латвию (1948 
г.), Литву (1950 г.), Беларусь (1955 г.), Эсто-
нию (1957 г.), Польшу (1958 г.), Украину 
[Vychor, Prots, 2012], бывшую Германскую 
Демократическую Республику, Венгрию, Да-
нию [Nielsen et al., 2005]. Известен также из 
Болгарии, Румынии и Сербии [Vladimirov et 
al., 2019].  В бывшем СССР был впервые ин-
тродуцирован из первичного ареала для изу-
чения в кормовых целях в Полярно-Альпий-
ский ботанический сад в Мурманской обл. 
на Кольском полуострове в 1947 г., в Ленин-
градскую обл. в 1951 г., Республику Коми в 
1953 г., Карелию в 1960 г., Горно-Алтайскую 
республику в 1967 г., в Томскую обл. в 1972 г., 
Новосибирскую обл. в 1976 г., на о. Сахалин в 
1962 г., в Иркутскую обл., Приморский край, 
европейскую часть России (начало 1970-х 
гг.), в Тюменскую обл. в 1981 г., на Камчатку в 
1985 г. Первый экземпляр одичавшей формы 
H. sosnowskyi был обнаружен в Московской 
обл. (Серпухов) в 1948 г. Его одичание в за-
рубежной Европе началось в 1970 г., в России 
в 1980 г., распространение и натурализация в 
Горно-Алтайской республике вдоль дорог от-
мечены в 2005 г., в Томской обл. с 2007 г., Но-
восибирской – с 2010 г., в Карелии – с 1990 г. 
Северная граница распространения борщеви-
ка Сосновского доходит в Архангельской обл. 
до 64° с. ш., в Ямало-Ненецком автономном 
округе – до 68° с. ш.

Материалы и методы
В основу работы положен сопряжённый 

анализ литературных сведений по экологии, 
биологии, динамике распространения, основ-
ных этапов и направлений инвазии борщеви-
ка Сосновского; влияния гидротермических, 
орографических, почвенно-растительных, 
абиотических, биотических, и антропогенных 
факторов на распространение H. sosnowskyi, 
сведений о его распространении (%) в субъ-
ектах РФ на сайтах: Все регионы – Антибор-
щевик [2023], карты рельефа, растительности 

и почв Ленинградской обл. [Баланцев, 2022; 
Ленинградская область…, 2022; Географи-
ческая карта…, 2023]. Рассмотрены истори-
ческие особенности возделывания и распро-
странения борщевика Сосновского в России. 
По районам и поселениям площадь, занятая 
борщевиком, оценивалась в га и % от общей 
площади района или поселения. В качестве 
исходных данных также для разработки кар-
тосхем распространения борщевика Соснов-
ского использовалась информация с европей-
ских космических аппаратов (КА) Sentinel-2A 
и Sentinel-2B, размещённая в открытом досту-
пе. Работы по оценке распространения бор-
щевика Сосновского по космическим данным 
проводились по специальному методу, разра-
ботанному и запатентованному в Санкт-Пе-
тербургском государственном университете 
аэрокосмического приборостроения (ГУАП) 
(патент на изобретение N 2657363 в части 
способа обнаружения борщевика Сосновско-
го по аэрокосмическим данным). Метод рас-
считан также на обработку данных беспилот-
ных летательных аппаратов и со спутников 
среднего и высокого пространственного раз-
решения, оборудованных многоспектраль-
ными камерами [Рыжиков, 2019; Григорьев, 
Зайцев, Рыжиков, Чичкова, 2020]. Информа-
ция с космических аппаратов Sentinel-2 для 
дешифрирования распространения зарослей 
борщевика Сосновского широко использует-
ся также и другими исследователями [Тов-
стик и др., 2019].

Результаты исследований
Современный ареал борщевика Соснов-

ского в России. В европейской части России 
к главному фактору распространения борще-
вика Сосновского из его вторичного ареала в 
южном направлении относится количество 
осадков в летний период и увлажнение его 
местообитаний. Благоприятные условия для 
произрастания и распространения борще-
вика складываются во всех областях Севе-
ро-Западного федерального округа в зонах 
лесотундры, тайги, смешанных и лиственных 
лесов с количеством осадков 500–750 мм, вы-
падающих преимущественно в тёплое вре-
мя года. Наибольшие, занятые им площади, 
отмечены в Вологодской обл. (около 28 тыс. 
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га), а также в Республике Коми, Ленинград-
ской, Новгородской и Псковской областях 
(9–12 тыс. га), Республике Карелия и Архан-
гельской обл. (600–650 га). В арктическом и 
субарктическом климатических поясах в Ар-
хангельской, Мурманской областях и в Яма-
ло-Ненецком автономном округе борщевик 
Сосновского отсутствует. В субарктической 
тундре Ямало-Ненецкого автономного окру-
га он обнаружен в отдельные годы, где пе-
риодически вымерзает. Заросли борщевика 
занимают наибольшие относительные пло-
щади в западной части региона в Псковской, 
Вологодской, Новгородской и Ленинградской 
областях (соответственно, 0.21, 0.19, 0.17 и 
0.14%). Наибольшие относительные площа-
ди, занимаемые зарослями борщевика, на-
блюдаются на западе Новгородской обл. в 
Пестовском районе (3.4%), северо-востоке 
Вологодской обл. в Великоустюгском районе 
(3.1%), на западе Псковской обл. в Печорском 
районе (2.1%).

В Центральном федеральном округе РФ 
в настоящее время наибольшие площади за-
няты борщевиком в Тверской, Московской и 
Ярославской областях (11–26 тыс. га) с годо-
вым количеством осадков 500–750 мм, выпа-
дающих преимущественно в весенне-летний 
период, с преобладанием растительных со-
обществ южной тайги и смешанных лесов. 
В Брянской, Смоленской, Калужской, Орлов-
ской и Тульской областях в северо-западной 
части, а также во Владимирской, Ивановской 
и Костромской областях в восточной части 
этого округа с преобладанием подтаёжных, 
смешанных, мелколиственных и широко-
лиственных лесов и годовым количеством 
осадков 550–750 мм площади, занимаемые 
этим борщевиком уменьшаются на порядок 
(1–3 тыс. га). В южной части округа в Кур-
ской, Белгородской, Липецкой, Рязанской, 
Воронежской, Тамбовской областях в зонах 
лесостепи и степи, с количеством осадков 
450–550 мм борщевик Сосновского встреча-
ется преимущественно в лесостепи и занима-
емые им площади снижаются до 10–120 га с 
наименьшим его распространением в Белго-
родской обл.

В Приволжском федеральном округе РФ 
южнее Центрального и Северо-Западного 

округов борщевик Сосновского обнаружен 
также во всех субъектах округа с наибольшим 
распространением в северных областях: Ни-
жегородской, Кировской и в Пермском крае 
(соответственно, около 5 и 10 и 4 тыс. га). Ки-
ровская обл. располагается в зонах средней и 
южной тайги и смешанных широколиствен-
но-хвойных лесов с годовым количеством 
осадков 500–680 мм. Наиболее благоприят-
ные условия для борщевика складываются 
в южной тайге в западной части области в 
Вятско-Ветлужском физико-географическом 
округе в Котельническом, Орловском и Све-
чинском районах. На севере и северо-востоке 
области в средней тайге он пока не отмечен. В 
Нижегородской обл. с годовым количеством 
осадков 520–680 мм в хвойных, смешанных и 
широколиственных лесах также складывают-
ся сравнительно благоприятные условия для 
распространения борщевика, занимающего 
наибольшие площади в Сосновском, Перво-
майском и Городецком районах. Пермский 
край расположен в северо-восточной части 
Приволжского округа со значительной протя-
жённостью с севера на юг (около 650 км), рас-
тительностью, включающей три природные 
зоны: средней тайги, южной тайги и смешан-
ных хвойно-широколиственных лесов, низ-
менным и равнинным рельефом в западной 
части края и Уральскими горами в восточной. 
Борщевик Сосновского на севере и востоке 
края в среднетаёжной зоне практически не 
встречается, наибольшие площади заняты им 
в южнотаёжной зоне в Оханском и Пермском 
районах с количеством осадков 650–720 мм. 
Значительное распространение борщевика 
произошло в более южных областях При-
волжского округа с его обнаружением в них 
на площади 1.0–1.5 тыс. га в Мордовии, Та-
тарстане и Башкортостане. По результатам 
маршрутных обследований, данный сорняк 
на сегодняшний день выявлен более чем на 
50 участках городского округа, в 15 районах 
Мордовии. Наиболее активно он внедряется в 
естественные пойменные фитоценозы близ р. 
Инсар, на всей её протяженности [Бочкарёв, 
2015]. Первый случай дичания борщевика в 
Татарстане установлен в 1968 г. С 1978 г. от-
мечено его внедрение в Татарстан из сосед-
них республик: Чувашии, Марий Эл, Удмур-
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тии. В 2012 г. в Татарстане им было занято 
около 110 га, в 2018-м – 600 га, в настоящее 
время более 1.0 тыс. га. В Башкортостане вид 
распространился в 8 северных и централь-
ных районах (Аскинском, Иглинрском, Крас-
нокамском, Калтасинском, Татышлинском, 
Ишимбайском, Уфимском, Янаульском). 
Южнее с уменьшением количества осадков 
до 350–450 мм, площадей, занятых лесом и 
лесостепью, и преобладанием степной рас-
тительности, борщевик приурочен к лесным 
и лесостепным участкам, городским паркам, 
где отмечен в Пензенской (Городищенский, 
Сосновоборский районы, городской округ 
Пензы), Ульяновской (Чердаклинский, Сен-
гилеевский районы), Самарской (Краснояр-
ский район), Саратовской (Ртищевский рай-
он, городской округ Саратов) областях. 

В Уральском федеральном округе борще-
вик Сосновского распространился в Челя-
бинской, Свердловской, Курганской, Тюмен-
ской областях. В Челябинской обл. занятые 
им площади составляют около 10 тыс. га. В 
Сибири отмечен на Алтае, в Томской, Ом-
ской, Новосибирской, Иркутской областях; 
на Дальнем Востоке – на Сахалине, Камчат-
ке, в Приморском крае. Наблюдается его ин-
тенсивное распространение в Томской и Ир-
кутской областях [Эбель и др., 2018].

Биологические особенности. Борщевик 
Сосновского – стержнекорневой, травяни-
стый многолетник, с продолжительностью 
жизни до 12 лет, монокарпик, высотой 2–3.5 
м, периодом цветения 30–40 дней. После 
цветения и плодоношения погибает, размно-
жается семенами. Семена зимуют в почве на 
глубине до 5 см, сохраняют жизнеспособ-
ность до 5 и более лет. Семена осыпаются с 
растений в радиусе 4 м, распространяются 
ветром, водой до 2 км. Корневая система хо-
рошо развита, проникает в почву на глубину 
до 2–3 м, в ширину до 1.5 м. Влаголюбив, 
слабо засухоустойчив, предпочитает хоро-
шо развитые, аэрируемые, легко- и средне-
суглинистые, плодородные почвы, богатые 
азотом, с нейтральной и слабощелочной ре-
акцией, не выносит длительного затопления 
в весенний период, затенения в первый год 
жизни, бедных питательными веществами, 
маломощных, песчаных почв. Большая часть 

надземных органов растений борщевика, от-
личающихся высокой надземной биомассой, 
к осени отмирает и сравнительно быстро раз-
лагается, обогащая почву в его густых зарос-
лях питательными веществами. Внедрение H. 
sosnowskyi в экосистемы Севера способству-
ет сохранению и поддержанию почвенного 
плодородия за счёт ежегодного возврата с 
опадом значительных объёмов быстро мине-
рализуемого растительного материала (17.4 
т/га), в том числе органического углерода (7.4 
т/га), азота (208 кг/га) и зольных элементов 
(847 кг/га) [Лаптева и др., 2021].

Быстро распространяется в нарушенных 
местообитаниях вдоль дорог, по залежам, 
окраинам полей, на месте разрушенных, бро-
шенных и сельскохозяйственных построек, 
свалок, в запущенных населённых пунктах и 
вблизи них, в парках, садах, вдоль небольших 
речек. Автомобильные и грунтовые дороги 
– один из основных путей распространения 
борщевика. Почти не встречается в сосновых 
лесах на бедных песчаных маломощных по-
чвах [Ламан и др., 2009]. С 01 января 2015 г. 
борщевик Сосновского утратил статус сель-
скохозяйственной культуры, а в декабре 2015 
г. Министерством сельского хозяйства РФ 
внесён в «Отраслевой классификатор сорных 
растений» [2018], куда он входит, наряду с 
борщевиком сибирским, под кодами 5505 и 
5506.  

К наиболее важным условиям распростра-
нения инвазивного борщевика Сосновского 
в его вторичном ареале относятся сумма ак-
тивных температур, освещённость, режим 
увлажнения и богатство почвы. В северном 
направлении его распространение ограниче-
но суммой активных температур менее 800–
1000° с порогом 10 °С за период с 01 мая по 
31 августа [Далькэ и др., 2018]. Под снегом 
мощностью более 25 см борщевик выдержи-
вает морозы до −40… −50 °С. При отсутствии 
снега легко переносит понижение температу-
ры до −5… −7 °С. Способен к росту при тем-
пературах от 2 до 30 °С, скорость которого 
весной возрастает с увеличением темпера-
туры. Осенью наибольшая скорость запаса-
ния энергии борщевиком наблюдается при 
низких положительных температурах 2–5 
°С. Плохо переносит затенение в первый год 
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жизни. Сокращение безморозного периода и 
высокая частота осенних заморозков способ-
ствуют гибели растений борщевика. Обычно 
приурочен к открытым местообитаниям, за 
исключением болот. Требовательность к бо-
гатству почвы и режиму увлажнения огра-
ничивает его распространение в сосновых 
лесах. Сравнительно благоприятные условия 
для развития складываются в лиственных 
лесах и в лесотундре. В условиях потепле-
ния климата в тундровой зоне увеличение 
теплообеспеченности вегетационного перио-
да создаёт предпосылки для сдвига границы 
распространения борщевика Сосновского на 
север. 

Борщевики Ленинградской обл. В Ле-
нинградской обл. встречаются 4 вида бор-
щевика: сибирский (Heracleum sibiricum L.), 
обыкновенный (H. sphondylium L.), Соснов-
ского (H. sosnowskyi Manden.) и понтийский 
(H. ponticum (Lipsky) Schischk.). Появление и 
распространение борщевиков в Ленинград-
ской обл. было связано прежде всего с их 
изучением как кормовых растений. С 1951 г. 
борщевик стал объектом изучения Ботаниче-
ским институтом (БИН) РАН. В 1965–1979 гг. 
проводились исследования биологических и 
химических особенностей видов борщеви-
ка на базе научно-опытной станции БИНа 
«Отрадное» в Приозерском районе, где был 
получен сорт «Отрадный» на основе бор-
щевика понтийского. В 2018 г. этот вид бор-
щевика был выявлен в Приозерском районе 
специалистами ФГБНУ «Россельхозцентр» 
[Ткаченко, Жиглова, 2020]. В 1973–1986 гг. на 
Павловской опытной станции Всероссийско-
го института растениеводства Россельхозака-
демии, организованной в 30 км от Ленингра-
да, проводились исследования 116 образцов 
21 вида Heracleum, откуда произошёл выход 
растений с опытных полей в соседнюю до-
лину р. Поповки, где обнаружен борщевик 
обыкновенный. Последний опытный участок 
с борщевиком был запахан в 2000 г. Борщевик 
сибирский встречается в Выборгском районе 
в «Гладышевском» заказнике. В Ленинград-
ской обл. борщевик Сосновского культиви-
ровали с 1960-х гг. В качестве перспективной 
кормовой культуры на территории области 
его площади составляли более 1 тыс. га. В 

каждом районе имелось хозяйство, занима-
ющееся семеноводством борщевика Соснов-
ского, где он широко распространился и его 
численность возрастает. В настоящее время в 
Ленинградской обл. он обнаружен на площа-
ди более 100 тыс. га. 

Основные экологические факторы рас-
пространения борщевика Сосновского в 
Ленинградской обл. Ленинградская обл., рас-
положенная на северо-западе европейской 
части России, на территории Восточно-Ев-
ропейской равнины в условиях умеренного 
атлантико-континентального климата с из-
быточным увлажнением с годовым количе-
ством осадков 600–700 мм, главным образом, 
в подзонах средней и южной тайги, на юге в 
зоне смешанных лесов, благоприятных для 
развития и распространения борщевика Со-
сновского на всей территории области. Сред-
няя температура января −6… −10 °C, июля 
+16…+18 °C, высота снежного покрова от 
25–30 до 40–50 см, тёплый период с первой 
декады апреля до конца октября – начала но-
ября. Весенние заморозки вероятны до конца 
мая – первой декады июня, осенние – в пер-
вой декаде сентября. На распространённость 
борщевика в Ленинградской обл. наибольшее 
влияние оказывают условия рельефа местно-
сти, тип, мощность и богатство почвенного 
покрова, почвообразующие породы, степень 
их дренированности, сельскохозяйственное 
освоение, развитие болот, речной и транс-
портной сети, нарушенность естественного 
растительного покрова, плотность населе-
ния в сельской местности. Бóльшая часть 
территории области имеет хорошо развитую 
речную и транспортную сеть. Число рек и 
ручьёв более 25 тыс. Общая протяжённость 
рек Ленинградской обл. около 50 тыс. км, на 
её территории проложено около 22.5 тыс. км 
автомобильных дорог, связывающих густой 
сетью большое количество населённых пун-
ктов. Болота в этой области составляют около 
9.9% её территории. Бóльшую часть области 
занимают низменности (Приозерская, При-
ладожская, Приморская, Плюсская, Лужская, 
Волховская, Свирская, Тихвинская) в основ-
ном на берегах Финского залива и Ладожского 
озера, в долинах крупных рек; Лемболовская, 
Ижорская, Лодейнопольская, Вепсовская, 
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Рис. 1. Фрагменты карт рельефа, почв (1, 4 – Ижорская возвышенность), растительности (2 – Кингисеппский 
район, 3 – Волосовский, Гатчинский районы), муниципальных районов (5–8), с указанием поселений (в скобках) 
и площадей (га), занятых в них зарослями борщевика Сосновского, его распределения по спутниковым снимкам 
[Григорьев и др., 2020] в отдельных поселениях (9–12): 5 – Кингисеппский район, поселения: Ивангородское (1), 
Кингисеппское (2 городские; Большелуцкое (3), Вистинское (4), Котельское (5), Кузёмкинское (6), Нежновское (7), 
Опольевское (8), Пустомержское (9), Усть-Лужское (10), Фалилеевское (11) сельские; 6 – Ломоносовский район, 
поселения: Аннинское (1), Большеижорское (2), Виллозское (3), Лебяженское (4) городские; Горбунковское (5), 
Гостилицкое (6), Кипенское (7), Копорское (8), Лаголовское (9), Лопухинское (10), Низинское (11), Оржицкое (12), 
Пениковское (13), Ропшинское (14), Русско-Высоцкое (15) сельские ; 7 – Волосовский район, поселения: Волосов-
ское городское (1); Бегуницкое (2), Большеврудское (3), Калитинское (4), Клопицкое (5), Рабитицкое (6), Сабское 
(7) сельские; 6 – Приморское, 7 – Мельниковское, 8 – Гатчинский район, поселения: Вырицкое (1), Гатчинское (2), 
Дружногорское (3), Коммунарское (4), Сиверское (5), Таицкое (6) городские; Большеколпанское (7), Веревское (8), 
Войсковицкое (9), Елизаветинское (10), Кобринское (11), Новосветское (12), Пудомягское (13), Пудостьское (14), 
Рождественское (15), Сусанинское (16), Сяськелевское (17) сельские поселения (условные обозначения см. рис. 1а).
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Лужская возвышенности с высшими точками 
176–304 м над ур. м.

Оптимальные условия для развития бор-
щевика Сосновского складываются на Ижор-
ской возвышенности высотой до 176 м над 
ур. м., шириной около 100 км и длиной 90 км 
с набольшей площадью в Волосовском райо-
не. На севере заходит также в южную часть 
Ломоносовского, на востоке – на северо-за-
пад Гатчинского, на западе – в восточную 
часть Кингисеппского районов, где площадь, 
занятая зарослями борщевика, занимает в от-
дельных поселениях до 630–760 га (рис. 1). 
Рельеф возвышенности холмисто-моренный, 
карстовый, местами с сохранившимися ко-
ренными смешанными широколиственно-е-
ловыми и южнотаёжными сосновыми лесами. 
Почвы дерново-карбонатные, сравнительно 
мощные, плодородные на песчано-глинистых 
и известняковых подстилающих отложени-
ях, хорошо дренируются, что способствует 
хорошему укоренению и развитию корневой 
системы борщевика на глубину до 2 м, в ши-
рину до 1.5 м. Бóльшую часть Кингисеппско-
го района занимают дерново-подзолистые и 
подзолистые почвы. Дерново-карбонатные 
почвы распространены в его восточной ча-

Рис. 1а. Условные обозначения для рисунков 1–5.

сти, расположены на Ижорской возвышенно-
сти. На Ижорской возвышенности мало рек, 
озёр, сухая поверхность. Для неё характерны 
почти сплошное сельскохозяйственное ос-
воение с вспаханными полями, заросли бор-
щевика расположены по окраинам полей, по 
залежам, долинам рек, вдоль дорог, вблизи 
посёлков, по окраинам городов, в заброшен-
ных парках. В Волосовском, Гатчинском, 
Ломоносовском и Кингисеппском райо-
нах проходят, соответственно, 40, 52, 29 и 42 
автодороги, протекают – 18, 17, 12 и 19 рек. 
Посевные площади сельскохозяйственных 
культур в этих районах наибольшие в Ленин-
градской обл. и составляют, соответственно, 
13.2, 12.0, 6.9 и 6.8% территории районов 
[Посевные площади…, 2018] (табл. 1). За-
болоченные территории составляют в Кин-
гисеппском и Гатчинком районах 13–14%, 
в Ломоносовском и Волосовском – 7–9%. 
Площади, занимаемые зарослями борщеви-
ка, в среднем наибольшие в Ломоносовском 
районе (около 0.80%), в Кингисеппском рай-
оне они составляют 0.47%, в Волосовском и 
Гатчинском районах – около 0.55%. Наиболь-
шие относительные площади его зарослей 
отмечены в сельских поселениях в восточной 
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Таблица 1. Площади муниципальных районов, плотность населения, количество поселений и населённых пунктов, 
заболоченные земли, посевные и занятые борщевиком Сосновского площади в Ленинградской обл.

Муниципальные 
районы

Пло-
щадь 

района, 
кв. км*

Плот-
ность 

населе-
ния, чел./

км2*

Количество 
населённых 

пунктов*

Количество 
поселений Площадь, 

занятая 
борщеви-

ком, %

Заболо-
ченных 
земель, 

%

Посевные 
площади 

сельскохо-
зяйственных 
культур, % **

общее
с бор-
щеви-

ком
Выборгский 7546 26.1 181 12 10 0.02 3.4 1.6
Приозерский 3597 16.0 103 14 11 0.007 2.4 4.8
Всеволожский 2945 176.4 154 19 17 0.28 9.5 3.5
Кингисеппский 2907 29.2 190 11 11 0.47 13.9 6.8
Сланцевский 2191 21.0 156 7 4 1.29 13.9 3.2
Ломоносовский 1919 41.2 144 15 12 0.80 7.4 6.9
Кировский 2590 42.3 100 11 5 0.52 28.5 1.8
Волосовский 2681 18.8 201 7 7 0.56 8.8 13.2
Гатчинский 2892 91.3 240 17 17 0.54 13.1 12.0
Тосненский 3656 37.2 115 13 12 0.35 13.7 4.5
Лужский 6006 12.8 348 14 12 0.12 17.5 4.1
Волховский 5125 15.8 280 15 11 0.22 24.3 2.8
Киришский 3045 20.0 77 6 6 0.11 14.0 3.2
Тихвинский 7018 9.6 198 9 9 0.08 20.8 1.0
Бокситогорский 7202 7.2 261 7 3 0.09 20.8 0.13
Лодейнопольский 4911 5.7 122 5 5 0.10 8.2 0.9
Подпорожский 7706 3.4 72 5 3 0.013 4.5 0.05

Примечание: * [Wikipedia…, 2023], ** [Посевные площади…, 2018].

части Ломоносовского района в Ропшинском 
поселении (8.1%), в центральной и восточной 
частях Кингисеппского района в Большелуц-
ком (0.75%:) и Фалилеевскм (5.7%), на запа-
де Волосовского района в Большеврудском 
(1.4%), на северо-западе Гатчинского района 
в Войсковицком (10.9%) и Елизаветинском 
(4.0%) поселениях, где они составляют по 
300–700 га (рис. 1).

Сланцевский район расположен в меж-
дуречье Нарвы и Луги, рельеф в основном 
низменный, с болотами вблизи Нарвского 
водохранилища, в долине р. Плюсса, на юге 
– равнинно-моренный. В районе 7 поселений 
со 156 посёлками. В растительном покрове 
преобладают вторичные осиново-берёзовые 
леса на дерново-подзолистых почвах. По 
территории района проходят 41 автодорога, 
протекают 21 река, наиболее крупные сре-
ди них Нарва, Луга, Плюсса. Заболоченные 
земли преимущественно на севере и севе-
ро-востоке, сельскохозяйственные земли – в 
южной половине района, среди них посевных 
площадей около 7079 га (3.2%). В этом рай-

оне заросли борщевика распространены пре-
имущественно вблизи деревень и посёлков 
Загривского сельского поселения (правобе-
режье Нарвы) и на юге в Новосельском сель-
ском поселении, вокруг озера Долгое (Избо-
рье и др.), на заброшенных пашнях, залежах, 
пустырях вблизи посёлков, автодорог, где эти 
заросли в поселениях занимают по 350–1300 
га их территории (рис. 2). Заросли борщевика 
занимают в среднем 1.3% площади района. 
Их наибольшие относительные площади рас-
положены на западе и юге района в Загрив-
ском и Новосельском сельских поселениях 
(по 4.6%).

Рельеф Лужского района равнинный. 
По его территории протекают около 49 рек, 
главные из них Луга и её притоки Оредеж, 
Саба, Ящера; проходят 36 автодорог. Значи-
тельная часть района (17.5%) заболочена. В 
районе 13–14 поселений (одно из них было 
объединено с Оредежским поселением), 
включающих 348 населённых пунктов. За-
падная часть района занята сосняками, се-
верная – вторичными осиново-берёзовыми 
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Рис. 2. Фрагменты карт растительности (1 – Сланцевский,  2 – Лужский, 3 – Тосненский, 4 – Кировский районы), 
муниципальных районов (5–8), с указанием поселений (в скобках) и площадей (га), занятых в них зарослями бор-
щевика Сосновского, его распределения по спутниковым снимкам [Григорьев и др., 2020] в отдельных поселениях 
(9–12): 5 – Сланцевский район, поселения: Сланцевское городское (1); Выскатское (2), Гостицкое (3), Загрив-
ское (4), Новосельское (5), Старопольское (6), Черновское (7) сельские; 6 – Лужский район, поселения: Лужское 
(1), Толмачёвское (2) городские; Володарское (3), Волошовское (4), Дзержинское (5), Заклинское (6), Мшинское 
(7), Оредежское (8), Осьминское (9), Ретюнское (10), Серебрянское (11), Скребловское (12), Торковичское (13), 
Ям-Тёсовское (14) сельские; 7 – Тосненский район, поселения: Красноборское (1), Любанское (2), Никольское 
(3), Рябовское (4), Тосненское (5), Ульяновское (6), Фёдоровское (7), Форносовское (8) городские; Лисинское (9), 
Нурминское (10), Тельмановское (11), Трубникоборское (12), Шапкинское (13) сельские; 8 – Кировский район, 
поселения: Кировское (1),  Мгинское (2), Назиевское (3), Отрадненское (4), Павловское (5), Приладожское (6), 
Синявинское (7), Шлиссельбургское (8) городские; Путиловское  (9), Суховское (10), Шумское (11) сельские по-
селения (условные обозначения см. рис. 1а).

лесами, а юг и восток – сельскохозяйствен-
ными землями с посевными площадями око-
ло 24 600 га (4.1%) на дерново-подзолистых 
и дерново-карбонатных почвах, где борщевик 

Сосновского усиливает свои позиции в Оре-
дежском, Заклинском, Дзержинском сельских 
поселениях. Площади, занятые зарослями 
борщевика, составляют в них по 90–150 га в 
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долинах притоков рек Луга, Оредеж, вблизи 
посёлков (Волошово, Оредеж, Почап и др.), 
на залежах, по окраинам полей, вокруг не-
больших озёр, вдоль автомобильных дорог. 
Заросли занимают в среднем 0.12% площади 
района. Их наибольшие относительные пло-
щади расположены на западе и юге района в 
Оредежском и Дзержинском сельских посе-
лениях (по 4.6%) (рис. 2).

Рельеф Тосненского района равнинный, 
местами с возвышениями до 85–90 м над ур. 
м., вторичными осиново-берёзовыми лесами 
и сосняками, заболоченностью около 14%, 
преобладанием торфяно-болотных, подзо-
листых и дерново-подзолистых почв, посев-
ными площадями около 16 500 га (4.5%). 
Плотность населения сравнительно высокая 
(около 37 чел./км2), автодорог 38, поселений 
13, рек 21, наиболее крупная из них Тос-
на. Борщевик Сосновского распространён в 
большинстве поселений района. Его заросли 
занимают в среднем 0.35% площади района. 
Их наибольшие относительные площади (по 
100–640 га) расположены на северо-западе 
района в Фёдоровском (12.1%) и Форносов-
ском (0.8%) городских поселениях по окра-
инам городов, посевов, вблизи посёлков, на 
залежах, по долинам рек (Тигода и др.), вдоль 
дорог (рис. 2).

Кировский район расположен в цен-
тральной части Ленинградской обл., примы-
кает к юго-западному побережью Ладожско-
го озера, отличается сравнительно высокой 
плотностью населения (около 42 чел./км2), по 
его территории проходят 37 автодорог, проте-
кают 19 рек. В районе 11 поселений, вклю-
чающих 100 населённых пунктов. Рельеф 
преимущественно равнинный, в раститель-
ном покрове преобладают сосняки и осино-
во-берёзовые леса, в юго-восточной и южной 
частях этого района обычны болота, заболо-
ченность земель составляет 28.5%, посевные 
площади около 1.8%. Борщевик Сосновского 
распространён практически во всех поселе-
ниях, где занимает в среднем 0.52% террито-
рии района по долинам рек, вдоль автодорог, 
на залежах, окраинах полей, вблизи населён-
ных пунктов, Наибольшие площади заняты 
его зарослями в восточной части района в 
Шумском сельском поселении (около 1250 га, 

или 3.2%). На востоке к Кировскому району 
примыкает Волховский, на юго-востоке – Ки-
ришский районы области.

Волховский район расположен в цен-
тральной части Ленинградской обл. между 
Кировским районом на западе и Лодейно-
польским на северо-востоке. Плотность на-
селения около 16 чел./км2. Рельеф района 
преимущественно равнинный, в северной 
части холмистый. В растительном покрове 
преобладают вторичные осиново-берёзовые 
леса и сосняки, около 24% его территории за-
болочены, в почвенном покрове наибольшие 
площади занимают торфяно-болотные и под-
золистые почвы, менее распространены дер-
ново-подзолистые и дерново-карбонатные. 
Сельскохозяйственные земли расположены в 
основном в северной и западной части, а так-
же по долинам рек, среди них посевные пло-
щади составляют около 14 400 га (2.8%). По 
территории района проходят 44 автодороги, 
протекают 37 рек, наиболее крупные среди 
них Волхов и Сясь. Борщевик Сосновского 
распространился на большей части района 
вдоль автодорог, рек, по сельскохозяйствен-
ным землям, вблизи посёлков, городов, за-
нимает около 0.2–0.3% территории района. 
Наибольшие площади его зарослей отмечены 
вдоль Волхова в Староладожском (2.19%), 
Кисельнинском (0.46%), а также в Хвалов-
ском (0.25%) сельских поселениях (рис. 3).

Киришский район расположен южнее 
Волховского района в бассейне р. Волхов и 
её притока Пчёвжи. Плотность его населе-
ния около 20 чел./км2. Рельеф района рав-
нинный, с высотами до 50 м. По территории 
района проходят 14 автодорог, протекают 32 
реки. Более 60% территории района занима-
ют осиново-берёзовые леса и сосняки, около 
14% – болота, в основном в северной части 
района. В южной части района преобладают 
подзолистые, дерново-подзолистые почвы, 
в северной – торфяно-болотные. На сель-
скохозяйственные земли приходится около 
16% территории преимущественно в южной 
части района, в долинах Волхова и Пчёвжи, 
посевные площади составляют 3.2%. Заросли 
борщевика Сосновского занимают наиболь-
шие площади вдоль Волхова и его притоков, 
дорог, на залежах, по окраинам посевов, по-
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Рис. 3. Фрагменты карт растительности (1 – Волховский, 2 – Тихвинский, 3 – Киришский, 4 – Бокситогорский 
районы), муниципальных районов (5–8), с указанием поселений (в скобках) и площадей (га), занятых в них 
зарослями борщевика Сосновского, его распределения по спутниковым снимкам [Григорьев и др., 2020] в от-
дельных поселениях (9–12): 5 – Волховский район, поселения: Пашское (1), Кисельнинское (2), Бережковское 
(3), Хваловское (5), Вындиновское (9), Староладожское (6), Усадьбищенское (10), Колчановское (11) сельские; 
Волховское городское (4); 6 – Тихвинский район, поселения Тихвинское городское (1), Борское (2), Ганьковское 
(3), Горское (4), Коськовское (5), Мелегежское (6), Пашозерское (7), Цвылёвское (8), Шугозёрское (9) сельские; 
7 – Киришский район, Глажевское (1), Пчевское (2), Грузинское (4), Кусинское (6) сельские; Киришское (3), 
Будогощское (5) городские; 8 – Бокситогорский район, поселения: Бокситогорское (1), Ефимовское (Ефимовское 
– центр, Радогощинское – север, Климовское – юг) (2), Пикалевское (3) городские;  Большедворское (4), Борское 
(5), Лидское (Заборское – север, Подборское – юг) (6), Самойловское (Анисимовское – юг) (7) сельские поселения 
(условные обозначения см. рис. 1а).

сёлков в среднем 0.11% территории района, 
особенно в Глажевском сельском поселении 
(0.69%) (рис. 3).

Тихвинский район расположен на вос-
токе области севернее Бокситогорского 
района. Включает 9 в основном сельских 
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поселений с 198 населёнными пунктами с 
плотностью населения 9.6 чел./км2, 53 авто-
дорогами и 39 реками, наиболее крупные из 
них Сясь и Паша. Юго-западная часть рай-
она расположена в Тихвинской низменно-
сти, его восточная часть захватывает окра-
ины Тихвинской гряды (до 100–170 м над 
ур. м.), а северо-восточная – Вепсовской 
возвышенности (до 200–240 м над ур. м.). 
Заболоченность территории района около 
21%. Лесистость района около 70% с преоб-
ладанием сосновых, осиново-берёзовых, на 
северо-востоке еловых лесов. Сельскохозяй-
ственные земли расположены в основном в 
долинах рек, где посевные площади состав-
ляют около 7 тыс. га (1%) в основном на 
подзолистых почвах. Борщевик Сосновского 
распространён практически во всех поселе-
ниях района, его заросли занимают в сред-
нем 0.08% территории района, с преобла-
данием в Шугозёрском сельском поселении 
на востоке (0.26%) в долине реки Паша, по 
залежам, окраинам посевов, посёлков, вдоль 
дорог, вокруг Шугозера (рис. 3).

Бокситогорский район расположен в 
юго-восточной части области и имеет сход-
ные природные условия с Тихвинским рай-
оном. Включает 3 городских и 4 сельских 
поселения с 261 населенными пунктами со 
средней плотностью населения 7.2 чел./км2, 
29 автодорогами и 39 реками, основные сре-
ди них Воложба, Тихвинка, Чагода, Лидь, 
Колль – притоки более крупных рек. Основ-
ная часть района расположена на Тихвинской 
гряде (150–250 м над ур. м.) и в западной 
части Тихвинской низменности. Заболочен-
ность территории района около 21%. В рай-
оне преобладают берёзово-осиновые, на его 
востоке – сосновые, а на севере – еловые леса. 
Почвы дерново-подзолистые, подзолистые, 
торфяно-болотные. Сельскохозяйственных 
земель мало, в основном в долине р. Чагода, 
посевных площадей среди них около 950 га 
(0.13%). В заболоченных поселениях на вос-
токе и в Климовском поселении на юге рай-
она борщевик Сосновского практически от-
сутствует, его заросли занимают наибольшие 
площади на севере Самойловского сельского 
поселения (около 350 га, или 0.83%) вдоль 
дорог, рек, по залежам, окраинам полей, по-

сёлков. В среднем его заросли занимают око-
ло 0.09% территории района (рис. 3).

Лодейнопольский район расположен в 
северо-восточной части Ленинградской обл., 
включает 2 городских и 3 сельских поселе-
ния с 123 населёнными пунктами со средней 
плотностью населения 5.7 чел./км2, 12 авто-
дорогами и 41 рекой, наиболее крупные из 
них – Свирь, Оять, Паша. Рельеф района рав-
нинный (0–150 м над ур. м.) с Приладожской 
низменностью на западе, Свирской низмен-
ностью в центральной, и Лодейнопольской 
возвышенностью в восточной части района. 
В западной части района преобладают со-
сновые, в центральной и восточной частях 
– вторичные осиново-берёзовые и коренные 
еловые леса на подзолистых почвах. Забо-
лоченность территории района около 8.2%. 
Сельскохозяйственные земли распростране-
ны в основном по долинам Ояти и Свири, 
посевных площадей около 4500 га (0.9%). 
Борщевик Сосновского распространён в 
большинстве поселений. Его заросли занима-
ют в среднем около 0.10% территории райо-
на, преимущественно в Алёховщинском сель-
ском поселении (0.16%) вдоль дорог, вблизи 
населённых пунктов, пустырей, по окраинам 
полей, в долинах рек (рис. 4).

Подпорожский район расположен вос-
точнее Лодейнопольского, включает 4 город-
ских и одно сельское поселения с 72 населён-
ными пунктами со средней плотностью 3.4 
чел./км2 с 22 автодорогами и 70 реками, наи-
более крупные среди них Свирь (на севере) и 
Оять (на юге). Северная часть района занята 
Свирской низменностью, центральная – Ло-
дейпопольской и южная – Вепсовской возвы-
шенностями. Болота (4.5%) распространены 
преимущественно на северо-востоке района 
в верхнем течении Свири. В растительном 
покрове преобладают коренные еловые и вто-
ричные осиново-берёзовые леса, меньшие 
территории занимают сосняки. Сельскохо-
зяйственные земли в долинах преимуще-
ственно Ояти и Свири. Посевные площади 
занимают всего около 395 га (0.05%). Почвы 
подзолистые, дерново-подзолистые, на севе-
ро-востоке – торфяно-болотные. Борщевик 
Сосновского в южной половине в Винницком 
сельском поселении, а также в заболоченном 
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Рис.4. Фрагменты карт растительности (1 – Лодейнопольский, 2 – Подпорожский районы), муниципальных районов 
(3, 4), с указанием поселений (в скобках) и площадей (га), занятых в них зарослями борщевика Сосновского, его 
распределения по спутниковым снимкам [Григорьев и др., 2020] в отдельных поселениях (5, 6): 3 – Лодейнополь-
ский район, поселения: Лодейнопольское (1), Свирьстройское городские (2); Алёховщинское (3), Доможировское 
(4), Янетское сельские (5); 4 – Подпорожский район, поселения: Важинское (1), Вознесенское (2); Никольское (3) 
городские; Винницкое (4) сельское, Подпорожское (5) городское  поселения (условные обозначения см. рис. 1а).

Вознесенском поселении практически отсут-
ствует, распространён преимущественно в 
северо-западной части района в Важинском, 
Подпорожском и Никольском поселениях, где 
его заросли занимают от 20 до 45 га по за-
лежам, сельскохозяйственным землям, окра-
инам посевов в долине р. Свирь, по окраинам 
Никольского, в посёлках вблизи небольших 
озёр, вдоль дорог (рис. 4).

Большая часть Всеволжского, Выборгско-
го и Приозерского районов Ленинградской 
обл. расположена на Карельском перешейке 
между Финским заливом Балтийского моря 
и Ладожским озером, на стыке Балтийского 
кристаллического щита по линии Приморск 
– Приозерск и Русской равнины преимуще-
ственно в подзоне средней тайги (рис. 5).

Всеволожский район расположен в юж-
ной части Карельского перешейка к северу 
от Невы, Санкт-Петербурга и Кировского 
района. Рельеф в восточной и южной части 
района равнинный, на его западе и северо-за-
паде, занимаемым Лемболовской возвышен-
ностью, – холмистый, холмисто-грядовый по 

восточной периферии (до 170–180 м над ур. 
м.). Около 60% территории района занима-
ют леса, в его восточной пониженной части 
преобладают долгомошные и сфагновые за-
болоченные сосняки, верховые и переходные 
болота (8.8%). В западной и северной поло-
вине района распространены более сухие зе-
леномошно-лишайниковые сосняки и еловые 
леса. В юго-западной половине территории 
района доминируют вторичные осиново-бе-
рёзовые леса и сельскохозяйственные земли 
с болотными участками. Почвы района пес-
чаные и супесчаные, подзолистые, болотные 
и торфяные. Посевные площади занимают 
около 10 250 га (3.5%). Всеволожский рай-
он отличается наибольшей в Ленинградской 
обл. средней плотностью населения, в нём 19 
поселений, 154 населённых пункта, проходят 
49 автодорог и протекают 34 реки, наиболее 
крупные из них Авлога и приток Невы Охта. 
Борщевик Сосновского распространён в 
большинстве поселений района. Его заросли 
занимают в среднем около 0.28% территории 
района, с максимумом в его юго-западной ча-
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Рис. 5. Фрагменты карт растительности (1 – Выборгский и Приозерский, 2 – Всеволжский районы), муниципальных 
районов (3–5), с указанием поселений (в скобках) и площадей (га), занятых в них зарослями борщевика Соснов-
ского, его распределения по спутниковым снимкам [Григорьев и др., 2020] в отдельных поселениях (6–8): 3 – Вы-
боргский район, поселения: Выборгское (1),  Высоцкое  (2),  Каменногорское (3), Приморское (4), Рощинское (5), 
Светогорское (6), Советское (7) городские; Гончаровское (8), Красносельское (9), Первомайское (10), Полянское 
(11), Селезнёвское (12) сельские; 4 – Приозерский район, поселения: Кузнечнинское (1), Приозерское (2) город-
ские; Громовское (3), Запорожское (4), Красноозерное (5), Ларионовское (6), Мельниковское (7), Мичуринское (8), 
Петровское (9), Плодовское (10), Раздольевское (11), Ромашкинское (12), Севастьяновское (13), Сосновское (14) 
сельские; 5 – Всеволжский район, поселения: Всеволожское (1), Дубровское (2), Заневское (3), Кузьмоловское (4), 
Морозовское (5), Муринское (6), Рахьинское (7), Свердловское (8), Сертоловское (9), Токсовское (10) городские; 
Агалатовское (11), Бугровское (12), Колтушское (13), Куйвозовское (14), Лесколовское (15), Новодевяткинское 
(16), Романовское (17), Щегловское (18), Юкковское (19) сельские поселения (условные обозначения см. рис. 1а)..

сти преимущественно в Заневском городском 
(5.6%) и Колтушском сельском (4.3%) посе-
лениях, откуда он распространяется по окра-
инам Санкт-Петербурга, вдоль дорог, вблизи 
населённых пунктов, пустырей, по окраинам 

полей, в долинах рек. Значительные площади 
борщевик занимает в долине р. Оккервиль, в 
окрестностях Новосергиевки, Разметелево.

Выборгский район занимает северо-за-
падную равнинную половину Карельского 
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перешейка на территории Выборгской низ-
менности Балтийского щита с залегающими 
близко к поверхности каменистыми порода-
ми, покрытыми озёрными и озёрно-аллю-
виальными отложениями. В растительном 
покрове преобладают зеленомошно-лишай-
никовые сосняки, на юге и северо-западе 
района распространены также еловые леса. 
Повсеместно преобладают подзолистые по-
чвы, бедные перегноем, с повышенной кис-
лотностью на песках и супесях. Заболочен-
ных земель около 3.4%, посевные площади 
занимают около 11 900 га (1.6%) территории 
района. В Выборгском районе 12 поселений, 
около 180 населённых пунктов, проходят 72 
автодороги, протекают 62 реки, наиболее 
крупная из них Вуокса, множество озёр. Бор-
щевик Сосновского распространён в боль-
шинстве поселений района вдоль дорог, по 
окраинам посёлков, посевов, на залежных 
землях, вблизи небольших озёр. Его заросли 
занимают около 0.02% территории района, с 
относительным максимумом в Приморском и 
Советском городских поселениях (по 0.05%) 
на западе и в Первомайском сельском поселе-
нии (0.04%) на юге района (рис. 5). В целом, 
условия распространения вида в Выборгском 
районе сравнительно неблагоприятные в свя-
зи с бедностью, малой мощностью и повы-
шенной кислотностью почв на каменистых 
субстратах.

Приозерский район расположен в се-
веро-восточной половине Карельского пе-
решейка с Вуоксинской низменностью Бал-
тийского щита, на севере района с выходами 
гранито-гнейсовых кристаллических пород 
на дневную поверхность. Южная часть райо-
на со сравнительно выровненным рельефом. 
В растительном покрове преобладают зеле-
номошно-лишайниковые сосняки на бедных 
маломощных песчаных и супесчаных подзо-
листых почвах. Заболоченных земель около 
2.4%, посевные площади занимают около 
17 200 га (4.8%) территории района, что за-
метно больше, чем в Выборгском районе. В 
Приозерском районе 14 поселений, 103 на-
селённых пункта, проходят 33 автодороги, 
протекают 28 рек, главная из которых – Ву-
окса с притоками, около 50 озёр. Борщевик 
Сосновского распространён в 78% поселений 

Приозерского района, но занимаемая им пло-
щадь наименьшая (0.007%), по сравнению 
со всеми другими районами Ленинградской 
обл., распространен на залежных землях, по 
окраинам полей, вблизи посёлков. 

В целом для Ленинградской обл. харак-
терна неоднородность климатических и фи-
зико-географических условий. Значитель-
ная вытянутость территории в широтном 
направлении и близость Атлантики создают 
различия термических условий западных и 
восточных районов области. Западные рай-
оны, в большей степени подверженные вли-
янию Атлантики, теплее восточных и севе-
ро-восточных.  В западной части области с 
наибольшей суммой осадков и повышенным 
гидротермическим коэффициентом (ГТК) за 
период вегетации расположены Волосовский, 
частично Ломоносовский, Кингисеппский и 
Гатчинский муниципальные районы; в наи-
более тёплой юго-западной части – Сланцев-
ский, Лужский, частично Кингисеппский и 
Гатчинский районы; в северо-западной части 
– Карельский перешеек (Выборгский, Прио-
зерский, большая часть Всеволожского рай-
она). Центральную, умеренно-тёплую часть 
области занимают Волховский, Киришский, 
Кировский, частично Лодейнопольский, 
Тихвинский и Тосненский районы. Наиболее 
низкие ресурсы тепла наблюдаются на севе-
ро-востоке и востоке области (Бокситогор-
ский, частично Лодейнопольский и Тихвин-
ский районы, а также наиболее холодный 
северо-восточный Подпорожский район). В 
среднем, в настоящее время гидротермиче-
ские и экологические условия способствова-
ли распространению борщевика Сосновского 
во всех районах области, наиболее благопри-
ятные условия для его развития и распростра-
нения наблюдаются в западной и юго-запад-
ной части области, а наименее – в восточной 
и северо-западной – на Карельском перешей-
ке (табл. 1, рис. 6).

Обсуждение
В 1970–1980-е гг. семена борщевика Со-

сновского в большом количестве рассыла-
ли по 78 регионам СССР, а также в Польшу, 
ГДР, Чехословакию, Венгрию и Болгарию для 
введения его в кормовую культуру, откуда он 
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Рис. 6. Площадь, занимаемая зарослями борщевика Сосновского (%), в муниципальных районах Ленинградской 
области в 2022 г.

широко распространился как инвазионный 
вид [Ткаченко, Краснов, 2018] в качестве ру-
дерального сорного компонента с высокой 
конкурентной способностью по отношению к 
культурным растениям и естественной расти-
тельности в нарушенных местообитаниях на 
значительной части не занятых лесом откры-
тых пространств в России, Беларуси и приле-
жащих территорий. В России к 2015 г. борще-
вик Сосновского самопроизвольно широко 
распространился в Северо-Западном, Цен-
тральном, Приволжском, Уральском феде-
ральных округах, на юге Сибирского округа, 
в Приморском крае, на Камчатке, Сахалине. 
В декабре 2015 г. Министерством сельско-
го хозяйства РФ борщевик Сосновского был 
внесён в «Отраслевой классификатор сорных 
растений». 

Высокая семенная продуктивность одного 
генеративного растения борщевика Соснов-
ского (от 20 до 70 и 100 тыс. мерикарпиев); 
развитие на мерикарпиях выростов, повы-
шающих их летучесть и распространение 

ветром; их разнокачественность, способству-
ющая сохранению в почве и прорастанию в 
течение 10–12 лет [Сацыперова, 1984; Тка-
ченко, 2015], засорению полей и территорий 
вдоль трасс и дорог, распространению в се-
верных регионах с неблагоприятными темпе-
ратурами в зимний период в отдельные годы. 

Борщевик Сосновского отличается высо-
кой экологической пластичностью. В есте-
ственных условиях в благоприятных место-
обитаниях в его популяциях преобладают 
двулетние растения, около 98% которых – 
монокарпики, цветут и плодоносят один раз 
на второй год жизни и отмирают. Однако, в 
ценопопуляциях сохраняются 1–2% особей 
поликарпиков, которые могут цвести не один 
раз. В малоблагоприятных и неблагоприят-
ных условиях при недостаточном количестве 
питательных веществ, света, при наличии 
засух, регулярного скашивания или уничто-
жения растений, их развитие задерживается 
до 10–12 лет в связи с медленным накопле-
нием питательных веществ [Садовникова и 
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др., 2018]. В процессе натурализации во вто-
ричном ареале борщевик формирует монодо-
минантные заросли; его высокая конкуренто-
способность к травянистым видам природной 
флоры обеспечивается за счёт формирования 
сомкнутого полога листьев с высокой эффек-
тивностью использования ресурсов среды: 
света, воды, азота. Наряду с высокой семен-
ной продуктивностью, инвазивность борще-
вика Сосновского обусловлена также спо-
собностью переносить высокие температуры 
летом и низкие – в зимнее время. Распростра-
нение вида ограничивается его сравнительно 
высокими требованиями к условиям почвен-
ного питания. В климатически благоприятной 
зоне он занимает территории, приуроченные 
к землям сельскохозяйственного назначения, 
обочинам дорог и территориям населённых 
пунктов. 

В таежной зоне европейской части России, 
включая Ленинградскую обл., места распро-
странения борщевика Сосновского приуроче-
ны, прежде всего, к открытым нарушенным 
местообитаниям, за исключением болот. Рас-
тение не выдерживает конкуренции с темно-
хвойными породами за свет [Сандрозд, Мо-
тыль, 2008]. Требовательность к богатству 
почв и определённому режиму увлажнения 
ограничивает его проникновение на терри-
тории, занятые сосновыми лесами. Эти тер-
ритории недоступны для внедрения данного 
вида. В зоне, климатически благоприятной 
для произрастания борщевика Сосновского, 
он занимает земли сельскохозяйственного 
назначения, обочины дорог, территории на-
селённых пунктов [Далькэ и др., 2018]. H. 
sosnowskyi влаголюбив, предпочитает плодо-
родные легко- и среднесуглинистые, супесча-
ные почвы, плохо растёт на бедных, кислых 
и неплодородных маломощных почвах на ка-
менистых субстратах, на которых имеет зна-
чительно меньшие размеры или отсутствует 
[Сандина 1958, 1959].

Наиболее благоприятные гидротермиче-
ские, орографические, гидрологические, поч-
венные и экологические условия для развития 
и распространения борщевика Сосновского 
наблюдаются в западных, развитых в сель-
скохозяйственном отношении районах (Слан-
цевский, Кингисеппский, Ломоносовский, 

Волосовский, Гатчинский) Ленинградской 
обл., где наибольшими темпами увеличивает-
ся площадь, занимаемая его зарослями. К ним 
относятся прежде всего, дерново-карбонат-
ные и дерново-подзолистые хорошо развитые 
суглинистые почвы, значительные площади 
сельскохозяйственных земель (пашни, луга, 
кустарники), разреженность растительного 
покрова с преобладанием в нём кустарников 
и вторичных осиново-берёзовых лесов, срав-
нительно расчленённый холмистый рельеф, 
особенно на Ижорской возвышенности, за-
болоченными землями, занимающими менее 
14% территории. К югу, востоку и северу об-
ласти условия для развития и распростране-
ния данного вселенца заметно ухудшаются, 
что обусловлено прежде всего к югу и восто-
ку равнинно-низменным характером рельефа, 
его заболачиванием, распространением мало- 
и неблагоприятных для борщевика еловых и 
сосновых лесов, маломощных и бедных почв 
на каменистых субстратах, особенно к севе-
ру на Карельском перешейке и северо-восто-
ку в Подпорожском районе. Заболоченность 
земель в южном Лужском районе составляет 
около 18%, в восточных Волховском, Тихвин-
ском и Бокситогорском районах 21–24%. Не-
благоприятные для развития и распростране-
ния H. sosnowskyi сосновые леса преобладают 
в Выборгском и Приозерском районах, значи-
тельные площади они занимают в Лужском 
и Лодейнопольском районах, сосняки и ель-
ники – в Бокситогорском и малонаселённом 
Подпорожском, с минимальным распростра-
нением борщевика в Приозерском и Подпо-
рожском районах.

Выводы
1. В Ленинградской обл. встречаются 4 

вида борщевика: сибирский (Heracleum sibir-
icum), обыкновенный (H. sphondylium), Со-
сновского (H. sosnowskyi) и понтийский (H. 
ponticum). Среди них к инвазивным видам 
относится борщевик Сосновского, который 
культивировали в области с 1960-х гг. на пло-
щади более 1 тыс. га, где в настоящее время 
он обнаружен на площади более 100 тыс. га.

2. На распространённость борщевика Со-
сновского в Ленинградской обл. наибольшее 
влияние оказывают условия рельефа местно-
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сти, тип, мощность и богатство почвенного 
покрова, почвообразующие породы, степень 
их дренированности, сельскохозяйственное 
освоение, развитие болот, речной и транс-
портной сети, нарушенность естественного 
растительного покрова, плотность населения 
в сельской местности.

3. В настоящее время гидротермические и 
экологические условия способствовали рас-
пространению борщевика Сосновского во 
всех районах области, наиболее благоприят-
ные в её западной и юго-западной части на 
Ижорской возвышенности, в развитых в сель-
скохозяйственном отношении районах (Слан-
цевский, Кингисеппский, Ломоносовский, 
Волосовский, Гатчинский). 

4. К югу, востоку и северу области условия 
для развития и распространения борщевика 
Сосновского заметно ухудшаются, что обу-
словлено прежде всего к югу и востоку рав-
нинно-низменным характером рельефа, его 
заболачиванием, распространением малобла-
гоприятных и неблагоприятных для вселен-
ца еловых и сосновых лесов, маломощных и 
бедных почв на каменистых субстратах, осо-
бенно к северу на Карельском перешейке и 
северо-востоку в Подпорожском районе.
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DISTRIBUTION OF AN INVASIVE SPECIES OF HERACULUM 
SOSNOWSKYI MANDEN. (APIACEAE) IN THE LENINGRAD REGION

© 2023 Kaplin V.G.

All-Russian Scientific Research Institute of Plant Protection, 
Saint Petersburg – Pushkin, 196608, Russian Federation; 

e-mail: ctenolepisma@mail.ru

In the Leningrad Region, Heracleum sosnowskyi hogweed prefers well-developed fertile light and medium 
loamy sod-podzolic and sod-carbonate soils; it is practically absent in swamps and wetlands, in territories 
occupied by spruce forests, as well as pine forests with infertile low-power soils on sandy and rocky sub-
strates. The most favorable hydrothermal, orographic, hydrological, soil, and ecological conditions for the 
development and spread of Sosnovsky hogweed are observed in the western, agriculturally developed areas 
(Slantsevsky, Kingisepp, Lomonosov, Volosovsky, Gatchina) with dismembered hilly relief, cultivated fields, 
occupying 7–13% of their territory, fallow lands. To the south, east and north of the area the conditions 
for development and spreading of hogweed become markedly worse that is stipulated mainly to the south 
and east by flat-low character of relief, its waterlogging, the spread of spruce and pine forests that are little 
and unfavorable for hogweed, low-power and poor soils on rocky substrates, especially to the north on the 
Karelian Isthmus and in the Podporozhsky district in the northeast.

Keywords: giant hogweed, Eurasia, primary and secondary ranges, factors of spread and directions of 
invasion, invasive process, naturalization.
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PHYCITODES SUBCRETACELLA (RAGONOT) (LEPIDOPTERA: 
PYRALIDAE: PHYCITINAE) – НОВЫЙ ФИТОФАГ 

КАРАНТИННОГО ВИДА AMBROSIA ARTEMISIIFOLIA L. НА ЮГЕ 
ДАЛЬНЕГО ВОСТОКА РОССИИ
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В Приморском крае на амброзии полыннолистной (Asteraceae: Ambrosia artemisiifolia L.), являющей-
ся инвазивным натурализовавшимся видом, впервые обнаружен вид узкокрылых огнёвок Phycitodes 
subcretacella (Ragonot, 1901) (Lepidoptera: Pyralidae: Phycitinae), что расширяет спектр кормовых 
растений вида огнёвки и список фитофагов самого сорного растения. Приводятся новые данные по 
биологии Ph. subcretacella, и впервые даны фотографии гениталий обоих полов с указанием диагно-
стических признаков, позволяющих отличить вид от близких таксонов. Установлено, что гусеницы Ph. 
subcretacella повреждают верхушечные части стеблей, на которых расположены генеративные органы 
растения, что может способствовать значительному снижению репродуктивного потенциала амброзии.

Ключевые слова: Ambrosia artemisiifolia, Phycitodes subcretacella, Pyralidae, Phycitinae, новое 
кормовое растение, фитофаг, Приморский край.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-107-114

Введение
В настоящее время виды рода Ambrosia 

L. широко распространились на антропоген-
но нарушенных территориях и в агроценозах 
[Iamonico, 2023]. Среди наиболее агрессив-
ных из них можно отметить амброзию по-
лыннолистную (Ambrosia artemisiifolia L.), 
являющуюся карантинным видом во многих 
странах и входящим в Единый перечень ка-
рантинных объектов Евразийского экономи-
ческого союза [Единый перечень…, 2016]. 
Большой вред этого адвентивного растения, 
имеющего североамериканское происхожде-
ние, заключается не только в вытеснении и 
угнетении культурных растений посредством 
ухудшения условий их произрастания за счёт 
иссушения почвенного слоя, но и в снижении 
качества жизни людей, страдающих поллино-
зом. 

В Приморском крае это сорное растение 
широко распространено в посевах полевых 
культур, на пустырях, по обочинам дорог, в 
городах и сельских поселениях. Амброзия 

полыннолистная впервые была обнаружена в 
Спасском районе в 1963 г. [Недолужко, 1984; 
Нечаева, 1984]. Отмечены факты проникнове-
ния этого вида на особо охраняемые природ-
ные территории: в Ханкайском заповеднике 
вид регистрируется с 1972 г., в Уссурийском 
заповеднике – с 1988 г. [Федина, 1990].

В период с 1985 по 1987 г. в целях сниже-
ния численности этого сорняка и сезонного 
аллергена в Приморском крае специалиста-
ми по биологической борьбе было интро-
дуцировано 3 вида насекомых-фитофагов: 
Zygogramma suturalis (Fabricius) и Z. disrupta 
(Rogers) (Coleoptera, Chrysomelidae), и 
Acontia candefacta (Hübner) (Lepidoptera, 
Noctuidae). Изучение результатов интро-
дукции естественных врагов амброзии 
показало, что в нескольких районах края 
натурализовался только Z. suturalis [Кузне-
цов, Есипенко, 1991; Есипенко, 1998, 2018; 
Кузнецов, Стороженко, 2010; Ковалев и др. 
2013; Аистова и др., 2014; Аистова, Безбо-
родов, 2015].
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В силу отсутствия специализированных 
фитофагов в борьбе с адвентивными видами 
растений могут быть использованы абори-
генные виды насекомых. Исследования по 
выявлению видов, трофически связанных с 
A. artemisiifolia, на территории юга Дальнего 
Востока России проводятся местными энто-
мологами с 1985 г. В регионе выявлено 28 ви-
дов насекомых, принадлежащих к 12 семей-
ствам из 4 отрядов (Orthoptera, Heteroptera, 
Coleoptera, Lepidoptera), использующих в 
питании вегетативные и генеративные части 
амброзии [Аистова и др., 2014; Аистова, Без-
бородов, 2015; Aistova et al., 2019; Маркова и 
др., 2019; Маркова, Маслов, 2020; Markova 
et al., 2020a; 2020b; Markova et al., 2021; 
Markova, Maslov, 2022].

В настоящее время продолжается поиск 
насекомых, адаптировавшихся к развитию 
на этом растении и перспективных к исполь-
зованию в качестве естественных врагов 
амброзии, в том числе представителей от-
ряда Lepidopterа. На юге европейской части 
России и Восточной Европы на амброзии 
развиваются виды из семейств Noctuidae, 
Sphingidae, Lymantriidae, Geometridae и 
Crambidae [Maceljski, Igrc, 1989; Есипенко, 
2018; Неїлик, Цицюра, 2020]. На Дальнем 
Востоке России (Приморский край) на ам-
брозии полыннолистной отмечено питание 
гусениц из семейств Geometridae – Ectropis 
excellens (Butler), Phthonosema tendinosaria 
(Bremer), Chlorissa obliterata (Walker), Eupith-
ecia sp., Erebidae – Mocis annetta (Butler), Noc-
tuidae – Helicoverpa armigera (Hübner) [Mar-
kova, Maslov, 2022] и Crambidae – Sitochroa 
verticalis (Linnaeus) [Есипенко, 2018]. Показа-
но, что гусеницы чешуекрылых, заселяя ам-
брозию, располагаются в основном в верху-
шечной части соцветий и обгрызают цветки и 
плоды, а также листовые пластинки растения 
[Есипенко, 2018; Markova, Maslov, 2022].

Узкокрылые огнёвки (Pyralidae, Phycitinae) 
в середине прошлого века интересовали 
специалистов по защите растений в основном 
как садовые и лесные вредители [Мищенко, 
1957]. Современные исследователи всё боль-
ше интересуются видами данного подсемей-
ства с точки зрения использования некоторых 
из них как агентов биологической борьбы 

для подавления инвазивных сорных расте-
ний семейства Asteraceae Bercht. еt Presl. 
Так европейский вид пижма обыкновенная 
(Tanacetum vulgare L.) стал серьёзным чуже-
родным сорным растением в некоторых реги-
онах Северной Америки. Исследователями в 
Центральной Европе был проведён предва-
рительный отбор фитофагов, перспективных 
для биологической борьбы с этим растением. 
По результатам данных исследований был 
составлен список насекомых, для которых T. 
vulgare является кормовым растением. В этом 
списке представитель подсемейства фицитин 
– огнёвка двупятнистая (Phycitodes binaevella 
(Hübner)) – указывается как активный вре-
дитель T. vulgare, повреждающий цветочные 
корзинки [Schmitz, 1998]. Крестовник мада-
гаскарский (Senecio madagascariensis Poiret) 
является агрессивным сорняком пастбищ в 
Австралии и на Гавайях. Существующие стра-
тегии борьбы оказались неэкономичными, и 
учёными в качестве долгосрочного решения 
был предложен биологический контроль это-
го крестовника. Исследования на о. Мада-
гаскар выявили 14 потенциальных агентов 
биоконтроля, из которых наиболее перспек-
тивными видами были названы листовёртка 
Lobesia sp. (Tortricidae) и огнёвка-фицитина 
Phycitodes sp. [McFadyen, Sparks, 1996].

В настоящей работе нами впервые при-
водятся сведения о питании гусениц Ph. 
subcretacella на амброзии полыннолистной в 
Приморском крае.

Материал и методы
Полевые исследования были проведе-

ны в августе 2022 г. в Надеждинском районе 
Приморского края (п-ов Де-Фриз), 43°16′40″ 
с. ш., 131°59′25″ в. д., на прибрежной насып-
ной террасе из скального грунта (оборудова-
на в 2012 г. при строительстве низководного 
моста через Амурский залив) (рис. 1).

При обследовании монодоминантного со-
общества A. artemisiifolia площадью 30 м2 на 
трёх растениях высотой от 70 до 80 см с хо-
рошо развитой вегетативной массой в первой 
декаде августа были замечены значительные 
повреждения вредителями верхушечных ча-
стей растений, преимущественно соцветий. 
Для дальнейших наблюдений за развитием и 
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питанием фитофагов в стационарных услови-
ях данные растения были выкопаны вместе с 
корнем и посажены в ёмкость с землёй, ко-
торую накрыли мелкосетчатым садком. Часть 
повреждённых соцветий с гусеницами поме-
стили в стеклянные ёмкости для выведения 
имагинальной стадии.

Фотографии гусениц и бабочек сделаны 
с помощью стереоскопического микроскопа 
Carl Zeiss Stemi 2000-C. Для идентификации 
вышедших имаго проводилось изготовле-
ние временных генитальных препаратов пу-
тём мацерирования мягких тканей брюшка в 
10%-м растворе КОН. Для съёмки гениталь-
ные препараты были окрашены красителем 
Chlorazol Black и смонтированы на предмет-
ных стёклах в эупарале по стандартной ме-
тодике [Robinson, 1976], фотографирование 
осуществлялось с помощью стереомикроско-
па Olympus SZX16, оборудованного цифро-
вой камерой DP74 Nikon.

Определение экземпляров огнёвки и изго-
товление постоянных препаратов в эупарале 
осуществлено М.Г. Пономаренко (МП). Ма-
териал хранится в личной коллекции первого 
автора.

Рис. 1. Место находки гусениц Phycitodes subcretacella 
на Ambrosia artemisiifolia на территории Приморского 
края, показано треугольником на увеличенном фраг-
менте карты.

Таксономические и биологические 
особенности нового фитофага Ambrosia 

artemisiifolia
Отряд Lepidoptera
Семейство Настоящие огнёвки (Pyralidae)
Подсемейство Узкокрылые огнёвки 

(Phycitinae)
Триба Phycitini
Phycitodes subcretacella (Ragonot, 1901)

Материал. Россия. 4 ♂, 1 ♀, Приморский 
край, Надеждинский район, п-ов Де-Фриз, 
43°16′40″ с. ш., 131°59′25″ в. д., имаго выве-
дено с Ambrosia artemisiifolia, 20–25.08.2022 
(колл. Малышева); генит. преп. 195 (♂), 196 
(♂), 197 (♀), эупарал, МП.

Диагноз. По рисунку крыла вид похож 
на транспалеарктический вид Ph. binaevella 
(Hübner, 1813), также представленный на юге 
российского Дальнего Востока, и на евро-си-
бирский вид Ph. maritima (Tengström, 1848) 
[см. Lepiforum, 2008–2023a, 2008–2023b]. Ph. 
subcretacella отличается от первого вида обо-
собленностью трёх точек, расположенных в 
поперечном ряду на базальной половине кры-
ла перед серединой, а от второго – отсутстви-
ем ряда чёрных точек, параллельного внеш-
нему краю в дистальной 5/6 части крыла. По 
гениталиям самца вид очень похож на ев-
ро-сибирский вид Ph. maritima и может быть 
отличим по более узкому ункусу, более широ-
кому в основании саккулусу, а также по юк-
сте с более широкими выростами на заднем 
крае (рис. 2 A). От Ph. binaevella обнаружен-
ный вид надёжно отличается более коротким 
округлым кукуллусом (около 3/5 от общей 
длины вальвы) в гениталиях самца, тогда как 
у близкого вида кукуллус прямоугольный и 
составляет более 4/5 общей длины вальвы. 
От обоих упомянутых видов Ph. subcretacella 
отличается по гениталиям самки, у которой 
шиповатые округлые вентральный и дорсаль-
ный сигнумы сближены в латеральной об-
ласти и почти кольцевидно охватывают дис-
тальную половину копулятивной сумки (рис. 
2 B), тогда как у сравниваемых видов они раз-
делены на две хорошо обособленные части.

Распространение. Россия (Амурская 
обл., Еврейская АО, юг Хабаровского края, 
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юг Приморского края, Сахалин, Южные Ку-
рильские о-ва (о. Кунашир)) [Кирпичникова, 
Яманака, 1999; Дубатолов, Стрельцов, 2010; 
Стрельцов, Дубатолов, Долгих, 2012; Стрель-
цов, 2016; Синёв, Стрельцов, 2019], Южная 
Корея [Paek, Choi, Bae, 1999], Япония (о-ва 
Хоккайдо, Хонсю, Идзу, Сикоку, Кюсю, Цу-
сима, Якусима) [Yamanaki, Sasaki, 2013].

Кормовые растения. На юге российского 
Дальнего Востока гусеницы питаются на со-
цветиях амброзии полыннолистной (данные 
авторов); в Японии – развиваются на пепель-
нике Комарова (Tephroseris kirilowii (Turcz. ex 
DC.) Holub) [Yamanaki, Sasaki, 2013].

Рис. 2. Phycitodes subcretacella, гениталии: A – гениталии самца (А1 – вид с вентральной стороны, A2 – эдеагус, 
вид сбоку, A3 – ункус, вид с вентральной стороны); B – гениталии самки, вид с вентральной стороны. Обозначения: 
cl – кукуллус, jux – юкста, pr.jux – выросты юксты, scl – саккулус, sgn – сигны (фото М.Г. Пономаренко).

Результаты наблюдений. На территории 
Приморского края гусеницы Ph. subcretacella 
старших возрастов были обнаружены в пер-
вой декаде августа питающимися на амбро-
зии полыннолистной в комке, образованном 
из соцветий и присоединённых к ним шелко-
винными нитями окружающих листьев (рис. 
3A). Незадолго до окукливания гусеницы 
подгрызали стебель с образованным комком 
на вершине и тем самым усушивали его к 
концу своего развития. Гусеницы последнего 
возраста имели тёмную коричневато-красную 
окраску тела, чёрные головную капсулу и пе-
реднегрудной щит (рис. 4А). Окукливание 
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Рис. 3. Повреждение амброзии полыннолистной гусеницами и стадии развития Ph. subcretacella: А – повреждён-
ные апикальные части побегов в период цветения; B – комок из заплетённых листьев; C – гусеница последнего 
возраста перед окукливанием в засохшем комке из листьев и остатков соцветий; D – имаго Ph. subcretacella, самец 
(фото С.К. Малышевой, ред. М.В. Маслова).

Рис. 4. Преимагинальные стадии Ph. subcretacella: А – гусеница последнего возраста перед окукливанием; В – 
куколка в шелковистом коконе (фото С.К. Малышевой, ред. М.В. Маслова).
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происходило в подсохшем комке (pис. 3B, C), 
в котором куколка находилась в шелковистом 
коконе (рис. 4В). Развитие куколки длилось 
10–12 дней. Наблюдения осуществлялись со 
времени обнаружения гусениц 06–12 авгу-
ста до выхода имаго 20–25 августа. Следует 
отметить, что в период развития гусеницы 
предпочитали питаться преимущественно ге-
неративными органами кормового растения.

Обсуждение
В зарубежной и отечественной литературе 

питание и развитие гусениц Ph. subcretacella 
на A. artemisiifolia ранее не отмечалось. В 
отечественных литературных источниках в 
качестве кормового растения обнаруженного 
вида огнёвки-фицитины указывался крестов-
ник без видовой идентификации растения 
(Senecio sp.) [Кирпичникова, Яманака, 1999; 
Кирпичникова, 2009]. В настоящее время из 
этого большого ботанического рода выделен 
ряд самостоятельных таксонов родового ран-
га, в том числе и род пепельник (Tephroseris 
(Rchb.) Rchb.), имеющий распространение в 
Евразии, Северной и Центральной Амери-
ке. В этот ботанический род включают вид 
пепельник Кирилова (Tephroseris kirilowii 
(Turcz. ex DC.) Holub), широко распростра-
нённый в Восточной Азии и указывающий-
ся в качестве кормового растения для Ph. 
subcretacella в Японии [Yamanaki, Sasaki, 
2013]. Сроки лёта имаго с мая по сентябрь, 
указанные для Японии, предполагают нали-
чие нескольких поколений. Жизненный цикл 
Ph. subcretacella на территории российского 
Дальнего Востока пока детально не изучен, 
соответственно, неизвестно и количество 
генераций в году у этого вида. При наличии 
двух поколений у Ph. subcretacella гусеницы 
первого поколения могут питаться, как в Япо-
нии, на пепельнике Кирилова, который цветёт 
на территории российского Дальнего Востока 
в более ранние сроки – в мае-июне, а второ-
го поколения, в августе – на A. artemisiifolia. 
С другой стороны, Ph. subcretacella – тепло-
любивый вид, большая часть ареала которого 
расположена значительно южнее, охватывая 
субтропические острова Японии. Поэтому не 
исключено, что на российском Дальнем Вос-
токе вид развивается в одном поколении, как 

у многих представителей более южной суб-
тропической фауны, и его гусеницы могли 
освоить A. artemisiifolia, растение с крупны-
ми соцветиями, массово цветущее во второй 
половине лета, в качестве широкодоступного 
кормового ресурса.

Заключение
Таким образом, одновременно с рассе-

лением A. artemisiifolia на юге Дальнего 
Востока России (Приморский край) наблю-
дается расширение спектра видов насеко-
мых-фитофагов, использующих это растение 
как кормовое, и формирование трофических 
связей с этим инвазионным видом растения 
у аборигенной энтомофауны. Необходим 
дальнейший мониторинг A. artemisiifolia как 
потенциального кормового растения фито-
фагов различных таксономических групп в 
исследуемом регионе. Обнаруженный вид 
огнёвки-фицитины Ph. subcretacella следует 
рассматривать как нового фитофага амбро-
зии полыннолистной, и его следует включить 
в список возможных биологических аген-
тов для контроля численности амброзии A. 
artemisiifolia.
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PHYCITODES SUBCRETACELLA (RAGONOT) (LEPIDOPTERA: 
PYRALIDAE: PHYCITINAE) – A NEW PHYTOPHAGE OF THE 

QUARANTINE SPECIES AMBROSIA ARTEMISIIFOLIA L.  
IN THE SOUTH OF THE FAR EAST OF RUSSIA
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Sciences, Vladivostok, 690022, Russia 

e-mail: *malyshsveta@rambler.ru; **martania@mail.ru; ** nippon_mvm@mail.ru; ****margp@biosoil.ru

In Primorsky Krai, on the invasive naturalized species of ragweed (Asteraceae: Ambrosia artemisiifolia L.), 
the species Phycitodes subcretacella (Ragonot, 1901) was found for the first time. The ragweed is recorded 
as a host plant for moth Ph. subcretacella for the first time, and this fact broadens the list of phytophages of 
this weed plant. New data on the biology of Ph. subcretacella are given and photographs of the genitalia of 
both sexes with indication of diagnostic characters are shown for the first time, which make it possible to 
distinguish the species from related taxa. It has been established that the larvae of Ph. subcretacella damage 
the apical parts of the stems on which the generative organs of the plant are located that can significantly 
reduce the reproductive potential of ragweed.

Key words: Ambrosia artemisiifolia, Phycitodes subcretacella, Pyralidae, Phycitinae, new host plant, 
phytophage, Primorsky Krai.
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ПЕРВАЯ НАХОДКА CEPAEA NEMORALIS (LINNAEUS, 1758) 
(MOLLUSCA: GASTROPODA: HELICIDAE) В ДОНБАССЕ И 
ФЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ВЫЯВЛЕННОЙ КОЛОНИИ
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Описан фенетический состав колонии Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758) (Mollusca: Gastropoda: 
Helicidae), выявленной в зоне сплошной многоэтажной застройки центральной части Донецка в 
2022 г. Площадь колонии составляет 2.5 га, численность достигает 15 экз/м2, возраст – не менее 10 
лет. В колонии отчётливо доминировали особи с розовым типом фоновой окраски (81.5%) и одной 
центральной полосой у 64.7% жёлтоокрашенных и 76.8% розовоокрашенных раковин. Отличи-
тельными особенностями донецкой колонии оказалось отсутствие бесполосых раковин и раковин 
с редуцированными 1, 2, 4 и 5-й полосами. Для пятиполосых раковин прослеживается тенденция к 
доминированию фенотипов со слившимися полосами, относительная частота которых составляет 
69.7%. Доминируют морфы с типами слияния полос F(45) – 13.2% и F(23) – 12.8%. Колония характе-
ризуется относительно высокой степенью полиморфизма (μ = 4.78±0.039) и показателем доли редких 
морф (h±Sℎ = 0.47±0.026) и не демонстрирует сходства с доступными для метаанализа колониями 
Восточной Европы. Вероятно, C. nemoralis останется одним из элементов городской фауны, не про-
являющим тенденции к экспансии в природные сообщества.

Ключевые слова: Cepaea nemoralis, дубравная улитка, Донбасс, фенетическая структура, поли-
морфизм, редкие морфы. 

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-115-123

Введение
Изучение адвентивных видов наземной 

малакофауны в Европе началось ещё в XIX в. 
и активно продолжается до настоящего вре-
мени. Некоторые моллюски-вселенцы быстро 
расширяют спектр заселяемых биотопов, 
вытесняя аборигенные виды, и становятся 
опасными вредителями сельского хозяйства 
или представляют угрозу как промежуточ-
ные хозяева паразитов домашних животных. 
Массовое проникновение чужеродных видов 
в центр Русской равнины уже на 37% увели-
чило видовое разнообразие фауны наземных 
моллюсков [Шиков, 2016]. 

Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758), или ду-
бравная улитка – один из примерно 40 видов 
наземных моллюсков, которые расширяют 
свои естественные ареалы в Восточной Евро-
пе [Сон, 2009; Шиков, 2016; Гураль-Сверлова, 
Гураль, 2017, 2021; Balashov, Markova, 2021]. 
Этот вид относится к числу высокополимор-
фных представителей наземных брюхоногих 

моллюсков (Mollusca: Gastropoda: Helicidae) 
и является одним из классических объектов 
генетических и фенетических исследований.

До середины XX в. C. nemoralis был широ-
ко распространён в Западной и Центральной 
Европе. На территории Германии восточная 
граница природного ареала вида проходит 
восточнее Эльбы, в некоторых местах доходя 
до Одера. Значительно дальше на восток при-
родный ареал C. nemoralis может простирать-
ся только вдоль побережья Балтийского моря, 
о чём свидетельствуют немногочисленные 
находки в Эстонии, Латвии и Калининград-
ской обл. России [Лихарев, Раммельмейер, 
1952; Шилейко, 1978; Кантор, Сысоев, 2005; 
Гураль-Сверлова, Гураль, 2017]. Во второй 
половине XX в. по одному местонахожде-
нию вида были выявлены в Ленинградской 
(1977 г.) и Псковской (1980 г.) областях [Ши-
ков, 2007]. Мнения специалистов по поводу 
данных находок разделились. Одни авторы 
рассматривают их как маргинальные попу-
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ляции, сохранившиеся на краю природного 
ареала [Шиков, 2007], другие не исключают 
возможность инвазии вида в эту часть ареала 
[Wiktor, 2004].

В конце ХХ и начале ХХI в. многочислен-
ные местонахождения C. nemoralis были вы-
явлены на территории Украины (Львовская, 
Ивано-Франковская, Тернопольская, Киев-
ская, Ровенская, Хмельницкая, Волынская, 
Житомирская, Одесская, Днепропетровская, 
Харьковская области), в Беларуси (во всех ад-
министративных областях) и большей части 
Европейской России (Брянская, Ивановская, 
Московская, Нижегородская, Псковская, 
Тульская, Тверская, Ленинградская области) 
[Egorov, 2018; Balashov, Markova, 2021; Gural-
Sverlova et al., 2021]. Не вызывает сомнений 
тот факт, что многочисленные популяции C. 
nemoralis, выявленные на территории Украи-
ны, в Беларуси и ряде областей России, могли 
сформироваться только в результате антропо-
хории [Gural-Sverlova et al., 2021].

В 2022 г. крупная колония C. nemoralis 
была обнаружена в центральной части г. До-
нецка. Это наиболее восточная находка ду-
бравной улитки в степной зоне Европы. 
Целью нашей работы было изучение мор-
фологических особенностей C. nemoralis в 
условиях степной зоны вдали от природного 
ареала.

Материал и методика
Материалом для написания данной статьи 

послужили личные сборы авторов. Собран-
ные материалы хранятся в коллекции ГБУ 
«Донецкий ботанический сад».

Материал: г. Донецк, жилой квартал из 
сплошной пятиэтажной застройки на пересе-
чении улиц Университетской и Артёма с про-
спектом Богдана Хмельницкого, 48°00ʹ44.4ʺ 
с. ш., 37°48ʹ06.7ʺ в. д., 17.05.2022, 368 по-
ловозрелых особей. При описании окрасоч-
ного полиморфизма раковин учитывали их 
фоновый цвет – жёлтый (Y) или розовый 
(P), а также количество и характер взаимно-
го расположения тёмных спиральных полос. 
Полосы записывали арабскими цифрами от 
1-й до 5-й в порядке их расположения на по-
следнем обороте раковины от шва до пупка 
[Clarke, 1960]. Отсутствие полосы обознача-

ли как «0», порядковые номера слившихся 
полос заключали в круглые скобки. Полосы 
считали слившимися, если они полностью 
или частично объединялись не менее чем 
за четверть оборота до устья раковины. Для 
статистического анализа фенетического раз-
нообразия применяли формулы, предложен-
ные Л.А. Животовским [Животовский, 1982]. 
Частоту встречаемости каждого фенотипа (p) 
рассчитывали по формуле:

                     
где Np – число особей определённого феноти-
па, N – число особей в выборке. 

В качестве показателя фенетического раз-
нообразия использовали среднее число фено-
типов (μ) по формуле:

      
где p1, p2, …, pm – частоты морф, выраженные 
в долях от единицы; m – общее количество 
морф в выборке.

Для оценки структуры фенетического 
разнообразия рассчитывали показатель доли 
редких морф (h) по формуле:

  
При попарном сравнении фенетической 

структуры выявленной колонии с выборками 
из других местонахождений Восточной Евро-
пы использовали показатель фенетического 
сходства популяций (r):

статистическую значимость которого опреде-
ляли по критерию идентичности (I):

 
где q1, q2, ... qm – частоты соответствующих 
морф (в долях единицы) во второй выборке, 
p0 – сумма частот морф в первой выборке, не 
представленных во второй выборке; q0 – сум-
ма частот во второй выборке, отсутствующих 
в первой. Величина I распределена примерно, 
как χ2 с m – 1 степенями свободы, где m – ко-
личество морф.

В метаанализ включали данные, получен-
ные другими авторами аналогичными мето-
диками на выборках, содержащих более 200 
раковин. 
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При количественном анализе фенетиче-
ской структуры также оценивали частоту 
каждого из четырёх типов слияния полос (F): 
F(12), F(23), F(34), F(45). Под частотой типа 
слияния подразумевали суммарную частоту 
всех фенотипов, в которых имеется слияние 
соответствующих полос. 

При характеристике степени натурализа-
ции и времени вселения (обнаружения) вида 
нами использовалась классификация, предло-
женная Е.В. Шиковым [Шиков, 2016].

Результаты и обсуждение
Крупная колония C. nemoralis была выяв-

лена в зоне сплошной многоэтажной застрой-
ки центральной части Донецка. Основная 
масса моллюсков была собрана на заброшен-
ной строительной площадке, заросшей сор-
ной древесной растительностью, среди кото-
рой доминировали Acer negundo L. и Fraxinus 
pennsylvanica L. Высокая численность коло-
нии (до 15 экз/м2) и наличие большого коли-
чества пустых полуразрушенных раковин, с 
учётом продолжительности развития особей 
до 3 лет [Silvertown et al., 2011], не оставляют 
сомнений в относительно давнем проникно-
вении вида на территорию города. Учитывая 
тот факт, что с 2013 г. возможности импорта 
в Донбасс резко сократились, вселение вида, 
вероятно, произошло до этого периода. Та-
ким образом, возраст выявленной колонии 
составляет не менее 10 лет, и по времени все-
ления или времени обнаружения в Донбассе 
C. nemoralis относится к группе новейших 
адвентов.

Наиболее вероятно произошла случайная 
интродукция C. nemoralis в Донецк с крупно-
мерным посадочным материалом декоратив-
ных растений, импортируемых в виде кон-
тейнерных культур с почвой. К участку, на 
котором обитает колония, примыкает здание 
бизнес-центра с озеленением из туи, можже-
вельника и декоративных широколиствен-
ных кустарников. Связь местонахождений C. 
nemoralis с участками, где проводилось озе-
ленение с использованием декоративных рас-
тений, поступающих из западноевропейских 
питомников древесных культур, отмечена в 
Западной Украине [Gural-Sverlova et al., 2021] 
и Беларуси [Колесник, Круглова, 2016].

Колония обитает на площади не более 
2.5 га и с трёх сторон ограничена дорогами 
с напряжённым автомобильным движением, 
с четвёртой – второстепенной внутридворо-
вой дорогой и площадкой перед центральным 
входом в учебный корпус университета. В 
примыкающих парковых насаждениях, отде-
лённых от выявленной колонии автомобиль-
ными дорогами, вид не обнаружен. 

Несмотря на то, что такие крупные виды 
улиток, как C. nemoralis, способны активно 
перемещаться на несколько метров в день, 
грунтовые и, тем более, асфальтированные 
дороги являются для них труднопреодоли-
мой преградой [Крамаренко, 2014], что и 
объясняет небольшую площадь выявленной 
нами колонии. Эффективность автодорог 
для ограничения миграционной активности 
дубравной улитки ярко демонстрируют фе-
нетические исследования. Например, между 
двумя колониями C. nemoralis в Богородча-
нах (Ивано-Франковская обл.), разделённых 
широкой улицей с интенсивным автомобиль-
ным движением, наблюдались достоверные 
отличия в частотах основных групп морф 
[Гураль-Сверлова и др., 2020]. Колонии близ-
кородственного вида Cepaea hortensis (O. F. 
Müller, 1774) во Львове, разделённые улица-
ми шириной 5–10 м, также достоверно разли-
чаются по частоте встречаемости полосатых 
раковин [Сверлова и др., 2006].

Дубравная улитка характеризуется высо-
кой фенетической изменчивостью как в пре-
делах естественного, так и вторичного ареала 
[Gural-Sverlova et al., 2021]. Фоновый цвет ра-
ковины C. nemoralis определяется одним ло-
кусом с множественными аллелями, кодирую-
щими диапазон окраски от бледно-жёлтого до 
тёмно-коричневого, образуя ряд кодоминиро-
вания: коричневый (B) > розовый (P) > жёл-
тый (Y). При этом локусы, контролирующие 
окраску раковины и наличие/отсутствие по-
лос, сцеплены между собой, а состояние без 
полос доминирует над полосатым. Количество 
полос на раковине, их прерывистость, шири-
ну и некоторые другие признаки определяют 
несцепленные локусы [Jones et al., 1977; Ożgo, 
Schilthuizen, 2012; Richards et al., 2013].

Фенетическую структуру каждой инвази-
онной популяции можно рассматривать как 
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результат микроэволюционного эксперимен-
та, началом которого служит чаще всего не-
преднамеренная интродукция ограниченно-
го количества особей [Сверлова, 2007]. При 
этом в первую очередь будет происходить 
утрата носителей наиболее редких феноти-
пов, особенно при инвазии не из нативной, а 
из вторичной части ареала. Несмотря на воз-
можное случайное выпадение наследуемых 
признаков, связанное с переносом ограни-
ченного количества особей за пределы при-
родного ареала, в большинстве интродуциро-
ванных популяций C. nemoralis наблюдается 
достаточно высокая изменчивость окраски 
раковин, приводящая к уникальной комби-
нации признаков даже в колониях, обитаю-
щих в пределах одного населённого пункта 
[Колесник, Круглова, 2016; Муханов, Лиси-
цын, 2017; Ковалевич, 2019; Balashov, Mar-
kova, 2021; Gural-Sverlova, Egorov, 2021; Gu-
ral-Sverlova et al., 2021]. 

Не является исключением и колония, вы-
явленная в Донецке. Нами были рассчитаны и 
проанализированы частоты основных групп 
фенотипов (табл. 1, рис.) и различных вари-
антов слияния полос на пятиполосых ракови-
нах, что позволяет сравнить её фенетическую 
структуру с интродуцированными колониями 
Восточной Европы.

Из трёх фоновых цветов, характерных 
для C. nemoralis, в зарегистрированной на 
территории Донецка колонии присутствуют 
жёлтый (Y) и розовый (P); фенотип с корич-

Таблица 1. Фенетический состав выборки C. nemoralis 
из Донецка

Формула 
фенотипа

Фоновый цвет раковины

Y (жёлтый) Р (розовый) Всего по 
фенотипу

N p, % N p, % N p, %
00300 44 64.7 229 76.8 273 74.6
12345 5 7.4 23 7.7 28 7.7
1(23)45 3 4.4 12 4.1 15 4.1
123(45) 5 7.4 5 1.7 10 2.7
(12)3(45) 2 2.9 6 2.0 8 2.2
1(23)(45) 3 4.4 7 2.3 10 2.7
(123)45 – – 1 0.3 1 0.3
(123)(45) 6 8.8 12 4.1 18 4.9
(12345) – – 3 1.0 3 0.8
Всего 
по цвету 
раковины

68 100 298 100 366 100

μ±Sμ 4.99±0.384 4.57±0.022 4.78±0.039
h±Sℎ 0.29±0.055 0.49±0.028 0.47±0.026

невым фоновым цветом (В) выявлен не был. 
Следует отметить, что коричневый фоновый 
цвет является достаточно редким в природ-
ном ареале и спорадически встречается в ин-
тродуцированных колониях на территории 
Восточной Европы [Gural-Sverlova, Egorov, 
2021]. Доминирующим типом фоновой окра-
ски был розовый – 81.5%, доля жёлтого фе-
нотипа в выборке составляла 18.5% (табл. 1). 

По характеру расположения полос в вы-
борке присутствуют 9 (из 15 теоретически 
возможных) фенотипов (рис.). Вне зависи-

Рис. Окрасочный полиморфизм раковин Cepaea nemoralis в колонии, выявленной на территории Донецка: A, В – 
раковины с одной центральной полосой, фенотип 00300; С–J – пятиполосые раковины с различными вариантами 
слияния полос: С – фенотип 12345; D – фенотип 1(23)45; E – фенотип 123(45); F – фенотип (12)3(45); G – фенотип 
1(23)(45); H – фенотип (123)45; I – фенотип (123)(45); J – фенотип (12345); K – раковина с редуцированными по-
лосами, сохранившимися в виде небольших пятен возле отворота устья.
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мости от фонового цвета раковины в 
колонии доминируют особи с одной 
центральной полосой (фенотип 00300) – 
74.6% (табл. 1, рис. А, B). Сходный фе-
нетический состав отмечен в Минске 
[Колесник, Круглова, 2016] (табл. 2).

Две раковины отличались редукцией 
тёмных полос, сохранившихся в виде 
небольших пятен возле отворота устья 
(рис. K). 

Характерной особенностью выяв-
ленной колонии оказалось полное от-
сутствие бесполосых раковин, составля-
ющих существенную долю в колониях 
из Львова (36.9%) и Бобруйска (30.3%) 
(табл. 2).

Ещё одной своеобразной чертой до-
нецкой колонии C. nemoralis является 
отсутствие фенотипов с редуцирован-
ными первой (02345), второй (10345), 
четвёртой (12305) и пятой (12340) по-
лосами (табл. 1), а также трёхполосых 
раковин (00345), составляющих значи-
тельную долю в популяциях Западной 
Украины и Беларуси (табл. 2) [Остров-
ский, Прокофьева, 2017; Круглова, 2018; 
Гураль-Сверлова и др., 2020; Gural-
Sverlova et al., 2021; Gural-Sverlova, 
Egorov, 2021]. 

Для пятиполосых раковин чётко на-
мечается тенденция к слиянию полос: 
доля раковин с раздельными полосами 
составляет 7.7% (или 30.3% от всех пя-
типолосых раковин) (рис. С), со слив-
шимися – 17.7% (69.7% от пятиполосых 
раковин) (рис. D–J). Подобная законо-
мерность фенетической структуры го-
родских популяций C. nemoralis и C. 
hortensis отмечена ранее немецкими ис-
следователями, которые не дали интер-
претации выявленной закономерности 
[Schilder, Schilder, 1957]. В целом увели-
чение частоты фенотипов со слившими-
ся полосами и связанное с ним большее 
фенетическое разнообразие городских 
популяций цепей объясняют большей 
физиологической или биохимической 
резистентностью таких морф к антро-
погенному загрязнению [Крамаренко, 
2003; Сверлова и др., 2006]. Та
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В исследованной выборке доминируют 
морфы с типами слияния полос F(45) – 13.2% 
и F(23) – 12.8%; тип слияния F(12) отмечен на 
8.2% раковин. Наиболее редким оказался тип 
слияния F(34) – 0.8%, что в целом свойствен-
но видам рода Cepaea Held, 1837 [Сверлова и 
др., 2006].

Выявленная нами колония обладает до-
статочно высокой степенью полиморфизма 
(μ = 4.78±0.039), что во многом определяется 
вкладом фенотипов со слившимися в различ-
ных комбинациях полосами. Относительно 
высокий показатель доли редких морф (h±Sℎ 

= 0.47±0.026) указывает на выраженную не-
равномерность их количественного распреде-
ления.

В целом, характеризуя фенетический со-
став колонии C. nemoralis из Донецка, следу-
ет отметить его уникальность и отсутствие 
однозначного сходства с доступными для 
метаанализа колониями Восточной Европы 
(табл. 2).

При попарном сравнении фенетической 
структуры донецкой колонии с выборками из 
других местонахождений в Беларуси, Укра-
ине и России, было установлено, что она 
достоверно отличается от всех анализируе-
мых выборок по критерию идентичности (I), 
значения которого существенно превышают 
табличные величины χ2 при р = 0,001. В наи-
большей степени донецкая колония сходна с 
колониями из Гродно и Минска (табл. 3).

В интродуцированных популяциях внача-
ле, как правило, ведущую роль играет эффект 

Таблица 3. Показатели сходства и критерии идентич-
ности выборки Cepaea nemoralis из Донецка и место-
нахождений Восточной Европы

r±S I
Украина, Ивано-Франков-
ская обл., Богородчаны 0.475±0.0529 705.18

Украина, Львовская обл., 
Львов 0.637±0.0202 639.03

Украина, Тернопольская 
обл., Чертков 0.506±0.0274 405.75

Беларусь, Брест 0.661±0.0197 602.49
Беларусь, Гродно 0.851±0.0202 191.50
Беларусь, Минск 0.795±0.0158 363.10
Беларусь, Бобруйск 0.753±0.0174 177.67
Россия, Москва 0.470±0.0894 805.02

основателя, но в дальнейшем всё большее зна-
чение приобретает селективное влияние есте-
ственного отбора. Поэтому такие популяции, 
часто живущие в условиях экологического 
стресса, могут дать прекрасный материал для 
изучения экогенетики вида. Исследованиями 
ряда авторов установлено влияние на фено-
типическую изменчивость целого комплекса 
факторов, таких как климатические условия, 
визуальная селекция хищниками, действие 
эффекта основателя с последующим дрейфом 
генов [Ożgo, 2005; Silvertown et al., 2011].

Установлено, что более светлые феноти-
пы отличаются большей устойчивостью к 
экстремально высоким или низким темпера-
турам, а также к резким колебаниям темпе-
ратуры окружающей среды [Sverlova, 2004]. 
В условиях более континентального климата 
степной зоны такие морфы должны получать 
селективное преимущество. В то же время 
существуют различные пути приспособления 
к одному и тому же типу среды обитания в 
зависимости от исходных генофондов [Ożgo, 
2005]. Для моллюсков рода Cepaea характер-
но увеличение доли тёмных фенотипов в ур-
банизированных биотопах [Сверлова и др., 
2006]. В целом для Европы отмечено сниже-
ние доли раковин с жёлтой окраской (т.е. с 
самым высоким альбедо) с юга на север, что 
связано с климатом, в частности с темпера-
турой, а также со средой обитания, увеличи-
ваясь от лесных массивов до песчаных дюн 
[Ożgo, 2005; Silvertown et al., 2011].

В колонии, выявленной в Донецке, харак-
терно доминирование фенотипов не с жёл-
той (18.5%), а с розовой фоновой окраской 
(81.5%), что может быть проявлением эф-
фекта основателя (табл. 1). При этом эффект 
«осветления» раковин достигается за счёт 
редукции тёмных полос: особи с одной сре-
динной полосой доминируют как среди жёл-
то- (64.7%), так и розовоокрашенных (76.8%) 
раковин (табл. 1, рис. А, В). 

Среди хищников, оказывающих селек-
тивное воздействие на C. nemoralis в Запад-
ной Европе, в ряде литературных источников 
указаны певчий дрозд Turdus philomelos (C.L. 
Brehm, 1831) (=Turdus ericetorum Turton, 1807) 
и чёрный дрозд (Turdus merula Linnaeus, 
1758) [Jones et al., 1977; Ożgo, 2005]. В ус-
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ловиях Донецка данные виды не обитают в 
зоне сплошной застройки центральной части 
города, но обычны в крупных парках. Кроме 
того, раковин с характерными повреждени-
ями и самих птиц в районе колонии мы не 
наблюдали. Отсутствие давления дроздов на 
городские колонии дубравной улитки отме-
чено в юго-восточной Польше [Ożgo, 2005]. 
Незначительное влияние птиц на итродуци-
рованные популяции цепей зарегистрировано 
во Львове [Сверлова и др., 2006].

Риски проникновения C. nemoralis в при-
родные сообщества Донбасса следует при-
знать минимальными не только по причине 
ограниченных миграционных возможностей 
моллюсков в урбанизированной среде, но 
и в связи с климатическими особенностями 
региона. В целом вид не демонстрирует тен-
денции к экспансии в природные сообщества 
в условиях вторичного ареала. Например, на-
блюдения в Берлингтоне (США, Нью-Джер-
си) показали, что вид, завезённый ещё в 1857 
г. и сформировавший к концу XIX в. колонии с 
высокой численностью, за 157 лет не распро-
странился за пределы города, сохранившись 
в виде немногочисленных изолированных ко-
лоний [Örstan, Cameron, 2015]. В юго-восточ-
ной Польше, где C. nemoralis впервые отме-
чен в 1870-х гг., моллюски встречается только 
в городской среде и населяют сады, огороды, 
кладбища, опушки и различные открытые ме-
стообитания с травянистой растительностью 
[Ożgo, 2005]. Таким образом, по степени на-
турализации C. nemoralis в Донбассе можно 
отнести к колонозоидам. Вероятно, данный 
вид останется одним из элементов городской 
фауны.

Заключение
Фенетический состав колонии C. nemoralis 

из Донецка не проявляет однозначного сход-
ства с доступными для метаанализа колони-
ями Восточной Европы. В ней присутствуют 
два типа фоновой окраски (розовый и жёл-
тый) и 9 вариантов взаимного расположения 
тёмных спиральных полос.

По времени вселения в Донбасс C. 
nemoralis относится к группе новейших ад-
вентов, по степени натурализации – к коло-
нозоидам, и вероятно, останется одним из 

элементов городской фауны, не демонстри-
рующим тенденции к экспансии в природные 
сообщества.

Высокая численность и окрасочный по-
лиморфизм выявленной колонии позволяет 
рассматривать её в качестве ценного объекта 
для изучения потенциальных адаптивных из-
менений фенетической структуры в будущем.
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THE FIRST RECORD OF CEPAEA NEMORALIS (LINNAEUS, 1758) 
(MOLLUSCA: GASTROPODA: HELICIDAE) IN THE DONBASS AND 

THE PHENETIC STRUCTURE OF THE FOUND COLONY

© 2023 Martynov V.V.*, Nikulina T.V.**

Donetsk Botanical Garden, Donetsk, 283059, Russia 
e-mail: *aphodius65@mail.ru, **nikulinatanya@mail.ru

The phenetic composition of Cepaea nemoralis (Linnaeus, 1758) (Mollusca: Gastropoda: Helicidae) 
colony found in an area of continuous high-rise buildings in the center of Donetsk in 2022 is described. The 
area of the colony is 2.5 ha, the number reaches 15 ind./m2, the age is at least 10 years. Individuals with 
a pink ground colours (81.5%) and one central band in 64.7% of yellow-coloured and 76.8% of pink-co-
loured shells are clearly dominated. The absence of unbanded shells and shells with reduced 1, 2, 4 and 5 
bands was a distinctive feature of the Donetsk colony. The trend of dominance of phenotypes with fused 
bands is traced for five-banded shells with the relative frequency of 69.7%. Morphs with fusion types of 
bands, namely F(45) – 13.2% and F(23) – 12.8% dominate. The colony is characterized by a relatively high 
degree of polymorphism (μ = 4.78±0.039) and proportion of rare morphs (h±Sℎ = 0.47±0.026) showing no 
similarities with the colonies in Eastern Europe available for meta-analysis. Cepaea nemoralis is likely to 
remain one of the elements in the urban fauna, not showing any tendency to expand into natural ecosystems.

Keywords: Cepaea nemoralis, brown-lipped snail, Donbass, phenetic structure, polymorphism, rare 
morphs.
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В настоящей работе приводятся данные о находке Sinanodonta woodiana и S. lauta в искусственно 
прогретом участке Рефтинского водохранилища (Свердловская область, р. Рефт, бассейн р. Иртыш). 
Популяции Sinanodonta представлены инвазивными гаплотипами E3 (S. woodiana) и C3 (S. lauta). 
Популяции включают особей различных размерно-возрастных групп, что может косвенно свидетель-
ствовать об успешной натурализации вида. В популяции S. woodiana более многочисленна группа 
старшевозрастных особей (более 10 лет) –56%. В популяции S. lauta преобладают средневозраст-
ные особи, доля которых составляет 48%. Нами не обнаружены экземпляры Sinanodonta моложе 1 
года (длина раковины менее 25 мм) и малочисленны экземпляры 2–3 лет. На основе молекулярных 
данных, а также архивных записей по рыбохозяйственному использованию мы предполагаем, что 
данная инвазия Sinanodonta woodiana и S. lauta в Рефтинское водохранилище была ассоциирована с 
интродукцией промысловых рыб, привезённых в конце XX – начале XXI в. из волжских питомников.

Ключевые слова: биологические инвазии, китайские беззубки, митохондриальная ДНК, морфо-
логия, тепловое загрязнение, Sinanodonta woodiana, Sinanodonta lauta. 
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Введение
Тепловое загрязнение водоёма может ока-

зывать негативное воздействие на биоразно-
образие аборигенной фауны. В то же время 
для теплолюбивых животных из других кли-
матических зон в искусственно подогретой 
воде создаются подходящие условия для жиз-
недеятельности. Примером может служить 
расселение моллюска Sinanodonta woodiana 
(Lea, 1834), имеющего нативный ареал в 
Азиатско-Тихоокеанском регионе [Soroka et 
al., 2014; Popa et al., 2015; Lopes-Lima et al., 
2017]. Информация о встречаемости китай-
ской беззубки постоянно расширяется, за 
последние 60 лет вид отмечен более, чем в 
15 странах Европы, а также в Юго-Восточ-
ной Азии, Северной Америке и Карибском 
регионе [Bogan, Schilthuizen, 2004; Bogan et 
al., 2011; Bolotov et al., 2016; Kondakov et al., 

2018; Konečný et al., 2018; Beran, 2019; Dobler 
et al., 2022; GBIF…, 2022].

Вероятно, основной вектор инвазии S. 
woodiana в Европу связан с интродукцией вос-
точноазиатских карповых рыб: Hypophthalmich-
thys molitrix (Valenciennes, 1844), Aristichthys no-
bilis (Ricardson, 1844) и Ctenopharyngodon idella 
(Valenciennes, 1844). В одном случае молодь 
азиатских карпов была завезена на рыбоводные 
заводы в Румынии из бассейна р. Янцзы в Ки-
тае в 1959 и 1962 гг. В другом – азиатские карпы 
были завезены в Венгрию из бассейна р. Амур 
в 1963–1965 гг. [Lajtner, Crnčan, 2011; Konečný 
et al., 2018]. Дополнительные возможности 
распространения обеспечиваются продажей 
моллюсков для выращивания искусственного 
жемчуга, культивирования аквариумистами и 
др. [Liu et al., 2014; Guarneri et al., 2014; Spyra et 
al., 2016; Dobler et al., 2022]. 
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Вселение S. woodiana в водоём может 
привести к изменению среды обитания 
[McDowell, Sousa, 2019], а также к сокраще-
нию численности аборигенных видов в ре-
зультате конкуренции. При этом конкуренция 
возможна как среди взрослых беззубок за 
пространство и пищу, так и между личиноч-
ными стадиями за рыбу-хозяина [Cappelletti 
et al., 2009; Poznańsk-Kakareko et al., 2021]. 
С другой стороны, по мнению некоторых 
специалистов, в искусственно подогревае-
мых водоёмах конкуренция исключена, так 
как S. woodiana предпочитает более высокую 
температуру воды, чем аборигенные беззубки 
[Kraszewski, Zdanowski, 2007].

Инвазия китайских беззубок в России 
впервые была обнаружена в Восточной Си-
бири на искусственно обогреваемом участке 
р. Енисей у городского пляжа г. Красноярск 
[Bespalaya et al., 2018]. Ю.В. Беспалой с со-
авторами [Bespalaya et al., 2018] было пока-
зано, что инвазивное сообщество Sinanodonta 
представляет собой пример симпатрического 
сосуществования двух криптических видов 
– S. woodiana (Lea, 1834) и S. lauta (Martens, 
1877). Затем популяции двух чужеродных 
видов беззубок были отмечены в р. Волга и 
в Западной Сибири в Беловском водохрани-
лище (вдхр.) на р. Обь [Bolotov et al., 2020; 
Kondakov et al., 2020]. В настоящее время 
имеются не подтверждённые генетически-
ми исследованиями сведения о находках 
китайских беззубок в г. Москве, в оз. Свя-
тое Шатурского района Московской обл., в 
водоёме с. Сарсак-Омга Республики Татар-
стан [GBIF…, 2022]. Показано, что расселе-
ние Sinanodonta в России связано с завозом 
рыбы, заражённой глохидиями, из Казахстана 
и дальнейшим её распространением рыбохо-
зяйственными предприятиями [Bolotov et al., 
2020; Kondakov et al., 2020].

Цель настоящего исследования – привести 
сведения о находке Sinanodonta woodiana и S. 
lauta на Среднем Урале в Рефтинском вдхр. 
(Свердловская обл.). Это новый локалитет 
китайских беззубок в пределах инвазивного 
ареала рода на территории Российской Фе-
дерации. Поскольку род Sinanodonta может 
быть представлен двумя криптическими ви-
дами S. woodiana и S. lauta, определение этих 

видов без привлечения молекулярных мето-
дов идентификации становится проблематич-
ным. В статье обсуждаются происхождение 
и морфологические особенности обнаружен-
ных чужеродных популяций по сравнению с 
аналогичными находками в других регионах 
России. 

Материал и методика
Сбор данных. Рефтинское вдхр. (Сверд-

ловская обл.) создано в 1968 г. на р. Рефт, на 
месте слияния рек Малый и Большой Рефт, 
относится к Обь-Иртышскому бассейну (рис. 
1). На правом берегу водохранилища нахо-
дится посёлок Рефтинский. По своему основ-
ному назначению водохранилище является 
источником технического водоснабжения 
и водоёмом-охладителем для Рефтинской 
ГРЭС. В настоящее время, как и большин-
ство водохранилищ, оно имеет комплексное 
значение и используется для рыбохозяй-
ственных, промышленных, рекреационных 
целей. Водохранилище имеет сложную фор-
му. Приплотинная часть наиболее широкая: 
максимальная ширина 3.8 км, затем следует 
сужение, в месте слияния Большого и Малого 
Рефта ширина уменьшается до 1.6 км, далее 
водохранилище разделяется на два рукава, 
там, где его подпор распространяется по ре-
кам Малый и Большой Рефт [Лугаськов, Во-
ронин, 2019]. Температура воды Рефтинского 
вдхр. в период наибольшего прогрева превы-
шает естественную в среднем на 4.3–4.8 °С. 
В зимний период средняя температура аква-
тории водоёма составляет 12 °С [Любимова и 
др., 1989; Васильчикова и др., 1989].

Китайские беззубки были обнаружены в 
ходе обследования устья тёплого канала Реф-
тинского вдхр. В литоральной зоне на глубине 
1.0–1.2 м в нескольких локациях был прове-
дён сбор донных организмов с использовани-
ем гидробиологического сачка с укреплённой 
рамой размером 25×25 см. Всего было собра-
но 34 экземпляра живых особей Sinanodonta, 
которые помещались в ёмкости с водой и в 
живом виде были доставлены в лабораторию 
для дальнейшего анализа. 

Исследование морфологического стро-
ения и определение возраста. В лаборатор-
ных условиях выполнены промеры раковин 
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моллюсков (длина, толщина, высота) по об-
щепринятой методике [Старобогатов и др., 
2004] с использованием цифрового штанген-
циркуля, с точностью до 0.1 мм. По данным 
промеров были рассчитаны два морфологи-
ческих индекса, широко используемые при 
определении двустворчатых моллюсков – ин-
декс выпуклости раковины (SCI) и индекс 
вытянутости раковины (SEI).

SCI = толщина / длина × 100
SEI = высота / длина × 100
Для оценки возраста у каждой особи учи-

тывали годовые кольца роста, которые про-
сматривались как на поверхности раковины, 
так и в проходящем свете сквозь раковину 
[Шкорбатов, Старобогатов, 1990]. Следует 
отметить, что у китайских беззубок, обитаю-
щих в водоёме-охладителе, рисунок коль-
цевых линий роста нечёткий, линии либо 
расходятся, либо сливаются. Поэтому, для не-
которых особей возраст указан в диапазоне, 
когда при подсчёте на разных створках и при 
осмотре раковин на просвет количество годо-
вых линий роста различалось.

Результаты были проанализированы с по-
мощью пакета программ статистической об-
работки данных PAST version 2.17c (February 
2013) [Hammer et al., 2001]. Для определения 
наиболее возможного значимого статисти-

Рис. 1. Географическое положение района исследования (▲ – место отбора проб).

ческого решения при распределении мол-
люсков по группам, использовался кластер-
ный анализ на основе метода корреляции 10 
морфометрических признаков: длина (см), 
высота (см), ширина (см), масса (г), возраст 
(лет), объём (см3), соотношение толщина/вы-
сота, соотношение масса/объём, индекс SEI и 
индекс SCI. Объединение групп происходило 
по признаку простой связи с расчётом уров-
ня бутстреп поддержки узлов по 100 репли-
кациям. При смене количества репликаций 
(до 1000) существенного изменения уровней 
поддержки узлов не происходило.

Установление видовой принадлежно-
сти. Для установления видовой принад-
лежности от каждого моллюска был собран 
участок ткани ноги (примерно 1 см2), кото-
рый фиксировался 96%-м этиловым спир-
том. Геномную ДНК экстрагировали из кон-
сервированной в спирте ткани ноги каждого 
образца с использованием набора «РеалБест 
экстракция 100» (АО «Вектор-Бест», Россия), 
согласно протоколу производителя. После-
довательности праймеров для амплифика-
ции фрагмента митохондриального гена COI 
LCO1490 и HCO2198 были взяты из работы 
[Folmer et al., 1994]. Смесь для ПЦР содер-
жала приблизительно 100–200 нг  ДНК, 10 
пмоль каждого праймера, 200 ммоль каждого 
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dNTP, 5 мкл 5х-ПЦР-буфера (с 15 мМ MgCl2), 
1.0 ед. ДНК-полимеразы TaqF (ООО «Интер-
лабсервис», Россия) и H2O, которую добавля-
ли до конечного объёма 25 мкл. 

ПЦР проводили на амплификаторе Veriti 
60 Well Thermal Cycler (Applied Biosystem, 
USA). Условия амплификации соответство-
вали тем, что были использованы в работе 
[Bolotov et al., 2016]. Определение нуклео-
тидной последовательности фрагмента гена 
COI осуществляли в двух направлениях непо-
средственно на очищенных продуктах ПЦР с 
использованием набора реагентов PRISM® 
BigDye™ Terminator v. 3.1. на генетическом 
анализаторе DNA Analyzer 3500 (Applied 
Biosystem, USA).

Полученные последовательности прове-
ряли с помощью редактора выравнивания 
последовательностей SeqScape Software v4 
(Thermo Fisher Scientific, USA). Выравнива-
ние последовательностей проводили в про-
грамме MEGA11 с использованием алгоритма 
MUSCLE [Tamura et al., 2021]. Все последо-
вательности длиной 660 п. н. размещены в 
GenBank (NCBI, USA) под номерами досту-
па OP861439–OP861472. Филогенетический 
анализ и построение дендрограммы проводи-
ли NJ методом в программе MEGA11. Эволю-
ционные дистанции были рассчитаны с ис-
пользованием p-distance метода [Nei, Kumar, 
2000]. 

Раковины моллюсков высушивались и 
протирались глицерином для снижения лом-
кости. Собранные образцы размещены для 
хранения в коллекции Музея Института 
экологии растений и животных УрО РАН (г. 
Екатеринбург): 9 экземпляров Sinanodonta 
woodiana (№ 25289) и 25 экземпляров 
Sinanodonta lauta (№ 25290).

Результаты 
Новым обнаруженным местонахождени-

ем Sinanodonta в России является Рефтинское 
вдхр., созданное на р. Рефт (Свердловская обл., 
Средний Урал). Это самое северное из извест-
ных местонахождений в России (57.12494° 
с. ш., 61.68216° в. д.) [Kondakov et al., 2020; 
GBIF…, 2022]. Китайские беззубки были най-
дены в устьевой части сбросного канала, в 
зоне выхода канала в водоём, обогреваемой 

тёплыми водами и не покрывающейся льдом 
в зимний период (см. рис. 1). Моллюски были 
обнаружены на глубинах 1.0–1.2 м на песча-
ном грунте с наилком до 10–20 см и с вкрапле-
ниями крупных камней (до 50 см в диаметре).

Среди изученных 9 (26.5%) особей пред-
ставители вида S. woodiana, остальные 25 
(73.5%) особей – вида S. lauta. Между осо-
бями внутри вида нами не обнаружено гене-
тической изменчивости. Сравнительный ана-
лиз с последовательностями фрагмента гена 
COI, размещёнными в GeneBank показал, 
что последовательности, принадлежащие S. 
woodiana идентичны последовательности 
KY978735 (Енисей, Красноярск), KJ125079 
(Польша), MN594536 (Италия) и принадле-
жат гаплотипу E3. Последовательности, при-
надлежащие S. lauta идентичны последова-
тельностям KY561633 (Енисей, Красноярск) 
и принадлежат гаплотипу С3.

Таким образом, в Рефтинском вдхр. пред-
ставлены два криптических вида Sinanodonta: 
S. woodiana и S. lauta. В месте обитания китай-
ских беззубок не были отмечены виды абори-
генной малакофауны (виды родов Anodonta, 
Pseudanodonta и Unio). Проведённые проб-
ные сборы в литоральной зоне залива Реф-
тинского вдхр. с естественным термальным 
режимом подтвердили присутствие живых 
экземпляров Anodonta, Pseudanodonta и Unio 
при полном отсутствии раковин Sinanodonta. 
Например, нами обнаружены множествен-
ные створки раковин Unio pictorum (Linnaeus, 
1758) в восточной части водохранилища. 

Максимальный возраст живых изученных 
особей составлял 13–14 лет. Вероятно, инва-
зия и формирование популяции Sinanodonta 
в Рефтинском вдхр. (как минимум) начина-
ется приблизительно в 2005–2006 гг. В то 
же время, на берегу водоёма обнаружены 
крупные пустые раковины, принадлежащие 
старшевозрастным особям Sinanodonta (при-
близительный возраст обнаруженной пустой 
раковины составлял порядка 16 лет). Кроме 
того, имеются сведения, что в конце 1990-х 
гг. в водохранилище был завезён европейский 
сом из волжских питомников [Лугаськов, Во-
ронин, 2019]. Это позволяет предположить 
более раннее появление Sinanodonta spp. в 
Рефтинском вдхр. – уже в конце XX в.
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У исследованных особей S. woodiana 
и S. lauta раковина неправильно ромби-
ческой формы, умеренно выпуклая, твёр-
достенная, но хрупкая. Передний край 
суженный, закруглённый, задний – в виде 
закруглённого клюва. Спинной (верхний) 
край с передним и задним образует тупые 
углы. Нижний край выгнутый. Макушка 
не выступающая. Внешний рисунок рако-
вин S. woodiana и S. lauta сходен: у мо-
лодых особей створки раковин (2–4 года) 
относительно прозрачные, с возрастом 
периостракум раковин приобретает бу-
рый, тёмно-коричневый оттенок с зеле-
новатым отливом. 

Морфометрический анализ раковин S. 
lauta из российских и казахстанских по-
пуляций [Kondakov et al., 2020] показал, 
что наибольшая средняя длина раковины 
отмечена в енисейской популяции, высо-
та и толщина – в волжской популяции, а 
наименьшие средние значения анализи-
руемых параметров зарегистрированы в 
популяции из Рефтинского вдхр. (табл. 1). 
Отметим, что максимальные и минималь-
ные значения размеров раковины среди 
всех популяций S. lauta были определены 
у среднеуральских особей (см. табл. 1).

Для S. woodiana максимальные и наи-
большие средние значения длины, вы-
соты и толщины раковины отмечены в 
казахстанской популяции. При этом, по 
размерам среднеуральские S. woodiana 
не существенно уступают казахстанским. 
Минимальные и наименьшие средние 
размеры раковины зарегистрированы в 
волжской популяции (см. табл. 1). 

В большинстве природных водоёмов 
у унионид в умеренном климате чётко 
определяется сезон покоя, зимнего анаби-
оза, когда рост раковины останавливает-
ся и сам моллюск замирает, закопавшись 
в ил. Это формирует ясные линии роста 
на раковине моллюсков. В случае же с 
Sinanodonta годовые кольца роста не име-
ют чётких линий. Вероятно, это связано 
с отсутствием периода анабиоза: зимой 
Sinanodonta могут мигрировать ближе к 
тёплым потокам воды у сбросных кана-
лов генерирующих станций и продолжать Та
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активную жизнедеятельность. В связи с этим, 
линии роста на раковинах формируются без 
чёткой дифференциации по годам. 

Сложность с определением возраста по 
годичным кольцам отмечена другими иссле-
дователями Sinanodonta [Afanasjev et al., 2001; 
Spyra et al., 2012; 2016]. В связи с этим предло-
жено связывать возраст китайских беззубок с 
длиной раковины и анализировать возрастную 
структуру популяций по соотношению особей 
со сходными размерами раковины [Afanasjev 
et al., 2001; Spyra et al., 2012]. Например, по 
длине раковины беззубки распределены на 
четыре категории [Afanasjev et al., 2001]: ма-
ленькие (до 5 см), средние (до 10 см), большие 
(10–15 см) и крупные, свыше 15 см (табл. 2). 
Согласно предложенному подходу, в популя-
ции S. lauta в Рефтинском вдхр. представлены 
особи всех возрастных категорий, при этом 
около половины особей имеют средние разме-
ры раковины и возраст 3–6 лет. В популяции S. 

Таблица 2. Соотношение размерно-возрастных групп в популяциях S. woodiana и S. lauta в Рефтинском водохра-
нилище

Возрастные группы по размерам 
раковины

Количество S. lauta Количество S. woodiana
шт. % шт. %

Маленькие (до 5 см) 2 8.0 0 0.0
Средние (до 10 см) 11 44.0 1 11.1
Большие (10–15 см) 7 28.0 3 33.3
Крупные, свыше 15 см 5 20.0 5 55.6
Всего 25 100 9 100

woodiana полностью отсутствуют маленькие 
двулетние особи, одна особь имеет раковину 
длиной 6.2 см и возраст 2–3 года. Наиболее 
многочисленны крупные особи, имеющие воз-
раст старше 8 лет (см. табл. 2). 

Анализ сходства раковин беззубок из Реф-
тинского вдхр. по морфологическим параме-
трам также убедительно показал, что возраст 
(а не видовая принадлежность) определя-
ет сходство в строении раковин моллюсков. 
Кластерный анализ на основе коэффициента 
корреляции (рис. 2), с оценкой уровня бут-
стреп поддержки узлов (100 репликаций) од-
нозначно продемонстрировал выделение трёх 
возрастных групп моллюсков, условно моло-
дые, средневозрастные и старшевозрастные 
особи. При смене количества бут-репликаций 
(до 1000) существенного изменения уровней 
поддержки не происходит, первые две груп-
пы всегда выше 70, а третья группа выше 70 
так и не поднимается.

Рис. 2. Сходство морфометрических и возрастных характеристик моллюсков S. woodiana и S. lauta Рефтинского 
водохранилища (мера сходства – коэффициент корреляции, объединение – простая связь): слева направо пункти-
ром выделены возрастные кластеры: 2 года; 6–14 лет; 3–5 лет. Указано значение бутстреп поддержки узлов выше 
критического уровня (более 70) и в ключевых узлах (более 50) для 100 репликаций. На оси абсцисс указаны ин-
дивидуальные номера экземпляров S. woodiana (со звездочкой*) и S. lauta (простой номер).
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Обсуждение
Нами охарактеризовано заселение ки-

тайскими беззубками участка Рефтинского 
вдхр., характеризующегося искусственно 
подогретой водой сбросного канала Реф-
тинской ГРЭС. В водохранилище совмест-
но встречаются два криптических вида S. 
woodiana (9 особей) и S. lauta (25 особей), 
что подтверждает их сцепленное расселение 
[Kondakov et al., 2020].

Первые находки S. woodiana за пределами 
природного ареала были связаны с изменён-
ными человеком местообитаниями и искус-
ственно подогретыми водоёмами [Konečný 
et al., 2018; Urbańska et al., 2021]. Это термо-
фильный вид, населяющий водоёмы с тем-
пературой воды от 10 до 30 °C [Kraszewski, 
Zdanowski, 2007], и обнаружена положитель-
ная корреляция между среднегодовой темпе-
ратурой и его встречаемостью [Spyra et al., 
2016]. На наш взгляд, дальнейшее расшире-
ние ареала Sinanodonta на Урале и в Западной 
Сибири возможно за счёт непреднамеренной 
интродукции в новые водоёмы с рыбопо-
садочным материалом, но оно ограничено 
участками, подверженными влиянию сбро-
са тёплых вод с электростанций или других 
постоянных источников теплового загряз-
нения. За пределами прогреваемых зон во-
доёмов-охладителей расселение моллюсков 
ограничено неблагоприятными температур-
ными условиями водотоков, поскольку в зим-
ний период они промерзают (температура 
воды 0–2 °С) и на протяжении 5–6 месяцев 
покрыты льдом. В то же время, в литературе 
отмечена способность S. woodiana пережи-
вать зимы, когда температура воды опускает-
ся ниже 0 °C [Lajtner, Crnčan, 2011; Labecka, 
Domagala, 2018; Urbańska et al., 2021], и её 
популяции зарегистрированы в регионах с 
относительно продолжительной зимой (юг 
Швеции в 2005 г) [Konečný et al., 2018]. На-
против, S. lauta характеризуется большей хо-
лодостойкостью в сравнении с S. woodiana 
и встречается в естественных условиях на 
юге Западной Сибири и на Дальнем Восто-
ке [Bespalaya et al., 2018; Bolotov et al., 2020; 
Kondakov et al., 2020].

Основной способ инвазии Sinanodonta 
повсеместно вероятно связан с массовой 

интродукцией молоди азиатских карповых 
рыб [Bogan et al., 2011; Konečný et al., 2018; 
Kondakov et al., 2020; и др.]. Вероятно, ин-
вазия двух криптических видов Sinanodonta 
в Рефтинское вдхр. произошла в конце XX 
в. и также связана с его рыбохозяйственным 
использованием. В современном составе их-
тиофауны водохранилища представлены ази-
атские карповые и другие виды-вселенцы, 
привезённые в конце 1990-х гг. из волжских 
питомников [Лугаськов, Воронин, 2019]. 

В исследованном местообитании отсут-
ствовали нативные двустворчатые моллю-
ски – перловицы и беззубки. Аналогичная 
ситуация с полным отсутствием местной 
малакофауны показана для Беловского вдхр. 
[Kondakov et al., 2020]. Наши данные не по-
зволяют однозначно сделать вывод о вытес-
нении китайской беззубкой аборигенных ви-
дов. В условиях неподогретых вод китайские 
беззубки могут сосуществовать с местной ма-
лакофауной, которая, как правило, сохраняет-
ся и может составлять до 60–80% от общего 
количества выловленных моллюсков [Spyra 
et al., 2012; Szlauer-Lukaszewska et al., 2017; 
Kondakov et al., 2020; Dobler et al., 2022]. Воз-
можно, отсутствие аборигенных видов в про-
бах из Рефтинского вдхр. связано с повышен-
ной температурой воды как неблагоприятным 
фактором для их существования. Отношения 
между аборигенными и чужеродными вида-
ми моллюсков нуждаются в более детальном 
изучении. 

Продолжительность жизни S. lauta и S. 
woodiana оценивается в 13–14 лет, и макси-
мальная длина раковины составила 180.5 мм 
и 177.6 мм, соответственно. В популяции S. 
lauta самая многочисленная группа, особи 
2–5 лет, составляет 48%. Группы средневоз-
растных особей 6–10 лет и старшевозрастных 
особей 11–14 лет представлены примерно в 
равном количестве – 7 особей (28%) и 6 осо-
бей (24%), соответственно. В популяции S. 
woodiana более многочисленна группа стар-
шевозрастных особей – 5 особей, или 56%. 
Нами не обнаружены экземпляры Sinanodonta 
моложе 1 года (длина раковины менее 25 мм) 
и малочисленны экземпляры 2–3 лет. Длина 
раковины самых мелких экземпляров S. lauta 
составила 38.9 мм, а S. woodiana – 62.2 мм. 
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Принимая во внимание возрастную струк-
туру популяций китайских беззубок, мож-
но с высокой вероятностью заключить, что 
популяция S. woodiana находится в Рефтин-
ском вдхр. в стадии регресса (особи 2–5 лет 
– 10%), тогда как популяция S. lauta прогрес-
сирует (доля молодых особей около 50%). 
Наличие молоди в водоёме и особей различ-
ных размерно-возрастных групп может сви-
детельствовать о наличии естественного вос-
производства моллюсков в водохранилище. В 
то же время необходимо провести детальные 
исследования биологии беззубок для выясне-
ния особенностей их размножения в услови-
ях теплового загрязнения. 

Факт отсутствия в наших сборах самых 
молодых моллюсков возрастом 1 год доста-
точно примечателен и подтверждается ис-
следованиями других авторов [Янович, Пам-
пура, 2012; Spyra et al., 2012; Павлюченко, 
Єрмошина, 2019; Yermoshyna, Pavliuchenko, 
2021]. Однозначного объяснения этому пока 
не найдено. Вероятно, молодые активно ра-
стущие моллюски Sinanodonta, размером до 
30 мм, ещё не достигшие половозрелости, 
могут обитать в иных биотопах, чем поло-
возрелая часть популяции, например, на иных 
глубинах или на грунтах отличного состава. 
Данный аспект требует дополнительного ис-
следования.

Заключение
Впервые на Среднем Урале обнаружены 

китайские беззубки Sinanodonta spp. Моллю-
ски обитают на участке Рефтинского вдхр., 
характеризующегося подогревом воды за счёт 
сброса с Рефтинской ГРЭС. В Рефтинском 
вдхр. представлены два криптических вида: 
Sinanodonta woodiana и S. lauta. Приведён-
ные данные подтверждают симпатрическое 
сосуществование двух видов Sinanodonta и 
их сцепленное расселение [Bespalaya et al., 
2018; Kondakov et al., 2020]. 

Сравнительный анализ последователь-
ностей фрагмента гена COI моллюсков из 
Рефтинского вдхр. показал их идентичность 
последовательностям образцов из Западной 
Сибири и Волги. Полученные данные подтвер-
ждают гипотезу происхождения инвазивных 
популяций китайских беззубок Sinanodonta 

spp. из одного источника [Kondakov et al., 
2020]. На основе молекулярных данных, а 
также архивных записей по рыбохозяйствен-
ному использованию мы предполагаем, что 
данная инвазия Sinanodonta woodiana и S. 
lauta в Рефтинское вдхр. была ассоциирована 
с интродукцией промысловых рыб, привезён-
ных в конце XX – начале XXI в. из волжских 
питомников.

В рассмотренной выборке содержатся 
особи S. woodiana и S. lauta различных раз-
мерно-возрастных групп, что косвенно свиде-
тельствует об успешной натурализации вида 
в водоёме-охладителе Рефтинской ГРЭС. В 
выборке S. woodiana более многочисленна 
группа старшевозрастных особей, а в вы-
борке S. lauta, наоборот, преобладает группа 
средневозрастных особей. 

На наш взгляд, дальнейшее расширение 
ареала Sinanodonta на Урале и в Западной 
Сибири возможно только за счёт непреднаме-
ренной интродукции в новые водоёмы-охла-
дители с рыбопосадочным материалом, так 
как расселение моллюсков ограничено участ-
ками водоёмов с искусственным термическим 
режимом. В то же время, очевидна необходи-
мость более детального исследования вли-
яния S. woodiana и S. lauta на аборигенную 
малакофауну и особенностей существования 
китайских беззубок в условиях теплового за-
грязнения, так как невозможно полностью 
исключить вероятность их вселения в водоё-
мы с естественным термическим режимом в 
будущем. Кроме того, эти сведения расширят 
наши представления о биологии видов в ус-
ловиях вторичного ареала.
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THE FIRST FIND OF TWO SPECIES OF ASIAN POND MUSSELS 
(SINANODONTA) IN THE REFTINSKY RESERVOIR (CENTRAL 

URAL)
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This study presents the data on the first record of Sinanodonta woodiana and S. lauta in artificially heat-
ed site of Reftinsky reservoir by warm water discharge of the Reftinsky thermal power plant (Sverdlovsk 
Region, the Reft River, Ob-Irtysh River Basin). This find is the northernmost habitat of these mussels of all 
known. The population of this species shares the invasive haplotypes: E3 (S. woodiana) and C3 (S. lauta). 
The population of the mussels includes individuals of various size and different age groups, and this fact 
could be an indirect evidence of successful naturalization of the species. The group of older specimens (over 
10 years old) is more numerous in the population of S. woodiana (56%). The group of specimens of middle 
age (3–6 years) is more numerous in the population of S. lauta, their share is 48%. Specimens of Sinanodonta 
younger than 1-year-old (shell length less than 25 mm) are absent, and specimens of 2–3 years old are not 
numerous. Based on molecular data and archival records on fishery use, we assume that the invasion of S. 
woodiana and S. lauta in the Reftinsky reservoir is associated with introduction of food fish delivered from 
the Volga fish-farms at the end of the 20th – the beginning of the 21st century.

Keywords: biological invasions, Asian pond mussels, mitochondrial DNA, morphology, thermal pollution, 
Sinanodonta woodiana, Sinanodonta lauta. 
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В водоёмах Верхней Волги (Ярославская область) и нижнего течения р. Сура (Средняя Волга) отме-
чены близкородственные виды коловраток: обычный для фауны обоих регионов Kellicottia longispina 
и чужеродный K. bostoniensis. Оба вида встречаются в планктоне круглогодично, чаще отмечаются 
осенью или весной, достигая наибольшей численности в эти периоды года. Чужеродная K. bostoniensis 
отмечена не только совместно с аборигенным видом, но и отдельно, в более мелководных водоёмах. 
Чужеродный вид характеризуется большей толерантностью в отношении глубины водоёма, формы его 
котловины, прозрачности, трофности. Вероятно, это способствует более широкому распространению 
K. bostoniensis в сравнении с аборигенным видом в водоёмах Присурья. Чужеродная K. bostoniensis 
относительно быстро распространилась в Присурье без ущерба для близкородственного аборигенного 
вида, которому не составляет конкуренции.

Ключевые слова: Kellicottia bostoniensis, Kellicottia longispina, чужеродные виды, факторы, пой-
менные водоёмы, Верхняя Волга, Средняя Волга, заповедник «Присурский».
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Введение
Новые для фауны какого-либо региона 

виды появляются с относительным постоян-
ством, причём процесс их расселения может 
быть обусловлен как антропогенным «содей-
ствием», так и вполне естественными причи-
нами – стремлением видов занять всё боль-
шие территории в изменяющихся условиях 
среды. На новой территории вид в силу своих 
биологических особенностей может придер-
живаться различных стратегий в поведении, 
что определяет его участие в дальнейшем 
развитии экосистем [Shea, Chesson, 2002; 
Аладин, Плотников, 2004]. В связи с этим 
важно изучение тех видов, которые относи-
тельно быстро распространяются на боль-
ших территориях. Одним из примеров та-
ких видов может быть коловратка Kellicottia 
bostoniensis (Kellicott, 1879), нативный ареал 

которой находится в Северной Америке и ко-
торая в короткие сроки заняла практически 
все континенты [De Paggi, 2002; Segers, 2007; 
Macêdo et al., 2020; Mantovano et al., 2021].

Известно о способностях K. bostoniensis 
обитать в водоёмах с весьма широким 
спектром факторов среды [De Paggi, 2002; 
Bezerra-Neto et al.,  2004; Zhdanova et al., 2016; 
Shurganova et al., 2017; Крайнев  и др., 2018; 
Mantovano et al., 2021; Picapedra et al., 2021]. 
Коловратка K. longispina, напротив, более 
требовательна к условиям среды [Zhdanova et 
al., 2016; Рогозин, 2020]. Установлено поло-
жительное влияние температуры, прозрачно-
сти и рН воды на численность K. bostoniensis 
(на примере карстовых водоёмов) [Шургано-
ва и др., 2021]. Обилие K. longispina отрица-
тельно коррелировало с рН воды [Шурганова 
и др., 2021]. Несмотря на высокую пластич-
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ность, K. bostoniensis не заселяет все возмож-
ные водоёмы и не замещает при этом абори-
генный для фауны умеренных широт вид K. 
longispina. Вероятно, даже у таких близко-
родственных таксонов экологический спектр 
несколько отличен. Весьма важно уточнить 
его особенности для прогноза натурализации 
чужеродной K. bostoniensis и дальнейшего су-
ществования аборигенной K. longispina в свя-
зи с появлением вселенца. Чтобы установить 
факторы, определяющие распространение и 
обилие видов рода Kellicottia, представляет 
интерес анализ сообществ планктона в во-
дных объектах, куда относительно недавно 
попал вселенец, а также в расположенных по 
соседству, но не заселённых новым видом. 
Пойменные и близлежащие надпойменные 
водоёмы в этом отношении представляют со-
бой оптимальную модель для изучения пере-
численных процессов. К тому же, несмотря 
на то, что исследования этих видов выпол-
нены в большом количестве разнотипных во-
дных объектов [De Paggi, 2002; Segers, 2007; 
Шурганова и др., 2021; Mantovano et al., 2021; 
Picapedra et al., 2021], пойменные водоёмы в 
этом отношении слабо изучены [Жданова, 
Добрынин, 2011]. 

Исходя из этого, целью работы было ис-
следование встречаемости близкородствен-
ных чужеродного K. bostoniensis и абориген-
ного K. longispina видов в водоёмах Верхней 

и Средней Волги и выявление факторов, вли-
яющих на их распространение.

Материалы и методы
Исследованы озёра различного генезиса в 

бассейне Верхней Волги (Ярославская обл.) 
и пойменные на Средней Волге в бассейне 
нижнего течения р. Сура (охранная зона за-
поведника «Присурский», Чувашская Респу-
блика) (рис. 1) в 2014–2021 гг. В каждом ре-
гионе зоопланктон проанализирован в группе 
водоёмов, расположенных в относительно 
сходных физико-географических условиях, 
что позволяет оценить влияние факторов и 
процессов в водоёме на встречаемость и оби-
лие видов рода Kellicottia. 

В Верхней Волге материал отобран на 20 
озёрах (табл. 1, рис. 2) в весенний (май) и лет-
ний (конец июля – август) периоды в 2014–
2015 гг. В 21 водоёмe Присурья (проточные 
Лапшевое, Глухое, Вилки, Чага, Старая Стари-
ца, Верхнее, Козулишное, Ромадан, Чирмень, 
Малое Щучье, Большое Щучье, Базарское; 
бессточные, становящиеся проточными вес-
ной, Кривое, Скобцы, Старица, Киркери, Че-
бак, Лиса, Курюкалы, Башкирское, Большой 
Буймас) (рис. 2) материал собран в 2016–2021 
гг. в аналогичные периоды года, а также осе-
нью (сентябрь). Кроме того, в 2020–2021 гг. в 
озёрах Чебак, Лиса, Малое Щучье, Большое 
Щучье, Башкирское и Большой Буймас изучен 

Рис. 1. Карта-схема расположения точек исследования в Верхней (северная (1) и южная (2) части Ярославской 
области) и Средней Волге (3).
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Таблица 1. Характеристика исследованных озёр в летний период

Озеро Координаты S, км2 h, м SD, м рН O2, 
мг/л ТС

Верхняя Волга (Ярославская область)

Бабье 57.7637 с. ш.  
40.5293 в. д. 0.09 4.5 0.5 7.62 6.4 МЭ

Иваново 57.6957 с. ш.  
40.2880 в. д. 0.22 – – 7.99 7.2 Э

Копыто 57.7725 с. ш.  
40.5493 в. д. 0.01 – 0.2 9.18 10.7 Г

Новое Куреевское 57.7777 с. ш.   
40.3453 в. д. 0.03 – 0.9 7.66 6.6 Э

Подкова 57.7705 с. ш.  
40.5563 в. д. 0.01 – 1 7.39 4.6 МЭ

Рюмниково 56.9753 с. ш.   
39.3821 в. д. 1.5 3 0.9 7.68 10 МЭ

Становище 57.7655 с. ш.  
 40.5579 в. д. 0.21 – 1.55 7.93 6.4 М

Старое Куреевское 57.7791 с. ш.  
40.3392 в. д. 0.06 – 1.1 7.78 7.7 МЭ

Чистое 57.7107 с. ш.  
40.5480 в. д. 4.5 1 0.3 9.54 17.1 ГЭ

Шачебол 57.7740 с. ш.  
40.3629 в. д. 0.61 4 0.5–0.9 8.05–8.82 7–9.7 М

Яснищевское 57.7619 с. ш.  
40.4640 в. д. 0.63 1 – 8.44 17.2 Г

Заозёрье 56.8223 с. ш.  
39.3558 в. д. 0.32 4 0.5 8.79 10.2 ГЭ

Белёвское 57.7259 с. ш.  
40.3167 в. д. 0.08 5 0.8 8.28 5.4 МЭ

Вашутинское 56.8968 с. ш.  
39.0619 в. д. 3.1 3.5 0.5 9.01 9.7 ГЭ

Великое 57.7987 с. ш.  
40.4914 в. д. 2.03 0.7 0.3 8.2 4.5 МЭ

Ёшка 57.7822 с. ш.  
40.4425 в. д. 0.25 1.5 0.45 9.24 13.1 ГЭ

Искробол 57.7935 с. ш.  
40.4619 в. д. 0.72 1 0.3 9.64 9 Г

Кудринское 57.687207 с. ш.  
40.139490 в. д. – – – 8.6 8.7 М

Согожское 57.8029 с. ш.  
40.5403 в. д. 2.05 1 0.65 7.91 7.2 Э

Яхробол 57.7530 с. ш. 
40.3328 в. д. 3.28 1.3 0.35 9.3 8.9 МЭ

Средняя Волга (Присурье)

Козулишное 54.997267 с. ш., 
46.568997 в. д. 12.9**** 0.62**** 0.5 6.7 2.2 Э

Вилки 54.990275 с. ш., 
46.585115 в. д. 16.5**** 1.13**** 1.5 6.95 3.4 Э

Верхнее 54.992475 с. ш., 
46.577477 в. д. 27.5**** 0.39**** 0.8 6.78 2.7 Э

Большой Буймас 55.01138 с. ш.,  
46.59642 в. д. 81.3* 1.71* 0.6 7.22 – Э



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023138

Башкирское 54.979376 с. ш.,  
46.596 в. д. 100.7* 1.27* 0.6 7.56 4.7 Э

Базарское 54.93427 с. ш.,  
46.60702 в. д. 131.9*** 1.14*** 0.4 7.60 1.1 Г

Малое Щучье 54.994827 с. ш., 
46.593627 в. д. 27.0*** 1.46*** 0.9 6.81 0.8 Э

Большое Щучье 54.986 с. ш.,  
46.5941 в. д. 61.3* 2.97* 1.1 7.19 5.6 Э

Киркери 55.062599 с. ш., 
46.508343 в. д. 31.8**** 1.90**** 0.8 8.23 5.4 Э

Скобцы 54.97255 с. ш., 
46.584375 в. д. 40.4**** 1.14**** 0.7 6.37 0.5 Э

Глухое 55.037773 с. ш., 
46.578897 в. д. 87.5**** 1.55**** 0.6 7.05 8.8 Э

Лапшевое 55.040508 с. ш., 
46.569585 в. д. 89.2**** 1.25**** 0.5 6.67 3.2 Э

Старица 54.95834 с. ш.,  
46.601 в. д. 392.2* 1.97* 0.7 7.94 1.4 Э

Чирмень 55.056383 с. ш., 
46.523451 в. д. 50.6** 2.70** 0.7 – – Э

Кривое 55.004988 с. ш., 
46.59015 в. д. 15.7**** 1.59**** 0.4 6.47 0.6 Г

Чебак 55.01424 с. ш., 
46.581592 в. д. 94.3** 2.50** 0.4 7.42 7.5 Г

Старая Старица 55.049928 с. ш., 
46.525554 в. д. 100.4**** 0.68**** 0.6 6.83 5.4 Э

Лиса 55.023082 с. ш.,  
46.5724 в. д. 123.8*** 1.22*** 0.4 7.52 4.7 Г

Курюкалы 55.060576 с. ш., 
46.489807 в. д. 156.1** 1.20** 0.5 – – Г

Чага 55.052305 с. ш., 
46.542205 в. д. 257.0**** 2.08**** 1.4 7.42 6.8 Э

Ромадан 55.022083 с. ш., 
46.601924 в. д. 36.7**** 1.42**** 1.5 6.76 2.6 Э

зимний (начало марта) подлёдный зооплан-
ктон. Морфометрические характеристики ис-
следованных объектов приведены в таблице 1.

Отбор проб зоопланктона производил-
ся из верхнего слоя фильтрацией через сеть 
Апштейна (размер ячеи 70 мкм) 50–100 л 
воды с последующей фиксацией 4%-м фор-
малином и обработкой стандартными мето-
дами [Методические рекомендации…, 1982]. 
Кроме того, в Присурье в летний период 
2018–2019 гг. с поверхности воды стандарт-
ными методами [Методика…, 1975] отбирали 
пробы фитопланктона. В анализе использова-
ны данные об обилии доминирующих видов 

Примечание: S – площадь водоёма; h – глубина средняя; SD – прозрачность; O2 – содержание кислорода; ТС – 
трофический статус (М – мезотрофный; Э – эвтрофный; Г – гипертрофный); * [по: Осмелкин и др., 2012]; ** [по: 
Александров, Васильев, 2016]; *** [по: Александров, 2017]; **** [по: Александров, 2018].

фитопланктона, любезно предоставленные 
Тарасовой Н.Г.

Во всех водоёмах определялись прозрач-
ность по диску Секки, температура поверх-
ностного слоя воды и содержание кислорода 
в нём (с помощью HANNA HI-9147-04), pH 
(HANNA HI-83141) и электропроводность и 
минерализация (HANNA HI-98129). Данные 
по остальным гидрохимическим показате-
лям для озёр Присурья получены на основе 
анализа отобранных в 2019–2020 гг. стан-
дартными методами [Руководство…, 1977; 
Строганов, Бузинова, 1980] в основные сезо-
ны года проб воды и любезно предоставлены 
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Рис. 2. Карта-схема исследованного района в Верхней (северная (А) и южная (Б) части Ярославской области) и 
Средней Волге (пойма р. Сура (В)) и распространения K. longispina (●) и K. bostoniensis (▲).

В
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Ивановым Д.В. и Зиганшиным И.И., для озёр 
Верхней Волги (2014–2015 гг.) – Сиделевым 
С.И. Данные о содержании хлорофилла «а» 
(применяли стандартный спектрофотометри-
ческий метод [Сигарева, 1993]) также любез-
но предоставлены Сиделевым С.И.

Для оценки трофического статуса водоё-
мов использован трофический индекс Карл-
сона (TSI) [Carlson, 1977], рассчитанный на 
основе данных о прозрачности по диску Сек-
ки и содержанию хлорофилла в летний пе-
риод и позволивший оценить статус озёр как 
мезотрофные, эвтрофные и гипертрофные 
(значения индекса 40–50, 50–70 и >70, соот-
ветственно). Коэффициент относительной 
прозрачности (соотношение прозрачности 
по диску Секки в летний период и средней 
глубины) позволяет оценить доминирующее 
направление потоков вещества в водоёме 
[Китаев, 2007]. Для характеристики степени 
глубоководности озёр использовали такие 
коэффициенты, как относительная глубина 
[Wetzel, 2001] и ёмкость котловины [Китаев, 
2007], для оценки формы котловины – долю 
литорали (площадь акватории с глубинами до 
1.5 м) в общей площади водоёма и уклон дна 
[Rutovskaya et al., 2020].

Для оценки влияния факторов (площадь, 
глубина средняя и максимальная, уклон дна, 
доля литорали от акватории водоёма, тем-
пература, рН, прозрачность по диску Секки, 
коэффициент относительной прозрачности, 
содержание хлорофилла, фосфора, кисло-
рода, трофность) на обилие коловраток рода 
Kellicottia использованы методы канониче-
ского корреляционного анализа (CCA) с при-
менением программы Canoco for Windows 4.5 
[Cajo ter Braak, 1988]. Материалом для анали-
за послужили все летние пробы. Включенные 
в анализ данные предварительно нормализо-
вались логарифмированием. Статистическая 
значимость взаимосвязей оценивалась пер-
мутационным тестом Монте-Карло с 4999 пе-
рестановками. Доминирование вида в сооб-
ществе оценивалось на основе данных о его 
обилии с использованием функции рангового 
распределения [Фёдоров и др., 1977]. Значи-
мость вида в исследуемом регионе определя-
лась с помощью показателя его встречаемо-
сти [Песенко, 1982].

Результаты
Встречаемость Kellicottia longispina и K. 

bostoniensis в исследованных водоёмах. В 
водоёмах Верхней и Средней Волги (Прису-
рье) в исследованный период встречаемость 
K. longispina составила 0.35 и 0.33, соответ-
ственно. Это обычный для обоих регионов 
вид. Новый вид коловраток K. bostoniensis в 
Верхней Волге выявлен в 2014 г. (оз. Ёшка), 
в пойме нижнего течения р. Сура – в 2016 г. 
(оз. Большое Щучье, Вилки) [Подшивали-
на, 2016]. При первом обнаружении по рас-
пространённости он был редким в водоёмах 
Ярославской обл. (2014 г.) и обычным в При-
сурье (2016 г.) (встречаемость 0.05 и 0.28, 
соответственно). В целом, можно констати-
ровать стабильное участие чужеродного вида 
в составе зоопланктона озёр поймы нижнего 
течения р. Сура (рис. 3). Сезонные наблюде-
ния показали, что K. bostoniensis встречается 
и в зимнем зоопланктоне (рис. 4), хотя нере-
гулярно и реже, чем аборигенный вид. Оба 
вида чаще отмечаются осенью (рис. 4) или 

Рис. 3. Встречаемость K. longispina и K. bostoniensis 
летом в Присурье (Средняя Волга) по многолетним 
данным.

Рис. 4. Средние величины встречаемости K. longispina 
и K. bostoniensis в пойменных водоёмах Присурья в 
разные сезоны года.
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весной (в озёрах Ярославской обл. встреча-
емость K. longispina весной составила 0.50, 
летом – 0.20; K. bostoniensis в период наблю-
дений отмечена только весной).

Численность Kellicottia longispina и K. 
bostoniensis в исследованных водоёмах. 
Обилие обоих видов значительно варьировало 
и в отдельных водоёмах (рис. 5), и в сезонной 
динамике, и в отдельные годы исследований. 
Анализ годовой динамики свидетельствует 
о большем обилии обоих видов в весенний 
период в водоёмах Верхней Волги. Так, чис-
ленность аборигенной K. longispina весной 
здесь на порядок выше, чем летом (65.4±51.7 
и 4.7±2.1 тыс. экз./м3, соответственно), а чу-

жеродный вид обнаружен только весной. 
Численность K. longispina в летний период 
достигала 11.4 и 8.1 тыс. экз./м3 в исследован-
ных водоёмах Верхней и Средней Волги, со-
ответственно, изменяясь в широких пределах 
(коэффициент вариации составил 89 и 126%, 
соответственно). Чужеродная K. bostoniensis 
более многочисленна в летний сезон (числен-
ность в Присурье достигала 5.5 тыс. экз./м3, 
усредненные величины – 0.5–2.0 тыс. экз./м3 
в зависимости от года наблюдений, коэффи-
циент вариации 83–100%). Оба вида летом 
не входили в число доминирующих видов, 
составляя не более 3% численности. Исклю-
чением стало оз. Большое Щучье в Присурье, 

Рис. 5. Численность (экз./м3) K. longispina и K. bostoniensis в пойменных водоёмах Присурья (июль, 2018).

Рис. 6. Сезонная динамика численности K. longispina и K. bostoniensis в оз. Большое Щучье (Присурье, Средняя 
Волга).
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торых отличаются между собой морфометри-
ческими, гидрохимическими, трофическими 
параметрами (табл. 1), но подвержены воз-
действию сходных зональных условий. Это 
позволяет выделить характеристики водоё-
мов, влияющие на распространение и обилие 
видов. По нашим данным, оба вида населяют 
наиболее глубокие водоёмы на исследован-
ных территориях. Хотя в Верхней Волге это 
более глубокие озёра, чем в Присурье (табл. 
2), их средняя глубина (2.8±0.7 м) выше, чем 
у не заселённых (2.2±0.4 м) этими видами 
(различия недостоверны). Чужеродная K. 
bostoniensis отмечена не только совместно с 
аборигенным видом, но и самостоятельно, 
причём в более мелководных водоёмах, с бо-
лее выраженной литоралью и пологим дном 
(табл. 2). Оба вида не обнаружены в водоёмах 
с наиболее пологими берегами и наимень-
шими глубинами (табл. 2). Канонический 
анализ позволил установить достоверное 
влияние уклона дна (F=11.25, p=0.012) и 
максимальной глубины (F=7.17, p=0.024) на 
численность коловраток рода Kellicottia в во-
доёмах Присурья. Причём эти факторы име-
ют наибольшее значение для аборигенной K. 
longispina (рис. 8).

Прозрачность воды также важна для 
обилия коловраток (табл. 3). Этот фактор 
оказывает достоверное (F=19.43, p=0.004) 
действие на численность видов в Прису-
рье, причём он более важен для развития 
аборигенного вида (рис. 8). Чужеродная K. 
bostoniensis населяет водоёмы с повышенной 
трофностью (гипер-эвтрофные), абориген-

Рис. 7. Изменение численности K. longispina и K. 
bostoniensis в оз. Большое Щучье (Присурье, Средняя 
Волга) летом (июль) в 2016–2020 гг.

в сообществе зоопланктона которого в июле 
2020 г. обилие K. longispina достигало 24.3% 
суммарной численности зоопланктона.

В Присурье средние количественные по-
казатели аборигенного вида осенью (1.4±0.7 
тыс. экз./м3) вполне сопоставимы с летними 
(рис. 6), для отдельного водоёма они могут 
быть ниже. Осенью чужеродный таксон до-
стигал численности 90.7 тыс. экз./м3, в сред-
нем его обилие (11.8±7.8 тыс. экз./м3) вдвое 
превышало летний уровень.

По летним значениям количественного раз-
вития трудно судить о тенденциях изменения 
численности видов в связи с сильным их варьи-
рованием по годам (рис. 7). Корреляция между 
численностью аборигенного и чужеродного ви-
дов коловраток не установлена (p>0.05). Веро-
ятно, численность и встречаемость видов опре-
деляются другими факторами, не связанными с 
их биотическими отношениями.

Зависимость встречаемости и обилия 
Kellicottia longispina и K. bostoniensis от 
факторов водной среды. Исследованы две 
большие группы озёр, водные объекты в ко-

Таблица 2. Морфометрические характеристики водоёмов Присурья (Средняя Волга) (средние по группе в зави-
симости от заселённости коловратками)

Показатель
K. longispina и  

K. bostoniensis обитают 
совместно (n=8)

Населены только  
K. bostoniensis (n=5)

Коловратки  
рода Kellicottia  

не отмечены (n=5)

Глубина средняя, м 1.9±0.3 1.4±0.1 1.1±0.3
Показатель ёмкости 
котловины 0.35±0.03 0.40±0.03 0.34±0.07

Относительная глу-
бина, % 2.00±0.37 1.80±0.65 1.71±0.24

Доля литорали в 
площади водоёма 0.33±0.05 0.50±0.11 0.71±0.10

Уклон дна, град. 33.3±8.0 19.6±8.0 11.1±1.9
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Рис. 8. Ординация численности K. longispina и K. 
bostoniensis в пространстве факторов среды в водоёмах 
Присурья (Средняя Волга): глубины максимальной 
(hmax), уклона дна (c) и прозрачности (Н).

ная K. longispina – менее трофные (мезо-э-
втрофные). В озёрах Верхней Волги это вли-
яние фактора на численность K. longispina 
достоверно (F=4.82, p=0.016). Несмотря на 
способность к обитанию в водах с повышен-
ной трофностью, чужеродная K. bostoniensis 
имеет тенденцию к большему обилию в ме-
нее трофных условиях, как и аборигенная K. 
longispina (рис. 9).

Таблица 3. Гидрофизические характеристики водоёмов поймы Верхней Волги (*) и Присурья (Средняя Волга) 
(**) (средние по группе в зависимости от заселённости коловратками)

Показатель
K. longispina и  

K. bostoniensis обитают 
совместно (n=15)

Населены только  
K. bostoniensis (n=6)

Коловратки  
рода Kellicottia  

не отмечены (n=19)

Прозрачность, м 1.00±0.11*
(только K. longispina) 0.45* 0.60±0.08*

0.86±0.16** 0.40±0.03** 0.68±0.05**

Коэффициент относи-
тельной прозрачности

0.30±0.09*
(только K. longispina) 0.30* 0.30±0.05*

0.51±0.13** 0.30±0.03** 0.68±0.05**

TSI 60.4±1.5* 71.5* 70.0±2.0*

64.2±2.9** 72.1±0.9** 65.8±1.2**

Рис. 9. Зависимость численности K. longispina (●, —) и K. bostoniensis (▲, - - -) от трофности водоёмов в Присурье 
(Средняя Волга).

Статистически значимая (p<0.05) зависи-
мость численности обоих видов от темпера-
туры, рН, содержания общего фосфора и кис-
лорода не была установлена.

Обсуждение результатов
Исследования водоёмов Верхней и Сред-

ней Волги позволили выявить наличие обо-
их видов коловраток рода Kellicottia – або-
ригенного K. longispina и чужеродного K. 
bostoniensis. Чужеродный вид не изменил 
встречаемость аборигенного в регионе, став 
обычным элементом фауны водоёмов. В 
Присурье, помимо пойменных, регулярно 
исследуются другие типы водных объектов, 
характерные для данной местности (ручьи, 
малые реки, запруды в оврагах, временные 
водоёмы, копани, болота). Только поймен-
ные озёра были заселены K. bostoniensis в 
первую очередь (2016 г.), что ещё раз подчёр-
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кивает важность изучения данного типа во-
дных объектов. Позднее вид был обнаружен 
в р. Атратка (2019 г.). Более нигде инвазии не 
установлены, хотя известно о широком рас-
пространении вселенца в разнообразных ус-
ловиях [Shurganova et al., 2017; Mantovano et 
al., 2021]. 

Абиотические факторы среды, по по-
лученным данным, оказывают сходное по 
направлению, но разное по интенсивности 
влияние на численность каждого из видов. 
Из исследованных характеристик наиболь-
ший вклад в вариабельность численности по 
данным канонического анализа вносит про-
зрачность (объясняет 20% вариаций), менее 
значимы максимальная глубина и уклон дна 
(объясняют 13 и 5%, соответственно). 

Как показали наши исследования, диапа-
зон толерантности чужеродной K. bostoniensis 
шире, ей присуща большая экологическая ва-
лентность по отношению к глубоководности 
водоёма, форме его котловины, прозрачности, 
трофности. При этом известно и о способно-
сти K. longispina населять водоёмы с различ-
ной трофностью [Рогозин, 2020], развиваться 
при температуре воды до 29 °С [Galkovskaja, 
1987], на разных глубинах [Primicerio, 2000]. 

Условия обитания в предпочитаемых ви-
дами водоёмах можно охарактеризовать через 
связь с потоками вещества и энергии благо-
даря коэффициенту относительной прозрач-
ности, величина которого ниже в водоёмах с 
большим участием планктонных сообществ 
[Китаев, 2007]. Перечисленные выше параме-
тры водоёмов (глубоководность, форма кот-
ловины, прозрачность, трофность) в той или 
иной степени определяют особенности пото-
ков вещества и энергии в их экосистемах. Как 
было установлено в ходе канонического ана-
лиза, эти особенности, в свою очередь, важны 
для обоих видов (F=46.16; p=0.014). Чуже-
родная коловратка K. bostoniensis более мно-
гочисленна в озёрах с преобладанием роли 
планктонных сообществ в биопродукцион-
ном процессе (обратная зависимость от коэф-
фициента относительной прозрачности), або-
ригенная K. longispina предпочитает водоёмы 
с несколько большим участием бентических 
сообществ. Оба вида не отмечены в водоёмах 
с наиболее высоким участием бентических 
сообществ (с относительно высокими значе-
ниями относительной прозрачности).

Биопродукционные особенности пред-
почитаемых водоёмов отражают и возмож-

Рис. 10. Динамика численности Kellicottia longispina, K. bostoniensis, Keratella cochlearis и Conochilus unicornis, 
биомассы Cladocera и значений БПК5 в оз. Большое Щучье (Присурье, Средняя Волга).
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Рис. 11. Численность Kellicottia longispina, Keratella cochlearis и K. irregularis и Asplanchna priodonta в озёрах 
Верхней (2014–2015 гг.) и Средней (Присурье) (2020 г., осень) Волги в период наибольшего обилия.

ности для развития кормовых объектов ис-
следуемых видов. Аборигенная коловратка 
является трипто-бактериофагом [Монаков, 
1998], одним из немногих видов, способных 
эффективно потреблять бактерий и мелкие 
безжгутиковые водоросли [Bogdan, Gilbert, 
1987]. В сезонной динамике летние и осен-
ние подъёмы уровня численности вида связа-
ны с поступлением органического вещества 
в водоёмы (вслед за массовым развитием 
фитопланктона происходит его отмирание и 
разложение), о чём свидетельствуют значе-
ния БПК5 (рис. 10). Наиболее высокие значе-
ния обилия K. longispina расходятся во вре-
мени с её пищевыми конкурентами Keratella 
cochlearis (Gosse, 1851) и Conochilus unicornis 

Rousselet, 1892 [Bogdan, Gilbert, 1987] (рис. 
10). В водоёмах конкурирующие виды встре-
чаются как совместно, так и по отдельности, 
что не влияет на численность каждого из них 
(рис. 11) (достоверная (p<0.05) корреляция не 
установлена), однако высокие уровни числен-
ности K. longispina одновременно с таковыми 
конкурирующих коловраток не наблюдались 
(например, в оз. Большое Щучье и Башкир-
ское в Присурье) (рис. 11).

Чужеродная коловратка K. bostoniensis в 
питании предпочитает флагеллят [Oliveira et 
al., 2019]. Поэтому пищевым конкурентом 
аборигенного вида не является. Достовер-
ная (p<0.05) зависимость её численности от 
численности флагеллят в целом и от био-
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массы доминирующих групп (Crypthophyta 
и Dinophyta) не установлена. Тем не менее, 
в оз. Лиса отмечено более высокое по срав-
нению с другими озёрами количественное 
развитие чужеродного вида, которое наблю-
дается одновременно с более массовым раз-
витием в этом водоёме динофитовой водо-
росли Gymnodinium mitratum Schiller, в оз. 
Большое Щучье – эвгленовых водорослей 
(по биомассе доминирует Trachelomonas 
volvocina Ehrenberg) (рис. 12). Следует так-
же отметить, что эти группы одноклеточных 
водорослей, так же, как и поглощаемые або-
ригенной коловраткой K. longispina мелкие 
безжгутиковые формы, предпочитают сход-
ные условия – менее трофные воды с высо-
кой прозрачностью [Семенченко, Разлуцкий, 
2010], что объясняет совместное обитание 
обоих видов. 

Аборигенная K. longispina в связи с на-
личием длинных шипов такими хищниками, 
как Asplanchna priodonta Gosse, 1850, прак-
тически не выедается (рис. 10, 11) [Рогозин, 
2020]. Более того, увеличивает свою числен-
ность в периоды выедания этим хищником 
пищевых конкурентов – коловраток Keratella 
cochlearis и K. irregularis [Hofmann, 1987; 
Рогозин, 2020], вероятно, за счёт поглоще-
ния не потреблённых ими пищевых ресур-
сов. Чужеродная коловратка K. bostoniensis 

Рис. 12. Численность K. bostoniensis и биомасса Gymnodinium и Euglenothyta в озёрах Средней Волги (Присурье) 
(2018 г., лето).

так же в связи с морфологическими приспо-
соблениями не сильно зависит от хищников 
[Mantovano et al., 2021]. Известно [Жданова, 
Добрынин, 2011], что она потребляется ко-
ловратками A. herrickii de Guerne, 1888 и A. 
brightwellii Gosse, 1850, а не доминирующей 
по численности и встречаемости в исследу-
емых регионах A. priodonta, а также зависит 
от обилия копеподит III–IV стадий веслоно-
го рачка Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857). 
В наблюдаемых озёрах достоверная (p<0.05) 
связь численности K. bostoniensis с хищны-
ми коловратками не установлена (рис. 10). В 
ряде исследований, в том числе эксперимен-
тальных, было показано, что хищники (рода 
Chaoborus) не влияют на K. bostoniensis в 
летний период, когда этот вид становится до-
минантным, в то же время активно потребляя 
других коловраток [Havens, 1990]. В исследо-
ваниях, проведённых в карстовых водоёмах, 
была получена положительная связь как чис-
ленности K. bostoniensis, так и численности 
других коловраток, ведущих сходный образ 
жизни, с обилием хищных видов [Шурганова 
и др., 2021], что, по мнению авторов, отража-
ло не столько связь этого вида с хищниками, 
сколько общий подъём численности хищни-
ков вслед за численностью жертв, и не доказы-
вает связи K. bostoniensis с хищными видами. 
Помимо рассмотренных нами биотических 
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взаимоотношений, влияния пищевых ресур-
сов, конкуренции с ведущими сходный образ 
жизни видами, выедания хищными видами 
ряд авторов также рассматривают конкурент-
ные взаимоотношения между K. bostoniensis 
и ветвистоусыми ракообразными (Cladocera) 
[Arcifa et al., 2020] и приходят к выводу, что 
в отдельные периоды эти отношения между 
коловратками и ветвистоусыми ракообразны-
ми существуют. Хотя в данной работе такие 
взаимоотношения подробно не рассмотрены, 
стоит подчеркнуть, что максимальные коли-
чественные показатели K. bostoniensis в ряде 
водоёмов Присурья отмечены в осенний пе-
риод, когда пресс конкуренции ветвистоусых 
ракообразных (особенно таких крупных, как 
Daphnia spp.), наиболее обильных в летний 
период, снижается (рис. 9). 

Заключение
В исследованных водоёмах Верхней Вол-

ги и нижнего течения р. Сура (Средняя Волга) 
отмечены близкородственные виды коловра-
ток: обычный для фауны обоих регионов K. 
longispina и чужеродный K. bostoniensis. Оба 
вида встречаются в планктоне круглогодич-
но, чаще регистрируются осенью или весной, 
достигая наибольшей численности в эти пе-
риоды года и характеризуясь значительным 
её варьированием в сезонной и межгодовой 
динамике. Чужеродная K. bostoniensis обита-
ет не только совместно с аборигенным видом, 
но и самостоятельно, причём в более мелко-
водных водоёмах. Диапазон предпочитаемых 
видами условий, вероятно, определяется тем 
спектром факторов, который необходим для 
развития пищевых ресурсов. Коловратки по-
требляют различные группы продуцентов и 
редуцентов, предпочитающих сходные ус-
ловия – более прозрачные и менее трофные 
воды, что определяет совместное обитание 
чужеродного и аборигенного видов в водоё-
мах. Одновременно, чужеродный вид харак-
теризуется большим диапазоном толерант-
ности в отношении абиотических факторов: 
глубоководности водоёма, формы его котло-
вины, прозрачности, трофности, что способ-
ствует более широкому его распространению, 
в сравнении с аборигенным, в водоёмах При-

сурья. Конкурентные отношения не установ-
лены. Поскольку действие хищников также 
не очевидно, а пищевых ресурсов достаточ-
но, чужеродная K. bostoniensis относитель-
но быстро распространилась в Присурье без 
ущерба для близкородственного аборигенно-
го вида.
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In lakes of the Upper Volga (Yaroslavl district) and in the lower course of the Sura River (Middle Volga), 
closely related rotifers – common for both studied regions native K. longispina and alien K. bostoniensis 
– were found. Both species occur all year round and more frequently in spring or autumn, when they are 
the most abundant. Alien rotifer K. bostoniensis occurred not only simultaneously with indigenous spe-
cies, but also separately, in more shallow waterbodies. Alien species is more tolerate to bathymetry, basin 
form, transparency and the trophy state of the waterbody. This likely facilitates wider distribution of the K. 
bostoniensis in the Sura basin waterbodies compared to indigenous species. Alien species K. bostoniensis 
spread relatively quickly in the Sura basin without any harm to closely related indigenous species, to which 
it is not a competitor. 
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Были изучены хромосомные числа, высота растений, количество соцветий на одно растение, ко-
личество семян на одно соцветие, масса семян, всхожесть и энергия прорастания семян Taraxacum 
officinale Wigg, произрастающих на высотах 200, 600, 1300, 2050, 2700 и 3050 м над уровнем моря 
(Центральный Кавказ). Исследования проводились в 2013, 2014 и 2018 гг. на одних и тех же площад-
ках. Хромосомные числа определяли цитогенетическим методом. У вида T. officinale при инвазии в 
антропогенно нарушенные территории высокогорья в популяциях преобладают высоко полиплоидные 
особи. Отмечена тенденция к снижению количества плодов на одно соцветие и уменьшение числа 
соцветий на одно растение (что наблюдалось не во все годы). Увеличение массы семян, характерное 
для полиплоидных растений, поддерживалось естественным отбором и в условиях высокогорья. 
Всхожесть и энергия прорастания не изменялись с увеличением высоты над уровнем моря.

Ключевые слова: высотный градиент, высота растений, масса плодов, полиплоидия.
DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-151-162

Введение
Влияние условий высокогорья на расте-

ния начали изучать ещё в конце XIX – начале 
XX в. Данному вопросу посвящено большое 
количество работ. Значительное внимание 
уделялось изучению видового разнообразия 
высокогорных экосистем и изучению причин 
этого разнообразия [Körner, 1995; Bowman, 
Damm, 2002; Körner, Spehn, 2002; Grytnes, 
2003]. В последние годы появились работы 
по изучению распространения чужеродных 
видов по высотному градиенту на террито-
рии Центрального и Западного Кавказа [Шха-
гапсоев и др., 2018; Акатова, Акатов, 2019; 
Чадаева и др., 2019].

К настоящему времени установлен целый 
ряд морфологических, анатомических и фи-
зиологических особенностей, присущих рас-
тениям высокогорья. Так, кроме уменьшения 
высоты растений значительно уменьшается 
площадь листовой поверхности, но не из-
меняется количество листьев [Körner et al., 

1989; Cordell et al., 2012]. С увеличением вы-
соты над уровнем моря не изменяется размер 
цветков, но увеличивается длительность цве-
тения отдельных цветков [Blionis et al., 2001; 
Blionis, Vokou, 2002; Fabbro, Körner, 2004]. 
Выявлена корреляция аномалий пыльцы у со-
сны обыкновенной с высотой местообитания, 
но не отмечена связь между качественными 
показателями пыльцы и градиентом высоты 
[Моллаева, Темботова, 2022]. Заметные изме-
нения происходят в анатомическом строении 
листьев. Увеличивается толщина листьев за 
счёт увеличения количества клеточных слоёв 
палисадной паренхимы и увеличения разме-
ров воздухоносных полостей в мезофилле, 
увеличивается толщина клеточных стенок в 
эпидермисе, увеличивается плотность и из-
меняется распределение устьиц на листьях. 
Несмотря на уменьшение размеров расте-
ний, размеры клеток не изменяются [Körner 
et al., 1989]. Также изучались физиологиче-
ские особенности растений высокогорья, а 
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именно, процесс фотосинтеза [Körner et al., 
1988, 1991], и изменение химического со-
става в связи с повышенным уровнем УФ-В 
облучения [Ziska et al., 1992; Rau, Hofmann, 
1996; Bernal et al., 2013] и понижением тем-
ператур [Rathorea et al., 2018]. В условиях 
высокогорья имеет место повышенный фон 
ультрафиолетового излучения. Аборигенные 
виды приспособились к этому. Так, Shi с со-
авторами [2004] показали, что дополнитель-
ное облучение УФ-В не оказывает влияния 
на интенсивность фотосинтеза у высокогор-
ных растений Saussurea superba и Gentiana 
straminea, обитающих на высоте 3200 м. 

Несмотря на то, что проблема влияния 
природного стресса на растения в настоящее 
время привлекает к себе пристальное внима-
ние из-за глобального потепления и разруше-
ния озонового слоя, основными изучаемыми 
факторами стали УФ излучение, высокие 
температуры, засуха и случаи участившихся 
весенних похолоданий. В условиях высоко-
горья есть возможность изучить комплексное 
влияние всех этих факторов, но этот вопрос 
изучался меньше [Grytnes, 2003; Shimono et 
al., 2010].

В данной работе представлены результаты 
исследования влияния условий высокогорья 
на растения на примере T. officinale. Регион 
Центрального Кавказа даёт уникальные воз-
можности для изучения влияния природного 
стресса на живые организмы. С ростом высо-
ты над уровнем моря закономерно снижается 
температура, усиливается солнечная радиа-
ция, повышаются суточные колебания темпе-
ратур, снижается парциальное давление угле-
кислого газа и водяного пара, возрастает роль 
ветра как экологического фактора, изменяет-
ся почвенный состав [Нахуцришвили, Гам-
цемлидзе, 1984]. Таким образом, происходит 
изменение практически всех абиотических 
факторов. Для изучения этого комплексного 
влияния изменяющихся природных факторов 
на живые организмы особую значимость име-
ет изучение видов, представители которых мо-
гут обитать на разных высотах. В связи с этим 
особый интерес представляют растения, глав-
ным образом те из них, которые произрастают 
в большом диапазоне высот. Одним из таких 
универсальных видов является одуванчик ле-

карственный (T. officinale). Представители 
этого вида вслед за человеком (при строитель-
стве канатных дорог в Приэльбрусье) подня-
лись в горы до высоты более 3000 м над уров-
нем моря. Одуванчик лекарственный является 
хорошо изученным видом, который уже давно 
широко используется для целей мониторинга 
состояния окружающей среды [Савинов, 1998; 
Евсеева и др., 2002; Позолотина и др., 2006]. 
Мы также ранее использовали этот вид для 
изучения генотоксического влияния загрязне-
ния окружающей среды тяжёлыми металлами 
и нефтепродуктами [Джамбетова и др., 2005; 
Reutova et al., 2018].

Целью данной работы является изучение 
изменения ряда морфологических и цитоге-
нетических характеристик T. officinale при 
его инвазии в антропогенно нарушенные тер-
ритории высокогорья (Центральный Кавказ). 
Эти работы были начаты в 2013–2014 гг. В 
2018 г. они были повторены на тех же самых 
площадках.

Материалы и методы
Работы по изучению влияния условий вы-

сокогорья на растения на примере T. officinale 
проводились в 2013, 2014 и 2018 гг. в разных 
районах Кабардино-Балкарской Республики 
(КБР, Россия) на высотах 200 м (43°44ʹ30ʺ 
с. ш.; 44°12ʹ25.5ʺ в. д.), 600 (43°27ʹ07.7ʺ с. ш.; 
43°33ʹ57.3ʺ в. д.), 1300 (43°19ʹ32.8ʺ с. ш.; 
42°47ʹ53.8ʺ в. д.), 2050 (43°14ʹ54.0ʺ с. ш.; 
42°32ʹ37.8ʺ в. д.), 2700 (43°14ʹ26.3ʺ с. ш.; 
42°30ʹ24.1ʺ в. д.) и 3050 м (43°14ʹ27.5ʺ с. ш.; 
42°29ʹ51.8ʺ в. д.) над уровнем моря. В качестве 
объекта исследования был выбран одуван-
чик лекарственный (T. officinale) семейство 
Сложноцветные (Asteraceae). Это связано с 
тем, что представители данного вида широ-
ко распространены в равнинной, предгорной 
и горной зонах. При строительстве канатных 
дорог более 50 лет назад они поднялись до 
высот более 3000 м. На этих высотах одуван-
чик лекарственный произрастает только на 
южных склонах рядом со станциями канат-
ных дорог на горах Чегет и Эльбрус и преи-
мущественно занимает нарушенные участки, 
защищённые от ветра строениями. В других 
местах КБР на таких значительных высотах 
этот вид не встречается. 
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Площадки для изучения растений распо-
лагались в сельских районах, вдали от насе-
лённых пунктов на расстоянии более 200 м от 
дорог. Пункт отбора растений «1300» распо-
ложен на днище ущелья в долине р. Баксан. 
Площадка на высоте 2050 м также располо-
жена на днище этого же ущелья, но на 23 км 
выше вверх по долине реки. Последние две 
площадки находятся в окрестности станций 
канатной дороги на горе Чегет и расположе-
ны на высотах 2700 и 3050 м над уровнем 
моря с перепадом высот 350 м. Точки отбора 
растений приведены на рисунке.

Для каждой высоты обследовали не менее 
30 растений. Изучаемыми морфологическими 
признаками были: высота цветоноса, количе-
ство соцветий на одно растение, количество 
плодов на одно соцветие. Непосредственно 
на участках измеряли высоту растений и под-
считывали количество соцветий, имеющихся 
у каждого растения на момент обследования. 
Для определения количества плодов на одно 
соцветие с каждого обследуемого растения 

Рис. Места отбора растений.

брали одно соцветие в стадии неполного со-
зревания, чтобы избежать потерь плодов. Ка-
ждое соцветие помещали в маркированный 
бумажный пакет. Количество плодов подсчи-
тывали при дальнейшей камеральной обра-
ботке материала.

Для проведения дальнейших исследова-
ний не менее чем с 50 растений для каждой 
высоты собирали семянки. На высотах 200 
и 600 м над уровнем моря плоды собирали в 
конце апреля – начале мая. На высотах 1300 и 
2050 м – в конце мая. На высотах 2700 и 3050 
м – в конце июля, поскольку на этих высотах 
плоды созревают только к этому сроку. 

Собранные семянки просушивали на воз-
духе до воздушно-сухого состояния и хра-
нили в маркированных бумажных пакетах. 
Для определения массы плодов, всхожести и 
энергии прорастания срок хранения для всех 
высот был одинаковым и составлял один-
два месяца. Для определения массы плодов 
для каждой высоты отсчитывали 1000 зре-
лых плодов примерно одинакового размера и 
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взвешивали на аналитических весах. Измере-
ния проводили в пяти повторностях для ка-
ждой высоты.

Для определения всхожести и энергии 
прорастания (ЭП) семянки проращивали в 
чашках Петри по 100 штук в каждой в пяти 
повторностях для каждой высоты. Проращи-
вали на влажной фильтровальной бумаге при 
комнатной температуре в течение 10 дней и 
ежедневно подсчитывали количество про-
росших семянок. Проросшими считали те, у 
которых появились корешки длиной не менее 
половины длины плода. Энергию прораста-
ния определяли как средний срок прораста-
ния одной семянки. 

Хромосомный набор определяли цито-
логическими методами. Для этого семянки 
проращивали в чашках Петри на влажной 
фильтровальной бумаге при комнатной тем-
пературе до появления корешков длиной 5–10 
мм. Затем проростки помещали в 0.05%-й 
раствор колхицина на 3 часа, промывали дис-
тиллированной водой и фиксировали в свеже-
приготовленной спирт-уксусной (3:1) смеси. 
Зафиксированные проростки хранили в холо-
дильнике при +4 °С. Проростки окрашивали 
2.5%-м орсеином (Merсk) в 45%-й уксусной 
кислоте и готовили временные давленные 
препараты по общепринятой методике. Ана-
лиз препаратов производили с использова-
нием иммерсионного объектива. Для каждой 
высоты определяли хромосомный набор не 
менее чем для 50 проростков.

Статистическую обработку проводили с 
использованием стандартных методов мате-
матической статистики. Использованы би-
блиотеки языка программирования python. 
Для выявления тесноты связи исследуемых 
признаков с высотой использован непараме-
трический метод ранговой корреляции Спир-
мена.

Результаты исследования
В таблице 1 приведены результаты коли-

чественного измерения морфологических 
признаков растений. В таблицах 1 и 2 приве-
дены средние значения признака и стандарт-
ная ошибка среднего (± m). Поскольку рас-
пределение признаков во все годы отличалось 
от нормального, для установления наличия 

их зависимости от высоты были использо-
ваны непараметрические методы: определён 
коэффициент ранговой корреляции Спирме-
на и проведены тесты на его статистическую 
значимость на уровне 0.05.

Уменьшение размеров растений с увели-
чением высоты над уровнем моря – факт об-
щеизвестный. В 2013 и 2014 гг. наблюдалась 
чёткая высокозначимая отрицательная кор-
реляция этого признака с высотой произрас-
тания. Но в 2018 г. эта зависимость слабая, 
статистически не значимая.

Поскольку вариабельность полигенно 
наследуемых количественных признаков яв-
ляется, в том числе, и показателем генети-
ческого разнообразия, мы рассчитали коэф-
фициенты вариации (табл. 1). По признаку 
«высота растений» на высотах 2700 и 3050 м 
над уровнем моря коэффициенты вариации 
были выше, чем на более низких высотах. 
Это свидетельствует о том, что и генетиче-
ское разнообразие растений по этому призна-
ку на этих высотах также больше.

По показателю «количество соцветий на 
одно растение» и «количество плодов на одно 
соцветие» значимой корреляции с высотой 
над уровнем моря не наблюдалось.

Масса плодов закономерно возрастала с 
увеличением высоты над уровнем моря (табл. 
2). Конкретные значения веса семянок по го-
дам отличаются незначительно. Увеличение 
веса с ростом высоты над уровнем моря чёт-
ко просматривается все три года. Также все 
три года отмечается снижение веса семянок 
на предельной для данного вида высоте 3050 
м по сравнению с высотой 2700 м над уров-
нем моря.

В таблице 2 также приведены данные по 
всхожести и энергии прорастания. Эти ис-
следования проводились с использованием 
семенного потомства растений с разных вы-
сот. Материнские растения, произраставшие 
на высотах 2050 м и более, подвергались воз-
действию условий высокогорья. Несмотря на 
это, никаких закономерностей в изменении 
этих показателей с ростом высоты над уров-
нем моря мы не выявили. 

В таблице 3 приведены данные по хромо-
сомным числам растений одуванчика, оби-
тающих на разных высотах. Следует отме-
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Таблица 1. Морфологические признаки растений одуванчика лекарственного, средняя ± m (коэффициент вариации)

Высота над уровнем 
моря (м) Высота растений (см) Количество соцветий на 

одно растение (шт)
Количество плодов на 

одно соцветие (шт)
2013 г.

200 25.22 ± 0.995 (0.24) 4.42 ± 0.43 (0.59) 93.46 ± 6.46 (0.32)
600 25.31 ± 1.08 (0.25) 2.54 ± 0.21 (0.50) 132.10 ± 7.17 (0.32)
1300 15.91 ± 0.66 (0.24) 1.73 ± 0.16  (0.54) 76.59 ± 5.84 (0.45)
2050 22.04 ± 0.98 (0.28) 4.92 ± 0.38 (0.49) 170.10 ± 6.48 (0.24)
2700 18.70 ± 1.36 (0.40) 3.66 ± 0.65  (0.98) 84.40 ± 6.67 (0.43)
3050 10.94 ± 0.89 (0.48) 4.14 ± 0.38 (0.55) 77.26 ± 3.28 (0.25)

Корреляции с высотой 
над уровнем моря

−0.9
p = 0.0374

−0.1
p = 0.8729

−0.3
p = 0.5441

2014 г.
200 24.73 ± 1.10 (0.24) 4.33 ± 0.66 (0.83) 137.77 ± 8.56 (0.34)
1300 17.63 ± 1.15 (0.36) 2.53 ± 0.27 (0.59) 99.70 ± 6.88 (0.38)
2050 16.89 ± 0.87 (0.27) 3.18 ± 0.46 (0.77) 123.60 ± 6.17 (0.27)
2700 16.43 ± 1.06 (0.36) 2.00 ± 0.27 (0.75) 67.13 ± 4.27 (0.35)
3050 12.26 ± 1.11 (0.47) 2.56 ± 0.30 (0.60) 70.15 ± 5.39 (0.40)

Корреляции с высотой 
над уровнем моря

−1.0
p = 0

−0.5
p = 0.391

−0.8
p = 0.1041

2018 г.
200 29.90±1.565 (0.29) 3.70±0.52 (0.77) 104.20±7.72 (0.41)
600 15.57±0.66 (0.23) 1.80±0.175 (0.53) 60.03±6.27 (0.43)
1300 15.91±0.66 (0.24) 1.73±0.16 (0.54) 76.59±5.84 (0.45)
2050 11.77±0.54 (0.27) 3.67±0.31 (0.46) 134.60±7.13 (0.29)
2700 27.37±1.21 (0.24) 3.63±0.63 (0.90) 111.00±12.49 (0.62)
3050 19.02±1.32 (0.38) 5.70±0.64 (0.81) 108.80±7.97 (0.40)

Корреляции с высотой 
над уровнем моря

−0.0857
p = 0.8717

0.6
p = 0.208

0.5429
p = 0.2657

Таблица 2. Характеристики семенного размножения одуванчика лекарственного (средняя ± m)

Высота над уровнем моря (м) Всхожесть 
(%)

Энергия прорастания 
(сутки) Масса 1000 плодов (г)

2013 г.
200 43.2 ± 2.94 5.87 ± 0.04 0.317 ± 0.005
600 47.4 ± 2.75 5.92 ± 0.12 0.403 ± 0.005
1300 57.5 ± 3.07 6.39 ± 0.04 0.356 ± 0.004 
2050 69.8 ± 2.33 6.20 ± 0.32 0.448 ± 0.001
2700 37.0 ± 3.03 4.87 ± 0.12 0.598 ± 0.006
3050 69.8 ± 2.33 6.20 ± 0.32 0.457 ± 0.013

2014 г.
200 23.67 ± 2.4 7.43 ± 0.09 0.442 ± 0.008
600 66.5 ± 2.72 5.73 ± 0.20 0.560 ± 0.005
1300 60.33 ± 1.45 5.49 ± 0.08 0.374 ± 0.004
2050 44.33 ± 3.48 5.87 ± 0.30 0.480 ± 0.006
2700 56.33 ± 8.35 6.08 ± 0.40 1.139 ± 0.009
3050 25.67 ± 1.33 6.86 ± 0.16 0.746 ± 0.136

2018 г.
200 25.0±2.83 8.22±2.10 0.423±0.004
600 66.5±2.72 5.73±0.20 0.560±0.005
1300 57.5±3.07 6.39±0.04 0.356±0.004 
2050 51.2±3.01 5.60±0.21 0.521±0.013
2700 22.75±5.39 7.66±0.18 0.639±0.026
3050 30.75±3.15 7.51±0.11 0.582±0.028
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тить, что мы определяли хромосомные числа 
с использованием цитогенетических методов. 
В связи с этим подсчёт хромосом у высоко по-
липлоидных видов сильно затруднён. В клет-
ках с 96 хромосомами очень сложно точно 
подсчитать количество хромосом. Поэтому в 
этих клетках возможны ошибки на 1–2 хро-
мосомы. Но это не отменяет того факта, что 
уровень плоидности на максимальных высо-
тах значительно возрастает до 12n на высоте 
3050 м.

До высоты 2050 м включительно (кото-
рая является границей естественного ареала 
данного вида) практически все растения яв-
ляются триплоидами. С высоты 2700 м над 
уровнем моря уровень плоидности начинает 
увеличиваться. В данной популяции растения 
имеют самые разнообразные наборы хромо-
сом с преобладанием растений с 4n и 9n. В 
популяции растений на высоте 3050 м рас-
тения только с набором 9n и 12n примерно в 
одинаковых пропорциях.

Обсуждение результатов
Общеизвестным фактом, подтверждён-

ным и в наших исследованиях, является 
уменьшение высоты растений с ростом аб-
солютных высот. Низкие температуры явля-
ются одной из основных причин уменьшения 
высоты растений [Körner et al., 1989; Cordell 
et al., 2012]. Как известно, условия высоко-
горья в вегетационный период характеризу-
ются резкими перепадами суточных темпе-
ратур. На высотах 2700 и 3050 м в середине 
лета в ранние утренние часы при ясном небе 
возможны заморозки. 

Таблица 3. Хромосомные числа одуванчика лекарственного (T. officinale)

Высота над 
уровнем 
моря (м)

Хромосомные числа

16 (2n) 24 (3n) 32 (4n) 48 (6n) 72 (9n) 96 (12n)

Количество растений

200 1 48 1 0 0 0
600 0 47 1 2 0 0
1300 0 50 0 0 0 0
2050 1 49 0 0 0 0
2700 0 4 23 5 11 7
3050 0 0 0 0 26 24

Ещё одной причиной уменьшения высоты 
растений с увеличением высоты над уровнем 
моря является ультрафиолетовое излучение. 
В связи с уменьшением озонового слоя и уси-
лением УФ-В радиации на поверхности Земли 
вопрос её влияния на живые организмы при-
влекает пристальное внимание в последнее 
время. M.A. Jansen с соавторами [1998] пока-
зали, что УФ-В облучение вызывает умень-
шение высоты растений, площади листовой 
поверхности, увеличение толщины листьев, 
скручивание листьев и ряд других морфоло-
гических нарушений. Имеется ряд работ, в 
которых влияние УФ излучения изучали с ис-
пользованием высокогорных видов растений 
[Shi et al., 2004; Zhu, Yang, 2015]. В интерес-
ной работе P. Zhu и L. Yang [2015] было по-
казано, что у растений рапса (Brassica napus 
L.), выращиваемых в условиях высокогорья, 
при снижении уровня  УФ-В излучения с по-
мощью защитных экранов в полевых услови-
ях наблюдается увеличение высоты растений 
и биомассы. Таким образом, УФ излучение 
является ещё одним фактором, влияющим на 
высоту растений. 

Особое внимание мы обращаем на тот 
факт, что на экстремальных высотах 2700 и 
3050 м в популяциях преобладают растения с 
высоким уровнем плоидности. Общеизвест-
но, что с ростом плоидности увеличиваются 
размеры клеток. С увеличением размера кле-
ток коррелируют и изменения в морфологии 
растений: полиплоиды обычно более высо-
кие и крепкие, с более крупными цветками 
и семенами. Это ведёт к росту потребностей 
в питательных веществах [Beest et al., 2012]. 
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Но с ростом высоты над уровнем моря высо-
та растений закономерно уменьшалась. Воз-
можно, это объясняется тем фактом, что под 
влиянием условий высокогорья имеет место 
отбор более мелких фенотипов, которые бо-
лее выгодны в условиях, ограничивающих 
рост [Kiełtyk, 2021]. Мелкие растения имеют 
сниженную потребность в ресурсах [Herrera, 
2005], они более устойчивы к воздействию 
сильных ветров, характерных для горной 
местности [Takahashi, 2014]. Видимо поэто-
му, несмотря на высокий уровень плоидно-
сти, высота растений всё же уменьшалась. 

В популяциях растений, обитающих на 
высотах 2700 и 3050 м, отмечаются более вы-
сокие значения коэффициентов вариации для 
показателя «высота растений» (табл. 1), что 
вполне согласуется с тем фактом, что поли-
плоиды имеют более высокую изменчивость 
[Beest et al., 2012; Madlung, 2013].

В условиях высокогорья кроме уменьше-
ния высоты растений имеется тенденция к 
снижению их плодовитости, выражающаяся 
в уменьшении числа соцветий на одно расте-
ние и количества семян на одно соцветие. Но 
в наших исследованиях эта тенденция про-
являлась только в 2014 г. для показателя ко-
личество соцветий на одно растение и в 2013 
и 2014 гг. для показателя количество плодов 
на одно соцветие (табл. 1). Вопросы изме-
нения плодовитости растений под влиянием 
естественных факторов окружающей среды 
давно привлекают внимание учёных. Иссле-
дования проводились в основном на сельско-
хозяйственных культурах. Так Н. Shimono с 
соавторами [2007] показали, что воздействие 
низких температур воздуха и воды на рис в 
период формирования метёлки приводит к 
появлению стерильных колосков, а, следова-
тельно, и к снижению урожайности. L. Xiao 
с соавторами [2018] пришли в выводу, что 
под влиянием низких температур в ранневе-
сенний период урожайность озимой пшени-
цы снижается на 1.7–2.1% на каждый градус 
снижения температуры. H. Ji с соавторами 
[2017] изучали по отдельности компоненты, 
из которых складывается урожай, и показали, 
что под влиянием низких температур в ран-
невесенний период происходит уменьшение 
числа колосьев на одно растение и количе-

ства семян на один колос озимой пшеницы. 
В условиях высокогорья даже в конце июля 
имеет место влияние низких температур, осо-
бенно в ночной период. 

Ещё одной возможной причиной сни-
жения плодовитости растений является УФ 
излучение. По данным ряда авторов [Liua et 
al., 2013; Bacelara et al., 2015], УФ излучение 
вызывает уменьшение количества плодов на 
одно растение сои и тритикале. Таким обра-
зом, можно предположить, что выявленная 
нами тенденция к снижению количества се-
мян на одно соцветие и тенденция снижения 
числа соцветий на одно растение в условиях 
высокогорья обусловлены сочетанным дей-
ствием низких температур и повышенного 
уровня УФ излучения. С уменьшением коли-
чества семян на одно соцветие мы столкну-
лись и при изучении влияния экстремальных 
условий высокогорья на растения ещё одно-
го вида – подорожника большого (Plantago 
major L.) [Реутова и др., 2015]. 

Одним из исследованных морфологиче-
ских признаков была масса 1000 плодов. Во-
прос о влиянии условий окружающей сре-
ды на массу семян имеет достаточно долгую 
историю изучения. В том числе рассматрива-
лись и вопросы влияния высоты на этот при-
знак. Имеющиеся в литературе данные весьма 
неоднозначны. Так в работе H. Guo с соавтора-
ми [2010] отмечено, что для пар родственных 
видов, обитающих на равнине и в высокого-
рье, у альпийских видов семена имеют боль-
шую массу. Но внутри видов у высокогорных 
популяций масса семян уменьшается с ростом 
высоты над уровнем моря. Сходные данные 
получены и H. Bu с соавторами [2007]. Пред-
полагается, что низкие температуры на боль-
ших высотах могут снижать интенсивность 
фотосинтеза, а более короткий вегетационный 
период сокращает время на формирование 
семян. С другой стороны, более крупные се-
мена имеют более высокую выживаемость в 
условиях стресса и, соответственно, с ростом 
высоты над уровнем моря масса семян уве-
личивается [Oyama, 1993; Lord, 1994; Ayana, 
Bekele, 2000], что выявлено как для травя-
нистых [Mariko et al., 1993; Piano et al., 1996; 
Blionis, Vokou, 2002], так и для древесных рас-
тений [Holm, 1994; Boulli, 2001]. 
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Мы выявили закономерное возрастание 
массы плодов с ростом высоты над уровнем 
моря (табл. 2). Как известно, у полиплоидных 
растений масса семян больше по сравнению 
с их низкоплоидными исходными форма-
ми [Beest et al., 2012; Madlung, 2013]. Более 
крупные семена с большим запасом пита-
тельных веществ, безусловно, полезный при-
знак для обитания в экстремальных условиях 
высокогорья. Поэтому в данном случае этот 
признак, обусловленный высоким уровнем 
плоидности, поддерживался отбором (в от-
личие от признака «высота растений»). Но на 
высоте 3050 м масса плодов всё же снижалась 
по сравнению с высотой 2700 м над уровнем 
моря, но всё равно была больше, чем у рас-
тений равнин и низкогорья. Возможным объ-
яснением этого является значительное сокра-
щение длительности вегетационного периода 
на больших высотах. Как известно, средне-
годовая температура снижается на 1 °С при 
подъёме на каждые 100 м. В соответствии с 
этим, продолжительность вегетационного пе-
риода также сокращается. Такое же увеличе-
ние массы семян с ростом высоты над уров-
нем моря мы обнаружили и у другого вида 
– подорожника (Plantago major L.) [Реутова 
и др., 2015].

Мы проращивали семянки при комнат-
ной температуре (22±2 °С) и не выявили 
различий ни в показателях всхожести, ни в 
энергии прорастания семянок с разных вы-
сот, что вполне согласуется с имеющимися 
литературными данными. Особенности вли-
яния условий проращивания на всхожесть 
и скорость прорастания семян альпийских 
растений были исследованы достаточно под-
робно [Fernandez-Pascual et al., 2021]. Было 
выявлено, что реакция на стратификацию и 
положительные температуры более выраже-
на у строго альпийских видов при сравнении 
их с универсальными видами, которые могут 
обитать в альпийском поясе. Кроме того, се-
мена растений, произрастающих на больших 
высотах, показывали большую всхожесть 
и скорость прорастания при более низких 
температурах по сравнению с низкогорными 
популяциями, но эти различия исчезали при 
температуре 25 °С [Mariko et al., 1993; Lord, 
1994]. 

Строительство двух очередей канатных 
дорог на горе Чегет до высоты 2700 м прохо-
дило в 1963 и 1969 гг., а на высоту 3050 м – в 
1966 г. Поэтому период заселения растения-
ми одуванчика этих территорий насчитывает 
примерно полвека. Исследуемые популяции 
на высотах 2050, 2700 и 3050 м расположе-
ны практически на одной прямой с перепа-
дом высот (см. рисунок). Популяция 2050 м 
расположена у подножья горы Чегет на левом 
берегу р. Баксан. Популяции 2700 и 3050 м – 
на правом берегу вверх по склону. Популяция 
2700 м занимает площадь примерно 20 000 м2. 
Популяция 3050 м совсем небольшая и зани-
мает примерно 2000 м2. На высоте 2050 м 
одуванчик лекарственный распространён по 
всему Приэльбрусью, и на рисунке отмечено 
расположение мест обследования растений. 

Эти места посещают сотни тысяч тури-
стов в год. Вегетационный период прихо-
дится на время наиболее массового туристи-
ческого потока, когда в день эти территории 
посещают тысячи людей. Поэтому три высо-
когорных популяции не могут считаться изо-
лированными друг от друга. Особенно тесно 
связаны между собой популяции 2700 и 3050 
м. Популяции T. officinale на последних двух 
высотах расположены только на нарушенных 
строительством территориях станций канат-
ных дорог. В естественных условиях обита-
ния на таких высотах одуванчик лекарствен-
ный на территории КБР не встречается. Его 
также нет на склонах горы Чегет, над которы-
ми проходит кресельная дорога. Если в есте-
ственных равнинных низко- и среднегорных 
популяциях представлены (за небольшим 
исключением) триплоидные растения, то на 
больших высотах преобладают высоко поли-
плоидные растения (табл. 3). На высоте 2700 
м имеется целый набор растений с разной 
плоидностью и с явным преобладанием 4n и 
9n растений. В популяции на высоте 3050 м 
представлены только 9n и 12n растения. Вза-
имное проникновение семян в эти популя-
ции с более низко расположенных популяций 
(2050 м и особенно 2700 м) происходит по-
стоянно, но, по-видимому, преимущественно 
выживают и сохраняются в условиях высоко-
горья только высоко полиплоидные растения. 
С другой стороны, семена полиплоидных рас-
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тений с больших высот с высокой частотой 
проникают в естественные местообитания 
(высота 2050 м). Но в естественных условиях 
существования они не имеют преимуществ. 
Следовательно, по нашим данным, при рассе-
лении растений одуванчика лекарственного в 
условия высокогорья преимущество имеют 
высоко полиплоидные особи. 

Вопрос влияния высотной поясности на 
хромосомные числа растений является спор-
ным. В ряде работ приводятся данные о преоб-
ладании диплоидных видов в высокогорных 
популяциях по сравнению с низкогорными 
[Madlung, 2013]. С другой стороны, имеется 
целый ряд работ, доказывающих, что поли-
плоидия способствует успеху полиплоидных 
растений при их инвазии в новые значитель-
но нарушенные территории с нестабильными 
условиями существования [Parisod, Besnard, 
2007; Beest et al., 2012]. Полученные нами ре-
зультаты подтверждают вторую точку зрения. 

Предполагается, что генетическая избы-
точность и полисомное наследование явля-
ются лишь переходными эволюционными 
стадиями в жизни автополиплоида [Parisod 
et al., 2010]. Возраст изученных нами высо-
когорных популяций не превышает 50 лет, и 
размеры их весьма ограничены. Возможно, в 
будущей долгосрочной перспективе эти по-
пуляции либо исчезнут, поскольку полипло-
идия, по мнению ряда авторов, является эво-
люционным тупиком [Soltis et al., 2014, 2015], 
либо подвергнутся процессу длительной ди-
плоидизации, поскольку полиплоидия явля-
ется транзитной стадией и способствует ане-
уплоидии [Van de Peer et al., 2017; Mandáková, 
Lysak, 2018].

Заключение
В данной работе впервые исследованы 

изменения ряда признаков одуванчика лекар-
ственного при его инвазии в антропогенно 
нарушенные территории высокогорья. У T. 
officinale в экстремальных условиях высо-
когорья в популяциях представлены высоко 
полиплоидные особи. Срок существования 
популяций на данный момент не превышает 
полвека. Вероятно, это краткосрочный пере-
ходный период в существовании этих высо-
когорных популяций. 

Несмотря на то, что в целом полиплоид-
ные растения имеют большие размеры по 
сравнению с их диплоидными предшествен-
никами, влияние условий высокогорья на 
морфологические признаки растений одуван-
чика лекарственного привело к уменьшению 
высоты растений. Это связано с тем, что в 
неблагоприятных условиях высокогорья от-
бор направлен на сохранение более мелких 
фенотипов. Также отмечена тенденция к сни-
жению количества плодов на одно соцветие и 
уменьшение числа соцветий на одно растение 
(что наблюдалось не во все годы). Увеличение 
массы семян, характерное для полиплоидных 
растений, поддерживалось естественным от-
бором в условиях высокогорья. Всхожесть и 
энергия прорастания не изменялись с увели-
чением высоты над уровнем моря. 
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CHANGES IN A NUMBER OF CHARACTERISTICS OF COMMON 
DANDELION (TARAXACUM OFFICINALE WIGG) DURING 

INVASION INTO ANTROPOGENICALLY DISTURBED AREAS OF 
THE HIGHLANDS
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Chromosome count, plant height, number of inflorescences per plant, number of seeds per inflorescence, 
seed weight, germination and germination energy of plant seeds growing at altitudes of 200, 600, 1300, 2050, 
2700 and 3050 m above sea level (Central Caucasus) were studied. The studies were conducted in 2013, 
2014 and 2018 at the same sampling points. Chromosome counts were determined by cytogenetic method. 
In the T. officinale species, high ploid individuals predominate in populations when invading anthropogen-
ically disturbed territories of the highlands. Polyploid plants are larger in size compared to their low ploid 
predecessors, but in high-altitude, selection is aimed at preserving smaller phenotypes. The increase in seed 
mass characteristic of polyploid plants was supported by natural selection and in conditions of highlands. 
Germination and germination energy did not change with the increase of altitude.

Keywords: altitudinal gradient, plant height, seed mass, polyploidy.
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Представлена экономическая оценка ущерба, нанесённого насаждениям Санкт-Петербурга ин-
вазионными видами вредителей и патогенов древесных растений. Вселение вязовых заболонников 
Scolytus multistriatus (Marsham), S. scolytus (Fabricius) и S. pygmaeus (Fabricius) и сопутствующее 
распространение голландской болезни, вызываемой грибами Ophiostoma ulmi (Buisman) Nannfeldt 
и O. novo-ulmi (Brasier) (Ascomycota: Ophiostomataceae), привело к гибели не менее 37 000 вязов на 
городской территории в период с 2001 по 2020 г. Общий ущерб превысил 50 млрд руб. Массовая 
вырубка вязов вызвала негативную реакцию жителей города. Насаждения общего пользования и 
особенно исторические парки лишились важнейших ландшафтных композиций, в которых именно 
вязы играли ключевую роль. Монетарные потери от вселения и распространения ясеневой 
изумруд-ной узкотелой златки Agrilus planipennis за два года (2020–2022 гг.) достигли 270 млн руб. 
Выявление заселённых деревьев и их своевременная вырубка дали положительный эффект. 
Однако, не все заcе-лённые деревья были обнаружены и удалены, в связи с чем размножение 
вредителя продолжилось. Необходимо принятие срочных мер по предотвращению дальнейшего 
распространения ясеневой узкотелой изумрудной златки и других инвазионных вредителей и 
патогенов в Санкт-Петербурге и на прилегающих территориях.

Ключевые слова: инвазионные вредители, насаждения, экономический ущерб, компенсационная 
стоимость, вяз, ясень.
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Введение
Ускорение инвазионного процесса, бы-

строе увеличение экономических и эколо-
гических потерь заставляет уделять этой 
проблеме всё больше внимания. В Европе 
экономический ущерб, нанесённый инвай-
дерами в 1960–2020 гг., оценивается в 140.2 
млрд долларов США [Haubrock et al., 2021]. 
В Азии в 1965–2017 гг. экономические потери 
от вторжения чужеродных видов составили 
около 432.6 млрд долларов США [Liu et al., 
2021]. При этом приводимые данные основа-
ны на неполной информации из-за сложности 
получения сведений из разных регионов и 
разных методических подходов к оценке по-
следствий инвазий [Angulo et al., 2021].

Н.И. Кириченко с соавторами [Kirichen-
ko et al., 2021] проанализировала убытки от 
биологических инвазий в России. Минималь-
ная величина потерь составила 51.52 млрд 

долларов США (1.38 трлн руб.). В лесном 
хозяйстве потери от вселения только двух 
видов вредителей древесных растений – ясе-
невой изумрудной узкотелой златки Agrilus 
planipennis Fairmaire, 1888 и самшитовой 
огнёвки Cydalima perspectalis [Walker, 1859], 
составили 260 млн долларов. Из этой суммы 
на долю ясеневой изумрудной златки прихо-
дилось 258.9 млн долларов США [Kirichenko 
et al., 2021].

Большинство оценок экономического 
ущерба от инвазий в России, как указывают 
авторы, имело низкое географическое разре-
шение и требовало верификации [Kirichenko 
et al., 2021]. Действительно, весьма слож-
но учесть гибель насаждений вне лесного 
фонда. Эти данные в большинстве случаев 
не попадают в федеральную статистику и, 
более того, не обобщаются даже на локаль-
ном уровне. В частности, для данной работы 
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были просмотрены ежегодные акты обследо-
вания и вырубки деревьев, из которых были 
выбраны нужные данные по причинам ги-
бели и вырубке вязов Ulmus laevis Pall. и U. 
glabra Huds. в Санкт-Петербурге и окрестно-
стях. Гибель произошла вследствие инвазии 
вязовых заболонников Scolytus multistriatus 
(Marsham, 1802), S. scolytus (Fabricius, 1775), 
S. pygmaeus (Fabricius, 1787) и переносимой
ими голландской болезни, вызываемой гри-
бами Ophiostoma ulmi (Buisman) Nannfeldt
и O. novo-ulmi (Brasier) (Ascomycota:
Ophiostomataceae) [Селиховкин и др., 2020;
Jürisoo et al., 2021]. Вселение вязовых забо-
лонников, заражённых спорами грибов, в
насаждения Санкт-Петербурга произошло,
вероятно, из более южных районов [Мандель-
штам, Хайретдинов, 2017; Мандельштам, Се-
лиховкин, 2020]. По весьма предварительной
оценке, экономический ущерб за период с
2013 по 2020 г. составил не менее 1.3 млрд
рублей или 14.4 млн евро [Selikhovkin, Kho-
dachek, 2021; Selikhovkin et al., 2021].

В настоящее время в Санкт-Петербурге 
продолжается инвазия ясеневой изумрудной 
узкотелой златки (ЯИУЗ) Agrilus planipennis 
Fairmaire, 1888 [Selikhovkin et al., 2022; Сели-
ховкин и др., 2023]. Этот вредитель поражает 
оба вида ясеней Fraxinus pennsylvanica Mrsh. 
и F. excelsior L., преобладающих в насажде-
ниях Санкт-Петербурга и окрестностях. По-
сле обнаружения очага в 2020 г. [Волкович, 
Суслов, 2020] Управлением садово-паркового 
хозяйства и руководством государственного 
музея-заповедника Петергоф (парки Петер-
гофа находятся в непосредственной близости 
от очагов размножения ЯИУЗ) было прове-
дено обследование насаждений и уборка за-
селённых деревьев. Часть очагов была лик-
видирована (рис. 1) [Selikhovkin et al., 2022]. 
Два очага сохранились и расширились (рис. 
2). Кроме того, был выявлен ещё один очаг, не 
обнаруженный ранее. В 2022 г. в Санкт-Пе-
тербурге произошла реорганизация структу-
ры управления городскими насаждениями и, 
несмотря на сохранение опасности дальней-

Рис. 1. Деревья Fraxinus pennsylvanica, заселённые златкой Agrilus planipennis на Морской ул. (Петродворцовый 
район г. Санкт-Петербурга, октябрь 2020 г.); все заселённые деревья были спилены в ноябре 2020 г.
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шего размножения и распространения ЯИУЗ, 
системные мероприятия по контролю рас-
пространения этого вредителя не проводи-
лись [Селиховкин и др., 2023].

Недооценка значимости проблемы управ-
ленческими структурами, возможно, связана 
с отсутствием локальных (на уровне субъек-
та) экономических потерь, к которым приво-
дит размножение инвазионных вредителей. 
Известно, что экономический ущерб от био-
логических инвазий в десятки раз меньше, 
чем расходы на принятие административных 
решений по контролю инвазий. При этом 
задержки принятия управленческих реше-
ний вызывают огромные дополнительные 
затраты на ликвидацию последствий инва-
зий [Cuthbert et al., 2022]. Тем не менее, не-
смотря на очевидную значимость проблемы 
– гибель множества деревьев из-за вспышек
размножения инвазионных вредителей, сни-
жение экологических и социальных функций
насаждений, количественных оценок эконо-
мического ущерба для Санкт-Петербурга не
проводилось. Соответственно не принима-
лись и системные управленческие решения,
направленные на снижение экономических
потерь, а также социальных и экономических
рисков от размножения вредителей.

В настоящее время в Санкт-Петербурге 
присутствует несколько видов инвазионных 
вредителей и патогенов, оказывающих фа-
тальное воздействие на состояние древес-
ных растений. Размножение вязовых забо-
лонников и распространение голландской 
болезни в 2000–2020 гг. привело к массовой 

Рис. 2. Личиночные ходы златки Agrilus planipennis на 
молодых деревьях Fraxinus exelsior из Парка Строите-
лей (Невский район г. Санкт-Петербурга, май 2022 г.), 
(фото Б.Г. Поповичева).

гибели вязов [Селиховкин и др., 2020; Jürisoo 
et al., 2021]. Последствием появления ясене-
вой изумрудной узкотелой златки (ЯИУЗ) в 
Санкт-Петербурге уже стала гибель несколь-
ких десятков ясеней [Селиховкин и др., 2023; 
Selikhovkin, Khodachek, 2021; Selikhovkin et 
al., 2022]. 

Ещё один инвазионный вид, с распростра-
нением которого связывают гибель ясеней 
в пригородах Санкт-Петербурга – офиосто-
мовый гриб хименосцифус Hymenoscyphus 
fraxineus Baral et al., 2014 [Shabunin et al., 
2012, 2020]. 

Цель данной работы – дать оценку эко-
номического ущерба, наносимого инвази-
онными вредителями древесных растений 
Санкт-Петербурга.

Объекты и методика исследований
Данные по погибшим из-за поражения за-

болонниками и голландской болезнью вязам 
были получены нами из актов обследования и 
вырубки деревьев. Эти данные включали вид 
растения, диаметр деревьев и причину гибе-
ли вязов. Нам удалось получить количествен-
ные данные по Санкт-Петербургу только за 
период с 2014 по 2020 г. включительно. Мас-
совая вырубка заражённых деревьев была 
начата в 2001 г. За период с 2001 по 2013 г. 
включительно данные экстраполированы на 
основе имеющихся сведений за второй пери-
од – 2014–2020 гг. Основываясь на визуаль-
ных оценках интенсивности гибели вязов, мы 
исходили из предположения, что количество 
вырубаемых вязов в первый период было 
меньше, чем после 2013 г. За период с 2014 
по 2020 г. наименьшее количество ежегодно 
вырубаемых вязов составило 1573 экз. Для 
оценки предыдущего периода было принято 
условное значение в размере 1000 деревьев.

Количество вырубленных ясеней, пора-
жённых ЯИУЗ, взято непосредственно из 
протоколов обследования насаждений, под-
лежащих рубке. Учтены все экземпляры де-
ревьев, поражённые златкой и вырубленные 
в 2020–2022 гг.

Количество деревьев, вырубленных из-за 
поражения именно хименосцифусом, уста-
новить не удалось. Наиболее серьёзный очаг 
этого патогена на территории Санкт-Петер-
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бурга зафиксирован в ООПТ «Дудергофские 
высоты» [Shabunin et al., 2012]. Однако, этот 
патоген присутствует и на других объектах. 
Его роль не вполне ясна. Возможно, химе-
носцифус конкурирует с другими патогенны-
ми грибами Diplodia spp. Однако, по нашим 
наблюдениям, в парках Царского Села и в 
ООПТ «Дудергофские высоты» из-за пора-
жения хименосцифусом погибает не менее 
20–30 деревьев ежегодно [Селиховкин и др., 
2020; Шабунин и др., 2020; Shabunin et al., 
2020]. Для расчёта ущерба от этих причин 
были использованы акты выборки деревьев 
в Дворцовом и Приоратском парке Государ-
ственного музея-заповедника «Гатчина».

Постановлением Правительства Санкт- 
Петербурга № 1641 от 04.10.2004 приня-
то Положение о размере и порядке оплаты 
средств, составляющих восстановительную 
стоимость зелёных насаждений. Данное по-
становление не учитывает потери, связанные 
с экологическими и социальными функциями 
насаждений. Кроме того, приведённая тех-
нология расчётов предполагает высокую де-
тализацию информации по каждому объекту 
[Приложение 6…, 2004]. В связи с этим, для 
расчёта ущерба в денежном выражении была 
использована методика, применяющаяся в 
Московской обл. [Приложение 2…, 2005]. В 
этой методике, использован принцип оценки 
многолетних насаждений, рекомендуемый 
европейскими стандартами для определения 
ущерба. Данная методика детально прорабо-
тана и использует адекватный системе управ-
ления насаждениями, принятой в городах 
России, алгоритм. Кроме того, она ориенти-
рована на относительно сходные с Санкт-Пе-
тербургом условия. 

В пункте 2 [Приложение 2…, 2005] сказа-
но: «Стоимостная оценка мероприятий по вос-
становлению зелёных насаждений в случаях 
их повреждения или уничтожения основана на 
принципе условного замещения. Это означа-
ет, что восстановительная стоимость зелёных 
насаждений определяется посредством учёта 
всех затрат на воспроизведение (восстанов-
ление) условных насаждений, максимально 
приближенных по своим параметрам к оцени-
ваемым объектам». По-видимому, эта стои-
мостная оценка включает и затраты на прове-

дение вырубки и уничтожение заражённых 
деревьев. Ранее, на основании прямого под-
счёта затрат на удаление одного дерева в оча-
гах ясеневой златки в Санкт-Петербурге, было 
установлено, что стоимость удаления одного 
дерева варьирует от 3.4 тыс. до 18 тыс. рублей. 
Эти затраты, вместе с расходами на закупку 
посадочного материала, уход за саженцами и 
другими операциями, не превышают 80 тыс. 
руб. на одно дерево [Selikhovkin, Khodachek, 
2021]. Как мы увидим в дальнейшем, эта сум-
ма соответствует рассчитанной на основании 
использованной методики.

Алгоритм расчёта построен на следую-
щих позициях:

• стоимость зелёных насаждений опреде-
ляется суммированием единовременных за-
трат по созданию данных насаждений и теку-
щих затрат по уходу за ними на протяжении 
определённого периода, равного сроку жизни 
(для городских насаждений);

• стоимостная оценка мероприятий по
восстановлению зелёных насаждений в слу-
чаях их уничтожения основана на принципе 
условного замещения. Это означает, что вос-
становительная стоимость зелёных насажде-
ний определяется посредством учёта всех 
затрат на воспроизведение (восстановление) 
условных насаждений, максимально прибли-
женных по своим параметрам к оцениваемым 
объектам;

• в структуре показателей восстановитель-
ной стоимости учитываются единовремен-
ные затраты на посадку деревьев, кустарни-
ков и создание газонов, а также постоянные 
текущие расходы по уходу за зелёными наса-
ждениями на протяжении всего периода их 
жизни в городских условиях.

В качестве исходной единицы для расчёта 
размера ущерба от повреждения или уничто-
жения зелёных насаждений, произрастающих 
на конкретных участках территории, принята 
их компенсационная стоимость.

При проведении расчётов использовался 
минимальный размер оплаты труда 16 987 
рублей, установленный законом, указанным 
в Региональном соглашении о минимальной 
заработной плате в Ленинградской области 
на 2023 г. от 29.12.2022 № 22/С-22 [Разме-
ры…, 2005).
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Компенсационная стоимость зелёных 
насаждений рассчитывается на основе по-
казателей восстановительной стоимости по-
средством введения поправочных коэффи-
циентов, отражающих эколого-социальную 
значимость территорий и фактическое состо-
яние зелёных насаждений.

Расчёт компенсационной стоимости зелё-
ных насаждений производится по формуле: 

Скомп. = Свосст. × Кзнач. × Квод. × Ксост, 
где: Скомп. – компенсационная стоимость 
зелёных насаждений (в расчёте на 1 дерево); 
Свосст. – восстановительная стоимость зе-
лёных насаждений (в расчёте на 1 дерево); 
Кзнач. – коэффициент поправки, учитываю-
щий эколого-социальную значимость зелёных 
насаждений (историко-культурную, природо-
охранную, рекреационную); Квод. – коэффи-
циент поправки, учитывающий водоохранную 
ценность зелёных насаждений; Ксост. – коэф-
фициент поправки, учитывающий фактиче-
ское состояние зелёных насаждений.

Значения коэффициентов для расчётов 
представлены в Приложении 2 к постановле-
нию главы муниципального образования «Го-
род Жуковский» Московской обл. [Приложе-
ние 2…, 2005].

Согласно вышеуказанной методике разде-
ла, первоначально устанавливается компен-
сационная стоимость зелёных насаждений, а 
исходя из полученных данных, рассчитывает-
ся размер ущерба от повреждения или унич-
тожения зелёных насаждений по формуле:
У = (Скомп.д × N + Скомп.к × L + Скомп.т × S) 
× МРОТ,
где: У – размер ущерба, вызванный поврежде-
нием или уничтожением зелёных насажде-
ний; Скомп.д – компенсационная стоимость 
древесной и кустарниковой растительности 

(в расчёте на 1 дерево); Скомп.к – компен-
сационная стоимость кустарниковой рас-
тительности (в расчёте на 1 погонный метр 
живой изгороди); Скомп.т – компенсацион-
ная стоимость травянистой растительности 
(в расчёте на 1 м2 травянистой растительно-
сти); N – количество уничтоженных деревьев, 
кустарников; L – количество уничтоженных 
метров живой изгороди; S – площадь унич-
тоженных газонов, естественной травянистой 
растительности, цветников и других элемен-
тов озеленения; МРОТ – установленный за-
коном минимальный размер оплаты труда на 
дату оценки зелёных насаждений.

Результаты
За период с 2001 по 2020 г. наибольший 

ущерб (компенсационная стоимость) в объ-
ёме 50 млрд рублей, или 676 млн долларов 
США был причинён насаждениям Санкт-Пе-
тербурга в результате инвазии вязовых забо-
лонников и патогенных грибов, вызывающих 
голландскую болезнь (табл. 1). Кроме этого, 
следует учитывать огромные экономические 
потери, связанные с разрушением ландшафт-
ных композиций исторических парков.

Проблема усугубляется гибелью вязов и 
в Ленинградской обл. Например, в Дворцо-
вом и Приоратском парках Государственного 
музея-заповедника «Гатчина» только за 2019 
и 2020 гг. погибло 36 вязов. Ущерб составил 
48.24 млн руб., а прямые затраты (восстано-
вительная стоимость, т.е. стоимость вырубки, 
вывозки, посадочного материала и уходов за 
саженцами) – 2 970 тыс. руб.

Начавшаяся инвазия Agrilus planipennis 
угрожает ещё большими потерями. К 2023 
г. полный размер ущерба (компенсационная 
стоимость) составил 270 млн 476 тыс. руб., 
или 3 655 тыс. долл. США (табл. 2)

Таблица 1. Количество погибших вязов и размер ущерба в результате совместной инвазии вязовых заболонников 
Scolytus spp. и возбудителей голландской болезни Ophiostoma spp.

Период, гг. Виды растений Количество по-
гибших деревьев

Прямые затраты
(млн руб.)

Полный размер ущерба 
(млн руб.)

2014–2020
Ulmus laevis, 

U. glabra

24 429 2 015 32 734 
2001–2013* 13 000 1 072 17 419
Всего 37 429 3 088 50 153

Примечание: *– данные интерполированы.
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Проблемы инвазий не исчерпываются 
перечисленными событиями. За 2019–2020 
г. в Дворцовом и Приоратском парках Госу-
дарственного музея-заповедника «Гатчина» 
было вырублено 44 дерева. Прямой ущерб 
(восстановительная стоимость) составил 3.6 
млн руб., а полный размер ущерба – 61.7 млн 
руб.

Обсуждение и выводы
Потери от внедрения инвазионных орга-

низмов в среду Санкт-Петербурга привели к 
значительным финансовым убыткам. Полный 
размер ущерба (компенсационная стоимость) 
от гибели вязов из-за распространения вязо-
вых заболонников и голландской болезни, 
рассчитанный на основе фактических затрат, 
превысил 50 млрд руб., или около 680 млн 
долл. США. Минимальный прямой ущерб 
(стоимость вырубки, вывозки, посадочного 
материала и уходов за саженцами), также с 
использованием реальных данных, составил 
более 3 млн руб. Следует отметить, что такая 
ситуация пагубно отражается не только на 
экономической стороне вопроса. 

Финансово не оцениваются следующие 
категории ущерба: 

1. Эстетическая ценность: вязы во многих
случаях составляли ключевой элемент ланд-
шафтных композиций парков и окрестностей 
Санкт-Петербурга, определяя структуру и, в 
особенности, цветовую гамму осеннего обли-
ка насаждений.  

2. Социальные последствия: не стоит за-
бывать и о крайне негативной реакции граж-
дан на гибель городских насаждений и после-
дующую вырубку.

Таблица 2. Количество погибших ясеней Fraxinus pennsylvanica, F. excelsior и размер ущерба в результате инвазии 
ясеневой изумрудной узкотелой златки Agrilus planipennis

Период, гг. Виды растений Район Санкт-
Петербурга

Количество 
погибших 
деревьев

Прямые за-
траты 

(млн руб.)

Полный раз-
мер ущерба 
(млн руб.)

2020 F.pennsylvanica Петродворцовый 138 11.4 193.40

2020 F. pennsylvanica,
F. excelsior Невский 27 1.9 32.10

2022 F. pennsylvanica Петродворцовый 23 1.9 32.23
2022 F. excelsior Невский 12 0.8 12.74

Всего F. pennsylvanica
F. excelsior

Петродворцовый и 
Невский р-ны 200 15. 9 270.05

3. Историческая ценность: многие истори-
ческие и городские парки включают компо-
зиции, основывающиеся на доминировании 
ясеней, возраст которых насчитывает 100 лет 
и более. Это прекрасная среда для размноже-
ния златки. 

В 2020 г. Управлением садово-паркового 
хозяйства Санкт-Петербурга после обнару-
жения ясеневой изумрудной узкотелой злат-
ки было проведено обследование насаждений 
ясеня во всём городе, включая уличные по-
садки, скверы, парки Царского Села, Петер-
гофа и др. Было выявлено несколько очагов, и 
до начала вегетационного сезона 2021 г., про-
ведена вырубка ясеней, заселённых златкой. 
Такое мероприятие оказалось довольно эф-
фективным. Два из пяти обнаруженных оча-
гов прекратили своё существование. Ещё в 
одном очаге была проведена дополнительная 
вырубка деревьев в 2022 г., а в двух других – 
уборка заселённых деревьев не проводилась. 
В настоящее время размножение златки про-
должается [Селиховкин и др., 2023; Selik-
hovkin et al., 2022]. Соответственно сохраня-
ется высокая вероятность распространения 
этого чрезвычайно опасного вредителя по 
всему городу и за его пределами. 

Следует подчеркнуть, что в 2022 г. мони-
торинг проводился только на участках, где 
златка была обнаружена ранее. Не исключе-
но, что очаги златки в 2022 г. могли возник-
нуть и в других районах Санкт-Петербурга.

Оценка экономического ущерба, вызван-
ного размножением ясеневой изумрудной 
узкотелой златки и последующей гибелью 
тысяч деревьев в Москве и Московской обл. 
за период 2010–2015 гг., составила 258.9 
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млн долларов США для лесного хозяйства 
[Kirichenko et al., 2021]. Очевидно, что объём 
экономических потерь только для территории 
Санкт-Петербурга в случае распространения 
златки будет гораздо больше. Учитывая роль 
ясеней в насаждениях города, размер ущерба 
будет примерно таким же, как в случае раз-
множения вязовых заболонников и распро-
странения голландкой болезни, т.е. порядка 
600–800 млн долларов США. 

Приведённая экономическая оценка пока-
зывает уровень проблемы и обязывает руко-
водство города к принятию управленческих 
решений. В частности, необходимо проведе-
ние следующих мероприятий:

1) организация чёткой системы слежения
за появлением опасных инвазионных вреди-
телей древесных растений, в данном случае 
ясеневой изумрудной златки;

2) своевременное приятие решений по
удалению заселённых деревьев;

3) интродукция паразитоидов ясеневой
изумрудной узкотелой златки и поиск других 
методов контроля её распространения.

Кроме того, весьма важно уделять внима-
ние и другим инвайдерам. В частности, роль 
Hymenoscyphus fraxineus в усыхании ясеней 
не вполне ясна, но очевидно значима. В юж-
ной части Санкт-Петербурга этот патоген, от-
носительно недавно появившийся в городе, 
распространён довольно широко и бесспорно 
играет существенную роль в гибели ясеней 
[Shabunin et al., 2012; 2020]. Эта проблема 
требует пристального исследования.
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ECONOMIC AND SOCIAL CONSEQUENCES OF INVASIONS OF 
PESTS AND PATHOGENS OF TREES IN ST. PETERSBURG

© 2023 Selikhovkin A.V.*, Nekhaeva M.Yu., Melnichuk I.A.

S.M. Kirov St. Petersburg State Forest Technical University, St. Petersburg, 194021, Russia
e-mail: *a.selikhovkin@mail.ru

An economic assessment of the damage caused by invasive tree insect pests and pathogens in urban 
plantings of St. Petersburg is given. Between 2001 and 2020, the invasion of elm bark beetles Scolytus mul-
tistriatus (Marsham), S. scolytus (Fabricius) and S. pygmaeus (Fabricius) and the concomitant spread of 
Dutch elm disease caused by the fungi Ophiostoma ulmi (Buisman) Nannfeldt and O. novo-ulmi (Brasier) 
(Ascomycota: Ophiostomataceae) resulted in the death of at least 37 000 elms in the city. The total dam-
age exceeded 50 billion rubles. Compulsory sanitary cutting of the infected elms raised significant public 
concern. Plantations of common use, especially historical parks and gardens, lost most important landscape 
compositions, in which exactly elm trees had a key role. In two years, 2022–2022, the economic losses 
as-sociated with the invasion and spread of Emerald ash borer Agrilus planipennis, reached 270 million 
rubles. Detection of infested ash trees and their timely felling was effective. However, not all infested 
trees were spotted and removed and the pest reproduction continued. Urgent measures are needed to 
prevent further spread of Emerald ash borer and other invasive pests and pathogens in St. Petersburg and 
adjacent territories.

Keywords: invasive pests, plantings, economic losses, compensation cost, elm, ash.
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РАССЕЛЕНИЕ И НАТУРАЛИЗАЦИЯ АДВЕНТИВНЫХ 
ВИДОВ БУЛАВОУСЫХ ЧЕШУЕКРЫЛЫХ (LEPIDOPTERA: 

PAPILIONOIDEA) НА СЕВЕРО-ВОСТОКЕ РУССКОЙ РАВНИНЫ
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Приводятся сведения о составе и особенностях натурализации более двух десятков адвентивных 
видов булавоусых чешуекрылых, проникших на северо-восток Русской равнины в период с 1990 по 
2021 г. Установлено, что основной инвазионный путь видов из южных областей идёт преимущественно 
вдоль линейных коммуникаций (автотрасс, железных дорог, ЛЭП, нефте-, газопроводов). Успешной 
натурализации адвентивных видов способствует техногенная трансформация коренных таёжных 
лесов в результате промышленных лесозаготовок, значительно расширяющая площади пригодных 
для булавоусых чешуекрылых местообитаний. Линейные технические и промышленные сооружения 
в комплексе с речными долинами играют роль квазиприродных коридоров, по которым расселяются 
адвентивные виды, а вторичные мелколиственные и смешанные лесные насаждения, окружённые 
сетью опушечно-лесных и луговых стаций, служат своего рода плацдармами, на которых они закре-
пляются. Выделены группы адвентивных видов согласно натурализационным статусам, определённым 
по результатам интегральной оценки их биоценотической устойчивости и ландшафтной активности. 
Сделан вывод, что изменения состава локальных и зональных фаун и пространственно-типологиче-
ской структуры населения булавоусых чешуекрылых, вызванные проникновением и натурализацией 
адвентивных видов, на северо-востоке Русской равнины будут только возрастать. 

Ключевые слова: булавоусые чешуекрылые, северо-восток Русской равнины, адвентивные виды, 
натурализация. 
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Введение
Распространение и натурализация адвен-

тивных видов животных и растений на новых 
территориях – одна из актуальных проблем 
современной экологии. В условиях тоталь-
ной антропогенной трансформации природ-
ных сообществ и ландшафтов она напрямую 
связана с устойчивым управлением лесными, 
водными ресурсами, эффективным ведением 
сельского хозяйства и сохранением биологи-
ческого разнообразия в разных регионах пла-
неты. В энтомологии эта тема также активно 
обсуждается специалистами, хотя для многих 
таксономических групп насекомых масштаб, 
интенсивность и пути расселения видов бы-
вает трудно адекватно оценить из-за краткой 
истории наблюдений и слабой изученности 
энтомофаун. Булавоусых чешуекрылых в 
этом отношении можно считать исключени-
ем, так как объём накопленных материалов 
по их экологии и географии весьма велик, а 

открытый образ жизни и тесная связь с ланд-
шафтно-биотопическими условиями позво-
ляют оперативно выявлять в региональных 
и локальных фаунах недавно появившиеся 
виды.

Проникновение адвентивных видов була-
воусых чешуекрылых на новые территории в 
подавляющем большинстве случаев не несёт 
серьёзных угроз сельскому и лесному хозяй-
ству и в краткосрочной перспективе не нару-
шает функционирование местных экосистем. 
Однако их постепенная натурализация может 
вызвать значительные и необратимые изме-
нения в структуре топических группировок и 
локальных фаун Papilionoidea, что вкупе с по-
добными явлениями среди других животных 
и растений и антропогенной трансформацией 
природных сообществ обязательно отразится 
на всех уровнях исторически сложившегося 
в регионах биоразнообразия. Поэтому очень 
важно внимательно отслеживать подобные 
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процессы и оценивать их возможное влияние 
на местные биогеоценозы. 

Цель работы – представить обзор адвен-
тивных видов булавоусых чешуекрылых, 
проникших на северо-восток Русской равни-
ны в последние 30 лет, а также активно рас-
селяющихся представителей региональной 
лепидоптерофауны, охарактеризовать осо-
бенности их натурализации на новых терри-
ториях и выделить наиболее значимые фак-
торы окружающей среды в данном процессе.

Материал и методы
В основе данной статьи лежат материалы 

хорологических исследований булавоусых 
чешуекрылых, собранных авторами с 1990 по 
2021 г. на Русской (Восточно-Европейской) 
равнине к востоку от 44 меридиана до Ураль-
ского хребта и к северу от 59 параллели до 
побережья Баренцева моря. В администра-
тивном отношении эта территория включает 
Республику Коми и Ненецкий автономный 
округ, восточные районы Архангельской и 
Вологодской областей и северо-западные 
районы Кировской обл. Основным типом 
растительности, определяющим ландшафт 
большей части региона, являются леса таёж-
ной зоны, которая подразделяется на подзо-
ны южной, средней, северной и крайнесевер-
ной тайги. На Крайнем Севере располагается 
тундровая зона (Канинско-Тиманская, Ма-
лоземельская и Большеземельская тундры) 
с подзонами типичных (северных) и южных 
(кустарниковых) тундр. Переходной полосой 
между тундровой и таёжной зонами является 
лесотундра. 

В общей сложности за указанный период 
обследовано более 100 географических пун-
ктов (локалитетов), расположенных в раз-
личных таёжных и тундровых ландшафтных 
провинциях региона. Помимо оригинальных 
материалов, полученных в ходе полевых ра-
бот, были проанализированы многочислен-
ные литературные сведения, так или иначе 
касающиеся темы изменения границ видовых 
ареалов, сезонных миграций и динамики чис-
ленности булавоусых чешуекрылых на вос-
токе Европейского субконтинента [Седых, 
1974; Шернин, Чарушина, 1974; Львовский, 

Моргун, 2007; Kozlov et al., 2014; Каталог…, 
2019; и др.]. 

Ареалогические и ландшафтно-зональ-
ные категории булавоусых чешуекрылых 
региональной фауны были подробно рассмо-
трены нами ранее [Татаринов, 2016]. Научная 
номенклатура видов дана по Каталогу чешуе-
крылых России [2019]. 

Более или менее устойчивая терминоло-
гическая база сформирована и используется 
специалистами при обсуждении вопросов 
расселения и натурализации чужеродных 
растений, а среди зоологов номенклатурного 
единства в этом вопросе пока нет, поэтому во 
избежание разночтений представим смысло-
вое содержание основных понятий, которое 
мы вкладываем в них в данной статье. 

Адвентивный вид – вид, который впервые 
проник на изучаемую территорию в обозна-
ченный период наблюдений. Вообще, адвен-
тивными принято называть виды, случайно 
или преднамеренно интродуцированные че-
ловеком на новую территорию. Однако уча-
стие человека в расселении булавоусых че-
шуекрылых в настоящее время хоть и очень 
значимо, но в подавляющем большинстве 
случаев лишь опосредованно через антро-
погенно трансформированные местообита-
ния и ландшафты, по которым проходит им-
миграция видов. В связи с этим к категории 
адвентивных мы относим все чужеродные в 
региональной фауне виды Papilionoidea, неза-
висимо от путей и способов их распростра-
нения. Определение «инвазивный» (инвази-
онный) в отношении активно расселяющихся 
видов булавоусых чешуекрылых мы стараем-
ся не употреблять. 

Агриобионт – вид, который успешно 
адаптировался к новым условиям, стал ак-
тивно заселять естественные местообитания 
и таким образом интегрировался в местные 
природные сообщества. Этот процесс со 
временем может привести к заметным изме-
нениям в сложившейся структуре абориген-
ных топических группировок видов и в итоге 
трансформировать её. 

Колонобионт – вид, прочно обосновав-
шийся в определённых местообитаниях на 
новой территории, но не расселяющийся за 
их пределы. 
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Необионт – адвентивный вид, успешно 
натурализовавшийся на новой территории. 
В проблематике чужеродных видов растений 
широко используются термины «неофит» и 
«супернеофит». Первым обозначают виды, 
проникшие каким-либо способом на новые 
территории (главным образом, Старого Све-
та) после XVI в., супернеофиты появились в 
XX в. [Виноградова и др., 2010]. В зоологи-
ческих исследованиях иногда употребляют 
аналогичные термины «необионт» и «супер-
необионт». Однако заметим, что в отношении 
большинства видов насекомых использовать 
их в первоначальном, «флористическом» 
значении весьма затруднительно. Активное 
накопление материалов по региональным эн-
томофаунам началось лишь в последние два 
столетия и определить, проник ли тот или 
иной вид насекомого на территорию в обо-
зримый период времени или же его «отсут-
ствие» было связано с недостатком фауни-
стических данных, зачастую бывает просто 
невозможно. 

Эпекобионт – вид, расселение которого 
тесно связано с антропогенными местообита-
ниями. В процессе натурализации на новых 
местах он, как правило, не распространяется 
за пределы трансформированных или создан-
ных человеком биотопов. 

Эфемеробионт – вид, периодически исче-
зающий из состава топических группировок 
и локальных фаун. 

Для оценки биоценотических особенно-
стей и степени устойчивости в локальных фа-
унах адвентивные и активно расселяющиеся 
виды булавоусых чешуекрылых северо-вос-
тока Русской равнины разделены на следую-
щие категории: 

I – вид, приводимый для региональной 
фауны на основании разовых или спорадиче-
ских находок единичных особей с неясным 
иммиграционным маршрутом. 

II – регулярный мигрант, способный раз-
множаться в местных условиях, нередко об-
разующий псевдопопуляции и временные 
1–3-летние популяционные группировки. 
Представители этой категории проника-
ют в регион с прилегающих (в основном с 
юга) или близлежащих территорий, которые 

входят в зоны их прерывистого распростра-
нения или периодического вымирания, а 
также высоковагильные виды, для которых 
дальние миграции являются частью жиз-
ненного цикла. Среди них весьма обычны 
периодические и апериодические вспышки 
численности, дающие толчок к широкомас-
штабному и быстрому расселению на новые 
территории.

III – вид, находящийся в процессе активно-
го расселения по региону, однако в локальных 
фаунах представленный немногочисленными 
особями с неясным статусом обитания или 
сформировавший временные популяционные 
группировки. Он периодически исчезает из 
состава локальных фаун (обычно вымерза-
ет в зимний период), а потом вновь заселяет 
прежние локалитеты и местообитания за счёт 
установившегося иммиграционного потока. 
Типичный эфемеробионт, приуроченный к 
определённым, как правило, антропогенным 
местообитаниям. 

IV – вид, находящийся в процессе актив-
ного расселения по региону, сформировав-
ший на новых территориях устойчивые, но 
подверженные заметным колебаниям чис-
ленности популяционные группировки. В 
локальных фаунах тесно связан с антропо-
генными местообитаниями. Типичный эпеко-
бионт. 

V – вид, в процессе натурализации начав-
ший активно заселять естественные место-
обитания и встраиваться в структуру абори-
генных природных сообществ. Типичный 
агриобионт. 

Для интегральной оценки численности и 
встречаемости в локальных фаунах адвентив-
ных и активно расселяющихся видов были 
использованы балльные показатели их ланд-
шафтной активности (табл. 1). В комплексе с 
представленными выше категориями биоце-
нотической устойчивости они позволяют по 
формальным критериям оценить успешность 
адаптации видов к новым условиям и их на-
турализационный статус. Подобная оценка в 
работе представлена для 33 видов в 12 лока-
литетах, расположенных в разных ландшафт-
ных зонах и подзонах северо-востока Русской 
равнины (рис. 1). 
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Рис. 1. Места полевых исследований на северо-востоке Русской равнины. Цифрами обозначены локалитеты, в 
которых проводилась оценка натурализационного статуса адвентивных видов булавоусых чешуекрылых: 1 – Летка, 
2 – Койгородок, 3 – Объячево, 4 – Сыктывкар, 5 – Емва, 6 – Троицко-Печорск, 7 – Ухта, 8 – Печора, 9 – Усть-Цильма, 
10 – Инта, 11 – Сейда, 12 – Воркута.

Таблица 1. Показатели ландшафтной активности видов булавоусых чешуекрылых [Татаринов, Кулакова, 2020]

Балл, категории и критерии оценки

5 Особо активный Повсеместно и ежегодно доминирующий (безусловно лидирующий) по численности и 
встречаемости вид. Относительное обилие в топических группировках не менее 20%.

4 Высокоактивный
Многочисленный (относительное обилие выше 15%) или среднеобильный (10–15%) 
вид, регулярно входящий в состав «фонового ядра» топических группировок в боль-

шинстве (не менее 75%) свойственных ему местообитаний.

3 Среднеактивный

Немногочисленный (относительное обилие в топических группировках 5–10%) 
вид, заселяющий не менее 50% свойственных ему местообитаний. В некоторых 

топических группировках и в отдельные годы может входить в состав фоновых видов 
(при относительном обилии выше 7%).

2 Низкоактивный Малочисленный (относительное обилие в топических группировках до 5%) вид, засе-
ляющий менее 10% свойственных ему местообитаний. 

1 Неактивный
Находки единичных особей вида за весь период исследований, на основе которых 

невозможно определить его популяционную структуру и характер территориального 
размещения в данном географическом пункте.
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Результаты и обсуждение
Фауна булавоусых чешуекрылых севе-

ро-востока Русской равнины за последние 
30 лет пополнилась 22 новыми видами (17% 
состава), ещё около десятка видов заметно 
расширили своё распространение в север-
ном направлении (табл. 2). Адвентивные 
виды зафиксированы во всех шести семей-
ствах, но больше всего их среди Nymphalidae, 
Lycaenidae и Satyridae. Преимущественно, 
это представители суббореальных (лесных, 
интрастенозональных) ландшафтно-зональ-
ных групп, которые проникли в регион с юга. 
Северный тренд чётко выражен и у активно 
расселяющихся коренных видов. 

Влияние климатических и погодных изме-
нений на границы ареалов и динамику чис-
ленности видов – тема традиционно популяр-
ная среди зоологов разных специальностей. 
В отношении булавоусых чешуекрылых она 
ранее затрагивалась, например, в исследо-
ваниях фауны Урала [Ольшванг, 1992; Бар-
хатов, Ольшванг, 1997] и северо-запада Рус-
ской равнины [Болотов, 2004]. Не подвергая 
сомнению существование связи параметров 
климата с видовым богатством локальных и 
региональных фаун и динамикой численно-
сти видов, мы всё же не склонны преувели-
чивать её значение в процессе расселения и 
натурализации булавоусых чешуекрылых на 
новых территориях.

Климатические и погодные флуктуации, 
вероятно, входят в комплекс факторов, спо-
собствующих вспышкам численности с по-
следующей кратковременной (1–3 года) экс-
пансией в северные регионы таких видов, 
как нимфалиды Vanessa cardui, V. atalanta, 
Nymphalis xanthomelas, что отмечают и дру-
гие исследователи [Болотов, 2004; Bolotov et 
al., 2021]. Два первых вида широко известны 
своими регулярными дальними миграциями, 
в том числе через морские и океанические 
акватории на другие континенты. На севе-
ро-востоке Русской равнины у V. cardui за 
последние 30 лет было зафиксировано пять 
случаев массового размножения. Самая мас-
штабная вспышка, охватившая всю таёжную 
зону и полосу лесотундры, наблюдалась в 
2009 г. В 2018 г. взрывной рост численности V. 
atalanta наблюдался на огромной территории Та
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от зоны суббореальных лесов до 
побережья Белого и Баренцева 
морей. Однако подобные явле-
ния у этих высоковагильных ви-
дов непродолжительны и сходят 
на нет уже в следующем году: 
иммиграционный поток с южно-
го направления сохраняется, но 
уже не носит массовый характер. 

Несколько иная ситуация 
c нимфалидой N. xanthomelas. 
Особенностью региональной 
хорологии вида является его от-
сутствие в таёжной зоне Русской 
равнины и относительно широ-
кая представленность в гипо-
арктическом поясе и на Урале. 
Возможные причины данного 
явления обсуждались нами ранее 
[Татаринов, Долгин, 2001; Тата-
ринов, Кулакова, 2013; Татари-
нов, 2016]. Появление большого 
числа бабочек-мигрантов в таёж-
ной части равнины случилось ле-
том 2012 г., а в следующем году 
произошла вспышка массового 
размножения, масштаб и ско-
рость распространения которой 
как нельзя лучше подходит под 
общее определение инвазии: за 
один вегетационный период она 
охватила всю территорию севе-
ро-востока Русской равнины до 
побережья Баренцева моря. В 
2014 г. перезимовавшие особи 
оставили потомство, и весь лет-
ний период в таёжной зоне вид 
сохранял среднюю региональ-
ную активность. В 2015 г. бабоч-
ки повсеместно были уже редки, 
но в разных локалитетах средней 
и южной тайги еще фиксирова-
лись гусеницы и куколки. С 2016 
г. нами не было зарегистрирова-
но здесь ни одной особи вида. 

В полосе лесотундры и тун-
дровой зоне Русской равнины и 
на Урале после 2013 г. показате-
ли численности и встречаемо-
сти N. xanthomelas вернулись на 
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прежний «доинвазионный» уровень. Досто-
верно установлено (натурные наблюдения ав-
торов и д.б.н. Е.А. Богачевой), что в условиях 
восточноевропейской Гипоарктики этот вид 
размножается и успешно проходит преима-
гинальные стадии развития, но вероятность 
зимовки имаго сомнительна. Вероятно, в 
летний период здесь встречаются мигранты 
из таёжных районов Урала и их потомство, 
которое к осени откочевывает на юг. Имен-
но с этими позднелетними миграциями мы 
связываем спорадическое появление немно-
гочисленных бабочек на северных рубежах 
таёжной зоны. Высокая вагильность бабочек 
подтверждается их регулярными находками 
на севере п-ова Канин, на побережье Коро-
винской губы, в типичных тундрах Пай-Хоя 
и Югорского п-ова, а также вспышками чис-
ленности и массовыми миграциями вида на 
крайний север Сибири в 2019–2020 гг. [Тата-
ринов, 2016; Bolotov et al., 2021]. В августе 
2020 г. одна особь N. xanthomelas была обна-
ружена на севере Новой Земли [Bolotov et al., 
2021]. Авторы последней публикации выдви-
нули гипотезу, что эта бабочка могла залететь 
на мыс Желания с материка через Карское 
море в потоке тёплых воздушных масс. Но 
логичнее предположить, опираясь на мето-
дологический принцип «бритвы Оккама», 
что её маршрут большей частью проходил по 
суше со стороны Югорского п-ова, через уз-

кие проливы, отделяющие о-ва Вайгач, Юж-
ный, и далее вдоль западного или восточного 
побережья о. Северный, где зоны абляции 
чередуются с участками суши, свободными 
от льда в летний период. Также вполне веро-
ятно, что подобные спорадические «проры-
вы» бабочек в высокую Арктику случались и 
раньше, но из-за недостатка натурных энто-
мологических исследований просто не были 
зафиксированы. Особенно не хватает подроб-
ных сведений о ландшафтно-биотопическом 
распределении и характере встречаемости 
этого вида на о-вах Вайгач и Южный, кото-
рые потенциально могут служить исходными 
плацдармами для подобных миграций. 

Вспышки размножения и массовой ми-
грации у некоторых видов булавоусых чешу-
екрылых могут выглядеть апериодическими 
только из-за короткой истории наблюдений. 
Накопленные за 30 лет материалы по дина-
мике численности белянки Aporia crataegi 
свидетельствуют о том, что флуктуации её 
численности цикличны, а массовый лёт в та-
ёжной зоне северо-востока Русской равнины 
наблюдается раз в 10–13 лет, продолжается 
два летних сезона и, как правило, сопрово-
ждается масштабной миграцией бабочек в 
районы Крайнего Севера. Затем в течение 2–3 
лет происходит постепенное снижение чис-
ленности и встречаемости вида вплоть до его 
полного исчезновения в локальных фаунах. 

Рис. 2. Динамика ландшафтной активности белянки Aporia crataegi в подзоне средней тайги северо-востока Рус-
ской равнины в 1990–2021 гг.  Ось абсцисс – годы наблюдений, ось ординат – баллы ландшафтной активности.
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Следующие 2–3 года депрессии сменяются 
4–5-летним периодом подъёма численности 
за счёт миграционного потока из южных реги-
онов и новой экспансией на север. Пики чис-
ленности A. crataegi в подзоне средней тайги 
наблюдались в 1990–1991 гг., 2000–2002 гг. 
и 2012–2014 гг. (рис. 2). В 2016–2018 гг. на 
изучаемой территории эта белянка не фикси-
ровалась совсем. С 2019 г. её региональная 
активность начала вновь повышаться, поэ-
тому можно прогнозировать новое массовое 
размножение в 2023–2024 гг. 

Расширение границ ареалов и успех нату-
рализации видов во многом предопределяют-
ся наличием на новых территориях доступных 
иммиграционных путей и местообитаний, 
отвечающих экологическим и трофическим 
преференциям потенциальных необионтов. 
Роль факторов георазнообразия в расселении 
булавоусых чешуекрылых по северо-востоку 
Русской равнины, на наш взгляд, гораздо зна-
чительнее влияния колебаний климатических 
параметров. Большинство представителей 
надсемейства не имеют тесных топических 
связей с темнохвойными лесными формация-
ми, которые в изучаемом регионе формируют 
основу зональных сообществ тайги. Почти 
две трети видов здесь обитают на лугах, кото-
рые играют очень скромную ландшафтообра-
зующую роль, занимая менее 1% территории 
[Татаринов, Долгин, 2001]. Среди лесных 
насаждений луговые местообитания выде-
ляются узкими полосками, тяготеющими к 
долинам и поймам рек и ручьёв, поэтому для 
пространственного распределения видов и 
путей расселения булавоусых чешуекрылых 
большое значение имеет густота речной сети, 
в итоге определяющая площади доступных 
местообитаний, а также направленность ма-
гистральных водотоков. Известный совет-
ский ботаник А.П. Шенников [1935, 1940] 
анонсировал «коридорное» значение реч-
ных долин для расселения растений. В пол-
ной мере это относится и к представителям 
Papilionoidea, которые осваивают таёжные и 
тундровые пространства, в основном, за счёт 
пойменных местообитаний. 

До 1990-х гг. распространение на север 
некоторых видов булавоусых чешуекрылых с 
экологическим оптимумом в суббореальном 

подпоясе ограничивалось широтным отрез-
ком р. Вычегды (~ 62° с. ш.). Данный рубеж 
был выражен в ареалах хвостаток Thecla 
betulae, Fixsenia pruni, ленточника Limenitis 
populi, сатирид Coеnonympha glycerion, 
Maniola jurtina, Aphantopus hyperantus, тол-
стоголовок Pyrgus serratulae, Thymelicus 
lineola [Седых, 1974; Татаринов, Долгин, 
1999]. Несомненно, в таёжную зону севе-
ро-востока Русской равнины в исторической 
перспективе они проникли по долинам таких 
рек, как Сысола, Юг и Сухона, но долгое вре-
мя оставались в пойменных местообитаниях 
«запертыми» водоразделами между Печорой 
и Вычегдой, покрытыми трудно преодолимы-
ми для них массивами темнохвойных лесов. 
Усиление иммиграционного потока и расши-
рение северных границ ареалов этих видов 
в последние десятилетия свидетельствуют о 
том, что значение данного барьера заметно 
снизилось. Мы объясняем это, прежде всего, 
интенсивным развитием комплекса линейных 
транспортных и промышленных сооружений. 
Регион почти в меридиональном направле-
нии пересекают железнодорожная маги-
страль Котлас – Воркута, нефте- и газопрово-
ды, ЛЭП, автомобильные трассы. Кроме того, 
практически вся территория в настоящее вре-
мя изрезана просёлочными и второстепен-
ными грунтовыми дорогами, вездеходными 
летними проходами и зимниками. Подобные 
технические коммуникации обязательно со-
провождаются на местности цепочкой откры-
тых местообитаний опушечно-лесного, лу-
гового и рудерального облика, в зоне тундры 
‒ травянистыми ивняками и лугоподобными 
ассоциациями интразонального типа. Вместе 
с речными долинами они выполняют функ-
цию квазиприродных коридоров, по которым 
и расселяются виды Papilionoidea в северном 
направлении.

В качестве одного из таких коридоров 
можно рассматривать автотрассу Р-176 «Вят-
ка» из Кировской обл. до Сыктывкара. Прак-
тически все случаи фиксации в подзоне сред-
ней тайги имаго желтушек Colias myrmidone, 
C. croceus, переливниц Apatura ilia, A. iris, 
перламутровок Clossiana dia, Argynnis niobe, 
сатирид Melanargia russiae, Lopinga achine, 
так или иначе связаны с биотопами, распо-
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лагающимися вдоль этой магистрали. Этим 
же маршрутом, очевидно, распространяют-
ся нимфалиды Nymphalis io, N. vaualbum и 
ряд других сезонных мигрантов и эфемеро-
бионтов. Прилегающие к транспортной ар-
терии агроценозы и разного рода рудераль-
ные стации обусловили здесь закрепление 
популяционных группировок и переход в 
категории эпекобионтов и колонобионтов бе-
лянки Pontia edusa, голубянок Lycaena dispar, 
Cupido argiades, Glaucopsyche alexis, сатири-
ды Hyponephele lycaon и некоторых других. 

В середине 1990-х гг. была достроена ав-
тотрасса 87Р-001 от Сыктывкара до Ухты, и 
именно в эти годы был преодолен вышеупо-
мянутый «вычегодский» рубеж хвостаткой 
Fixsenia pruni, сатиридами Pararge aegeria, 
Maniola jurtina, Aphantopus hyperantus и 
Coenonympha glycerion, началось широкое ос-
воение таёжной зоны лимонницей Gonepteryx 
rhamni, ленточником Limenitis populi, перла-
мутровкой Argynnis paphia. Связь этих собы-
тий, на наш взгляд, очевидна: автомагистра-
ли, наряду с трассами газо- и нефтепроводов 
и железнодорожной магистралью, обеспечи-
ли проникновение названных видов из бас-
сейна р. Вычегды к основным притокам р. 
Печоры и далее по речным долинам на север. 

Другим важнейшим антропогенным фак-
тором георазнообразия, влияющим на рас-
селение и пространственную организацию 
фауны булавоусых чешуекрылых на севе-
ро-востоке Русской равнины, является мас-
штабная трансформация коренных лесных 
насаждений в результате промышленных 
лесозаготовок. Их развитие началось ещё в 
XVIII в. с приисковых и подневольно-выбо-
рочных рубок, на смену которым в первой 
половине ХХ в. пришли сплошные рубки, 
получившие в таёжной зоне региона широкое 
применение за счёт организации леспром-
хозов и использования труда заключённых 
и репрессированных в системе ГУЛАГа. Во 
второй половине прошлого столетия меха-
низация лесозаготовок, строительство ле-
совозных автомобильных и узкоколейных 
железных дорог привели к резко возросшей 
концентрации площадей рубок, что чрезвы-
чайно усилило и ускорило антропогенную 
трансформацию таёжных лесов. За короткий 

исторический период, менее чем 50 лет, в Ре-
спублике Коми сплошными и концентриро-
ванными рубками было пройдено около 20% 
площади спелых и перестойных темнохвой-
ных массивов, а в подзонах южной и средней 
тайги они были уничтожены практически 
полностью. Лесовосстановление на 50% ле-
сосек происходило стихийно, что привело 
к замещению коренных лесов на огромных 
пространствах производными мелколиствен-
ными и смешанными насаждениями, образо-
ванию на местах рубок гетерогенной мозаи-
ки разнородных по экологическим условиям 
участков [Ларин, 1987, 2000; Паутов, 2000]. 

Интенсивное техногенное нарушение 
растительного покрова в таёжной зоне севе-
ро-востока Русской равнины на рубеже ты-
сячелетий значительно увеличило площади 
пригодных для обитания булавоусых чешу-
екрылых фитоценозов, что в целом положи-
тельно сказалось на видовом разнообразии 
таёжных локальных фаун. Если линейные 
технические и промышленные сооружения в 
комплексе с речными долинами играют роль 
коридоров, по которым расселяются адвен-
тивные виды, то вторичные мелколиственные 
и смешанные лесные насаждения, окружён-
ные сетью опушечно-лесных и луговых ста-
ций с высокой инсоляцией и, соответственно, 
с лучшей теплообеспеченностью и подходя-
щим составом растительности служат своего 
рода плацдармами, на которых они закрепля-
ются. Большие площади местообитаний опу-
шечно-лесного типа с малинниками, подро-
стом рябины и других лиственных древесных 
и кустарниковых пород на местах бывших 
делянок способствовали закреплению и уве-
личению популяций таких видов, как перла-
мутровка A. paphia и лимонница G. rhamni. 
С этим же фактором мы связываем и в разы 
возросшую численность таких коренных 
таёжных видов, как нимфалида Nymphalis 
antiopa, случаи массового размножения ко-
торой в подзоне средней тайги зафиксирова-
ны в 1990, 2000 и в 2013 гг., углокрыльница 
Polygonia c-album, буроглазка Lasiommata 
petropolitana и чернушка Erebia embla.

Формирование устойчивых популяци-
онных группировок ленточника L. populi в 
подзоне средней тайги стало возможным во 
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многом благодаря молодым и подрастающим 
осиновым насаждениям, поднявшимся в по-
следние десятилетия вдоль линейных транс-
портных коммуникаций, главным образом 
автомобильных дорог. В подобных стациях, 
по крайней мере до 63° с. ш., с 2005 г., на-
блюдается выраженная концентрация вида: 
плотность имаго в пик лёта может достигать 
35 экз./га, тогда как по краям массивов спе-
лых и приспевающих осинников она обычно 
не превышает 5–7 экз./га. В 2018 г. во мно-
гих локалитетах, расположенных на оси ав-
тотрасс Р-176 – 87Р-001, зафиксированы слу-
чаи резкого роста численности ленточника 
(напомним, что это год в регионе отмечен и 
массовым лётом V. atalanta), когда плотность 
имаго на некоторых участках достигала поч-
ти 100 экз./га. Тесная биотопическая связь с 
шоссейными и грунтовыми дорогами и выра-
женная тенденция к колонизации новых тер-
риторий у L. populi была достоверно установ-
лена в Восточной Фенноскандии [Горбач и 
др., 2010], что свидетельствует об общем ха-
рактере расселения этого вида на северо-вос-
токе Европы.

Роль лимитирующего фактора в освоении 
новых территорий булавоусыми чешуекрылы-
ми может играть трофическая специализация 
видов на личиночной стадии развития. Имаго 
булавоусых чешуекрылых умеренного поя-
са Европы строгих пищевых предпочтений, 
как правило, не имеют. Наличие кормовой 
базы для гусениц является залогом успеха 
натурализации на новой территории прежде 
всего для монофагов и узких олигофагов, 
специализирующихся на растениях, распро-
странение и фитоценотическая роль которых 
в природных сообществах региона незначи-
тельны. Естественно, что для сатирид (сем. 
Satyridae), гусеницы которых развиваются на 
разных злаках и осоках, не будет трофиче-
ских ограничений в процессе расселения, и в 
роли лимитирующих будут выступать другие 
факторы среды. Но, например, для желтушки 
Colias myrmidone узкая трофическая специа-
лизация гусениц на ракитниках (род Cytiscus 
s.l.) – главная причина оставаться в подзоне 
средней тайги неопределенно долго в стату-
се сезонного мигранта. Самые северные ме-
стонахождения ракитников на северо-востоке 

Русской равнины известны в южной тайге 
(~ 59° с. ш.). Ландшафтная активность этой 
желтушки в южнотаёжных локальных фау-
нах в последние годы заметно возросла, что 
позволяет обоснованно предполагать, что 
здесь начали формироваться постоянные за-
висимые популяции вида, которые являются 
основным источником летних миграций има-
го на север. Впервые в подзоне средней тайги 
C. myrmidone была зафиксирована в аномаль-
но жаркий 2010 г., но отсутствие кормовой 
базы для гусениц не позволяет прогнозиро-
вать здесь её закрепление и натурализацию. 

Среди булавоусых чешуекрылых есть 
виды, которые в процессе расселения по се-
веро-востоку Русской равнины частично или 
полностью сменили кормовые растения гу-
сениц на систематически близкие и широко 
представленные в региональной флоре, что 
обеспечило успех в освоении новых терри-
торий. Самыми яркими примерами являются 
хвостоносец Iphiclides podalirius и лимонни-
ца Gonepteryx rhamni. Первые находки хво-
стоносца севернее 60-й параллели датируют-
ся 1998 г., а в 2000 г. он пересёк широтный 
отрезок р. Вычегды в подзоне средней тайги 
(~ 62° с. ш.) [Татаринов, Долгин, 2001]. Пер-
вое десятилетие данный вид рассматривался 
нами как сезонный мигрант, так как регистри-
ровались только единичные особи вблизи 
линейных коммуникаций, главным образом 
автотрасс, и в населённых пунктах. Однако в 
2007 г. на крайнем юге Республики Коми (д. 
Прокопьевка Прилузского р-на, подзона юж-
ной тайги, 59.28° с. ш., 49.67° в. д.) авторами 
работы было достоверно установлено успеш-
ное питание гусениц на черёмухе и рябине. 
Развитие преимагинальных стадий вида было 
подтверждено здесь также в 2017 г., а в Сы-
ктывкаре – в 2010 и 2013 гг. В заброшенной 
д. Кобра Койгородского р-на (подзона южной 
тайги, 60.04° с. ш., 50.79° в. д.) в 2016 г. была 
зафиксирована кладка яиц на черёмуху, а по 
численности имаго этот вид тогда даже пре-
обладал над хвостоносцем Papilio machaon. В 
последнее десятилетие ландшафтная актив-
ность I. podalirius в локальных фаунах замет-
но выросла, что позволяет предполагать, что 
на юге таёжной зоны, по крайней мере до 62° 
с. ш., у него сформировались устойчивые по-
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пуляционные группировки. Вид продолжает 
расселяться по таёжной зоне, и в 2021 г. была 
обнаружена одна бабочка на границе средней 
и северной тайги (окрестности г. Ухты, 63.6° 
с. ш., 53.61° в. д.). 

Самым северным местонахождением ли-
монницы G. rhamni на северо-востоке Рус-
ской равнины в 1950-х гг. был г. Ухта. Для 
этой локальной фауны она была указана как 
очень редкий вид [Седых, Седых, 1959]. В ре-
гиональной фаунистической сводке, вышед-
шей через 15 лет [Седых, 1974], новых более 
северных находок вида не приводится. Наши 
наблюдения с 1982 г. также подтверждают 
крайнюю редкость и не ежегодную встреча-
емость этого вида в окрестностях г. Ухты до 
середины 1990-х гг. С начала нового тыся-
челетия в окрестностях г. Сыктывкара плот-
ность имаго возросла почти в 1.2 раза, в Ухте 
– в 2 раза. К 2016 г. вид широко расселился 
в подзоне северной тайги до 65° с. ш., а по 
долинам крупных рек (Печора, Ижма, Боль-
шая Сыня) проник в подзону крайнесеверной 
тайги. Численность и встречаемость вида в 
позднелетний период, вылет перезимовав-
ших бабочек ранней весной позволяют уве-
ренно утверждать, что в таёжной зоне у него 
сформировались устойчивые популяционные 
группировки. Встречи в последние годы еди-
ничных особей-мигрантов на п-ове Канин, 
в Большеземельской тундре и на Полярном 
Урале косвенно подтверждают это [Болотов, 
2011; Татаринов, 2016]. Отметим, что расши-
рение ареала G. rhamni на север наблюдается 
и на северо-западе Русской равнины. Так, в 
окрестностях г. Архангельска в 1960–1970-
х гг. этот вид не регистрировался [Зеленова, 
1972], но на рубеже столетий он уже обитал 
здесь в статусе эфемеробионта [Болотов, 
2004]. Судя по последней фаунистической 
сводке [Kozlov et al., 2014], в Архангельской 
обл. лимонница уже пересекла 64-ю парал-
лель. Совершенно очевидно, что расселение 
и натурализация G. rhamni на севере таёжной 
зоны идёт более или менее равномерно по 
всей Русской равнине от Онеги до Приуралья. 

Одним из внешних факторов, сдержи-
вавших распространение G. rhamni на се-
вер, была ограниченность трофических свя-
зей вида на личиночной стадии развития. 

В качестве основных кормовых растений 
гусениц в литературе [Henriksen, Kreutzer, 
1982; Gorbunov, Kosterin, 2003; Львовский, 
Моргун, 2007; Tshikolovets, 2011; и др.] ука-
зывается жостер (род Rhamnus) и крушина 
(род Frangula), в качестве дополнительного 
– тёрн (Prunus spinosa L.). В таёжной зоне 
северо-востока Русской равнины жостер сла-
бительный (Rh. cathartica L.) и тёрн встре-
чаются только в культуре [Флора…, 1976] и 
какой-либо значимой роли в качестве кор-
мовых пород для местных популяций вида 
играть не могут. Крушина ольховидная (F. 
alnus Mill.) более или менее заметна лишь в 
лесных фитоценозах на юге таёжной зоны до 
широтного отрезка р. Вычегды. Северная гра-
ница её распространения проходит по широ-
те г. Ухты [Флора…, 1976], что до конца ХХ 
в. чётко коррелировало с границей ареала G. 
rhamni. Относительно быстрое расселение 
лимонницы на север в районы, где крушина 
не произрастает, свидетельствует о том, что 
лимитирующее значение трофического фак-
тора в последние десятилетия снизилось. В 
2002 г. на биостанции СыктГУ (61.79° с. ш., 
51.82° в. д.) в пойменных местообитаниях 
средней Вычегды нами неоднократно отмеча-
лась кладка яиц самками на черёмуху (Padus 
avium Mill.). В качестве кормового растения 
черёмуха указывалась и для башкирских по-
пуляций G. rhamni [Мигранов, 1991]. В сад-
ках гусеницы успешно выкармливаются на 
листьях не только черёмухи, но и рябины 
(Sorbus aucuparia L.), которая потенциально 
может служить кормовой породой и в есте-
ственных фитоценозах. Очевидно, что в ус-
ловиях расширения площадей мелколиствен-
ных насаждений, опушечно-лесных стаций и 
на фоне климатических изменений в регионе 
произошёл частичный переход гусениц на но-
вые кормовые растения, в частности на черё-
муху. Трофическая адаптация заняла какое-то 
время, но в итоге способствовала процессу 
натурализации этого вида на севере таёжной 
зоны.

Интегральная оценка биоценотической 
устойчивости популяционных группировок 
(I–V) и ландшафтной активности (1–5) ад-
вентивных и активно расселяющихся видов 
в заселяемых локалитетах позволяют исполь-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023184

зовать эти балльные показатели в качестве 
критериев для определения их натурализаци-
онного статуса в регионе:

0 (I-1) – вид спорадически появляется в ре-
гионе (летние миграции единичных особей, 
случайные залёты имаго), но перспективы 
адаптации к местным условиям и натурали-
зации отсутствуют из-за существующих тро-
фических, биотопических и климатических 
ограничений. Изучаемая территория неопре-
деленно долгое время будет оставаться зоной 
стерильного выселения на периферии видо-
вого ареала (дифференциация границ ареала 
по: [Городков, 1986]). В фауне таёжной зоны 
северо-востока Русской равнины шесть ви-
дов: Colias croceus, C. myrmidone, Melanargia 
russiae, Nymphalis vaualbum, N. xanthomelas, 
N. polychloros. 

1 (II-1, II-2 до II-5 в годы массового раз-
множения) – вид не способен к оседлому оби-
танию в природных условиях северо-востока 
Русской равнины, его участие в региональ-
ной фауне определяется регулярными сезон-
ными миграциями имаго. В процессе есте-
ственного «оборота видов» [Lynch, Jonson, 
1974; Бархатов, Ольшванг, 1997] он способен 
формировать псевдопопуляции и временные 
популяции с периодической или апериоди-
ческой динамикой численности. Пять видов: 
Aporia crataegi, Сolias hyale, Vanessa atalanta, 
V. cardui, Nymphalis io.

2 (III-2) – вид проник в регион в послед-
ние 5–10 лет и пытается закрепиться на но-
вых территориях. Образующиеся популяци-
онные группировки пока немногочисленны 
и неустойчивы, периодически вымирают, но 
затем вновь формируются за счет постоянно-
го притока мигрантов. Четыре вида: Apatura 
iris, A. ilia, Limenitis camilla, Lopinga achine. 

3 (IV-2, IV-3) – вид активно расселяется 
по региону и весьма успешно адаптируется к 
местным условиям обитания. Биотопически 
он связан, преимущественно, с антропоген-
ными местообитаниями, может периодически 
исчезать из состава локальных фаун и топиче-
ских группировок, но вероятность натурали-
зации на осваиваемой территории весьма вы-
сокая. Семь видов: Iphiclides podalirius, Pontia 
edusa, Lycaena dispar, Cupido argiades, Argyn-
nis niobe, Clossiana dia, Hyponephele lycaon.

4 (V-2, V-3) – вид в процессе расселения 
по региону полностью адаптировался к мест-
ным природным условиям, сформировал 
здесь устойчивые популяционные группи-
ровки, заселил не только антропогенные, но 
и естественные местообитания, что может 
свидетельствовать о его успешной натура-
лизации. Необионт, вошедший в число по-
стоянных представителей региональной фа-
уны. Три вида: Glaucopsyche alexis, Pararge 
aegeria, Thymelicus sylvestris.

5 – коренной вид фауны, заметно рас-
ширивший своё распространение в реги-
оне в обозначенный период наблюдений. 
Семь видов: Gonepteryx rhamni, Fixsenia 
pruni, Limenitis populi, Argynnis paphia, 
Coenonympha glycerion, Maniola jurtina, 
Aphantopus hyperantus. Ещё три вида проник-
ли из таёжной зоны и закрепились в антро-
погенных местообитаниях Крайнего Севера: 
Polyommatus icarus, P. semiargus, Brenthis ino.

Заключение
Регулярные эколого-географические на-

блюдения за булавоусыми чешуекрылыми, 
проводимые авторами на северо-востоке Рус-
ской равнины последние 30 лет, позволили 
установить изменения в составе локальных и 
зональных фаун, пространственно-типологи-
ческой структуре населения, вызванные при-
током в регион более двух десятков адвентив-
ных видов и расширением ареалов коренных 
обитателей. Совершенно очевидно, что дан-
ный процесс шёл и ранее, однако именно в 
обозначенный период он интенсифицировал-
ся и стал оказывать заметное влияние на об-
лик региональной фауны Papilionoidea. 

Успешной натурализации адвентивных 
видов булавоусых чешуекрылых способству-
ет широкомасштабная трансформация корен-
ных лесных насаждений в таёжной зоне и 
сеть линейных коммуникаций, выполняющих 
роль квазиприродных коридоров, по которым 
распространяются бабочки на северо-востоке 
Русской равнины. Изменения климатических 
параметров и погодные флуктуации, проис-
ходившие в период наблюдений, играют в 
этом далеко не главную роль и, на наш взгляд, 
часто переоцениваются специалистами. 
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Несмотря на существующие общие тен-
денции, темпы расселения и закрепления 
разных видов булавоусых чешуекрылых на 
новых территориях различаются. Одни от-
носительно быстро, буквально в течение 
трёх-пяти лет адаптируются к условиям се-
веро-востока Русской равнины и переходят 
в категорию агриобионтов, для других со-
храняется перспектива неопределенно долго 
оставаться здесь в статусе эфемеробионтов 
или сезонных мигрантов.

Можно уверенно прогнозировать, что из-
менения в видовом составе локальных и зо-
нальных фаун Papilionoidea, вызванные про-
никновением и натурализацией адвентивных 
видов, будут возрастать. В первую очередь 
надо ожидать трансформации пространствен-
но-типологической структуры населения, вы-
ражающейся в изменении состава фоновых 
видов, возникновении новых типов топиче-
ских группировок, увеличения разнообразия 
булавоусых чешуекрылых в антропогенных 
сообществах. Подобные перестройки затро-
нут таёжную фауну, а в Заполярье это коснет-
ся, прежде всего, населения интразональных 
местообитаний и урбоценозов. 
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EXPANSION AND NATURALIZATION OF ADVENTIVE BUTTERFLY 
SPECIES (LEPIDOPTERA: PAPILIONOIDEA) 

ON THE NORTHEASTERN PART OF THE RUSSIAN PLAIN

© 2023 Tatarinov A.G.*, Kulakova O.I**

Institute of Biology, Komi Science Centre of the Ural Branch of the RAS, Syktyvkar, 167982 Russia;
e-mail: *tatarinov.a@ib.komisc.ru, **kulakova@ib.komisc.ru

Data on composition and naturalization patterns of more than twenty adventive butterfly species expanded 
to the northeastern part of the Russian Plain during the period of 1990–2021 are compiled. It is shown that 
lines of transport communications such as highways, railways, power lines, gas and oil pipelines serve as 
main immigration corridors for butterfly species from southern regions. Anthropogenic transformation of 
indigenous taiga forests through industrial logging operations, largely expanding areas of open habitats, which 
are more suitable for butterflies, promotes successful naturalization of adventive species. Linear systems 
of technical and industrial constructions together with river valleys play a role of semi-natural corridors for 
the expansion of adventive species. Furthermore, secondary small-leaved and mixed forests surrounded by 
a network of forest edges and meadows represent a kind of staging areas for the establishment of adventive 
species’ populations. Groups of adventive species are delineated based on their naturalization status that was 
estimated on the basis of an integral assessment of their biocenotic stability and landscape activity. It is drawn 
a conclusion that ongoing expansion and naturalization of adventive butterfly species on the northeastern 
part of the Russian Plain will increase changes in the composition of local and zonal faunas and the spatial 
and typological structure of their populations.

Keywords: butterflies, north-east of the Russian Plain, alien species, naturalization.
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ЧУЖЕРОДНЫЕ МЛЕКОПИТАЮЩИЕ В ЭКОСИСТЕМАХ 
ЦЕНТРАЛЬНОЙ ЧАСТИ СЕВЕРНОГО КАВКАЗА
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Представлен перечень инвазионных млекопитающих в центральной части Северного Кавказа (Став-
ропольский край, Кабардино-Балкарская Республика, Северная Осетия-Алания), включающий 18 так-
сонов, относящихся к 4 отрядам: рукокрылые, хищные, грызуны, парнокопытные. Наиболее крупную 
группу по векторам внедрения в фауну региона образуют преднамеренно интродуцированные таксоны: 
Sciurus vulgaris, Capreolus pygargus, Cervus nippon, Cervus elaphus, Dama dama, Bos grunneins, Bison 
bonasus bonasus, Procyon lotor, Nyctereutes procyonoides, Mustela vison, Ondatra zibethicus. В группе 
саморасселяющихся – 5 видов: Canis aureus, Pipipstrellus kuhlii, Capreolus capreolus, Canis familiaris 
и Rattus norvegicus. По степени воздействия на экосистемы региона из инвазионных млекопитающих 
региона наиболее опасными являются пятнистый олень, неаборигенные подвиды благородного оленя, 
як домашний, шакал, американская норка, енотовидная собака, енот-полоскун. Это обусловливается 
их численностью, воздействием на аборигенную фауну, флору и почвенный покров.

Ключевые слова: Кавказ, горные территории, млекопитающие, интродукция, саморасселение.
DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-188-212

Введение
Горы являются центрами эндемизма и 

представляют собой чрезвычайно ценные 
ландшафты, на которые приходится значи-
тельная доля мирового биоразнообразия 
[Nogués et al., 2007; La Sorte, Jetz, 2010]. Од-
ной из ключевых причин утраты биоразно-
образия являются биологические инвазии 
[Chapin et al., 2000; El-Keblawy, 2014]. Гор-
ные территории, как правило, менее подвер-
жены инвазиям, чем равнинные [Alexander 
et al., 2011]. Однако горные экосистемы, где 
большое число эндемичных видов эволюцио-
нировало в изолированных условиях, особен-
но уязвимы в этом отношении [Бобров и др., 
2008]. В настоящее же время, при отсутствии 
препятствий для проникновения в естествен-
ную среду чужеродных таксонов в качестве 
сельскохозяйственных объектов, в том числе 
при разведении в искусственных условиях 
звероферм, и в качестве домашних питомцев, 
горные экосистемы стали подвержены более 
быстрому процессу инвазионности. Измене-
ние климата и развитие сельскохозяйствен-
ного землепользования [Pauchard et al., 2009; 

Dgebuadze, 2014] также значительно повыша-
ют риск биологических инвазий. На Кавказе 
данная проблема имеет особую значимость. 
Это обусловлено физико-географическими 
условиями (климатом, расположением на 
стыке умеренного и субтропического клима-
тических поясов), развитой сетью путей со-
общения и туристического кластера, а также 
преднамеренной интродукцией, особенно ин-
тенсивно проводившейся в регионе в ХХ в. 
Таким образом, территория российской части 
Кавказа является «воротами», через которые 
чужеродные виды могут проникать, а затем 
и распространяться по всему региону. Про-
блем инвазий млекопитающих на Северо-За-
падном Кавказе касаются немногие, преи-
мущественно краткие, публикации [Бобров, 
Салпагаров, 2009; Бобров 2017; Кудактин, 
Ромашин, 2019; Хляп, 2020; и др.]. Для цен-
тральной части Северного Кавказа известны 
сведения по состоянию популяций отдельных 
инвазионных видов млекопитающих [Тембо-
това, Пхитиков, 2010; Бозиев и др., 2015; Бо-
бров, 2017]. Имеются и другие разрозненные 
публикации о млекопитающих, которые были 
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интродуцированы или вселились сами в цен-
тральную часть Северного Кавказа.

Цель работы – обобщить сведения по чу-
жеродным млекопитающим, обитающим в 
центральной части Северного Кавказа и оце-
нить их роль в экосистемах этого региона

Материал и методы исследования
Район исследования – центральная часть 

Северного Кавказа (рис.), охватывает равни-
ны, предгорья Среднего Предкавказья, север-
ной границей которого является Кума-Ма-
нычская впадина, а южной – горы северного 
макросклона Центрального Кавказа [Гули-
сашвили, 1964]. Район исследования характе-
ризуется высоким ландшафтным и биотопи-
ческим разнообразием, включает территорию 
Ставропольского края, Кабардино-Балкар-
ской Республики (КБР) и Республики Север-
ная Осетия-Алания (РСО-Алания). Климат в 
регионе умеренный континентальный. Тер-
ритория занимает около 87 тыс. км2. 

Согласно типизации А.К. Темботова, 
рассматриваемая территория включает эль-
брусский и терский варианты поясности, в 
равнинной части которых лежат степная (на 

Рис. Регион исследования с ООПТ федерального подчинения. В скобках – число инвазионных видов в них.

северо-западе) и полупустынная (на восто-
ке) зоны, где преобладают пахотные земли и 
пастбища. Поясной спектр предгорий в эль-
брусском варианте представлен луговыми 
степями и остепнёнными лугами, а в терском 
– лесостепями и широколиственными ле-
сами. В высокогорьях оба варианта поясно-
сти включают субальпийский, альпийский, 
субнивальный и нивальный пояса [Соколов, 
Темботов, 1989]. На территории Ставро-
польского края имеются один национальный 
парк федерального значения – Кисловодский 
национальный парк и 41 заказник краевого 
значения, в Кабардино-Балкарии – Кабарди-
но-Балкарский высокогорный заповедник и 
национальный парк «Приэльбрусье» феде-
рального значения и 8 заказников региональ-
ного подчинения, в Северной Осетии-Ала-
нии – Северо-Осетинский государственный 
природный заповедник, Национальный парк 
«Алания» и государственный природный за-
казник «Цейский» федерального подчинения, 
а также 5 заказников регионального значения 
(рис.).

В работе в качестве основы использована 
классификация чужеродных таксонов по 4 
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крупным векторам внедрения [Бобров и др., 
2008]: преднамеренно интродуцированные, 
реинтродуцированные, случайно интродуци-
рованные и саморасселяющиеся. Представи-
тели этих групп натурализовались в централь-
ной части Северного Кавказа в результате: 
а) сознательного завоза ранее не обитавших 
здесь видов животных, б) сознательного заво-
за, но ранее обитавших и исчезнувших здесь 
видов, в) переселения с транспортом или гру-
зами, в результате побега из зоопарков, со 
звероферм и пр., а также одичания домашних 
животных, г) самостоятельного расселения 
из других регионов. Однако мы считаем не-
целесообразным включать в классификацию 
такую группу как реинтродуцированные так-
соны, так как, по сути, это естественные ком-
поненты природной среды конкретного реги-
она, особенно если речь идёт об утерянных в 
недавнем прошлом таксонах, как, например, 
переднеазиатский леопард (Panthera pardus 
ciscaucasica Satunin, 1914). В этой связи в 
работе мы использовали классификацию Бо-
брова с соавторами [2008], но с некоторыми 
коррективами, выделяя три категории: пред-

намеренно интродуцированные, случайно 
интродуцированные и саморасселяющиеся.

Систематика млекопитающих приводит-
ся по Ф.А. Темботовой [Темботова, 2015]. В 
работе использовали данные литературных 
источников, собственные данные и материа-
лы СМИ, официальные сводки министерств 
и ведомств (доклады об экологической ситуа-
ции в Республике Северная Осетия-Алания в 
2019 и 2020 гг. [Доклад об экологической си-
туации…, 2020, 2021]; материалы, обосновы-
вающие лимиты и квоты добычи охотничьих 
ресурсов на территории Ставропольского 
края [Материалы…, 2021]), cводные сведе-
ния о численности диких животных по ре-
зультатам учётов 2012–2018 гг. на территории 
КБР» (данные минприрды КБР); сведения из 
баз данных [Млекопитающие России, 2022; 
AIMS…, 2022], а также устные сообщения 
работников ООПТ. 

Результаты
Современная териофауна Кавказа состоит 

из разных эколого-генетических групп [Тем-
ботова, 2015], среди которых важную состав-

Примечание: обширность внедрения: + локальная, ++ фрагментарная, +++ широкая.

Таблица 1. Обширность внедрения инвазионных млекопитающих в центральную часть Северного Кавказа

№ Таксоны Обширность внедрения
Интродуценты

1 Собака енотовидная (Nyctereutes procyonoides Gray, 1834) ++
2 Енот-полоскун (Procyon lotor Linnaeus, 1758) ++
3 Норка американская (Mustela vison Schreber, 1777) ++
4 Ондатра (Ondatra zibethicus Linnaeus, 1766) ++
5 Белка обыкновенная (Sciurus vulgaris Linnaeus, 1758) +++
6 Косуля сибирская (Capreolus pygargus Pallas, 1777) +
7 Олень пятнистый (Cervus nippon Temminck, 1838) ++
8 Олень благородный (Cervus elaphus Linnaeus, 1758) ++

9 Лань европейская (Dama dama Linnaeus, 1958) +
10 Зубр равнинный (Bison bonasus bonasus Linnaeus, 1758) ++
11 Як (Bos grunneins Linnaeus, 1766), одомашненная форма ++

Саморасселяющиеся
12 Нетопырь средиземный (Pipipstrellus kuhlii Kuhl, 1817) +++
13 Шакал (Canis aureus Linnaeus, 1758) +++
14 Собака домашняя бродячая (Canis familiaris Linnaeus, 1758) +++
15 Косуля европейская (Capreolus capreolus Linnaeus, 1758) +
16 Крыса серая (Rattus norvegicus Berkenhout, 1769) +++



191РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

ляющую представляют как мезофильные, 
так и ксерофильные эндемики на видовом и 
подвидовом уровнях. В этой связи появление 
несвойственной региону фауны имеет ко-
лоссальное значение, которое чаще является 
отрицательным. В экосистемах центральной 
части Северного Кавказа инвазионные виды 
представлены двумя основными категория-
ми: интродуцированные разными способа-
ми (преднамеренно, непреднамеренно, в том 
числе случайно) и саморасселяющиеся (табл. 
1). Первая группа включает преимуществен-
но объекты охоты разного таксономическо-
го уровня (виды, подвиды), внедрённые че-
ловеком в фауну несвойственного региона. 
Вторая группа представлена таксонами, уве-
личивающими свой естественный ареал по 
разным причинам без прямого участия чело-
века. Экосистемное значение представителей 
этих групп совершенно разное.

Ниже представлен аннотированный спи-
сок чужеродных для центральной части Се-
верного Кавказа таксонов. 

Интродуцированные
1. Собака енотовидная (N. procyonoides). 
Нативный ареал. Приморье, Приамурье, 

Восточный Китай, Япония.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Входит в число самых опасных инвазионных 
видов России [Самые опасные…, 2018]. Вид 
имеет широкое распространение в Европе, 
включён в список инвазионных видов Евро-
пейского Союза [List of Invasive Species…, 
2022]. В центральную часть Северного Кавка-
за енотовидную собаку выпускали в середине 
ХХ в. В Северной Осетии было два выпуска: в 
1950 г. (Пригородный район, Майрамадагский 
лес) и в 1953 г. (Кобанское ущелье, урочище 
Второй Заголдон); в Ставропольском крае – в 
1953 г. (Левокумский район, в окр. с. Велича-
евка и с. Урожайное), в КБР – в 1952 г. (Май-
ский район). Племенной материал происходил 
из звероферм [Павлов и др., 1973].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В центральной части Северного Кавказа вид 

имеет фрагментарное распространение (табл. 
1, 2). Занимает равнину, предгорье и среднего-
рье до 1700 м над ур. м. [Темботов, Шхашами-
шев, 1984]. На Ставрополье малочисленный 
вид (по данным за 2010 г. – 744 особи), обита-
ет на территории пойменного леса р. Кубань 
[Друп и др., 2011]. Встречается в краевых за-
казниках Ставропольского края: государствен-
ные природные заказники «Ставрополец», 
«Алексанровский», «Галюкаевский», «Крас-
ногвадейский», «Чограйский». На территории 
Кабардино-Балкарии высокой численности не 
наблюдается, следы N. procyonoides зареги-
стрированы в Чегемском районе [Млекопита-
ющие России…, 2022], а также в охотхозяйстве 
«Гедуко». Известен один случай обнаружения 
в пределах парковой зоны г. Нальчик. Встреча-
ется на территории заказников «Чегемский», 
«Верхне-Курпский», «Екатериноградский» 
(данные Дирекции особо охраняемых при-
родных территорий Кабардино-Балкарской 
Республики). Обычен в Северо-Осетинском 
заповеднике [Floranimal, 2022]. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. По данным дирек-
ции ООПТ КБР [Доклад о состоянии…, 2021], 
енотовидная собака входит в число хищников, 
наносящих урон поголовью диких животных 
ООПТ. В Северной Осетии – преобладающая 
добыча, наряду с шакалом и барсуком, реинт-
родуцированного переднеазиатского леопарда 
[Пхитиков и др., 2021].  Представляет серьёз-
ную угрозу для птиц, земноводных, является 
носителем бешенства, саркоптоза, трихинел-
лёза. В регионе имеет значение как охотничий 
вид (Ставропольский край, КБР, РСО-Алания). 
Данных о паразитофауне енотовидной соба-
ки в пределах центральной части Северного 
Кавказа недостаточно. Имеющиеся сведения 
относятся к Северной Осетии, где выявлена 
заражённость вида трихинеллёзом [Бочарова, 
Коцлов, 2010]. Однако о возможном значи-
тельном разнообразии паразитофауны говорят 
данные по Северо-Западному Кавказу, где про-
ведены комплексные исследования по гель-
минтозам хищных млекопитающих региона, в 
том числе и инвазионных видов (енотовидной 
собаки, енота-полоскуна, американской нор-
ки, шакала). Согласно полученным результа-
там, в Краснодарском крае установлена 100% 
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заражённость енотовидной собаки гельминта-
ми (трематодами – 73.8%, цестодами – 37.5%, 
нематодами – 59.5% и скребнями – 10.7%); ос-
новной паразитарный комплекс в компонент-
ных сообществах гельминтов енотовидной со-
баки образуют следующие виды: Alaria alata, 
Euparyphium melis, Mesocestoides lineatus, 
Capillaria plica, Toxascaris leonina, Uncinaria 
stenocephala. При этом впервые на террито-
рии РФ у енотовидной собаки Северо-Запад-
ного Кавказа зарегистрированы трематоды 
Metorchis vulpis, Metametorchis skrjabini и 
Troglotrema acutum [Итин, 2009; 2015]. 

Меры контроля. Необходимо принятие 
мер, направленных на существенное сокра-
щение численности вплоть до полного изъя-
тия вида из фауны региона, в том числе путём 
увеличения сроков охоты.

2. Енот-полоскун (P. lotor). 
Нативный ареал. Центральная и Север-

ная Америка. 
Статус. Преднамеренно, случайно интро-

дуцированный и саморасселяющийся вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Входит в число самых опасных инвазионных 

Таблица 2. Встречаемость инвазионных млекопитающих в ООПТ центральной части Северного Кавказа

№ Вид / подвид Широтная зона и высотный пояс

Количество ООПТ региона, в которых 
таксон является чужеродным

Ставрополь-
ский край КБР РСО-Алания

Интродуцированные
1 Собака енотовидная степная зона, лесостепной пояс 9РО РО* З

2 Енот-полоскун степная зона, лесостепной пояс 1 РО 0 РО*

3 Норка американская пояса лесостепной 
и широколиственных лесов РО* 1 РО З, ЗФ

4 Ондатра степная зона, лесостепной пояс 10 РО 2 РО РО*

5 Белка обыкновенная пояса широколиственных лесов 
и субальпийский 2 РО З, НП З, НП

6 Косуля сибирская пояса лесостепной 
и широколиственных лесов 5 РО 0 0

7 Олень пятнистый пояс широколиственных лесов 9 РО 2 РО 0

8 Олень благородный пояс широколиственных лесов 4 РО 1 РО РО

9 Лань европейская пояс широколиственных лесов 0 2 РО 0

10 Зубр равнинный пояс широколиственных лесов 0 0 ЗФ, РО

11 Як субальпийский и альпийские пояса 0 З НП

Саморасселяющиеся

12 Нетопырь 
средиземный степная зона, лесостепной пояс РО* 1РО* РО*

13 Шакал от степной зоны до 
субальпийского пояса 8 РО З, НП, 2 

РО 1

14 Домашняя собака 
бродячая степная зона, лесостепной пояс РО* 2 РО РО*

15 Косуля европейская пояса лесостепной, 
широколиственных лесов 4 РО 0 0

16 Крыса серая
Селитебные ландшафты от равнин 

до среднегорий включительно, реже 
природные околоводные биотопы

РО* РО* РО*

З – заповедник федерального значения, НП – национальный парк федерального значения, ЗФ – заказник феде-
рального значения, РО – ООПТ регионального значения, * – вероятно обитание вида на территории региональных 
ООПТ, ** – были заходы на территории ООПТ региона.
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видов России [Самые опасные…, 2018]. В 
настоящее время енот-полоскун распростра-
нён на большей части материковой Европы и 
Кавказа. Как чужеродный вид [Khosravifard 
et al., 2020; Cichocki et al., 2021], включён в 
список инвазионных видов Европейского Со-
юза [List of Invasive Species…, 2022]. В цен-
тральной части Северного Кавказа енота-по-
лоскуна преднамеренно интродуцировали на 
Белой речке в окрестностях г. Нальчика (КБР) 
в 1953 и 1954 гг. Согласно данным М.П. Пав-
лова с соавторами [1973], выпуск енота-по-
лоскуна был осуществлён в Ставропольском 
крае. Однако все районы выпуска относятся 
к территории современной Карачаево-Черке-
сии, которая в период СССР входила в Став-
ропольский край. Таким образом, по факту в 
Ставропольском крае в ХХ в. енота-полоску-
на не выпускали, как и в Северной Осетии-А-
лании. Появление в фауне Ставропольского 
края и Северной Осетии-Алании данного 
вселенца является результатом саморасселе-
ния и, возможно, случайной интродукции в 
результате побегов из звероферм и непред-
намеренных выпусков домашних питомцев. 
Исследование потенциальных коридоров 
вторжения показало, что енот склонен к экс-
пансии в лесах и пойменных угодьях вблизи 
Каспийского моря [Khosravifard et al., 2020].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В центральной части Северного Кавказа P. 
lotor имеет фрагментарное распространение. 
На сегодняшний день на территории КБР, 
согласно официальным сводкам Министер-
ства природных ресурсов КБР, енот-полоскун 
встречается в равнинной части Республики 
(Прохладненский район, охотхозяйство «Ге-
дуко»). Известны случаи добычи енота-по-
лоскуна в равнинной части Северной Осе-
тии-Алания и в широколиственных лесах у 
подножия Лесистого хребта. Возможно, на-
селяет пойму р. Терек в Моздокском районе 
[Алексеев и др., 2000]. На территории Став-
ропольского края P. lotor – редкий вид, зани-
мает западные облесённые угодья [Хохлов и 
др., 2005; Друп и др., 2011]. В юго-восточной 
части Ставропольского края (Курский рай-
он) отмечены следы его жизнедеятельности 
[Млекопитающие России…, 2022], которые 

зарегистрированы также в Кучубеевском рай-
оне (с. Надзорное). Периодически в СМИ 
Ставропольского края появляются сведения 
об обнаружении вида в различных биотопах 
края. Так, например, енот-полоскун обна-
ружен в городских парках г. Ставрополя, на 
горе Змейка (окр. Пятигорска). Здесь следу-
ет отметить тот факт, что енота-полоскуна 
содержат в вольерах и городских квартирах 
Ставрополья как домашнее животное. Воз-
можно его свободное приобретение на сайтах 
частных объявлений, что делает неконтроли-
руемым процесс инвазионности вида в регио-
не. По всей видимости, высокой численности 
енот-полоскун в центральной части Север-
ного Кавказа не достигает, так как мало под-
ходящих мест обитания, однако, актуальные 
данные о его численности в регионе отсут-
ствуют, необходимы планомерные исследо-
вания. Совсем иная картина наблюдается на 
Западном Кавказе (в экосистемах Причерно-
морья), где вид закрепился в фауне региона 
[Кудактин, Ромашин, 2019], освоил всю рав-
нинную территорию и в связи с антропоген-
ными изменениями осваивает новые стации. 
Енот-полоскун также обитает на Восточном 
Кавказе, в частности в Дагестане, где его вы-
пускали в природные местообитания [Павлов 
и др., 1973; Туманов, 2009].

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Данные о влиянии 
вида на экосистемы региона в доступной ли-
тературе отсутствуют. Однако в других рай-
онах Кавказа (российское Причерноморье), 
снижая численность амфибий и рептилий, 
полоскун стал трофическим конкурентом 
барсука, норки, выдры [Кудактин, Ромашин, 
2019]. По мнению С.Б. Туниева и Б.С. Туни-
ева [2013], воздействие енота для абориген-
ной кавказской фауны, в первую очередь для 
популяций амфибий, можно расценивать как 
экологическую катастрофу. Есть новые дан-
ные о том, что, хищничество енотов может 
быть существенным фактором увеличения 
смертности летучих мышей [Cichocki et al., 
2021]. Вследствие высокой экологической 
пластичности енот-полоскун может превра-
титься в самого многочисленного мезохищ-
ника в экосистемах Кавказа [Савельев и др., 
2021]. Вероятна дальнейшая экспансия вида 
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в Кавказском регионе как в северном, так и в 
южном направлениях. Вид является охотни-
чьим ресурсом в рассматриваемых субъектах 
РФ (Ставропольский край, КБР, РСО-Ала-
ния).

Данные о паразитофауне енота в преде-
лах центральной части Северного Кавказа 
в доступной литературе нам не известны. 
Однако можно предположить, что возмож-
ность заражённости енота в регионе значи-
тельна, так как на Северо-Западном Кавказе 
установлены высокие показатели заражён-
ности вида. Выявлены 13 видов гельминтов, 
которые относятся к 4 классам (Trematoda‚ 
Cestoda‚ Nematoda и Acanthocephala) [Итин и 
др., 2018]. Для енота-полоскуна установлено 
бессимптомное носительство вируса бешен-
ства [Riley et al., 1998; Newman, Byrne, 2017; 
и др.].

Меры контроля. Несмотря на невысокую 
численность енота-полоскуна в центральной 
части Северного Кавказа, вид представля-
ет опасность для природных экосистем и их 
компонентов, что требует его изъятия из фа-
уны региона. 

3. Норка американская (M. vison). 
Нативный ареал. Северная Америка. 
Статус. Преднамеренно и случайно инт-

родуцированный вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Входит в число 100 самых опасных инвазион-
ных видов России [Самые опасные…, 2018]. 
В 1920-х гг. американская норка в результате 
случайной интродукции (побег зверьков из 
звероферм) появилась в природных экосисте-
мах в ряде стран Европы. По крайней мере, в 
20 странах [Mezzetto, 2020] ареал вида про-
должает расширяться. Американская норка 
на Центральном Кавказе преднамеренно была 
выпущена на территории Северной Осети-
и-Алания: в 1951 г. в Пригородном районе по 
р. Камбилеевка; в 1953 г. – в Ардонском рай-
оне [Павлов и др., 1973]. В Кабардино-Бал-
карии и в Ставропольском крае преднаме-
ренные выпуски не осуществлялись. Однако, 
случайное расселение возможно, так как в 
ХХ в. в КБР и Ставропольском крае были соз-
даны звероводческие хозяйства по выращи-
ванию американских норок. В Ставрополь-

ском крае в настоящее время функционирует 
одно из крупнейших в стране и единственное 
на Юге России звероводческое хозяйство по 
разведению норок.

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в реги-
оне. В регионе вид имеет фрагментарное 
распространение. В настоящее время наибо-
лее широко распространён в Северной Осе-
тии-Алании, как в равнинной части, так и в 
полосе широколиственных лесов, появляется 
в депрессиях между Скалистым и Боковым 
хребтами [Алексеев и др., 2000]. В частно-
сти, встречается в государственном природ-
ном заказнике «Цейский» (РСО-Алания), 
обычен в Северо-Осетинском заповеднике 
[Floranimal…, 2022], отмечен в Алагирском 
районе [Млекопитающие России…, 2022]. В 
охотхозяйствах КБР (Нальчикское охотхозяй-
ство, колхоза им. Петровых) имеет стабиль-
ную численность. В коллекционном фонде 
ИЭГТ РАН имеется материал (1995 г.) по аме-
риканской норке из Майского района КБР, где 
ранее была звероферма. На территории Ка-
бардино-Балкарского высокогорного государ-
ственного заповедника не отмечена (устное 
сообщение сотрудника заповедника Аккиева 
Б.И.), очевидно, в силу отсутствия подходя-
щих требованиям вида биотопов. В литера-
туре имеются данные об единичных встречах 
на востоке Ставропольского края в низовьях 
р. Кумы [Цапко и др., 2022].

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Американская норка 
– хищник, с широким спектром питания. В его 
рацион входят: птицы, грызуны, рыбы, зем-
новодные, ракообразные и другие беспозво-
ночные. В зоне симпатрии с аборигенной ев-
ропейской норкой (Mustela lutreola Linnaeus, 
1761) характерно значительное перекрыва-
ние пищевых ниш обоих видов [García, 2020] 
и, как результат, межвидовая конкуренция. 
Работы по исследованию межвидовых отно-
шений американской норки с аборигенными 
видами куньих, в частности, европейской 
норкой, центральной части Северного Кавка-
за нам не известны. По нашему мнению, как 
и в других частях ареала, присутствие аме-
риканкой норки одна из важных причин со-
кращения численности, а местами и полного 
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исчезновения, европейской норки. Вопрос о 
конкретных механизмах влияния американ-
ской норки на аборигенные виды куньих, и на 
европейскую норку, в частности, до сих пор 
остаётся открытым. Предполагается суще-
ствование нескольких механизмов влияния: 
алеутская болезнь норок (плазмоцитоз), кон-
курентная борьба за ресурсы, прямая агрессия 
[Скуматов, 2015; Киселёва, 2017]. Какими бы 
ни были причины сокращения численности 
европейской норки, вид становится малочис-
ленным после появления американской нор-
ки и за короткое время полностью исчезает в 
местах с высокой плотностью населения ин-
тродуцента [Скуматов, 2015]. Литературные 
сведения о паразитофауне американской нор-
ки в пределах центральной части Северного 
Кавказа отсутствуют. Недавними исследова-
ниями гельминтофауны американской нор-
ки на территории Северо-Западного Кавказа 
было зарегистрировано 14 видов гельминтов 
(трематоды, цестоды, нематоды, акантоцефа-
лы) [Итин и др., 2018]. В настоящее время 
американская норка участвует в поддержке и 
формировании природных очагов таких опас-
ных гельминтозов, как меторхоз, аляриоз, 
псевдамфистомоз, мезоцестоидоз, эхинокок-
коз, трихинеллёз, дирофиляриоз [Итин и др., 
2018]. Вид является охотничьим объектом на 
всей территории обитания.

Меры контроля. Исследования по изу-
чению воздействия американской норки на 
европейскую норку и другие компоненты 
природных экосистем. Учёты и регуляция 
численности вида до максимально низкого 
уровня.

4. Ондатра (O. zibethicus). 
Нативный ареал. Северная Америка.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный и саморасселяющийся вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Входит в число 100 самых опасных инвазион-
ных видов России [Самые опасные…, 2018]. 
Включён в список инвазионных видов Евро-
пейского Союза [List of Invasive Species…, 
2022]. В Ставропольском крае выпускали 
ежегодно на протяжении нескольких лет 
1962–1967 гг. В водоёмы Северной Осетии и 
КБР вид преднамеренно не выпускался [Пав-

лов и др., 1973]. Эти регионы ондатра засе-
лила в результате самостоятельного расшире-
ния ареала [Бобров и др., 2014].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В центральной части Северного Кавказа O. 
zibethicus имеет фрагментарное распростра-
нение. Успех интродукции ондатры связан с 
высокой пластичностью вида [Бобров и др., 
2014]. В регионе наибольшая численность 
ондатры [Обзор состояния…, 2016] наблюда-
ется в Ставропольском крае (порядка 22–24 
тыс. особой). Зарегистрирована в водоёмах 
заказников Ставропольского края (ГПЗ «Став-
рополец», «Алексанровский», «Баталин-
ский», «Красногвадейский», «Чограйский»). 
В прибрежных биотопах Красногвардейского 
района (водоёмы замедленного водообмена – 
реки Большой и Малый Гок, Калалы, Ладов-
ская и Горькая балки) достигает высокой чис-
ленности [Губанов, 2019]. В КБР отмечена в 
окрестностях г. Нальчика [Млекопитающие 
России…, 2022], нами – вблизи искусствен-
ного озера с. Псынадаха. По сведениям Ди-
рекции особо охраняемых природных тер-
риторий Кабардино-Балкарской Республики, 
ондатра встречается на территории заказни-
ков «Чегемский», «Верхне-Курпский», «Ека-
териноградский». Численность ондатры в 
Республике Северная Осетия специалистами 
ВНИИОЗ определяется в 300 особей [Обзор 
состояния…, 2016]. В Северной Осетии и 
КБР распространение ондатры носит локаль-
ный характер. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. В северных регио-
нах России вид негативно воздействует на 
береговые зоны различных водоёмов, а так-
же воздействует на рыбные ресурсы и фауну 
беспозвоночных. Имеет медицинское значе-
ние, являясь переносчиком туляремии, пара-
тифа, сальмонеллёза и кокцидиоза [Ястребов, 
Якименко, 2014]. Данных о воздействии на 
природные экосистемы Центрального Кав-
каза в доступных источниках не обнаружено. 
Является объектом питания хищных птиц 
(скопа, лунь и др.) и млекопитающих (шакал, 
енотовидная собака, барсук, норка). Вид – 
охотничьий объект в Ставропольском крае и 
КБР.
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Меры контроля. Регулярные учёты чис-
ленности. В силу ограниченности данных по 
ондатре в регионе, необходимы мониторин-
говые работы по изучению и регистрации её 
трофической и роющей деятельности.

5. Белка обыкновенная (S. vulgaris). 
Нативный ареал. Леса Европы и Север-

ной Азии.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный и саморасселяющийся вид.
История инвазии таксона в регионе. Ра-

боты по интродукции алтайской белки в цен-
тральной части Северного Кавказа начаты в 
Ставропольском крае в 1937 г. [Колосов, Лав-
ров, 1968]. Выпуск алтайской белки в Север-
ной Осетии-Алании был осуществлён в 1952 
г., в Кабардино-Балкарии – в 1954 г. [Колосов, 
Лавров, 1968; Павлов и др., 1973]. В сосно-
вые леса Ставропольского края и КБР в 1950-
х гг. мигрировала алтайская белка из Теберды 
(интродуцент) [Темботов, 1960; Павлов и др., 
1973; Бобров и др., 2008]. Неудачным оказал-
ся выпуск белок-телеуток в Кабардино-Бал-
карии [Темботов, 1960; Бобров и др., 2008].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В центральной части Северного Кавказа вид 
прочно вошёл в фауну региона, широко рас-
пространён, занимая лесные массивы, пар-
ковую зону и другие подходящие биотопы. 
Населяет леса и парки Ставропольского края, 
в г. Ставрополе белка также является обыч-
ным, местами многочисленным, широко рас-
пространённым видом [Бобров и др., 2008]. В 
настоящее время встречается на территориях 
заказников края («Александровский», «Де-
бри»). Плотность вида стабильна, и в услови-
ях заказника «Александровский» выше, чем 
на охотничьих угодьях Александровского му-
ниципального района (в 2008–2012 гг. от 1.8 
до 2.4 и 0.08–0.2 особи на 1 тыс. га, соответ-
ственно) [Друп, 2012].

В КБР заселяет смешанные и сосновые 
леса в высотном диапазоне 500–2300 м над 
ур. м. [Темботов, Шхашамишев, 1984], а 
также небольшие искусственные насажде-
ния хвойных в черте г. Нальчика. Обыкно-
венная белка отмечена и в горных сосняках 
Кабардино-Балкарского государственного 

высокогорного заповедника (устное сообще-
ние Аккиева Б.И.) и в Национальном парке 
«Приэльбрусье», а также на территории ряда 
заказников регионального значения («Тер-
ско-Александровский», «Озрекский», «Че-
гемский», «Верхне-Курпский», «Екатери-
ноградский») и охотхозяйств (Нальчикского 
охотхозяйства, ООО ОВОХ «Гедуко», ООО 
«Уштулу», ООО КХФ «Ин-тур»). Впервые в 
2021 г. нами была отмечена в предгорьях КБР 
в лесополосах (окр. с. Псынадаха).

В лесных массивах Северной Осетии до-
стигает высокой численности [Доклад об 
экологической…, 2020], часто встречается в 
дубняках и лещинниках федерального заказ-
ника «Цейский», Северо-Осетинского запо-
ведника. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Белка не являет-
ся конкурентом для сонь, ведущих полудре-
весный образ жизни, в то же время является 
кормовым ресурсом для лесной куницы. В 
условиях центральной части Северного Кав-
каза (КБР) у S. vulgaris отмечено 19 видов 
гельминтов. Наиболее часто встречаемые па-
разиты: Hymenolepis diminuta Mathevotaenia 
symmetrica, Ascaris joffi, Ganguleterakis 
spumosa и Moniliformi moniliformis. Возбуди-
телей болезней, общих для человека и живот-
ных не обнаружено [Хуранов, 2000]. Вид в 
регионе (КБР, РСО-Алания, Ставропольский 
край) входит в число охотничьих ресурсов.

Меры контроля. Регулярные учёты чис-
ленности.

6. Косуля сибирская (C. pygargus). 
Нативный ареал. Азия.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный вид.
История инвазии таксона в регионе. 

Выпуск сибирской косули в центральной 
части Северного Кавказа был осуществлён 
только на Ставропольской возвышенности (в 
1956 г. в урочище «Тёмный лес», в 1973 г. – в 
Георгиевском районе). Завозили животных из 
Киргизии и Приморского края [Павлов и др., 
1974; Павлов, 1999]. 

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регио-
не. Современный ареал сибирской косули 
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на Центральном Кавказе неясен, так как воз-
можна межвидовая гибридизация с европей-
ской косулей при саморасселении.

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Влияние носит нега-
тивный характер по трём причинами: во-пер-
вых, вступает в гибридизацию с аборигенным 
видом – европейской косулей, во-вторых, вид 
занимает характерные места обитания евро-
пейской косули, вступая с ней в конкурен-
цию, в-третьих, при наличии экологических 
коридоров есть большая доля вероятности 
проникновения вида и на соседние террито-
рии на Центральном Кавказе.

Меры контроля. Проведение генетиче-
ских исследований на всей территории Цен-
трального Кавказа для уточнения структуры 
ареала в регионе с последующим изъятием 
интродуцента из фауны региона.

7. Олень пятнистый (C. nippon). 
Нативный ареал. Азия.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Включён в список инвазионных видов Евро-
пейского Союза [List of Invasive Species…, 
2022]. История пятнистого оленя на Север-
ном Кавказе показана в работе Ф.А. Тембо-
товой и А.Б. Пхитикова [2010], и начинается 
она с 1938 г. В центральную часть Северно-
го Кавказа пятнистый олень был впервые 
завезён в 1966 г. из Приморья при создании 
оленеводческого отделения Майского зверо-
совхоза в окрестностях п. Белая речка Кабар-
дино-Балкарии для полувольного содержа-
ния. Сбежавшие из Белореченского оленария 
животные заложили основу вольноживущей 
популяции в верховьях рек Хеу и Белая. В 
1975 г. партию из 50 оленей выпустили на 
волю в леса Нальчикского охотхозяйства, где 
они довольно широко распространились к на-
стоящему времени. Выпуски C. nippon здесь 
осуществлялись также и в 1978, 1985 гг. В ХХ 
в. интродукция пятнистого оленя не осущест-
влялась в Северной Осетии-Алании и в Став-
ропольском крае. Ближайшее место выпуска 
– Тебердинский заповедник. Однако с 2000-х 
гг. проводится преднамеренная интродукция 
на территории Ставропольского края. Так, в 

ООПТ краевого значения – заказники «Алек-
сандровский» и «Играклинский» с 2002 г. 
вид содержится в вольерах, позже часть жи-
вотных была выпущена в ООПТ «Стрижа-
мент» [Кабельчук и др., 2013]. В планах МПР 
Ставропольского края и в дальнейшем увели-
чивать поголовье C. nippon на территориях 
региональных заказников. По данным С.К. 
Алексеева с соавторами [2000], пятнистый 
олень в Северной Осетии не регистрируется 
и в настоящее время.

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регио-
не. Вид адаптировался к широкому спектру 
ландшафтов Северного Кавказа, при этом 
сохранилось его тяготение к умеренно-влаж-
ным биотопам. В местах интродукции в гор-
ных условиях олени сохранили свою при-
вязанность к широколиственным лесам и 
лесным полянам, однако в различных частях 
Кавказа они занимают различные типы лесов 
и полян. Пятнистый олень обитает на тех же 
участках, где и значительно сократившийся в 
численности, благородный. В КБР отмечены 
единичные заходы пятнистого оленя в госу-
дарственные заказники «Карасу» и «Чегем-
ский» (табл. 2) [Темботова, Пхитиков, 2010]. 
В КБР, согласно сводным данным учётов 
численности охотничьих животных в 2021 
г., численность пятнистого оленя составляла 
819 особей (в «Докладе о состоянии и об ох-
ране окружающей среды…» за 2020 г. – 685 
особей [2021]). Животные преимущественно 
обитают на территории Нальчикского охотхо-
зяйства (712 особей), на территории заказни-
ков Республики обитают 46 особей (данные 
Дирекции ООПТ КБР). 

В Ставропольском крае, по «Материа-
лам, обосновывающим лимиты и квоты до-
бычи…» охотничьих животных [2021], чис-
ленность пятнистого оленя составляет 245 
особей. Вид обитает на территории ряда 
заказников регионального значения: «Алек-
сандровский», «Брык», «Сафонова дача», 
«Стрижамент» (полувольные условия – во-
льер в лесу) [Друп и др., 2011; Бондарь, Ха-
рин, 2017; Материалы, обосновывающие…, 
2021]. Основное поголовье сосредоточено на 
территории Александровского заказника (178 
особей). 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023198

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. В связи с бескон-
трольным расселением C. nippon на всём Се-
верном Кавказе и, в частности центральной 
его части, существенно затрудняется процесс 
восстановления аборигенного кавказско-
го благородного оленя Cervus elaphus maral 
Gray, 1850, что обусловлено двумя факторами. 
Во-первых, между пятнистым и благородным 
оленями отсутствует репродуктивная изоля-
ция [Данилкин, 1999], во-вторых, пятнистый 
олень занимает характерные для кавказского 
оленя места обитания. Пятнистый олень в ре-
гионе является охотничьим объектом.

Меры контроля. Опасный инвазионный 
вид региона. Необходимо изъятие пятнистого 
оленя из фауны региона.

8. Олень благородный (C. elaphus).
Нативный ареал. Евразия.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный вид.
История инвазии таксона в регионе. С 

1930-х гг. на Северном Кавказе началось рез-
кое сокращение численности и ареала абори-
генного кавказского благородного оленя. К 
середине прошлого века подвид был полно-
стью истреблён на Центральном Кавказе: в 
Ставропольском крае, Кабардино-Балкарии и 
Северной Осетии [Соколов, Темботов, 1993; 
Красная книга…, 2018]. Сохранился ли або-
ригенный подвид на других территориях Кав-
каза не известно. Во второй половине ХХ в. 
начались работы по восстановлению числен-
ности благородного оленя на Центральном 
Кавказе, для чего были осуществлены неод-
нократные выпуски [Павлов и др., 1974; Пав-
лов, 1999]. Так в 1957 г. в Кабардино-Балкарии 
выпустили 44 особи крымского благородного 
оленя (Cervus elaphus brauneri Charlemagne, 
1920) на территории Нальчикского госохот-
хозяйства, Белореченского лесничества из 
Крымского заповедно-охотничьего хозяйства. 
В Северной Осетии выпуски проводились 
дважды в 1963–1965 гг. (26 особей благород-
ного оленя, таксономический статус которого 
не уточнён, из Кавказского заповедника) и в 
1971 г. (4 особи из Нальчикского гослесохот-
хозяйтсва). Первая партия была выпущена в 
Орджоникидзевский лесхоз, Гизельдонское 

лесничество, ур. Заур-Афцаг; Черноречен-
ское лесничество, заказник у с. Балта. Вторая 
– Северо-Осетинский гослесохотхозяйство, 
ур. Уарахнем, пойма р. Гизельдон.

Согласно данным М.П. Павлова с соав-
торами [Павлов и др., 1974; Павлов, 1999], в 
Ставропольском крае в 1954–1956 гг. также 
проводились выпуски европейского благо-
родного оленя из Воронежского заповедника, 
но места их выпусков относятся к современ-
ной территории Карачаево-Черкессии, что 
позволяет не учитывать эти данные.

С 2000-х гг. идея увеличения численности 
охотничьих видов на Центральном Кавказе 
продолжила осуществляться для чего неод-
нократно проводились выпуски на террито-
рии Ставропольского края, Кабардино-Балка-
рии и Северной Осетии. В 2010 г. в заказник 
«Сафонова дача» (Ставропольский край) за-
пустили 10 особей благородного алтайского 
оленя, или марала (Cervus elaphus sibiricus 
Severtzov, 1873), привезённых из Алтайско-
го края [Друп и др., 2011]. В 2017–2018 гг. в 
Кабардино-Балкарии для вольерного содер-
жания были завезены также из Алтая 10 оле-
ней алтайского подвида, через два года уже 
около двух десятков животных выпустили в 
естественную среду в одном из частных охот-
хозяйств в верховьях Черек Безенгийский. В 
Северной Осетии алтайского марала, вероят-
но, не выпускали, однако в 2017 г. выпустили 
25 голов европейского благородного оленя 
(Cervus elaphus elaphus Linnaeus, 1758) из Ро-
стовского заповедника, племенное поголовье 
которого происходит из Воронежского запо-
ведника [Это Кавказ…, 2022]. 

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
Интродуцированный благородный олень в 
регионе имеет фрагментарное распростра-
нение. В Ставропольском крае обитают две 
группы алтайского благородного оленя, жи-
вущие на воле в природных экосистемах, – 12 
особей в заказнике «Восточный» Нефтекум-
ского района и 7 особей в заказнике «Галю-
гаевский» Курского района. Эти немного-
численные группы животных совершают 
миграционные переходы на близлежащие 
территории, заходя в границы заказника «Ир-
гаклинский» Степновского района Ставро-
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польского края. В своё время эти копытные 
животные переселились в восточные районы 
Ставрополья из соседних республик КБР и 
КЧР [Лысенко, 2014]. В полувольных усло-
виях (вольер) благородный олень содержит-
ся в заказнике «Сафоновая дача» [Друп и др., 
2011; Бондарь, Харин, 2017]. Общая числен-
ность, по данным Дирекции ООПТ Ставро-
польского края, на территории заказников на 
2017 г. составляет 40 особей.

В КБР [Пхитиков, Темботова, 2015] благо-
родный олень неизвестного таксономическо-
го статуса обитает на относительно неболь-
шой территории, имеющей вид узкой полосы 
от верховьев рек Хеу, Белая речка, Казансу 
до правобережья р. Чегем. Отмечены незна-
чительные заходы в прилегающие районы за-
казников «Карасу» и «Чегемский» Нальчик-
ского охотхозяйства. По данным МПР КБР, в 
Республике общая численность благородного 
оленя составляет около 350 особей по учётам 
на 2021 г.

Общая численность подвида на террито-
рии Северной Осетии на конец ХХ в. состав-
ляла около 350 особей. Благородный олень 
занимает все высотные пояса от Лесистого до 
Бокового хребта. Основная часть популяции 
сосредоточена в Северо-Осетинском госохот-
хозяйстве. Около 30 зверей обитает в заказни-
ке «Цейский» и участке «Шуби» Северо-Осе-
тинского заповедника [Алексеев и др., 2000]. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Специальные ра-
боты по изучению влияния на компоненты 
природных экосистем разных таксономиче-
ских единиц благородного оленя на террито-
рии Центрального Кавказа нам не известны. 
Более того численность вида везде не столь 
значительна, что и не обнаруживает негатив-
ного влияния на растительность мест оби-
тания. Однако имеются данные по влиянию 
алтайского подвида на растительные сообще-
ства заказника «Сафонова дача» при его во-
льерном содержании [Диреганов и др., 2012]. 
Исследования авторов показали выраженное 
негативное воздействие оленей на лесную 
растительность внутри вольера. В местах 
большой концентрации полувольных оленей 
из растительного покрова исчез целый ряд 
травянистых растений, наблюдается эрозия 

почвы. Однако выраженного воздействия на 
основные лесообразующие породы за период 
проводимых исследований не отмечено, ску-
сы верхушек побегов на подросте хвойных и 
широколиственных пород деревьев носили 
эпизодический характер [Диреганов и др., 
2012].

Основное негативное влияние имеет не-
разбериха с процессом интродукции, которая 
привела к тому, что в регионе в настоящий 
момент бесконтрольно завозятся животные 
разных таксонов, что не позволяет проводить 
работы по восстановлению аборигенного 
кавказского подвида благородного оленя. Ус-
ложняет ситуацию и наличие на территории 
региона пятнистого оленя, который вступает 
в гибридизацию с благородным оленем.

Меры контроля. Прежде чем осущест-
влять какие-либо меры контроля, необходимо 
уточнение генетического и таксономическо-
го разнообразия благородного оленя на всей 
территории Северного Кавказа, в том числе 
и на центральной его части. Такая необходи-
мость обусловлена бесконтрольным процес-
сом интродукции на территории региона, а 
также отсутствием достоверной информации 
об интродукции благородного оленя различ-
ных подвидов как во второй половине ХХ в., 
так и в настоящее время. 

9. Лань европейская (D. dama)
Нативный ареал. Центральная и Южная 

Европа.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Северо-Осетинское ГООХ по распоряжению 
Министерства природных ресурсов и эколо-
гии РФ выделено как тестовое хозяйство на 
Северном Кавказе для опытной работы по 
расселению нового охотничьего животного 
«Лань», куда в декабре 2012 г. из Ростовско-
го ГООХ завезены 6 взрослых особей евро-
пейской лани, четыре самки − в марте 2014 
г. После передержки из вольера выпущено 
10 особей (2 самца, 4 самки и 4 молодых) в 
свободные участки низкогорных буковых ле-
сов Лесистого хребта. В декабре 2016 г. на 
Центральном охотничьем участке Северо-О-
сетинского ГООХ в вольер, общей площадью 
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90 га было выпущено 20 особей европейской 
лани из Ростовского ГООХ [Созанов и др., 
2018]. В Кабардино-Балкарии и Ставрополь-
ском крае выпуска ланей не было.

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регио-
не. Лань является европейским видом, в фа-
уне Европейской части России как таксон 
не представлена. По мнению Ц.У. Созанова 
и соавторов [Созанов и др., 2018], отдавая 
предпочтение смешанным лесонасажде-
ниям, интродуцированные лани могут оби-
тать в сплошных широколиственных лесах 
Лесистого хребта, используя кормовую базу 
на лесных опушках. В условиях Северо-О-
сетинского ГООХ лани могут обитать в раз-
ных типах лесов: в сосновых насаждениях, 
в смешанных и пойменных лесах [Созанов и 
др., 2018]. Также небольшое поголовье лани 
содержится в вольере, находящемся близ с. 
Верхняя Саниба в окрестностях Владикавка-
за. 

В доступной нам литературе данных по 
численности лани в Северной Осетии не при-
водится. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Основное влияние 
на сегодняшний день сводится к конкурент-
ным отношениям с другими представителями 
семейства, в частности благородным оленем, 
его кавказским подвидом, и косулей. Являет-
ся охотничье-промысловым видом. Лань не 
способна к гибридизации с другими видами 
оленей, отличается высокой плодовитостью. 
Потенциальный объект питания хищников 
региона.

Меры контроля. Сокращение численно-
сти чужеродного вида в природных экосисте-
мах до минимума. Запрет на выпуск из волье-
ра в природную среду.

10. Зубр равнинный (B. b. bonasus).
Нативный ареал. Центральные и южные 

области Европы.
Статус. Преднамеренно интродуцирован-

ный подвид. 
История инвазии таксона в регио-

не. Аборигенный кавказский подвид (B. b. 
caucasicus Turkin et Satunin, 1904) полностью 
истреблён к 1926 г. [Трепет, Ескина, 2012; 

Темботова, Пхитиков, 2014]. В целях восста-
новления зубра на Кавказе в четырёх регио-
нах Северного Кавказа (Кавказский заповед-
ник, Тебердинский заповедник, Нальчикское 
лесохотхозяйство, заказник «Цейский» Севе-
ро-Осетии) были созданы группировки двух 
линий. С 1959 г. на территории Кабарди-
но-Балкарии (Нальчикское охотхозяйство, Бе-
лореченское, Урванское лесничества) завезе-
ны зубробизоны из Кавказского заповедника. 
В Северную Осетию (Алагирский, Цейский 
госзаказники, Саудагское ущелье, Сунжен-
ское охотхозяйство) завозились животные 
кавказско-беловежской линии (помесь чи-
стокровных беловежских зубров с самцом 
вымершего кавказского подвида B. b. bonasus 
× caucasicus) из Приокско-Террасного запо-
ведника [Павлов, 1999]. К 1991 г. в заказнике 
«Цейский» уже обитало до 270 особей. Позже 
в 1990-е гг. произошло значительное сниже-
ние численности интродуцированных живот-
ных в регионе. В Северной Осетии – сниже-
ние в 5 раз, а в КБР – полное истребление, 
обусловленное суровыми многоснежными 
зимами, а также социально-экономической 
ситуацией в стране и регионе [Стратегия со-
хранения..., 2002; Вейнберг, 2015]. К 1998 г. 
численность зубра в Северной Осетии со-
кратилась до 39 особей [Вейнберг, Комаров, 
2004] и вплоть до 2010 г. не превышала 35–50 
особей.

В Северной Осетии в 2010 и 2012 гг. на 
территорию Цейского заказника выпустили 
10 животных из Приокско-Террасного запо-
ведника, после чего наблюдался стабильный 
рост численности, которая достигла 117 го-
лов. В 2018 и 2020 гг. в Турмонском заказни-
ке выпустили 5 зубров из Швеции, а также 8 
животных, выращенных в Окском заповедни-
ке (Рязанская обл.), в 2020 г. ещё 8 особей из 
Окского заповедника. Поголовье в заказнике 
«Турмонский» оценивается в 20–21 особь 
[Красная книга…, 2022]. В 2023 г. для увели-
чения генетического разнообразия в Турмон-
ский заказник завезли 6 зубров из Тебердин-
ского национального парка. Таким образом, 
можно констатировать, что в настоящее вре-
мя в центральной части Северного Кавказа 
обитает номинативный подвид зубра – B. b. 
bonasus.
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Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В прошлом до XIX в. ареал аборигенного 
кавказского зубра охватывал горные леса и 
луга всего Кавказа, а также Северного Ира-
на [Соколов, Темботов, 1993]. К концу пер-
вого десятилетия ХХ в. зубры встречались 
только между верховьями рек Белая и Лаба 
в количестве нескольких сот голов на север-
ном макросклоне Западного Кавказа [Фила-
тов, 1912]. В целях восстановления зубра на 
Кавказе были завезены две линии: зуброби-
зоны в Краснодарский край, Адыгею и Ка-
бардино-Балкарию; вторая – чистокровный 
европейский зубр в Карачаево-Черкессию и 
в Северную Осетию. В настоящее время на 
Центральном Кавказе обитает номинативный 
подвид европейского зубра только в Северной 
Осетии, населяя в основном широколиствен-
ные и смешанные леса горной части Респу-
блики, в летний период животные выходят в 
субальпийские луга. По данным учётов 2021 
г., численность зубров в Северной Осетии 
составляла 117 особей [Стратегия сохране-
ния…, 2021], а в 2022 г. − порядка 138 особей 
[Красная книга…, 2022]. В начале 2023 г. на 
территорию Турмонского заказника были за-
везены 6 зубров из Тебердинского националь-
ного парка. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Воздействие зубров 
на экосистемы региона невелико, в силу их 
невысокой численности. Кроме того, несмо-
тря на европейское происхождение, он зани-
мает экологическую нишу кавказского под-
вида, имевшего сходное воздействие на среду 
обитания. На территории Северной Осетии 
конкурирующими видами являются косуля, 
благородный олень, плотность населения ко-
торого примерно втрое ниже, чем у косули. 
Если сравнивать биомассу, то зубр превосхо-
дит эти виды суммарно в разы, и можно го-
ворить скорее о лимитирующем воздействии 
зубра на косулю (в гораздо меньшей степе-
ни на оленя), чем наоборот. Применительно 
к кормам, основным объектом конкуренции 
является, вероятно, ежевика, главный зим-
не-зелёный корм всех трёх видов [Вейнберг, 
2015]. В настоящее время обитание зубра не 
представляет реальной угрозы для коренных 

лесов Центрального Кавказа [Казьмин, 2016]. 
Использование кормов в большинстве типов 
леса не подрывает кормовой базы. Исключе-
ние составляют поляны верхней части юж-
ных склонов Пастбищного хребта, где появ-
ляются признаки угнетения отдельных видов 
[Казьмин, 2016]. 

Влияние зубробизона на природные эко-
системы хорошо показано в исследованиях 
в Кавказском биосферном заповеднике (За-
падный Кавказ). Так, установлено, что посто-
янное присутствие зубра и кавказского бла-
городного оленя предотвращает зарастание 
лесных полян и способствует их длительно-
му существованию [Ескина, Трепет, 2008]. 
Вместе с тем наблюдается [Трепет, Ескина, 
2012] и негативное трофическое воздействие 
зубров на состав и структуру фитоценозов 
зимовочных районов, которое определяется 
антропогенной трансформацией простран-
ственно-временной структуры популяции 
(загонно-вольерное содержание, подкормка, 
контроль миграции и размещения животных 
в начале расселения, а в период депрессии 
популяции – браконьерство и повышенное 
беспокойство). Это способно существенно 
изменить соотношение основных доминиру-
ющих видов в динамике подроста древостоев 
и в составе альпийских низкотравных лугов. 
Негативные изменения в составе и структу-
ре фитоценозов под воздействием зубровой 
популяции являются кратковременными, по 
данным авторов, обратимыми и не грозят 
полным уничтожением отдельных видов рас-
тений. 

Известны случаи заболеваний бронхоп-
невмонией, гельминтозами [Дежкин, 1983; 
Липкович, 1989].

Меры контроля. Учёты и контроль чис-
ленности, при увеличении которой возможно 
негативное влияние на лесные фитоценозы в 
горах.

11. Як (B. grunneins), одомашненная 
форма. 

Нативный ареал. B. grunneins является 
доместицированным животным, дикая форма 
которого обитает на территории Цинхай-Ти-
бетского нагорья [Оюн и др., 2018].



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023202

Статус. Преднамеренная интродукция. 
История инвазии таксона в регионе. 

Вид не был учтён как чужеродный в России 
[Бобров и др., 2008]. В качестве сельскохо-
зяйственного животного завезён в Черекский 
район Кабардино-Балкарии в 1974 г. из Ал-
тая. Также як был завезён в Северную Осе-
тию, однако история инвазии в Республике не 
известна.

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регио-
не. Современное распространение в реги-
оне охватывает высокогорные ущелья КБР 
(Безенги, Рцивашки, Сукан, Тызыл, Башиль, 
Хазнидон) и РСО-Алания (Ирафский район). 
По непроверенным данным (СМИ), числен-
ность яка в КБР составляет около 1000 голов 
в племенном хозяйстве, около 3600 голов в 
неплеменных хозяйствах. При содержании 
яков практикуют вольную пастьбу, которая в 
КБР ведётся не только в тёплый, но и в зим-
ний периоды. Наибольшая нагрузка яков – 
10.4 головы на 100 га пастбищ приходится на 
урочища Хара, Жубоевкое, Чайннаши в Без-
ингийском ущелье (2300–3200 м над ур. м.) 
[Дубровин, 2006].

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. У яков в КБР (Без-
енги) специфических видов гельминтов не 
обнаружено, их гельминтофаунистический 
комплекс сформирован гельминтами, спец-
ифичными для крупного рогатого скота и 
овец местных пород [Дзуганова, Биттиров, 
2008]. Экологические последствия внедрения 
яков в горные экосистемы изучены на при-
мере выпасов в ущельях Сукан, и Хазнидон 
[Теммоев, 2004]. Здесь в летний пастбищный 
сезон совместно с крупным рогатым скотом 
и овцами содержится 600 голов яка, кото-
рые оказывают интенсивное воздействие на 
пастбища. При прохождении яков (до 25 км в 
день) происходит разрыхление, выкапывание 
и выбивание копытами верхнего слоя почвы. 
Затем поврежденный почвенный покров под-
вергается водной и ветровой эрозии, наблю-
дается нарушение процессов естественного 
восстановления растительного покрова. Так, 
например, на пастбищах «Сукан» и «Хазни-
дон» в тёплый период года выпадает до 900 
мм осадков в виде ливневых дождей с градом, 

обусловливающих выбивание и размывание 
почвы, разрушение неглубокого дёрна. На 
постоянно влажных пастбищах при большой 
физической нагрузке дернина вдавливается 
копытами яков и легко разрушается. На нару-
шенных почвах в последующем разрастается 
гигрофильная растительность, вытесняя ха-
рактерные злаковые. Наиболее подвержены 
почвенной эрозии участки горных склонов 
(3.2 тыс. га) по руслу селевых потоков, кото-
рые смыты до коренной горной породы [Тем-
моев, 2004].

Меры контроля. Запрет на бесконтроль-
ный выпас, регуляция численности, монито-
ринговые работы по изучению воздействия 
на экосистемы субальпийского и альпийского 
поясов.

Саморасселяющиеся таксоны
12. Нетопырь средиземный (P. kuhlii). 
Нативный ареал. Средиземноморье.
Статус. Саморасселяющийся вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Расселению и распространению нетопыря 
Кули далеко на север в последние 40–50 лет 
способствовали формирование синантроп-
ных группировок в историческом ареале и ак-
тивное строительство многоэтажных отапли-
ваемых сооружений к северу от этого ареала 
[Миноранский и др., 2015].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
Ранее обитал в регионах со средиземномор-
ским климатом. Вид имеет прогрессирующее 
распространение, в последние десятилетия 
ареал его увеличился почти в 5 раз [Ancillotto 
et al., 2016]. 

В центральной части Северного Кавказа 
вид широко распространён (табл. 1). Впер-
вые в регионе обнаружен в Северной Осетии 
в 1978 г. [Комаров, Кучиев, 1982]. В териофа-
уне КБР А.К. Темботов [Темботов, Шхаша-
мишев, 1984] в 1980-х гг. его не отмечал, в 
настоящее время регистрируется по всей рав-
нинной и предгорной части КБР [Дзуев и др., 
2016]. К 1990-м гг. он широко обитал в Став-
ропольском крае [Стрелков, Ильин, 1990]. В 
настоящее время регион заселён полностью 
[Бобров и др., 2008]. 
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Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Конкурентные взаи-
моотношения с другими видами рукокрылых 
не отмечены. На территории России для вида 
известно 6 видов паразитических членисто-
ногих, причём все они являются родоспеци-
фичными. В то же время, особенности эко-
логии и случайные находки несвойственных 
паразитов дают основание полагать, что P. 
kuhlii имеет обширные контакты с животны-
ми, являющимися резервуаром зоонозных 
инфекций, что в сочетании с фактом изоля-
ции от данного вида нескольких патогенов 
(включая два коронавируса) указывает на 
вероятное медицинское значение нетопыря 
Куля [Орлова и др., 2020]. 

Меры контроля. Учёты численности, 
плановые мониторинговые работы.

13. Шакал (C. aureus). 
Нативный ареал. Южная Азия. 
Статус. Саморасселяющийся вид.
История инвазии таксона в регионе. В 

настоящее время европейская популяция ша-
кала постоянно и быстро увеличивается, рас-
ширяя свой ареал в направлении Центральной 
и Восточной Европы [Humer et al., 2012; Urban 
et al., 2020; и др.]. Обитал в Закавказье и на 
юге Дагестана. До начала ХХ в. на Северном 
Кавказе он встречался лишь по побережью 
Чёрного и Каспийского морей. С 1930-х гг. на-
блюдается интенсивное расширение ареала, 
охватившее к 1980-м гг. почти всю террито-
рию российского Кавказа [Темботов, Шхаша-
мишев, 1984; Кудактин и др., 2019]. При этом 
результаты молекулярно-генетических иссле-
дований [Rutkowski et al., 2015] свидетельству-
ют о продолжающемся потоке генов между 
юго-восточной Европой и Кавказом, причём 
оба они вносят свой вклад в балтийскую попу-
ляцию, появившуюся лишь недавно. Расшире-
ние ареала шакала на Кавказе сопровождалось 
повсеместным ростом его численности. По 
мнению А.Н. Кудактина [2015], расширение 
ареала шакала в западном направлении стало 
следствием расселения вдоль Главного Кав-
казского хребта со стороны Каспийского моря 
и по побережью Чёрного моря. 

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регио-

не. В центральной части Северного Кавказа 
шакал широко распространён. На террито-
рии Ставропольского края известен с 1970-х 
гг. и в настоящее время достигает особенно 
высокой численности – более 6000 особей 
[Кудактин, 2019]. В КБР интенсивное рассе-
ление шакала происходило в 1968–1969 гг. и 
1971–1972 гг., к 2020 г. численность достиг-
ла более 1000 особей [Доклад о состоянии…, 
2021]. Вид оседло заселяет как равнину 
(степная зона, окр. г. Прохладный, Нарткала, 
Терек), так и горные районы (субальпийский 
пояс, Эльбрусский, Чегемский районы, табл. 
2) [Темботов, 1972; Кудактин, 1979; устные 
сообщения населения в 2019–2021 гг.], в на-
стоящее время здесь наблюдается стабильно 
высокая численность. Так, шакал распростра-
нён на всей территории Нальчикского охотхо-
зяйства (пояс широколиственных лесов), где 
является самым многочисленным хищником, 
а также ряда других охотхозяйств («Экипцо-
ко», «Уштулу»). Высокая численность отме-
чается и на территории ООПТ федерального 
(НП «Приэльбрусье», Кабардино-Балкарский 
государственный высокогорный заповед-
ник) (плотность – 0.7 ос./га) и регионального 
значения («Гедуко», «Терско-Александров-
ский», «Озрекский», «Чегемский», «Верх-
не-Курпский», «Екатериноградский»). На 
территории Северной Осетии [Доклад об эко-
логической ситуации…, 2020] наблюдается 
рост численности шакала, где вид встречает-
ся в ГПЗ ФЗ «Цейский», в межгорной Уналь-
ской котловине [Floranimal, 2022]. На всей 
территории Северного Кавказа, в том числе в 
его центральной части, входит в число охот-
ничье-промысловых видов.

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. По данным дирек-
ции ООПТ КБР, шакалы, наряду с бродячими 
собаками, являются основными хищниками, 
наносящими урон поголовью диких живот-
ных. Имеет важное медицинское значение. 
Популяции шакала в горах КБР интенсивно 
заражены ленточными червями и принимают 
активное участие в образовании природных 
очагов эхинококкоза в регионе, обеспечивая 
высокий уровень загрязнения ареала диких 
копытных животных этими паразитами [Ка-
бардиев, 2016]. Установлено, что на терри-
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тории Северной Осетии шакал входит в чис-
ло новых хозяев трихинеллёза в республике 
[Кушнарёва, 2007].

Меры контроля. Регуляция численности 
вида.

14. Домашняя собака бродячая (C. 
familiaris). 

Нативный ареал. Всесветный.
Статус. Саморасселяющийся и случайно 

интродуцированный вид.
История инвазии таксона в регионе. 

Появление бродячих собак и возможности их 
существования имеют множественные корни 
и причины, а очаги их распространения, как 
правило, разрознены и не связаны между со-
бой [Самые опасные…, 2018].

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
Бродячие собаки широко распространены в 
регионе, встречаются почти во всех населён-
ных пунктах и вблизи них. Могут заселять 
природные экосистемы, там, где нет волка 
или его численность крайне низка, что харак-
терно для инвазионных видов, которые при 
освоении новых территорий в первую оче-
редь заселяют нарушенные экосистемы.

Численность бродячих собак высокая по 
всему региону и проблема регуляции её стоит 
крайне остро. Так, во Владикавказе за 2017 
г. отловлено 2870 особей, в настоящее время 
(2021 г.) их численность – порядка 2 тыс. По 
данным мэрии г. Нальчика, за 4 месяца 2017 
г. в г. Нальчике отловлено 1.5 тыс. бродячих 
собак. В целом по КБР их число по разным 
оценкам составляет 10–15 тыс. особей. По 
данным регионального управления ветерина-
рии, в Ставропольском крае в 2020 г. насчи-
тывалось около 11 тыс. бездомных животных. 

Однако современные данные по числен-
ности бездомных собак в центрально-северо-
кавказском регионе отсутствуют.

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Входит в число 100 
самых опасных инвазионных видов России 
[Самые опасные…, 2018]. Существенный 
урон бродячие собаки наносят дикоживу-
щим млекопитающим (особенно копытным, 
барсукам), в том числе на территории охот-
хозяйств и ряда ООПТ КБР и Ставрополь-

ского края, где систематически проводятся 
мероприятия по регуляции численности этих 
бездомных хищников [Бозиев и др., 2016; 
Доклад о состоянии…, 2021; Материалы…, 
2021]. По словам сотрудников Национально-
го парка «Приэльбрусье», в горах выше 1500 
м над ур. м. подобная проблема отсутствует. 
Не менее важную роль в природных экосисте-
мах играют и волче-собачьи гибриды. Также 
высока вероятность обитания волче-собачьих 
гибридов в природной среде на Центральном 
Кавказе, о чём можно судить по данным из 
соседних территорий. Собаки, используя 
тактику охоты, отличающуюся от приёмов 
специализированного хищника – волка [Да-
нилкин, 1979], могут наносить большой урон 
копытным, о чём и свидетельствуют дан-
ные по Краснодарскому краю и Дагестану 
[Кудактин, 2019]. Не менее важна роль оди-
чавших собак и их гибридов с волком в рас-
пространении различных заболеваний, в том 
числе и гельминтозов. У собак центральной 
части Северного Кавказа были обнаружены 
следующие виды гельминтов: Echinococcus 
granulosus, Taenia hydatigena, Dipylidium 
caninum, Taxocara canis, Taxocana mistax, 
Toxascaris leonine, Uncinaria stenocephalus 
[Багаева, Бочарова, 2008; Журавлёв, 2008]. 
По данным авторов, на территории КБР и 
Северной Осетии наблюдается рост экстен-
сивности заражённости собак не только гель-
минтами, но и паразитами крови Babesia nis.

Меры контроля. Регуляция численности 
вида через создание пунктов по стерилизации 
и вакцинация от бешенства этих животных.

15. Крыса серая (Rattus norvegicus).
Нативный ареал – северо-восточный Ки-

тай. 
Статус. Саморасселяющийся вид. 
История инвазии таксона в регионе. 

Настоящий синантроп [Кучерук, 1988]. Вхо-
дит в число самых опасных инвазионных ви-
дов России [Самые опасные…, 2018]. Имеет 
мировое значение, включён в список инва-
зионных видов Европейского Союза [List of 
Invasive Species…, 2022]. Обычно для терри-
тории России серую крысу относят к случай-
но интродуцированным видам [Хляп, Вар-
шавский, 2010], однако в центральную часть 
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Северного Кавказа вселилась самостоятельно 
в XVIII–XIX вв. [Варшавский и др., 1990]. 

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе. 
В центральной части Северного Кавказа R. 
norvegicus широко распространена. В Сред-
нем Предкавказье (Ставропольская возвы-
шенность, Кабардинская равнина, Северо-О-
сетинская наклонная равнина), предгорьях 
Центрального Кавказа серая крыса встре-
чается повсеместно. В населённых пунктах 
равнины и предгорий центральной части 
Северного Кавказа в настоящее время много-
численна. В летний период вблизи населён-
ных пунктов встречается в природных биото-
пах вдоль берегов рек равнинной части КБР 
[Мозлоев, Емкужева, 2006]. В зарослях око-
ловодной растительности серая крыса обита-
ет как на равнине, так и в предгорьях [Моз-
лоев, Емкужева, 2006]. В горах Центрального 
Кавказа распространение носит мозаичный 
характер [Варшавский и др., 1990]. Мало-
численна в населённых пунктах Черекско-
го района, где она встречается на высоте до 
1100 м над ур. м. По Баксану она обитает до 
г. Тырныауз (1400 м над ур. м.) включитель-
но, достигая высокой численности. Периоди-
чески проникает в населённые пункты выше 
г. Тырныауз (в частности, с. Верхний Чегем, 
1600 м над ур. м., устное сообщение Молла-
евой М.З.), однако устойчивых поселений не 
образует. В пос. Эльбрус (1800 м над ур. м.) 
и населённых пунктах, расположенных выше 
не регистрировали раньше [Варшавский и 
др., 1990; Емкужева, Темботова, 2006] и не 
встречается в настоящее время. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Несмотря на широкое 
распространение и рост численности влияние 
R. norvegicus на природные экосистемы регио-
на незначительно. В центральной части Север-
ного Кавказа серая крыса выселяется из насе-
лённых пунктов в летний период на равнине и 
в предгорьях, в связи с этим её воздействие вы-
ражено, прежде всего, в антропогенно транс-
формированных биотопах. Основная роль R. 
norvegicus связана с экономическим ущербом 
(повреждение плодоовощной, зерновой про-
дукции, продуктов питания и др. в результате 
грызущей деятельности) и медицинским зна-

чением вида. В регионе отмечено проникно-
вение серой крысы в Центрально-Кавказский 
природный очаг чумы [Мозлоев и др., 1997; 
2006]. На территории Ставропольского края 
R. norvegicus входит в число основных леп-
тоспироносителей, и служит источником воз-
будителя для многих других видов животных 
(в первую очередь для сельскохозяйственных) 
и людей [Каршин и др., 2015]. Особо следует 
отметить значение вида в связи с циркуляци-
ей трихинеллёза и наличием природно-синан-
тропных очагов этой болезни в регионе: из 57 
регионов России, где выявлен трихинеллёз, 
наиболее неблагополучным является Севе-
ро-Кавказский [Вазагова, 2012]. Личинки три-
хинелл выявлены у серой крысы в различных 
административных районах Северной Осетии 
[Бочарова, Коцлов, 2010].

Меры контроля. Планомерные дератиза-
ционные мероприятия со стороны специали-
зированных организаций в целях поддержа-
ния численности на низком уровне.

16. Косуля европейская (C. capreolus). 
Нативный ареал – Европа, Европейская 

часть России, Кавказ.
Статус. Саморасселение на территории 

Ставропольской возвышенности.
История инвазии таксона в регионе. В 

1980-х гг. с низовьев Дона в результате само-
расселения европейская косуля проникла на 
Ставропольскую возвышенность [Бобров и 
др., 2014] в район обитания интродуцирован-
ной сибирской косули. 

Современный ареал, биотопическая 
приуроченность и численность в регионе 
(без деления на таксоны). Ареалы сибир-
ской и европейской косули накладываются и 
дифференциация учётных данных не всегда 
возможна. На территории Ставропольского 
края расселялись особи как сибирской, так и 
европейской косули. На всей остальной части 
Северного Кавказа, в том числе центральной, 
европейская косуля обитала и обитает в на-
стоящее время, однако, за последние 100 лет 
её численность подвержена значительным 
колебаниям. В Кабардино-Балкарии вид вне-
сён в Красную книгу [2018]. 

Предпочитает обитать в поясе лесов и ле-
состепья, однако, эти ландшафты, в частно-
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сти лесные, имеют незначительные площади 
на Ставропольской возвышенности. На тер-
ритории Ставропольского края численность 
косули (без деления на виды) на сегодняшний 
день оценивается в 1.5 тыс. голов (в 2012 г. 
– 1.2 тыс.) [Материалы…, 2021]. В Северной 
Осетии к 2000 г. численность косули соста-
вила примерно 1000 особей [Алексеев и др., 
2000]. 

Влияние на экосистемы, другие виды, 
значение для человека. Данных о влиянии 
расселения косули в центральной части Се-
верного Кавказа нет. Требуются дополнитель-
ные исследования. Однако следует отметить 
ситуацию, сложившуюся в соседнем Крас-
нодарском крае. После интродукции косули 
там наблюдалось значительное сокращение 
численности и ареала северокавказской косу-
ли [Павлов, 1999]. Европейская и сибирская 
косуля способны к гибридизации [Плахина и 
др., 2014]. Молекулярно-генетическое иссле-
дование 6 особей из локальных группировок 
Ставропольского края показало, что все они 
несут не европейский, а сибирский геном, 
хотя и находятся в окружении европейской 
косули [Плахина и др., 2014]. Таксономиче-
ский статус косули в Предкавказье требует 
уточнения.

Меры контроля. Регулярные учёты чис-
ленности. Прежде чем делать предложения по 
мерам контроля, необходимо решить вопрос 
о таксономическом статусе косуль на Ставро-
польской возвышенности, так как в настоя-
щее время на небольшой территории обитает 
два близкородственных вида: европейская и 
интродуцированная сибирская косули.

Заключение
Таксономическое разнообразие чужерод-

ных млекопитающих центральной части Се-
верного Кавказа представлено 16 видам из 4 
отрядов. Среди них: парнокопытных – 44%, 
немногим меньше хищных – 31%, грызуны 
составляют 19% и около 6% – рукокрылые. 
По векторам внедрения в фауну региона наи-
более крупной (11 таксонов) является группа 
преднамеренно интродуцированных таксо-
нов (N. procyonides, P. lotor, N. vison, S. vul-
garis, O. zibethicus, C. pygagrus, C. nippon, C. 
elaphus, D. dama, B. b. bonasus, B. grunneins). 

В ней представлены азиатские (N. procyon-
ides, C. aureus, C. nippon, C. pygagrus, B. grun-
neins, S. vulgaris,), европейские (C. elaphus, 
D. dama, B. b. bonasus) и североамериканские 
(M. vison, P. lotor, O. zibethicus) виды. В группе 
саморасселяющихся 5 видов: P. kuhlii, C. au-
reus, C. familiaris, C. capreolus, R. norvegicus.

Из списка инвазионных видов Европей-
ского Союза [List of Invasive Species…, 2022] 
в регионе исследования обитают 4 таксона: 
серая крыса, пятнистый олень, енотовидная 
собака, енот-полоскун. Из 10 видов млекопи-
тающих, включённых в перечень 100 самых 
опасных инвазионных видов России [Самые 
опасные…, 2018], в регионе отмечено 6 ви-
дов, из 53 чужеродных видов млекопитаю-
щих РФ [AIMS…, 2022] – 25. 

Зона внедрения в регионе у половины чу-
жеродных таксонов – фрагментарная, у почти 
трети (31%) – широкая, у пятой части (21%) 
– локальная. Анализ данных по чужеродным 
видам млекопитающих центральной части 
Северного Кавказа свидетельствует о том, 
что их доля в региональной фауне значитель-
на – около 20%. На территории центральной 
части Северного Кавказа те или иные чуже-
родные инвазионные виды млекопитающих 
встречаются повсеместно, в том числе и на 
территориях ООПТ федерального и регио-
нального значения (шакал, енотовидная соба-
ка, пятнистый олень, неаборигенные подвиды 
благородного оленя, лань, европейский зубр, 
бродячая собака и др.), что вызывает особую 
озабоченность.

Ряд чужеродных таксонов млекопитающих 
центральной части Северного Кавказа зани-
мают значительный высотный диапазон. Так, 
наиболее широкий спектр высотных поясов в 
регионе освоен шакалом (от степей до субаль-
пики); обыкновенной белкой – леса и лесные 
насаждения до субальпийского пояса включи-
тельно, серой крысой – селитебные ландшафты 
до 1600 м над ур. м. К равнинным и предгор-
ным ландшафтам региона (степная зона, лесо-
степной и широколиственных лесов высотные 
пояса) приурочены 10 чужеродных таксонов, 
только среднегорным и высокогорным (субаль-
пийский и альпийский пояса) – 1 (як).

Среди чужеродных млекопитающих мож-
но выделить несколько групп, различающих-
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ся по типам экосистем, в которых наблюда-
ются отрицательные последствия инвазий 
[Бобров и др., 2008; Хляп, Варшавский, 2010]: 
1) настоящие синантропы, которые тесно свя-
заны с жилищами человека; 2) грызуны-агро-
филы, известные как вредители полей, но не 
приносящие обычно существенного вреда 
природным комплексам; 3) чужеродные мле-
копитающие, внедряющиеся в аборигенные 
экосистемы. Чужеродные млекопитающие 
региона относятся к двум группам: синан-
тропы и чужеродные млекопитающие, вне-
дряющиеся в аборигенные экосистемы. К 
первой группе относится только серая кры-
са, которая в природные экосистемы регио-
на выселяется лишь в равнинной части и в 
летний период, в связи с этим её воздействие 
выражено лишь в антропогенно трансфор-
мированных биотопах. Даже существенное 
медицинское значение вида, хотя и связано 
с его возможным проникновением в цен-
трально-кавказский очаг чумы и контактами 
с малым сусликом, а также в связи наличием 
природно-синантропных очагов трихинеллё-
за в регионе, наносится вред человеку, а не 
природным экосистемам. Во второй группе 
(чужеродные млекопитающие, внедряющие-
ся в аборигенные экосистемы) по характеру 
и силе воздействия на экосистемы региона 
можно выделить: 

1. чужеродные таксоны, оказывающие не-
гативное воздействие на растительный и поч-
венный покров (як домашний); 

2. чужеродные таксоны, вступающие в 
конкурентные отношения с местной фау-
ной (американская норка, пятнистый олень, 
шакал, енот-полоскун, енотовидна собака, а 
также неаборигенные подвиды благородного 
оленя);

3. таксоны, негативное воздействие кото-
рых на природные экосистемы региона не-
велико или неопределённо, в конкуренцию 
с аборигенными видами не вступают (среди-
земный нетопырь, белка обыкновенная, онда-
тра, зубр равнинный).

Исходя из численности в регионе, воздей-
ствия на среду и аборигенную фауну (причём 
не только на млекопитающих, но и на птиц, 
амфибий, рептилий), наибольшее негатив-
ное влияние оказывают пятнистый олень, 

неаборигенные подвиды благородного оленя, 
як домашний, шакал, американская норка, 
енотовидная собака, енот-полоскун. Можно 
ожидать увеличения численности этих видов 
в регионе, а также освоения ими новых тер-
риторий. 

В заключении следует также отметить сле-
дующее. Первопричиной сложившейся ситу-
ации с интродуцированными таксонами на 
Северном Кавказе является отсутствие еди-
ного подхода к природоохранным вопросам 
и вопросам дичеразведения со стороны МПР 
субъектов Российской Федерации. На терри-
тории Северного Кавказа имеются 9 админи-
стративных единиц: два края (Краснодарский 
и Ставропольский) и 7 республик (Адыгея, 
Карачаево-Черкесия, Кабардино-Балкария, 
Северная Осетия-Алания, Ингушетия, Че-
ченская Республика и Дагестан). В каждом 
из этих субъектов принимаются совершен-
но самостоятельные, не взаимосвязанные с 
соседними субъектами и далеко необосно-
ванные с научной точки зрения решения по 
«восстановлению», в том числе «реинтродук-
ции», охотничьей фауны региона. Кроме этих 
субъектов РФ следует рассматривать и Ро-
стовскую область, которая частично входит 
на территорию Северного Кавказа, но глав-
ное, она соседствует с другими субъектами 
и не имеет никаких физико-географических 
барьеров для проникновения чужеродных ви-
дов в случае их саморасселения или случай-
ной интродукции.

Второй, не менее важной причиной, явля-
ется принятие решений в природоохранных 
вопросах и вопросах дичеразведения без об-
суждения с научным сообществом, мнение 
которого крайне необходимо учитывать.

Третья причина. Отсутствие общедоступ-
ной для всех субъектов конкретной физи-
ко-географической единицы, какой является, 
например Северный Кавказ, информацион-
ной базы по текущему состоянию биоразно-
образия и, в первую очередь крупных, в том 
числе охотничьих, видов животных.

В контексте изложенного считаем необхо-
димым следующее.

1. Проведение целевых мониторинговых, 
а в ряде случаев и молекулярно-генетических 
(например, для пятнистого, благородного оле-
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ней, косули и др.), исследований для создания 
кадастра инвазионных видов Северного Кав-
каза, оценки экологических и экономических 
последствий их внедрения и разработки про-
граммы по наполнению его данными на регу-
лярной основе.

2. Внесение изменений в соответствую-
щие законодательные акты, с целью реаль-
ного препятствования завоза чужеродных 
таксонов, в том числе и подвидов, на феде-
ральном уровне. 

3. Создание единой для конкретной фи-
зико-географической единицы, например Юг 
России, экспертной группы, состоящей из 
учёных, для принятия решений по природо-
охранным вопросам и вопросам дичеразведе-
ния.

4. Разработка и принятие специализиро-
ванных мер, направленных на существенное 
ограничения численности каждого инвазион-
ного вида, вплоть до их полной элиминации.
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OF THE CENTRAL PART OF THE NORTH CAUCASUS

©2023 Tembotova F.A., Emkuzheva M.M.*

Tembotov Institute of Ecology of Mountain Territories of the Russian Academy of Sciences,  
Nalchik, 360000, Russia;

e-mail: *emkugeva_m@mail.ru 

The list of invasive mammals in the central part of the North Caucasus (Stavropol Krai, Kabarda-Balkar 
Republic, North Ossetia-Alania), including 18 taxa belonging to 4 orders (Chiroptera, Carnivora, Rodentia, 
Artiodactyla) is presented. The largest group according to the vectors of introduction into the fauna of the 
region is formed by intentionally introduced taxa: Sciurus vulgaris, Capreolus pygargus, Cervus nippon, 
Cervus elaphus, Dama dama, Bos grunneins, Bison bonasus bonasus, Procyon lotor, Nyctereutes procy-
onoides, Mustela vison, Ondatra zibethicus. The group of self-settling species includes the 5 ones: Canis 
aureus, Pipipipstrellus kuhlii, Capreolus capreolus, Canis familiaris and Rattus norvegicus. According to the 
degree of impact on the regional ecosystems, the most dangerous species among invasive mammals of the 
region are: spotted deer, non-native subspecies of red deer, domestic yak, jackal, American mink, raccoon 
dog, and raccoon-crawler. This occurs due to their number, impact on native fauna, flora and soil cover. 

Keywords: Caucasus, mountain territories, mammals, introduction, self-settlement.
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Понто-азовский брюхоногий моллюск Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) натурализовался в 
Угличском водохранилище относительно недавно (в 2013–2015 гг.). Основная задача данного иссле-
дования – сравнительный анализ видового разнообразия и структуры сообществ трематод в условиях 
разных биотопов, занятых L. naticoides после завершения начального периода расселения в сложном 
по гидрологическому режиму верхнем участке этого водоёма (ниже г. Дубна). Примерные коорди-
наты географического центра сформировавшегося здесь крупного поселения L. naticoides – 56°53ʹ 
с. ш., 37°25ʹ в. д. К 2019–2021 гг. средняя плотность особей в данном поселении достигла стабильно 
высокого значения (~450 экз./м2) и не имеет заметных межгодовых колебаний. Судя по вариабельно-
сти максимальной высоты раковины у взрослых половозрелых особей L. naticoides, даже в пределах 
одного поселения степень оптимальности условий обитания для этого моллюска существенно от-
личается (в разных биотопах). В сравнительном аспекте рассмотрены данные по двум точкам сбора 
гидробиологических проб: в открытой части водохранилища и в устье крупного притока – р. Дубна. 
Показано, что в обеих точках видовой состав трематод у L. naticoides сходен и включает, в частно-
сти, партениты Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), Apophallus (=Rossicotrema) donicus (Skrjabin 
et Lindtrop, 1919), Parasymphylodora markewitschi Kulakowskaja, 1947, Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 
1928). Однако в выборке моллюсков из устья р. Дубна, где преобладали сравнительно мелкие особи, 
не были обнаружены партениты Sanguinicola volgensis (Razin, 1929), доминирующие у L. naticoides 
в открытой части водохранилища. В устье р. Дубна, по сравнению с точкой сбора в открытой части 
водохранилища, значительно ниже оказался и уровень заражённости партенитами других видов 
трематод: N. skrjabini и P. markewitschi – в 7 раз, Apophallus spp. – в 8 раз, Xiphidiocercaria sp. – в 13 
раз. Соотношение самцов и самок среди половозрелых особей L. naticoides было близким к обычной 
для многих пресноводных моллюсков пропорции 1:1. В целом, высокие значения встречаемости (the 
infection prevalence – доля заражённых особей в выборке хозяина P±SE, %) у L. naticoides из открытой 
части водохранилища свидетельствуют о наличии предпосылок для развития крупных очагов гельмин-
тозов: Xiphidiocercaria sp. (9.16±2.52%), Apophallus spp. (11.45±2.78%), P. markewitschi (7.63±2.32%), 
N. skrjabini (7.63±2.32%), S. volgensis (63.36±4.21%). В то же время, судя по полученным данным, 
дальнейшее расселение L. naticoides по некоторым притокам водохранилищ бассейна Верхней Волги 
может не иметь столь серьёзных паразитологических последствий. 

Ключевые слова: чужеродные виды, Gastropoda, Lithoglyphus naticoides, паразиты, Trematoda, 
Угличское водохранилище, бассейн Верхней Волги. 
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Введение 
В настоящее время понто-азовский 

пресноводный переднежаберный моллюск 
Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) 
входит в число наиболее успешных гастро-
под-вселенцев для бассейнов многих круп-
ных рек Европы [Bij de Vaate et al., 2002; 

Mouthon, 2007; Panov et al., 2009; Бисерова, 
2010; Tyutin, Slynko, 2010; Yakovlev et al., 
2010; Butkus et al., 2014; Perova et al., 2018; 
Petkevičiūtė et al., 2020; Tyutin et al., 2022]. Од-
нако инвазивные популяции L. naticoides на 
начальных этапах его натурализации за пре-
делами исходного ареала в Европе (в XIX в. и 
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первой половине XX в.) детально изучались 
редко. В водоёмах Западной и Центральной 
Европы, исследователи, как правило, имели 
дело с уже полностью сформировавшимися 
постоянными поселениями этого моллюска. 
Относительно подробно исследованы неко-
торые популяции L. naticoides в Германии 
[Odening, 1970], Польше [Falniowski, 1987], 
Нидерландах [Bij de Vaate, Van Eerden, 1990; 
Bij de Vaate et al., 2002], Франции [Mouthon, 
2007], Литве [Stanevičiūtė et al., 2008; Butkus 
et al., 2014; Petkevičiūtė et al., 2020]. Можно 
отметить, что процесс расширения ареала 
L. naticoides явно ещё не закончен. Наряду 
с бассейнами рек Дунай и Днепр, во второй 
половине XX в. и начале XXI в. в число глав-
ных инвазионных коридоров для распро-
странения L. naticoides, как и для некоторых 
других южных видов моллюсков, вошли во-
доёмы Азовско-Балтийского судоходного 
пути [Пирогов, 1972; Бисерова, 2005, 2010; 
Ivanov, 2008; Tyutin, Slynko, 2010; Yakovlev 
et al., 2010; Tyutin et al., 2013; Perova et al., 
2018]. Известен также, по крайней мере, один 
случай успешной натурализации при случай-
ной интродукции этого вида в азиатской ча-
сти России – Бухтарминское водохранилище 
(вдхр.), расположенное в верхнем течении р. 
Иртыш [Yanygina, 2016]. 

В связи с расширением ареалов ряда ассо-
циированных с L. naticoides трематод, неко-
торые из которых патогенны для рыб, рыбо-
ядных птиц и млекопитающих, этот моллюск 
может быть отнесён к числу инвазионных 
видов, расселение которых приводит к нега-
тивным экономическим и экологическим по-
следствиям [Panov et al., 2009; Самые опас-
ные…, 2018; Zhokhov et al., 2019]. На фоне 
повышения среднегодовых значений темпе-
ратуры непреднамеренно интродуцирова-
ный в низовья Волги (через Волго-Донской 
канал) L. naticoides в 1970–2000-х гг. продви-
нулся вверх по системе волжских водохра-
нилищ и к 2005 г. достиг самого северного в 
волжском каскаде Рыбинского вдхр. [Tyutin, 
Slynko, 2010]. Уже в 2005–2011 гг. в услови-
ях прибрежного мелководья Волжского плёса 
этого наиболее крупного в регионе водохра-
нилища у L. naticoides произошло формиро-
вание относительно устойчивого сообщества 

трематод, включающего не менее пяти ви-
дов: Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899), 
Apophallus (=Rossicotrema) donicus (Skrjabin 
et Lindtrop, 1919), Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 
1928), Sanguinicola volgensis (Razin, 1929), 
Parasymphylodora markewitschi Kulakowskaja, 
1947 [Tyutin, Slynko, 2010; Tyutin et al., 2013; 
Tyutin, Izvekova, 2013; Tyutin et al., 2022]. Ве-
роятно, столь успешной адаптации моллюска 
и его основных паразитов к новым условиям 
обитания способствовало то, что в 2000–2012 
гг. в Рыбинском вдхр. с конца апреля по на-
чало ноября (в течение всего вегетационного 
периода) температура воды была значитель-
но выше климатической нормы [Структура и 
функционирование…, 2018]. В 2013–2019 гг. 
формирование близкого по видовому составу 
сообщества трематод было зарегистрирова-
но при натурализации L. naticoides в распо-
ложенном выше по течению Угличском вдхр. 
[Perova et al., 2018; Tyutin, Medyantseva, 2021]. 
Плотность особей в поселениях L. naticoides 
в этот период не превышала 30–50 экз./м2 для 
Рыбинского вдхр. и варьировала от 50 до 520 
экз./м2 (при средней биомассе от 0.42 г/м2 до 
41.10 г/м2) в разных участках Угличского вдхр. 
[Tyutin, Izvekova, 2013; Структура и функцио-
нирование…, 2018; Perova et al., 2018; Tyutin, 
Medyantseva, 2021]. Угличское вдхр., создан-
ное в 1940 г., относится к водоёмам долинного 
типа и имеет протяжённость приблизительно 
136 км [The river Volga…, 1979]. Из-за слабо 
изрезанной береговой линии площадь его во-
дного зеркала невелика и составляет около 
249 км2. При отсутствии больших мелково-
дных зон для короткоциклового L. naticoides 
оказалась важна степень приспособленности 
к обитанию в русловых участках данного во-
доёма. Максимальная для бассейна Верхней 
Волги численность популяции L. naticoides 
(до 520 экз./м2) была зарегистрирована в 2015 
г. в верхней части Угличского вдхр. (немного 
ниже г. Дубна), где моллюск адаптировался 
к обитанию на глубине до 9 м [Perova et al., 
2018]. По нашему мнению, мониторинг этого 
поселения L. naticoides заслуживает особого 
внимания, так как помимо потенциально воз-
можного дальнейшего роста численности по-
пуляции моллюска, даже при такой плотно-
сти велика вероятность его распространения 



215РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

из этой точки в другие водоёмы региона. При 
этом L. naticoides может заселить не только 
биотопы с самыми оптимальными для него 
условиями обитания. В частности, в парази-
тологическом отношении представляет инте-
рес изучение отдалённых последствий про-
движения этого вселенца вверх по течению 
притоков верхневолжских водохранилищ. 

Цель данного исследования – на примере 
верхнего участка Угличского вдхр. изучить 
основные особенности и оценить степень ва-
риабельности процесса формирования сооб-
ществ трематод у L. naticoides в биотопах с 
разными экологическими условиями. 

Материалы и методы 
Сбор проб был выполнен в первой декаде 

августа 2019 г. и второй декаде августа 2021 
г. в верхней части Угличского вдхр. Пример-
ные координаты географического центра ис-
следуемого поселения L. naticoides – 56°53ʹ 
с. ш., 37°25ʹ в. д. Обработка проб, опреде-
ление плотности (экз./м2) и биомассы (г/м2) 
моллюсков выполнены по стандартным мето-
дикам, использованным авторами ранее при 
изучении различных видов моллюсков-все-
ленцев [Tyutin et al., 2013; Perova et al., 2018]. 
В августе 2019 г. сбор проб выполнен в рус-
ловой части водохранилища (вблизи судово-
го хода) с борта НЭС ИБВВ РАН «Академик 
Топчиев» с помощью модифицированного 
дночерпателя ДАК-250 (с площадью захвата 
0.025 м2). Сбор проб проведён на глубине 4 м, 
куда, безусловно, способны мигрировать мол-
люски и из более глубоководных биотопов 
(см. рис. «Карта-схема расположения точек 
сбора проб»). Тип грунта – заиленный песок, 
доминирующий тип растительности в данном 
биотопе – представители рода Potamogeton. 
Поскольку из-за существенных колебаний 
уровня воды в условиях Угличского вдхр. ос-
новная часть популяции L. naticoides сосредо-
точена именно в удалённой от берега откры-
той части водохранилища, в данной работе 
эта точка сбора проб рассматривается нами в 
качестве контрольной (точка № 1, 56°47ʹ12ʺ 
с. ш., 37°14ʹ49ʺ в. д.). В августе 2021 г. в пре-
делах того же поселения выполнен сбор проб 
моллюсков в другом биотопе (точка сбора 
№ 2, 56°46ʹ56ʺ с. ш., 37°14ʹ35ʺ в. д.), суще-

ственно отличающемся по экологическим ус-
ловиям от первого (главным образом – боль-
шей проточностью и меньшей заиленностью 
субстрата). Сбор проб проведён недалеко от 
точки № 1 на русловом свале устьевого участ-
ка р. Дубна (зона подпора водохранилища на 
глубине до 3–4 м) с использованием ручной 
драги и модифицированного дночерпателя 
ДАК-100 (с площадью захвата 0.010 м2). Для 
последующего паразитологического исследо-
вания были отобраны все половозрелые осо-
би L. naticoides (419 экз.) с высотой ракови-
ны не менее 4.0 мм: 131 экз. из точки сбора 
№ 1 и 288 экз. из точки сбора № 2. При таком 
размере хозяина объём его гепатопанкреа-
са уже обеспечивает полноценное развитие 
микрогемипопуляций партенит большинства 
известных для L. naticoides видов трематод. 
Для уточнения развития на стадии метацер-
карии трематоды P. markewitschi дополни-
тельно были вскрыты несколько найденных в 
точке сбора № 2 взрослых особей моллюсков 
других видов: аборигенных представителей 
брюхоногих Bithynia tentaculata (Linnaeus, 
1758) (3 экз. с высотой раковины 7–9 мм) и 
Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) (7 экз., 
8–17 мм), а также двустворчатых Sphaerium 
corneum (Linnaeus, 1758) (2 экз., 6–11 мм) и 
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) (10 экз., 
11–17 мм). 

Присутствие партенит трематод опреде-
ляли по эмиссии церкарий или по факту об-
наружения спороцист и редий при вскрытии 
хозяина. У всех особей L. naticoides измеряли 
высоту раковины, у части моллюсков (точка 
сбора № 2) при вскрытии определяли поло-
вую принадлежность. При работе использо-
ваны световые микроскопы МБС-9, МБС-10, 
МБИ-3. Обработка результатов выполнена с 
применением общепринятых методов [Sokal, 
Rohlf, 1995; Bush et al., 1997]. В качестве ос-
новного показателя использовали встречае-
мость паразитов в выборках моллюсков (the 
infection prevalence – доля заражённых осо-
бей с расчётом стандартной статистической 
ошибки P±SE, %). Принимая во внимание 
сравнительно небольшие объёмы выборок 
моллюсков, оценку достоверности различий 
между ними провели по непараметрическому 
χ2-критерию Пирсона (хи-квадрат) с учётом 
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Рис. Карта-схема расположения точек сбора проб. 1 – точка в русловом участке Угличского водохранилища. 2 – 
точка в устьевом участке р. Дубна. 

Yates-коррекции. Все расчёты выполнены 
в программах STATISTICA-6.0 и Microsoft 
Excel. 

Результаты и обсуждение 
С учётом изложенных в разделе «Вве-

дение» данных наших более ранних иссле-
дований, выполненных в 2013–2015 гг., на-
чальный этап натурализации L. naticoides в 
верхней части Угличского вдхр. в настоящее 
время уже можно считать завершённым. Сле-
дует отметить, что в обеих сравниваемых 
точках сбора проб развитие сообщества ги-
дробионтов находится под влиянием форми-
рующего особый биоценоз двустворчатого 
моллюска D. polymorpha, популяции которо-
го в верхневолжских водохранилищах широ-
ко распространены и часто достигают высо-
кой плотности. Сравнительно глубоководная 
точка сбора проб № 1, рассматриваемая нами 
в качестве контрольной, судя по всему, до-

вольно корректно отражает общие тенденции 
в процессе формирования фауны трематод 
при быстром росте плотности поселения L. 
naticoides на заиленных песках с примесью 
ракушечника. В результате обработки коли-
чественных гидробиологических проб, со-
бранных в данном биотопе, установлено, что 
средняя плотность в исследованном поселе-
нии L. naticoides слабо колеблется в разные 
годы и составляет ~450 экз./м2 при биомассе 
~40.45 г/м2. При этом выявлено, что в августе 
высота раковины особей этого вида в точке 
сбора № 1 может варьировать в широком ди-
апазоне: от 2.5 до 9.0 мм. Для паразитологи-
ческого исследования из нескольких взятых в 
этом биотопе с помощью дночерпателя проб 
бентоса были отобраны все достаточно круп-
ные сеголетки (с высотой раковины 4.0–6.9 
мм) и двухлетки L. naticoides (с высотой рако-
вины 7.0–9.0 мм). Соотношение числа особей 
этих размерно-возрастных групп в данной 
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выборке составило 2.64/1. На русловом свале 
в устье р. Дубна (точка сбора № 2) на заилен-
ном песке выявлена столь же высокая чис-
ленность L. naticoides. Однако для собранных 
здесь экземпляров характерны меньшие раз-
меры раковины (от 0.8 до 7.1 мм), что толь-
ко отчасти может быть объяснено меньшей 
глубиной отбора проб. Вероятно, условия 
обитания на русловом свале данного притока 
в целом менее благоприятны для этого мол-
люска из-за колебаний уровневого режима, 
более частых изменений скорости течения 
или менее выраженной заиленности субстра-
та. Следует отметить наличие в точке сбора 
№ 2 большого числа очень мелких сеголетков 
L. naticoides с высотой раковины 0.8–1.5 мм. 
В отобранной для паразитологического ис-
следования выборке половозрелых сеголет-
ков из устья р. Дубна разброс значений вы-
соты раковины составил 4.0–5.5 мм. Высота 
раковины у двухлетков варьировала от 5.6 до 
7.1 мм (в среднем – 6.1 мм). При этом очень 
высокое значение показателя соотношения 
особей данных размерно-возрастных групп 
(4.24/1) свидетельствует о значительном до-
минировании молодых особей L. naticoides. 
Возможно, это является следствием повы-
шенной смертности особей старшей возраст-

ной группы (1+) или их активной миграции 
из не слишком подходящего биотопа. Следу-
ет отметить, что существенного нарушения 
обычной для популяций L. naticoides поло-
вой структуры в точке сбора № 2 не зареги-
стрировано. Средняя доля самцов составила 
55.21±2.93%. Она оказалась немного повы-
шенной в возрастной группе моллюсков-се-
голетков (57.51±3.24%) и сниженной в группе 
двухлетков (45.45±6.71%), однако это разли-
чие в долях самцов оказалось статистически 
недостоверным (χ2=2.1506, p>0.14251). 

Паразитологическое исследование пока-
зало, что, из-за преобладания в точке сбора 
№ 1 моллюсков-сеголетков, для интеграль-
ной разновозрастной выборки L. naticoides 
из этого биотопа характерно очень высокое 
среднее значение встречаемости спороцист S. 
volgensis (табл. 1). Вероятно, это также отча-
сти связано и с высокой плотностью скопле-
ний дефинитивных хозяев данной трематоды 
(рыб разных семейств). По нашему мнению, 
столь массовое паразитирование партенит S. 
volgensis, наиболее распространённых у от-
носительно молодых особей хозяина (с высо-
той раковины <6.0 мм), существенно умень-
шает шансы на рост численности популяций 
любых других видов трематод. В первую оче-

Таблица 1. Встречаемость (P±SE, %) партенит трематод в интегральных выборках половозрелых особей Lithoglyphus 
naticoides из разных биотопов

Трематоды 

Место, период сбора проб и объём выборки 
Достоверность 

различий 
Точка сбора № 1, открытая 

часть Угличского вдхр., 
август 2019 г., n=131 

Точка сбора № 2, устье 
р. Дубна, август 2021 г., 

n=288 

Apophallus spp. 11.45±2.78 1.39±0.69 χ2=18.7966, 
p<0.00001** 

Parasymphylodora 
markewitschi 7.63±2.32 1.04±0.59 χ2=10.9143, 

p<0.00096* 

Nicolla skrjabini 7.63±2.32 1.04±0.59 χ2=10.9143, 
p<0.00096* 

Sanguinicola volgensis 63.36±4.21 0  – 

Xiphidiocercaria sp. 9.16±2.52 0.69±0.49 χ2=17.4466, 
p<0.00001** 

Все виды 92.37±2.32 4.17±1.18 χ2=319.2339, 
p<0.00001** 

Примечание. n – число исследованных моллюсков, экз. ** – различия в значениях P±SE статистически достоверны 
по χ2-критерию Пирсона на очень высоком уровне значимости (p<0.00001). * – различия статистически достовер-
ны по χ2-критерию Пирсона на менее высоком уровне значимости (0.00001<p<0.05). «–» – недостаточный объём 
данных для статистической обработки. 
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редь это должно затрагивать P. markewitschi 
и Xiphidiocercaria sp., также обычно разви-
вающихся у молоди L. naticoides. Вероятно, 
в меньшей степени эта межвидовая конку-
ренция должна касаться Apophallus spp. и 
N. skrjabini, чаще паразитирующих у более 
крупных особей L. naticoides. Следует также 
отметить, что доля свободных от заражения 
партенитами особей L. naticoides в точке сбо-
ра № 1 составила всего 7.63±2.32%. 

Судя по всему, среди рассматриваемых 
видов трематод наиболее патогенной для 
первого промежуточного хозяина являет-
ся S. volgensis, которая, вероятно, способна 
в некоторых случаях вызывать преждевре-
менную гибель молодых моллюсков даже 
при монозаражении. Небольшие размеры 
гепатопанкреаса и гонад L. naticoides даже 
у самых крупных особей явно ограничива-
ют возможность заражения двумя или более 
видами трематод одновременно. В пользу 
этого свидетельствует регистрация в точке 
сбора проб № 1 только единичных случаев 
смешанных заражений: у трёх моллюсков 
в гепатопанкреасе были зарегистрированы 
партениты Sanguinicola + Nicolla, у трёх – 
Sanguinicola + Parasymphylodora, у двух – 
Sanguinicola + Xiphidiocercaria, у одного – 
Parasymphylodora + Xiphidiocercaria. Малое 
расстояние между точками сбора проб № 1 и 
№ 2 обусловило заметное сходство в струк-
туре сообществ трематод в двух рассматри-
ваемых биотопах (табл. 1). Однако важно 
подчеркнуть крайне низкую (<5%) суммар-
ную заражённость моллюсков из точки сбора 
№ 2 (зона подпора водохранилища в устье р. 
Дубна) и отсутствие, даже при сильном до-
минировании сеголетков L. naticoides в этом 
биотопе, партенит S. volgensis. Несмотря на 
столь существенное снижение конкуренции 
со стороны S. volgensis на русловом свале 
устьевого участка р. Дубна, заполнения сво-
бодной ниши трематодами других видов не 
наблюдается. По сравнению с точкой № 1, в 
точке сбора № 2 встречаемость партенит N. 
skrjabini и P. markewitschi оказалась ниже в 7 
раз, Apophallus spp. – в 8 раз, Xiphidiocercaria 
sp. – в 13 раз. При этом даже при относитель-
но небольших объёмах сравниваемых выбо-
рок половозрелых особей L. naticoides все 

различия в значениях встречаемости оказа-
лись статистически достоверны на высоких 
уровнях значимости. 

Вероятно, препятствием для развития лю-
бых видов трематод в точке сбора № 2 явля-
ется целый комплекс неблагоприятных фак-
торов: повышенная проточность, колебания 
уровня воды, весьма возможное периодиче-
ское антропогенное загрязнение протека-
ющей по довольно плотно населённой тер-
ритории р. Дубна, небольшая численность 
вторых промежуточных или дефинитивных 
хозяев. Выявление наиболее значимого из 
негативных факторов требует проведения 
дополнительных комплексных исследований 
в режиме непрерывного мониторинга. По-
мимо этого, моллюсков из точки сбора № 2 
можно рассматривать в качестве обитающих 
в периферической части рассматриваемого 
поселения, что тоже должно ограничивать 
возможности реализации жизненных циклов 
трематод. Учитывая сниженный темп роста 
особей L. naticoides первого года жизни в 
этой точке сбора, нельзя исключить, что на-
рушение сезонной синхронности развития 
моллюсков и паразитов также служит допол-
нительным препятствием для успешного раз-
вития некоторых видов трематод (табл. 2). Ве-
роятно, отчасти благодаря этому суммарный 
показатель встречаемости партенит трематод 
у сеголетков L. naticoides оказался на порядок 
ниже, чем у двухлетков. При низких значени-
ях встречаемости партенит в точке сбора № 2 
статистически достоверный уровень разли-
чий по этому показателю между возрастны-
ми группами L. naticoides зарегистрирован 
только для редий Apophallus spp. Увеличение 
с возрастом хозяина встречаемости парте-
нит P. markewitschi и N. skrjabini выражено 
в меньшей степени. Возрастное снижение 
заражённости спороцистами S. volgensis и 
Xiphidiocercaria sp. для точки сбора проб № 2 
не отмечено из-за относительно небольшо-
го объёма выборки. В точке сбора проб № 1 
для моллюсков второго года жизни пример-
но двукратное уменьшение встречаемости 
по сравнению с возрастной группой сего-
летков хорошо прослеживается у S. volgensis 
(с 73.68±4.52% до 36.11±8.01%, χ2=14.2985, 
p<0.000156) и несколько слабее выраже-



219РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

но у Xiphidiocercaria sp. (с 10.53±3.15% до 
5.56±3.82%, χ2=0.2929, p>0.58835). 

Следует отметить, что в условиях рассма-
триваемого поселения L. naticoides наимень-
шая вариабельность значений встречаемости 
характерна для N. skrjabini и P. markewitschi, 
способных паразитировать на стадии мариты 
в кишечном тракте многих видов рыб (табл. 1 
и табл. 2). Вероятно, это можно считать пока-
зателем относительно хороших условий для 
реализации их жизненных циклов, складыва-
ющихся в различных вариантах биоценоза, 
формирующегося под влиянием двустворча-
того моллюска D. polymorpha. Тем не менее, 
различия между точками сбора проб № 1 и 
№ 2 можно считать значительными и для 
этих видов. Вторыми промежуточными хозя-
евами N. skrjabini обычно служат различные 
виды ракообразных отряда Amphipoda, чис-
ленность которых, очевидно, может варьиро-
вать в разных биотопах, занимаемых одним 
достаточно большим по площади поселени-
ем L. naticoides. Основная часть гемипопу-
ляции метацеркарий P. markewitschi, по всей 
видимости, сосредоточена в половозрелых 
особях L. naticoides. В точке сбора № 2, даже 
при невысокой заражённости партенитами P. 
markewitschi, встречаемость метацеркарий 
данного вида у сеголетков L. naticoides соста-
вила около 40.0% (при интенсивности зара-
жения 1–5 экз.), у двухлетков – около 80.0% 
(при интенсивности заражения 1–12 экз.). 
Видовое разнообразие и численность других 
моллюсков, которые могли бы быть исполь-
зованы P. markewitschi в качестве вторых про-

Таблица 2. Встречаемость (P±SE, %) партенит трематод у особей Lithoglyphus naticoides двух размерно-возрастных 
групп из устья р. Дубна (август 2021 г.) 

Трематоды 
Возрастная группа моллюсков и объём выборки 

Достоверность различий 
0+, n=233 1+, n=55 

Apophallus spp. 0.43±0.43 5.45±3.06 χ2=4.9458, p<0.026155* 

Parasymphylodora markewitschi 0.43±0.43 3.64±2.52 χ2=1.8738, p>0.171036 

Nicolla skrjabini 0.86±0.61 1.82±1.81 χ2=0.0116, p>0.914261 

Sanguinicola volgensis 0 0  – 

Xiphidiocercaria sp. 0 3.64±2.52  – 

Все виды 1.72±0.85 14.55±4.75 χ2=15.2674, p<0.000094* 

Примечание. Обозначения, как в таблице 1. 

межуточных хозяев, в этом биотопе невелико. 
В частности, метацеркарии данной тремато-
ды были выявлены только у двух из трёх ис-
следованных в 2021 г. особей B. tentaculata 
(при интенсивности заражения 7–8 экз.) и не 
обнаружены у V. viviparus, S. corneum и D. 
polymorpha. 

Особую актуальность мониторингу над 
распространением L. naticoides придаёт имен-
но часто отмечаемое быстрое увеличение 
численности ассоциированных с этим мол-
люском трематод, многие из которых патоген-
ны для вторых промежуточных и дефинитив-
ных хозяев [Odening, 1970; Falniowski, 1987; 
Бисерова, 2005; Zhokhov et al., 2006, 2019; 
Ivanov, 2008; Stanevičiūtė et al., 2008; Molnár 
et al., 2016; Yakovleva et al., 2016; Perova et al., 
2018]. К важным особенностям L. naticoides 
можно также отнести короткий жизненный 
цикл и приуроченность основных постоян-
ных поселений к местам со слабозаиленны-
ми песчаными или каменистыми грунтами, 
вследствие чего распределение моллюска 
в крупных водоёмах-реципиентах нередко 
носит мозаичный характер [Mouthon, 2007; 
Yakovlev et al., 2010; Perova et al., 2018]. Кро-
ме того, из-за небольшой продолжительности 
жизни большинства особей L. naticoides, со-
ставляющей обычно 13–15 месяцев [Mouthon, 
2007] или 16–17 месяцев [Bij de Vaate, Van 
Eerden, 1990], численность его поселений 
может испытывать большие межгодовые ко-
лебания. Вероятно, это отчасти способствует 
тому, что встречаемость ассоциированных с 
этим моллюском трематод также может очень 
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существенно варьировать. Например, в низо-
вьях р. Волги, в зависимости от климатиче-
ских условий года заражённость моллюсков 
редиями Apophallus spp. может колебаться в 
диапазоне от 8.1 до 55.6%, а в отдельных слу-
чаях превышает 90.0% [Бисерова, 2005, 2010; 
Ivanov, 2008]. Заметно влиять на динамику 
заражённости некоторыми видами трематод 
должны и особенности сезонных изменений 
в размерно-возрастной структуре конкретной 
популяции L. naticoides. Так, судя по резуль-
татам исследований, выполненных в дельте 
р. Волги в 2006–2008 гг. [Бисерова, 2010], в 
течение трёх летних месяцев встречаемость 
Apophallus spp. у сеголетков L. naticoides мо-
жет увеличиваться с ~15 до ~65%. При этом 
встречаемость Sanguinicola spp. и N. skrjabini 
в данной возрастной группе моллюсков может 
практически не меняться, оставаясь на уров-
не ~10% и ~7%, соответственно. У двухлет-
ков L. naticoides в условиях дельты р. Волги 
с июня по август встречаемость Apophallus 
spp. может вырасти с ~30 до ~90% при одно-
временном уменьшении показателей встреча-
емости Sanguinicola spp. (с ~10 до ~5%) и N. 
skrjabini (с ~5 до ~2%). 

По нашим данным, в последние годы в 
поселении L. naticoides из верхнего участка 
Угличского вдхр. численность моллюска-все-
ленца имеет сравнительно стабильные, близ-
кие к максимальным для водохранилищ бас-
сейна Верхней Волги, значения [Perova et al., 
2018; Tyutin, Medyantseva, 2021]. В целом, в 
условиях Угличского вдхр. моллюск проде-
монстрировал высокий уровень эврибионт-
ности и способность занимать разные по 
экологическим условиям биотопы. Такой ха-
рактер распределения L. naticoides приводит 
к высокой вариабельности встречаемости 
трематод даже в пределах одного поселения. 
Следует отметить, что ранее в верхневолж-
ских водохранилищах размерно-возрастную 
структуру с выраженным преобладанием 
мелких экземпляров, сходную с выявленной 
в выборке моллюсков, собранной на русло-
вом свале устьевого участка р. Дубна в авгу-
сте 2021 г., отмечали только в первой поло-
вине лета, после гибели значительной части 
наиболее старых особей L. naticoides в ходе 
зимовки [Tyutin et al., 2013; Tyutin, Izvekova, 

2013]. В Рыбинском вдхр. подобного сниже-
ния темпа роста у сеголетков и двухлетков L. 
naticoides мы не наблюдали даже при крайне 
неблагоприятной по температурному и кис-
лородному режимам ситуации, сложившей-
ся для моллюска и ассоциированных с ним 
трематод аномально жарким летом 2010 г. 
[Tyutin et al., 2022]. Известно, например, что 
в условиях распложенного южнее Куйбы-
шевского вдхр. мелкие особи L. naticoides, 
заселяют преимущественно удалённые от 
берега глубоководные участки [Yakovlev 
et al., 2010]. Максимальная численность L. 
naticoides в этом средневолжском водохрани-
лище может варьировать от 347 на прибреж-
ном мелководье до 1739 экз./м2 в глубоково-
дной зоне, а биомасса от 33.6 до 109.0 г/м2, 
соответственно. В дельте р. Волги в годы с 
благоприятными погодными условиями чис-
ленность L. naticoides может достигать 1180 
экз./м2 [Ivanov, 2008]. 

В бассейне Верхней Волги численность 
ассоциированных с L. naticoides трематод 
после формирования постоянного поселе-
ния хозяина обычно сохраняется на относи-
тельно постоянном уровне и бывает сравни-
тельно низкой только в биоценозах, условия 
в которых исходно препятствуют успешной 
реализации их жизненных циклов [Tyutin et 
al., 2022]. Результаты нашего исследования 
показывают, что в Угличском вдхр., на фоне 
тенденции к массовому распространению в 
основной части популяции L. naticoides, оби-
тающей в открытой части водоёма, партенит 
S. volgensis и Xiphidiocercaria sp., освоение 
L. naticoides устьевой части притоков имеет 
большое значение для сохранения общего 
видового разнообразия трематод. В рассма-
триваемом случае с участием приустьевой 
группировки L. naticoides оказались способ-
ны относительно успешно реализовывать 
жизненные циклы как минимум четыре вида 
трематод: A. muehlingi, A. (=Rossicotrema) 
donicus, P. markewitschi, N. skrjabini. При 
этом даже при выявленном низком уров-
не суммарной заражённости сохраняется 
вполне типичная для волжских популяций 
L. naticoides тенденция доминирования тре-
матод рода Apophallus, способных паразити-
ровать на стадии мариты у широкого круга 
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рыбоядных птиц и млекопитающих [Tyutin, 
Slynko, 2010; Tyutin, Izvekova, 2013; Tyutin et 
al., 2013, 2022]. Следует отметить, что, при 
достаточно высокой численности поселений 
моллюска L. naticoides, популяции некото-
рых трематод, завершающих свое развитие у 
рыб, также могут успешно существовать при 
очень низкой встречаемости партенит. На-
пример, N. skrjabini может оставаться посто-
янным элементом паразитофауны при уровне 
заражённости моллюсков 3.0–5.0% [Бисеро-
ва, 2005, 2010] и даже 0.05% [Stanevičiūtė et 
al., 2008]. Обеднённый видовой состав и не-
высокая встречаемость трематод, выявлен-
ные нами у L. naticoides в устьевом участке 
р. Дубна в августе 2021 г., позволяют пред-
положить, что такой характер формирования 
их сообщества, отчасти облегчает адаптацию 
хозяина к обитанию в довольно сложных 
условиях рек-притоков. В ходе изучения па-
разито-хозяинных отношений у сходного с 
L. naticoides по размерам переднежаберного 
моллюска Bithynia troschelii (Paasch, 1842) 
было показано, что даже при отсутствии за-
метной смертности моллюсков под влиянием 
трематод, может иметь место негативное вли-
яние редий и спороцист на развитие самок хо-
зяина и количество производимых ими нор-
мально развитых эмбрионов [Serbina, 2015]. 
В целом, сравнительный анализ видового 
разнообразия трематод в пределах поселения 
L. naticoides из верхнего участка Угличского 
вдхр. показал, что даже в акватории одного 
водоёма для разных биотопов, занимаемых 
L. naticoides, может быть характерен свой на-
бор доминирующих видов трематод с суще-
ственными отличиями в значениях встречае-
мости. Безусловно, в других реках-притоках 
верхневолжских водохранилищ, имеющих 
иную структуру биоценоза или поселения 
L. naticoides с отличной от выявленной нами 
размерно-возрастной структурой, процесс 
формирования сообществ трематод может от-
личаться от описанного в данной работе. 

Заключение 
Благодаря формированию крупного по-

стоянного поселения L. naticoides в откры-
той части верхнего участка Угличского вдхр. 
сложились хорошие условия для развития 

локальных очагов сразу нескольких гельмин-
тозов. Сравнительно стабильная численность 
этого поселения существенно повышает и ве-
роятность дальнейшего расселения в регионе 
как L. naticoides, так и ассоциированных с ним 
видов трематод. В частности, в случае появ-
ления новых крупных поселений L. naticoides 
в открытой части расположенного выше в 
каскаде Иваньковского вдхр. может суще-
ственно увеличиться зона распространения 
сангвиниколёза, вызываемого S. volgensis. 
Судя по полученным для устья р. Дубна дан-
ным, расселение L. naticoides по некоторым 
притокам верхневолжских водохранилищ мо-
жет не сопровождаться столь серьёзным ухуд-
шением паразитологической ситуации. Одна-
ко, учитывая реофильность этого моллюска, 
нельзя исключить и возможность появления 
новых локальных поселений L. naticoides с 
более высоким, по сравнению с выявленным 
нами, уровнем заражённости в приустьевых 
участках или среднем течении любых других 
достаточно крупных рек-притоков. Роль по-
добных локальных поселений L. naticoides в 
увеличении общей численности популяций 
отдельных видов трематод может зависеть 
от совокупности целого ряда биотических и 
абиотических факторов. Например, степень 
успешности каждого рассмотренного нами 
вида трематод явно определяется плотностью 
популяций всех возможных промежуточных 
и дефинитивных хозяев. Кроме того, рост 
численности популяций некоторых трематод 
может быть ограничен способностью их цер-
карий находить хозяев в условиях биотопов с 
повышенной проточностью. 
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DISTRIBUTION PATTERN OF TREMATODES IN A LARGE 
SETTLEMENT OF THE PONTO-AZOV MOLLUSK LITHOGLYPHUS 
NATICOIDES (C. PFEIFFER, 1828) (GASTROPODA, HYDROBIIDAE) 

FROM THE UPPER SECTION OF THE UGLICH RESERVOIR (UPPER 
VOLGA BASIN) 
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The Ponto-Azov gastropod mollusk Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828) naturalized in the Uglich 
Reservoir relatively recently (in 2013–2015). The main objective of this study is a comparative analysis of 
the species diversity and structure of trematode communities in different biotopes, occupied by L. naticoides 
after the initial phase of its spread in the upper section of this water body (downstream the city of Dubna), 
characterized by a complex hydrological regime. Approximate coordinates of the geographical center of the 
large settlement of L. naticoides are 56°53ʹN, 37°25ʹE. It is found that by 2019–2021 the average density of L. 
naticoides in this settlement reached a consistently high value of about 450 ind./m2. Judging by the variability 
of shell height in adult mature L. naticoides individuals, even within the same settlement, optimum habitat 
conditions for this mollusk differ significantly in different biotopes. In a comparative aspect, data from two 
main hydrobiological sampling locations are considered: in the open part of the reservoir and at the mouth of 
a large tributary – the Dubna River. It is shown that at both locations the species composition of trematodes 
in L. naticoides is similar and includes, in particular, parthenitae of Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 
1899), Apophallus (=Rossicotrema) donicus (Skrjabin et Lindtrop, 1919), Parasymphylodora markewitschi 
Kulakowskaja, 1947, Nicolla skrjabini (Iwanitzky, 1928). However, Sanguinicola volgensis (Razin, 1929) 
parthenitae, dominant in L. naticoides in the open part of the reservoir, is not found in the sample of mollusks 
from the mouth of the Dubna River. As compared to the sampling site in the open part of the reservoir, at the 
mouth of the Dubna River the level of infection with parthenitae of other species is significantly lower: N. 
skrjabini and P. markewitschi – 7 times, Apophallus spp. – 8 times, Xiphidiocercaria sp. – 13 times. The ratio 
of males to females among mature individuals of L. naticoides turns out to be close to 1:1, which is usual 
for many freshwater mollusks. In general, the high occurrence (the infection prevalence – the proportion of 
infected individuals in the host sample P±SE, %) in the open part of the reservoir indicates the presence of 
prerequisites for serious outbreaks of helminthoses: Xiphidiocercaria sp. (9.16±2.52%), Apophallus spp. 
(11.45±2.78%), P. markewitschi (7.63±2.32%), N. skrjabini (7.63±2.32%), S. volgensis (63.36±4.21%). At 
the same time, according to the data obtained, further spread of L. naticoides in some tributaries of reservoirs 
in the Upper Volga basin may not have such serious parasitological consequences. 

Keywords: alien species, Gastropoda, Lithoglyphus naticoides, parasites, Trematoda, Uglich Reservoir, 
Upper Volga basin. 
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Мониторинг и инвентаризация состава чужеродных видов растений – важный шаг к получению 
полной информации о биологическом разнообразии региона исследования. Опорной публикацией 
о составе чужеродной флоры Республики Мордовия ранее была монография «Сосудистые растения 
Республики Мордовия (конспект флоры)», опубликованная в 2010 г. Целью настоящего исследования 
стало обновление списка чужеродных видов флоры Республики Мордовия и каждого муниципального 
района на настоящий момент (февраль 2023 г.). Основное внимание было уделено видам (69 таксо-
нов), которые пополнили чужеродную флору Республики Мордовия в 2010–2023 гг. и составлению 
полного перечня чужеродных видов растений. Наибольшее число новых видов было обнаружено 
в г. о. Саранск (29 видов), Темниковском (25 видов), Ромодановском (11 видов) и Ичалковском (10 
видов) районах. Наибольшее число видов (74.6% от всех флористических новинок) является эргазио-
фигофитами и ксено-эргазиофигофитами, уходящими из культуры в дикую природу. Основная часть 
ксенофитов не натурализуется (колонофиты и эфемерофиты). Четыре вида (Amaranthus paniculatus, 
Dianthus chinensis, Rosa dumalis, R. pratorum), ранее считавшиеся чужеродными, исключены из состава 
чужеродной флоры Республики Мордовия. Как результат инвентаризации, в настоящее время чуже-
родная флора Республики Мордовия включает 456 видов, относящихся к 271 роду и 70 семействам. 
Наибольшее число чужеродных видов отмечено в г. о. Саранск (342 вида), Рузаевском (272 вида) и 
Темниковском (244 вида) районах. Ельниковский (133 вида), Дубенский (132 вида), Атюрьевский (124 
вида) и Большеигнатовский (117 видов) районы включают наименьшее число видов, что, вероятно, 
связано с недооценкой чужеродной флоры районов и подчёркивает необходимость дополнительных 
специальных исследований. Списки чужеродной флоры Республики Мордовия и каждого муници-
пального района доступны в виде набора данных в Zenodo. Этот материал призван служить опорным 
справочным материалом для дальнейшего изучения чужеродной флоры Республики Мордовия.

Ключевые слова: биологические инвазии, Европейская Россия, инвазионный вид, муниципаль-
ный район, набор данных, флористические находки, центр изучения биоразнообразия, Черная книга, 
Zenodo.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-2-225-237

Введение
В настоящее время чужеродные виды ста-

ли значимым компонентом изменений окру-
жающей среды [Pyšek et al., 2017; Essl et al., 
2020], и рассматриваются как одна из причин 
утраты биоразнообразия в различных реги-
онах мира [Le Roux et al., 2019]. Широкий 
спектр исследований посвящён оценке вза-
имосвязи видового богатства и инвазионной 
активности чужеродных видов с природными 
условиями или параметрами (видовым бо-
гатством, состоянием популяций и т. д.) або-

ригенной флоры [Celesti-Grapow et al., 2006; 
Marini et al., 2009; Zhang et al., 2022]. Посколь-
ку чужеродные виды обычно рассматривают-
ся как спутники антропогенных изменений 
окружающей среды, их наибольшее видовое 
богатство коррелирует с интенсификацией 
землепользования, урбанизации и других 
процессов, изменяющих среду обитания. Так, 
к настоящему времени известно около 14 000 
видов растений (3.9% всего разнообразия со-
судистых растений в мире), натурализовав-
шихся вне первичного ареала [van Kleunen 
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et al., 2019] и около 2500 видов рассматри-
ваются в качестве инвазионных [Pagad et al., 
2015]. При этом затраты на противодействие 
инвазиям растений являются значительными, 
но в полной мере недооценёнными [Novoa et 
al., 2021]. Обязательным условием для прове-
дения экономической оценки затрат и разра-
ботки мер противодействия инвазиям расте-
ний является накопление данных о видовом 
составе и особенностях пространственно-
го распространения чужеродных растений 
[Latombe et al., 2016; Pyšek et al., 2018].

Во многих регионах России проводятся 
исследования состава чужеродной флоры, 
степени инвазионной активности растений 
на управляемых и особо охраняемых при-
родных территориях (ООПТ) [Vinogradova et 
al., 2021]. В последние годы были выявлены 
состав чужеродных растений России и зако-
номерности их распространения в 45 регио-
нах (83% территории страны) в зависимости 
от антропогенной нагрузки на окружающую 
среду [Vinogradova et al., 2018]. В послед-
ние годы был уточнён состав инвазионных 
растений некоторых административных 
[Starodubtseva et al., 2014] и биогеографиче-
ских [Vinogradova et al., 2020] регионов Рос-
сии; для некоторых регионов такие списки 
опубликованы в виде Черных книг региональ-
ных флор [Баранова и др., 2016; Чёрная кни-
га…, 2016; Решетникова и др., 2019; Абрамо-
ва и др., 2021; Виноградова и др., 2021]. Был 
составлен топ-100 список инвазионных рас-
тений России [Петросян и др., 2018].

Среди регионов средней полосы Европей-
ской России Республика Мордовия отлича-
ется высокой интенсивностью ботанических 
исследований и значительной изученностью 
флоры [Силаева и др., 2019]. Наиболее позд-
ний актуальный список чужеродных расте-
ний Мордовии (387 видов) представлен в 
сводке о региональной флоре [Силаева и др., 
2010]. Позднее был опубликован ряд работ, 
посвящённых чужеродным видам растений 
отдельных частей Мордовии [Silaeva, Ageeva, 
2016], муниципальных районов [Борискина и 
др., 2021], ООПТ [Khapugin et al., 2013; Еси-
на и др., 2022; Есина, Хапугин, 2022]. Были 
выявлены изменения доли чужеродных видов 
во флорах муниципальных районов Мордо-

вии за 2010–2022 гг. [Esina, Khapugin, 2022]. 
В 2022 г. была опубликована работа, цель ко-
торой – осветить изменения в чужеродной 
флоре Мордовии в 2000–2020 гг. [Письмар-
кина, Силаева, 2022]. Однако данная работа 
не содержит в себе списка видов ни для всей 
Мордовии, ни для отдельных муниципаль-
ных районов. Поэтому на основании данной 
работы сложно судить о составе чужеродной 
флоры региона. Что более важно, до сих пор 
не опубликован полный обновлённый спи-
сок, учитывающий флористические находки 
чужеродных видов растений 2010–2023 гг. и 
распространение видов по муниципальным 
районам Мордовии.

В связи с этим целью настоящего ис-
следования явилась оценка современного 
состояния чужеродной флоры Республи-
ки Мордовия, учитывающая все доступные 
источники данных. Задачами настоящего 
исследования стали характеристика чуже-
родной флоры Мордовии с оценкой распро-
странения и встречаемости видов в регионе, а 
также подведение итогов изучения чужерод-
ной флоры региона до 2023 г. включительно.

Материалы и методы
Республика Мордовия располагается в 

центре Европейской России на границе лесо-
степной и лесной природных зон. Северную 
и западную части Мордовии занимают пре-
имущественно хвойные и смешанные леса. 
Широколиственные леса распространены в 
центральной и восточной части региона. Ле-
состепные ландшафты преобладают в вос-
точной и юго-восточной частях Республики. 
Регион включает 23 муниципальных района, 
в том числе городской округ (г. о.) Саранск 
(рис. 1) [Ямашкин, 2012].

Работа Силаевой и др. [2010] была ис-
пользована в качестве основной публикации, 
включающей данные о чужеродной флоре 
Республики Мордовия. Чтобы выявить до-
полнения к видовому составу флоры каждого 
муниципального района, мы изучили и проа-
нализировали все опубликованные на настоя-
щий момент (февраль 2023 г.) работы о фло-
ре и флористических находках Республики 
Мордовия. Были использованы публикации, 
перечисленные в приложении к статье Esina, 
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Khapugin [2022], а также несколько позднее 
опубликованных работ [Силаева и др., 2022; 
Хапугин и др., 2022, 2023; Ершкова и др., 
2023; Есина и др., 2023]. Примечательно на-
личие в некоторых муниципальных районах 
растений, рассматриваемых как «локально чу-
жеродные». Это виды, чьи местонахождения 
в Мордовии находятся в пределах естествен-
ного ареала, но локально признанные интро-
дуцированными видами. Наиболее яркими 
примерами являются Мордовский заповед-
ник и национальный парк «Смольный», для 
территории которых чужеродными признаны 
такие культивируемые и найденные вне мест 
культуры виды, как Acer campestre L., Mentha 
longifolia (L.) Huds., Prunus spinosa L., Rosa 
canina L., Rosa subcanina (Christ) Dalla Torre 
& Sarnth., Scilla siberica Andrews [Есина и др., 
2022] и Acer tatarica L., Rosa subcanina [Есина 
и др., 2023], соответственно. Поскольку эти 
виды являются аборигенными для Республи-
ки Мордовия, они не рассматривались при 
характеристике флоры в настоящем иссле-
довании. В список чужеродной флоры вклю-
чены некоторые виды, распространённые в 
регионе ранее, но в настоящее время не реги-
стрируемые. Среди них Agrostemma githago 
L. – сегетальный сорняк, который до 1970-х 
гг. был широко распространён и зарегистри-
рован во всех муниципальных районах. В 

настоящее время в Республике Мордовия, 
как и на большей части территории России, 
исчез. Похожая ситуация во флоре Мордовии 
у Vaccaria hispanica (Mill.) Rauschert. Но мы 
не исключаем возможности новых находок 
этих чужеродных видов в Республике в даль-
нейшем, в том числе потому, что в последние 
годы появились яркие декоративные формы 
этих сорных растений.

Итоговые списки видов чужеродной фло-
ры Республики Мордовия и каждого региона 
доступны на Zenodo [Khapugin et al., 2023]. 
Объём и систематическое положение таксо-
нов приняты в соответствии с таковыми в 
работе Силаевой и др. [2010]. Для удобства 
приведены названия чужеродных видов Ре-
спублики Мордовия согласно международ-
ной базе данных POWO [2023], несмотря на 
то, что для ряда таксонов нами не были об-
наружены опубликованные основания таксо-
номических изменений (например, Oenothera 
rubricaulis Klebahn. или Parthenocissus inserta 
(A.Kern.) Fritsch). Дана характеристика чу-
жеродных видов по времени и вектору ин-
вазии и степени натурализации, в которой 
мы придерживались терминологии согласно 
Барановой и др. [2018]. По времени инвазии 
выделены кенофиты (чужеродные виды, по-
явившиеся на территории Европейской Рос-
сии с XVII в. по настоящее время) и архео-

Рис. 1. Карта административно-территориального деления Республики Мордовия (Россия) и положение региона 
в Европе. Обозначения:  – граница Республики Мордовия,  – границы муниципальных районов,  – авто-
мобильные дороги,  – железные дороги,  – территория Республики Мордовия на карте Европы.
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фиты (чужеродные растения, появившиеся 
на территории Европейской России до конца 
XVI в.). По вектору инвазии выделены груп-
пы ксенофитов (виды, непреднамеренно или 
случайно интродуцированные в результате 
хозяйственной деятельности, на новую тер-
риторию из естественного ареала), эргазио-
фигофитов (преднамеренно интродуцирован-
ные ранее виды, «ушедшие» из культуры и 
расселяющиеся самостоятельно) и ксено-эр-
газиофигофитов (виды, которые проникают 
на территорию как в результате случайной 
(непреднамеренной) интродукции человеком 
в ходе его хозяйственной деятельности, так 
и «уходящие» из культуры и расселяющи-
еся самостоятельно без участия человека). 
По степени натурализации выделены группы 
агриофитов (видов, расселяющихся самосто-
ятельно по естественным местообитаниям 
и способных внедряться в природные рас-
тительные сообщества, оставаясь там после 
прекращения воздействия человека), эпеко-
фитов (видов, натурализовавшихся на антро-
погенно нарушенных местообитаниях и ак-
тивно расселяющихся по ним), колонофитов 
(видов, длительное время удерживающихся 
в местах проникновения, и расселяющихся, 
преимущественно, вегетативно), эфемерофи-
тов (видов, временно присутствующих на ан-
тропогенных и полуестественных местооби-
таниях в течение одного, двух или более лет; 
растения обычно не дают диаспор).

Полученные данные о чужеродной флоре 
Республики Мордовия были использованы 
для расчёта индекса Жаккара [Jaccard, 1901] 
для списков чужеродных видов муниципаль-
ных районов. С помощью коэффициента 
Пирсона была проведена оценка корреляции 
между средними значениями индекса Жакка-
ра и показателями (число аборигенных видов, 
число чужеродных видов, доля чужеродных 
видов во флоре) для муниципальных районов 
Мордовии. Расчёты проведены с помощью 
программы PAST 4.09 [Hammer et al., 2001].

Результаты и обсуждение
Виды, исключаемые из чужеродной фло-

ры Республики Мордовия
Amaranthus paniculatus L. был включён в 

список природной флоры Республики Мордо-

вия в 2010 г. [Силаева и др., 2010]. В 2020 г. 
Amaranthus cruentus L. был отмечен как вид, 
новый для флоры региона [Khapugin et al., 
2020]. По мнению российских [Plantarium, 
2023] и международных [POWO, 2023] таксо-
номических источников данных, A. paniculatus 
является синонимом для A. cruentus. Поэтому 
мы считаем, что из двух видов в списке фло-
ры Мордовии должен остаться A. cruentus; A. 
paniculatus рассматриваем в качестве его си-
нонима.

Dianthus chinensis L. был ошибочно вклю-
чён в чужеродную флору Республики Мор-
довия в 2020 г. [Khapugin et al., 2020] на 
основании наблюдения в iNaturalist.org её де-
коративного культивара, используемого в озе-
ленении. Данный ресурс стандартизует так-
сономическое положение растений, согласно 
базе данных POWO [2023], где в синонимы 
к D. chinensis отнесён аборигенный вид фло-
ры Республики Мордовия D. fischerii Spreng. 
[см. Силаева и др., 2010]. Проведённая ре-
визия наблюдений D. chinensis на iNaturalist.
org показала, что все эти указания относятся 
к D. fischerii согласно Силаевой и др. [2010], 
сделаны в природных местообитаниях и не 
являются следствием дичания интродуциро-
ванного вида. Поэтому этот вид должен рас-
сматриваться в составе аборигенной флоры 
Республики Мордовия. 

Rosa dumalis Bechst. s.str. был приведён в 
качестве чужеродного вида во флоре Мордо-
вии [Силаева и др., 2010], так как к 2010 г. в 
регионе вид был известен из единственного 
местонахождения в антропогенно нарушен-
ном биотопе. Однако отмечено [Khapugin et 
al., 2021], что и в Мордовии, и в сопредель-
ных регионах вид находится в пределах есте-
ственного ареала. Это подтверждается как 
данными о биотопической приуроченности 
[см. Хапугин, 2015], так и публикациями о 
флоре Пензенской и других регионов, где вид 
признан аборигенным, а также находками 
вида в естественных ненарушенных местоо-
битаниях. Следовательно, R. dumalis исклю-
чается из чужеродной флоры и рассматрива-
ется в качестве аборигенного вида.

Rosa pratorum Sukacz. рассматривался 
в качестве самостоятельного чужеродного 
вида в работе Силаевой и др. [2010]. Одна-
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ко ещё за шесть лет до этого было показано, 
что R. pratorum является разновидностью бо-
лее широко распространённого [см. Khapugin 
et al., 2021] вида, а именно Rosa glabrifolia 
C.A. Mey. ex Rupr. var. pubescens Buzunova & 
Kamelin [Бузунова, Камелин, 2004]. Поэтому 
все местонахождения R. pratorum в Мордо-
вии относятся к R. glabrifolia.

Чужеродные виды, впервые обнаружен-
ные во флоре Республики Мордовия в 2010–
2023 гг.

С учётом выше указанных изменений 
чужеродная флора Республики Мордовия 
представлена 456 видами из 271 рода и 70 
семейств [Khapugin et al., 2023]. К ведущим 
семействам относятся Asteraceae (69 ви-
дов), Poaceae (52 вида), Rosaceae (42 вида), 
Brassicaceae (35 видов), Chenopodiaceae (23 
вида), Fabaceae (20 видов), Polygonaceae (15 
видов), Lamiaceae (14 видов), Apiaceae (13 ви-
дов), Caryophyllaceae (12 видов).

За период 2010–2023 гг. чужеродная фло-
ра пополнилась 67 видами сосудистых расте-
ний. Из них 50 являются эргазиофигофитами 
или ксено-эргазиофигофитами. Другими сло-
вами, пополнению чужеродной флоры Ре-

спублики Мордовия в 2010–2023 гг. на 74.6% 
способствовали находки интродуцированных 
видов, «ушедших» из культуры. В их число 
входят как эфемерофиты (например, Adonis 
aestivalis L., Symphytum × uplandicum Nyman.) 
и колонофиты (например, Rubus occidentalis 
L., Rosa × majorugosa Palmén & Hämet-Ahti.), 
так и натурализовавшиеся чужеродные виды, 
эпекофиты (например, Padus serotina (Ehrh.) 
Borkh., Medicago × varia Martyn.). Высокое 
значение дичающих интродуцированных 
видов в формировании природной чужерод-
ной флоры было отмечено в разных регионах 
мира [Pyšek et al., 2002; Beans, Roach, 2015; 
Bagrikova, Skurlatova, 2021]. Многие расте-
ния, культивируемые в Республике Мордо-
вия, не отмечены в списке флоры региона 
[Силаева и др., 2010]. Поэтому в дальнейшем 
возможны новые находки чужеродных видов, 
ушедших из культуры в Мордовии.

Наибольшее число дополнений к чуже-
родной флоре Республики Мордовия было 
сделано из г. о. Саранск (29 видов) и Темни-
ковского (25 видов) района (рис. 2). Это со-
относится с высоким видовым богатством 
чужеродных растений этих районов (рис. 
2). Краудсорсинговые данные (полученные, 

Рис. 2. Число чужеродных видов в каждом муниципальном районе Республики Мордовия. (Цвет контура соответ-
ствует числу видов в муниципальном районе, согласно цветовой шкале). В скобках указано число видов, впервые 
обнаруженных во флоре Республики Мордовия в 2010–2023 гг.
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благодаря добровольному вкладу непрофес-
сиональных любителей природы с исполь-
зованием информационных технологий) о 
наблюдениях растений стали основой для 
дополнений к флоре Республики Мордовия 
[Khapugin et al., 2020] и отдельных муници-
пальных районов [Хапугин и др., 2021, 2022; 
Силаева и др., 2022].

Флористические находки непреднамерен-
но интродуцированных видов, ксенофитов, 
были сделаны преимущественно в городах 
(Саранск, Рузаевка, Ардатов, Красносло-
бодск) и/или вдоль транспортных путей [на-
пример, Письмаркина и др., 2020; Khapugin 
et al., 2020]. Большинство этих видов пред-
ставляют собой ненатурализовавшиеся рас-
тения, относящиеся к группам эфемерофитов 
(например, Lolium persicum Boiss. & Hohen., 
Solanum physalifolium Rusby) и колонофи-
тов (например, Sorghum halepense (L.) Pers., 
Atriplex patens (Litv.) Iljin.). Исключение со-
ставляют виды-эпекофиты (Lemna minuta 
Humb. Bonpl. & Kunth., Amaranthus powellii 
S.Watson, Oenothera villosa Thunb.), которые 
формируют устойчивые популяции в извест-
ных местонахождениях; растения активно 
цветут и плодоносят. 

Наибольшее число местонахождений чу-
жеродных видов выявлено в г. о. Саранск, 
Темниковском и Ичалковском районах, явля-
ющихся центрами изучения биоразнообразия 
(ЦИБР) в Мордовии. Эта особенность была 
отмечена и при анализе числа местонахожде-
ний видов Красной книги [Khapugin, Silaeva, 
2020]. «Эпицентрами» изучения биоразноо-
бразия были признаны Мордовский заповед-
ник в Темниковском районе; национальный 
парк «Смольный» в Ичалковском районе; 
Мордовский государственный университет 
и Мордовский государственный педагогиче-
ский институт в г. о. Саранск. Действитель-
но, находки в Темниковском и Ичалковском 
районах были сделаны преимущественно со-
трудниками ФГБУ «Заповедная Мордовия» 
[например, Есина и др., 2021; Esina et al., 
2021; Verkhozina et al., 2022]; в г.о. Саранск 
новые виды были выявлены преимуществен-
но сотрудниками Мордовского университета 
[например, Письмаркина и др., 2020; Силае-
ва и др., 2020]. Следовательно, высокая роль 

ЦИБР в изучении разнообразия растений мо-
жет быть отнесена как к угрожаемым, так и к 
чужеродным видам растений. 

Характеристика чужеродной флоры 
Республики Мордовия

Результатом активных ботанических ис-
следований в Республике Мордовия стали 
находки видов сосудистых растений, новых 
для флоры региона [например, Письмаркина 
и др., 2020; Силаева и др., 2020; Есина и др., 
2021; Esina et al., 2021; Verkhozina et al., 2022] 
и отдельных муниципальных районов [см. 
Есина, Хапугин, 2022; Силаева и др., 2022]. 
Большинство этих видов известны из 1–5 му-
ниципальных районов Мордовии, за редким 
исключением (Medicago × varia Martyn). Го-
воря о чужеродной флоре в целом, можно от-
метить высокую долю видов, известных в 2–5 
муниципальных районах (таблица). В 10–22 
районах отмечены немногие виды, в то время 
как 108 видов известны во всех муниципаль-
ных районах Республики Мордовия. Большое 
число видов (123; 27.0% от всей чужеродной 
флоры) отмечено из единственного муници-
пального района (таблица). На рис. 2 видно, 
что видовое богатство чужеродных видов 
неравномерно распределено по районам. Но 
насколько сходен видовой состав этих фло-
ристических комплексов? Для ответа на этот 
вопрос нами были рассчитаны значения ин-
декса Жаккара для районов Республики Мор-
довия, использованные для построения ден-
дрограммы (рис. 3).

Дендрограмма рис. 3 показывает, что наи-
большее сходство флористического состава 
наблюдается для районов с наибольшим чис-
лом чужеродных видов (см. рис. 2). Умозри-
тельно нами была предположена связь между 
средними значениями индекса Жаккара для 
каждого района и числом видов в его флоре. 
В этой связи нами были рассчитаны средние 
значения индекса Жаккара, полученные для 
каждого района для оценки связи этого пока-
зателя с некоторыми флористическими пока-
зателями (рис. 4).

Действительно, мы обнаружили сильную 
достоверную отрицательную корреляцию 
(r = −0.90, p < 0.05) между средним значением 
индекса Жаккара для района и долей чуже-
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Рис. 3. Дендрограмма (метод Уорда, эвклидово расстояние; коэффициент кофенетической корреляции: 0.875) 
видового сходства чужеродных флор муниципальных районов Республики Мордовия на основании индекса Жак-
кара. Обозначения названий районов: Ard. – Ардатовский, Atr. – Атюрьевский, Atsh. – Атяшевский, Ber. – Боль-
шеберезниковский, Dub. – Дубенский, Eln. – Ельниковский, ZP. – Зубово-Полянский, Ign. – Большеигнатовский, 
Ins. – Инсарский, Ich. – Ичалковский, Kad. – Кадошкинский, Kov. – Ковылкинский, Koch. – Кочкуровский, Kr. – 
Краснослободский, Lmb. – Лямбирский, Rom. – Ромодановский, Ruz. – Рузаевский, Stsh. – Старошайговский, Tem. 
– Темниковский, Tng. – Теньгушевский, Trb. – Торбеевский, Chmz. – Чамзинский, Sar. – г. о. Саранск.

Таблица. Число чужеродных видов, известных из 1–23 муниципальных районов Республики Мордовия

Число районов Число видов Виды Чёрной книги флоры Средней России [Виноградова и др., 2010]
В 1 районе 123 –

В 2 районах 50 Amelanchier alnifolia (Nutt.) Nutt., Euphorbia peplus L., Reynoutria × bohemica 
Chrtek & Chrtková

В 3 районах 26 Impatiens parviflora DC., Reynoutria japonica Houtt.
В 4 районах 24 Crataegus monogyna Jacq., Solidago gigantea Ait., Symphytum caucasicum Bieb.
В 5 районах 15 –

В 6 районах 15 Cardaria draba (L.) Desv., Elaeagnus angustifolia L., Festuca trachyphylla 
(Hack.) Krajina, Juncus tenuis Willd., Oxalis stricta L.

В 7 районах 13 Aster salignus Willd., Epilobium pseudorubescens A. Skvorts.
В 8 районах 11 Sorbaria sorbifolia (L.) A. Br.
В 9 районах 11 Elsholtzia ciliata (Thunb.) Hyl., Hippophae rhamnoides L., Populus alba L.

В 10 районах 7 Anisantha tectorum (L.) Nevski, Sisymbrium volgense Bieb. ex Fourn., Solidago 
canadensis L.

В 11 районах 10 –

В 12 районах 8 Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch, Galinsoga ciliata (Rafin.) Blake, Hera-
cleum sosnowskyi Manden.

В 13 районах 10 Oenothera biennis L.

В 14 районах 6 Cyclachaena xanthiifolia (Nutt.) Fresen., Erigeron annuus (L.) Pers., Fraxinus 
pennsylvanica Marsh., Senecio viscosus L.

В 15 районах 6 Ambrosia artemisiifolia L., Galinsoga parviflora Cav., Hordeum jubatum L.
В 16 районах 4 –
В 17 районах 3 Lupinus polyphyllus Lindl.
В 18 районах 2 Bidens frondosa L.
В 19 районах 2 Puccinellia distans (L.) Parl., Xanthium albinum (Widd.) H. Scholz
В 20 районах 1 –
В 21 районе 0 –
В 22 районах 1 Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & Gray

В 23 районах 108

Acer negundo L., Amaranthus albus L., Amaranthus retroflexus L., Atriplex 
tatarica L., Chamomilla suaveolens (Pursh) Rydb., Elodea canadensis Michx., 

Epilobium adenocaulon Hausskn., Erigeron canadensis L., Helianthus tuberosus 
L., Impatiens glandulifera Royle, Lepidium densiflorum Schrad.
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родных видов во флоре районов Республики 
Мордовия (взятой из работы Esina, Khapugin 
[2022]). Закономерно аналогичный результат 
(r = −0.94, p < 0.05) был получен для взаи-
мосвязи между средним значением индекса 
Жаккара и числом чужеродных видов во фло-
ре района. Была обнаружена положительная 
умеренная (r = 0.44), но статистически зна-
чимая (p < 0.05) корреляция между числом 
аборигенных и чужеродных видов. Примеча-
тельно, что для регионов российской Аркти-
ки [Morozova, Tishkov, 2021] или флоры Рима 
[Celesti-Grapow et al., 2006] значимая взаи-
мосвязь не была выявлена. В то же время для 
заповедников Китая умеренной зоны [Zhang 
et al., 2017] или для флоры провинции Тренто 
в Италии [Marini et al., 2009] была также вы-
явлена статистически значимая взаимосвязь 
между видовым богатством чужеродных и 
аборигенных видов.

Полученные результаты о сходстве чуже-
родных флор муниципальных районов отча-
сти согласуются с числом чужеродных видов, 
известных только из 1–2 районов [Khapugin et 
al., 2023]. Эти виды формируют уникальность 

чужеродной флоры района. Наибольшее чис-
ло их отмечено в г. о. Саранск (78 видов) и 
Рузаевском (38 видов) районе, формирующих 
обособленный кластер дендрограммы на рис. 
3. С другой стороны, не отмечено ни одного 
уникального вида, известного только в Атю-
рьевском, Большеигнатовском, Дубенском, 
Ельниковском, Кадошкинском, Старошайгов-
ском, Теньгушевском или Чамзинском райо-
нах [Khapugin et al., 2023], которые на рис. 3 
формируют единый субкластер с рядом дру-
гих районов, характеризующихся низкой до-
лей чужеродных видов во флоре (см. Fig. 1 в 
работе Esina, Khapugin [2022]). Таким обра-
зом, наличие таких, «уникальных», чужерод-
ных видов отчасти объясняет уникальность 
видового состава всей чужеродной флоры 
района. 

Признаётся, что виды, включённые в 
Чёрную книгу флоры Средней России [Ви-
ноградова и др., 2010], являются наиболее 
агрессивными и широко распространёнными 
в регионах средней полосы Европейской Рос-
сии. Однако во флоре Мордовии не все эти 
виды имеют широкое распространение. Толь-

Рис. 4. График величины корреляции (коэффициент Пирсона) между средним значением индекса Жаккара каж-
дого района (MJ), долей чужеродных видов во флоре района (ASP), числом аборигенных (NS) и чужеродных (AS) 
видов во флорах районов Республики Мордовия. Статистически достоверные (p<0.05) значения отмечены серыми 
квадратами.
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ко 11 видов Чёрной книги флоры Средней 
России [Виноградова и др., 2010] известны 
во всех муниципальных районах Республи-
ки Мордовия (таблица). Почти все остальные 
инвазионные виды Чёрной книги [Виногра-
дова и др., 2010] встречаются в относитель-
но равной степени (1–6 видов) как в двух 
(Reynoutria × bohemica Chrtek & Chrtková, 
Amelanchier alnifolia (Nutt.) Nutt.), так и в 
6 (Cardaria draba (L.) Desv., Juncus tenuis 
Willd., Oxalis stricta L.) или 22 (Echinocystis 
lobata (Michx.) Torr. & Gray) районах. Приме-
чательно, что Impatiens parviflora DC., Juncus 
tenuis Willd., Bidens frondosa L., Heracleum 
sosnowskyi Manden. и другие наиболее распро-
странённые инвазионные виды России [см. 
Vinogradova et al., 2018] известны не изо всех 
муниципальных районов Республики Мордо-
вия. В одних случаях (например, Elaeagnus 
angustifolia L., Fraxinus pennsylvanica Marsh., 
Impatiens parviflora), мы предполагаем объек-
тивно более низкую инвазионную активность 
и более узкое распространение инвазионных 
видов Чёрной книги [Виноградова и др., 
2010] в Республике Мордовия. В других слу-
чаях (например, B. frondosa), можно предпо-
ложить недостаточную изученность террито-
рий отдельных районов. Это подтверждается 
данными о видовом богатстве флор муници-
пальных районов. Так, во флоре Республики 
Мордовия 108 видов отмечены во всех рай-
онах [Khapugin et al., 2023]. В этой связи, чу-
жеродная флора Инсарского (151 вид), Ста-
рошайговского (146), Кадошкинского (145), 
Кочкуровского (152), Теньгушевского (142), 
Ельниковского (133), Дубенского (132), Атю-
рьевского (124) и Большеигнатовского (117 
видов) районов включает небольшое (от 9 до 
43) число видов, известных не во всех райо-
нах, несмотря на сеть железных и шоссейных 
дорог на их территориях. Мы предполагаем, 
что в перечисленных районах чужеродная 
флора остаётся всё ещё недостаточно изучен-
ной. Отсутствие мер по предотвращению и 
борьбе с биологическими инвазиями нередко 
приводит к формированию устойчивых попу-
ляций инвазионных растений и дальнейшему 
расселению видов на сопредельные террито-
рии [McGeoch et al., 2010; Frehse et al., 2016]. 
Это подчёркивает актуальность продолжения 

изучения чужеродной флоры региона, вклю-
чая биологические и экологические особен-
ности отдельных инвазионных растений.

Заключение
Подведение итогов инвентаризации чу-

жеродной флоры Республики Мордовия 
за 2010–2023 гг. показало наличие 456 ви-
дов, относящихся к 271 роду и 70 семей-
ствам [Khapugin et al., 2023]. Десять веду-
щих семейств (Asteraceae, Poaceae, Rosaceae, 
Brassicaceae, Chenopodiaceae и др.) включают 
295 видов, что составляет 64.7% от всей чу-
жеродной флоры Республики Мордовия. Че-
тыре вида (Amaranthus paniculatus, Dianthus 
chinensis, Rosa dumalis, R. pratorum), ранее 
рассматриваемых в качестве чужеродных 
[Силаева и др., 2010; Khapugin et al., 2013, 
2020], были исключены из состава чужерод-
ной флоры Республики Мордовия. За период 
2010–2023 гг. чужеродная флора региона по-
полнилась 69 видами сосудистых растений. 
Наибольшее число новых видов представ-
лено «беглецами» из культуры и находками 
вдоль транспортных путей (преимуществен-
но, железных дорог), что подчёркивает ве-
дущую роль человека в преднамеренной ин-
тродукции и во вселении чужеродных видов 
растений в сильно нарушенные растительные 
сообщества Республики Мордовия. Можно 
предположить дальнейшее увеличение чис-
ла чужеродных видов, в первую очередь, за 
счёт культивируемых растений, уходящих 
из культуры. Наиболее богатая чужеродная 
флора отмечена для г. о. Саранск (342 вида), 
Рузаевского (272 вида) и Темниковского (244 
вида) районов. С другой стороны, мы пред-
полагаем, что в ряде муниципальных райо-
нов (например, Ельниковский, Дубенский, 
Атюрьевский, Большеигнатовский) чужерод-
ная флора недостаточно выявлена. Отмечена 
недостаточная степень изученности распро-
странения ряда инвазионных видов Чёрной 
книги флоры Средней России [Виноградова и 
др., 2010] в Республике Мордовия.

Важным итогом настоящей работы стал 
набор данных о видовом составе чужеродной 
флоры всей Республики Мордовия и каждого 
муниципального района. Настоящая работа 
призвана послужить опорным справочным 
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материалом для дальнейшего изучения чу-
жеродных видов Мордовии. Подготовленный 
набор данных на русском и английском до-
ступен в Zenodo [Khapugin et al., 2023]. 
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THE UPDATED CHECK-LIST OF ALIEN PLANT SPECIES IN THE 
REPUBLIC OF MORDOVIA: A PATH FROM 2010 TO 2023
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The monitoring and inventory of the composition of alien plant species is an important step towards 
obtaining complete information about the biological diversity in a study area. By February 2023, the back-
bone reference on the alien flora composition in the Republic of Mordovia was the book “Vascular plants 
of the Republic of Mordovia (synopsis of flora)” published in 2010. This study was aimed to update the 
list of alien plant species for both the Republic of Mordovia and each municipal district by the nowadays 
(February 2023). The study was mainly focused on species (69 taxa) replenished the alien flora of the Re-
public of Mordovia in 2010–2023, and formation of the updated list of the alien flora of the region. The 
largest number of new species was found in the Saransk urban district (29 species), Temnikov district (25 
species), Romodanovo district (11 species), and Ichalki district (10 species). The largest number of these 
species (74.6% of all floristic novelties) is ergasiophygophytes and xeno-ergasiophygophytes escaping to 
the wild. The main part of xenophytes is not naturalised plants (i. e. colonophytes and ephemerophytes). 
Four species (Amaranthus paniculatus, Dianthus chinensis, Malva neglecta, Rosa dumalis, R. pratorum) 
previously considered as aliens in the Republic of Mordovia were excluded from the list of the alien flora. 
As a result of the study, the alien flora of the Republic of Mordovia currently includes 456 species from 271 
genera and 70 families. The highest number of alien species was found in the Saransk urban district (342 
species), Ruzaevka district (272 species), and Temnikov district (244 species). At the same time, floras of 
Elniki district (133 species), Dubenki district (132 species), Atyuryevo district (124 species), and Bolshoe 
Ignatovo district (117 species) include the lowest number of alien species. This is probably caused by an 
underestimation of their alien flora, and this fact underlines the need for additional special investigations 
of aliens. Lists of the alien flora of both the Republic of Mordovia and each municipal district are available 
as a dataset in Zenodo. This material is intended to serve as a backbone reference for further studies of the 
alien flora in the Republic of Mordovia.

Keywords: biodiversity research center, biological invasions, Black Data Book, dataset, European Russia, 
floristic records, invasive species, municipal district, Zenodo.
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Представлены потенциальные ареалы трёх околоводных млекопитающих, входящих в перечень 100 
самых опасных инвазионных видов России (канадский бобр, ондатра, американская норка). Созданы 
карты пригодных местообитаний видов путём ансамблевого моделирования пространственного рас-
пространения видов (eSDM) на основе глобальных данных точек находок в нативной и инвазионной 
частях ареалов, биоклиматических переменных, характеризующих текущий климат. Дана оценка 
эффективности построения ансамблевых моделей по сравнению с индивидуальными моделями 
(iSDM). Проанализированы последствия инвазий околоводных млекопитающих, рассмотрены осо-
бенности контроля численности и ограничения их распространения в будущем на территории России. 
Подытожены закономерности формирования инвазионной части ареала чужеродных околоводных 
млекопитающих и предсказаны регионы, подходящие для их дальнейшего расселения. 
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Введение
Среди стратегических задач в области 

ограничения инвазий, которые были постав-
лены до 2020 г. на ушедшей в историю Айтин-
ской конференции [CBD, 2010; OANO, 2011; 
QGABT, 2021] и модифицированы на период 
после 2020 г. в Куньминско-Монреальской ра-
мочной программе в области биоразнообра-
зия [Decision…, 2022; Kunming-Montreal…, 
2022], особое место уделяется выделению 
приоритетных видов. Среди 10 приоритетных 
для территории России инвазионных видов 
млекопитающих [Самые опасные…, 2018] 
важное место занимают околоводные звери, 
нативный ареал которых лежит в Северной 
Америке. Это два вида из отряда грызунов: 
канадский бобр, Castor canadensis Kuhl, 1820, 
и ондатра, Ondatra zibethicus (Linnaeus, 1766), 
и один вид из отряда хищных: американская 
норка, Neogale vison (Schreber, 1777). В ста-
тье использовано современное родовое на-
звание американской норки – Neogale vision 
(Schreber, 1777), согласно новейшим исследо-
ваниям [Patterson et al., 2021]. Такое название 

уже использует глобальный международный 
ресурс GBIF [2022].

Существенным драйвером для интродук-
ции околоводных зверей была господствую-
щая в советские годы парадигма обогащения 
фауны. Мех околоводных зверей характери-
зуется высоким качеством, и поэтому каждый 
из трёх видов представлял ценный пушной 
ресурс, тем более что высокая цена и спрос на 
пушнину сохранялись почти до конца XX в. К 
искусственному расселению пушных зверей 
по территории Северной Евразии приступи-
ли в первой трети XX в. Расселение околово-
дных животных было успешней, чем обита-
телей других биотопов [Насимович, 1972], 
что отчасти связано с почти свободными от 
млекопитающих водно-прибрежными место-
обитаниями в этот период. Евразийский бобр 
(Castor fiber L., 1758) к концу XIX в. почти 
повсеместно исчез: в Евразии оставалось 
лишь 11 удалённых друг от друга небольших 
локальных популяций, общей численностью 
около 1200 особей, из них на территории ев-
ропейской части России – только одна (Во-
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ронежская) [Nolet, Rosell, 1998; Petrosyan et 
al., 2019a]. В то время численность выхухоли 
(Desmana moschata (L., 1759)) и европейской 
норки (Mustela lutreola (L., 1761)) была невы-
сока, а к нашим дням этих зверей стало суще-
ственно меньше вплоть до полного исчезно-
вения на большей части их первоначального 
ареала [Skumatov, Saveljev, 2006; Rutovskaya 
et al., 2017]. Выдра (Lutra lutra (L., 1758)) 
была и остаётся редким видом. Последние 3 
вида в конце 2010-х гг. были включены в 35, 
46 и 50 региональных Красных книг России, 
соответственно [Лисовский и др., 2019].

Занимая сходные биотопы, каждый из 
трёх инвазионных околоводных млекопитаю-
щих имеет свою историю расселения в Евра-
зии и особенности инвазий. Динамика инва-
зий этих видов в некоторых регионах хорошо 
описана, например, для Карелии [Данилов, 
2005; 2009]. Общая характеристика динами-
ки инвазий отражена на обобщающих картах 
[Бобров и др., 2008; Самые опасные..., 2018; 
Neronov et al., 2008], которые учитывали ре-
гиональные данные, карты растительности и 
ландшафтов России. Однако давность вселе-
ния в новые регионы большинства инвазион-
ных видов невелика [Petrosyan et al., 2023], и 
важно знать не только регионы, уже заселён-
ные видом (фактический или реализованный 
ареал), но и места пригодные для вида, но 
ещё не заселённые. 

Центральное место в этой области занима-
ют бурно развивающиеся в последние деся-
тилетия теория и практика создания моделей 
пространственного распространения видов 
(species distribution models – SDMs) [Phillips 
et al., 2006, Thuiller et al., 2009, Bellard et 
al., 2013; Guisan et al., 2017]. Для создания 
адекватных моделей было важно появление 
систем спутниковой навигации (GPS), нако-
пление качественных первичных данных о 
местах находок (ТН) вида, не только в много-
численных разрозненных публикациях, но и 
в общедоступных глобальных базах данных, 
таких как GBIF. Широкое применение SDM 
в теоретических и практических работах ста-
ло возможным благодаря появлению откры-
тых глобальных баз данных ТН, биоклима-
тических переменных разного разрешения, а 
также совершенствованию математического 

аппарата и соответствующего программного 
обеспечения. 

Для инвазионных видов построение мо-
делей распространения позволяет оценить 
пригодность местообитаний в разных частях 
видового ареала, в том числе и в инвазион-
ной. Это даёт возможность выявить не толь-
ко территории, уже освоенные инвайдерами, 
но и те, которые пока не заселены. Имеются 
различные подходы к созданию различных 
индивидуальных SDM-моделей и их объеди-
нения в ансамблевые модели. Наша работа 
касается применения ансамблевого подхода 
для изучения инвазионных видов [Петросян 
и др., 2021; Pridannikov et al., 2022]. Однако 
до сих пор в литературе не существует еди-
ного методического подхода и конкретных 
рекомендаций для применения ансамблевого 
моделирования и полноценного сравнитель-
ного анализа результатов его использования. 
Настоящая публикация заполняет этот про-
бел, обобщая новейшие опубликованные и 
собственные разработки этого направления.

Цель исследования – оценить эффектив-
ность применения ансамблевого подхода для 
изучения инвазионных видов, предсказать 
регионы, подходящие для дальнейшего рас-
селения трёх околоводных видов млекопита-
ющих С. canadensis, O. zibethicus, N. vison, и 
обобщить данные по динамике и последстви-
ям инвазий этих видов.

Материалы и методы
Настоящая публикация содержит серию 

карт, построенных на основе создания ансам-
блевых моделей пространственного распро-
странения видов (ensemble species distribution 
models – eSDMs). Карты показывают местоо-
битания, с различной вероятностью пригод-
ные для обитания вида. Они сконструирова-
ны для каждого из трёх околоводных видов 
в условиях текущего климата, охватывая рос-
сийскую территорию. Фактическим матери-
алом послужили подготовленные нами базы 
данных записей о местах регистрации видов 
(точках находок – ТН) в нативной и инвази-
онной частях ареала и данных о биоклима-
тических переменных окружающей среды. 
В последние годы для создания SDM-моде-
лей чаще используют семь различающихся 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023240

методов (далее индивидуальных моделей: 
iSDM). Они включают два регрессионных 
метода (GLM: general linear model – обобщён-
ная линейная модель, GAM: general additive 
model – обобщённая аддитивная модель), 3 
машинно-обучаемых метода (ANN: artificial 
neural network – искусственные нейронные 
сети, GBM: generalized boosting model – ге-
нерализованные бустинг модели, RF: random 
forest – «случайный лес»), один классифи-
кационный метод (FDA: flexible discriminant 
analysis – гибкий дискриминантный анализ) и 
один метод максимальной энтропии (MaxEnt) 
[Phillips et al., 2006, Thuiller et al., 2009]. Раз-
работан также ансамблевый подход (eSDM), 
который объединяет прогнозы нескольких 
iSDM. Ансамблевые модели демонстрируют 
более высокую производительность и надёж-
ность [Alabia et al., 2016; Tabor, Koch, 2021]. 
Важно, что при использовании ансамблевого 
моделирования дисперсия прогнозов стано-
вится меньше пропорционально количеству 
элементов ансамбля. Совокупность этих об-
стоятельств обусловила наш выбор: исполь-
зовать ансамблевый подход для создания 
окончательных (результирующих) моделей 
пространственного распространения видов.

Разработанный подход состоит из не-
скольких шагов: (1) создание наборов данных 
о точках находок (ТН) вида и предикторных 
переменных; (2) уменьшение автокоррелиро-
ванности ТН и разреживание предикторных 
переменных; (3) определение оптимальных 
параметров индивидуальных моделей; (4) по-
строение индивидуальных моделей (iSDM) с 
оценкой их качества; (5) построение финаль-
ных ансамблевых (eSDM) моделей распро-
странения вида в условиях текущего климата. 
Эти этапы в краткой форме представлены на 
рисунке 1.

Шаг 1. Создание наборов данных о точ-
ках находок (ТН) вида и предикторных пе-
ременных. Для создания векторной базы дан-
ных (ВБД) точек находок (ТН) в среде ArcGIS 
Desktop 10.8.1 для трёх видов использовали 
записи из глобальной базы данных по био-
разнообразию GBIF [2023]: C. canadensis – 
https://doi.org/10.15468/dl.i9kocj, https://doi.
org/10.15468/5qnbjg; O. zibethicus – https://
doi.org/10.15468/dl.ufxzxx, N. vison – https://

doi.org/10.15468/dl.ougwjh. Кроме этого, про-
анализированы литературные [Самые опас-
ные..., 2018; Petrosyan et al., 2023] и собствен-
ные данные. Созданная нами ВБД включает 
записи как из нативной, так и инвазионной 
частей видовых ареалов. После объедине-
ния всех записей для каждого из трёх видов: 
C. canadensis, O. zibethicus, N. vison, было 
получено 17 562, 23 880 и 14 908 ТН, соот-
ветственно. Однако после удаления записей 
дубликатов, записей с отсутствующими да-
тами регистрации или географическими ко-
ординатами, а также записей, имеющих точ-
ность определения координат более 5 км, их 
количество существенно уменьшилось. По-
сле применения вышеуказанных фильтров, 
количество ТН в нативной (НЧ) и инвазион-
ной (ИЧ) частях ареала соответствовало: C. 
сanadensis – НЧ = 4381, ИЧ = 27; O. zibethicus 
– НЧ = 3757, ИЧ = 565; N. vison – НЧ = 2996, 
ИЧ = 497.

Пространственные климатические пе-
ременные были взяты из набора данных 
WorldClim 2.1 [Fick, Hijmans, 2017] c разреше-
нием 2.5 arc minute (≈ 5 км). Данные WorldClim 
2.1 включали 19 биоклиматических перемен-
ных (Bio_01, Bio2_02, …, Bio_19), характери-
зующих ежегодные тенденции, сезонность и 
диапазон изменения температуры и осадков, 
которые были интерполированы по глобаль-
ным метеорологическим станциям, усред-
нённых за период 1970–2000 гг.

Шаг 2. Уменьшение автокорреляции 
ТН и разреживание предикторных пере-
менных. Мы использовали двухэтапную про-
цедуру для уменьшения пространственной 
автокорреляции ТН. Сначала подготовлен-
ные наборы ТН мы разделили на десять под-
выборок, используя пакет spThin в R [Aiello-
Lammens et al., 2015]. Расстояние между 
ближайшими точками в каждой подвыборке 
было одинаково, но в разных варьировало от 
20 до 200 км с интервалом 20 км. Затем де-
сять подвыборок данных были подвергнуты 
дополнительному анализу с использованием 
среднего индекса ближайшего соседа (ANNI) 
в ArcGis 10.8.1 [ESRI, 2017]. После этого ана-
лиза мы выбрали для каждого вида ту подвы-
борку записей с географической привязкой, 
для которой ANNI = 1. В результате количе-
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Рис. 1. Обобщённая схема построения ансамблевых моделей eSDM.

ство анализируемых подвыборок сократили 
до одной для каждого из трёх околоводных 
видов (DSCc, DSOz, DSNv). Эти сокращённые 
наборы в дальнейшем использовали для по-
строения моделей распространения вида: 
eSDMCc, eSDMOz, eSDMNv, соответственно. 

Для выбора переменных из набора 
WorldClim 2.1 также использована двухэтап-
ная процедура. На первом этапе определяли 
область обучения индивидуальных моделей 

с использованием сокращённых наборов за-
писей: DSCc, DSOz, DSNv, подготовленных со-
гласно описанной выше процедуре. Мы ис-
пользовали традиционный способ выбора 
области обучения, которая определяется как 
набор выпуклых полигонов, включающих ТН 
[Rodda et al., 2011]. Поскольку для создания 
моделей использованы точки находок, распо-
ложенные как в нативной части ареала – в Се-
верной Америке, так и в инвазионной – в Рос-
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сии, то выпуклые полигоны были построены 
для нативной и инвазионной частей ареалов 
в отдельности. При построении набора вы-
пуклых полигонов учитывали рекомендации, 
представленные в работе [Lobo et al., 2008; 
2010]. Далее мы объединили выпуклые по-
лигоны, расположенные в Северной Америке 
и России, которые включают все точки DSСс, 
DSOz, DSNv.

На втором этапе все ТН из наборов DSСс, 
DSOz, DSNv и фоновых точек (т. е. точки окру-
жающей среды) из области обучения пред-
ставили в многомерном пространстве био-
климатических переменных Bio_01, Bio_02, 
…, Bio_19. Далее мы использовали метод 
главных компонент (PCA) с помощью R-па-
кета ade4 для визуализации в плоскости, 
образованной двумя осями PCA: а) распре-
деления фоновых точек, ТН каждого вида 
и построения эллипсоида рассеяния ТН; б) 
корреляции между климатическими перемен-
ными с построением корреляционного круга. 
Эта процедура позволяет выбрать первые две 
климатические переменные, которые важны 
для построения моделей. В качестве первой 
переменной выбирается та переменная из 
корреляционного круга, которая параллель-
на к большой оси эллипсоида рассеяния. В 
качестве второй переменной выбирается та, 
которая параллельна малой оси. Остальные 
переменные из набора Bio_01, Bio_02, …, 
Bio_19 выбирали для включения их в моде-
ли с помощью пакета ENMTools [Warren et 
al., 2010]. Были исключены те переменные, 
между которыми парный ранговый коэффи-
циент корреляции Спирмана был больше 0.72 
по абсолютному значению. Мультиколлине-
арность оценивали по показателю VIF (фак-
тор инфляции вариации) c помощью R-па-
кета usdm [Naimi et al., 2014]. Предикторная 
переменная считается мультиколлинеарной и 
исключается из модели, если VIF > 5 [Guisan 
et al., 2017]. 

Шаг 3. Определение оптимальных па-
раметров индивидуальных моделей. Хотя 
параметры при построении семи инди-
видуальных моделей GLM, GAM, GBM, 
FDA, RF, ANN, MaxEnt по умолчанию в па-
кете Biomod2 [Thuiller et al., 2021] основаны 
на большом наборе эмпирических данных, 

тем не менее, недавние исследования пока-
зали, что эти модели не всегда эффективны 
[Radosavljevic, Anderson, 2014; Halvorsen et 
al., 2016, Pridannikov et al., 2022]. 

По этой причине мы определили опти-
мальные параметры каждой из индивидуаль-
ных моделей, используя функцию Biomod2.
tuning. Определение этих параметров тре-
бует обычно (при однопоточном – последо-
вательном – режиме вычислений) большое 
количество компьютерного времени. Чтобы 
избежать этого, мы воспользовались мно-
гопоточным режимом вычислений (т. е. па-
раллельные вычисления) с помощью пакета 
doParalel. Функция Biomod2.tuning предусма-
тривает для определения оптимальных пара-
метров две различающиеся метрики: AUC и 
AIC. Площадь под кривой (AUC) позволяет 
оценить качество бинарной классификации 
и эффективность прогнозирования. Значе-
ние AUC характеризует предсказательную 
силу модели [Allouche et al., 2006]. По дан-
ным AUC модель оценивалась как «плохая» 
(при AUC = 0.6–0.7), «удовлетворительная» 
(AUC = 0.7–0.8), «хорошая» (AUC = 0.8–0.9) 
или «отличная» (AUC = 0.9–1.0) [Allouche et 
al., 2006]. Метрика Акаике (AIC) – широко 
используемый показатель оценки сложно-
сти (количества используемых независимых 
переменных) и логарифмического правдопо-
добия модели. Среди построенных моделей 
лучше всего подходит для конкретных дан-
ных та, для которой значение AIC минималь-
но [Petrosyan et al., 2023]. Для одних моделей; 
GLM, GAM и MaxEnt, – оптимальные пара-
метры определяются минимизацией AIC, для 
других – оптимальные параметры определя-
ются максимизацией AUC. Ниже представле-
но описание основных методов и алгоритмов, 
которые использовались для определения оп-
тимальных параметров индивидуальных мо-
делей с помощью Biomod2.tuning.

Оптимальные параметры GLM. Для 
этой модели параметры определяются на 
основе анализа различных альтернативных 
моделей c использованием линейных, ква-
дратичных или полиномиальных функций и 
шаговой процедуры включения переменных 
в модель. Наилучшая модель определяет-
ся минимальным значением AIC c исполь-
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зованием процедуры glmStepAIC. Наибо-
лее важными параметрами, определяемыми 
Biomod2.tuning, являются: type, interaction.
level, myFormula, где type (тип модели) при-
нимает значение из множества (simple(=liner), 
quadratic, polynomial); interaction.level (сте-
пень взаимодействия переменных) – прини-
мает значение 0 при отсутствии взаимодей-
ствия и 1 в противном случае; myFormula 
(конкретная функция зависимости) предла-
гается процедурой для построения результи-
рующей модели. Остальные параметры уста-
навливаются по умолчанию.

Оптимальные параметры GAM. Пара-
метры определяются с помощью дополни-
тельного пакета mgcv, поскольку этот пакет 
автоматически подгоняет кривые отклика 
«как можно ближе» к исходным данным с 
учётом разрешённого уровня сглаживания 
и определяет степень сглаживания посред-
ством внутренней перекрёстной проверки. 
Все параметры пакетом mgcv определяют-
ся автоматически, однако нужно определить 
один параметр – selection. Этот параметр мо-
жет принимать два значения «Истина» (1) или 
«Ложь» (0). Если параметр принимает значе-
ние «Истина» (1), то пакет может добавить 
дополнительный «штраф» к каждому члену, 
чтобы его можно было оштрафовать до нуля. 
Это означает, что при оценке параметра сгла-
живания, который является частью подбора 
сглаживания, некоторые сочлены модели мо-
гут быть удалены. Если параметр принима-
ет значение «Ложь» (0), то дополнительный 
«штраф» не действует. Таким образом, кон-
тролируется степень сглаживания членов для 
избегания переобучения модели.

Оптимальные параметры GBM. Про-
цедура с помощью R-пакета gbm определя-
ет следующие важные параметры: n.trees, 
interaction.depth, shrinkage, bag.fraction и 
cv.folds. Параметр n.trees задаёт максималь-
ное количество деревьев, которые должны 
быть подобраны. Этот параметр эквивален-
тен количеству итераций, необходимых для 
построения последовательных деревьев. 
Параметр interaction.depth указывает число 
внутренних узлов в каждом дереве, которое 
контролирует сложность ансамбля деревьев. 
Этот параметр отражает глубину взаимодей-

ствия между предикторами в деревьях (ре-
комендуется диапазон от 2 до 10). Параметр 
shrinkage известен как скорость обучения, с 
которой происходит обучение модели при 
реализации бустинга. Этот параметр регу-
лирует вес, придаваемый последовательным 
деревьям. Обычно он принимает значения от 
0.001 до 0.1, но при меньшей скорости обу-
чения обычно требуется больше деревьев. 
Параметр bag.fraction определяет случайную 
долю данных наблюдений, используемых для 
подгонки каждого последовательного дерева. 
Наконец, параметр cv.folds задаёт количество 
дополнительной перекрёстной проверки и 
вычисления оценки обобщённой возвраща-
емой ошибки cv.error. Остальные параметры 
определяются по умолчанию.

Оптимальные параметры FDA. Для 
определения параметров FDA используется 
R-пакет mda, который не требует большо-
го количества аргументов, за исключением 
указания MARS в качестве метода подгонки 
и двух дополнительных параметров degree, 
nprune. Параметр degree – максимальная сте-
пень взаимодействия переменных; если он 
по умолчанию равен 1, то взаимодействия 
между предикторами отсутствуют. Параметр 
nprune – максимальное количество термов 
(членов) в сокращённой модели. Термин 
«терм» заимствован из MARS (Multivariate 
adaptive regression spline), который указывает 
количество кусочно-линейных (шарнирных) 
функций, необходимое для построения моде-
ли. Его значение по умолчанию равное NULL 
означает, что все термы, созданные при пря-
мом проходе, остаются в модели. Этот па-
раметр используется для того, чтобы уста-
новить верхнюю границу размера модели и 
сократить время поиска. 

Определение параметров RF. Процедура 
с помощью пакета randomforest определяет 
следующие параметры: ntree, mtry, nodesize, 
maxnodes. Параметр ntree определяет количе-
ство деревьев модели. Это число не должно 
быть слишком маленьким, чтобы гарантиро-
вать, что каждый входной набор будет пред-
сказан, по крайней мере, несколько раз. Пара-
метр mtry количество переменных, случайно 
выбранных в качестве кандидатов предикто-
ров при каждом разбиении. Эта переменная 
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по умолчанию для классификации принимает 
значение p , где p – количество предиктор-
ных переменных. Параметр nodesize указы-
вает минимальное количество терминальных 
узлов. Параметр maxnodes – максимальное 
количество узлов, которое могут иметь дере-
вья в лесу. Если этот параметр не задан, то де-
ревья создаются до максимально возможного 
размера (с учётом ограничений по nodesize). 

Определение параметров ANN. Проце-
дура определяет параметры нейронной сети 
с использованием пакета nnet. Этот пакет 
наиболее широко используемый и лёгкий 
для использования, поскольку содержит один 
уровень (слой) скрытых узлов. Важными па-
раметрами в nnet являются «количество еди-
ниц в скрытом слое» (размер – size) и коэф-
фициент «ослабления веса» (weight decay), 
который управляет процессом оптимизации 
и позволяет избежать переобучения. Хотя 
nnet не содержит никаких специальных мето-
дов для определения этих параметров, однако 
функция Biomod2.tuning позволяет найти ис-
комые параметры.

Определение параметров MaxEnt. 
Для определения оптимальных параметров 
MaxEnt мы использовали три независимых 
от порогов метрики: AUCTest, AUCDiff и «ин-
формационный критерий» с поправкой на 
размер Акаике (Akaike (AICc)) для выбора 
оптимальных параметров MaxEnt с исполь-
зованием R-пакета Biomod2.tuning. К основ-
ным параметрам MaxEnt, оцениваемым c по-
мощью Biomod2.tuning, относятся: параметр 
регуляризации (RM – regularization multiplier) 
и типы функций предикторов: линейные (L), 
квадратичные (Q), их произведения/взаимо-
действия (P), пороговые (T) и нелинейные 
(H). Параметр RM управляет тем, насколько 
жёстко модельное распределение «притяги-
вается» к исходным данным ТН. Значение 
по умолчанию (RM = 1) может привести к 
сильному локализованному модельному рас-
пределению, которое более точно соответ-
ствует ТН, но при этом может привести к 
переобучению модели. Известно, что MaxEnt 
использует не предикторы, а числовые их 
признаки (features) для каждого предиктора, 
т. е. трансформированную форму с помощью 
различных функций преобразования. Такие 

функции могут быть пяти типов – L, Q, P, T, 
H. Выбор этих типов функций осуществля-
ется функцией Biomod2.tuning с помощью 
R-пакета ENMeval [Muscarella et al., 2014]. 
Однако скорость оценки параметров модели 
с помощью Biomod2.tuning выше, поскольку 
используется многопоточный режим вычис-
лений. AUCTest – это метрика, которая изме-
ряет дискриминационную способность iSDM 
с использованием ТН тестовой выборки. 
AUCDiff – это разница между AUC, рассчитан-
ных на основе AUCTrain (обучающей) и AUCTest 
(тестовой) выборок. Эта метрика (AUCDiff) 
является мерой переобучения модели. Вы-
сокие значения AUCDiff характеризуют высо-
кую степень переобучения модели [Warren, 
Seifert, 2011]. AICc – информационный кри-
терий Акаике, скорректированный с учётом 
небольшого размера выборки, отражает сте-
пень соответствия и сложности [Guisan et 
al., 2017]. Утверждается, что модель с наи-
меньшим значением AICc является наиболее 
подходящей моделью среди множества воз-
можных моделей. Пакет Biomod2.tuning соз-
даёт ряд моделей MaxEnt для каждого набора 
данных с использованием различных значе-
ний регуляризации и классов типов функций, 
сравнивает их с использованием критерия 
AICc и предлагает наиболее подходящую мо-
дель. Этот пакет обычно выбирает модель, 
которая менее сложна, чем модель по умолча-
нию, принятая MaxEnt, с приемлемым значе-
нием метрики AUCDiff [Halvorsen et al., 2016; 
Petrosyan et al., 2019b; 2020; 2023]. 

Шаг 4. Построение индивидуальных 
моделей (iSDM) и оценка их качества. Ин-
дивидуальные модели пространственного рас-
пространения видов были построены с исполь-
зованием семи типов моделей (GLM, GAM, 
GBM, RF, FDA, ANN, МахEnt), реализованных 
в R-пакете Biomod v.4.2 [Thuiller et al., 2021]. 
Для всех моделей мы сгенерировали 1000 то-
чек псевдо-отсутствия (PA) видов в области 
обучения моделей трёхкратным повтором с по-
мощью процедуры BIOMOD_FormatingData. 
Точки PA были получены с использованием 
стратегии генерации sre, поскольку эта страте-
гия уменьшает случайную генерацию ложных 
псевдо-отсутствий. Затем были построены ин-
дивидуальные модели iSDM с помощью про-
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цедуры BIOMOD_Modeling с использованием 
оптимальных параметров, определённых на 
предыдущем шаге для всех типов моделей. 
Оптимальные параметры в пакете Biomod2 
задаются с помощью специальной функции 
BIOMOD_ModelingOptions, т. е. все параметры 
по умолчанию для всех моделей заменяются 
оптимальными их значениями. Прогности-
ческая эффективность каждого типа моделей 
оценивались путём трёхкратной разбивки вы-
борок ТН на две части, т. е. модели обучались 
с использованием 80% ТН, а оценка точности 
проводилась с использованием оставшихся 
20% ТН. Для каждого из семи методов были 
получены 9 моделей для трёх разных наборов 
PA и трёх различных способов деления ТН на 
две части выборок для обучения и тестирова-
ния, т. е. 3 PA × 3 запуска. Качество индиви-
дуальных моделей оценивали с помощью трёх 
метрик KAPPA, TSS, AUC. Метрика KAPPA 
оценивает качество модели по следующей 
шкале: отличная KAPPA > 0.8; хорошая 0.6 < 
KAPPA ≤ 0.8; плохая KAPPA ≤ 0.40 [Allouche 
et al., 2006]. Метрика TSS принимает значение 
в диапазоне от −1 до +1, где +1 указывает на 
идеальное согласие, отличное 0.8 < TSS < 1, 
хорошее 0.6 < TSS ≤ 0.8, удовлетворительное 
0.4 < TSS ≤ 0.6, плохое TSS ≤ 0.4 [Thuiller et 
al., 2009].

На этом этапе функция BIOMOD_
Modeling также определяет кривые отклика 
моделей для каждой биоклиматической пере-
менной в отдельности и относительную важ-
ность каждой переменной в модели. В целом, 
трудно оценивать важность предикторных 
переменных при построении различных мо-
делей, поскольку они не основаны на одних и 
тех же алгоритмах, методах и подходах. Тем 
не менее, в пакете Biomod2 с помощью еди-
ного подхода предлагается оценить меру от-
носительной важности каждой переменной, 
которая не зависит от модели. После того как 
индивидуальные модели с оптимальными па-
раметрами построены (т. е. имеется стандарт-
ный или эталонный прогноз), одна конкретная 
переменная рандомизируется и создаётся но-
вая модель (прогноз). Далее вычисляется по-
казатель корреляции Пирсона (R) между этим 
новым прогнозом и стандартным прогнозом, 
и считается, что это показатель R даёт оцен-

ку важности переменной в модели. Важность 
переменной определяется по формуле: VarI = 
1 − R. Это означает, что если имеется высо-
кая корреляция между двумя прогнозами, т. е. 
они различаются слабо и R близко к 1, то ран-
домизированная переменная мало влияет на 
построение прогноза и считается не важной 
для модели. Напротив, низкая корреляция (R 
близко к 0) означает значительную разницу 
в прогнозировании, что свидетельствует о 
важности этой переменной для модели. Не-
обходимо отметить, что этот метод учитыва-
ет только прямые эффекты переменных и не 
позволяет идентифицировать комбинирован-
ный эффект важности переменных.

Шаг 5. Построение результирующих 
ансамблевых (eSDM) моделей распростра-
нения вида в условиях текущего климата. 
Перечисленные семь индивидуальных iSDM 
легли в основу создания ансамблевой моде-
ли (eSDM) с помощью функции BIOMOD_
EnsembleModeling. При создании ансамбле-
вой модели мы исключали те прогнозные 
индивидуальные модели (iSDM), у которых 
оценка качества модели была низкой, т. е. TSS 
≤ 0.8 [Guisan et al., 2017]. Существует несколь-
ко способов объединить несколько моделей 
iSDM, разработанных параллельно. В нашей 
работе используется два релевантных вариан-
та объединения в ансамбль – усреднение по 
комитету (committee averaging – CA) и взве-
шенное среднее (weighted mean – WM). Если 
при создании ансамблевой модели в пакете 
Biomod2 выбрана опция CA, то вероятности 
модели пригодности сначала преобразуются 
в бинарные карты качественные/некачествен-
ные, используя порог, определяемый max TSS 
[Guisan et al., 2017]. Далее оценка ансамбля 
определяется средним значением бинарных 
прогнозов. Если прогноз близок к 0 или 1, то 
все модели согласовано прогнозируют 0 или 1, 
соответственно. Если прогноз составляет око-
ло 0.5, то половина моделей предсказывает 1, а 
другая половина 0. Интересной особенностью 
меры CA является то, что она даёт как прогноз, 
так и меру неопределённости. Если в Biomod2 
выбрана опция WM, тогда пакет возвращает 
средневзвешенные (точнее, взвешенную сум-
му) значения оценок вероятности пригодно-
сти каждого сайта ансамблевой модели, т. е. 
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чем лучше модель, тем большее значение она 
имеет в ансамбле. Кроме этого, мы определяли 
коэффициент вариации моделей (CV), входя-
щих в ансамбль, который информирует о том, 
в какой степени прогнозы различных моделей 
согласуются (или расходятся) между собой. 
Эти оценки важны, поскольку они позволяют 
определить области, в которых предсказания 
индивидуальных моделей наиболее расходят-
ся. Поскольку заранее не известно, какой спо-
соб объединения iSDM при построении eSDM 
лучше, мы сначала строили модели трёх типов 
(CA-eSDM, WM-eSDM и CV-eSDM). Затем 
для получения финальной eSDM мы оценива-
ли качество модели каждого из типов объеди-
нения iSDM, используя метрики KAPPA, TSS, 
AUC, и выбирали лучший вариант.

В рамках концепции построения eSDM 
в Biomod2 выполнен ряд последовательных 
действий для проецирования индивидуаль-
ных моделей и eSDM с области обучения 
на область предсказывания. В начале для 
каждого из трёх околоводных видов были 
созданы индивидуальные модели ареа-
лов в пределах России с помощью функ-
ции BIOMOD_Projection, далее на основе 
этих индивидуальных моделей с помощью 
BIOMOD_EnsembleForecasting были по-
строены ансамблевые модели. Для итоговой 
оценки пригодности созданных eSDM мы по-
строили десять дополнительных реализаций. 
Итого для каждого вида были созданы 630 
iSDМ (по десять реализаций, семи моделей и 
9 запусков каждой – см. шаг 4) и 30 ансамбле-
вых моделей (по десять моделей CA-eSDM, 
WM-eSDM, CV-eSDM, соответственно). 

Для окончательной проверки качества 
eSDM-моделей использовали индекс Бойса 
(Bind) [Boyce et al., 2002; Hirzel et al., 2006]. 
У индекса Бойса отсутствуют некоторые не-
достатки, имеющиеся у индекса AUC [Lobo 
et al., 2008]. Метрики KAPPA и TSS не имеют 
таких ограничений, как AUC, однако для их 
оценки необходима случайная генерация то-
чек PA, что уменьшает точность этих метрик. 
Преимущество Bind по сравнению с AUC, 
KAPPA и TSS заключается в том, что для его 
расчёта необходимы данные только о ТН, по-
этому он оценивает качество моделей более 
корректно. Преимущества использования 

этого индекса были показаны в предыдущих 
исследованиях [Hirzel et al., 2006; Petitpierre 
et al., 2012; Bellard et al., 2013; Petrosyan et al., 
2019b, 2020, 2023]. Мы рассчитали Bind для 
каждого из 10 запусков eSDM, а затем усред-
нили значения, чтобы получить окончатель-
ные оценки качества моделей.

Результаты
Разреживание ТН, области обучения 

моделей и выбранные предикторные пере-
менные. 

После выполнения процедуры разрежива-
ния и случайного отбора ТН для моделиро-
вания было изучено 10 подвыборок ТН (см. 
методику, шаг 2). Для каждого вида были 
отобраны подвыборки, у которых средний 
индекс ближайшего соседа (ANNI) равен 1, 
т. е. имелось случайное распределение. Эти 
подвыборки различались по количеству ТН 
(n) и минимальными расстояниями между 
ними. Отобранные таким образом три сокра-
щённых набора ТН (DSСс, DSOz, DSNv) вклю-
чали данные о местах находок C. сanadensis,  
O. zibethicus и N. vison в нативной и инва-
зионных частях их ареала и содержали 196, 
150 и 115 ТН, соответственно. Сокращённые 
наборы ТН, включённые в DSСс, DSOz, DSNv, 
составляли 4.4, 2.6 и 4.2 % от полного набора 
точек, соответственно. Размещение отобран-
ных ТН для околоводных инвазионных видов 
представлено на карте (рис. 2). 

Диаграммы PCA анализа точек находок 
(DSСс, DSOz, DSNv) и фоновых точек из обла-
сти обучения с использованием предиктор-
ных переменных Bio_01, Bio_02, …, Bio_19 
представлены в экологическом пространстве, 
которое задано первыми двумя осями PCA 
(рис. 3). 

Из рисунка видно, что большая ось эллип-
соида (рис. 3 A) приблизительно параллель-
на к Bio_15 (коэффициент вариации осадков, 
%) (рис. 3 Г) и меньшая – к Bio_01 (средняя 
годовая температура, °C). По этой причине 
первые две предикторные переменные для С. 
сanadensis выбраны Bio_01, Bio_15. На ри-
сунке 3Г эти переменные выделены жёлтым 
цветом. В набор предикторных переменных 
для этого вида также были включены Bio_2 
(средняя суточная амплитуда температуры, 
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Рис. 2. Места находок (ТН) околоводных инвазионных млекопитающих (C. canadensis, O. zibethicus, N. vison), по 
сокращённым наборам (DSСс, DSOz, DSNv), отобранным для создания SDM c указанием областей обучения. Красная 
линия – область обучения для ТН трёх видов в Северной Америке и ТН O. zibethicus и N. vison, в России; синяя 
линия – для ТН С. сanadensis в России.

Рис. 3. Распределение точек находок (ТН) С. сanadensis, O. zibethicus и N. vison в экологическом пространстве, 
определяемом первыми двумя осями PCA (А, Б, В) и корреляционным кругом (Г) выбранных биоклиматических 
переменных. На А, Б, В: красным – фоновые точки, синим – ТН и элипсоиды по сокращённым наборам. На Г: 
жёлтым – переменные, соответствующие двум осям элипсоида ТН С. сanadensis, синим – для элипсоидов ТН O. 
zibethicus и N. vison. 
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Таблица 1. Оптимальные параметры индивидуальных моделей, определённых с помощью функции тонкой на-
стройки параметров Biomod2.tuning *

Название 
iSDM Оптимальные параметры

С. canadensis

GLM

type = ‘polynomial’; interaction.level = 1; myFormula = C. canadensis ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + 
I(Bio_01^3) + Bio_02 + I(Bio_02^2) + Bio_05 + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + Bio_12 + I(Bio_12^2) 
+ I(Bio_12^3) + Bio_15 + I(Bio_15^2) + Bio_01:Bio_02 + Bio_01:Bio_05 + Bio_01:Bio_12 + 
Bio_01:Bio_15 + Bio_02:Bio_05 + Bio_02:Bio_12 + Bio_05:Bio_15 + Bio_12:Bio_15

GAM select = FALSE
GBM n.trees = 5000; interaction.depth = 9; shrinkage = 0.005; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 2; nprune = 16
RF ntree = 500; mtry = 2, nodesize = 5, maxnodes = NULL
ANN size = 6; weight decay = 0.01

MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; 
Threshold = FALSE; Hinge = TRUE, RM = 3 

O. zibethicus

GLM
type = ‘polynomial’; interaction.level = 0; myFormula = O..zibethicus ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + 
I(Bio_01^3) + Bio_02 + I(Bio_02^2) + I(Bio_02^3) + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + I(Bio_12^2) + 
I(Bio_12^3) + Bio_19 + I(Bio_19^2) + I(Bio_19^3) 

GAM select = TRUE
GBM n.trees = 900; interaction.depth = 9; shrinkage = 0.005; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 1; nprune = 14
RF ntree = 500; mtry = 4; nodesize = 5; maxnodes = NULL
ANN size = 4; weight decay = 0.05
MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; Threshold = FALSE; Hinge = FALSE, RM = 4

N. vison

GLM
type = ‘polynomial’;  interaction.level = 0; myFormula = N. vison ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + Bio_02 + 
I(Bio_02^2) + I(Bio_02^3) + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + I(Bio_12^2) + I(Bio_12^3) + I(Bio_19^2) + 
I(Bio_19^3)

GAM select = FALSE
GBM n.trees = 100; interaction.depth = 6; shrinkage = 0.05; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 2; nprune = 14
RF ntree = 500 ; mtry = 3; nodesize = 5; maxnodes = NULL
ANN size = 6; weight decay = 0.001
MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; Threshold = FALSE; Hinge = FALSE, RM = 3

°C), Bio_05 (максимальная температура само-
го тёплого месяца года, °C), Bio_12 (годовая 
сумма осадков, мм), поскольку все парные 
ранговые коэффициенты корреляции Спир-
мана меньше 0.72 по абсолютному значению 
и коэффициенты VIF для всех переменных 
меньше 5.

Проведённый аналогичный анализ на-
правления осей эллипсоидов (рис. 3 Б, 3 В) 
по сравнению с биоклиматическими пере-
менными показал, что первыми двумя пре-

дикторными переменными для O. zibethicus 
и N. vison являются Bio_19 (сумма осадков в 
самой холодной четверти года, мм) и Bio_05 
(максимальная температура самого тёплого 
месяца года, °C). Эти переменные на рисун-
ке 3Г выделены синим цветом. Дополнитель-
ный анализ парных коэффициентов ранговой 
корреляции Спирмана и коэффициентов VIF 
позволил расширить набор предикторных 
переменных с включением Bio_01, Bio_02 и 
Bio_12, поскольку все парные ранговые ко-

*Оценка качества индивидуальных и ансамблевой моделей с оптимальными параметрами приведена в специаль-
ном разделе (см. ниже).
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эффициенты корреляции Спирмана меньше 
0.72 и коэффициенты VIF меньше 5.

Оценка оптимальных параметров ин-
дивидуальных моделей

Оптимальные параметры для построения 
индивидуальных моделей (iSDM), получен-
ные с помощью пакета Biomod2 представле-
ны в таблице 1. Из таблицы видно, что для 
построения GLM моделей для всех видов ис-
пользуются полиномиальные модели. Однако 
параметры отличаются тем, что при построе-
нии GLM для C. canadensis допускается взаи-
модействие переменных, а для O. zibethicus и 
N. vison не допускается. Формулы, представ-
ленные в таблице 1 для C. canadensis, разли-
чаются взаимодействием переменных.

При построении модели GAM для C. 
сanadensis и N. vison процесс сглаживания не 
контролируется, т. е. select = False, а для O. 
zibethicus процесс сглаживания контролиру-
ется для избегания переобучения модели. 

При построении GBM для C. canadensis 
требуется большее количество «деревьев» 
5000 (в том числе и итераций), чем для O. 
zibethicus (900) и N. vison (100). Наименьшее 
количество узлов требуется для «деревьев» 
N. vison (6). Для C. сanadensis и O. zibethicus 
количество узлов больше и для этих двух ви-
дов не различается – 9. Тот факт, что GBM 
модели C. сanadensis и O. zibethicus обучают-
ся медленнее, чем для N. vison, виден из зна-
чений параметра shrinkage, который для C. 
сanadensis и O. zibethicus равен 0.005, а для 
N. vison shrinkage = 0.05. Другими словами, 
GBM модель для N. vison обучается быстрее 
и менее сложна, чем для C. сanadensis и O. 
zibethicus. 

Из оптимальных параметров моделей 
FDA следует, что степень взаимодействия 
предикторных переменных (degree = 2) для 
видов в этих моделях не различается. Одна-
ко FDA для С. сanadensis допускает больше 
термов (16), чем модели для O. zibethicus и N. 
vison, для которых этот параметр равен 14. 

Оптимальные параметры модели «слу-
чайного леса» (RF) для видов различаются 
только по параметру mtry. Параметр mtry – 
количество переменных, случайно выбран-
ных в качестве кандидатов предикторов при 

каждом разбиении, для O. zibethicus состав-
ляет 4, а для C. сanadensis и N. vison принима-
ет значения 2 и 3, соответственно. Здесь мож-
но заметить, что если значение mtry для C. 
сanadensis и N. vison не сильно отличаются от 
значения по умолчанию, то для O. zibethicus 
этот параметр значительно отличается от 
значения по умолчанию. Имеется ещё одна 
важная особенность построенных деревьев 
в «случайном лесу», которая заключается в 
том, что глубина деревьев принимает наибо-
лее возможное максимальное значение.

Модели построенные, с помощью ис-
кусственных нейронных сетей (ANN) раз-
личаются либо по количеству нейронов в 
скрытом слое, либо по величине весов осла-
бления (weight_decay). Количество нейронов 
в скрытом слое для C. сanadensis и N. vison 
равно 6, но модели различаются по значению 
параметра «weight_decay», который равен 
0.01 и 0.001, соответственно. Модель для O. 
zibethicus отличается меньшим количеством 
нейронов (4), но относительно большим па-
раметром «weight_decay» (0.05). 

Оценки оптимальных параметров моде-
лей MaxEnt наглядно показывают, что пара-
метр регуляризации RM существенно отли-
чается от значения по умолчанию 1. Значения 
RM МахEnt моделей для видов С. сanadensis, 
O. zibethicus, N. vison с оптимальными зна-
чениями составляет 3, 4 и 3, соответственно. 
Причём средние значения AUC (AUCTrain и 
AUCTest) для всех моделей имеют очень вы-
сокие значения от 0.97 до 0.98 (рис. 4). При 
этом параметр AUCDiff принимает низкие зна-
чения (меньше 0.01) (рис. 4). 

Оценка относительной важности пе-
ременных для созданных индивидуальных 
моделей

Скрипичные диаграммы важности пере-
менных, построенные на основе 9 реализа-
ций для трёх видов представлены на рисун-
ках 5–7. Из рисунка 5, посвящённого моделям 
С canadensis, видно, что для двух регресси-
онных моделей (GLM, GAM) наиболее важ-
ной переменной является Bio_01 (VarI = 0.76 
± 0.01). Для машинно-обучаемых моделей 
(ANN, GBM, RF) важность этой переменной 
незначительно ниже (VarI = 0.75±0.01). Для 
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Рис. 4. Оценка параметров моделей MaxEnt для ряда комбинаций классов объектов и параметров регуляризации. 
А – C. canadensis, Б – O. zibethicus, В – N. vison. Кривые показывают изменения допустимых классов признаков и 
их сочетаний, где L = линейные, Q = квадратичные, H = нелинейные, P = произведение и T = пороговые. Для всех 
изученных видов параметры регуляризации выше значения по умолчанию (RM = 1). Оптимальные параметры 
моделей MaxEnt (сочетания классов признаков и параметры регуляризации) указаны красной стрелкой.
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Рис. 5. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения С. canadensis. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и 
eSDM.
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модели FDA и MaxEnt важность этой пере-
менной составляет VarI = 0.65 ± 0.01 и VarI = 
0.42 ± 0.01, соответственно. Для ансамблевой 
(финальной) модели eSDM важность пере-
менной Bio_01 составляет VarI = 0.73 ± 0.01. 
По второй важной переменной модели раз-
ных типов различаются, но для ансамблевой 
модели на уровне второй важной перемен-
ной выделяется Bio_15 (VarI = 0.26 ± 0.01), 
поскольку важность переменных Bio_02 и 
Bio_15 значимо не различаются. Мы в даль-
нейшем именно переменные Bio_01 и Bio_15 
(см. рис. 3 Г) считали важнейшими для ан-
самблевой модели eSDM для С. canadensis.

Из рисунка 6 видно, что важнейшие пе-
ременные для индивидуальных моделей O. 
zibethicus разные. Для регрессионных моде-
лей (GLM, GAM) первой важной переменной 
является Bio_05 (VarI = 0.46 ± 0.02), но для 
машинно-обучаемых моделей (ANN, GBM 
и RF) эта переменная не является наиболее 
важной. Для моделей этой группы перемен-
ная Bio_05 является важнейшей только для 
ANN (VarI = 0.45 ± 0.02), для моделей GBM 
и RF важнейшей является Bio_01 (VarI = 0.59 
± 0.02; VarI = 0.51 ± 0.01). Для FDA и MaxEnt 
первыми важнейшими переменами являются 
Bio_01 (VarI = 0.48 ± 0.01) и Bio_05 (VarI = 
0.47 ± 0.01), соответственно. По важнейшей 
второй переменной все iSDM различаются, 
но для ансамблевой модели важнейшими 
переменными являются Bio_01 (VarI = 0.4 ± 
0.01) и Bio_05 (VarI = 0.31 ± 0.02). Из двух 
важнейших переменных для ансамблевой 
модели лишь одна (Bio_05) совпадает с пе-
ременными, которые были выделены с помо-
щью PCA. 

Из рисунка 7 видно, что для всех инди-
видуальных моделей и ансамблевой модели 
пространственного распространения N. vison 
выделяются две важнейшие переменные: 
Bio_01 и Bio_02. Для ансамблевой модели 
мера важности двух переменных Bio_01 (VarI 
= 0.55 ± 0.01) и Bio_02 (VarI = 0.33 ± 0.01) су-
щественно больше показателя важности дру-
гих переменных, у которых этот показатель 
меньше 0.11 (±0.01). Хотя скрипичные диа-
граммы (рис. 7) показывают иные важнейшие 
переменные, чем выделенные на основе PCA, 
тем не менее, по корреляционному кругу (рис. 

3 Г) видно, что векторы переменных Bio_01 и 
Bio_02 перпендикулярны друг к другу. 

Оценка качества индивидуальных и ан-
самблевой моделей

Оценка качества индивидуальных моде-
лей, выполненная по трём метрикам: TSS, 
AUC, KAPPA, представлена на рисунке 8. Из 
рисунка 8 А, Б, В видно, что модели, создан-
ные для С. canadensis, по всем трём метрикам 
оценки качества моделей хуже, чем модели, 
созданные для других видов. Средние значе-
ния TSS, KAPPA и AUC для всех iSDM со-
ставляют 0.84 ± 0.06, 0.73 ± 0.13 и 0.93 ± 0.06, 
соответственно. Изменение оценки качества 
в зависимости от типа модели рассмотрим на 
примере метрики TSS, так как для создания 
ансамблевых моделей рекомендуется исполь-
зовать именно её [Guisan et al., 2017]. Хотя 
среднее значение для TSS (рис. 8 A) достаточ-
но высокое 0.84 ± 0.06, тем не менее, имеют-
ся 4 реализации GLM, у которых этот индекс 
меньше 0.8 (если количество реализаций со 
значениями метрики TSS ниже пороговой, 
обозначить как TSSc, то сокращённая запись 
выглядит так: TSSc = 4). У моделей разных 
типов средние значения ТSS достаточно вы-
сокие: GAM (TSS = 0.81 ± 0.04), GBM (TSS 
= 0.86 ± 0.09), RF (TSS = 0.86 ± 0.08), FDA 
(TSS = 0.86±0.08), ANN (TSS = 0.81 ± 0.06), 
MaxEnt (TSS = 0.89±0.09). Однако количе-
ство моделей, у которых значение этой ме-
трики меньше 0.8 составляют: GAM (TSSc = 
4), GBM (TSSc = 3), RF (TSSc = 3), FDA (TSSc 
= 2), ANN (TSSc = 2), MaxEnt (TSSc = 1). Из 
этого следует, что при пороговом значении 
TSS = 0.8, при создании ансамблевой модели 
будет учтено 44 модели, т. е. 70% из всех 63 
моделей. 

Из рисунков 8 Г, 8 Д, 8 Е видно, что зна-
чения метрик TSS, KAPPA и AUC индивиду-
альных моделей для O. zibethicus значительно 
выше метрик С. canadensis. Для всех 63 инди-
видуальных моделей значения метрики TSS 
существенно больше 0.8, т. е. все реализации 
GLM (TSS = 0.87 ± 0.02), GAM (TSS = 0.86 ± 
0.03), GBM (TSS = 0.88 ± 0.03), FDA (TSS = 
0.84 ± 0.03), RF (TSS = 0.88 ± 0.03), ANN (TSS 
= 0.86 ± 0.02), MaxEnt (TSS = 0.86 ± 0.02) бу-
дут учтены при создании ансамблевой моде-
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Рис. 6. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения O. zibethicus. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и eSDM.
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Рис. 7. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения N. vison. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и eSDM.
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Рис. 8. Скрипичные диаграммы оценок качества индивидуальных моделей по трём метрикам: AUC, TSS, KAPPA. 
Панели верхней строки (А, Б, В) – модели для C. canadensis, средней (Г, Д, Е) – O. zibethicus, нижней (Ж, З, И) – 
N. vison. 

ли. Средние значения TSS, KAPPA и AUC для 
всех iSDM и реализаций составляют 0.87 ± 
0.03, 0.86 ± 0.03 и 0.97 ± 0.01, соответственно. 
Из оценок видно, если метрики качества ин-
дивидуальных моделей TSS и KAPPA для C. 
canadensis различались, то для O. zibethicus 
они не различаются. 

Из рисунков 8 Ж, 8 З, 8 И видно, что каче-
ство индивидуальных моделей для N. vison по 
всем метрикам лучше, чем для С. сanadensis, 
но хуже, чем для O. zibethicus. Оценки пока-
зывают, что метрики TSS индивидуальных 
моделей за исключением двух моделей FDA 
(TSSc = 1) и ANN (TSSc = 1) больше 0.8. Это 
означает, что за исключением двух моделей 
(по одной реализации из FDA и ANN) все 
остальные реализации моделей (61 из 63) бу-
дут использованы для создания ансамблевой 

модели. Средние значения метрики TSS тако-
вы: GLM (TSS = 0.84 ± 0.02), GAM (TSS = 
0.83 ± 0.02), GBM (TSS = 0.84 ± 0.03), FDA 
(TSS = 0.81 ± 0.03), RF (TSS = 0.84 ± 0.03), 
ANN (TSS = 0.82 ± 0.02), MaxEnt (TSS = 0.82 
± 0.02). Средние значения трёх метрик TSS, 
KAPPA и AUC для всех iSDM N. vison и реа-
лизаций принимают достаточно высокие зна-
чения 0.83 ± 0.02, 0.81 ± 0.04 и 0.96 ± 0.01, 
соответственно. 

Сравнение ансамблевых моделей, по-
строенных с помощью различных страте-
гий объединения индивидуальных моделей

Проведённые оценки метрик качества ан-
самблевых моделей для двух стратегий объе-
динения CA и WM приведены на рисунке 9. 
Из этих оценок следует, что для ансамблевых 
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бенно заметно улучшились оценки качества 
моделей по метрике KAPPA: для iSDM она 
составляла 0.73 ± 0.13, а для eSDM – по стра-
тегии CA 0.85 ± 0.002 и WM 0.85 ± 0.005. На-
ряду с увеличением точности на 0.12, также 
наблюдается уменьшение дисперсий для CA 
и WM в 65 и 26 раз, соответственно. Такие же 
существенные улучшения значений также на-
блюдаются для AUC: для iSDM – AUC = 0.93 
± 0.06, для eSDM по стратегии CA– AUC = 
0.99 ± 0.006 и по стратегии WM 0.98 ± 0.003.

Общая закономерность улучшения ка-
чества ансамблевых моделей по всем трём 
выбранным метрикам также наблюдается 
для O. zibethicus и N. vison. Для O. zibethicus 
значения метрик равны: iSDM: TSS = 0.87 ± 
0.03, KAPPA = 0.86 ± 0.03, AUC = 0.97 ± 0.01; 
eSDM по стратегии CA: TSS = 0.904 ± 0.002, 
KAPPA = 0.87 ± 0.002, AUC = 0.99 ± 0.001 и по 
стратегии WM: TSS = 0.903 ± 0.001, KAPPA = 
0.85 ± 0.001, AUC = 0.99 ± 0.001; а значение 
дисперсии уменьшается более чем в 10 раз. 

Наконец, для моделей N. vison значения 
трёх метрик равны: iSDM: TSS = 0.83 ± 0.02, 
KAPPA = 0.81 ± 0.04 и AUC = 0.96 ± 0.01; 
eSDM по стратегии CA TSS = 0.9 ± 0.002, 
KAPPA = 0.86 ± 0.006, AUC = 0.99 ± 0.001 и 
по стратегии WM TSS = 0.9 ± 0.001, KAPPA 
= 0.86 ± 0.003, AUC = 0.99 ± 0.0005. Здесь 
также наблюдается увеличение средних зна-
чений метрик и уменьшение дисперсий более 
чем в 6 раз.

Из рисунка 9 видно, что значения всех ме-
трик eSDM по стратегии CA и WM слабо раз-
личаются. Однако мы окончательно выбрали 
модели eSDM, построенные с помощью взве-
шенного метода усреднения (WM), и провели 
дополнительную проверку по индексу Бойса 
(Bind). Проведённые оценки индекса Бойса 
для 10 реализаций показали достаточно вы-
сокие их значения: C. canadensis Bind = 0.94 
± 0.004, O. zibethicus Bind = 0.95 ± 0.001; N. 
vision Bind = 0.92 ± 0.005.

Модели потенциального простран-
ственного распространения околоводных 
видов на территории России (с оптималь-
ными параметрами eSDM), их сравнение 
с известными ранее данными и динамика 
инвазий

Рис. 9. Скрипичные диаграммы оценок качества ан-
самблевых моделей, построенных двумя методами CA 
и WM объединения индивидуальных моделей.

моделей наблюдается улучшение оценок всех 
метрик TSS, AUC и KAPPA, характеризую-
щих качества моделей как по стратегии объе-
динения моделей CA, так и WM. В частности, 
если средняя оценка метрики TSS для iSDM 
C. canadensis составляла 0.84±0.06, то для ан-
самблевых моделей значения этой метрики 
выше: по стратегии объединения CA TSS = 
0.86 ± 0.003 и по стратегии WM TSS = 0.86 ± 
0.003. При этом дисперсия оценок уменьши-
лась в 20 раз. Для моделей C. сanadensis осо-
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Castor canadensis. Карта пригодности 
местообитаний для канадского бобра, по-
строенная c применением ансамблевого мо-
делирования (рис. 10 А), и её сравнение с со-
временными местами обитания бобров этого 

Рис. 10. Прогноз потенциального распространения С. canadensis (А), O. zibethicus (Б) и N. vision (В) с использова-
нием ансамблевого подхода (eSDM), полученного после объединения индивидуальных моделей (iSDM) с помощью 
метода средневзвешенного усреднения. Все iSDM (GLM, GAM, GBM, FDA, RF, ANN, MaxEnt) оптимизированы 
с помощью тонкой настройки параметров пакета Biomod2. Все модели построены с использованием выбранных 
биоклиматических переменных окружающей среды из наборов данных BIOCLIM и точек находок в нативной и 
инвазионной частях ареала вида.

вида на территории России [Данилов и др., 
2007; Данилов, 2009; Самые опасные..., 2018; 
Khlyap et al., 2021; рис. 11 А] показывают, что 
в настоящее время канадские бобры обитают 
в Евразии далеко не в самых лучших для них 
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местах. Канадский бобр появился на терри-
тории России в 1950-е гг., т. е. более полувека 
назад. Карта eSDM (рис. 10 А), построенная 
с проецированием экологической ниши вида 
из Северной Америки на территорию Евра-

Рис. 11. Инвазионные части ареала в Евразии: Castor canadensis (А), Ondatra zibethicus (Б) и Neogale vison (В) 
[по: Самые опасные..., 2018 с изменениями]. Рис. 11 А: места современного обитания C. canadensis (2022 г.); 11 Б: 
границы ареала O. zibethicus в России [Бобров и др., 2008], где 1 – обитание к началу 1936 г., приращение ареала 
к началу: 2 – 1941 г.; 3 – 1956 г.; 4 – XXI в.;  11 В: 1 – область распространения на рубеже XX и XXI вв.; 10 В: 1 – 
динамка ареала N. vison с шагом 4–15 лет по литературным источникам [Янушевич и др., 1972; Khlyap и др., 2011; 
Bonesi, Tom, 2012; Окулова и др., 2017].

зии, показывает, что климатические условия 
южных районов России ближе к условиям 
нативной (североамериканской) части видо-
вого ареала. Кроме того, область пригодных 
для канадского бобра местообитаний в Евра-
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зии занимает обширную площадь: почти всю 
европейскую часть России (без Большезе-
мельских тундр и пустынно-степных регио-
нов Предкавказья), южные части Западной и 
Средней Сибири (не достигая оз. Байкал), а 
также два изолированных фрагмента: Камчат-
ка и Российский Дальний Восток с островом 
Сахалин. Однако по историческим причинам 
бобр-пришелец появился на Северо-Западе 
России и был расселён в самые восточные 
регионы России [Самые опасные..., 2018]. 
Эти регионы далеко не самые благоприятные 
как для канадского, так и евразийского бо-
бров [Petrosyan et al., 2016; 2019a; рис. 10 А]. 
Кроме того, проникновение канадского бобра 
к югу на Северо-Западе России может сдер-
живаться необходимостью дополнительных 
энергетических затрат на конкурентные от-
ношения с евразийскими бобрами, которые 
стремительно распространяются на север и 
уже заняли те территории, которые канадский 
бобр мог бы ранее беспрепятственно засе-
лить [Данилов и др., 2008а; Каньшиев, 2016]. 

Вызывает тревогу наблюдающееся в на-
стоящее время сближение и частичное пере-
крывание областей распространения бобров 
двух видов (C. fiber и С. canadensis) на Се-
веро-Западе России, возможность проникно-
вения канадского бобра на запад за пределы 
Финляндии [Parker et al., 2012], и потенци-
альное сохранение канадских бобров на сты-
ке Германии, Бельгии и Люксембурга [Dewas 
et al., 2012] представляет опасность обостре-
нием конкуренции за убежища и пищевые 
ресурсы, а также возможным вытеснением 
аборигенного/реинтродуцированного евра-
зийского бобра (C. fiber). Известная в наши 
дни область симпатрии бобров двух видов 
лежит в регионах, где из-за низких темпе-
ратур скорость возобновления древесных 
кормов невелика, что неблагоприятно для 
бобров [Petrosyan et al., 2016]. Отсюда конку-
ренция за пищевые ресурсы здесь выше, чем 
она могла бы быть в более южных регионах. 
В то же время плохие кормовые условия мо-
гут сдерживать рост численности канадского 
бобра в этом регионе и замедлять скорость 
его проникновения в южные регионы России. 
Например, в Костомукшском заповеднике, 
где наблюдается дефицит кормов, 50% бобро-

вых поселений относятся к категории слабых 
(бобры одиночки или пара), а на одно посе-
ление в среднем приходится 2.2 особи [Фёдо-
ров, Данилов, 2018]. Такая популяция имеет 
слабый потенциал воспроизводства. Следова-
тельно, нет оснований ожидать взрывного ро-
ста численности бобрового населения, значи-
тельного количества мигрирующих особей, а 
значит и широкого расселения. 

На сегодняшний день не имеется удов-
летворительного сценария реализации кон-
курентных отношений бобров двух видов, 
которые бы существовали без интродукции 
канадского бобра в Евразию. С одной сторо-
ны, в 2000-х гг. на юге Карелии наблюдали 
замещение канадского бобра евразийским 
[Данилов, 2009]. Однако математические мо-
дели показали, что вселившиеся канадские 
бобры (даже одна пара) могут вытеснить ев-
разийского бобра в любых условиях его су-
ществования. При этом продолжительность 
исключения одного вида другим зависит от 
экологических условий, исходного количе-
ства вселившихся особей и плодовитости: 
при интродукции 12 особей канадского бобра 
численность евразийского начинает снижать-
ся через 31–146 лет [Petrosyan et al., 2019a].

Ondatra zibethicus. Сравнение карты при-
годности местообитаний для ондатры, по-
строенной путём ансамблевого моделирова-
ния (рис. 10 Б), с имеющимися картами ареала 
ондатры [Ондатра…, 1993, Shenbrot, Krasnov, 
2005; Бобров и др., 2008; Neronov et al., 2008; 
Самые опасные..., 2018; рис. 11 Б] говорит о 
сходстве общих черт расположения области 
обитания. Важный показатель качества во-
доёмов для обитания ондатры, который мож-
но использовать как индикатор пригодности 
водоёмов для жизни ондатры и несложно 
определить в поле – насыщенность вод рас-
творёнными минеральными соединениями. 
Показано, что высокое качество достигается 
при минерализации воды выше 0.1 г/л, од-
нако высокая минерализация (выше 6 г/л) 
не благоприятна. Отсюда степные водоёмы 
оптимальней для ондатр, чем тундровые, но 
засолённые водоемы пустынь и марши мор-
ских побережий не благоприятны [Чащухин, 
2007]. Модельные карты более детально по-
казывают регионы (рис. 10 Б), благоприятные 
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для этого вида. Согласно модели для ондатры 
мало пригодны Приенисейские горные реги-
оны Средней Сибири, а Колымская, Камчат-
ско-Корякская и Амуро-Уссурийско-Сахалин-
ская части ареала представлены изолятами. 
Наличие таких изолированных фрагментов в 
Якутии согласуются с данными Е.С. Захарова 
и его коллег [Захаров и др., 2023], а размеще-
ние пригодных местообитаний на Сихотэ-А-
лине с картой распространения ондатры в 
этом регионе [Oleynikov, 2013]. В отличие от 
канадского бобра, возможности дальнейшего 
расселения ондатры по территории России в 
условиях текущего климата невелики. 

Российская часть ареала ондатры была 
близка к её современному расположению уже 
к 1970-м гг. и, по мнению Н.П. Лаврова [1993], 
включала к тому времени почти все места, 
пригодные для обитания вида. Тем не менее, 
расселение в некоторых регионах продолжа-
лось и позже. Например, р. Вишеру зверёк за-
селил в конце XX в. [Животный мир…, 2004]. 
Есть наблюдения о продвижении на север. На 
Ямале в 1960-х – начале 1970-х гг. северная 
граница лежала в лесотундре чуть севернее 
полярного круга [Лавров, 1993; Сосин, 1995], 
а в 2017 г. ондатру находили на широте 70°19′ 
[Головатин, Соколов, 2017]. В низовьях р. Ха-
танги (Таймыр) она обнаружена на широте 
72°51′17ʺ [Головнюк и др., 2017].

Neogale vison. Сравнение карты потенци-
ального ареала американской норки, постро-
енной путём ансамблевого моделирования 
(рис. 10 В), с имеющимися картами ареала 
американской норки [Khlyap и др., 2011; Са-
мые опасные..., 2018; рис. 11 В] показывает 
сходство основных закономерностей распо-
ложения мест обитания чужеродного вида, 
несмотря на различные подходы построе-
ния карт. В частности, прослеживается су-
щественное ухудшение условий в верховьях 
Нижней Тунгуски. На eSDM-карте заметна 
также низкая пригодность для американской 
норки Юго-Восточного Забайкалья, что было 
упущено при построении ареала по литера-
турным данным [Khlyap и др., 2011]. 

Возможности дальнейшего расселения 
американской норки по территории России в 
условиях текущего климата относительно не-
велики. Не исключено её расселение на север 

Камчатки, что уже наблюдается [Валенцев и 
др., 2022], объединение камчатского изолята 
с основной частью евразийского ареала вида, 
а также проникновение в малоблагоприятные 
регионы Чукотки. 

Последствия инвазий околоводных мле-
копитающих и контроль численности

Castor canadensis. По сравнению с евра-
зийским бобром, канадский раньше созрева-
ет, размер семьи больше и выше рождаемость. 
В выводке в среднем 5.2±1.4 детёныша, про-
тив 3.8±1.0 у евразийского бобра [Parker et al., 
2012]. Это даёт канадскому бобру конкурент-
ные преимущества при совместном обитании 
с евразийским [Petrosyan et al., 2019a]. Меха-
низмы взаимодействия этих видов нуждают-
ся в дальнейших исследованиях, требуется 
мониторинг численности и при необходимо-
сти проведение мероприятий по ограниче-
нию численности, а возможно и полному ис-
коренению канадского бобра на территории 
Евразии.

Существующие данные по скорости рассе-
ления канадского бобра в Северной Америке 
показывают, что по водотокам он может рас-
селяться более чем на 50 км [Müller-Schwarze, 
2011]. На северо-западе России скорость рас-
селения, оценённая по протяжённости пред-
полагаемых рек расселения, достигала 30 км 
в год, хотя в районах с относительно равно-
мерным распределением кормовых ресурсов 
она могла быть небольшой (0.2–1 км в год) 
[Данилов и др., 2007]. На востоке России ка-
надские бобры также могли переселяться на 
большие расстояния, но площади, занятые 
поселениями бобров, остаются небольшими. 
В российском Приморье канадские бобры 
преодолели за 5 лет как минимум 330 км [Са-
вельев и др., 2010]. На Камчатке, по сообще-
нию А. Валенцева [Валенцев и др., 2022], бо-
бры в первые 10–12 лет широко расселились, 
вплоть до нижнего течения р. Камчатка (до 
300 км от мест выпуска), возросла их числен-
ность. 

Среди отмеченных у канадского бобра 
гельминтов 1 вид относится к скребням [Ро-
машов, 2015], 1 – к цестодам, 12 – к нема-
тодам и 6 – к трематодам [Ромашов, 2015; 
Rosell, Campbell-Palmer, 2022]. Большинство 
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из них встречаются и у других видов те-
плокровных, но есть 4 вида, которые спец-
ифичны для канадского бобра: нематоды 
Travassosius americanus, Castorstrongilus 
castoris и трематоды Stichorchis subtriquetrus, 
Stephanoproraoides lawi. Все они отмечены 
у канадского бобра в его нативном ареале, 
при этом высокие показатели встречаемости 
характерны для 2 видов: S. subtriquetrus и T. 
americanus [Ромашов, 2015; Rosell, Campbell-
Palmer, 2022]. Именно эти 2 вида были заве-
зены с канадскими бобрами в Финляндию, а 
затем проникли в Ленинградскую обл. Даль-
нейшее расселение канадского бобра в Каре-
лию и интродукция в Хабаровский край при-
вели к обеднению числа специфичных видов 
гельминтов до одного (T. americanus) [Саве-
льев, 2005; Ромашов, 2015]. 

В нативном ареале от канадских бобров 
выделяли возбудителей различных болезней 
человека и скота (вирусных – 3 патогена, 
грибковых – 1, бактериальных – 14 и параз-
итарных – 26). Чаще других у канадских бо-
бров обнаруживали возбудителя туляремии 
(Francisella tularensis) и жиардиаза (лямблия 
Giardia spp.); обычны – возбудители лепто-
спирозов (Leptospira spp.), псевдотуберкулёза 
(Yersinia pseudotuberculosis) и токсоплазмоза 
(Toxoplasma gondii); из редко обнаружива-
емых патогенов к самым опасным для че-
ловека относится вирус бешенства [Rosell, 
Campbell-Palmer, 2022]. 

Доступный путь ограничения численно-
сти бобра – охота, особенно в весенний пери-
од [Parker et al., 2012]. В России специальных 
мер по ограничению численности канадских 
бобров не предусмотрено. Возможен также 
вылов живых зверей с последующим содер-
жанием в специальных питомниках или зоо-
парках. Для предотвращения угрозы отдель-
ным особо ценным деревьям рекомендуется 
их ограждение. Для предотвращения неже-
лательного затопления местности – примене-
ние устройств, понижающих уровень воды в 
пруду.

Ondatra zibethicus. Ондатра заселила 
огромные пространства России, и внедрение 
её в состав водно-болотных экосистем уже 
вызвало значительные изменения в биотиче-
ских отношениях полуводных и отчасти на-

земных видов растительности и населения 
позвоночных и беспозвоночных животных. 
Эти изменения коснулись в первую оче-
редь трофических связей, пространственной 
структуры популяций, территориального пе-
рераспределения и консортивной организа-
ции водных и околоводных сообществ [Онда-
тра…, 1993]. 

Трофическая деятельность ондатры воз-
действует, прежде всего, на гидрофильную 
растительность, что стало сильным экологи-
ческим фактором в формировании береговых 
экосистем. Наблюдается изъятие значитель-
ной части фитомассы, снижение скорости 
лесовозобновления, ухудшение защитных и 
репродуктивных функций среды, возраста-
ние степени абразионного процесса. Онда-
тра – важный фактор трансформации водных 
растительных ценозов в местах её обитания. 
Будучи прожорливой, она потребляет массу 
растений и наносит огромный ущерб их за-
рослям. Поедая корневища, зверёк уничтожа-
ет и развивающиеся на них почки возобновле-
ния, что губительно для водных макрофитов 
[Чащухин, 2007]. Это особенно значимо в 
северных широтах, где вегетация водной рас-
тительности замедлена. При этом кормовые 
условия обитания вида ухудшаются, порой 
до такой степени, что водоёмы становятся 
совершенно непригодными для его дальней-
шего существования [Данилов и др., 2008а]. 
В Ленинградской обл. озёра, заселённые он-
датрой, заполнялись не использованными 
зверьком частями растений, дно заиливалось, 
водоём мелел, берега интенсивно заболачи-
вались. Чрезмерное разрастание телореза 
вытесняло ценные кормовые растения онда-
тры. Это наносило ущерб не только самому 
грызуну, но и другим обитателям водоёмов: 
водоплавающим и болотным птицам, многим 
видам рыб. Воздействие трофической дея-
тельности ондатры особенно велико в регио-
нах, где она достигает высокой численности, 
но слабо промышляется. Наносит большой 
урон двустворчатым моллюскам (беззубке 
и перловице). Благополучно существует с 
выхухолью, в том числе при использовании 
общих нор, но выедание ондатрой раститель-
ности может снижать запасы беспозвоноч-
ных – пищевых объектов выхухоли [Лавров, 
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1957; Ондатра…, 1993; Данилов и др., 2008б; 
Бобров и др., 2008; и др.]. Отмечено отрица-
тельное влияние ондатры на водяную крысу 
[Чибыев, 2010]. На кормовых столиках гры-
зуна отмечены редкие виды моллюсков, за-
несённые в Красную книгу России [Шихова, 
Ширяев, 2019].

Роющая деятельность ондатры приводит 
к формированию нежелательного нанорелье-
фа, к разрушению целостности почвенного 
покрова, ускорению процессов круговорота 
веществ в экосистемах, к изменению гидро-
термического режима и повышению биологи-
ческой активности почв. Норы грызуна про-
низывают берега водоёмов различных типов, 
и при их создании выносятся большие объё-
мы почвогрунтов. В Восточной Сибири рою-
щая деятельность ондатры ускоряет процесс 
образования провальных (термокарстовых) 
озёр. Её трофическая и роющая деятельность 
нарушает целостность почвенного покрова 
по берегам водно-болотных экосистем и слу-
жит важным экологическим фактором, сни-
жающим их биологическую продуктивность 
[Чибыев, Мордосов, 2006; Чибыев, 2010].

Ондатра освоила в разных условиях 
довольно широкий спектр кормов и сама 
стала добычей для 69 видов позвоночных 
животных – млекопитающих, птиц, пресмы-
кающихся, рыб. Сформировались различные 
формы пищевых, пространственных и параз-
итических связей. Многие грызуны, насеко-
моядные, птицы, беспозвоночные использу-
ют убежища и кормовые столики ондатры как 
места отдыха, гнездования, устройства жи-
лищ и убежищ, добычи пищи. Зимой зверёк 
поддерживает незамерзающие лунки во льду, 
что способствует аэрации воды и предупреж-
дает заморы рыб [Ондатра..., 1993; Чащухин, 
2007; Бобров и др., 2008]. 

Местами O. zibethicus наносит большой 
экономический ущерб, разрушая прибрежные 
обочины дорог, береговые зоны водохрани-
лищ, ирригационные и другие околоводные 
сооружения. В Якутии было установлено, 
что эта деятельность достаточно заметна и 
приносит повреждения сенокосным лугам и 
пастбищам, сокращая их площадь и делая не-
пригодными для хозяйственного использова-
ния [Чибыев, Мордосов, 2006; Чибыев, 2010].

По мере расширения ареала ондатры в 
Евразии, перечень найденных у этого вида 
гельминтов увеличивался. К 1993 г. на терри-
тории СССР у O. zibethicus было обнаружено 
49 видов трематод, 13 видов цестод, 16 видов 
нематод и 3 вида акантоцефалов. Из этого 
списка 6 видов могут считаться видоспеци-
фичными паразитами ондатр: трематоды Pla-
giorchis proximus, Echinochasmus schwartzi, 
Echinostoma trivolvis и Quinqueserialis quin-
queserialis, нематоды Longistriata dalrymplei 
и Rideritocaulus ondatrae [Шалдыбин, 1993]. 
Интересно, что в Байкальском регионе жиз-
ненный цикл завезённой с ондатрами трема-
тоды Q. quinqueserialis протекает c участи-
ем сибирского вида брюхоногого моллюска 
Anisus stroemi [Фомина и др., 2012]. Среди 
гельминтозов опасных для человека необхо-
димо отметить участие ондатры в природных 
очагах альвеококкоза [Шалдыбин, 1993] и 
эхинококкоза [Мазур, Фомина, 2012].

Ондатра известна как носитель возбудите-
лей зоонозных болезней человека: омской ге-
моррагической лихорадки (ОГЛ), туляремии, 
паратифа, сальмонеллёза, токсоплазмоза, кок-
цидиозов и др. [Максимов, Харитонова, 1975; 
Ястребов, Якименко, 2014; Кассал, 2017]. Счи-
талось, что природные очаги ОГЛ давно суще-
ствовали в Западной Сибири, и инвазия ондатр 
в пределы природных очагов ОГЛ послужила 
важной причиной эпидемического проявле-
ния этой инфекции и подъёма заболеваемости 
людей [Платонов и др., 2014; Рудаков и др., 
2015]. Однако современные исследования по-
казывают, что вирус ОГЛ генетически близок 
к вирусу клещевого энцефалита (КЭ), и пред-
полагают, что вирус ОГЛ возник в результате 
адаптаций вируса КЭ к новому виду хозяина 
(интродуцированной ондатре), при этом изме-
нились и пути его передачи: от трансмиссив-
ного к нетрансмиссивным [Kovalev, Mazurina, 
2022]. Ондатра относится к видам высоковос-
приимчивым и высокочувствительным к воз-
будителю туляремии и играет значимую роль 
в природных очагах этой инфекции лесного, 
пойменно-болотного и степного типа [Тарасов 
и др., 2019], погибая при эпизоотиях [Онда-
тра..., 1993; Кассал, 2017]. 

Имеет хороший красивый мех, изделия из 
которого во второй половине XX в. были в 
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России популярны. Во многих регионах зани-
мала ведущее место в заготовках пушнины. 
В настоящее время в связи с падением спро-
са на пушнину промысел угасает. В Якутии, 
например, современное поколение охотни-
ков-промысловиков не владеет в полной мере 
навыками добычи ондатры [Сафронов и др., 
2016; Argunov, 2018].

В основе контроля лежит мониторинг 
численности популяций O. zibethicus и реги-
страция негативных воздействий. При необ-
ходимости численность можно снизить орга-
низацией интенсивного промысла. Возможно 
дополнительное изъятие зверьков в перио-
ды естественных спадов численности, в том 
числе под воздействием таких факторов, как 
засуха, частичное или полное промерзание 
водоёмов, образование наледей. Некоторые 
приёмы позволяют добиться локального 
снижения ущерба от деятельности ондатры. 
Например, можно огораживать склоны бере-
гов, не допуская тем самым строительство 
нор, или спускать воду на зиму в фермер-
ских прудах. Для уничтожения ондатр при-
меняли массовый отлов, отстрел, яды анти-
коагулянты [Kadleca et al., 2007]. На первых 
этапах вселения удавалось добиться полно-
го изъятия зверьков, что было достигнуто в 
1932–1935 гг. для Великобритании [Robertson 
et al., 2016]. В Нидерландах затраты на кон-
троль численности грызуна варьировали от 
97 до 314 евро/км и в 2016 г. составили 4.5 
млн евро. В зависимости от скорости восста-
новления популяции полный контроль может 
поддерживаться с использованием 0.5–1 че-
ловеко-час/км/год, что соответствует 50–100 
евро/км/год [Bos, 2017]. 

Neogale vison. Вселение американской 
норки в экосистемы европейской части Рос-
сии считают важной (но далеко не единствен-
ной) причиной сокращения численности, а 
местами и полного исчезновения европейской 
норки [Rozhnov, 1993; Туманов, 2009]. В Цен-
трально-Лесном заповеднике (Тверская обл.) 
до конца 1980-х гг. обитала только европейская 
(аборигенная) норка. В первое время после 
появления американской норки аборигенный 
вид продолжали регистрировать, с 1993 г. на-
чалось устойчивое снижение численности, и 
после 2006 г. европейскую норку в заповедни-

ке не обнаруживали [Кораблёв М. и др., 2020]. 
Такая ситуация – прогрессирующее снижение 
численности европейской норки после появ-
ления норки американской – типична для мно-
гих регионов. Наблюдая за ней, специалисты 
пришли к выводу, что сохранить европейскую 
норку возможно лишь там, где американская 
норка отсутствует [Терновский, Терновская, 
1994; Kisleyko et al., 2022]. Кроме европейской 
норки, этот вид может вытеснять из околово-
дных местообитаний других куньих, охотно 
посещающих берега рек и ручьёв: чёрного 
хоря, колонка. Рацион американских норок 
чрезвычайно широк, а размеры многих жертв 
могут превышать размеры тела хищника [Ча-
щухин, 2009]. В окрестностях Телецкого озе-
ра американская норка конкурирует с выдрой, 
истребляет рыбу, приносит ощутимый вред 
домашнему птицеводству [Терновский, 1958]. 
В Якутии разоряет гнёзда и поедает яйца водо-
плавающих и других околоводных птиц, а так-
же вредит запасам рыб, особенно на неболь-
ших реках [Argunov, 2018]. В Карелии рыба 
встречалась в 42.4% исследованных желудков 
и экскрементов американских норок, в Ленин-
градской обл. – 41% в бесснежный период и 
23% зимой. Однако питание рыбой не причи-
няет существенного вреда рыбному хозяйству, 
так как зверёк добывает в основном мелкие ма-
лоценные виды рыб [Данилов, 2009]. Сравне-
ние рационов питания выдры и американской 
норки показало разницу их пищевых предпо-
чтений: лягушки составляли (соответственно) 
73 и 42%, рыба – 67 и 21%, млекопитающие – 
6.1 и 44%. На отдельных водоёмах N. vison мо-
жет наносить существенный урон поголовью 
ондатры. На Курильских островах наличие 
норки отрицательно сказывается на численно-
сти птиц, гнездящихся на земле. В Финляндии 
стала одним из главных врагов дичи в при-
брежных биоценозах [Tenovuo, 1963; Kauhala, 
1996]. В Швеции наблюдали подъём числен-
ности американской норки в период падения 
численности лисицы (Vulpes vulpes), что свя-
зывают с уменьшением пищевой конкуренции 
этих хищников [Carlsson et al., 2010]. 

Показано участие N. vison в циркуляции 
лептоспир Grippotiphosa, вызывающих у лю-
дей водную лихорадку. В Восточной Испании 
у диких американских норок обнаружен ви-
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рус SARS-CoV-2 [Aguiló-Gisbert et al., 2021]. 
В природных очагах туляремии (в основном 
пойменно-болотного типа) роль незначитель-
на [Тарасов и др., 2019]. Играет ключевую 
роль в очагах описторхидозов Воронежской 
обл. [Ромашов и др., 2013]. В Якутии у зверь-
ков обнаружены нематоды – Capillaria putorii 
(Rudolphi, 1819), Soboliphyme baturini Petrow, 
1930, Skrjabingylus nasicola (Leuckart, 1842). 
В Кировской области у американских норок 
из природных биотопов и урбоценозов обна-
ружено 18 видов паразитических червей, от-
носящихся к трематодам (5 видов), нематодам 
(12 видов) и цестодам (1 вид), доминируют 5 
видов гельминтов: I.melis, A. alata, A. putorii, 
A. mucronata и Sk.nasicola, эпизоотологиче-
скую и эпидемиологическую опасность пред-
ставляют A. alata (larvae), M. bilis, Trichinella 
spр. [Масленникова, Стрельников, 2020]. В 
Томской обл. у одной из 7 исследованных 
американских норок обнаружены Trichinella 
nativa [Коняев и др., 2022]. Отмечено более 
низкое разнообразие паразитофауны амери-
канской норки в инвазионной части её ареала 
по сравнению с нативной частью, например, 
на территории бывшего СССР у норки отме-
чено 17 видов паразитов, а в Северной Аме-
рике – 46 [Контримавичус, 1969].

Вместе с американской норкой во мно-
гие страны Евразии (в том числе в Испанию 
и Финляндию на западе и в Китай – на Вос-
токе) проник вирус алеутской болезни но-
рок – опасного заболевания куньих, которое 
приносит серьёзный экономический ущерб 
звероводческим хозяйствам и может снижать 
численность свободноживущих куньих [Ску-
матов, Бельтюкова, 2002; Каштанов, Сальни-
кова, 2017].

Ценный пушной зверёк, но при добыче 
капканами одновременно могут изыматься 
редкие виды куньих, в том числе европейская 
норка. В настоящее время в связи с падени-
ем спроса на пушнину промысловой охоты 
на американскую норку нет [Данилов, 2009; 
Argunov, 2018]. 

В России N. vison прочно вошла в около-
водные экосистемы многих регионов, и да-
леко не всегда возможно её полное изъятие. 
Частичное изъятие можно осуществлять об-
щепринятыми приёмами её промысла. Наи-

более остро вопрос ограничения численности 
вида стоит в ещё оставшихся регионах его 
совместного обитания с аборигенной евро-
пейской норкой. Однако приёмы добычи этих 
видов сходны. И.Л. Туманов [2009] считает, 
что в местах совместного обитания норок 
двух видов возможна лишь кратковременная 
охота на американскую норку в IV квартале 
года. Возможно также, ловить норок живы-
ми с последующим изъятием только инвази-
онного вида. Опыт других стран (Исландия 
и Великобритания), где осуществляли про-
граммы по элиминации американских норок 
из природных биотопов, показывает, что до-
биться желаемого эффекта не всегда удаётся 
[Birnbaum, 2013]. В любом случае принятие 
решения о необходимости изъятия американ-
ской норки, разработка программ и действия 
по ограничению численности этого инвази-
онного вида должны строиться на научной 
информации, которой все еще не достаточно 
[Bonesi, Palazon, 2007]. 

Обсуждение
Применение подхода ансамблевого моде-

лирования является мощным инструментом 
для изучения пространственного распростра-
нения, выявления видоспецифических требо-
ваний видов к факторам окружающей среды и 
определения их реализованной экологической 
ниши в географическом пространстве. От-
сутствие существенных различий прогнозов 
пригодных местообитаний для каждого вида 
на основе различных подходов и методов (ре-
грессионных, машинно-обучающих, класси-
фикации, максимальной энтропии) позволяют 
утверждать, что выбранные нами предиктор-
ные переменные являются важными, опреде-
ляющими их пространственное распростра-
нение. Основываясь на наших результатах, 
мы можем предложить набор экологических 
факторов, контролирующих распространение 
околоводных видов на территории России, и 
эффективный подход построения ансамбле-
вых моделей с высокими показателями метрик 
их качества (TSS, KAPPA, AUC, Boyce) на базе 
набора индивидуальных моделей с оптималь-
ными параметрами. 

Карты предпочтительных местообита-
ний околоводных видов млекопитающих C. 
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сanadensis, O. zibethicus и N. vision (рис. 10 А, 
Б, В) показывают, что их потенциальные аре-
алы существенно различаются. Прогнозный 
потенциальный ареал C. сanadensis охваты-
вает на юге европейской и азиатской частей 
России зоны мелколиственных и смешанных 
лесов, на севере европейской части – темно-
хвойные и редкостойные леса, на Дальнем 
Востоке широколиственные, хвойно-широко-
лиственные, мелколиственные и смешанные 
леса. В отличие от канадского бобра потенци-
альный ареал ондатры охватывает природные 
зоны с богатой травянистой растительностью 
от тундр до степей. Потенциальный ареал 
американской норки занимает промежуточ-
ное положение по сравнению с C. сanadensis 
и O. zibethicus, охватывает всю лесную зону 
России, тундровую и степную зоны в евро-
пейской части России.

Получено, что коэффициенты вариации 
моделей (CV), указывающие степени согла-
сования прогнозов между моделями, стати-
стически незначимы. Это означает, что не 
существуют области, на территории которых 
прогнозы моделей значимо различаются, т. е. 
все модели, использующие разные подходы и 
методы указывают достаточно высокую со-
гласованность выделения пригодных место-
обитаний для видов на территории России. 
Важно отметить, что имеются некоторые об-
щие черты размещения пригодных местооби-
таний околоводных видов в азиатской части 
России. В частности, прогнозные карты трёх 
видов показывают, что в условиях современ-
ного климата наблюдается протяжённый раз-
рыв ареалов от Предбайкалья до Среднего 
Приамурья, сходный с европейско-восточ-
но-азиатским разрывом ареалов, который от-
мечен у многих видов автохтонных наземных 
позвоночных [Матюшкин, 1976].

Основные черты формирования инва-
зионных частей ареалов трёх околоводных 
млекопитающих

Представленные карты современного 
пространственного распространения трёх 
видов (рис. 11) и динамика их расселения по 
времени позволяют утверждать, что основ-
ные закономерности формирования инвази-
онной части ареала ондатры и американской 

норки были сходными. Это (1) полицентрич-
ность, (2) рост численности, который сначала 
происходит в местах первичной интродукции 
(ядер формирования инвазионного ареала) 
и способствует относительно быстрому рас-
селению, (3) дополнительная интродукция 
и возникновение новых ядер, (4) слияние 
зон самостоятельного расселения в единый 
сплошной ареал, его расширение и уплотне-
ние, (5) рост общей численности как за счёт 
роста в благоприятных местообитаниях, так 
и за счёт общей площади ареала. 

Этапы формирования инвазионной части 
ареала канадского бобра принципиально не 
отличаются, но ядер формирования инвази-
онного ареала было много меньше. Они рас-
полагались на разных концах континента и 
были разделены несколькими тысячами ки-
лометров биогеографически неоднородной 
территории, непреодолимой для бобров.

При анализе формирования инвазионной 
части ареала 100 самых опасных инвазион-
ных видов России было получено, что среди 
них стали широко распространены в Север-
ной Евразии виды, которые впервые появи-
лись здесь около 200 лет назад [Petrosyan et 
al., 2023]. Однако ондатра и американская 
норка заняли обширные пространства ново-
го материка намного быстрее. Эти виды ста-
ли обычными обитателями многих регионов, 
спустя полвека после начала их интродукции, 
хотя процесс расселения продолжается до сих 
пор. Основные причины быстрого освоения 
территории, превышающей первичный ареал 
этих видов, несомненно, кроются в отмечен-
ной выше полицентричности и широких мас-
штабах инвазии.

Перечисленные закономерности форми-
рования инвазионной части ареала млекопи-
тающих в таких случаях существенно отлича-
ются от того, что происходит при изменении 
ареала естественным путём без вмешатель-
ства человека, когда наблюдается постепен-
ный и медленный прирост новых площадей. 
Преднамеренная интродукция привела к на-
рушению пространственно-временных зако-
номерностей формирования ареала.

Не менее важное последствие инвазий 
околоводных млекопитающих – коренные 
изменения структуры населения животных 
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малых рек, пронизывающих густой сетью гу-
мидные ландшафты России. Особенно ярко 
это проявляется в европейской части России 
(табл. 2).

Если в конце XIX в. в околоводных место-
обитаниях Европейской России встречалось 
4 вида, из которых лишь некрупная водяная 
полёвка, на зиму переходящая к подземному 
образу жизни в луговых долинных местоо-
битаниях, была местами многочисленна, а 
остальные околоводные виды млекопитаю-
щих из-за комплекса преимущественно ан-
тропогенных факторов были редки, то в наши 
дни видовое разнообразие вдвое возросло. 
Среди новых видов три переселенца из Аме-
рики, о которых речь была выше. Они стали 
обычными обитателями водоёмов почти по 
всей России или в её отдельных регионах. 
Четвёртый вид – реинтродуцированный евра-
зийский бобр, который сейчас не только ши-
роко расселился, но и, будучи экосистемным 
инженером, привёл к существенным преоб-
разованиям околоводных местообитаний [За-
вьялов, 2015; Бобры..., 2018]. 

Полученные результаты по прогнозу буду-
щих инвазий околоводных млекопитающих 
трёх интродуцированных видов показывают 
высокую пригодность для их жизни обшир-
ных площадей европейской части России и 
многих регионов в азиатской части. Можно 
ожидать их устойчивого существования и 
продолжения вызванных ими модификаций 
экосистем. 
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THE MOST DANGEROUS INVASIVE NEAR-WATER MAMMALS IN 
RUSSIA: ENSEMBLE MODELS OF SPATIAL DISTRIBUTION
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The potential ranges of three near-water mammals included in the list of the 100 most dangerous invasive 
species of Russia (Сanadian beaver, Muskrat, American mink) were presented. Maps of suitable habitats 
of species were created by ensemble modeling of spatial distribution of species (eSDM) based on global 
species occurrence records in native and invasive range, bioclimatic variables characterizing the current 
climate. The efficiency of the construction of ensemble models as compared to individual models (iSDM) 
is evaluated. The results of analysis of consequences of invasions of near-water mammals are presented and 
the features of control of number and limitation of their distribution in the future on the territory of Russia 
are considered. The patterns of formation of the invasive part of the range of alien near-water mammals are 
summarized and suitable regions for their future invasions are predicted. 

Keywords: muskrat, Canadian beaver, American mink, SDM, ensemble modeling, invasions.
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Определены концентрации Pb, Cd, Ni, Cu и Zn в горбуше-вселенце, зашедшей на нерест в реки 
Кола и Тулома Кольского п-ова, впадающие в Баренцево море, в июле 2019 г. Проведено сравнение 
содержания микроэлементов в органах и тканях горбуши, интродуцированной в Евро-Арктических 
водах России, и горбуши из её естественного ареала, вернувшейся для нереста в реки островов Саха-
лин и Итуруп в 2016–2018 гг. Установлено, что во всех органах и тканях баренцевоморской горбуши 
заметно преобладают концентрации Zn, Cu и Ni, в охотоморской горбуше – Pb и Cd. Очевидно, что 
различия в микроэлементном составе рыб вызваны условиями нагула. В Баренцевом море они фор-
мируются под влиянием Гольфстрима, а также антропогенно-техногенного воздействия Кольского 
п-ова, характеризующегося добычей, переработкой и выплавкой ряда металлов, прежде всего, Ni и 
Cu, а также Zn. В Сахалино-Курильском бассейне микроэлементный состав лососей формируется под 
влиянием природных факторов – вулканизма и апвеллингов. Стада горбуши во время нагула и миграций 
в Тихом океане пересекают высококормную и в то же время геохимически импактную природную 
зону, образуемую Курильской грядой и Курило-Камчатской впадиной, поставляющей химические эле-
менты в поверхностные воды. Здесь в рыбе наиболее заметно повышена концентрация Pb. Освоению 
интродуцированной горбушей нового региона способствует происходящий в последние годы рост 
температуры в водах Северной Атлантики, поэтому количество рыбопродукции в ней будет расти. 
Овладение горбушей новых районов обитания ставит перед наукой задачи наблюдения за динамикой 
её численности, принятия адекватных мер по регулированию промысла и контроля качества рыбы.

Kлючевые слова: тихоокеанские лососи, горбуша, микроэлементы, Кольский полуостров, Ба-
ренцево море, Охотское море.
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Введение
В последнее десятилетие общий вылов 

тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus в 
российских тихоокеанских водах ежегодно 
превышает 350 тыс. т, в 2018 г. он достиг ре-
кордного количества – 686 тыс. т. Эти рыбы 
играют важную роль в экономике России бла-
годаря своей высокой пищевой и товарной 
ценности, причём для отдельных районов 
Дальнего Востока, например, Сахалинской 
обл. и Камчатского края, лососёвое рыболов-
ство, искусственное воспроизводство и пере-
работка уловов, как главные отрасли рыбного 
хозяйства, являются основой экономики и за-
нятости населения. Наиболее многочислен-
ным видом тихоокеанских лососей, как по 

азиатскому, так и по американскому побере-
жью Северной Пацифики, является горбуша 
(O. gorbuscha). В российских водах этот вид 
лососей имеет основное промысловое значе-
ние.

В реках Евро-Арктического региона гор-
буша «закрепилась» в начале 1980-х гг., не-
смотря на многочисленные попытки Глав-
рыбвода СССР интродуцировать этот вид с 
Дальнего Востока, начиная с 1930-гг. Тогда 
предполагали, что горбуша освоит резервную 
кормовую базу Белого моря и не будет совер-
шать дальних миграций.

Только после завоза в 1985 г. икры гор-
буши, взятой от производителей из р. Ола 
Магаданской обл., удалось добиться устой-
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чивых заходов горбуши нечётной линии. На 
протяжении десятилетий над искусствен-
ным воспроизводством этого вида трудились 
несколько рыбоводных заводов Кольского 
п-ова. В течение десятилетнего периода она 
распространилась по всем рекам Белого моря 
[Алтухов и др., 1997; Салменкова, 2016].

Начиная с 2003 г. популяция горбуши 
воспроизводится самостоятельно, без уча-
стия рыбоводов. И в настоящее время можно 
утверждать, что вид, по крайней мере, его ли-
ния нечётных лет, прижился в условиях «но-
вого ареала» [Гордеева и др., 2015].

В последние 20 лет количество горбуши 
нечётной линии в реках Кольского п-ова зна-
чительно выросло. Промышленное освоение 
её в Мурманской обл. всеми направлениями 
лова имеет значительную перспективу разви-
тия, поскольку запас нечётной линии быстро 
растёт. По данным официальной статистики, 
общий вылов в 2015 г. составил 160 т, в 2017 г. 
– 280 т, в 2019 – 380, в 2021 – более 600 т [Со-
стояние запасов…, 2021].

Производители горбуши мигрируют не 
только в российские реки бассейнов Баренце-
ва и Белого морей, но и в реки ряда североев-
ропейских государств, где горбушу считают 
опасным вселенцем, угрозой для атлантиче-
ского лосося, призывая общественность пред-
принимать всевозможные меры для уничто-
жения «вида-оккупанта» [Pettit, 2017; Nielsen 
et al., 2020]. Негативному восприятию горбу-
ши в новом районе обитания в немалой сте-
пени способствует и современный взгляд на 
межрегиональную интродукцию животных, 
согласно которому любое перемещение за 
пределы естественного ареала определяется 
не иначе как биологическое загрязнение (ин-
вазия) [Зеленников и др., 2006].

Публикации в изданиях стран Североат-
лантического бассейна: Норвегии, Исландии, 
Дании, Ирландии, Великобритании, Фран-
ции, Германии, сообщают, что горбуша-все-
ленец к настоящему времени широко рас-
пространилась в их морских и внутренних 
пресных водах [Whelan, 2017; Sandlund et al., 
2019; Paulsen et al., 2021]. Имеются сведения 
о проникновении горбуши в реки Канады и 
Гренландии [Whelan, 2017; Assessment of 
the risk…, 2020]. В пределах морских аква-

торий этих государств, а также в реках ста-
ли частыми поимки рыб этого вида. Из-за 
высокого стреинга, характерного для горбу-
ши, уже после первых выпусков её молоди, 
полученной от завезённой на Кольский п-ов 
икры, единичные экземпляры рыб, возвра-
щающихся на нерест, практически сразу на-
чали отмечать в реках многих стран [Азбе-
лев, Яковенко, 1963; Алексеев и др., 2019], 
однако вспышка численности пришлась на 
последние годы [Sandlund et al., 2019]. Тем 
не менее, относительно небольшое количе-
ство зафиксированных поимок (десятки или 
сотни экземпляров) даёт основание полагать, 
что лишь незначительная доля вселенцев за-
ходит в реки североатлантических государств 
на нерест. Основное же количество произво-
дителей горбуши мигрирует на нерест в реки 
Кольского п-ова, где её численность в нечёт-
ные годы оценивают в сотни тысяч экземпля-
ров [Состояние запасов…, 2021].

Для решения задач по управлению запаса-
ми вселенца вызывает несомненный интерес 
вопрос о районах нагула и путях морских ми-
граций горбуши, интродуцированной в реки 
Кольского п-ова, который на сегодняшний 
день изучен крайне слабо.

Если результативные программы мечения 
молоди атлантического лосося (сёмги) есте-
ственного и заводского происхождения в ре-
ках осуществлялись неоднократно [Азбелев, 
Лагунов, 1956; Бакштанский, Нестеров, 1973; 
Бакштанский и др., 1976; и др.], то к интроду-
цированной горбуше до настоящего времени 
современных методик мечения рыб не приме-
няли.

Наиболее вероятно, что горбуша распро-
страняется на той же акватории, что и сёмга. 
Районы нагула и миграций производителей 
и постсмолтов атлантического лосося (как 
и, предположительно, горбуши) из рек Коль-
ского п-ова находятся, преимущественно, в 
Норвежском море. Область нагула – тёплое 
Норвежское течение, являющееся северной 
ветвью Гольфстрима. Миграции интродуци-
рованной горбуши к местам морского нагула 
документально не подтверждены, но, по-ви-
димому, её молодь, может мигрировать таки-
ми же путями, что и молодь атлантического 
лосося, используя энергию морских течений.
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Рассматривая возможные пути миграций 
постсмолтов сёмги из баренцевоморских рек 
Кольского п-ова, Г.Г. Новиков и К.В. Кузищин 
[1990] предположили, что они могут мигри-
ровать сначала не в западном, а в восточном 
и северо-восточном направлении, к берегам 
Новой Земли, и далее – по струям западной 
ветви Новоземельского течения. В то же 
время известно, что осенью-зимой подрос-
шие экземпляры скатившейся из рек сёмги 
встречались в уловах на восток до о. Колгуев 
в поверхностном слое (0–10 м) [Шестопал, 
1976]. Дальнейшее её передвижение может 
проходить вдоль стыка холодных и тёплых 
течений вдоль берегов Новой Земли, Земли 
Франца-Иосифа, Шпицбергена, после чего 
она попадает в Норвежское море и доходит 
до зоны Фарерских островов. Сроки мигра-
ции молоди из рек Кольского п-ова совпада-
ют с началом гидрологической весны в этих 
районах, то есть с развитием кормовой базы. 
Данная гипотеза подтвердилась при анализе 
результатов работы российских судов в этих 
районах в 2002–2005 гг. по приловам по-
стсмолтов лосося (весом до 300 г) при про-
мысле пелагических рыб в районе островов 
Шпицберген, Ян-Майен и Медвежий [Зуб-
ченко, 2006]. Таким образом, постсмолты в 
период миграции к местам нагула исполь-
зуют энергию морских течений, что имеет 
приспособительное значение, позволяющее 
экономить силы. Миграции и нагул произво-
дителей и постсмолтов атлантического лосо-
ся (как и, предположительно, горбуши) из рек 
Кольского п-ова происходят в обширнейшей 
акватории: от о. Ян-Майен, Фарерских остро-
вов и побережья Норвегии на северо-западе, 
западе и юго-западе до Шпицбергена, Новой 
Земли, Колгуева и бассейна Белого моря на 
севере, востоке и юго-востоке, преимуще-
ственно, в Норвежском море. Область нагу-
ла – тёплое Норвежское течение, являющееся 
северной ветвью Гольфстрима. Норвежское 
течение, переходящее после мыса Нордкап в 
Нордкапское, «омывает» северное побережье 
Кольского п-ова. От этого течения отделяется 
ветвь – течение Дерюгина, которое входит в 
горло Белого моря и включается в циркуля-
цию его вод, выходя обратно через горло в 
виде течения Тимонова [Степанюк, 2019]. 

В коротких реках горного типа, характер-
ных для естественного ареала горбуши, её 
молодь питается мало или вообще не пита-
ется [Смирнов, 1975]. Процесс адаптации к 
морской среде происходит быстро, и мальки 
начинают как расселяться вдоль побережий, 
так и удаляться от берегов. В эстуарной зоне 
молодь горбуши держится от 2 до 7 дней, где 
она интенсивно истребляется хищниками, но 
подросшая до массы 600–900 мг молодь уже 
свободно уходит от хищников и держится от-
крытой воды [Азбелев, 1960; Веселов и др., 
2016]. По мере роста молоди её эвригалин-
ность увеличивается и, скатившись в море, 
молодь нагуливается при океанической солё-
ности (34–36‰) [Зубченко и др., 2004].

В пределах естественного ареала засе-
ление молодью горбуши открытых вод из 
разных районов происходит в различных 
направлениях. В сентябре-октябре молодь 
охотоморской горбуши отходит от берегов и 
начинает мигрировать в океан в зону Субар-
ктического, или Полярного, фронта, распо-
лагающуюся между 40° и 45° с. ш., которая 
характеризуется высокой продуктивностью 
и является пастбищной зоной тихоокеанских 
лососей в зимний период. Весной горбуша 
перемещается в зону нагула – в прикуриль-
ские воды Тихого океана, а затем, активно 
кормясь, направляется на нерест в родные ме-
ста [Бирман, 1986; Гриценко, 2002; Ефанов, 
2003; Шунтов, Темных, 2008, 2011]. Нагули-
ваясь, выходя на зимовку и мигрируя на не-
рест, рыбы могут неоднократно появляться в 
высококормном Курило-Камчатском регионе. 
Этот район имеет импактные геохимические 
условия, создаваемые подводным и надво-
дным вулканизмом и апвеллингами, вынося-
щими из глубин Курило-Камчатского жёлоба 
биогенные и другие элементы [Христофоро-
ва и др., 2019].

Представления о путях миграций и местах 
нагула горбуши помогают получить исследо-
вания акваторий, где возможно поступление 
в её организм тяжёлых металлов. Известно, 
что водные системы являются коллекторами 
всех видов загрязнения, как в региональном, 
так и в глобальном масштабах. Добытые из 
недр Земли и обогащённые в технологиче-
ских циклах, многие элементы в окружаю-
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щей среде формируют техногенные биоге-
охимические провинции [Ермаков, 2017]. 
Присутствие тяжёлых металлов в донных от-
ложениях Баренцева моря, по мнению М.А. 
Новикова и А.Ю. Жилина [2016], обусловле-
но комплексом причин и вызвано преимуще-
ственно глобальным геохимическим фоном 
с некоторым вкладом региональной компо-
ненты. Этот фон формируется, в основном, за 
счёт приноса растворённого и взвешенного 
вещества с запада Нордкапским течением.

В период морского нагула происходит по-
ступление микроэлементов в организм рыб. 
Основной путь их поступления – с кормовы-
ми объектами, другой путь – через жабры и 
кожу [Heath, 2002]. Речной период жизни у 
горбуши короткий. Выклюнувшись и выйдя 
из нерестового бугра, она, в отличие от кеты, 
нерки, симы, скатывается в море, не задержи-
ваясь в реке и не питаясь [Шунтов, Темных, 
2008; Каев, Животовский, 2017]. Следова-
тельно, источник загрязнения следует искать 
в пределах морской акватории, где достовер-
но отмечена интродуцированная горбуша, – 
Баренцевом, Норвежском и Северном морях 
[Новиков, Драганов, 2018].

Мониторинг содержания токсичных эле-
ментов и соединений в основных промысловых 
видах водных биоресурсов – атлантической 
треске, пикше, камбалах, зубатках, беспозво-
ночных, проводимый Полярным филиалом 
ФГБНУ «ВНИРО», свидетельствует, что уров-
ни нормируемых [СанПиН, 2002] токсичных 
элементов в мышцах и печени рыб не превыша-
ют допустимых концентраций, за исключением 
общего мышьяка [Жилин и др., 2018].

В то же время обзор данных показывает, 
что концентрация цинка и других тяжёлых 
металлов в печени ластоногих наиболее вы-
сока в водах у Южной Норвегии, Велико-
британии и в Балтике. Основными путями 
загрязнения арктической и субарктической 
морской экосистемы являются атмосферный 
перенос, океанские течения и реки [Savinova 
et al., 1995]. Результаты анализа печени и мы-
шечной ткани некоторых пелагических и дон-
ных видов рыб, выловленных в прибрежных 
районах Балтийского моря, показали высо-
кие концентрации тяжёлых металлов [Voigt, 
1999]. Намного раньше было установлено, 

что концентрации цинка, меди, свинца, кад-
мия и ртути в бурой водоросли Ascophyllum 
nodosum из Хардангер-фьорда, расположен-
ного в южной Норвегии, в 20–50 раз превы-
шали нормальные уровни [Haug et al., 1974].

В целом, тяжёлые металлы по токсико-
логическим оценкам «стресс-индексов» за-
нимают второе место среди загрязняющих 
веществ, уступая только хлорированным 
углеводородам. Изменение содержания хи-
мических элементов в тканях морских рыб 
вследствие антропогенного воздействия про-
исходит на фоне их природного уровня [Жи-
лин и др., 2018; Лаптева, Плотицына, 2019].

В научной литературе сложилось стойкое 
представление о ведущей роли Северо-Атлан-
тического течения в переносе загрязняющих 
веществ от берегов Америки и Западной Ев-
ропы в Баренцево море. Установлена тенден-
ция снижения их концентраций в направле-
нии с запада на восток, где они, как правило, 
не превышают фоновых уровней [Матишов и 
др., 1997; Ильин и др., 2011]. Например, в за-
падной части Баренцева моря в 2006–2007 гг. 
были выявлены высокие концентрации в воде 
(мкг/л) кадмия – 29.64, свинца – 20.36, цинка 
– 81.55 и меди 28.59. Превышение предельно 
допустимой концентрации (ПДК) в морской 
воде по указанным металлам составляло от 
1.5 до 6 раз. При движении на восток концен-
трации химических элементов быстро снижа-
лись [Корнеев и др., 2008]

По мнению многих исследователей, ар-
ктические экосистемы в настоящее время 
сталкиваются с беспрецедентными экологи-
ческими проблемами, в основном, связан-
ными с изменением климата и загрязнением 
[Box et al., 2019; Huser et al., 2020; AMAP…, 
2021]. В Арктике имеются обширные зале-
жи сульфидных руд никеля [Mudd, 2010], и 
добыча этого ресурса за последнее столетие 
привела к увеличению воздействия Ni на био-
ту. Сопутствующие операции по переработ-
ке и выплавке никеля, главным образом, на 
Кольском п-ове, вносят значительный вклад в 
местные уровни никеля в окружающей среде. 
На Кольский п-ов приходится 3% глобальных 
выбросов Ni в атмосферу [AMAP…, 2005].

Повышенный фон ряда тяжёлых металлов 
(Pb, Cd, Zn, Ni, Cr, Cu), а также As в Баренце-
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вом море – естественное явление, проявляю-
щееся как следствие залегания на Кольском 
и Скандинавском полуостровах руд, содержа-
щих эти элементы. Дополнительным источ-
ником поступления служит выброс тяжёлых 
металлов в атмосферу металлургическими 
предприятиями, что играет большую роль в 
формировании состава окружающей среды 
северных морей России, чем сток впадаю-
щих рек [Виноградова, Котова, 2019]. Цен-
тральная часть Баренцева моря подвергается 
воздействию вод Нордкапа и Мурманских 
прибрежных течений, транспортирующих за-
грязняющие вещества из североевропейских 
источников, причём в этой части влияние ат-
мосферного переноса металлов выражено бо-
лее чётко [Матишов, Голубева, 1998].

Для лососей, обитающих в морской пери-
од жизни в верхнем, эпипелагическом слое, 
решающее значение имеет распределение 
микроэлементов (в частности, никеля), в тол-
ще вод: по наблюдениям Кондо и соавторов 
[Kondo et al., 2016], уровни этого металла, 
как правило, самые высокие на поверхности 
(менее 1 м), в верхнем смешанном слое (до 
глубины 50 м) и нижележащем галоклине (до 
200 м), по сравнению с большими глубинами, 
а запасы Ni могут находиться в верхней части 
Северного Ледовитого океана в течение тыся-
челетий [Kadko et al., 2019].

Сахалино-Курильский регион Дальнего 
Востока по совокупности природных эколо-
гических условий является зоной оптимума 
в пределах естественного ареала горбуши 
и кеты [Литвиненко, Христофорова, 2019]. 
Отсутствие источников промышленного за-
грязнения и активная динамика северной Па-
цифики обеспечивают высокое качество рыб-
ной продукции из этих вод. 

Тихоокеанское огненное кольцо, начи-
нающееся вулканами Камчатки и продолжа-
ющееся вулканами Курильских и Японских 
островов, а также более южных островных 
дуг западной Пацифики, включающее под-
водные и надводные вулканы, является мощ-
ным источником геохимического воздействия 
на морскую среду. Поставщиком химических 
элементов в окружающую среду являются 
подводный и надводный вулканизм [Мар-
хинин, 1985] и Курило-Камчатский жёлоб, 

благодаря апвеллингу выносящий на поверх-
ность биогенные и другие элементы, форми-
рующие импактные геохимические зоны в 
северо-западной части Тихого океана. 

Условия биогеохимических провинций 
отражаются в минеральном составе орга-
низмов. Наличие в море биогеохимических 
провинций, определяемых по повышенным 
концентрациям элементов в организмах, не-
однократно подтверждалось анализом со-
держания металлов (Fe, Mn, Zn, Cu, Cd, Pb, 
Ni, Cr) в бурых водорослях, двустворчатых 
и брюхоногих моллюсках, населяющих Ку-
рильские острова и обрастающих навигаци-
онные буи вдоль северо-западного побережья 
Тихого океана [Кавун и др., 1989; Малинов-
ская, Христофорова, 1997; Kavun et al., 2002]. 
Благодаря апвеллингу на поверхность выно-
сятся биогенные [Пропп, Пропп, 1988; Сапо-
жников, 1994] и другие элементы [Малинов-
ская, Христофорова, 1997].

Цель работы: показать различие условий 
нагула и его отражение на содержании тя-
жёлых металлов в органах и тканях горбуши 
из рек баренцевоморского и охотоморского 
бассейнов.

Материалы и методы
В работе использованы данные, получен-

ные в результате обработки проб половозре-
лых особей горбуши, отобранных в июле 
2019 г. на рыбоучётном заграждении (РУЗ), 
установленном в р. Кола в 27 км от устья с 
целью учёта сёмги и в р. Тулома на рыбохо-
де Нижне-Туломской ГЭС в 12 км от устья. В 
каждом месте от каждой из 10 особей (пяти 
самок и пяти самцов) отобранные пробы го-
над, печени и мышц были заморожены и до-
ставлены во Владивосток для химического 
анализа. В каждом образце из отобранных 
органов или тканей определяли содержание 
Zn, Cu, Ni, Pb и Cd. Всего было проведено 
600 индивидуальных измерений. Все элемен-
ты определялись из кислотных минерализа-
тов согласно ГОСТ 26929–94 на атомно-аб-
сорбционном спектрофотометре Shimadzu 
AA 6800. Точность определения содержания 
элементов, а также возможное загрязнение 
образцов во время анализа контролировали 
путём сравнения с калибровочными раство-
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рами, в том числе с холостым (нулевым) рас-
твором. Точность и прецизионность исполь-
зуемого метода подтверждались регулярным 
анализом стандартного образца SRM-1566a 
(ткань устрицы, Национальное бюро стан-
дартов, США). Для сравнения найденных 
концентраций использовали полученные в 
более ранних (2016–2018) исследованиях 
собственные данные о содержании микроэ-
лементов в органах и тканях горбуши Саха-
лино-Курильского региона из рек Фирсовка 
(залив Терпения, юго-восточный Сахалин) и 
Рейдовая (залив Простор, о. Итуруп). Места 
сбора проб в устьях рек Сахалина, Итурупа и 
Кольского п-ова приведены на рис. 1.

Поскольку точных сведений о происхож-
дении горбуши из евро-арктического и са-
халино-курильского регионов, взятой для 
исследований (для чего необходимо анализи-
ровать отолиты на предмет наличия метки) не 
имеется, мы предполагаем, что в обоих слу-
чаях рыба могла быть как дикой, так и завод-
ской.

Длины АС, АД и средняя масса тела гор-
буши из рек бассейнов Баренцева и Охотско-
го морей представлены в табл. 1.

Как можно видеть, интродуцированная 
горбуша, собранная для исследования в реках 
бассейна Баренцева моря Кольского п-ова, от-
личается от курильской горбуши из р. Рейдо-
вая меньшими показателями длины и массы.

Горбуша с Южных Курил многими авто-
рами описывается как отличающаяся доволь-

Рис. 1. Места отбора проб горбуши на реках Кола и Тулома (Кольский п-ов) и реках Фирсовка и Рейдовая (Саха-
лино-Курильский регион). 

но крупными размерами, даже по сравнению 
с сахалинской рыбой. Это обусловлено её 
приуроченностью к территориальным ком-
плексам, характеризующимся специфиче-
скими особенностями нерестовых водотоков 
(гидрологический режим рек, качество не-
рестилищ), прибрежных участков моря (кор-
мовая база, термический режим) и климати-
ческим условиями, влияющими на уровень 
воспроизводства.

Североохотоморская горбуша, интродук-
ция которой, как полагает ряд авторов [Хо-
ванский, 2000; Гордеева и др., 2003; Зеленни-
ков и др., 2006; и др.], в Евро-Арктическом 
регионе успешно состоялась, имеет относи-
тельно небольшие размеры и массу тела по 
сравнению с горбушей других районов её 
воспроизводства: размах колебаний по длине 
составляет 30–64 см при средних годовых по-
казателях 42–53 см, по массе тела – 0.29–3.50 
кг. В пределах естественного ареала наиболее 
мелкая горбуша обитает в реках Гижигинской 
губы (североохотоморское побережье): сред-
немноголетние показатели длины и массы 
тела которой составляют 46.2 см и 1.20 кг 
[Овчинников и др., 2018].

Результаты определения концентраций 
микроэлементов в органах и тканях барен-
цевоморской горбуши представлены в мкг/г 
сырой массы и показаны в табл. 2. Для срав-
нения здесь же приведены наши данные о со-
держании элементов в горбуше, выловленной 
в водах Охотского моря в октябре 2016 г. (р. 
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Taблица 1. Морфометрические показатели производителей горбуши из рек Фирсовка, Рейдовая, Кола и Тулома, 
2016–2019 гг.

Дата сбора Место сбора, пол Средняя масса тела, г
(min–max)

Средняя длина 
АС, см (min–max)

Средняя длина 
АД, см (min–max)

Октябрь 2016 г.
р. Рейдовая, ♀ 1329 (1278–1380) 47.0 (45–49) 43.0 (41–45)

р. Рейдовая, ♂ 1912 (1686–2362) 53.0 (56–52) 50.0 (52–48)

Сентябрь 2018 г.
р. Фирсовка, ♀ 871 (602–1208) 43.6 (39–48) 40.6 (36–45)

р. Фирсовка, ♂ 1376 (1024–1732) 51.6 (47–56) 48.0 (43–52)

Июль 2019 г.
р. Кола, ♀ 1093 (737–1615) 44.3 (40–50) 42.0 (38–48)

р. Кола, ♂ 1347 (969–1701) 45.9 (43–49) 43.6 (41–46)

Август 2019 г.
р. Тулома, ♀ 1043 (849–1340) 43.8 (42–47) 41.3 (40–44)

р. Тулома, ♂ 1225 (898–1478) 44.8 (42–46) 42.6 (40–44)

Рейдовая, о. Итуруп) и сентябре 2018 г. (р. 
Фирсовка, юго-восточное побережье о. Саха-
лин) [Khristoforova et al., 2019]. Среднее значе-
ние, стандартное отклонение и достоверность 

Taблица 2. Сравнение содержания микроэлементов в органах и тканях горбуши из Охотского и Баренцева морей 
(мкг/г сырой массы)

Органы и ткани Zn Cu Ni Cd Pb
Река Рейдовая (Охотское море) (2016), диапазон массы рыб 1278–2362 г

Мышцы 1.96±0.08 0.24±0.08 0.12±0.007 0.14±0.012 0.67±0.050
Печень 3.14±0.07 0.32±0.03 0.18±0.009 0.21±0.018 0.96±0.035
Гонады самцов 3.09±0.05 0.33±0.07 0.18±0.009 0.19±0.034 0.89±0.014
Икра 3.01±0.08 0.29±0.04 0.15±0.036 0.18±0.035 0.84±0.045

Река Фирсовка (Охотское море) (2018), диапазон массы рыб 602–1732 г
Мышцы 1.93±0.28 0.58±0.20 0.37±0.11 0.06±0.014 0.75±0.26
Печень 3.28±0.85 0.59±0.14 0.34±0.09 0.69±0.13 0.96±0.20
Гонады самцов 1.87±0.33 0.40±0.13 0.29±0.15 0.05±0.05 0.64±0.14
Икра 2.13±0.31 0.48±0.18 0.21±0.06 0.04±0.01 0.51±0.13

Река Кола (Баренцево море) (2019), диапазон массы рыб 737–1701 г
Мышцы 5.61±1.23 0.59±0.27 0.94±0.38 0.005±0.004 0.208±0.112
Печень 45.91±8.36 70.53±47.78 0.91±0.28 0.122±0.06 0.286±0.072
Гонады самцов 25.26±9.16 6.60±2.71 0.89±0.21 0.006±0.003 0.315±0.085
Икра 19.63±12.23 0.99±0.27 0.84±0.24 0.037±0.062 0.415±0.176

Река Тулома (Баренцево море) (2019), диапазон массы рыб 849–1478 г
Мышцы 5.90±1.62 1.48±0.58 0.70±0.06 0.005±0.002 0.194±0.075
Печень 41.65±7.07 81.83±49.03 0.82±0.26 0.110±0.066 0.259±0.061
Гонады самцов 26.39±1.01 7.89±0.60 0.78±0.29 0.005±0.001 0.221±0.021

Икра 16.87±5.75 1.22±0.49 0.74±0.14 0.012±0.005 0.328±0.114

Примечание. ПДК (мкг/г сырой массы) в морепродуктах: Pb – 1.0, Cd – 0.2 [СанПиН, 2002]; Pb – 1.5, Cd – 10.0, 
Zn – 40.0, Cu – 30.0 [FAO, 1983; FAO/WHO…, 1989]; Pb – 0.3, Cd – 0.05 [Commission Regulation…, 2006]; Pb – 1.5, 
Cd – 0.1 [IFDA…, 2022].

сравниваемых различий (с использованием 
U-критерия Манна – Уитни) рассчитывали в 
программе SPSS Statistics 21 для Mac OS X. 
Значимость была принята при P <0.05.
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Результаты
Содержание микроэлементов в органах 

и тканях баренцевоморской и охотоморской 
горбуши существенно различается (табл. 2). 
В целом, количество определяемых элементов 
в мышцах и гонадах охотоморской горбуши 
уменьшается в ряду Zn>Pb>Cu>Ni>Cd, в со-
ответствующих же структурах баренцевомор-
ской горбуши наблюдается смещение в ряду 
сравниваемых показателей: Zn>Cu>Ni>Pb>Cd. 
Распределение микроэлементов в печени ба-
ренцевоморской горбуши иное: здесь содер-
жание меди резко превалирует. Максимальная 
концентрация меди – 81.83±49.03 мкг/г – об-
наружена в печени горбуши из р. Тулома. В 
печени горбуши из р. Кола количество этого 
элемента также значительно – 70.53±47.78 мк-
г/г. Распределение же меди в органах и тканях 
горбуши из Сахалино-Курильского региона 
довольно равномерное, хотя её концентра-
ции в рыбах из р. Фирсовка были в 1.5–2 раза 
выше, чем из р. Рейдовая. Это, возможно, свя-
зано с трафиком судов в зал. Терпения и по-
ступлением её в морскую среду с льяльными 
водами. Cu является одним из важнейших ме-
таллов для жизнедеятельности организмов и 
используется в качестве кофермента в процес-
се метаболизма [Riani, 2012]. Dural et al. [2007] 
отмечали, что ткань печени очень активна в 
поглощении и хранении тяжёлых металлов; 
именно в этом органе происходит индукция 
большого количества металлотионеинов, об-
разующих необходимый запас металла для 
удовлетворения ферментативных и других ме-
таболических потребностей [Dural et al., 2007; 
Gorur et al., 2012]. Однако повышенная кон-
центрация металлов в печени свидетельству-
ет и о хранении их в этом органе [Tepe et al., 
2008; Riani et al., 2018]. Н.А. Гашкина с соавто-
рами [Gashkina et al., 2020] высказывали пред-
положение, что накопление меди в печени рыб 
регулируется интенсивностью кроветворения. 
Верхний порог концентрации Cu для печени 
рыб, представляющий риск токсичности (38.8 
мкг/г), предложенный Couture и Pyle [2008], 
для горбуши из рек Кола и Тулома был превы-
шен практически в 2 раза.

Концентрации меди и цинка в горбуше 
из рек бассейна Баренцева моря являются 
наиболее высокими, при этом содержание 

элементов в печени различается. Если медь 
распределена в организмах рыб более кон-
трастно – разница в количестве этого металла 
в мышцах и печени составляет десятки раз, 
то цинка в печени больше, чем в других орга-
нах, только в разы. Мiller с соавторами [1992] 
считали, что мышца – самый слабый инди-
катор при обнаружении загрязнения Cu и Zn 
на низком уровне их нахождения в среде. По 
мнению S. Allen-Gil и V.G. Martynov [1995], 
низкие концентрации Cu и Zn в мышцах мо-
гут быть связаны с низким уровнем металло-
тионеинов.

Уровни содержания цинка в печени и 
гонадах баренцевоморской горбуши пре-
вышали соответствующие значения у охо-
томорской горбуши в 13–15 раз; при этом 
допустимые пределы значений Zn для рыбы, 
рекомендованные FAO/ВОЗ (40 мкг/г), были 
достигнуты и слегка превышены лишь в пе-
чени горбуши из Колы (45.91±8.36 мкг/г). 
Концентрация этого эссенциального элемен-
та в мышцах горбуши из рек Кола и Тулома, 
хотя и превышала соответствующие значения 
в сахалинской и курильской горбуше почти в 
3 раза, составляла всего около 6 мкг/г.

Ni, как и Cu, ярко характеризует спец-
ифику условий Кольского п-ова. Морские 
воды Евро-Арктического региона являются 
потенциальной средой для аккумуляции Ni 
и других микроэлементов бентическими и 
пелагическими сообществами. Содержание 
тяжёлых металлов в окружающей среде по-
казывает, что участки с повышенными кон-
центрациями Ni расположены вблизи райо-
нов добычи этого элемента.

Количество никеля в органах и тканях ба-
ренцевоморской горбуши в 4–7 раз превыша-
ло соответствующие значения в охотоморской 
горбуше. При этом распределение Ni в орга-
нах и тканях рыб из обеих рек Мурманской 
обл. было достаточно равномерным, концен-
трации его были почти равны. Распределение 
никеля по органам и тканям сахалинских и 
курильских рыб также довольно равномер-
ное. Однако есть существенная разница меж-
ду уровнями содержания микроэлементов 
в рыбах Сахалина и Курил: в горбуше из р. 
Фирсовка в мышцах концентрация Ni выше в 
3 раза, в печени – в 2 раза, в гонадах самцов 
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и самок – в 1.5 раза, чем в рыбах из р. Рейдо-
вая на о. Итуруп. Река Фирсовка находится на 
юго-востоке Сахалина, впадает в юго-запад-
ную часть обширного зал. Терпения. Вместе 
с Анивским, эти заливы, расположенные на 
самом юге острова, испытывают значитель-
ную транспортную нагрузку: рыболовецкие 
суда всех рангов и размеров, пассажирские 
суда, нефтеналивные танкеры, перевозчики 
сжиженного природного газа, угля и др. Мож-
но думать, что именно с этим трафиком свя-
зано загрязнение среды никелем. Поскольку 
никель сопровождает все нефтепродукты, его 
содержание в среде обусловлено поступлени-
ем с судов, работающих на флотском мазуте, 
а также при сжигании жидкого топлива на 
береговых ТЭЦ и в котельных. Это поступле-
ние составляет основную часть выбросов Ni 
в атмосферу во всем мире [АМАР…, 2005].

Обязательного санитарного контроля тре-
бует токсичный элемент Pb. Он, как можно 
видеть, резко превалирует в горбуше Сахали-
но-Курильского региона, что, по-видимому, 
связано с неоднократным прохождением рыб 
в морской период жизни в процессе кормовой 
и анадромной миграций через Курильскую 
гряду и Курило-Камчатскую впадину, являю-
щуюся природным геохимически импактным 
и одновременно высококормным районом 
[Христофорова и др., 2019]. Концентрация 
свинца в горбуше из островных рек достаточ-
но высока, но ни в мышцах, ни в семенниках 
самцов, ни в яичниках самок она не достига-
ет допустимых уровней (ДУ); и только в пе-
чени рыб содержание того элемента прибли-
жается к допустимой величине (1.0 мкг/г). В 
рыбах из Баренцева моря его концентрация в 
органах и тканях существенно ниже; особен-
но она невысока в лососях из р. Тулома – в 
4–6 раз меньше, чем в мышцах и гонадах рыб 
Сахалина и Итурупа.

Среди определяемых микроэлементов в 
органах и тканях горбуши Евро-Арктиче-
ского региона наименьшие концентрации 
отмечены для кадмия. В мышцах и гонадах 
самцов из обеих рек его содержание состав-
ляло 0.005 и 0.006 мкг/г, в яичниках самок 
оно было выше в 2–6 раз (0.037 и 0.012, соот-
ветственно). Печень рыб из Колы и Туломы, 
как следует из данных таблицы 2, содержала 

значительно большее количество этого ток-
сичного элемента (0.110–0.122 мкг/г). Эти 
значения были такими же контрастными, как 
в печени и других органах и тканях горбуши 
из сахалинской р. Фирсовка. Однако, в от-
личие от неё, содержание Cd, Ni, Cu и Zn в 
рыбах из курильской р. Рейдовая было почти 
равномерно распределено между органами и 
тканями. Возможно, причиной этого является 
близость нерестового водотока к месту нагу-
ла. Расстояние от него до «родной» реки такое 
короткое, что рыбы не успевают переварить 
съеденный корм, что неоднократно отмеча-
лось и нами, и другими исследователями при 
препарировании рыб. По-видимому, перерас-
пределение такого токсичного элемента, как 
Cd, требует времени, и рыба, добирающаяся к 
месту нереста, за длительное время анадром-
ной миграции успевает это сделать. Почти 
равномерное распределение Cd в органах и 
тканях рыб из р. Рейдовая имеет одно важное 
негативное следствие – близкое или почти 
равное величине ДУ количество этого метал-
ла в семенниках (молоках) и икре рыб, потре-
бляемых людьми. А в печени горбуши из р. 
Кола содержание Cd достигало предельно до-
пустимого уровня (0.1 мкг/г) по требованиям 
IFDA [2022], не превышая, однако, предель-
ного уровня (0.5 мкг/г), установленного FAO/
ВОЗ [1983]. Пример с Cd и его «переводом» 
в орган детоксикации позволяет предполо-
жить, что значительные концентрации Zn и 
особенно Cu в печени рыб Кольского п-ова 
обусловлены не только высокими уровнями 
содержания этих металлов в среде и пище в 
местах нагула (что видно по их количеству в 
мышцах и гонадах), но и длительностью пе-
рехода к местам нереста.

Обсуждение
Количество микроэлементов в органах 

и тканях горбуши из рек Кольского п-ова – 
Колы и Туломы характеризуется в 2–4 раза 
более высоким содержанием никеля (во всех 
органах и тканях), в 2.5–3 раза большим ко-
личеством цинка (в мышцах), в 2–3 раза боль-
шими концентрациями меди (в мышцах), чем 
в горбуше Сахалино-Курильского региона, 
пришедшей на нерест в реки Фирсовку и Рей-
довую (рис. 2).
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В островных реках горбуша отличается 
повышенными концентрациями свинца, не 
превышающими, однако, санитарные нор-
мативы (рис. 3). Баренцевоморская горбуша 
отличается значительными концентрациями 
цинка и особенно меди в печени, что сви-
детельствует об избыточном поступлении 
этих металлов в организм рыб в специфи-
ческих геохимических условиях Баренцева 
моря. Одной из причин, обусловливающих 
загрязнение вод Евро-Арктического регио-
на тяжёлыми металлами, является течение 
Гольфстрим, пересекающее Атлантический 
океан и принимающее поллютанты от США 
и североевропейских стран, переходящее в 
Северо-Атлантическое течение, разгружаю-
щееся в Баренцевом море. 

Экосистема Баренцева моря отличается 
сравнительно высокой биопродуктивностью 

Рис. 2. Концентрации Zn, Cu и Ni в горбуше из рек Рейдовая, Фирсовка, Кола и Тулома, мкг/г сырой массы.

вследствие более благоприятных климати-
ческих условий, резко отличающих его по 
природным характеристикам от других мо-
рей Арктики. Наличие обширной Полярной 
фронтальной зоны обусловливает проникно-
вение тёплых атлантических вод и промежу-
точное положение моря между арктической и 
бореальной океаническими системами. Юж-
ная часть Баренцева моря не замерзает в тече-
ние всего года, а его расположение в зоне по-
лярных широт обусловливает значительную 
внутригодовую изменчивость инсоляции 
водной толщи, гидрологического и гидрохи-
мического режимов [Титов, 2003]. Соглас-
но сводке Л.А. Зенкевича «Биология морей 
СССР» [1963], анализирующей наблюдения 
гидробиологов 1930–1950 гг., здесь на обиль-
ных калянусовых пастбищах (C. finmarchicus) 
в юго-западной части моря в верхних слоях 
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Ведущая роль Северо-Атлантического те-
чения в переносе загрязняющих веществ из 
Западной Европы в Баренцево море описана в 
научной литературе уже несколько десятилетий 
назад. В 2010 г. это мнение подтвердила группа 
авторов при изучении поверхностной взвеси в 
восточной части Северной Атлантики. Тогда 
было выявлено значительное антропогенное 
воздействие на её состав, при этом наибольшие 
концентрации металлов (Cu, Zn, Cr, Ni, Pb) во 
взвеси, найденные между 45° и 60° с. ш., указы-
вали на индустриальный перенос аэрозольных 
источников Северной Америки и Европы [Buck 
et al., 2010]. Современная Норвегия имеет зна-
чительные запасы руд железа, титана, ванадия, 
цинка, синца, меди. С первой половины 1970-
х гг. она производит алюминий, ферросплавы, 
никель, цинк, титан. В стране выплавляются 
медь и никель, производится металлический 
цинк и сопровождающий его кадмий, ведётся 
добыча свинцовых (с примесью серебра) руд 
[Норвегия…, 1987]. Уже в 1970-х гг. некото-
рые авторы [Lande, 1977; Melhuus et al., 1978] 
сообщали о загрязнении тяжёлыми металлами 
фукусовых водорослей из фьордов западного 
побережья Норвегии.

Развитие горнорудных производств в 
Мурманской обл., использующих медно-ни-
келевые, железные, апатит-нефелиновые, 
редкоземельные и другие руды, является вто-
рой причиной загрязнения Евро-Арктическо-
го региона тяжёлыми металлами. Несколько 
крупных предприятий, в том числе «Олкон» с 
созданным на его базе горно-обогатительным 
комбинатом по добыче и обогащению магне-
тит-гематитовых кварцитов, «Североникель» 
(плавильный завод по переработке сульфид-
ных медно-никелевых руд), и ОАО «Апатит» 
(горнодобывающий комплекс по добыче и пе-
реработке апатит-нефелиновых руд), сосре-
доточены в районе центральной части Коль-
ского п-ова [Gashkina et al., 2020]. При этом 
загрязнение от промышленных предприятий, 
перерабатывающих руду, распространяется 
не только водным, но и воздушным путём. 
Кроме того, в Кольском заливе находится 
крупный торговый порт – Мурманск, а также 
база Северного флота – Североморск, добав-
ляющие тяжёлые металлы в акваторию бас-
сейна Баренцева моря.

Рис. 3. Концентрации Pb и Cd в горбуше из рек Рейдовая, 
Фирсовка, Кола и Тулома, мкг/г сырой массы.

(0–25 м) откармливаются громадные массы 
сельди, мойвы и молоди разных рыб. Посте-
пенно с наступлением лета, от апреля к авгу-
сту, волна красного калянуса (из-за окраски 
жировых капель), наиболее ценного в кормо-
вом отношении, смещается с запада на вос-
ток и север моря. Несомненно, что в тёплом 
Норвежском море веслоногие ракообразные, 
являющиеся одним из основных звеньев пи-
щевой цепи пелагиали, ещё более обильны 
и имеют несколько генераций. Точно так же, 
как снижается количество тепла, приноси-
мого атлантическими водами, уменьшается 
и количество поллютантов, поступающих с 
ними. По крайней мере, твёрдо установлена 
тенденция снижения их концентраций в на-
правлении с запада на восток, где они, как 
правило, уже не превышают фоновых уров-
ней [Матишов, Голубева, 1998].
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Заключение
Районы морского нагула тихоокеанской 

горбуши, интродуцированной в Евро-Ар-
ктическом регионе, вероятно, приурочены к 
юго-западной части Баренцева моря, а также 
к Норвежскому и Северному морям. В дан-
ных акваториях отмечаются повышенные 
концентрации тяжёлых металлов в морской 
среде и организмах, что обусловлено влияни-
ем Гольфстрима на мелководные акватории 
Атлантического океана – Северное и Нор-
вежское моря. Кроме того, существует есте-
ственный геохимический фон в зоне Кольско-
го   п-ова и техногенный вклад, в том числе, 
аэротехногенный, возникший в результате 
добычи и переработки руд, при загрязнении 
акватории морского нагула поллютантами 
в растворённом и взвешенном состоянии, и 
последующем их накоплении во всех звеньях 
трофической цепи.

Как интродуцированная горбуша из Барен-
цева моря, так и горбуша из Охотского моря, 
по содержанию в них нормируемых токсич-
ных элементов Cd и Pb отвечают требовани-
ям, предъявляемым российским стандартом к 
морепродуктам. Наименьшие концентрации 
среди микроэлементов, найденных в органах 
и тканях горбуши Евро-Арктического регио-
на, отмечены для кадмия, концентрация этого 
токсичного элемента составляла тысячные 
доли мкг/г; в сахалино-курильской горбуше 
содержание Cd уже превышало десятые доли 
мкг/г. Однако в печени баренцевоморских 
лососей количество Cd достигало предельно 
допустимого уровня по требованиям IFDA 
(0.1 мкг/г), не превышая предельного уровня, 
установленного FAO/ВОЗ (0.5 мкг/г).

В горбуше из рек Баренцева моря наибо-
лее высокими являются концентрации Cu, 
Zn и Ni, при этом разница в количестве меди 
в мышцах и печени рыб составляет десятки 
раз. Уровень содержания цинка в печени и го-
надах баренцевоморской горбуши превышал 
соответствующие значения у охотоморской 
горбуши в 13–15 раз. Ni, как и Cu, наглядно 
характеризует влияние специфики условий 
Кольского п-ова. Количество никеля в орга-
нах и тканях баренцевоморской горбуши в 
4–7 раз превышало соответствующие значе-
ния в охотоморской горбуше.

Концентрация свинца в рыбах Кольского 
п-ова в 4–6 раз ниже, чем в мышцах и гона-
дах рыб Сахалина и Итурупа, его значения не 
превышают предельно допустимых значений 
российского стандарта и FAO, и лишь содер-
жание Pb в гонадах баренцевоморской горбу-
ши (0.42±0.18 – 0.22±0.02) приближается и 
даже слегка превышает требования европей-
ского стандарта (EC).

Более высокие концентрации Zn, Сu и Ni 
в интродуцированной горбуше и Pb и Cd в 
лососях из прикурильских вод имеют одни и 
те же причины – геохимические условия сре-
ды. При этом импактность прибрежных вод 
Атлантики обусловлена антропогенной и тех-
ногенной активностью, импактные же зоны в 
водах Западной Пацифики формируются под 
влиянием вулканизма и апвеллингов.
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TRACE ELEMENT СONTENT IN THE PINK SALMON FROM THE 
RIVERS OF THE BARENTS AND OKHOTSK SEAS BASINS
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The concentrations of Pb, Cd, Ni, Cu and Zn were determined in the invasive pink salmon that came to 
spawn into the Kola and Tuloma rivers of the Kola Peninsula, flowing into the Barents Sea, in July 2019. 
The content of trace elements in the organs and tissues of pink salmon introduced in the Euro-Arctic waters 
of Russia was compared to those of the pink salmon from its natural range, which returned to spawn in the 
rivers of the Sakhalin and Iturup Islands in 2016–2018. It has been established that concentrations of Zn, 
Cu and Ni noticeably predominate in all organs and tissues of introduced pink salmon, whereas Pb and Cd 
– in the Sea of Okhotsk pink salmon. Obviously, the differences in the microelement composition in fish 
are caused by environmental conditions. In the Barents Sea, they are formed under the influence of the Gulf 
Stream, as well as the anthropogenic impact of the Kola Peninsula, which is characterized by the extraction, 
processing and smelting of a number of metals, primarily Ni and Cu, as well as Zn. In the Sakhalin-Kuril 
basin, the specificity of the environment and the microelement composition of salmon are due to the influ-
ence of natural factors – volcanism and upwellings. Herds of pink salmon during feeding and migration in 
the Pacific Ocean cross a high-nutrient and at the same time geochemically impact natural zone formed by 
the Kuril Ridge and the Kuril-Kamchatka depression, which supplies chemical elements to surface waters. 
Here, the concentration of Pb is most markedly increased in fish. The development of the introduced pink 
salmon in the new area is facilitated by the recent increase in temperature in the waters of the North Atlantic, 
so the amount of fish production in it will increase. The mastering of pink salmon in new feeding places sets 
before scientists the task of monitoring the dynamics of its abundance, taking adequate measures for fishery 
regulation and fish quality control.

Key words: Pacific salmon, introduced pink salmon, trace elements, Kola Peninsula, Barents Sea, Sea 
of Okhotsk.
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В статье представлены результаты изучения видового состава сосудистых растений и активности 
почвенных ферментов в сообществах с доминированием Acer negundo. Исследования проводили на 
учётных площадках, расположенных в горно-таёжной и лесостепной зонах Кузбасса. Подбор пробных 
площадей проведён с учётом горизонтальной дифференциации пространства на подкроновые (учётные 
площадки) и внешние зоны (контроль) фитогенных полей. Осуществлены флористические описания 
и анализ почвы по уровню активности ферментов (инвертазы, протеазы, фосфатазы) стандартными 
методами. Видовое разнообразие сосудистых растений на исследованных площадках составило 64 
вида. Выявлены доминирующие виды растений в сообществах клёна ясенелистного. Под пологом 
A. negundo преобладают рудеральные виды – Cirsium setosum, Elytrigia repens, Lamium album, Urtica 
dioica, Taraxacum officinale, тогда как во внешних зонах возрастает участие луговых видов – Achillea 
millefolium, Dactylis glomerata, Festuca pratensis. Установлено, что флористический состав сообществ 
не оказывает существенного влияния на уровень активности почвенных ферментов. В подкроновом 
пространстве A. negundo отмечено повышение активности гидролитических ферментов в среднем 
на 11%, по сравнению с внешними зонами.

Ключевые слова: Acer negundo, видовой состав, проективное покрытие, фитогенные зоны, ин-
вертаза, протеаза, фосфатаза.
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Введение
Acer negundo L. (клён ясенелистный) яв-

ляется одним из наиболее активных инвази-
онных видов, который внедряется в экоси-
стемы Сибирского региона, преобразуя их 
структуру и функционирование. В Кемеров-
ской обл. он стал распространяться с сере-
дины XX в. Основной путь проникновения 
вида – использование его в качестве декора-
тивного растения для городского озеленения, 
другой путь – создание защитных лесных 
насаждений для агролесомелиоративных пи-
томников. В настоящее время вид включён в 
Чёрную книгу флоры Сибири со статусом 1 
– инвазионный вид, который активно внедря-
ется в естественные и полуестественные со-
общества, изменяя облик экосистем [Чёрная 
книга…, 2016].

Вследствие высокой семенной продук-
тивности и всхожести семян, клён ясенелист-

ный образует загущенные насаждения. Он 
осваивает территорию быстрее, чем абори-
генные виды, становясь абсолютным доми-
нантом уже на начальной стадии сукцессии 
[Гусев и др., 2017]. Помимо повышенной 
репродуктивной способности обладает вы-
сокой биологической продуктивностью при 
полной акклиматизации к суровым условиям 
вторичного ареала, высокой скоростью ро-
ста, резистентностью к местным вредителям 
и возбудителям заболеваний, выделением в 
среду ингибиторов роста растений [Агишев, 
2016; Саксонов, 2018; Zhao et al., 2020]. Ста-
новясь эдификатором сообществ, A. negundo 
формирует деградированные – обеднённые 
сообщества, из состава которых выпадают 
многие виды природной флоры, в том числе 
апофиты, то есть аборигенные растения, пе-
решедшие из естественных местообитаний 
на территории, связанные с хозяйственной 
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деятельностью человека (пашни, посевы, по-
садки, пастбища и т. д.). 

Конкурентные взаимоотношения видов, 
входящих в состав растительных сообществ, 
ведут к усилению деятельности почвенных 
ферментов и корневой системы растений 
[Saccone et al., 2010; Porté et al., 2011; Straigyte 
et al., 2015; Hu et al., 2016; Li et al., 2018; 
Abramova et al., 2019]. С участием ферментов 
почва осуществляет основные биогеоцено-
тические функции в наземных экосистемах: 
катализацию биохимических реакций обме-
на вещества и энергии, служит источником 
элементов питания, обеспечивает биоразноо-
бразие [Хазиев, 2015]. Ферменты, относящи-
еся к классу гидролаз (протеаза, фосфатаза, 
инвертаза) участвуют в основных процессах 
минерализации органических веществ и ка-
тализируют реакции гидролитического рас-
щепления высокомолекулярных органиче-
ских соединений, а также играют большую 
роль в осуществлении функциональной связи 
между компонентами экосистем [Ерёменко, 
2014; Лозбякова, Степанов, 2018; Веселкин, 
Дубровин, 2019; Елесова и др., 2021]. В на-
стоящее время недостаточное внимание уде-
лено особенностям изменения структуры 
растительных сообществ и биологической 
активности почвы в фитоценозах с участием 
клёна ясенелистного. На территории Кеме-
ровской обл. подобное исследование прово-
дится впервые.

Цель настоящей работы – выявление ви-
дового состава флоры сосудистых растений и 
активности почвенных ферментов под влия-
нием A. negundo L. в различных ландшафт-
ных зонах Кемеровской обл. 

Материалы и методы
Объектами исследования выбраны рас-

тительные сообщества с доминированием A. 
negundo. Исследования проводили на трёх 
площадках наблюдений (ПН), расположен-
ных в горно-таёжной и лесостепной зонах 
Кузбасса: 1 – пгт Таштагол (ПН1), располо-
жен в Горной Шории, в горно-таёжной зоне 
на юге Кемеровской обл. (52°45ʹ56ʺ с. ш.; 
87°53ʹ21ʺ в. д.); 2 – пгт Ягуновский (ПН2), 
расположен в Кузнецкой котловине в лесо-
степной зоне, в 12 км к юго-западу от г. Ке-

мерово (55°17ʹ58ʺ с. ш.; 85°59ʹ41ʺ в. д.); 3 – г. 
Кемерово (ПН3) – административный центр 
Кузбасса, расположен в Кузнецкой котлови-
не в лесостепной зоне, на юго-востоке Кеме-
ровской обл. (55°21ʹ55ʺ с. ш.; 85°09ʹ45ʺ в. д.). 
Площадки расположены в населённых пун-
ктах, но растительные сообщества, которые 
представлены в различных зонах и являются 
основными донорами диаспор для нарушен-
ных территорий, во многом определяют осо-
бенности видового состава сосудистых рас-
тений на площадках. На ПН1 почвы лесные 
светло-серые с невысоким плодородием и с 
незначительным слоем гумуса, представлены 
суглинками, с примесями щебнистого мате-
риала; на ПН2 и ПН3 – чернозёмные почвы, 
слабовыщелоченные, с мелкокомковатым 
строением, обладают высоким плодородием, 
удовлетворительно обеспечены питательны-
ми веществами [Самаров, 2017]. 

Климат района исследований резко кон-
тинентальный с продолжительной холодной 
зимой и коротким, но жарким летом. Средняя 
годовая температура воздуха варьирует от 
−1.4 до +1.0 °С. В Горной Шории, занимаю-
щей южное положение в Кемеровской обл., 
среднегодовая температура воздуха ниже, 
чем в лесостепной зоне Кузнецкой котлови-
ны. Так, в Таштаголе она составляет −0.4 °С, 
тогда как в Кемерово – +0.4 °С. Средняя дата 
последнего заморозка весной в Кузнецкой 
котловине приходится на последнюю декаду 
апреля – первую декаду мая, в Горной Шории 
– с последней декады мая по первую декаду 
июня. Распределение осадков неравномерно 
и, в значительной мере, определяется разноо-
бразием рельефа. Средняя годовая амплитуда 
осадков колеблется в Кузнецкой котловине – 
от 43 до 63 мм, в районах Горной Шории – от 
71 до 86 мм [Доклад о состоянии…, 2021]. 

Изучение флористического состава со-
обществ и ферментативной активности по-
чвы проводили на учётных площадках, рас-
положенных в пределах проекции крон A. 
negundo. Контролем служили учётные пло-
щадки, расположенные вне проекции крон 
деревьев. Площадь каждой учётной пло-
щадки составляла 100 м2. По стандартной 
методике [Лавренко, Корчагин, 2013] прове-
дены флористические описания состава сооб-
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ществ. На площадках фиксировали видовой 
состав, проективное покрытие в сообществах 
с A. negundo. Проективное покрытие видов 
определяли по шкале Б.М. Миркина: (+) – до 
1%; I – от 2 до 5%; II – 6–15%; III – 16–25%; 
IV – 26–50%; V – 51–100% [Миркин и др., 
1989]. Флористические данные обрабатывали 
с помощью интегрированной ботанической 
информационной системы IBIS (Integrated 
Botanical Information System), разработанной 
А.А. Зверевым [Зверев, 2007]. Номенклатура 
таксонов приведена согласно The International 
Plant Names Index [2023].

Исследования ферментативной активно-
сти почвы проведены на свежесобранном 
материале в трёхкратной повторности из 
смешанной пробы. Образцы почвы отбирали 
с каждого исследуемого варианта с глуби-
ны 0–10 см, поскольку основная биологиче-
ская активность почвы свойственна верхним 
слоям почвенного профиля [Хазиев, 2005]. 
Определение уровня активности инверта-
зы проводили по методу В.Ф. Купревича и 
Т.А. Щербаковой, активности протеазы – 
по методу А.Ш. Галстяна и Э.А. Арутюнян 
[Практикум…, 2001], активности фосфатазы 
– по методу А.Ш. Галстяна [Титова, Козлов, 
2012]. Данные представлены в виде средних 
арифметических значений. Статистическая 
значимость различий между вариантами 
определена с помощью t-критерия Стьюден-
та (p<0.05). Экспериментальные данные об-
работаны статистически с помощью компью-
терных программ Microsoft Office Excel 2007 
и Statistica 10.

Результаты и их обсуждение
Всего на исследуемых участках отмечено 

64 вида сосудистых растений, относящихся к 
26 семействам и 55 родам. Ведущими по коли-
честву видов являются семейства: Asteraceae, 
Fabaceae, Poaceae, Rosaceae (табл. 1). 

Изучение видового разнообразия сосу-
дистых растений в сообществах A. negundo 
показало, что в целом, в результате инвазии 
клёна ясенелистного, видовое разнообразие 
растений заметно снижается [Емельянов, 
Фролова, 2011; Lanta et al., 2013; Ерёменко, 
2014]. Полученные нами результаты подтвер-
ждают данный вывод и свидетельствуют о 

Таблица 1. Таксономический состав флоры исследо-
ванных ПН

Семейство Число видов Число родов
Asteraceae 12 10
Fabaceae 7 5
Poaceae 7 7
Rosaceae 5 4
Brassicaceae 3 3
Lamiaceae 3 3
Ranunculaceae 3 3
Rubiaceae 3 1
Caryophyllaceae 2 2
Plantaginaceae 2 1
Sapindaceae 2 1
Amaranthaceae 1 1
Betulaceae 1 1
Convolvulaceae 1 1
Equisetaceae 1 1
Fumariaceae 1 1
Geraniaceae 1 1
Liliaceae 1 1
Melanthiaceae 1 1
Papaveraceae 1 1
Polygonaceae 1 1
Scrophulariaceae 1 1
Apiaceae 1 1
Urticaceae 1 1
Viburnaceae 1 1
Violaceae 1 1
Всего: 26 64 55

том, что в условиях Кемеровской обл. в сооб-
ществах с доминированием A. negundo про-
исходит снижение видового состава в сред-
нем на 55% относительно контроля (табл. 2). 

Выявлено трансформирующее влияние A. 
negundo на видовое разнообразие сообществ, 
формирующихся под его пологом в различ-
ных ландшафтных зонах. В сообществах гор-
но-таёжной зоны отмечено снижение видо-
вого разнообразия в 1.7 раза, в сообществах 
лесостепной зоны, особенно на ПН2 – в 3 раза 
относительно контроля. Сокращение количе-
ства видов на исследуемых площадках под 
проекцией крон A. negundo можно связать с 
условиями, формирующимися под пологом 
инвазионного вида. Результаты наших ис-
следований согласуются с опубликованными 
ранее данными [Костина и др., 2015; Гусев и 
др., 2017; Веселкин, Дубровин, 2019].

В подкроновом пространстве A. negundo 
на исследуемых площадках отмечена значи-
тельная доля рудеральных видов (40–60%), 
среди которых преобладают Cirsium setosum, 
Elytrigia repens, Lamium album, Urtica dioica. 
Во внешних зонах значительно возраста-
ет число луговых видов, особенно на ПН2 
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Таблица 2. Список видов сосудистых растений исследованных ПН

Вид

ПН1 ПН2 ПН3

с 
A.

 n
eg

un
do

 

ко
нт

ро
ль

с 
A.

 n
eg

un
do

ко
нт

ро
ль

с 
A.

 n
eg

un
do

ко
нт

ро
ль

Achillea millefolium L. – III – – – II
Aconitum septentrionale Koelle + – – – – –
Agrostis gigantea Roth – – – – – I
Angelica sylvestris L. – – – – – I
Amoria hybrida (L.) C. Presl + – – – – –
Amoria repens (L.) C. Presl – – – I – –
Arctium lappa L. + – – – – –
Arctium tomentosum Mill. – – + – + +
Armoracia rusticana G. Gaertn., B. Mey. et Scherb. – – – + – –
Artemisia vulgaris L. – – – I – I
Barbarea vulgaris R. Br. – + – – – –
Betula pendula Roth – – – + – –
Bunias orientalis L. – + – – – –
Centaurea scabiosa L. – – – I – –
Chelidonium majus L. + – – – – +
Chenopodium album L. – – – I – –
Cirsium vulgare (Savi) Ten. + – – – – +
Cirsium setosum (Willd.) Besser – – – I I I
Convolvulus arvensis L. – – I – – –
Conyza canadensis (L.) Cronquist – – – + – –
Corydalis bracteata (Steph. ex Willd.) Pers. – I – – – –
Dactylis glomerata L. V + – I + V
Elytrigia repens (L.) Nevski + II – I – II
Equisetum arvense L. – – I – – –
Erythronium sibiricum (Fisch. et C.A. Mey.) Krylov – + – – – –
Festuca pratensis Huds. – – – I – II
Fragaria vesca L. – – I – – –
Fragaria viridis (Duchesne) Weston – – – I – –
Galium boreale L. – – – – + II
Galium mollugo L. – – I – – –
Galium verum L. – + – – – –
Geranium sibiricum L. – + – – – –
Glechoma hederacea L. – – – – I –
Lamium album L. – – I – – –
Lathyrus pratensis L. – – – – – I
Leontodon autumnalis L. – – – I – –
Leucanthemum vulgare Lam. – + – I – –
Malus baccata (L.) Borkh. – – – + – –
Melilotus albus Medikus – + – – – –
Melilotus officinalis (L.) Pall. – – – – – I
Oberna behen (L.) Ikonn. – – – + I –
Phleum phleoides (L.) H. Karst. – – – – – I
Plantago lanceolata L. – + – – – –
Plantago media L. – II – II – –
Poa supina Schrad. + I – – – –
Prunella vulgaris L. – – – I + –
Ranunculus repens L. – + – – – –
Rubus idaeus L. – – – I – –
Rumex longifolius DC. – + – – – –
Setaria viridis (L.) P. Beauv. – – – I – –
Sorbus sibirica Hedl. – – – I – –
Stellaria graminea L. – – – – – I
Tanacetum vulgare L. – – – – – +
Taraxacum officinale F.H. Wigg. + V – III + II
Thalictrum minus L. – – I I – –
Trifolium pratense L. – – – I – –
Urtica dioica L. I + II I II I
Veratrum lobelianum Bernh. I – I – I –
Veronica chamaedrys L. – II – – – –
Viburnum opulus L. – – – + – –
Vicia cracca L. – – – I – I
Viola hirta L. – – – + – –
Всего видов 11 19 9 28 10 20

Примечание: проективное покрытие: (+) – до 1%; I – от 2 до 5%; II – 6–15%; III – 16–25%; IV – 26–50%; V – 51–100%.
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(35% от общего количества видов). Доминан-
тами здесь выступают Achillea millefolium, 
Dactylis glomerata, Festuca pratensis, Trifolium 
pratense. Число лесных видов в сообществах 
с участием инвазионного вида минимально и 
составляет менее 5%. 

На площадке ПН1 отмечено 25 видов 
сосудистых растений. Доминантами травя-
ного яруса выступают Dactylis glomerata и 
Taraxacum officinale. Субдоминантами явля-
ются Achillea millefolium, Elytrigia repens и 
Veronica chamaedrys. Под проекцией кроны A. 
negundo отмечено 11 видов высших растений, 
с преобладанием лугового вида – Dactylis 
glomerata (65%). Проективное покрытие 
Urtica dioica и Veratrum lobelianum составля-
ет менее 10%, остальных видов – менее 1%. 
Во внешней зоне отмечено 19 видов расте-
ний. Высота травяного яруса от 15 до 40 см, 
в котором доминируют Taraxacum officinale и 
Achillea millefolium. 

Общее число видов на ПН2 – 34. В расти-
тельном сообществе преобладают Taraxacum 
officinale, Lamium album, Plantago media и 
Urtica dioica. На исследуемой площадке с A. 
negundo отмечено 9 видов сосудистых расте-
ний с преобладанием Lamium album и Urtica 
dioica. Средняя высота травяного яруса – 30 
см, максимальная – не превышает 50 см. Во 
внешней зоне отмечено 28 видов растений. 
Средняя высота травяного яруса составля-
ет 10–15 см с доминированием Taraxacum 
officinale и Plantago media. На площадке ПН2 
отмечены два инвазионных вида: A. negundo 
и Armoracia rusticana.

На ПН3 выявлено 23 вида сосудистых расте-
ний. Отмечено преобладание видов из семейств 
Asteraceae и Poaceae. Под проекцией кроны A. 
negundo отмечено 10 видов растений с домини-
рованием рудерального вида – Urtica dioica. Во 
внешней зоне, наиболее удалённой от деревь-
ев A. negundo, основная доля участия (более 
60%) принадлежит луговым видам, среди ко-
торых доминируют Dactylis glomerata, Festuca 
pratensis, Galium boreale. Среди рудеральных 
видов преобладают Elytrigia repens, Cirsium 
setosum, Urtica dioica, Taraxacum officinale. 
Остальные виды представлены единично. 

На контрольных площадках, располо-
женных вне проекции крон A. negundo пред-

ставлены луговые сообщества и заросли ку-
старников, сформировавшиеся на залежах. 
Сообщества расположены в населённых 
пунктах и, соответственно, испытывают по-
стоянное антропогенное воздействие. Они 
отличаются бедным видовым составом. Уста-
новлено, что ассоциации подобного типа 
не имеют в своём составе собственных (ха-
рактерных только данному типу сообществ) 
видов [Лащинский, 2009]. Особенностями 
луговых сообществ является угнетённое со-
стояние травяного яруса, средняя высота ко-
торого составляет не более 30 см. Заросли 
кустарников обладают более выраженной 
ярусностью сообщества, большим количе-
ством видов и более высоким травяным яру-
сом – до 40–50 см. Тем не менее, несмотря 
на различия контрольных площадок можно 
отметить, что количество видов на них более 
чем в два раза превышает таковое у сооб-
ществ, описанных под пологом клёна ясене-
листного. Объяснить этот факт только степе-
нью затенения невозможно, к тому же были 
выбраны площадки с сомкнутостью крон 
клёна, не превышающей 70%. 

Значительных различий в видовом соста-
ве между площадками горно-таёжной и лесо-
степной зон нами не установлено. В составе 
лугового сообщества в горной Шории отме-
чен Erythronium sibiricum, который занесён в 
Красную книгу Кузбасса [2021], а также при-
сутствие в сообществе с участием клёна ясе-
нелистного – Arctium lappa, что объясняется 
распространением этого вида в регионе. 

Оценить уровень биологической активно-
сти почвы позволяет определение показателей 
ферментативной активности, отражающих 
интенсивность и направленность внутрипоч-
венных биохимических процессов. Изуче-
нию ферментативной активности почв посвя-
щено большое количество работ [Звягинцев, 
1991; Хежева и др., 2010; Улигова и др., 2016, 
2019; Li et al., 2018], однако сведений о био-
логической активности почвы в подкроновом 
пространстве A. negundo практически нет. 
Ранее нами проводились исследования по 
влиянию сомкнутости крон клёна ясенелист-
ного на ферментативную активность почвы 
в естественных растительных сообществах 
[Цандекова, Уфимцев, 2018]. Наибольший 
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уровень активности выявлен в подкроновой 
и прикроновой зонах одиночных деревьев в 
несомкнутых древостоях, по сравнению с 
контролем. Активность инвертазы под по-
кровом одиночных деревьев варьировала в 
пределах от 38.27 до 60.79 мг глюкозы/г/24 ч, 
в сомкнутых насаждениях – от 29.91 до 51.51 
мг глюкозы/г/24 ч. По активности протеазы 
и фосфатазы почвы характеризовались сред-
ним уровнем активности. 

Некоторые авторы [Казеев и др., 2016; Hu 
et al., 2016] отмечают, что активность инвер-
таз и протеаз коррелирует с плотностью и 
видовым составом насаждений. Развитие лу-
гового процесса, образование мощной дерни-
ны под травянистым покровом способствует 
увеличению активности почвенных фермен-
тов, тогда как в нарушенных экосистемах их 
показатели снижаются [Хазиев, 2015]. Т.С. 
Улиговой с соавторами [2016] отмечено, что 
разнообразие растительных сообществ (ви-
довой состав растительных сообществ) не 
отражается на уровне активности ферментов 
в верхнем слое чернозёмов. При сравнении 
показателей ферментативной активности 
чернозёмной почвы под фитоценозами с раз-
ными доминирующими видами (Bothriochloa 
ischaemum, Cynodon dactylon и Elytrigia 
repens) – выявлены в целом близкие показа-
тели активности ферментов. Очевидно, рав-
номерному распределению их активности 
способствует взаимное влияние различных 
видов растений через корневую систему, 
оказывающее гомогенизирующий эффект на 
свойства почвы [Онипченко, 2011].

Результаты проведённых нами исследо-
ваний показали, что активность почвенных 
ферментов в трансформированных сообще-
ствах с доминированием A. negundo выше 
в среднем на 11%, чем в сообществах без 
участия инвазионного вида. Согласно оце-
ночной шкале биологической активности 
почвы, предложенной Э.И. Гапонюк и С.Г. 
Малаховым [Казеев и др., 2003], активность 
гидролитических ферментов на исследуемых 
площадках соответствует высокому (инвер-
таза) и среднему (протеаза, фосфатаза) уров-
ням (табл. 3). В условиях лесостепной зоны 
активность инвертазы в среднем в 1.3 раза 
выше, чем в условиях горно-таёжной зоны. 
Однако активность протеазы и фосфатазы, 
наоборот, выше на площадке, расположенной 
в горно-таёжной зоне (в среднем в 1.1 раза), 
чем в лесостепной зоне, что, возможно, свя-
зано со сменой гидротермических условий.

В сообществах с доминированием A. 
negundo в различных ландшафтных зонах 
уровень инвертазной активности в почве ва-
рьировал в пределах от 42.89 мг глюкозы/г/24 
ч (ПН1) до 72.10 мг глюкозы/г/24 ч (ПН2). 
Выявлена тенденция к увеличению данного 
показателя в фитогенном поле деревьев A. 
negundo. По всей видимости, более высокая 
активность фермента под кронами объясня-
ется благоприятным сочетанием факторов 
освещённости, увлажнения, присутствием 
значительных количеств органических ве-
ществ. Наибольшие отличия от контроля по 
активности инвертазы отмечены в почвах 
горно-таёжной зоны на участке ПН1 (на 17%). 

Таблица 3. Ферментативная активность почвы исследованных ПН

Показатель
ПН1 ПН2 ПН3

с A. negundo контроль с A. negundo контроль с A. negundo контроль

Инвертаза 
(мг глюкозы 
/г/24 ч)

51.38±1.04* 42.89±0.99 72.10±1.16 69.17±0.96 60.36±0.86* 52.81±1.29

Протеаза 
(мг глицина 
/г/24 ч)

4.63±0.14 4.23±0.13 4.38±0.17* 3.58±0.12 4.01±0.16* 3.54±0.11

Фосфатаза 
(мг Р2О5 /10г/ч) 5.63±0.17* 4.93±0.12 4.47±0.13* 3.92±0.12 5.33±0.17* 4.81±0.12

Примечание: * различия с контролем статистически значимы при p<0.05.
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Биохимическую активность разложения 
азотсодержащего органического вещества в 
почве оценивают по её протеолитической ак-
тивности. Протеазы участвуют в начальных 
этапах минерализации белковых соединений 
и обусловливают динамику усвояемых форм 
азота. Анализ полученных данных по актив-
ности протеазы показал, что у контрольных 
и опытных почвенных образцов на учётных 
площадках активность фермента составила 
от 3.54 мг глицина/г/24 ч (ПН3) до 4.63 мг 
глицина/г/24 ч (ПН1). Наибольшие отличия 
относительно контроля выявлены под проек-
цией крон в сообществах с доминированием 
A. negundo (ПН2 – выше на 18%, ПН3 – выше 
на 12%), чем в сообществах без участия инва-
зионного вида, что, вероятно, связано с более 
интенсивными процессами аммонификации. 

Активность фосфатаз характеризует ин-
тенсивность биохимических процессов моби-
лизации органического фосфора почвы. Фос-
фатазная активность почвы определяется её 
генетическими особенностями и физико-хи-
мическими свойствами. Уровень активности 
фосфатазы на учётных площадках варьиро-
вал в пределах от 3.92 мг P2O5/10г/ч (ПН2) до 
5.63 мг P2O5/10г/ч (ПН1). Более высокие по-
казатели фермента отмечены под проекцией 
крон деревьев, произрастающих в Таштаголе 
(5.63 мг P2O5/10г/ч) и Кемерово (5.33 мг P2O5/
10г/ч), и превысили контроль на 12%. 

Заключение
Видовое разнообразие сосудистых рас-

тений на исследованных площадках соста-
вило 64 вида. В подкроновом пространстве 
A. negundo преобладают рудеральные виды 
– Cirsium setosum, Elytrigia repens, Lamium 
album, Urtica dioica, Taraxacum officinale, 
тогда как во внешних зонах возрастает доля 
луговых видов – Achillea millefolium, Dactylis 
glomerata, Festuca pratensis. Сопоставление 
данных по видовому составу фитоценозов и 
активности почвенных ферментов позволи-
ло выявить, что в сообществах с участием A. 
negundo происходит снижение видового раз-
нообразия сосудистых растений (в среднем на 
55%) и повышение уровня активности гидро-
литических ферментов (в среднем на 11%), 
в сравнении с сообществами без участия 

инвазионного вида. Установлено, что флори-
стический состав сообществ не оказывает су-
щественного влияния на уровень активности 
почвенных ферментов. Анализ ферментатив-
ной активности почвы под фитоценозами на 
учётных площадках с разными доминирую-
щими видами – Dactylis glomerata, Taraxacum 
officinale, Achillea millefolium – показал в це-
лом близкие показатели активности фермен-
тов. Активность инвертазы в среднем в 1.3 
раза выше в условиях лесостепной зоны, а ак-
тивность протеазы и фосфатазы – в среднем в 
1.1 раза выше в почвах горно-таёжной зоны.
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CHANGES IN FLORA SPECIES COMPOSITION AND SOIL ENZYME 
ACTIVITY IN COMMUNITIES OF ACER NEGUNDO IN THE 

KEMEROVO REGION
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The article presents the study results of the species composition of vascular plants and soil activity in 
communities dominated by Acer negundo. The studies were carried out on accounting sites located in the 
mountain-taiga and forest-steppe zones of Kuzbass. The selection of trial plots was made taking into account 
the horizontal differentiation of space into under-crown (registration plots) and external zones (control) of 
phytogenic fields. Floristic descriptions and analysis of the soil by the level of activity of enzymes (inver-
tase, protease, phosphatase) were carried out using standard methods. The species diversity of vascular 
plants in the areas under study constituted 64 species. The dominant plant species in the ash-leaved maple 
communities were identified. Under the canopy of A. negundo, ruderal species – Cirsium setosum, Elytrigia 
repens, Lamium album, Urtica dioica, and Taraxacum officinale – dominate, while in the outer zones, the 
proportion of meadow species increases – Achillea millefolium, Dactylis glomerata, and Festuca pratensis. 
It has been established that the floristic composition of communities does not affect significantly the level 
of activity of soil enzymes. In the undercrown space of A. negundo, an increase in the activity of hydrolytic 
enzymes by an average of 11% was noted, compared with the outer zones. 

Keywords: Acer negundo, species composition, projective cover, phytogenic zones, invertase, protease, 
phosphates. 




